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RESUMEN

Dentro de las variables ambientales que modulan la biologia de los organismos acuaticos, la
temperatura es una de las mas relevantes, desde el nivel molecular al biogeogréafico. De manera
particular, los ectotermos, que son componentes fundamentales de las redes troficas en los
ecosistemas acuaticos, son susceptibles a las alteraciones en los regimenes térmicos por la manera
en que su temperatura corporal responde a la temperatura del medio. El presente estudio evalud la
tolerancia térmica del pulpo rojo Octopus maya Y la jaiba azul Callinectes sapidus. Durante 30 dias,
los organismos experimentales se aclimataron a temperaturas consideradas 6ptimas y sub-Optimas:
22 y 30 °C para O. maya, y 25, 29 y 34 °C para C. sapidus en régimen constante, ademas de 22 a
26°Cy22a30°Cenelcasode O. maya,y25a29°Cy25a34°Cen el caso de C. sapidus en
régimen fluctuante. Tras la aclimatacion, se evalud la sobrevivencia, la preferencia térmica, las
temperaturas criticas minima y maxima (TCMin y TCMax) el consumo de oxigeno de rutina, el PMA,
la concentracion de metabolitos y, en el caso de O. maya, se midié la tasa de crecimiento relativa
diaria (TCE). Los resultados indicaron que un régimen de temperatura fluctuante puede ampliar o no
los limites térmicos dependiendo de la plasticidad fenotipica. En O. maya, los intervalos de tolerancia
térmica (ITT) mas amplios correspondieron a los organismos aclimatados a las temperaturas
constantes, con el valor mas alto a 26 °C. En contraste, los individuos adultos de C. sapidus
exhibieron los mayores valores para el ITT tras la aclimatacion a los regimenes térmicos fluctuantes.
Se corroboré que O. maya, para ser una especie tropical, presenta una sensibilidad pronunciada a
las altas temperaturas, con temperaturas preferidas que van de los 19 a los 26 °C. Mientras tanto, C.
sapidus demostré ser una especie euritérmica con afinidad por temperaturas mas altas que O. maya,
con temperaturas preferidas en el rango de los 25 a los 33 °C, un preferendum final de 30.3°C y el
mayor PMA a 34 °C en condicion constante. Con respecto a la utilizacion de la energia, los resultados
de crecimiento y sobrevivencia obtenidos en O. maya sefialaron que la exposicién a 30 °C durante
la fase inicial del crecimiento, promovi6 las mayores TCE y la mayor sobrevivencia, sin embargo, tal
tendencia esta ligada al tiempo de exposicién, ya que el PMA fue menor a esa temperatura,
sugiriendo que el desempefio fisiolégico es pobre. Por otro lado, la movilizacion de distintos
metabolitos en funcion del régimen térmico reflejé que las respuestas bioguimicas desencadenadas
por el estrés térmico difieren entre especies. El caracter endémico de O. maya estaria implicado en
una mayor vulnerabilidad ante el escenario del calentamiento global. Mientras tanto, la tolerancia de
C. sapidus a las temperaturas altas, derivada probablemente de su historia evolutiva como especie
cosmopolita, supone una vulnerabilidad reducida ante el escenario de un ambiente térmicamente

modificado.



INTRODUCCION

La temperatura ambiental modula la biologia de los organismos acuéticos, desde la escala
molecular a la biogeogréfica (Hochachka y Somero, 2002). Esto se debe a que estan adaptados para
tolerar intervalos térmicos mas o menos especificos, asociados a la forma en que la temperatura del
agua varia a lo largo de los ciclos diarios y estacionales en las zonas en las que se distribuyen (Zuo
et al., 2012). Dependiendo de esas adaptaciones, las especies exhiben cierta vulnerabilidad frente
al cambio climatico global, dado por variaciones naturales en la dinamica climética, reforzadas por el
efecto de las actividades humanas en el pasado, presente y futuro. En general, las proyecciones
apuntan a que el cambio climatico afecta a los organismos, asi como a las poblaciones que estos
conforman y, en una instancia mayor, influye sobre la composicion y funcién de los ecosistemas
(IPCC, 2002). De manera particular, se sabe que los ectotermos acuaticos son componentes
fundamentales de las redes tréficas acuaticas, fungiendo como productores primarios, asi como
consumidores de alto nivel, por lo que modificaciones en las abundancias y en la dinamica
interespecifica supone efectos en las tramas tréficas a escala ecosistémica (Hochachka y Somero,
2002; Begon et al., 2006). En ese sentido, entender y estimar el impacto del calentamiento global en
la biodiversidad de estos animales como consecuencia de las alteraciones en los regimenes térmicos
es uno de los mayores desafios que enfrenta la comunidad cientifica mundial, que actualmente

estudia la sensibilidad térmica desde la perspectiva fisiolégica (Vinagre et al., 2016).

Las historias de vida y la evolucién han dotado a los ectotermos acuaticos con caracteristicas
morfoldgicas, fisiolégicas y comportamentales que les permiten sobrevivir dentro de ciertos limites
térmicos, definidos como la zona de tolerancia (Lutterschmidt y Hutchison, 1997; Deutsch et al., 2008;
Angilletta, 2009). La habilidad de estos animales para persistir en ambientes que experimentan
variaciones de temperatura corresponde a la combinacién de la tolerancia intrinseca a las
fluctuaciones agudas de la temperatura ambiental, con una alta capacidad de aclimatacion durante
la exposicion prolongada al nuevo régimen térmico (Pigliucci et al., 2006; Simons, 2011; Healy y
Schulte, 2012). Lo anterior define qué tan euriterma es una especie y se refleja en el concepto de la
ventana térmica, que a grandes rasgos incluye los limites térmicos y la preferencia (temperatura
preferida — TP).

Segun la definicion clésica, los limites térmicos o temperaturas criticas minima y maxima (TCMin
y TCMax), marcan la zona de tolerancia y son los “puntos en que la actividad locomotora se torna
desorganizada y el animal pierde la capacidad de escapar de una cierta condicién térmica que

eventualmente causaria su muerte” (Terblanche et al., 2011). En esa temperatura, los organismos



experimentan el desacople entre el sistema nervioso y el sistema motor (Lutterschmidt y Hutchison,
1997). En términos experimentales, tal condicion se observa al exponer a los animales a un aumento
o disminucién de la temperatura del agua a una tasa constante, ubicada cominmente en el rango de
0.5 a 1.5 °C min™. Por otro lado, la temperatura corporal, la TP y la temperatura a la cual el
desempefio es maximo son caracteristicas importantes que han sido documentadas en una serie de
estudios realizados en una amplia gama de especies, desde insectos hasta mamiferos (May, 1979;
Angilletta et al., 2002; Angilletta et al., 2011). De hecho, estudios previos han destacado la relevancia
de integrar estos conceptos para comprender la ecologia térmica de los organismos en funcién del
ambiente en el que se desarrollan (e.g. Huey y Bennett, 1987; Angilletta et al., 2006; Angilletta, 2009).
En ellos, el 6ptimo térmico ha sido considerado como la temperatura corporal en la que el desempefio
es maximo, resaltando que debe coincidir con la temperatura corporal cuando ocurre en el ambiente,
por lo que la TP obtenida en un sistema experimental puede ser interpretada como la temperatura
optima de una especie (Anguilleta et al, 2002). En laboratorio, es posible cuantificar la TP a través
de dos métodos: el método agudo y el método gravitacional. Ambos métodos se basan en la
exposicion de los animales a un gradiente térmico en el que son monitoreados en intervalos regulares
de tiempo, sin embargo, el método agudo es particularmente Util para conocer los efectos de la
temperatura de aclimatacién sobre la TP, mientras que el método gravitacional se emplea
comunmente para evaluar la preferencia térmica en organismos procedentes del medio natural, por

lo que permite profundizar en el conocimiento sobre su historia térmica (Reynolds y Casterlin, 1979).

Con base en los postulados de Fry (1947), algunos trabajos sugieren que la tolerancia térmica
esta determinada por la capacidad de los organismos, y sus sistemas circulatorio y ventilatorio, de
llevar oxigeno a las mitocondrias para producir el ATP que suple las demandas metabdlicas (Portner,
2001; Portner, 2002; Poértner, 2010). A esta hipotesis se le conoce, por sus siglas en inglés, como la
hipétesis OCLTT (oxygen-and capacity-limited thermal tolerance). Partiendo de esta premisa, a la
interpretacion de la ventana térmica medida a partir de la evaluacion de las temperaturas criticas y
de la preferencia térmica, se incorpor6 el concepto del campo del metabolismo aerdbico (CAM) como
indicador del desempefio fisiolégico general del animal. EI CAM es la diferencia entre la tasa
metabdlica minima (o de rutina - TMR) y la tasa metabdlica maxima (TMM) (Clark et al., 2013). La
TMR hace referencia a la demanda energética implicada en el mantenimiento celular y de las
funciones bésicas generales del organismo: la regulacién iénica, el anabolismo, el balance proteico,
asi como actividades sistémicas asociadas a la ventilacion, la circulacién y la excrecién. Mientras
tanto, la TMM es fundamental en la ejecucion de procesos mayores como el movimiento, el

crecimiento y la reproduccion (Sokolova et al., 2012). Teniendo esto en cuenta, el CAM es la porciéon



de energia restante tras cubrir los costos del mantenimiento del metabolismo basal, la cual puede

invertirse en funciones relacionadas con el desempefio fisiol6gico del animal.

Considerando el fundamento de la hipétesis OCLTT, la capacidad (o incapacidad) de un
organismo para mantener el CAM constituye un criterio clave para reconocer si se enfrenta a
condiciones de estrés moderado o extremo (Pdrtner, 2002; Portner, 2010). Para comprender esta
afirmacion, hace falta mencionar que graficamente el CAM esté representado por una curva en forma
de campana modulada, en este caso, por la temperatura (Figura 1). Esta curva puede dividirse en
una serie de intervalos ecologicos y fisiolégicamente relevantes (Portner y Knust, 2007; Portner y
Farrell, 2008; Sokolova et al., 2012): 1) el intervalo 6ptimo donde el balance energético es positivo y
el CAM maximo esta disponible para realizar actividades como crecer, reproducirse y generar
reservas; 2) el intervalo pejus (o “condicion que empeora”) donde el CAM auln es positivo pero ha
disminuido en comparacion con el intervalo Optimo debido al aumento en los costos de
mantenimiento del metabolismo basal; 3) el intevalo pésimo donde el CAM desaparece y el
metabolismo anaerobio comienza a suplir parte del costo energético del metabolismo basal; y 4) el
intervalo letal donde la homeostasis se interrumpe y la sobrevivencia a corto plazo depende de ciertos
mecanismos de proteccion o reparacion como la actividad antioxidante. A partir de esta
caracterizacion, frecuentemente el CAM es utilizado para explicar la abundancia de una especie en
condiciones que exceden al intervalo 6ptimo de su ventana térmica (Portner y Farrell, 2008). Las
variaciones del CAM a nivel interespecifico y entre poblaciones se han asociado cominmente a
diferencias en la distribucion geogréafica (Naya et al., 2012), a la habilidad para sobrevivir bajo
condiciones medioambientales extremas (Portner y Knust, 2007), y al esfuerzo que supone migrar
(Eliason et al., 2011). Esto sugiere que efectivamente es una caracteristica ecolégicamente

relevante, por lo que son numerosos los estudios que ahondan en los procedimientos metodolégicos.

Las metodologias actuales para estimar el CAM se han desarrollado y estandarizado
principalmente en investigaciones hechas en especies de peces (Norin y Clark, 2016). En estas, la
TMM suele medirse como el consumo de oxigeno maximo de un organismo durante o
inmediatamente después de experimentar un ejercicio fisico intenso inducido por 1) un flujo de agua
que obliga al pez a nadar a contracorriente hasta alcanzar una velocidad critica que causa fatiga
(Farrell, 2007), o bien por 2) persecucion manual (Roche et al., 2013). No obstante, algunos datos
generados (e.g. Roche et al.,, 2013) sugieren cierta variabilidad intrinseca asociada al disefio
metodoldgico, especialmente en el caso de la persecucion manual, pues implica una mayor
intervencion del observador. Sumado a esto, la implementacion de ambos protocolos resulta ser

menos adecuada cuando se trata de otros grupos de organismos ectotermos con baja actividad



(Gvozdik y Kristin, 2017). Por tal razén en especies con habitos sedentarios, que no despliegan una
actividad atlética, es comun utilizar técnicas de provocacién basadas en tocar o pinchar al organismo
experimental, sin embargo, este método no garantiza la aplicacion de un estimulo externo
estandarizado (Ern et al., 2015). Teniendo en cuenta que existe una relaciéon fuerte y predecible entre
la actividad y la temperatura en los ectotermos, una parte de dicha actividad puede llegar a ser
inducida a través de la exposicién a una condicién térmica particular. Halsey et al. (2015) report6 que
en el crustaceo Carcinus maenas la TMM fue afectada por la temperatura de aclimatacion puesto
que moduld las reacciones bioquimicas involucradas en la locomocion. Esto sugiere que la
temperatura puede usarse como un proxy del CAM, particularmente en organismos que no exhiben
un comportamiento propio de animales nadadores (Rodriguez-Fuentes et al., 2017). Actualmente, a
la porcion del CAM que es inducida a partir de la exposicion a condiciones de temperatura promotoras
de la TMR y la TMM se le denomina potencial metabdlico para actividad (PMA), el cual esta

principalmente asociado a la respuesta de escape.

En términos generales, el desarrollo de la hipotesis OCLTT refleja en gran medida los resultados
obtenidos para especies propias de ambientes oceanicos (Frederich y Pértner, 2000; Portner y Knust,
2007), donde las fluctuaciones de la temperatura son mitigadas por las masas de agua y el
calentamiento es gradual. Sin embargo, esta dinamica térmica contrasta con la de ecosistemas
acuaticos epicontinentales, estuarinos y costeros, caracterizados por variaciones drasticas de la
temperatura en escalas temporales cortas, de dias e incluso horas (Trenberth, 2012), lo que supone
la exposicion de los animales ectotermos a cambios agudos sin tener la oportunidad de aclimatarse.
Estos ecosistemas, considerados altamente productivos, son los mas susceptibles a los impactos del
calentamiento global, por causas tanto naturales como antropogénicas, razén por la que en los
altimos afos entraron en auge los estudios que involucran especies marino-costeras con el fin de
profundizar en como se relacionan el CAMy la tolerancia térmica (Clark, 2011). Con el fin de estimar
los efectos de la exposicion aguda a la temperatura, Norin y Malte (2011) evaluaron el desempefio
aerdbico en individuos juveniles del pez Lates calcarifer. Los resultados mostraron un incremento
continuo de la TMM y del CAM en los organismos experimentales conforme la temperatura se
aproximé de manera aguda a los limites térmicos letales, lo cual demuestra que el CAM puede ser
méximo a temperaturas altas por fuera del intervalo de relevancia ecologica. Adicionalmente,
Claésson et al. (2016) analizaron la influencia de la actividad cardiaca en la tolerancia térmica de la
anguila europea (Anguilla anguilla). Los datos generados revelaron que la capacidad aerdbica no
estuvo limitada por el incremento agudo de la temperatura, puesto que la demanda de oxigeno fue
suplida por un aumento en la frecuencia cardiaca y la extraccion arteriovenosa. En otras palabras, la

capacidad de transporte de oxigeno no determind la tolerancia y, por el contrario, un mecanismo
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fisiologico diferente cumpli6 un rol adn mas relevante al respecto. Otras investigaciones
desarrolladas en ectotermos distribuidos en ecosistemas costeros y dulceacuicolas (e.g. Clark et al.,
2011; Ernetal., 2014; Rodriguez-Fuentes et al., 2017) soportan estas observaciones al reportar CAM
maximos a temperaturas distantes del intervalo éptimo, arrojando curvas que no siguen el patrén
tedrico en forma de campana (Figura 1; Portner y Farrell, 2008; Portner, 2010).

Temperatura preferida

!

Campo del metabolismo aerébico (CAM)

TCMin ,
Pejus |+ =
min Desempefio
Optimo
Pésimo Rango de tolerancia fisioldgica Pésimo
Temperatura

Figura 1. Integracién de los conceptos de ventana térmica y campo del metabolismo aerébico (CAM) bajo la
hip6tesis OCLTT (oxygen-and capacity-limited thermal tolerance). La TCMin representa el limite térmico hacia
las bajas temperaturas y la TCMax hacia las altas, delimitando el rango de tolerancia fisiolégica (modificado de
Reynolds and Casterlin, 1979).

La informacién recopilada hasta el momento en el &mbito de la biologia térmica y de la fisiologia
de los ectotermos acuéticos, demuestra cémo el metabolismo energético influye en la sobrevivencia
de un organismo, asi como en la adaptacion al estrés ambiental. La cantidad de energia disponible,
la tasa en la que puede obtenerse y transformarse, asi como la capacidad de almacenarla son
caracteristicas inevitablemente limitadas y condicionan la tolerancia térmica de las especies. De ese
modo, la cuantificacion de ciertos indicadores bioquimicos de la actividad metabdlica arroja
informacion sobre el estado fisiologico de los ectotermos, lo cual contribuye a la evaluacion de la
magnitud de los efectos inducidos por una determinada condicion térmica (Halsey et al., 2015). Al
respecto, algunos metabolitos sanguineos (como la glucosa, el lactato, los acigliceridos, el colesterol
y las proteinas) han sido medidos en especies de crustaceos en su ambiente natural o en cultivo
como indicadores de la constitucion de las membranas celulares, del mantenimiento de los tejidos y

de la degradacion de los carbohidratos y lipidos, entre otros procesos (Rosas et al., 2004).



El conjunto de herramientas tedricas, metodoldgicas y experimentales mencionadas, es clave en
el debate sobre qué tipo de ecosistemas, entre templados y tropicales, es mas vulnerable a la pérdida
de biodiversidad por cuenta de los desafios actuales y potenciales impuestos por el cambio climatico
(Ghalambor et al., 2006; Tewksbury et al., 2008). El Panel Intergubernamental del Cambio Climatico
— IPCC - (2013) predice que las olas de calor y las fluctuaciones térmicas incrementaran en
frecuencia, duracion, intensidad y cobertura espacio-temporal a nivel global, asi mismo, los modelos
recientes estiman un incremento del 0.2 °C en la temperatura por década en los préximos 20 afios,
ademas del aumento de 1.8 a 4 °C para el afio 2100. Si bien las predicciones apuntan a que la tasa
de calentamiento sera menor en las regiones tropicales que en las templadas (IPCC, 2007), las
evidencias reportadas para distintos taxa (e.g. insectos terrestres, anfibios e invertebrados marinos)
sugieren que la vulnerabilidad de las especies ectotermas tropicales es mayor ante el aumento de la
temperatura. Esto se debe a que han evolucionado como especialistas térmicos en ambientes
relativamente constantes (sin variaciones estacionales) y a que viven en condiciones cercanas a sus
limites térmicos (Stillman, 2003; Tewksbury et al., 2008; Buckley y Huey, 2016; Vinagre et al., 2016).
Al respecto, algunos estudios han demostrado que la tolerancia de los ectotermos depende de la
temperatura de aclimatacién y que una alta plasticidad fenotipica facilita la adaptacion a nuevos

ambientes.

