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RESUMEN 

 

Para poder pronosticar los efectos del calentamiento global en la distribución y la fisiología 
de los organismos se ha propuesto la hipótesis OCLTT (oxygen-and capacity-limited 
thermal tolerance, por sus siglas en inglés). Este modelo explica la relación entre la 
tolerancia térmica y los factores de estrés ambiental (e.g. temperatura, hipoxia, salinidad 
pH y CO2) a partir de la medición del campo del metabolismo aeróbico (CAM). En el 
presente estudio se han formulado dos predicciones centradas en diferentes aspectos de 
la hipótesis OCLTT. La primera predicción considera al CAM un criterio clave para definir 
los intervalos térmicos de las especies (óptimos, pejus, y crítico). Esto es particularmente 
importante teniendo en cuenta que existe una fuerte controversia mundial respecto de la 
validez de la hipótesis. La segunda predicción es que la disponibilidad de oxígeno disuelto 
(OD) disminuye el CAM de organismos alterando la amplitud de los intervalos térmicos. Se 
considera que Octopus maya puede ser un organismo modelo para probar esta hipótesis, 
pues es una especie que ha demostrado ser altamente sensible a la temperatura. En el 
primer experimento se evaluaron el crecimiento, la sobrevivencia y el campo metabolico 
termico (CMT) como proxis del CAM en los juveniles de O. maya expuestos a distintas 
temperaturas de aclimatación (18, 22, 26 y 30°C) por 20 días. En el segundo experimento 
se evaluaron la sobrevivencia, TCE, CMT, los límites térmicos críticos mínimos y 
máximos (TCmin y TCmax),  la tasa metabólica de rutina (Rrut) y el balance energético en 
pulpos aclimatados a 24 y 30°C y expuestos a dos niveles de oxígeno disuelto (OD): 
normoxia (6 mg O2L-1) e hipoxia moderada (3 mg O2L-1) por 10 días. Los resultados 
obtenidos en el primer experimento mostraron que el CMT es un buen indicador para 
definir los intervalos térmicos de los juveniles de O. maya. Gráficamente el CMT de O. maya 
se representó como una curva en forma de campana, donde se pudo observar el intervalo 
óptimo (22 a 26°C). En temperaturas por arriba o por debajo del intervalo óptimo (18 y 
30ºC) el CMT se redujo, mostrando los intervalos pejus, caracterizado por una 
disminución en el potencial energético con consecuencias en el estado fisiológico general 
de los pulpos. Se consideraron a las TCmin y TCmax (12 a 17°C y 32 a 37°C) como el 
intervalo crítico a partir del cual la sobrevivencia de los organismos es comprometida. Los 
resultados del segundo experimento mostraron valores de CMT cercanos a cero en 
animales expuestos a las TCmin y TCmax, indicando que, conceptualmente esos límites 
térmicos son equivalentes a la temperatura crítica (Tc) postulada en la hipótesis original. Se 
observó también que la hipoxia moderada disminuyó el CMT en el intervalo óptimo de los 
pulpos, sin modificar la amplitud de los intervalos térmicos de esta especie. Los resultados 
obtenidos demostraron que una combinación de temperatura alta y baja de oxígeno 
reduce la capacidad de los animales para el procesamiento del alimento ingerido 
afectando simultáneamente el Rrut y la energía dedicada al crecimiento. Estos resultados 
apoyan la hipótesis OCLTT, y confirman también la alta sensibilidad que esta especie de 
pulpo tiene a los incrementos de temperatura, haciéndola particularmente vulnerable en 
el supuesto de una elevación de la temperatura en sus zonas de distribución por efectos 
de calentamiento global.  
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1. INTRODUCCIÓN 

La temperatura afecta directamente las tasas de las reacciones bioquímicas y los 

procesos fisiológicos. Por lo que la temperatura ambiental es posiblemente uno de los factores 

más importantes que definen el nicho fundamental de los animales (Angilletta, 2009). Las 

temperaturas extremas afectan directamente muchas funciones del organismo en todos los 

niveles de organización biológica, con efectos que van desde la desnaturalización de las 

proteínas, la inestabilidad de la membrana, la desorganización celular y la falla orgánica. A 

niveles menos extremos, afecta el rendimiento, incluida la capacidad de ejercicio, la asimilación 

de energía o las capacidades reproductivas de los animales (Cossins y Bowler, 1987; Schmidt-

Nielsen, 1997; Pörtner, 2002; Angilletta, 2009). 

Dado que la mayoría de los organismos acuáticos son ectotermos, los cambios en la 

temperatura plantean dificultades adicionales porque ejerce una influencia en la disponibilidad 

de oxígeno disuelto (OD). El aumento de la temperatura reduce la solubilidad del OD en el 

agua, mientras que las tasas máximas de difusión de OD pueden aumentar ligeramente a 

medida que el coeficiente de difusión del oxígeno en el agua aumenta con la temperatura 

(Dejours, 1981; Verberk et al., 2011). Por lo tanto, es factible que el OD se vuelva limitante en 

el agua, un problema que puede exacerbar a los efectos de las altas temperaturas. Desde una 

perspectiva fisiológica, se espera que la interacción del OD y la temperatura afecten la 

asignación de energía en los organismos (Fry, 1971; Pörtner, 2001; Sokolova et al., 2012).  