La aclimatacion puede describirse como “cualquier respuesta fenotipica a la temperatura
ambiental que altera y potencialmente mejora el desempefio” (Angilletta et al., 2006). Este proceso,
considerado reversible, implica la deteccién de una sefial ambiental, su traduccién en una respuesta
celular y la subsecuente activacién de moléculas, como genes, ribosomas o0 enzimas, que modulan
al fenotipo (Angilletta et al., 2006; Angilletta, 2009). De acuerdo con Clark et al. (2013), en los
ectotermos acudticos la aclimatacion a una condicion térmica dada ocurre comunmente en el
intervalo de una a tres semanas de exposicién, una vez que los mecanismos fisiolégicos asociados
a la temperatura responden a la nueva historia térmica, de manera que la posibilidad de sobrevivir
aumenta y los umbrales térmicos pueden modificarse. En ese sentido, una mayor vulnerabilidad al
cambio climatico también es producto de una capacidad de aclimatacion limitada (Pdrtner y Farrell,
2008). Esto se refleja en los resultados obtenidos por investigadores como Stillman (2003), quien
encontré que aquellas especies del género Petrolisthes (cangrejos de porcelana) con una mayor
tolerancia a las altas temperaturas exhibian las menores capacidades de aclimatacion. Comunmente
los estudios que involucran procesos de aclimatacion para definir la tolerancia térmica se basan en
condiciones artificiales de temperatura constante, sin embargo, en los ambientes naturales es comun
observar ciclos de temperatura fluctuante que pueden variar entre los 5y 20 °C por dia (Peng et al.,

2014), lo que refleja la necesidad de incorporar a los disefios metodolégicos la utilizacion de
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regimenes fluctuantes, teniendo en cuenta las caracteristicas térmicas propias de la region

geografica de interés y, por ende, la historia térmica de la especie experimental.
Descripcién del areay de las especies de estudio

En México se espera que los mares circundantes exhiban de manera particular diversas
tendencias térmicas en el escenario del calentamiento, fundamentalmente por la proximidad de dos
cuencas ocedanicas independientes (Atlantica y Pacifica) con diferentes caracteristicas
oceanograficas. En cuanto a la porcién que corresponde al Atlantico (Caribe occidental y parte del
Golfo de México), la temperatura superficial del mar (TSM) ha disminuido durante los ultimos 10 a 20
afos en el norte del Golfo (parte de Estados Unidos), mientras que el sector occidental se ha vuelto
mas calido en las ultimas tres décadas (Lluch-Cota et al., 2013). Pese a esto, la Peninsula de Yucatan
(PY), que funge como sitio de transicién con el Mar Caribe, presenta una dinamica oceanografica

mas compleja por la accién de la corriente de Yucatan (Enriquez et al., 2010).

La region oriental de la PY esta sujeta al comportamiento de una surgencia que hace posible el
ascenso de agua sub-superficial subtropical del Caribe. Esta masa de agua fria funciona como control
externo de la temperatura del agua en la plataforma al inundarla con pulsos de agua relativamente
fria que mantiene una temperatura menor a los 23 °C a los cuatro metros de profundidad (Enriquez
etal., 2013). Gracias a esa dinamica, la temperatura es relativamente baja en verano, lo que favorece
el crecimiento y desarrollo del pulpo rojo (Octopus maya), una especie endémica de la PY que
sostiene una de las pesquerias de cefalépodos mas importantes del continente (Avila-Poveda et al.,
2016). Asi mismo, las caracteristicas termohalinas de la PY soportan todo un ensamblaje de
organismos que conforman la ecologia tréfica de O. maya, dentro del cual los crustaceos del género
Callinectes son los mas abundantes (Celis-Sanchez et al., 2014). Tal es el caso de la jaiba azul
(Callinectes sapidus), una especie que habita tanto ecosistemas estuarinos como costeros y cuya
distribucion, en contraste con la de O. maya, incluye principalmente la mayor parte de la costa oriental
del continente Americano (Bauer y Miller, 2006; Lacerda et al., 2016). Esto resulta interesante, pues
si bien ambas especies comparten el ecosistema marino-costero de la plataforma continental
adyacente a la PY, guardando una importante relacién predador-presa, su distribucién actual implica
diferencias en las historias térmicas; mientras O. maya ha evolucionado como un especialista
térmico, persistiendo en un intervalo relativamente estrecho de temperaturas, C. sapidus lo ha hecho

en una amplia gama de ecosistemas con temperaturas contrastantes.

Estudios previos demuestran que O. maya (Figura 2a) tiene una historia térmica que varia de

acuerdo a cada etapa del ciclo de vida (Noyola et al., 2015; Juéarez et al., 2015, Caamal-Monsreal et



al., 2016), presentdndose comunmente en un intervalo de temperaturas que van de los 24 a los 30
°C, el cual es caracteristico de su zona de distribucién (Enriquez et al., 2013) (Figura 2b). Aunado a
esto, se reportd que las hembras adultas son capaces de desovar a una temperatura maxima de 27
°C (Juérez et al., 2015; Juérez et al., 2016), y que el intervalo térmico 6ptimo de los embriones
aclimatados a temperaturas constantes esta entre los 24 y los 26 °C (Caamal-Monsreal et al., 2016).
La amplitud de la ventana térmica descrita por Noyola et al. (2013) para juveniles expuestos a cuatro
temperaturas de aclimatacion (18, 22, 26 y 30 °C) permitié definir un nivel medio de euritermalidad
de la especie. En otras palabras, a pesar de ser una especie tropical, es particularmente sensible a
las altas temperaturas. Por otro lado, los resultados de consumo de oxigeno reportados en el mismo
estudio sugieren que estos animales estan adaptados para el modelo de cambio en el uso de energia
propuesto por Pdrtner et al. (2005), que establece que las temperaturas relativamente bajas
favorecen el crecimiento al ser mejorados los mecanismos involucrados en el uso de la energia
ingerida.

Las mayores abundancias para O. maya se registran en los sitios rocosos, bancos de arena y
algunos arrecifes de la plataforma adyacente a la PY (Angeles-Gonzalez et al., 2017), que se divide
en cuatro sub-zonas (Enriquez et al., 2013): 1) areas cuya columna de agua presenta estratificacion
vertical, con un gradiente de temperatura horizontal minimo o ausente entre la costa y en mar
adentro; 2) areas del este, con aguas mas cdlidas y de mayor salinidad cerca de la costa y donde la
columna de agua es verticalmente homogénea; 3) la region central, caracterizada por pronunciados
gradientes de salinidad cerca a la costa; y 4) el extremo occidental, que presenta una columna de
agua verticalmente homogénea, con un leve gradiente horizontal de temperatura desde la costa hacia
mar adentro. Estas condiciones explican por qué el estado de Yucatan representa el 53 % de la
produccién pesquera de pulpo a nivel nacional (CONAPESCA, 2013).

Por otro lado, C. sapidus (Figura 3a) habita aguas relativamente poco profundas de las costas y
los estuarios. Tipicamente, se encuentra en ambientes con temperaturas calidas desde Cape Cod
(Estados Unidos) hasta Mar del Pata (Argentina) (Figura 3b). Sin embargo, esta especie ha sido
introducida en latitudes nordicas de Asia y Europa, lo que demuestra su capacidad para persistir en
una amplia gama de condiciones medioambientales. De hecho, las evidencias actuales indican que
la dinamica climatica a lo largo del Atlantico oriental ha promovido su expansion en direccion norte,
hacia el Golfo de Maine. Pese a este interesante panorama de éxito en ambientes térmicamente
modificados, la informacion disponible sobre las caracteristicas térmicas y la tolerancia de esta
especie es limitada, aun cuando soporta importantes pesquerias comerciales y domésticas por su

valor econémico (Johnson, 2015). En México, por su volumen, la jaiba azul se encuentra posicionada



en el lugar 10 de la produccién pesquera, y por su valor se ubica en el lugar 12 (CONAPESCA, 2013).
De manera mas puntual, en Yucatan, la captura de la jaiba azul ocurre durante todo el afio (Celis-

Sanchez et al., 2014) y debido al incremento constante en el esfuerzo pesquero, las estadisticas

recientes sefialan una disminucién progresiva en la captura, de un maximo de 127.31 ton en 2003 a
37.87 ton en 2011 (CONAPESCA, 2013).
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Figura 2. Caracteristicas de Octopus maya. a) juvenil de pulpo, b) rango de distribucion geogréfica (fuente:
http://dof.gob.mx).

En Yucatan, como en el resto de la PY, la abundancia del pulpo rojo y la jaiba azul esta sujeta
al efecto combinado de la presion pesquera y el cambio climético. Ante el posible cambio en la
distribucion de estas especies a nivel local como resultado del calentamiento, se prevé que es poco
probable que las pesquerias a pequefia escala estén en la capacidad de adaptarse porque su
infraestructura artesanal implica una movilidad limitada (Badjeck et al., 2010). Por esta razén, es
relevante profundizar en la biologia térmica de ambas especies, asi como evaluar su vulnerabilidad
ante el panorama de cambio climéatico a través de la medicién de respuestas fisiolégicas de acuerdo
al tiempo y régimen de exposicion a diferentes condiciones de temperatura ambiental, aplicando las

bases conceptuales y experimentales de la relacion dada entre temperatura, oxigeno y aclimatacion.



Figura 3. Caracteristicas de Callinectes sapidus. a) jaiba adulta, b) rango de distribucién geografica (fuente:
http://ref.data.fao.org).

Teniendo en cuenta lo anterior, el presente estudio estuvo dirigido a evaluar la tolerancia térmica
de O. mayay C. sapidus a través de la aclimatacion a condiciones constantes y fluctuantes, buscando
recopilar informacion acerca del alcance de las variaciones de la temperatura en términos de la
activacion de mecanismos de compensacion que promuevan la capacidad adaptativa de estas
especies bajo el escenario del cambio climéatico.
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PREGUNTAS DE INVESTIGACION

¢, Se modificara la tolerancia térmica de Octopus maya y Callinectes sapidus ante la exposicion a

una condicion térmica fluctuante que incluya temperaturas fuera de su intervalo 6ptimo?

¢Seran los cambios en la tolerancia térmica diferentes dependiendo de la magnitud de la

temperatura de exposicidn y de si ésta es constante o fluctuante?

¢,Cuales son los mecanismos fisioldgicos involucrados en los cambios de tolerancia térmica

observados?

¢ Como esta asociada la zona de tolerancia establecida a partir de los resultados experimentales

a la potencial vulnerabilidad de O. maya y C. sapidus ante el escenario de cambio climatico?

HIPOTESIS

La tolerancia térmica de los organismos experimentales de las especies Octopus maya y
Callinectes sapidus modificara sus limites de acuerdo con la temperatura y el régimen de
aclimatacion (constante o fluctuante). El intervalo de tolerancia a la temperatura se ampliara en los
animales expuestos a los tratamientos fluctuantes. Por otro lado, en aquellos ejemplares aclimatados
a las temperaturas constantes mas elevadas, los limites superior e inferior de la tolerancia se

recorreran indicando procesos de especializacion térmica.

Teniendo en cuenta el caracter endémico de O. maya y la distribucién cosmopolita de C. sapidus,
se infiere que el comportamiento de las diferentes variables evaluadas reflejara la tendencia de C.
sapidus a presentar una mayor capacidad termorreguladora. Esta capacidad le permitira mantener
el metabolismo aerdbico en un intervalo de temperatura mas amplio que O. maya. Esto implicaria
gue, ante el escenario de cambio climatico, en el ecosistema de la peninsula de Yucatan, la poblacion

de O. maya podria llegar a ser mas vulnerable que la de C. sapidus.

OBJETIVOS

Objetivo general
Evaluar los efectos de la exposicién a distintos regimenes de temperatura en la tolerancia
térmica, el metabolismo aerbbico y el estado fisioldgico de individuos juveniles de Octopus maya y

adultos de Callinectes sapidus.
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Objetivos especificos

Estimar el potencial metabdlico para activodad (PMA) en organismos juveniles de Octopus
maya Yy adultos de Callinectes sapidus aclimatados en un intervalo de temperaturas
consideradas Optimas y sub-6ptimas para su desempefio fisioldgico.

Conocer los efectos de fluctuaciones cotidianas artificiales de la temperatura en el
comportamiento termorregulador y la tolerancia térmica en organismos juveniles de O. maya
y adultos de C. sapidus.

Comparar el metabolismo aerébico de los individuos aclimatados a regimenes constantes de
temperaturas 6ptimas y sub-6ptimas con el de los organismos expuestos a las fluctuaciones
cotidianas en términos de consumo de oxigeno de rutina.

Conocer la magnitud de la plasticidad fenotipica en los juveniles de O. maya expuestos a
cada condicion experimental utilizando la tasa de crecimiento como indicador.

Evaluar el estado fisiolégico y comparar los mecanismos desplegados por los organismos de
ambas especies aclimatados a los distintos regimenes térmicos ante condiciones térmicas

extremas (tanto minimas como maximas) a través del analisis de indicadores bioquimicos.
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MATERIALES Y METODOS

Origen y mantenimiento de los organismos

Los individuos experimentales de la especie Callinectes sapidus fueron colectados con nasas de
pesca en la plataforma continental adyacente al puerto de Sisal (Yucatan, Mexico). Los organismos
de Octopus maya provinieron de embriones incubados bajo condiciones controladas (temperatura:
25 + 1 °C; salinidad: 35) en la Unidad Multidisciplinaria de Docencia e Investigacion de la Facultad
de Ciencias de la Universidad Nacional Autbnoma de México (UMDI-UNAM), ubicada en Sisal. Los

datos experimentales fueron generados entre diciembre de 2015 y marzo de 2017.

Los pulpos se alimentaron dos veces al dia, a las 9:00 am y a las 5:00 pm. El alimento consistio
en una pasta producida a base de calamar (Dosidiscus gigas) y jaiba azul (C. sapidus), adicionada
con vitaminas y minerales y aglutinada con grenetina. La racién correspondiente a cada pulpo se
suministré en conchas para facilitar su precipitacion al fondo del recipiente de individualizacién
(Figura 4c). Se sigui6 una rutina de limpieza y mantenimiento diaria antes de alimentar a las 9:00 am
en la gue se removieron los restos de alimento, organismos menores como copépodos y el exceso

de materia organica retenido en las mallas de las cajas.

En el caso de las jaibas, estas fueron alimentadas una vez al dia en horas de la tarde con trozos
de calamar (un trozo de aproximadamente 2 cm? por organismo). Periodicamente se midi6 el oxigeno
y el amonio disuelto en el agua, procurando que ambas variables oscilaran dentro de un intervalo
adecuado para los organismos mantenidos en sistemas de cultivo. Para mantener la calidad del agua
se llevé a cabo una rutina de limpieza que incluyo la remocién de restos de materia organica en el
fondo de los estanques y de los recipientes de individualizacién a través de la succiéon con manguera

delgada y el posterior recambio de pequefios volimenes de agua.

Aclimatacion

e Octopus maya

El proceso de aclimatacion térmica de O. maya se llevé a cabo en dos periodos: en diciembre de
2015y en febrero de 2016. En diciembre, los pulpos se individualizaron inmediatamente después de
la eclosion y se distribuyeron en estanques con agua de mar en recirculacion y filtracién constante,
donde permanecieron durante un mes a temperatura ambiente (25 + 1 °C). Esto se llevo a cabo con

el fin de asegurar el correcto desarrollo de su sistema digestivo antes de exponerlos a las
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temperaturas de aclimatacion experimentales (Figura 4a; Moguel et al., 2010). En febrero, tras la
eclosion, los pulpos fueron trasladados a estanques exteriores de 6 m de didmetro donde
transcurrieron los primeros 30 dias. La individualizacién ocurrié una vez que finalizd este periodo de
desarrollo previo. La razon de esta modificacion fue la necesidad de descartar que la individualizacion
temprana afectara la sobrevivencia. En ambos casos, se utilizaron recipientes de plastico para
individualizar los pulpos, dotados con ventanas cubiertas con malla que permitian el paso libre del
agua. En el interior de cada recipiente se dispuso una concha de caracol vacia (de la especie

Melongena corona bispinosa) a manera de refugio (Figura 4b).

Pulpos
individualizados

Suministro de
agua

Figura 4. Mantenimiento de los organismos durante la fase preliminar de desarrollo digestivo y durante la
aclimatacion. a) disposicion de las cajas en el sistema de recirculacion, b) pulpo individualizado con su refugio,
¢) método de alimentacién (conchas con la porcién de pasta para cada pulpo).

Los tratamientos térmicos implementados consistieron en dos fluctuaciones térmicas cotidianas,
de 22 a 26 °C (1°C h'; n=24) y de 22 a 30 °C (1°C h; n=24) (Figura 5jError! No se encuentra el
origen de la referencia.), y en dos temperaturas constantes, 22 °C (n=30) y 30 °C (n=30), que
correspondieron a los extremos térmicos minimo y maximo de la fluctuacion mas extensa. La primera
fluctuacion térmica represent6 el intervalo 6ptimo reportado por Noyola et al. (2013), mientras que la
segunda abarcO temperaturas sub-Optimas, considerando que >27 °C las hembras adultas no
desovan (Juéarez et al., 2015). Tanto en los tratamientos constantes como en los fluctuantes la
temperatura se control6 utilizando calentadores digitales de 120 voltios (Process Technoloy, Estados
Unidos de América). Considerando el disefio de los regimenes fluctuantes y la tasa de incremento
de la temperatura en cada uno de ellos (1°C h?), fue necesario cambiar de forma regular y manual
el parametro de temperatura en el dispositivo controlador de los calentadores. Los pulpos fueron

aclimatados de 30 a 35 dias a los cuatro tratamientos.
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Figura 5. Esquema diario de las fluctuaciones térmicas de Octopus maya. a) tratamiento de 22 a 26 °C, b)
tratamiento de 22 a 30 °C. En ambos casos, la tasa de incremento y disminucion de la temperatura fue de 1°C
ht,

e Callinectes sapidus

Debido a que las jaibas provinieron del medio natural, fue necesario mantenerlas temporalmente
(alrededor de una semana) en sistemas donde el agua no retornara al reservorio principal, evitando
introducir posibles patdgenos y otros factores de riesgo potencial para los demas organismos
experimentales del laboratorio. Esto a su vez permitié eliminar del grupo a aquellos organismos
visiblemente afectados por el proceso de pesca. Al cumplirse esta primera fase, se implementaron
tres tratamientos térmicos constantes, 25 (n=60), 29 (n=30), y 34 °C (n=48). Las jaibas mantenidas
bajo estas condiciones térmicas constantes se individualizaron en canastas plasticas con rendijas
para permitir el paso de agua. La razon de la individualizacion de los organismos experimentales fue
la presencia de conductas canibales. Las canastas se ubicaron dentro de sistemas equipados con
filtracion y recirculacion de agua de mar (Figura 6a). El amplio intervalo térmico cubierto por la
distribucion de la jaiba azul en los ambientes tropicales de la peninsula de Yucatan, tanto en
ecosistemas marinos como estuarinos, fue clave para definir los intervalos de temperatura abarcados
por los tratamientos fluctuantes: de 25 a 29 °C (n=48) y de 25 a 34 °C (n=36) (1°C h%; Figura 7). En
este caso, la aclimatacion se llevd a cabo empleando el sistema “Multi-stressor” desarrollado por
AQUABIOTECH INC (Coaticook, Canada) (Figura 6b). Este sistema cuenta con un computador
(Monitron) que permite el incremento y decremento de la temperatura a una tasa controlada. La
programacion del incremento y decremento se hizo de forma manual a las 7:00 am y 7:00 pm,
respectivamente. Un ordenaror conectado al sistema registré los datos de la temperatura y del

oxigeno cada 20 min. La duracion del periodo de aclimatacion fue de 30 a 35 dias.

Es importante mencionar que la diferencia marcada entre el nimero de individuos expuestos a
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las diferentes condiciones térmicas, especialmente en el caso del tratamiento a 25 °C, radic6 en la
alta mortalidad observada durante el inicio de la aclimatacion, lo que dej6 en evidencia la necesidad

de contar con una cantidad mayor de animales para lograr completar las pruebas experimentales.
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Figura 6. Individualizacion de los organismos para evitar conductas canibales. a) jaibas dispuestas en cestas
plasticas dentro de los estanques a temperaturas constantes, b) jaibas dispuestas en reservorios individuales
conectados al sistema “Multi-stressor” con parametros ajustados a las fluctuaciones térmicas cotidianas.
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Figura 7. Esquema diario de las fluctuaciones térmicas de C. sapidus. a) tratamiento de 25 a 29 °C, b)
tratamiento de 25 a 34 °C. En ambos casos, la tasa de incremento de la temperatura fue de 1°C h-1,

Sobreviviencia y crecimiento

La sobrevivencia (%) se estimé para ambas especies en cada uno de los tratamientos
implementados, considerando la duracion total del periodo de aclimatacion, es decir, desde el
momento en que comenzo la exposicidn a la condicidon térmica hasta el inicio de las pruebas
fisiolégicas.

El crecimiento fue medido Unicamente en juveniles Octopus maya ya que se trabajo con la fase
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adulta de Callinectes sapidus, de manera que no se observaron casos de muda. La tasa de

crecimiento relativa diaria (TCE % dia?) se estim¢ utilizando la siguiente férmula:

(LnPF - LnPI)

TCE, % dia™1 = x 100

donde PF y PI representan el peso final e inicial de cada individuo, respectivamente (determinado
usando una balanza electronica Velab VE-1000, precision = 10 mg), y t corresponde al tiempo de
aclimatacion en dias. La TCE se calculé Unicamente para los individuos que completaron el periodo

de aclimatacion.

Tolerancia térmica

e Temperaturas preferidas

A juzgar por la intencion de evaluar el efecto de la aclimatacion sobre la preferencia térmica, se
implementé el método agudo descrito por Reynolds y Casterlin (1979). Por cada tratamiento térmico
se eligieron al azar nueve organismos de cada especie que fueron dispuestos en tandas de tres al
interior de un sistema de gradiente térmico horizontal que consistié en un tubo de PVC, con 450 cm
de largo y 20 cm de didmetro. Este gradiente contdé con un extremo frio regulado por un enfriador
(“dedo frio”, PolyScience FT25) y un extremo caliente controlado por un calentador digital y se
acondicioné con aireacion y flujo de agua constantes a lo largo de 20 posiciones virtuales (Figura 8)
(Diaz et al., 2006). Entre posiciones se mantuvo una diferencia en temperatura de aproximadamente
1 °C. Las temperaturas mantenidas en cada extremo dependieron del tratamiento de aclimatacion,
teniendo como criterio que la temperatura de aclimatacion correspondiera a la posicién situada en la
mitad del sistema (entre las posiciones 10 y 11). Los animales ingresaron al sistema en el punto
donde se midi6 el valor de su temperatura de aclimatacién. En el caso de los organismos
provienientes de las fluctuaciones cotidianas, ingresaron al gradiente horizontal despues de haber
alcanzado el valor maximo de la fluctuacién. La ubicacién de cada organismo experimental al interior
del gradiente se monitore6 regularmente. Las posiciones y temperaturas seleccionadas al final del
experimento se consideraron como las temperaturas preferidas (TP). Una vez registradas las
distintas temperaturas seleccionadas por los organismos experimentales de manera activa por
tratamiento de aclimatacion, se determiné el preferendum de cada especie de manera grafica
teniendo en cuenta la interseccion de la linea construida a partir de las temperaturas preferidas con

la linea isoterma.

En el caso de O. maya la exposicion al gradiente duré 30 min por cada corrida (un pulpo por
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corrida). La decisidn de prolongar la prueba experimental por ese periodo de tiempo respondié a los
hallazgos hechos por Noyola (2011) en pulpos de tamafio similar; el lapso de acondicionamiento de
los juveniles al sistema de preferencia es de 20 min aproximadamente. Para complementar, se

tomaron en cuenta los datos de preferencia obtenidos por Noyola et al., 2013a para 26 °C.

Los organismos de la especie C. sapidus permanecieron en el gradiente durante 110 min (las
jaibas fueron identificadas con una marca pintada en el caparazon). De acuerdo con los resultados
reportados previamente por otros investigadores, esta duracion abarco el periodo de “exploracion”
(alrededor de 40 min), sumado al de “eleccion” (alrededor de 20 min), con el fin de garantizar que se

estuviera evaluando la preferencia.

Como control de este experimento se introdujeron al gradiente seis organismos de la especie O.
maya aclimatados a 22 °C (entraron al sistema en tandas de tres) y tres de la especie C. sapidus
aclimatados a 29 °C. Para estas corridas el enfriador y el calentador fueron configurados para
mantener una temperatura uniforme a lo largo del sistema, cercana a la condicién térmica de
procedencia (+ 1°C). Esto permitié descartar que la seleccién de una posicién en particular respondi6

a factores ajenos a la temperatura, como la presencia de sombra.

Tubo de PVC

Dedo frio Calentador

[ 4

ﬂﬂﬂﬂﬂﬂ\lﬂ.lﬂlﬂﬂﬂm.

< 45m "

20cm

Figura 8. Esquema del sistema de gradiente térmico horizontal. El sistema consisti6 en un tuvo de PVC
acoplado a una fuente de frio y una de calor para mantener la temperatura en un gradiente de
aproximadamente 1 °C de diferencia por posicion, a lo largo de 20 posiciones virtuales.

e Temperaturas criticas maximas y minimas (TCMax y TCMin)

Los limites de la tolerancia térmica en términos de TCMax y TCMin hace referencia a las
temperaturas a las cuales los organismos pierden la capacidad motriz y nerviosa. Su estimacion se
llevé a cabo exponiendo a los organismos a un aumento (TCMax) o disminucion (TCMin) progresiva
de temperatura a una tasa de 1 °C-min?, con el fin de no causar el despliegue de mecanismos
fisiolégicos que permitieran su aclimatacion al régimen térmico (Lutterschmidt y Hutchison, 1997).
Para ambas especies se seleccionaron al azar de cinco a ocho individuos (dependiendo del numero

final de organismos al final del periodo de aclimatacién) provenientes de cada temperatura de
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aclimatacion, sometiendo de manera simultdnea maximo a tres de ellos a la prueba experimental,
hasta completar el nUmero total de organismos seleccionados. Los pulpos permanecieron en su caja
de plastico para la prueba y las jaibas fueron marcadas con barniz sobre el caparazon para

diferenciarlas.

Es importante mencionar que, a partir de la investigacion desarrollada por Noyola et al. (2013a),
existen datos previos de TC para juveniles de Octopus maya aclimatados por 20 dias a 22, 26 y 30
°C en régimen constante, por tal razén se priorizé la evaluacion de las TC en los organismos
provenientes de los tratamientos térmicos fluctuantes. Sin embargo, no fue posible hacer la medicién

de la TCMin en pulpos aclimatados a la fluctuacion de 22 a 26 °C.

Ambas TC se determinaron utilizando un acuario (capacidad de 40 L) con 8 L de agua de mar
acoplado a una fuente de frio (chiller) o calor (resistencia de 800 watts), aireacion constante, una
bomba de recirculacion para evitar la estratificacion térmica del agua y a un termometro digital
(Checktempl, HANNA Instruments, Estados Unidos de América) (Figura 9). En el caso de Octopus
maya se tuvieron en cuenta diferentes respuestas: la TCMax correspondié a aquella temperatura en
que los especimenes liberaron tinta, mientras que la TCMin se tom6 como la temperatura a la cual
estos enroscaron los brazos (Noyola et al., 2013). En cuanto a Callinectes sapidus, los limites
térmicos fueron identificados como el punto en el que los individuos perdieron la capacidad de
recuperar su posicion tras ser volteados sobre su caparazén (Paschke et al., 2013). Al finalizar las
pruebas, los animales empleados se extrajeron del sistema para su recuperacion y retornaron a su
respectivo tratamiento de aclimatacion, donde fueron monitoreados durante las 96 h siguientes para

corroborar su sobrevivencia.

En el caso de las fluctuaciones térmicas cotidianas implementadas en ambas especies, con la
intencion de estandarizar la medicion, las TC se evaluaron una vez los organismos alcanzaron el
periodo de estabilidad térmica, es decir, mientras estuvieron expuestos a la mayor temperatura de la

fluctuacion.
e Intervalo de tolerancia térmica (ITT)

El intervalo de tolerancia térmica refleja la amplitud de la tolerancia térmica. Este se calcul6 en
ambas especies para cada tratamiento de aclimatacion utilizando la siguiente ecuacion:
ITT = (TCMax + DEtcpmax) — (TCMin — DEqcumin)
donde TCMax es la temperatura critica maxima promedio, DETCMax es la desviacion estandar de
la TCMax, TCMin es la temperatura critica minima promedio y DETCMin es la desviacion estandar
de la TCMin.
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Figura 9. Montaje experimental para la evaluaciéon de las temperaturas criticas. El sistema implementado
consistié en una pecera de 40 L con 8 L de agua de mar filtrada. La temperatura se regulé empleando una
resistencia y se suministro aireacién para evitar la estratificacion térmica, asi como la disminucién en el oxigeno
disuelto por efecto de aumento progresivo de la temperatura. El valor de temperatura del agua durante el
proceso experimental se registré utilizando un termémetro digital.

e Areas de laventanatérmica

A partir de las curvas generadas con los datos medidos de TCMin y TCMax, se calculé el area
de la zona de tolerancia térmica (area total de la ventana térmica). El concepto de area térmica y la

unidad “°C?” son utilizados como medida comparativa entre especies.

Estas estimaciones se realizaron con base en el algoritmo Schoelace, que permite determinar el
area de un poligono simple cuyos vértices son conocidos y estan descritos por sus coordenadas
cartesianas (eje X: temperaturas de aclimatacion; eje Y: temperaturas de respuesta, es decir TC).
Con el objetivo de hacer calculos estandarizados por especie, se tuvo en cuenta el mismo nimero
de temperaturas de aclimatacion, en este caso se consideré un intervalo de 12 °C. Para ello en el
caso de los pulpos se integré a poligono los datos de TC relativos a las temperaturas de aclimatacion
de 18 a 30 °C evaluadas por Noyola et al. (2013a), mientras tanto, para las jaibas se tuvo en cuenta
la informacion recopilada en este estudio para dos temperaturas complementarias, 20 y 32 °C,

ademas de los datos obtenidos a 25y 29 °C.

Mediciéon del consumo de oxigeno de rutina
El consumo de oxigeno se evalud utilizando un respirémetro de flujo continuo, compuesto por

camaras respirométricas conectadas a un sistema de recirculacién de agua (Figura 10jError! No se
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encuentra el origen de la referencia.). Los animales se colocaron individualmente al interior de
camaras acopladas a sensores 6pticos (Loligo Systems, Copenhague, Dinamarca), conectados a su
vez al instrumento de medicién Witrox 4. Con el programa WitroxCTRL se determinaron y
almacenaron los valores de concentracién de oxigeno disuelto relativos a los flujos de entrada y
salida de cada camara. Siguiendo el protocolo de manejo de este equipo, los sensores se calibraron
previamente con agua de mar saturada en oxigeno disuelto (utilizando una piedra de aireacion) y
con una solucién de sulfito de sodio (0.1 g de reactivo por cada 10 ml de agua de mar) cuyo
porcentaje de saturacion fue 0 %. El flujo de salida se controlé6 empleando un nebulizador portétil
antes de comenzar las mediciones; en el caso de Octopus maya este se fijé en 7.2 L-h* por camara,
mientras para Callinectes sapidus oscil6 alrededor de 16.0 L-ht. Como control para ambas especies,
por cada medicion realizada por tratamiento térmico se registré el consumo de oxigeno en el interior
de una camara respiromeétrica vacia (sin animal), esto con el fin de estimar el valor del consumo de

oxigeno de los micro-organismos del sistema.

Para los organismos provenientes de tratamientos fluctuantes, con el fin de observar la respuesta
en el consumo ante el incremento y/o decremento de temperatura a la tasa de 1°C h?, se replicé la
dindmica térmica a la que fueron sometidos previamente. Las mediciones realizadas con los pulpos
expuestos a estos tratamientos correspondieron a un periodo de 12 h (solo incremento y fase
constante a la temperatura maxima), mientras tanto, cada sesién respirométrica efectuada con las
jaibas tomé 24 h (incremento, fase constante y decremento). La diferencia en los periodos de
medicion respondié a razones metodolégicas, ya que, en el caso de los pulpos, si bien la prueba se
prolongé por 24 h, hubo fallas en el registro de los datos relativos a la fase de descenso de la
temperatura. Los organismos de ambas especies aclimatados a temperaturas constantes
permanecieron en las camaras respirométricas por un periodo de 12 h, estando expuestos a su
condicion térmica de aclimatacion durante la medicion. Por cada tratamiento térmico se utilizaron de

cinco a siete individuos.

Una vez finalizada cada corrida, los organismos fueron secados con toallas de papel absorbente
y pesados empleando las balanzas electrénicas Ohaus Adventurer ARA520 y Velab VE-1000
(precision = 10 mg) para jaibas y pulpos, respectivamente. Posteriormente, los animales retornaron
al sistema de aclimatacion correspondiente. Debido a que el procedimiento descrito no deteriora el
estado fisiol6gico de los organismos, una vez recuperados de la manipulacion, estos pudieron
someterse a pruebas posteriores, una vez transcurrido un periodo no menor a 24 h horas para

eliminar el efecto de la manipulacion previa.
Se calcul6 el consumo de oxigeno de rutina para cada individuo empleando la siguiente formula:
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(([Ong/l]E_[OZ mg/l]S) X F)

Consumo de O, _ PC

donde [0 mg/]E Y [02mg]S representan las concentraciones de oxigeno de entrada y salida de

cada camara respirométrica expresadas en mgO. g* ht, F es el flujo (Lh™1) y PC corresponde al
peso corporal de cada individuo en g. El consumo de oxigeno se graficd para toda la duracién de la
medicion para observar a que momento se estabilizé. Al valor obtenido se le restd el consumo

calculado para el respectivo control.

Para cada temperatura de aclimatacién, este periodo estable se utilizé para calcular el consumo
de oxigeno promedio de los organismos. Este periodo de estabilidad se determiné comparando
visualmente la tendencia del consumo promedio por temperatura de aclimatacion, graficado como se
menciond anteriormente para toda la medicion, buscando un intervalo de variaciébn minima comudn a

todos los tratamientos (mismo nimero de datos, en momentos similares del dia).

Para permitir la comparacion con los resultados reportados para otras especies de ectotermos

acuaticos, se calcularon los valores de Q10 usando la formula de Van't Hoff (Lucas, 1996):
Q10 = (consumo de 0,T2/consumo de 0,T1)10/(T2=T1)
donde T1y T2 representan las temperaturas de aclimatacion de interés.

El Qi0es una medida de los efectos de la temperatura sobre el consumo de oxigeno. Corresponde
a un incremento en la tasa de reaccién, en este caso del metabolismo, por el incremento en 10 °C.
De acuerdo con Schmidt-Nielsen (1975), existen tres escalas para los valores de Qio: 1) de 0 a 1,
gue indica una sobrecompensacion metabdlica y que el consumo de O; no fue afectado
significativamente al aumentar la temperatura en cierto intervalo; 2) de 1 a 2, que responde a la
presencia de mecanismos de compensacion fisiolégica que permiten al organismo regular la tasa
metabdlica dentro de un factor de + 2; y 3) mayor a 3, sefial de la ausencia de compensacion o control
sobre la actividad enzimatica que participa en el metabolismo y que repercute en el consumo de

oxigeno.
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Figura 10. Sistema respirométrico. a) camaras respirométricas acopladas a mangueras de entrada y salida de
agua y sensores opticos, b) juvenil de pulpo en el interior de la camara respirométrica acondicionada con una
estructura de PVC como refugio, c) jaibas en el interior de las camaras respirtométricas.

Estimacién del campo del potencial metabdlico para actividad (PMA)

Se utilizé a la temperatura como inductor de la tasa metabdlica de rutina (TMR) y la tasa
metabdlica maxima (TMM) a través del método TIMR (Temperatura Induced Metabolic Rate) (Halsey
et al., 2015; Rodriguez-Fuentes et al., 2017). El metabolismo respiratorio se midié en términos de
consumo de oxigeno cuando los animales fueron expuestos a una temperatura que representa el
105 % de la TCMin (promueve a la TMR) y el 95 % de la TCMax (promueve a la TMM), segun la

temperatura de aclimataciéon (Tabla 1,

). La duracién de la exposicién aguda a estas condiciones térmicas fue de 5 min, teniendo en
cuenta que una exposicion mas prolongada puede causar fatiga e inducir al metabolismo anaerobio
(Norin y Clark, 2016).

Tabla 1. Temperaturas promedio utilizadas para inducir la TMM y la TMR en organismos juveniles de Octopus
maya.

Aclimatacién (°C) | Temperatura TMM (°C) | Temperatura TMR (°C)
22 36.9 13.69
30 39.28 13.75
22 a 26 38.79 14.03
22a30 40.07 15.44

El sistema experimental empleado consistié en un acuario lleno de agua de mar filtrada cuya
temperatura se ajusté al valor calculado para evaluar la TMR o la TMM, dependiendo del caso. Para
medir el consumo de oxigeno de cada organismo, se utilizé un recipiente hermético a manera de

camara respirométrica. Antes de introducir al animal en la cAmara, el oxigeno disuelto en el interior
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(oxigeno inicial) fue medido usando un oximetro YSI Pro20 (YSI Incorporated, Estados Unidos), la
medicion también tuvo lugar tan pronto el animal fue extraido (oxigeno final). Siguiendo el mismo
disefio experimental, con una camara respirométrica vacia, se efectué el ensayo tres veces por
temperatura de aclimatacién para corregir con el control (camara vacia). El oximetro se mantuvo en
el acuario al menos una hora antes del inicio de las mediciones y entre las mediciones para su

estabilizacion a la temperatura de medicion.

Tabla 2. Temperaturas promedio utilizadas para inducir la TMM y la TMR en organismos adultos de C. sapidus.

Aclimatacion (°C) | Temperatura TMM (°C) | Temperatura TMR (°C)
25 36.9 13.69
29 39.28 13.75
34 39.3 19.62
25a29 38.79 14.03
25a34 40.07 15.44

El volumen real de los recipientes utilizados como cdmaras respirométricas se estimé como el
volumen desplazado por cada organismo experiméntalo a partir de un volumen conocido. El dato
obtenido para el volumen desplazado se rest6 al del recipiente empleado. Se registro el peso de cada
animal utilizando las balanzas electronicas Ohaus Adventurer ARA520 (jaibas) y Velab VE-1000 con

precision de 10 mg) (pulpos).

La TMR y la TMM se calcularon aplicando la siguiente ecuacion:

Consumo de Oy (tmr o TMm) = (02(4) — O2(5)) * (V/t)/PC)

donde el consumo de oxigeno corresponde a la tasa respiratoria (mgO. g* h?), Oya es la
concentracion de oxigeno inicial en la camara, O, es la concentracion de oxigeno final en la cAmara,
V es el volumen real de agua en el recipiente utilizado como camara respirométrica (volumen total
menos el volumen desplazado por el animal), t es el tiempo transcurrido durante la mediciéon y PC es

el peso corporal del animal en g.

Posteriormente el PMA absoluto se calculé como consumo de oxigeno (mgO. g* h?) por

temperatura de aclimatacion utilizando la siguiente ecuacion:
PMA absoluto = TMM — TMR

Con base en los datos obtenidos de TMR y TMM, también se determiné el PMA factorial:
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PMA factorial = TMM/TMR

Mientras el PMA absoluto proporciona informacion acerca del incremento absoluto en la tasa
metabdlica respecto a una condicion de partida, el PMA factorial refleja el aumento proporcional de
la misma y funciona como una medida estandarizada para realizar comparaciones entre especies de
estudio (Clark et al., 2013).

Para evaluar la magnitud del efecto causado por la temperatura de induccion sobre la TMR y la
TMM se estimoé el valor de Qi para cada temperatura de aclimatacion. Esta medida describe mejor
el efecto de la temperatura en la actividad de las enzimas metabdlicas y el costo energético de la

actividad provocada. Se empled la siguiente ecuacion por temperatura de aclimatacion:
Q10 = (consumo de 0,TMM/consumo de 0, TMR)10/(T2=T1)

donde T1 y T2 representan las temperaturas de induccién de la TMR (105 % de la TCMin) y de la

TMM (95 % de la TCMax) por temperatura de aclimatacién, respectivamente.

En el contexto de estos experimentos, se espera que en las temperaturas altas aumente la
proporcion de enzimas que han alcanzado su energia de activacion, acelerando las reacciones
bioguimicas involucradas en la produccion de energia mitocondrial (incluyendo el consumo de

oxigeno) que hace posible la actividad muscular (Halsey et al., 2015; Rodriguez-Fuentes et al., 2017.

Estimacion de metabolitos en sangre y tejidos

Los organismos muestreados fueron aquellos que se emplearon previamente en la evaluacién
de la tasa metabdlica de rutina (TMR) y de la tasa metabdlica maxima (TMM). En cuanto a O. maya,
se extrajeron muestras de muasculo que se introdujeron en tubos Eppendorf debidamente marcados.
Las muestras se mantuvieron en congelacion a -80 °C hasta su posterior analisis. Para esta especie
no fue posible realizar el andlisis de metabolitos a partir de muestras provenientes del régimen
fluctuante de 22 a 26 °C en el caso de la exposicidn a la temperatura que promueve la TMM, esto se

debio a que se priorizo la disponibilidad de muestras para futuros analisis de estrés oxidativo.

A los individuos de C. sapidus se les extrajo 100 pl de hemolinfa cerca de la coxa, en uno de los
apéndices natatorios preferiblemente. La muestra de hemolinfa se deposité en tubos Eppendorf
previamente marcados y preparados con solucién anticoagulante SIC (dos partes de SIC por una de
hemolinfa). Estas muestras se preservaron en refrigeracion hasta el momento de su analisis en
laboratorio, el cual se realizé dentro de las siguientes 24 h. Para esta especie no fue posible realizar

el analisis de la concentracion de lactato en la hemolinfa a partir de muestras provenientes del
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régimen fluctuante de 25 a 34 °C en ninguno de los casos (tras la induccion de la TMR y de la TMM

mediante la temperatura). Esto se debid a que las muestras de hemolinfa se coagularon.

El analisis de los metabolitos se efectué con base en el protocolo elaborado por Pascual et al.
(2003) para la evaluaciébn de componentes sanguineos en camarones peneidos. Se tuvieron en
cuenta las indicaciones relativas a la elaboracion de las curvas patron, la proporcion de muestra y
reactivo, las temperaturas y tiempos de incubacién dependiendo de cada metabolito analizado, asi
como los célculos necesarios para llegar a los valores de concentracion. En el caso de los pulpos,
se pesaron e introdujeron en tubos de homogenizacion entre 50 y 70 mg de cada muestra de
musculo, junto con perlas y 150 ul de agua libre de pirégenos con el fin de preparar el tejido en tres
rondas de trituracidon y homogenizacion (cada una de 15 s). Después, se centrifugaron las muestras
y se recolect6 el sobrenadante bajo las mismas condiciones mencionadas a continuacion para la
hemolinfa de las jaibas En el caso de la de las jaibas, la cuantificacion de los metabolitos solubles se
llevd a cabo en el plasma. Para ello, fue necesario centrifugar la hemolinfa diluida (centriguga IEC
Centra MP4R, International Equipment Company, Estados Unidos de América; 800 g a 4 °C por 5

min) y tomar el sobrenadante utilizando una micropipeta.

Los metabolitos fueron cuantificados a través del uso de kits comerciales de lactato (Trinity 735-
10), glucosa (ELITech GPSL-5505), acilglicéridos (ELITech TGML-5415), colesterol (ELITech CHSL-
5505) y proteinas (Proteina BIO-RAD-500-0006), siguiendo las instrucciones de manufactura. Las
absorbancias fueron medidas utilizando un lector de microplacas (Benchmark Plus, Bio-Rad, Estados
Unidos) tras haber colocado 10 pl de la muestra (sobrenadante) y 200 ul de la solucidn reactiva (kit).
Las concentraciones se expresaron en mg mL? y se calcularon a partir de la regresion lineal de las
curvas de calibracién, obtenidas en cada ocasion para cada metabolito empleando soluciones

sustrato estandarizadas.

Analisis estadistico

Previo al andlisis de cada variable de respuesta considerada, se realiz6 un andlisis exploratorio
con el fin de detectar posibles datos extremos, evaluar desvios de la normalidad y heterogeneidad
de varianzas. Para ello se graficaron boxplot utilizando como criterio de rango (extensién de los
“bigotes” a partir de las “cajas”) al valor 1.5. Sumado a esto, se llevé a cabo una inspeccién visual
(Zuur et al., 2007) de los residuales en los casos en los que se aplicaron andlisis de varianza
(ANOVA), con el fin de evaluar los supuestos de los modelos lineales (normalidad, homogeneidad

de varianzas, independencia estadistica).
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La preferencia térmica de cada especie se evalué comparando la distribucion, y en particular la
dispersion, de los datos en cada uno de los tratamientos. Para cada tratamiento térmico se calculd
el rango intercuartil (IQR) (Zar, 1999). Con el fin de identificar las posibles diferencias estadisticas
entre tratamientos, se tuvo encuenta el criterio de sobrelapamiento de las muescas en el diagrama
de cajas y bigotes. Las muescas de las cajas marcan los intervalos de confianza al 95 % para la
mediana; si estas no se sobrelapan, se asumen diferencias estadisticamente significativas entre

tratamientos.

Para comparar las temperaturas criticas de cada especie ante los diferentes tratamientos
térmicos, se utilizé un modelo ANOVA. La comparacion de medias se efectué mediante pruebas de
Tukey para modelos desbalanceados. En el caso de los pulpos para el analisis estadistico se excluy6
el tratamiento complementario a 18 °C, considerado en este trabajo Unicamente para fines de la zona
de tolerancia térmica. Lo mismo ocurrié con los tratamientos complementarios a 20 y 32 °C en el
caso de las jaibas. Debido a que el nimero de datos de TC obtenidos por Noyola et al. (2013a) para
las temperaturas de aclimatacién constante superaron por mas del doble a los recopilados en este
trabajo para las fluctuaiciones (diferencia en la “n”), se utilizé la técnica de remuestreo aleatorio para

tratar de equiparar el disefio.

El crecimiento de los juveniles de Octopus maya, el consumo de oxigeno de rutina y el potencial
metabdlico para actividad (PMA) de ambas especies experimentales, también se analizaron
utilizando un modelo ANOVA con el fin de identificar las posibles diferencias entre tratamientos. La

comparacion entre medias se llevé a cabo aplicando la prueba Tukey para modelos desbalanceados.

El efecto de la temperatura en las caracteristicas bioquimicas (metabolitos) de los juveniles de
pulpoy las jaibas adultas fueron analizados con base en los métodos propuestos por Beliaff y Burgeot
(2002) para efectuar el célculo de las areas, que reflejan el nivel de movilizaciéon de cada metabolito
y permiten estimar el indice de la respuesta integrada de los mismos (IBR). Estos valores se

representaron graficamente a través de la elaboracion de gréficos de estrella.

Tanto los procedimientos de andlisis estadistico como los gréficos, se realizaron el lenguaje de

programacion estadistica R.

27



RESULTADOS

Preferenciay tolerancia térmica

Temperaturas preferidas

e Octopus maya

Esta seccion integra, como informacion complementaria, los resultados reportados por Noyola

et al. (2013) para pulpos juveniles aclimatados a 26 °C durante 20 dias.

La menor preferencia térmica (21.73 + 1.8 °C; promedio = DE) se obtuvo en los organismos
sometidos a la aclimatacién de 22 °C, mientras que el mayor valor correspondi6 al tratamiento a 30
°C (24.90 + 1.92 °C; promedio + DE) (Tabla 3).

Para cada condicién térmica constante evaluada, la media de la preferencia fue inferior al valor
de la temperatura de aclimatacion, ubicaAndose 0.27 (tratamiento a 22 °C), 1.38 (tratamiento a 26 °C)
y 5.10 °C (tratamiento a 30 °C) por debajo de esta (Tabla 3; Figura 11). Asi mismo, se observé que
estos valores promedio fueron cercanos al dato reportado por Noyola et al. (2013) como el
preferendum final de juveniles aclimatados a varias temperaturas, el cual fue equivalente a 23.4 °C.
Cuando los animales fueron aclimatados a un régimen fluctuante, la preferencia promedio también
tendié hacia temperaturas bajas (23.90 + 1.36 °C y 23.63 + 4.41 °C; Tabla 3), pr6ximas a los 22°C
que marcaron el limite inferior del intervalo de temperaturas experimentado por los organismos

durante el periodo de aclimatacion (Figura 11a).

Al considerar el total de los tratamientos térmicos implementados, la fluctuacién de 22 a 26 °C
presentd el rango intercuartil (IQR) de menor amplitud (1.45°C), de modo que el 50 % de las
temperaturas seleccionadas por los pulpos expuestos a esta condicion térmica se encontré en un
rango mas estrecho de valores que el observado en el resto de los tratamientos (Tabla 3). En
contraste, la mayor amplitud del IQR (6.22°C) se obtuvo en los animales aclimatados al régimen
fluctuante de 22 a 30 °C indicando que la seleccion de temperaturas por parte de estos organismos
fue mas variable (Tabla 3). A través de una exploracion visual (Figura 11a), se advierte que las
diferencias en la altura de las muescas que representan los intervalos de confianza al 95 % para la
mediana por tratamiento térmico, soportan la afirmacién de que el régimen y temperatura de

aclimatacion alter6 la dispersiéon de la preferencia térmica. Sin embargo, siguiendo el criterio de
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presencia o ausencia de sobrelapamiento de esas muescas, es posible decir que solo hubo
diferencias significativas en la TP entre los tratamientos constantes a 22 y 30 °C, puesto que son las
Unicas que no alcanzan a sobrelaparse.

Tabla 3. Medidas de dispersion relativas a la preferencia térmica (°C) de los juveniles de Octopus maya
expuestos a cada tratamiento térmico (°C).

Tratamiento térmico | Preferencia promedio = DE IQR Amplitud IQR
22 21.73 £ 1.78 (n=6) 21.00 - 22.60 1.60
26 24.62 £ 2.92 (n=6) 21.94 - 25.78 3.83
30 24,90 £ 1.92 (n=6) 23.30-25.35 2.05
22 a 26 23.90 £ 1.36 (n=6) 22.70 - 24.15 1.45
22a30 23.63 = 4.41 (n=6) 20.65 — 26.88 6.22

e Callinectes sapidus

La menor preferencia térmica promedio se obtuvo en los organismos experimentales aclimatados
al tratamiento térmico constante a 25 °C (27.25 + 3.37°C), mientras que el mayor valor promedio
calculado correspondié a los animales aclimatados a 34 °C en régimen constante (32.79 + 2.08°C;
Tabla 4).

Al considerar Unicamente los organismos mantenidos en temperaturas constantes, se observé
que la media de la preferencia de los tratamientos constantes a 25 y 29 °C superé el valor de la
temperatura de aclimatacion por 2.25 y 0.75 °C, respectivamente (Figura 11). En contraste, los
animales aclimatados a 34 °C exhibieron una preferencia 1.11 °C por debajo de la temperatura de
aclimatacion (Figura 11). Los animales aclimatados a un régimen fluctuante de 25 a 29 °C mostraron
una preferencia térmica promedio que super6 por 0.68 °C al valor intermedio (27 °C) del intervalo de
variacion térmica diaria (Tabla 4). Por el contrario, la preferencia térmica promedio de las jaibas
aclimatadas a la fluctuacion de 25 a 34°C fue 0.7°C inferior al valor intermedio (29.5 °C) del intervalo
mencionado. De manera similar a como ocurrié con los pulpos, se observo que la tanto la media
como la mediana calculadas por tratamiento térmico, se situaron alrededor de la linea del

preferendum final de la especie, equivalente a 30.3 °C (Figura 11b).

La menor amplitud del IQR (3.32 °C) se obtuvo en el tratamiento constante a 29 °C, de modo que
el 50 % de las temperaturas seleccionadas por las jaibas expuestas a esta condicion térmica se
encontré en un intervalo més estrecho de valores que el observado en el resto de los tratamientos,
mientras que la mayor amplitud (7.20 °C) fue registrada en los animales expuestos al régimen

fluctuante de 25 a 29°C (Tabla 4). La exploracion visual de los resultados de preferencia (Figura 11b)
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demostré que las muescas que representan el intervalo de confianza al 95 % para la mediana por
tratamiento térmico presentaron alturas diferentes, lo cual una vez mas soporta la afirmacién de que
el régimen y temperatura de aclimatacion alter6 la dispersion de los datos registrados. Teniendo en
cuenta el criterio de presencia o0 ausencia de sobrelapamiento de las muescas, es posible decir que
solo hubo diferencias significativas entre los tratamientos constantes a 25 y 34 °C, puesto son las

Unicas que no alcanzan a sobrelaparse.
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Figura 11. Preferencia térmica de a) Octopus maya y b) Callinectes sapidus por tratamiento térmico
implementado. Dentro de cada caja, la mediana estd indicada por la linea horizontal, y la media esta
representada por el asterisco. Los circulos ubicados fuera de los bigotes sefialan los datos definidos como
atipicos por superar 1.5 veces o mas al valor del rango intercuartil, estos valores no fueron incluidos en la
estimacion de la media. El preferendum final de los pulpos (utilizando los valores a 26°C de Noyola et al., 2013)
y las jaibas se muestra como una linea roja horizontal. Las muescas de las cajas marcan los intervalos de
confianza al 95 % para la mediana; si estas no se sobrelapan, se asumen diferencias estadisticamente
significativas entre tratamientos.
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Tabla 4. Medidas de dispersion relativas a la preferencia térmica (°C) de los individuos adultos de Callinectes
sapidus expuestos a cada tratamiento térmico (°C).

Tratamiento térmico | Preferencia promedio + DE IQR Amplitud IQR
25 27.25 + 3.37 (n=13) 24,10 -30.10 6.00
29 30.4 £ 2.08 (n=11) 28.78 — 32.10 3.32
34 32.79 £ 2.80 (n=9) 30.80 — 35.40 4.60
25a 29 27.68 £ 4.27 (n=9) 20.30 - 31.50 7.20
25a 34 28.76 £ 4.09 (n=9) 25.00 - 31.20 6.20

Temperaturas criticas

e Octopus maya

Esta seccion integra, como informacion complementaria, los resultados reportados por Noyola
et al. (2013) para pulpos juveniles aclimatados a 18, 22, 26 y 30 °C durante 20 dias.

Se observé que el menor valor promedio de TCMax correspondio al tratamiento constante a 22
°C, mientras el mayor valor se obtuvo en los individuos expuestos a la fluctuacion de 22 a 30 °C
(Tabla 5). El ANOVA revelé que hubo diferencias significativas entre los tratamientos térmicos (F =
25.67, p < 0.05). De acuerdo con la prueba de Tukey, la TCMax fue similar en los tratamientos
constantes a 22 y 26 °C y aumentdé significativamente en los organismos aclimatados a 30 °C (p <
0.05), por otro lado, el valor medido en los pulpos expuestos a la fluctuaciéon de 22 a 26 °C fue similar
al de aquellos expuestos a los tratamientos constantes a 26 y 30 °C (p > 0.05), y significativamente
menor al obtenido para los animales provenientes de la fluctuacion de 22 a 30 °C (p < 0.05). (Figura
12).

El menor valor promedio calculado para la TCMin también se registr6 en los pulpos aclimatados
a 22 °C, sin embargo, esta vez el mayor valor correspondi6 al tratamiento constante a 30 °C (Tabla
5). Los valores de la TCMin de los organismos expuestos al tratamiento constante a 30 °C y a la
fluctuacion térmica de 22 a 30 °C fueron significativamente mayores que los de aquellos aclimatados
a los tratamientos constantes a 22 y 26 °C (ANOVA; F = 120.27, p < 0.05) (Figura 12).

El'ITT fue menor en el tratamiento constante a 30 °C (20.71 °C), y alcanz6 la mayor amplitud a 26
°C (27.95 °C). Un valor intermedio de 25.17 °C fue registrado en los animales mantenidos en el

régimen fluctuante de 22 a 30 °C (Figura 12).

Al incluir los datos de TC medidos por Noyola et al. (2013) a 18 °C, se completo la informacién

relativa a los limites de la ventana térmica en las temperaturas de aclimatacion constante reportadas
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hasta el momento. A partir del poligono irregular formado, se calculé un area de 284.5 C?para la

zona de tolerancia térmica de los juveniles de O. maya (Figura 12).

Tabla 5. Valores promedio + DE de las temperaturas criticas maximas y minimas (TCMax y TCMin, °C)

calculados para los juveniles de Octopus maya por tratamiento térmico.

Temperatura de resupesta, °C

Tratamiento térmico

TCMax promedio + DE

TCMin promedio + DE

22 32.17 + 0.35 (n=7) 10.13 + 0.90 (n=6)
26 33.74 £ 1.03 (n=7) 10.63 + 0.80 (n=6)
30 36.41 +0.75 (n=7) 17.77 £ 1.32 (n=7)

22a 26 35.08 + 1.18 (n=6) -

22a 30 39.52 + 2.73 (n=6) 17.73 £ 0.65 (n=6)
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Figura 12. Temperaturas criticas de organismos juveniles de la especie Octopus maya y parametros de la
ventana térmica calculados a partir de estos valores. Los valores relativos a las temperaturas de aclimatacion
constante corresponden a los obtenidos por Noyola et al. (2013). Los datos térmicos situados en medio de los
limites de la tolerancia indican los ITT de cada tratamiento, para la fluctuacién de 22 a 26 °C no se muestra
este valor puesto que no se cuenta con las TCMin de ese tratamiento en particular. Las letras distintas sefialan
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diferencias significativas teniendo en cuenta Unicamente los tratamientos de interés en este estudio (22, 26, 30
°C y las dos fluctuaciones térmicas), los resultados reportados a 18 °C solamente son relevantes para el célculo
del area total de la ventana térmica: 284.5 C2.

e Callinectes sapidus

El menor valor promedio de TCMax correspondid al de los animales aclimatados al tratamiento
térmico constante de 25 °C, mientras el mayor valor se registré en las jaibas mantenidas en el
régimen fluctuante de 25 a 34 °C (Tabla 6). El ANOVA revel6 que hubo diferencias significativas en
al menos uno de los tratamientos térmicos (F = 24.73, p < 0.05). De acuerdo con la prueba de Tukey,
la Unica diferencia correspondio a las jaibas aclimatadas a 25 °C frente al resto de tratamientos (p <
0.05) (Figura 13).

Con respecto a la TCMin, los menores valores promedio tuvieron lugar en el tratamiento constante
a 25 °C, mientras el mayor valor promedio se obtuvo en los individuos expuestos al tratamiento
constante a 34 °C (Tabla 6). De hecho, los valores de TCMin de este ultimo tratamiento fueron
significativamente mas altos respecto a los otros tratamientos, tanto constantes como fluctuantes
(ANOVA; F = 32.46, p < 0.05) (Figura 13).

El intervalo de tolerancia térmica de las jaibas fue menor en el tratamiento constante a 34 °C
(25.23 °C), y alcanz6 la mayor amplitud en la fluctuacion de 25 a 29 °C (29.42 °C). Cabe mencionar
que el intervalo calculado para el tratamiento fluctuante de 25 a 34 °C también fue uno de los mas
amplios (29.20 °C), lo cual indic6 que la exposicion a regimenes térmicos fluctuantes promovié la

ampliacién de la tolerancia térmica de estos organismos (Figura 13).

Al incluir los datos de TC medidos durante el presente estudio tras la aclimatacion a temperaturas
complementarias (20 y 32 °C), se obtuvo la informacién relativa a los limites de la ventana térmica
en una serie de temperaturas constantes. A partir de este poligono irregular se determiné que el area
correspondiente a la tolerancia térmica de C. sapidus es de 327.5 C?(Figura 13).

Tabla 6. Valores promedio + DE de las temperaturas criticas maximas y minimas (TCMax y TCMin, °C)
calculados para los organismos adultos de Callinectes sapidus por tratamiento térmico.

Tratamiento térmico | TCMax promedio £ DE | TCMin promedio + DE
25 38.12 + 0.12 (n=4) 12.76 + 1.17 (n=5)
29 41.02 + 0.40 (n=6) 12.97 + 0.44 (n=6)
34 41.40 + 1.18 (n=6) 18.70 + 1.35 (n=5)
25 a 29 40.98 + 0.45 (n=6) 12.96 + 0.95 (n=10)
25a34 42.13 + 0.36 (n=6) 14.42 + 1.13 (n=5)
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Figura 13. Temperaturas criticas de organismos juveniles de la especie C. sapidus y parametros de la ventana
térmica calculados a partir de estos valores. Los datos térmicos situados en medio de los limites de la tolerancia
indican los ITT de cada tratamiento. Las letras distintas sefialan diferencias estadisticamente significativas
teniendo en cuenta Unicamente los tratamientos de interés en este estudio (25, 29, 34 °C y las dos fluctuaciones
térmicas), los resultados reportados a 20 y 32 °C solamente son relevantes para el calculo del area total de la
ventana térmica: 327.5 C2.

Sobrevivencia y crecimiento

e Octopus maya

La sobrevivencia observada en el periodo de aclimatacion fue menor en el tratamiento fluctuante
de 22 a 26 °C (49.15 %) y mayor en el tratamiento constante a 30 °C (79.17 %). Valores intermedios
de 70.83 y 64.91 % fueron observados en los tratamientos de 22°C constante y 22 a 30°C fluctuante,

respectivamente (Figura 14a).
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La tasa de crecimiento relativa diaria (TCE) fue mayor en el tratamiento constante a 30°C y menor

en los pulpos expuestos a 22°C y a ambos regimenes fluctuantes (ANOVA; F=23.57, p<0.05; Tabla

7, Figura 14b).

Tabla 7. Pesos iniciales y finales (g) y TCE (% dial) promedio de los pulpos expuestos a los tratamientos

térmicos (°C).

Tratamiento Intervalo Media inicial £ Intervalo Media final + | TCE promedio *
térmico inicial DE final DE DE
22 0.1-0.65 0.27 £0.16 0.13-1.40 0.54 +£0.33 224+111
(n=29)
30 0.15-0.99 0.33+0.16 0.46 -2.73 1.21+£0.62 4.18 + 0.97
(n=38)
22 a 26 0.15-1.31 0.41+0.23 0.17-1.88 0.83+0.47 224+121
(n=29)
22 a 30 0.17 -0.82 0.36 £ 0.16 0.29-1.71 0.88 £ 0.37 297+1.16
(n=37)

e Callinectes sapidus

La sobrevivencia fue menor en el tratamiento térmico a 25 °C (56.67 %), mayor en el tratamiento

a 29 °C (90.00 %), e intermedia a 34 °C (75.00 %), asi como en los regimenes fluctuantes de 25 a
29°C (81.25%) y 25 a 34°C (72.22%) (Figura 15).

35



100
A 10 H B
79.17 %
80 — 8 —
70.83 %
b c
& 64.91 %
O\ lm 6 — a ) [e]
v 60 — S i
S © :
g 2 o 1 a ——
S 49.15 % - o ' !
2 LU :
> O 4 !
= a | '
40 — : '
e — : :
N ! !
2 — i
20 ==
" g
o (o}
0 - T T T T T T T T
22 30 22-26 22-30 22 30 22-26 22-30

Temperatura de aclimatacion, ¢C

Figura 14. a) Sobrevivencia (en %) de los juveniles de O. maya por tratamiento térmico, b) tasa de crecimiento
relativa diaria calculada para el periodo total de aclimatacion. Los circulos ubicados fuera de los bigotes sefialan
los datos definidos como atipicos por superar 1.5 veces o mas al valor del rango intercuartil, sin embargo, bajo
el criterio estadistico de la distancia de Cook estos valores no son lo suficientemente relevantes en el ajuste
lineal aplicado a los datos de crecimiento para evaluar las posibles diferencias entre tratamientos, por lo cual
no fueron eliminados. Las letras distintas sefialan diferencias significativas.
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Figura 15. Sobrevivencia (en %) de los organismos de la especie Callinectes sapidus por temperatura de
aclimatacion.

Consumo de oxigeno de rutina

e Octopus maya

La temperaturay el régimen de aclimatacion afecté de manera significativa el consumo de oxigeno
de rutina en los juveniles de pulpo (ANOVA; F =4.71, p < 0.05). De acuerdo con la prueba de Tukey,
la media registrada para el tratamiento constante a 22 °C fue significativamente menor que la
calculada para el intervalo estable de ambas fluctuaciones térmicas a 22 °C y el intervalo estable a
22 °C de la fluctuacion mas extrema (p < 0.05) (Figura 16). Se observé que el grado de dispersion
fue considerablemente alto en la mayoria de casos, lo cual influyé sobre los resultados estadisticos.
Si bien las diferencias significativas fueron escasas, con base en los resultados promedio se destacé
que los pulpos expuestos a la fluctuacion térmica de 22 a 26 °C presentaron el mayor consumo de
oxigeno de rutina durante la fase estable a 22 °C (Tabla 8). No obstante, respecto a esto ultimo es

importante mencionar que los pulpos provenientes de la fluctuacion térmica de 22 a 26 °C que fueron
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sometidos a la prueba de respirometria, no permanecieron en las camaras respirométricas durante
24 h, lo hicieron por 12 h, lo que implicé la utilizacion de los valores de consumo de oxigeno durante
la primera hora de respirometria para calcular el promedio relativo a la fase a 22 °C.

Los valores de Qio fueron superiores a 3 en el caso de las comparaciones realizadas incluyendo
la tasa de consumo de oxigeno de los animales aclimatados al tratamiento térmico constante a 22
°C. El mayor valor (34.31) se observo cuando se comparo el metabolismo de rutina inducido por el
tratamiento constante a 22 °C con el consumo de oxigeno del régimen fluctuante de 22 a 26 °C
cuando los pulpos alacanzaron la maxima temperatura. Los demas intervalos térmicos considerados
arrojaron valores entre Oy 2 (Tabla 9).
Tabla 8. Consumo de oxigeno de rutina promedio + DE de los pulpos juveniles Octopus maya sometidos a los

diferentes tratamientos térmicos experimentales. Const = constante; op = fluctuacién 6ptima; ext = fluctuacién
que incluye temperaturas extremas.

Temperatura de aclimatacion (°C) | Consumo de oxigeno de rutina promedio + DE
22_const 1.18 £ 0.54 (n=5)
22_op 6.09 + 0.83 (n=6)
22_ext 4.66 + 2.33 (n=6)
26_op 4.84 +0.72 (n=6)
30_const 3.30 £ 2.03 (n=12)
30_ext 5.19 £ 2.73 (n=6)

Tabla 9. Valores de Qio calculados para Octopus maya en los tratamientos térmicos constantes y las
temperaturas estables dentro de los ciclos de fluctuacién implementados. Const = constante; op = fluctuacion
Optima; ext = fluctuacién que incluye temperaturas extremas.

Temperatura 22 _const 22_op 22_ext 26_op
26_op 34.31 0.56 1.10 -
30_const 3.63 0.46 0.65 0.38
30_ext 6.39 0.82 1.14 1.19

e Callinectes sapidus

La temperatura y régimen de aclimatacion afecté de manera significativa el consumo de oxigeno
de rutina en las jaibas adultas (ANOVA,; F = 8.38, p < 0.05; Figura 16). La prueba de Tukey efectuada
reveld que la media registrada para la fluctuacion térmica de 25 a 29 °C provoc6 un consumo de
oxigeno de rutina significativamente menor cuando los organismos se encontraron expuestos a 25
°C durante esa fluctuacion (Figura 16). De manera similar a como ocurrié en O. maya, se observo
que el grado de dispersion fue considerablemente alto en la mayoria de casos, lo cual influyé sobre
los resultados estadisticos. Pese a que las diferencias significativas fueron escasas, con base en los

resultados promedio se destaco que las jaibas expuestas al tratamiento térmico constante a 34 °C y
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a la fluctuacion de 25 a 34 °C durante el periodo estable a 34 °C, presentaron el mayor consumo de

oxigeno de rutina (Tabla 10).

Los mayores indices de Qi se calcularon en comparaciones realizadas incluyendo la tasa de

consumo de oxigeno del periodo estable a 25 °C durante el régimen fluctuante de 25 a 29 °C, frente

al resto de tratamientos térmicos e intervalos constantes, con valores maximos superiores a 3 (6.54

y 4.98). El resto de comparaciones consideradas arrojo resultados entre 0y 2 (Tabla 11).

Tabla 10. Consumo de oxigeno de rutina promedio + DS de las jaibas sometidas a los diferentes tratamientos
térmicos experimentales. Const = constante; op = fluctuacién éptima; ext = fluctuacién que incluye temperaturas

extremas.
Temperatura de aclimataciéon | Consumo de oxigeno de rutina promedio + DS
25 const 0.11 £ 0.02 (n=5)
25 op 0.06 £ 0.01 (n=6)
25 ext 0.09 + 0.02 (n=5)
29 const 0.10 + 0.01 (n=6)
29_op 0.11 £ 0.03 (n=6)
34_const 0.12 £ 0.01 (n=5)
34 _ext 0.12 + 0.03 (n=5)

Tabla 11. Valores de Q1o calculados para C. sapidus los tratamientos térmicos constantes y las temperaturas
estables dentro de los ciclos de fluctuacién implementados. Const = constante; op = fluctuacién 6ptima; ext =
fluctuacién que incluye temperaturas extremas.

Temperatura | 25 const 25 _op 25 ext 29 const
29 cons 0.83 4.98 1.19 -
29 op 1.09 6.54 1.56 -
34 _const 1.16 2.57 1.36 1.52
34_ext 1.14 2.58 1.34 1.47
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Figura 16. Consumo de oxigeno de rutina de a) los juveniles de Octopus maya y b) adultos de Callinectes
sapidus acclimatados a regimes de temperatura constantes y fluctuantes. Las abreviaturas hacen referencia al
tratamiento térmico: const = aclimataciéon constante, op = fluctuacién considerada optima, ext = fluctuacion
considerada extrema. Dentro de cada caja, la mediana esta indicada por la linea horizontal, y la media esta
representada por el asterisco. Los circulos ubicados fuera de los bigotes sefialan los datos definidos como
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de la media.
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Estimacién del PMA

e Octopus maya

El andlisis estadistico revel6 que la temperatura de aclimatacion afecto la tasa metabdlica de rutina
(TMR) (ANOVA; F =9.21, p<0.05; Figura 17 ay b, Tabla 12). De acuerdo con la prueba de Tukey,
se formaron dos grupos: la TMR de los pulpos sometidos al tratamiento constante de 22 °C fue similar
a la de aquellos mantenidos en la fluctuacién de 22 a 26 °C, mientras la TMR de los pulpos
provenientes del tratamiento constante a 30 °C fue similar a la de aquellos provenientes de la
fluctuacion de 22 a 30 °C (Figura 17 ay b, Tabla 12). Por el contrario, el andlisis aplicado a la tasa
metabdlica maxima (TMM) mostré que no hubo diferencias significativas entre tratamientos (Figura
17ayb, Tabla 12). No obstante, con base en los valores promedio, se observé que la TMM fue mayor
en los pulpos provenientes de la fluctuacion térmica de 22 a 26 °C, y menor en los pulpos aclimatados
a 30 °C (Tabla 12). Esto explica por qué el calculo del PMA absoluto arroj6 el menor valor para el
tratamiento térmico constante a 30 °C, ademas es la razén de su aumento en la fluctuacion de 22 a

26 °C, cuyo valor resulto ser cercano al del tratamiento constante a 22 °C (Figura 17c).

El PMA factorial y el Q1o presentaron su valor mas alto en el tratamiento constante a 22 °C,
mientras que en ambos casos el menor valor correspondio al tratamiento constante a 30 °C. Al
observar de manera puntual los resultados obtenidos para ambas fluctuaciones térmicas
implementadas se resaltd que el PMA factorial y el Q10 fueron mayores en el tratamiento de 22 a 26
°C respecto al tratamiento de 22 a 30 °C (Figura 17d, Tabla 12).

Tabla 12. Valores promedio = DE de la TMR y TMR, PMA absoluto (mgO: g h1) e indices comparativos
obtenidos para los juveniles de O. maya por tratamiento de aclimatacion.

Tratamiento TMR promedio £+ | TMM promedio * )
) PMA absoluto | PMA factorial Q1o
térmico DE DE
19.84 £5.36 96.27 + 35.65
22 76.42 4.85 2.57
(n=10) (n=11)
42.10 + 14.41 74.06 £ 17.02
30 31.96 1.75 1.53
(n=18) (n=15)
25.17 £ 13.56 98.38 +17.11
22 a 26 73.20 3.91 212
(n=9) (n=4)
32.46 £ 8.98 91.94 + 32.45
22a30 59.48 2.83 1.89
(n=13) (n=12)
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e Callinectes sapidus

La temperatura de aclimatacion afecto la TMR de los organismos experimentales de esta especie
(ANOVA; F = 8.28, p < 0.05; Figura 18 a y b, Tabla 13). La prueba de Tukey aplicada demostr6 que
la mayor TMR promedio, provocada por el tratamiento térmico constante a 34 °C, difirid
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significativamente de aquella medida en los organismos aclimatados a la fluctuacién térmica de 25 a
29 °C (p < 0.05). Asi mismo, la TMM fue afectada de manera significativa por el factor temperatura
de aclimatacion (F = 2.95, p < 0.05; Figura 18 a y b). La prueba Tukey realizada mostré que el
resultado obtenido para el tratamiento térmico constante a 25 °C fue mayor al registrado para el resto
de tratamientos térmicos (Figura 18 a 'y b, Tabla 13). EI PMA absoluto aumenté conforme lo hizo la
temperatura de aclimatacion en términos de aclimatacion constante. Sumado a esto, la fluctuacion
de 25 a 29 °C provocé el menor PMA absoluto (Figura 18c, Tabla 13).

El PMA factorial y el Q1o presentaron su valor mas alto en el tratamiento constante a 34 °C,
mientras que en ambos casos el menor valor correspondio al tratamiento constante a 25 °C (Figura
18d, Tabla 13). Se pudo observar que el PMA factorial y el Q1o fueron mayores en el tratamiento

fluctuante de 25 a 34 °C respecto al tratamiento fluctuante de 25 a 29 °C (Figura 18d, Tabla 13).

Tabla 13. Valores promedio = DE de la TMR y TMR, PMA absoluto (mgO:2 g h!) e indices comparativos
obtenidos para los juveniles de C. sapidus por tratamiento de aclimatacion.

Tratamiento TMR promedio £ | TMM promedio * )

; PMA absoluto | PMA factorial Q1o
térmico DE DE

25 0.05 + 0.01 (n=5) 0.09 + 0.01 (n=6) 0.04 1.76 1.28

29 0.04 + 0.01 (n=7) 0.08 + 0.01 (n=8) 0.04 2.12 1.34

34 0.04 £ 0.01 (n=10) | 0.09 £ 0.01 (n=9) 0.05 2.38 1.55

25a29 0.03 + 0.01 (n=9) 0.07 £ 0.02 (n=7) 0.04 2.15 1.36

25a34 0.04 £ 0.01 (n=9) 0.08 £ 0.02 (n=7) 0.04 2.23 1.39
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Figura 18. Efecto de la temperatura en: a 'y b) la TMM y la TMR; c¢) el PMA absoluto; d) el PMA factorial y el
Q1o de juveniles de C. sapidus. Las lineas relacionan Unicamente a los tratamientos constantes, por ser
consecutivos en el eje de las temperaturas de aclimatacion.

Metabolitos

e Octopus maya

La condicion de rutina (TMR) promovié una alta movilizacion de metabolitos en el tejido muscular
de los pulpos aclimatados a los regimenes fluctuantes de 22 a 26 °C (IBR = 9.27) y de 22 a 30 °C

(IBR = 7.84). La menor movilizacion tuvo lugar en los organismos mantenidos en el tratamiento
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constante a 22 °C (IBR = 5.86). El lactato tuvo una mayor concentracion en los pulpos aclimatados a
la condicién térmica constante a 30 °C, mientras que los picos en los niveles de glucosa y proteinas
estuvieron asociados al régimen fluctuante de 22 a 30 °C. Sumado a esto, los acilglicéridos vy el
colesterol dominaron en los organismos expuestos al tratamiento constante a 22 °C y a la fluctuacion
térmica de 22 a 26 °C, respectivamente. Se evidencié la inhibicién en la produccién de proteinas y
de lactato en el régimen térmico fluctuante de 22 a 26 °C, de la glucosa en los pulpos expuestos a
22 °C en condicion constante, de los acilglicéridos respecto al régimen fluctuante de 22 a 30 °C y del

colesterol en las dos temperaturas constantes (Figura 19, Tabla 14).

La exposicién a la temperatura promotora de la maxima actividad metabdlica (TMM) causé una
mayor movilizacion de metabolitos en los pulpos aclimatados tratamiento constante a 30 °C, cuyo
IBR fue 3.81. En contraste, los pulpos aclimatados a 22 °C en condicién constante mantuvieron la
mayoria de metabolitos en muy baja concentracién o inhibidos, lo cual se reflejé en un IBR de 2.91.
Sin embargo, para este tratamiento se registré un pico en la concentracion de lactato, mientras que
los pulpos aclimatados tanto al tratamiento constante a 30 °C, como la fluctuacion térmica de 22 a
30 °C, mostraron bajos niveles de dicho metabolito (Figura 19, Tabla 15).

TMR TMM

coL " LtAc coL LAC

® 22°C ® 30°C 22-26°C ® 22-30°C

Figura 19. Gréficos estrella de las areas calculadas a partir de las concentraciones de los metabolitos en el
musculo de los juveniles de O. maya expuestos a las distintas temperaturas de aclimatacién y sometidos a las
condiciones térmicas inductoras de la TMR y la TMM. La grafica relativa a la TMM no incluye al régimen térmico

45



fluctuante de 22 a 26 °C puesto que no se realizd andlisis en laboratorio a muestras provenientes de ese
tratamiento. Las abreviaturas hacen referencia a los metabolitos cuantificados: PROT = proteinas, LAC =
lactato, GLU = glucosa, ACIL = acilglicéridos, COL = colesterol.

Tabla 14. Concentracion promedio de metabolitos (mg/ml) en el muisculo e IBR de los juveniles de Octopus
maya expuestos a la temperatura inductora de la TMR (TIMR-min).

Temperatura Concentracién promedio + DE
de G IBR = DE
ST Proteinas Lactato Glucosa Acilglicéridos | Colesterol
18.64 +2.66 | 0.04 +£0.003 0.12+0.04 0.09 £ 0.01 0.78 £ 5.86 £
2 (n=6) (n=6) (n=6) (n=6) 0.77 (n=6) | 4.03 (n=9)
18.38 + 9.59 0.06 £ 0.03 0.13+0.04 0.08 £ 0.03 0.74 £ 6.45 +
30 (n=6) (n=3) (n=6) (n=3) 0.73 (n=6) | 1.73 (n=6)
92 8 26 15.73+4.94 | 0.03+0.003 0.16 + 0.08 0.08 + 0.02 189+ 9.27 +
(n=5) (n=5) (n=5) (n=5) 0.46 (n=3) | 7.29 (n=5)
92 3 30 19.68 £2.95 | 0.03 £ 0.002 0.18 + 0.08 0.07 £ 0.02 1.28 + 7.84 £
(n=6) (n=6) (n=6) (n=6) 0.14 (n=3) | 6.46 (n=6)

Tabla 15. Concentracion promedio de metabolitos (mg/ml) en el musculo e IBR de los juveniles de Octopus
maya expuestos a la temperatura inductora de la TMM (TIMR-max).

Temperatura de

Concentracion promedio + DE

aclimatacion Proteinas Lactato Glucosa Acilglicéridos | Colesterol BR + DE

2o 12.39+£9.96 | 0.06 £0.02 0.12 £ 0.02 0.08 + 0.02 0.54 + 291+
(n=3) (n=3) (n=3) (n=6) 0.67 (n=3) | 1.92 (n=3)

30 21.72+2.29 | 0.03+0.005 | 0.14 +£0.06 0.10+0.04 0.56 3.81+
(n=7) (n=7) (n=7) (n=7) 0.56 (n=7) | 2.74 (n=7)

22 a 26 - - - - - -

99 230 16.68£2.95 | 0.03+0.003 | 0.14+0.08 0.12 + 0.05 0.62 + 3.59+

(n=5) (n=5) (n=5) (n=5) 0.53 (n=5) | 3.46 (n=5)

e Callinectes sapidus

La tasa metabdlica de rutina (TMR) provoco la mayor movilizacion de metabolitos en la hemolinfa

de las jaibas aclimatadas a 25 °C en condicién constante, con un IBR de 7.22. Este indice también

fue alto (6.93) en las jaibas provenientes del régimen fluctuante de 25 a 34 °C, sucediendo que para

ninguno de los dos tratamientos térmicos mencionados se presentaron casos de inhibicion. Las

menores areas, y por ende la menor movilizacion de metabolitos, tuvo lugar en las jaibas mantenidas

en condicién constante a 29 y 34 °C con IBR de 3.47 y 2.05 respectivamente. El lactato tuvo una
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mayor concentracion en las jaibas aclimatadas al tratamiento constante a 29 °C, mientras que los
picos en la concentracién de glucosa y acilglicéridos se asociaron al tratamiento constante a 25 °C.
El colesterol y las proteinas incrementaron en el plasma de las jaibas expuestas al régimen fluctuante
de 25 a 34 °C durante la TMR. Muy bajas concentraciones de proteinas y de glucosa fueron
observadas en el tratamiento a 29 °C, asi como el lactato en el tratamiento a 34 °C y en la fluctuacion
de 25 a 29 °C. Los acilglicéridos y el colesterol fueron también bajos en los tratamientos constantes

a 29y 34 °Cy en los organismos provenientes de la fluctuacion de 25 a 29 °C (Figura 20, Tabla 16).

La exposicion a la temperatura promotora de la maxima actividad metabdlica (TMM) caus6 una
mayor movilizacion de metabolitos en las jaibas aclimatadas al régimen fluctuante de 25 a 34 °C,
cuyo IBR fue 8.95. En contraste, las jaibas aclimatadas a 29 °C en condicién constante obtuvieron
las mas bajas concentraciones en la mayoria de metabolitos, lo cual se reflejé en un IBR de 2.98. El
menor nivel de lactato se obtuvo en el tratamiento térmico constante a 25 °C. La concentracion de
acilglicéridos tuvo un incremento en los tratamientos constantes a 29 y 34 °C, asi como en el régimen
fluctuante de 25 a 34 °C. Las jaibas aclimatadas a esta fluctuacion obtuvieron las mayores

concentraciones de colesterol y proteinas (Figura 20, Tabla 17).

TMR TMM

PROT PROT

goL LAe GoL o7, LAC

® 25°C e 29°C 34°C 25-29 °C 25-34°C

Figura 20. Gréficos estrella de las concentraciones de los metabolitos en el masculo de los juveniles de C.
sapidus expuestos a las distintas temperaturas de aclimatacién y sometidos a las condiciones térmicas
inductoras de la TMR y la TMM. Ninguna de las gréficas incluye resultados para el lactato en las jaibas
mantenidas en el régimen térmico fluctuante de 25 a 34 °C puesto que no se realizd andlisis en laboratorio a
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muestras provenientes de ese tratamiento. Las abreviaturas hacen referencia a los metabolitos cuantificados:
PROT = proteinas, LAC = lactato, GLU = glucosa, ACIL = acilglicéridos, COL = colesterol.

Tabla 16. Concentracion promedio de metabolitos (mg/ml) en la hemolinfa e IBR de los organismos de

Callinectes sapidus expuestos a la temperatura inductora de la TMR (TIMR-min).

Concentracién promedio + DE
Temperatura _ IBR + DE
Proteinas Lactato Glucosa | Acilglicéridos | Colesterol
0.20 £
80.04 + 19.67 0.22 1.31+1.46 0.57£0.28 7.22 £
25 0.086
(n=6) 0.25 (n=6) (n=5) (n=6) 4.88 (n=6)
(n=6)
29 40.87 + 20.35 031+ 0.03 % 0.40+0.04 0.39+0.18 247 £
(n=8) 0.11 (n=7) | 0.02 (n=7) (n=7) (n=6) 1.33 (n=7)
34 65.19 + 28.23 0.16 + 0.07 = 0.40+0.22 0.37+0.18 205+
(n=8) 0.06 (n=8) | 0.03 (n=8) (n=8) (n=8) 1.07 (n=8)
25 229 57.79 + 36.30 0.17 + 0.07 + 0.39+0.33 0.41+0.39 341+
a
(n=9) 0.08 (n=9) | 0.06 (n=9) (n=9) (n=9) 2.55 (n=9)
o5 434 95.95 + 18.97 0.15+ 0.67 +0.27 1.68+0.74 6.93 £
a -
(n=5) 0.04 (n=5) (n=5) (n=5) 3.96 (n=6)

Tabla 17. Concentracion promedio de metabolitos (mg/ml) en la hemolinfa e IBR de los organismos de

Callinectes sapidus expuestos a la temperatura inductora de la TMM (TIMR-max).

Concentracion promedio + DE

TEMPETe Proteinas Lactato Glucosa Acilgliscérido Colesterol BR + DS
59.08+£19.83 | 0.31+£0.27 | 0.25x0.28 | 022+0.08 | 042+0.18 | 3.94+4.33
* (n=6) (n=5) (n=6) (n=6) (n=6) (n=6)
39.92+1256 | 0.63+0.23 [0.05+£0.01 | 042+0.04 | 045+0.19 | 2.98+1.53
- (n=7) (n=8) (n=8) (n=8) (n=8) (n=8)
24 61.83 = 25.37 0.49+0.22 | 011+0.03| 057050 [0.49+£0.29 | 6.03+£5.93
(n=10) (n=9) (n=10) (n=10) (n=10) (n=10)
25 229 49.50 + 33.17 0.54 +0.49 0.05+0.03 | 025+£0.10 | 024+0.14 | 1.68%1.32
(n=8) (n=8) (n=8) (n=8) (n=6) (n=8)
N 94.92 £ 13.03 ) 0.11+0.03| 051+0.19 |1.19+0.17 | 895+ 1.32
(n=5) (n=5) (n=5) (n=3) (n=5)
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DISCUSION

Los resultados obtenidos en el presente estudio indicaron que un régimen de temperatura
fluctuante puede ampliar (Callinectes sapidus) o no (Octopus maya) los limites térmicos,
dependiendo de los mecanismos fisiolégicos que cada una de estas tiene para ajustarse a las
variaciones ambientales. Estos resultados ademéas mostraron que esa capacidad estuvo ligada con
la plasticidad fenotipica, medida a partir de diferentes expresiones de la actividad fisiologica y

conductual.

En los juveniles de O. maya, la exposicidon a un intervalo amplio de temperaturas no produjo la
ampliacién de la tolerancia térmica, mientras que en las jaibas C. sapidus un régimen fluctuante

produjo una ampliacion significativa de esa tolerancia.

Preferencia térmicay sus implicaciones ecoldgicas: el concepto de nicho

Por definicion, el nicho fundamental de un organismo es el conjunto de condiciones abitticas en
las que este sobrevive y es capaz de reproducirse (Hutchinson, 1959). Sin embargo, una
aproximacion mas realista al concepto de nicho surge al considerar que el medio natural impone
barreras fisicas e interacciones bitticas que limitan la dispersion de las especies. La porcion del nicho
fundamental que llega a ser ocupada por una especie en presencia de factores tales como la
coexistencia, la competencia exclusiva y la disponibilidad limitada de recursos de distinta naturaleza,
se conoce como el nicho realizado (Paterson y Blouin-Demers, 2017). En el caso de los animales
ectotermos, la temperatura se consolida como un recurso esencial que rige la seleccién de habitats
y la ocupacién de un nicho, lo cual se debe a que en ellos la temperatura corporal esta fuertemente

influenciada por el régimen térmico (Blouin-Demers y Weatherhead, 2001; Halliday et al., 2015).

Para contrarrestar los efectos provocados por las variaciones de temperatura ambiental en la
temperatura corporal y, en Ultima instancia, en el desempefio fisiolégico y el fithess, los ectotermos
hacen uso de su comportamiento termorregulador (e.g. patrén de aprovechamiento de la luz solar y
la sombra, tiempo de actividad) (Paterson y Blouin-Demers, 2017). En ese sentido, varios
investigadores argumentan que la preferencia y la fisiologia térmica de estos organismos han
experimentado un proceso de coadaptacion, de manera que las temperaturas preferidas coinciden
con las temperaturas Optimas que maximizan el desempefio de diferentes funciones fisioldgicas

(Gilchrist, 1995; Angilletta et al., 2006; Martin y Huey, 2008). De acuerdo con esta hipétesis de
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coadaptacion, el fithess general de una poblacién es maximo si todos los individuos que la conforman
termorregulan perfectamente: si es asi, los individuos prefieren y experimentan Unicamente un
intervalo de temperaturas estrecho que promueve el mayor fitness. Sin embargo, los organismos
ectotermos — tanto en los gradientes térmicos usados en laboratorio para medir la preferencia
térmica, como en el medio natural — suelen ocupar un intervalo térmico un poco mas amplio. Esto
podria ocurrir ya sea como consecuencia de la variacion de la temperatura preferida a nivel
intraespecifico, o por efecto de la ocupacion temporal de distintas temperaturas dentro de un intervalo
de valores preferido o no letales (Anderson et al., 2011), tal y como fue observado tanto en O. maya

como en C. sapidus.

En el caso de los juveniles de O. maya, la exposicién al tratamiento fluctuante de 22 a 26 °C
accentuo la seleccion activa de la temperatura, lo cual se reflejé en el menor IQR calculado. Esto
concuerda con los resultados reportados por Podrabsky et al. (2008) en peces de la especie
Austrofundulus limnaeus que, al ser aclimatados a una fluctuacién térmica (un ciclo cada 24 h, como
en el presente trabajo) eligieron temperaturas dentro de un intervalo mas estrecho que aquellos
aclimatados a una condicion térmica constante. Sin embargo, los resultados obtenidos sugieren que
la fluctuacion en si misma no es el factor que define la amplitud de la preferencia, es el intervalo de
temperaturas lo que provoca la amplitud de la respuesta de seleccién térmica. En los pulpos
expuestos a la fluctuacion de 22 a 30 °C se observo una mayor amplitud de la preferencia con el
mayor valor del IQR, lo que indicé que en tales condiciones los pulpos expresaron una preferencia
mas dispersa, como consecuencia de patrones de seleccion en algunos individuos hacia las
temperaturas altas y bajas. Estudios desarrollados en peces (e.g. Hernandez-Rodriguez y Biickle-
Ramirez, 2010) demostraron que cuando los valores extremos de las fluctuaciones representan
temperaturas que producen dafio celular, es de esperar que el animal seleccione temporalmente
temperaturas frias en un intento por reducir el dafio inducido a través de la temperatura y facilitar la
recuperacion fisiolégica. De hecho, dado que los organismos entraron al gradiente térmico horizontal
tras la exposicion a 30 °C, una temperatura en las que las hembras adultas no desovan (Juarez et

al., 2015), lo anterior cobra sentido.

Al dar una mirada general a los resultados obtenidos para la seleccion activa de temperaturas en
los juveniles de O. maya, se destaca que los valores promedio calculados por tratamiento se situaron
en el intervalo de los 21 a los 24 °C. Esto se relaciona precisamente con la historia térmica y evolutiva
de la especie que, al ser endémica de la PY, esta asociada y se ha adaptado a las caracteristicas
térmicas de una zona de transicion entre el Mar Caribe y el Golfo de México. En la plataforma de la

PY, la temperatura del agua esta influenciada por el afloramiento de masas de agua fria, con
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temperaturas entre los 22 y 26 °C. Estos aportes mantienen la temperatura en la zona benténica
frente al estado de Yucatan como una region térmicamente estable pese al caracter calido de las
masas de agua mas cercanas a la costa (26 a 32 °C) donde el efecto de la evaporacion es marcado
(Enriquez et al., 2010; Enriquez et al., 2013). Eso explica que los valores reportados de preferencia
en este estudio no sean muy diferentes del preferendum final previamente reportado (23.4 °C; Noyola
et al., 2013).

En el caso de los organismos adultos de C. sapidus, si bien los mayores IQR correspondieron a
las fluctuaciones térmicas, los habitos de vida y la historia térmica de las jaibas probablemente
implique un trasfondo diferente al observado en O. maya.

Se sabe que el proceso de aclimatacién térmica y de adaptacion frecuentemente son
interdependientes y se basan en diferentes estrategias que les permiten a las especies existir en
ecosistemas con regimenes climaticos que pueden llegar a ser altamente variables (Narum et al.,
2013). Algunos estudios han demostrado que las poblaciones que viven bajo condiciones de
temperatura extremas son especialistas térmicos, mientras que las poblaciones que habitan en zonas
con intervalos de temperaturas amplios suelen estar formadas por generalistas térmicos (Buckley y
Huey, 2016). Teniendo en cuenta la amplitud de la distribucién geogréfica de C. sapidus (desde Cape
Cod en el norte de los Estados Unidos de América hasta el Mar del Plata en Argentina), y los reportes
de introduccién en latitudes nérdicas en Europa y Asia (Johnson, 2015), es posible prever que esta
especie cuente con los mecanismos que le permitan una mas amplia plasticidad fenotipica, la cual
se refleja en el intervalo de su preferencia térmica. Asi mismo es interesante hacer notar que la
preferencia térmica de las jaibas mostré un preferendum final de 30.3 °C, lo que indica que, durante
la fase adulta, la preferencia de C. sapidus, que se cataloga como una especie euritérmica, esta
ligada con las condiciones que pudieran ser mas propicias para el desarrollo de los embriones y el
crecimiento de las larvas. Al respecto, se sabe que los huevos eclosionan de manera adecuada entre
los 19 y los 29 °C (Sandoz y Rogers, 1944), que el desarrollo larval de los estadios de zoea ocurre
entre los 20 y los 29 °C (Costlow y Bookhout, 1959), y que las larvas megalopas presentan un éptimo
entre los 20 y los 30 °C. Por su parte, (Holland, 1971) reporté que jaibas de la especie C. sapidus
muestreadas frente a la bahia de Galveston (Houston, Texas) alcanzaron un peso mayor entre los

29 y los 30 °C en condiciones de laboratorio tras un periodo de 45 dias.

Con base en los datos histéricos generados por la National Oceanic and Atmospheric
Administration (NOAA) para la temperatura del mar en la zona adyacente a la PY (Gulf of Mexico
Climatology), asi en como los datos recopilados por Enriquez et al. (2013) durante los eventos de

surgencia, es posible obtener informacion que pudiera ser util para definir el nicho fundamental de
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las especies de interés. La Figura 21 muestra la media de la temperatura por mes, a los 0 (TSM), 4
y 50 m de profundidad. Adicionalmente, presenta el intervalo de temperaturas seleccionadas por O.
maya y C. sapidus considerando el total de los tratamientos evaluados. Como se puede apreciar, la
preferencia térmica de O. maya coincide con las temperaturas promedio mensuales de 23 a 25 °C
medidas a los 4 m de profundidad en el area frente al estado de Yucatan, de manera que ofrece un
ambiente con temperaturas que se ubican dentro del intervalo 6ptimo para esta especie. También
cabe resaltar que, sin la influencia de la surgencia, la temperatura del agua a 50 m de profundidad
entre agosto y octubre llega a ser superior al intervalo preferido por los pulpos, lo que demuestra la
importancia de dichos afloramientos de aguas frias en el desempefio de esta especie. Esta
observacion permite inferir que la porcién de la poblacién de pulpos que habita la region norte de la
PY, no tendria limitaciones derivadas del factor temperatura, mientras que los animales que habitan
fuera de esta area podrian estar expuestos a temperaturas moderadamente estresantes en verano.
En un estudio reciente realizado en la poblacién silvestre de reproductores de O. maya, se reportd
que la poblacién de reproductores podria estar prefiriendo la zona de influencia de la surgencia
debido a que en esa regién los procesos de crecimiento son favorecidos (Angeles-Gonzalez et al.,
2017). Por otro lado, el intervalo que representa la seleccion de temperatura en los individuos adultos
de C. sapidus, abarc6 temperaturas en general mayores que el de O. maya. Asi, se resalta que
ocupar habitats costeros de caracteristicas intermareales no implicaria estrés térmico a través de la
mayor parte del afio, lo que a su vez significa la no dependencia de la condicion fisioldgica al efecto

termorregulador de la surgencia, explicando la mayor distribucion geogréafica de la especie.

Segun esta comparacion gréfica, adicionalmente puede observarse que los datos derivados de la
preferencia térmica indican que ambas especies comparten una region térmica, lo que sugiere que
existe una interseccion temporal en sus nichos fundamentales. Aunque este trabajo se realiz6 en
juveniles de pulpo, que por su tamafio aln no consumen jaibas, esa interseccion temporal de nichos
tiene sentido si se considera que O. mayay C. sapidus tienen una relacion depredador-presa. Mitchell
y Angilletta (2009) publicaron un modelo (the thermal game model) en el que las presas deben ganar
energia y evitar los depredadores de manera simultanea, y en el que los depredadores pueden
responder al comportamiento de sus presas. Este modelo proporciona una prediccion interesante de
como la efectividad de un depredador para atrapar a su presa afecta la eleccién de una condicién
térmica por parte de esta ultima. EI modelo propone que las presas deberian elegir habitats con
temperaturas 6ptimas cuando el riesgo de depredacién es minimo, pero necesitaran dividir su tiempo
entre regiones de distinta calidad a nivel térmico conforme el riesgo de depredacién aumente. Se
espera que los depredadores residan en las regiones con temperaturas 6ptimas para las presas la

mayor parte del tiempo. Sélo si su eficacia es elevada, les bastara con destinar un tiempo limitado a
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permanecer en lugares donde la temperatura es subéptima para ellos mismos. Estudios realizados
para evaluar la dinamica estacional de las poblaciones de jaibas en la costa norte del estado de
Yucatan han demostrado que existe una sucesion estacional de las especies a lo largo del afio con
las mayores abundancias de C. similis en los meses frios y de C. sapidus en los meses de verano.
Esta sucesion parece permitir que los pulpos tengan a su disposicion presas durante todo el afio, las
cuales tienen una preferencia térmica diferenciada y acorde a ese patrén de sucesion (Noyola et al.,
2015).
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Figura 21. Caracteristicas térmicas de las masas de agua asociadas a la capa superficial y subsuperficial de
la columna de agua, asi como a 50 m de profundidad en inmediaciones de la PY. Las lineas continuas
representan el intervalo de temperaturas preferidas por cada especie (verde: O. maya; azul: C. sapidus), este
intervalo fue calculado con base en el valor de temperaturas preferidas obtenidas (promedio + DE) en este
estudio (incluyendo en el caso de O. maya a las registradas previamente por Noyola et al., 2013b) (Fuente:
Gulf of Mexico Regional Climatology: https://www.nodc.noaa.gov/OC5/regional_climate/GOMclimatology/;
Enriquez et al., 2013).

Hasta el momento se ha abordado la relacion existente entre preferencia térmica, Optimo
desempenfio y ocupacion de habitats. No obstante, para conocer la tolerancia térmica de ambas

especies de estudio y visualizar sus posibles limites en ambientes cuya temperatura tiende a
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aumentar progresivamente, es fundamental profundizar los patrones encontrados en las
temperaturas criticas (TC).

Temperaturas criticas: limites de la tolerancia térmica.

De acuerdo con la hipétesis OCLTT (oxygen-and capacity-limited thermal tolerance), en una
clasificacion basada en los principios del estrés energético, los efectos de la temperatura ambiental
experimentada por un organismo se dividen en una serie de intervalos ecolégica y fisiologicamente
relevantes (Portner y Farrell, 2008). Mientras que en el intervalo éptimo el balance energético es
positivo y el potencial para desarrollar cualquier actividad, crecer, desarrollarse, reproducirse y
generar reservas es maximo, en el pejus (del latin “peor”) el balance energético y el potencial
aerdbico se reduce como consecuencia del costo asociado para mantener un metabolismo basal
elevado. Esta condicion desfavorable continla y se acentlia conforme el organismo experimenta
temperaturas que inducen al intervalo pésimo, donde el metabolismo anaerobio comienza su marcha
para suplir los costos de mantener las funciones fisioldgicas basicas. Finalmente, si el estrés térmico
aumenta, el organismo entra en el intervalo letal, en el que no es posible mantener la homeostasis y
la sobrevivencia se ve comprometida a corto plazo. En ese contexto, los limites maximo y minimo
del pejus, que indican a su vez los limites del estrés moderado y los puntos de transicién hacia la
anaerobiosis parcial, estan representados por las TC (Cumillaf et al., 2016). Por esta razén, estas
temperaturas guardan una correlacion con las temperaturas ambientales en las poblaciones
marginales de varias especies de ectotermos acuaticos y pueden explicar la distribucién geogréfica
actual de los organismos, asi como sus modificaciones en funcion del cambio climético global
(Portner y Knust, 2007; Portner y Farrell, 2008).

Antes de ahondar en los resultados obtenidos para las TC, es importante mencionar que a través
del desarrollo experimental de este trabajo fue posible corroborar la utilidad de estas temperaturas
como indices de la tolerancia y el estado fisiologico de los ectotermos. A medida que la temperatura
aumento o disminuyé durante la evaluacion de las TC en ambas especies experimentales, se produjo
una serie de respuestas progresivas y evidentes. La estimacion de la TCMax, por su parte, produjo
en una primera fase de estrés térmico la activacion motriz en un intento de los organismos por evitar
y escapar de la condicién ambiental desfavorable que fue inducida. Conforme la condicién térmica
generod un estrés mayor, se observaron espasmos. Finalmente, los pulpos liberaron tinta, mientras
las jaibas fueron incapaces de retornar a su posicion correcta una vez fueron volteadas a una
posicion dorsal. Por otro lado, la disminucion de la temperatura para determinar la TCMin causo la
reduccion del movimiento y espasmos, hasta el punto en que los pulpos enroscaron sus tentaculos

y entraron en inactividad total, mientras las jaibas una vez mas no pudieron retornar a su posicion
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normal. Estas sefiales comportamentales coinciden con las observaciones hechas anteriormente en
otras especies de pulpos y crustaceos. Por ejemplo, Higgins et al., 2012 describieron para O. huttoni
respuestas similares en relacion al cambio en la forma del manto y los espasmaos, y Cumillaf et al.
(2016) comprobaron que los cangrejos de la especie Hemigrapsus crenulatus pierden la capacidad
de responder correctamente en pro de voltearse y posarse sobre el plano ventral en las TC. Todo
esto soporta la afirmacion de que, si bien el valor de la TCMax y la TCMin difiere entre especies, las
respuestas comportamentales asociadas son equivalentes (Lutterschmidt and Hutchison, 1997) y
que en las TC, los organismos entran en un estado de estrés fisioldgico que conlleva a procesos de
aclimatacion de reparacion en el cual pueden permanecer con vida por un periodo limitado (Portner,
2010; Ern et al., 2015).

Aclimatacion constante

Los resultados obtenidos para las TC en O. maya y C. sapidus demostraron que la temperatura y
régimen de aclimatacion afectaron los limites de la tolerancia térmica. En O. maya, Noyola et al.
(2013) observaron que en los juveniles las TCMax y las TCMin se desplazaron hacia valores més
altos conforme aumenté la temperatura de aclimatacion. Un comportamiento similar se evidencio en
los resultados generados para las TC tras la aclimatacién de individuos adultos de C. sapidus a
temperaturas constantes. Al respecto, la hipétesis que describe la respuesta de un organismo ante
el estrés térmico (heat stress response) sefiala que un incremento transitorio en la tolerancia térmica
puede ser inducido por la exposicion aguda del animal a una temperatura cercana al limite letal
(Lindquist, 1980). Una posible explicacion podria estar relacionada con los ajustes que los
organismos deben realizar en el ensamblaje fisioldgico en pro de tolerar temperaturas mayores, lo
que conlleva una posible especializacion térmica (Buckley y Huey, 2016). Esto implica modificaciones
inducidas a nivel celular, que especificamente involucran la sintesis de moléculas protectoras del
sistema nervioso (acompafiada por la inhibicién de otros tipos de moléculas) que les permiten
generar condiciones que promueven una mayor tolerancia térmica (Sokolova et al., 2012). De ese
modo, cabria la posibilidad de que al ser expuestos a una elevacién de 1 °C min (tasa utilizada para
evaluar las TC en este estudio), los mecanismos protectores del sistema nervioso entraran en juego,
evitando el desacoplamiento entre éste y el sistema muscular, y retrasando hasta cierto limite la

respuesta comportamental asociada a ello.

El aumento en la TCMin promedio de los juveniles de pulpo y los adultos de jaiba conforme la
temperatura de aclimatacion en régimen constante fue mayor, concuerda con los hallazgos hechos
por Buckley y Huey (2016) en Drosophila melanogaster. Estos autores encontraron que la exposicion

a temperaturas célidas disminuye la amplitud de la tolerancia e incrementa las posibilidades de
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sobrevivir a golpes de calor, aunque una especializacion térmica de ese caracter conlleva a perder
progresivamente la capacidad de mostrar afinidad por las bajas temperaturas y, por ende, de

sobrevivir a los golpes de frio.

Tanto en O. maya como en C. sapidus, el patron de desplazamiento de la tolerancia hacia
temperaturas méas altas descrito para el escenario térmico constante fue acompafado por la
reduccion del ITT en la temperatura de aclimatacion més alta en comparacion con la méas baja. Pese
a ello, cabe notar que la disminucion en el valor del ITT no conservé una tendencia progresiva a lo
largo de la serie de temperaturas de aclimatacion en ninguna de las dos especies. Para O. maya, el
ITT fue maximo a 26 °C, siendo este valor 16.56 y 26.00 % mayor que para los tratamientos a 22 °C
a y 30 °C, respectivamente. Para C. sapidus, el ITT fue maximo a 29 °C, de manera que el valor
calculado superé en un 7.83 y 8.28 % a aquellos relativos a los tratamientos a 25 y 32 °C. A partir de
esto, cabe destacar que a 26 °C, O. maya se encuentra en una condicion térmica que minimiza el
estrés y promueve un mantenimiento adecuado de la homeostasis (Noyola, et al. 2013). Asi mismo,
pese a que para C. sapidus no se cuenta con el valor del ITT especifico a 30 °C, es notable que al
registrar el valor maximo de este parametro a 29 °C (la temperatura de aclimatacién mas cercana al
preferendum final de la especie), esto soporta la idea de que el 6ptimo térmico es de esa magnitud.
Segun la literatura, la posicion y amplitud de la tolerancia térmica que comprende las zonas del
optimo y el pejus entre las TC, es flexible dentro de ciertos limites y puede modificarse por
adaptacion, aclimatacion y/o aclimatizacion (Sokolova et al., 2012). Por lo tanto, la ampliacion del ITT
cuando los animales son aclimatados a temperaturas ambientales dentro del intervalo 6ptimo estaria
asociada a una menor sensibilidad a la temperatura, inducida por el adecuado estado fisiol6gico en

el que se encuentran.

Otro indicador calculado a partir de las TC obtenidas para los pulpos v las jaibas sometidos a los
tratamientos térmicos constantes fue el area de tolerancia térmica. El area obtenida para O. maya
fue considerablemente menor que el de C. sapidus. Con base en esto, es posible corroborar que O.
maya presenta un nivel medio de euritermalidad, lo que implica que, para ser una especie tropical,
es particularmente sensible a las altas temperaturas (Noyola, et al, 2015). En contraste, este
parametro medido en C. sapidus evidencia un alto grado de euritermalidad. De hecho, el valor
registrado para la jaiba fue mayor que el reportado por otros investigadores en crustaceos de
ambientes templados y tropicales (e.g. Macrobrachium rosenbergii: 310 °C?, Diaz Herrera et al.,
1998; Portunus pelagicus: 272.5 °C?, Qari y Aljarari, 2014; Hemigrapsus crenulatus: 281 °C2, Cumillaf

et al., 2016; Libinia dubia: 304 °C?, Noyola, 2015). Una tolerancia térmica de tal magnitud soporta la
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capacidad de C. sapidus para migrar hacia latitudes altas en respuesta al escenario de calentamiento

en busqueda de mejores condiciones ambientales (Deutsch et al., 2008)
Aclimatacién en régimen fluctuante

Al considerar los resultados generados para los tratamientos térmicos fluctuantes en ambas
especies, se observo que la exposicion a regimenes de temperatura ciclicos ocasioné diferentes

respuestas en cada una.

En los juveniles de O. maya, la aclimatacion a la fluctuacion de 22 a 26 °C provoco que la TCMax
aumentara de 2.91 °C respecto al valor medido por Noyola et al. (2013) a 22 °C. Sin embargo, el
valor reportado por estos investigadores para el tratamiento constante a 26 °C es mas elevado que
el de la fluctuacion cotidiana de 22 a 26 °C (-1.66 °C). Esto indicO que, a pesar de que la fluctuacién
de 22 a 26 °C incluy6 las temperaturas definidas como el intervalo 6ptimo de la especie, la exposicién
de los juveniles de pulpo a una condicién térmica inestable, no promovié una mayor tolerancia a las
temperaturas altas. Otros trabajos han encontrado resultados que describen el mismo patrén: Peng
et al. (2014) reportdé que la TCMax del pez Parabramis pekinensis aclimatado a un tratamiento
fluctuante de 20 a 25 °C registr6 un valor promedio mayor al del tratamiento constante a 20 °C, y
menor al del tratamiento constante a 25 °C. Por el contrario, la fluctuacién de 22 a 30 °C causo6 un
aumento significativo en la TCMax frente a los tratamientos constantes a 22 y a 30 °C, asi como los
otros reportados por Noyola et al. (2013). Esto coincide con el comportamiento esperado en una
especie como O. maya, que es relativamete sensible a las variaciones de temperatura con poca
plasticidad fenotipica. Bajo el escenario fluctuante, la exposicion aguda (1 a 2 h) a las altas
temperaturas puede incrementar la tolerancia (Angilletta, 2009). La razén, es que en ciertos casos
un shock térmico de esa magnitud induce la produccion de proteinas especializadas (HSPs), que
actian como chaperonas y protegen a las proteinas relevantes, optimizando la tolerancia hacia el
limite superior y la sobrevivencia durante la exposicion subsecuente a altas temperaturas (Kregel,
2002). En ese sentido, el aumento pronunciado de la TCMax en la fluctuaciéon de 22 a 30 °C pudo
responder al despliegue de mecanismos compensatorios de esa naturaleza ante la exposicién aguda
y repetida a temperaturas consideradas fuera del intervalo de maximo desempefio fisiologico para
O. maya. No obstante, a juzgar por el ITT calculado para este tratamiento, tal comportamiento no
implico la ampliacion de la tolerancia térmica sobre el tratamiento constante a 26 °C. Es decir, al
menos en términos del ITT, existen argumentos que llevan a inferir que el escenario térmico

constante es mas favorable para los juveniles de pulpo.
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En el caso de C. sapidus, los valores de la TCMax fueron similares a los registrados para los
tratamientos térmicos constantes a 29 y 34 °C, de manera que la curva obtenida para esta variable
de respuesta adquirié una forma de meseta. Esto podria deberse a que la plasticidad fenotipica de
las TC es limitada. De acuerdo con Gillooly et al., 2001, existe un intervalo de temperaturas
“biolégicamente relevante” en el que comunmente funcionan los organismos (sin considerar a los
extremdfilos) en el medio natural, definido de los O a los 40 °C. Cerca de los 0 °C las reacciones
metabdlicas cesan como consecuencia del congelamiento del agua, y cerca o ligeramente por
encima de los 40 °C, las tasas de las reacciones metabdlicas disminuyen por el aumento en la
influencia del catabolismo. En el presente estudio, las jaibas exhibieron TCMax considerablemente
altas, incluso tras ser aclimatadas al régimen fluctuante de 25 a 29 °C, de manera que la exposicion
al régimen fluctuante que incluye temperaturas altas (25 a 34 °C) no promovié la capacidad de exhibir
TCMax cada vez mayores por las limitaciones biolégicas y fisiologicas asociadas al limite impuesto
por los 40 °C.

En contraste, la TCMin promedio de C. sapidus disminuyé en ambos regimenes fluctuantes
respecto a las condiciones térmicas constantes, lo que produjo una ampliacion de la tolerancia

térmica, reflejada en los mayores valores del ITT.

Sobrevivencia y crecimiento

En general, los cefalépodos exhiben una alta plasticidad en términos del crecimiento, tanto a nivel
interespecifico, como poblacional e individual. Sin embargo, estudios llevados a cabo con animales
mantenidos en cautiverio sefialan que parte de la variabilidad observada responde a ciertos factores
abioticos. La temperatura ambiental ha sido catalogada como aquel factor que influencia en mayor
medida la tasa de crecimiento si la disponibilidad de alimento no es limitada, principalmente durante
la etapa juvenil, cuando gran parte de la energia esta disponible para el aumento de la biomasa
(Semmens et el., 2004). Esta relacién se ha observado en diferentes especies del género Octopus a
través de experimentos en laboratorio con condiciones controladas (e.g.Wood y O’Dor, 2000,
Segawa y Nomoto, 2002). En el caso de O. maya, Noyola et al. (2013) reporté el mayor crecimiento
en organismos juveniles aclimatados a 18 °C frente a aquellos mantenidos a 30 °C durante 20 dias
(TCE 128 % mayor en aclimatacién a 18 °C respecto de la aclimatacion a 30 °C). En el presente
estudio, el tratamiento constante a 30 °C provoco la mayor tasa de crecimiento respecto al resto de
los tratamientos implementados (TCE 87 % mayor en aclimatacion a 30 °C respecto de la

aclimatacion al régimen fluctuante de 22 a 26 °C). La razdén por la que estos resultados son
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aparentemente contrastantes, estaria relacionada con el tiempo de exposicidbn a una condicion

térmica determinada.

De acuerdo con los principios del efecto Forsythe (Forsythe, 1993), los cefalépodos que
eclosionan e inician su primera fase de crecimiento estando expuestos a temperaturas altas creceran
mas rapido que aquellos expuestos a temperaturas menores. Es posible que una vez alcanzado el
mes de exposicion al régimen térmico constante a 30 °C, los pulpos exhibieran su maximo potencial
para transformar de manera mas eficiente la energia en biomasa. Pese a ello, las tasas de
crecimiento altas no pueden ser mantenidas durante periodos de exposicion prolongados a
condiciones térmicas superiores al intervalo éptimo de la especie; el desempefo fisioldgico
disminuye a un ritmo relativamente rapido conforme aumenta el estrés inducido por la temperatura
(Kingsolver et al., 2015) Dos mecanismos podrian provocar estos efectos térmicos sobre el
crecimiento que dependen del tiempo. En primer lugar, la exposicion a las altas temperaturas puede
desencadenar la produccion de HSP y otras respuestas ante el estrés. Estas proteinas tienen la
capacidad de incrementar la sobrevivencia en respuesta a shocks térmicos subsecuentes, pero la
exposicion crénica a temperaturas altas y los niveles elevados de ese tipo de proteinas puede afectar
negativamente al desarrollo. En concentraciones adecuadas para el correcto funcionamiento del
ensamblaje celular, las proteinas de shock térmico actlian como chaperonas moleculares de las
proteinas no nativas expresadas por efecto de la temperatura en situaciones desfavorables. Sin
embargo, en concentraciones que superan a las fisioldgicamente aceptables, estas proteinas pierden
su funcion, se acumulan y afectan la localizacién de las moléculas perjudiciales dentro de la célula,
lo que disminuye el potencial de recuperacion (Kingsolver et al., 2015). En segunda instancia, la
dependencia entre la temperatura y el tiempo parece surgir cuando hay diferencias en la sensibilidad
o vulnerabilidad térmica entre los distintos procesos (e.g. tasa de ingestién, desintegracion de las
proteinas ingeridas, excrecidon, metabolismo) que integran al crecimiento. Como consecuencia,
diferentes procesos pueden limitar la tasa de crecimiento a diferentes temperaturas (Kingsolver y
Woods, 1997). Todo esto permite inferir que a 30 °C, de prolongarse el periodo de aclimatacion, se

evidenciaria una tendencia desfavorable respecto al crecimiento.

Con respecto a los regimenes fluctuantes, estos también generaron un impacto importante en el
crecimiento y la sobrevivencia de los juveniles de O. maya. La fluctuacién de 22 a 26 °C produjo la
menor sobrevivencia y la menor tasa de crecimiento promedio (junto al tratamiento constante a 22
°C), mientras que el régimen térmico de 22 a 30 °C provocé una tasa de crecimiento promedio alta,
superada Unicamente por el tratamiento constante a 30 °C. De acuerdo con los resultados obtenidos

por Kingsolver y Woods (2016) en insectos empleados como especies modelo de la biologia térmica
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de los ectotermos, el efecto general de la exposicion a condiciones térmicas fluctuantes depende del
periodo de permanencia en cada fase del ciclo. Debido a que los pulpos aclimatados al régimen
fluctuante de 22 a 30 °C permanecieron durante cuatro horas diarias al limite mayor de ese intervalo
térmico, es posible que los mecanismos fisiol6gicos que promovieron un rapido crecimiento a 30 °C
en régimen constante también actuaran bajo este escenario. No obstante, como se planted
anteriormente, es probable que los costos energéticos y el estrés fisiolégico asociado a mantener un
metabolismo elevado a través un ciclo de variacion térmica diaria de tal magnitud, puedan llegar a

reducir a partir de cierto momento el desarrollo de los pulpos.

En cuanto a los resultados observados para C. sapidus en términos de la sobrevivencia, es
interesante notar que el mayor porcentaje correspondi6 al tratamiento térmico a 29 °C, temperatura
de aclimataciéon que resulté ser la mas cercana al valor del preferendum final calculado para la
especie. En general, la sobrevivencia fue considerablemente alta con valores sobre el 70 %, a
excepcién del tratamiento térmico constante a 25 °C. Esto soporta los resultados obtenidos para las
TC, que reflejaron la tendencia de las jaibas a mostrar afinidad por las temperaturas altas. Contrario
a lo que ocurrié con O. maya, el régimen fluctuante que abarcé el intervalo de temperaturas de menor
amplitud (25 a 29 °C) provocé un mayor porcentaje de sobrevivencia respecto al mas amplio (25 a
34 °C). Con base en los hallazgos de Kingsolver y Woods (2016), se puede inferir que la exposicion
de las jaibas a temperaturas altas en régimen fluctuante indujo estrés térmico dependiente del

tiempo.
Metabolismo energético
Condicion de rutina

La temperatura afect6 la tasa metabdlica de rutina tanto en O. maya como en C. sapidus. En el
caso de los pulpos se obtuvo el menor consumo de oxigeno en los animales mantenidos en el
tratamiento térmico constante a 22 °C. Las evidencias experimentales sefialan que valores altos de
temperaturas corporales, provocadas por temperaturas ambientales desfavorables, producen un
incremento en la tasa metabdlica y la demanda de oxigeno, y tienen un impacto potencialmente
negativo en el estado de salud de los organismos ectotermos (Angilletta et al.,2002; Diaz et al., 2007;
Portner, 2010). Esto explica por qué la aclimatacion al tratamiento constante a 30 °C provocé un
aumento considerable en el consumo de oxigeno promedio respecto al tratamiento a 22 °C, reflejado
en un valor de Q1o mayor a 3, que sugiere la ausencia de compensacion o control sobre la actividad
enzimatica que participa en el metabolismo (Schmidt-Nielsen, 1975). Sin embargo, al considerar

también el consumo de oxigeno medido durante los periodos de estabilidad térmica en cada régimen
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fluctuante, se observa como el metabolismo de rutina fue alto incluso en los momentos en que los
pulpos estuvieron expuestos a temperaturas dentro del intervalo 6ptimo, como es el caso de 22 y 26
°C. De hecho, los valores de Q1o que oscilaron de 0 a 2 para los intervalos estables a 22 °C y 30 °C
durante los regimenes fluctuantes, sugieren que el efecto de la temperatura sobre el metabolismo
fue equiparable pese a que hay una diferencia de 8 °C entre las dos temperaturas de exposicion.
Esto podria estar ligado con una compensacion inmediata en pro de mantener el funcionamiento
fisioldégico en niveles benéficos a lo largo del intervalo térmico abarcado por cada fluctuacion, tal y
como ha sido reportado para algunas especies de peces. Dicha compensacion es posible debido a
la cinética de procesos macromoleculares especificos desplegados para posibilitar el transporte de
oxigeno y prolongar un buen desempefio conforme aumenta la temperatura ambiental (Hazel y
Prosser, 1974).

En el caso de las jaibas, el menor consumo de oxigeno también ocurrié en la menor temperatura
de exposicion (25 °C), no obstante, fue el periodo estable a esa temperatura dentro de la fluctuacion
de 25 a 29 °C el que provoco esta condicion metabdlica. Por otro lado, al considerar los valores del
Q1o en las jaibas aclimatadas a temperaturas constantes, se evidencié que el efecto de la temperatura
fue més pronunciado en el intervalo de 29 a 34 °C respecto al intervalo de 25 a 29 °C. Sin embargo,
la magnitud de este indice en ambos intervalos sugiere que los animales fueron capaces de regular
la tasa metabdlica a lo largo de un intervalo que implica el despliegue de mecanismos
compensatorios. Esto soporta la aseveracion de que, al menos en ambientes tropicales como la PY,
C. sapidus es tolerante a las altas temperaturas como consecuencia de la especializacion térmica
derivada de su desarrollo en condiciones considerablemente estables (Buckley y Huey, 2016).
Adicionalmente, como se describié anteriormente en O. maya, los individuos de C. sapidus
registraron tasas metabdlicas similares en la mayoria de tratamientos constantes y periodos térmicos
estables dentro de los regimenes fluctuantes, pero es impoertante advertir que hubo diferencias en
la dispersion de los datos entre regimenes térmicos, lo que semana la falta de uniformidad en la

respuesta de los organismos.
Potencial metabdlico para actividad (PMA) y estrategias bioquimicas

La magnitud de la temperatura y el régimen de aclimatacion afecté de manera distinta a O. maya
y C. sapidus en términos del PMA. En los pulpos, el tratamiento constante a 22 °C y el régimen
fluctuante de 22 a 26 °C provocaron los mayores CAM absolutos, mientras que el menor valor se
obtuvo en los organismos aclimatados a 30 °C en régimen constante. Este patron resulté ser inverso
al descrito anteriormente para el crecimiento y la sobrevivencia, pero coincidid con la preferencia

térmica promedio de los organismos expuestos al conjunto de temperaturas de aclimatacion (22.41
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+ 3.56 °C) y el preferendum final de la especie (23.4 °C, Noyola et al., 2013). En ese sentido se infiere
gue, la exposicién durante 30 dias a temperaturas dentro del intervalo éptimo incrementa el potencial
energético, pero este no se traduce en la produccién de las mayores tasas de crecimiento. Un
comportamiento similar ha sido reportado por otros investigadores en especies ectotermas. Grans et
al., (2014) encontraron que la falta de correlacién entre el PMA y el crecimiento del pez Hippoglossus
hippoglossus respondié a que, contrario a lo estipulado por la hipotesis OCLTT (Poértner, 2001;
Pdrtner, 2002; Pdrtner, 2010), el suministro de oxigeno no limité el desempefio global y el fitness de
los animales, ya que el PMA no disminuyé en temperaturas superiores al intervalo éptimo. Sin
embargo, las evidencias arrojadas por el presente estudio no soportan que la razon detras de la no
coincidencia entre el PMA y el crecimiento de O. maya sea la misma, puesto que si fue posible

observar la disminucién del CAM a 30 °C y en el régimen fluctuante de 22 a 30 °C.

En las jaibas, el PMA mostr6 una tendencia como la descrita por Gréans et al. (2014), en la que
este no declina en los organismos aclimatados a las altas temperaturas constantes. No obstante, es
interesante notar cémo el aumento progresivo del PMA conforme la temperatura es mayor esta
relacionado con la disminucion en la TMR, contrario al patrén tipico mencionado en la literatura, que
implica una curva exponencial. De esa manera, el PMA absoluto fue mayor en las jaibas mantenidas
en el tratamiento térmico constante a 34 °C. Esta temperatura supera en 3.7 °C al valor del
preferendum final calculado para C. sapidus, y en 5.01 °C al valor promedio de la preferencia teniendo
en cuenta todos los tratamientos térmicos. Un resultado similar fue reportado por Rodriguez-Fuentes
et al. (2017) para la langosta Panulirus argus, cuyo PMA fue maximo a una temperatura de
aclimatacion 5.5 °C sobre el valor promedio de la preferencia térmica. Al considerar los regimenes
fluctuantes, se resalta que la fluctuacion de 25 a 34 °C provoc6 un PMA absoluto mayor, equiparable
al obtenido en el tratamiento térmico constante a 29 °C. Esto se consolida como un argumento mas
para inferir que C. sapidus tolera las temperaturas altas y exhibe un mejor desempefio fisioldgico

cuando la temperatura ambiental no se mantiene estética.

La temperatura que provoca la actividad metabdlica alta o baja también puede evaluarse a través
del Qio, permitiendo profundizar en como la temperatura ambiental modula la actividad de las
enzimas metabolicas y los costos energéticos del estrés térmico (Halsey et al., 2015; Rodriguez-
Fuentes et al. 2017). Tanto en O. maya como en C. sapidus los mayores valores del PMA estuvieron
asociados a los valores de Q1o mas altos. Esto se podria explicar por un incremento de la proporcion
de enzimas que han alcanzado su energia de activacion acelerando las reacciones bioquimicas
involucradas en la produccién de energia mitocondrial, haciendo posible una mayor actividad

muscular (Rodriguez-Fuentes et al. 2017).
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En la TMR, los pulpos que mostraron una mayor movilizacidon de nutrientes (metabolitos) fueron
aguellos mantenidos en el régimen fluctuante de 22 a 26 °C y en el tratamiento térmico constante a
30 °C, con los valores de IBR, asociados en el caso del tratamiento a 30 °C principalmente al mayor
nivel de lactato, que estaria indicando estrés térmico. Este pico pudo responder a la demanda
energética de los organismos a tal temperatura para mantener la homeostasis (Rodriguez-Fuentes
et al. 2017). Mientras tanto, la TMM provoc6 una mayor movilizacion de nutrientes, y por ende un
mayor IBR, en los pulpos expuestos al régimen fluctuante de 22 a 30 °C. Sin embargo, en este caso
no se detectaron concentraciones relevantes de lactato, posiblemente porque la exposicion repetida
de los animales a temperaturas altas les permiti6 mantener de manera mas adecuada el metabolismo

aerobico durante la induccion de la maxima actividad.

Con respecto a las jaibas, llama la atencién los altos niveles de colesterol tanto en la TMR como
en la TMM en los animales aclimatados al régimen fluctuante de 25 a 34 °C. La movilizacién de este
metabolito en la hemolinfa sugiere el incremento en la producciéon de la hormona de la muda,
mediante la sintesis de B-estradiol (Shinand Chin, 1994). Esto a su vez indicaria que bajo esta
condicién térmica ha de ocurrir el menor crecimiento como consecuencia de la incapacidad de
mantener reservas energéticas suficientes. No obstante, la muda no fue considerada en C. sapidus
durante el presente estudio.

Consideraciones finales y perspectiva frente al cambio climatico

Las distintas respuestas fisiolégicas evaluadas en el presente estudio fueron medidas en tiempos
de exposicién agudos (TC, TMR y TMM), cortos (preferencia y consumo de oxigeno de rutina) y
prolongados (crecimiento y sobrevivencia), de manera que cada una arrojé informacién sobre los
mecanismos fisioldgicos que operan en distintas escalas temporales y que modelan la biologia
térmica de O. mayay C. sapidus. Estos resultados, si bien provienen de la aclimatacién a condiciones
constantes y regimenes fluctuantes térmicos artificiales en laboratorio, exploran las capacidades

térmicas de las especies y permiten inferir su vulnerabilidad ante el escenario del cambio climatico.

El Panel Intergubernamental del Cambio Climético — IPCC — (2013) predice que las olas de calor
y las fluctuaciones térmicas incrementardn en frecuencia, duracion, intensidad y cobertura espacio-
temporal a nivel global. Asi mismo, los modelos recientes estiman un incremento del 0.2 °C en la
temperatura por década en los préximos 20 afios, ademas del aumento de 1.8 a 4 °C para el afio
2100 (IPCC, 2007; Trenberth et al. 2007). Para el caso particular de la plataforma continental
adyacente a la PY, en un escenario de incremento térmico de 2 °C, es de esperarse el cambio en la

estructura de la comunidad de la que hacen parte los pulpos y las jaibas (Figura 22). A juzgar por la
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preferencia térmica de O. maya, que la hace vulnerable a las altas temperaturas, es posible que se
desplace en busqueda de regiones frias en la plataforma. Mientras tanto la, preferencia de C. sapidus
por temperaturas mayores sugiere que en un ambiente térmicamente modificado segun las
proyecciones, su vulnerabilidad es reducida. Tal panorama permite inferir, junto con los resultados
obtenidos por Noyola et al. (2013) para otras especies presa de O. maya, que es poco probable que
la disponibilidad de alimento amenace la distribucion y la abundancia de los pulpos, esto en virtud de
la sucesién de presas durante el afio y la afinidad de algunas de ellas, como C. sapidus, por las altas
temperaturas. Es mas probable que la condicion impuesta por el aumento de la temperatura a corto,
mediano y largo plazo, tenga el mayor potencial limitante. Sin embargo, es importante considerar que
si bien C. sapidus cuenta con mecanismos adquiridos durante su historia térmica que le permiten ser
exitosa en una amplia gama de ambientes, esta sujeta a otros factores que comprometen su
abundancia, tales como la presién pesquera.

El presente trabajo se basdé en las respuestas comportamentales y fisiolégicas medidas
principalmente en la escala del organismo. Para comprender con mayor detalle los procesos
involucrados en la tolerancia térmica y la plasticidad fenotipica de los juveniles de pulpo y las jaibas
adultas, asi como la manera en la que se activan los mecanismos compensatorios, es relevante
estudiar las respuestas que ocurren en la escala celular ante la exposicién a la temperatura. En ese

sentido, los resultados obtenidos resaltan la importancia de evaluar indicadores del sistema redox.
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Figura 22. Amplitud del nicho fundamental de Octopus maya y Callinectes sapidus (flechas negras) en
contraste con el intervalo térmico que caracteriza actualmente a la PY (recuadro azul) entre los 0 y 50 m de
profundidad de acuerdo con la NOAA (2017), y la proyeccién del IPCC (2013) que describe el aumento en 2

°C de estas temperaturas.
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