La temperatura es un factor de control que determina la tasa de consumo de oxígeno 

requerida para mantener el metabolismo basal mientras que el oxígeno es un factor limitante 

que restringe la tasa máxima de consumo de oxígeno (tasa metabólica máxima, TMM) (Fry, 

1947; Fry y Hart 1948). Debido a las dificultades técnicas que impone la medición del 

metabolismo basal, existen diversos métodos que se han desarrollado con el fin de medir la 

tasa metabólica mínima, a la cual se le ha denominado tasa metabólica estándar (tasa 

metabólica estándar, TMS). La estandarización depende de la especie y del método aplicado 

para la evaluación de esa tasa respiratoria (Chabot et al., 2016). Así, a medida que la 

temperatuta aumenta el metabolismo, la hipoxia limita el suministro de oxígeno disponible para 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755#bb0110
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755#bb0485
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755#bb0485
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755#bb0415
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755?via%3Dihub#bb0425
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tolerar una mayor demanda metabólica (Claireaux y Lagarde, 1999; Lefrançois y Claireaux, 

2003; McBryan et al., 2013). 

En general, las proyecciones señalan que el cambio climático afecta a los organismos, 

así como a las poblaciones que estos conforman y, en una instancia mayor, influye sobre la 

composición y función de los ecosistemas (IPCC, 2013). Se pronostica que el calentamiento 

climático afectará la abundancia y distribución de las especies acuáticas como consecuencia 

de las alteraciones en los regímenes térmicos que exceden los límites térmicos superiores de 

las especies y, por lo tanto, se espera que cambien sus limites de distribución latitudinal hacia 

los polos debido al aumento de la temperatura del océano (Pörtner et al., 2014; Sunday et al., 

2012). De hecho, estudios recientes demuestran que la distribución y el rendimiento de algunas 

especies de peces ya ha sido afectado por el calentamiento continuo de los océanos (Perry et 

al., 2005; Seth et al., 2013). Además, los organismos que viven en el trópico serian los más 

vurnerables ya que viven cerca de sus límites térmicos superiores. El cambio climático no solo 

involucra el aumento de temperaturas, sino también la disminución de pH (acidificación del 

océano) debido a la elevada concentración de CO2 y al aumento de la frecuencia de intervalos 

de hipoxia en el medio ambiente (Perry et al., 2005; Pörtner y Knust, 2007; Martins et al., 2011; 

Storch et al., 2014). Dadas las preocupaciones actuales sobre las consecuencias ecológicas 

del calentamiento global, la comunidad científica se están dedicando considerablemente a 

identificar y comprender desde un enfoque fisiológico, las causas y los efectos de la influencia 

del clima en los ecosistemas marinos evaluando la tolerancia térmica de las especies marinas 

y su capacidad para hacer frente a los efectos sinérgicos de los múltiples factores de estrés 

ambiental (Reyes y Merino, 1991; Paerl et al., 1998; Pörtner, 2001; Pörtner y Farrell, 2008; 

Vinagre et al., 2016; Ern et al., 2017). 

Como un principio unificador, la hipótesis OCLTT (oxygen-and capacity-limited thermal 

tolerance, por sus siglas en inglés), (Pörtner, 2010) se ha utilizado en los últimos años para 

explicar los efectos del calentamiento global en la distribución y la fisiología de los organismos 

(Pörtner, 2001; Nilsson et al., 2009; Johansen y Jones, 2011; Philippart et al., 2011; Ern et al., 

2015). Este modelo explica como la tolerancia térmica y el desempeño de los organismos 

están relacionadas con la manera en que la temperatura modula la absorción, el transporte 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0022098108000324#bib53
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0022098108000324#bib33
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755?via%3Dihub#bb0425
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755?via%3Dihub#bb0425
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1095643315002755?via%3Dihub#bb0425
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y el suministro de O2, al igual la integridad y funcionalidad de la mitocondria. (Pörtner, 2001; 

Pörtner y Knust, 2007; Pörtner & Farrell, 2008; Eliason et al., 2011). La hipotesis plantea 

que la limitación del O2 en la tolerancia térmicas podría generar información sobre cuáles 

especies podrían aclimatarse, adaptarse, reubicarse o extinguirse como consecuencia de 

los impactos actuales y futuros del clima cambiante (Pörtner, 2010).  

La hipótesis OCLTT considera que la capacidad de suministro de O2 y el transporte de 

O2 por los sistemas circulatorios y ventilatorios se puede cuantificar a través de la medición del 

campo del metabolismo aeróbico (CAM). El CAM es la porción de energía restante tras cubrir 

los costos del mantenimiento asociadas con el metabolismo basal. El CAM se obtiene a partir 

de la diferencia entreTMS y TMM (Fry, 1949; Clark et al., 2013) y se puede expresar en 

términos CAM absoluto (es decir, TMM − TMS) o como CAM factorial  (es decir,
𝑇𝑀𝑀

𝑇𝑀𝑆
). Mientras 

el CAM absoluto proporciona información acerca del incremento absoluto en la tasa metabólica 

respecto a una condición de partida, el CAM 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). La TMS representa el costo básico de vida y hace alusión a la 

demanda energética implicada en el mantenimiento celular y de las funciones básicas 

generales del organismo (regulación iónica, el anabolismo y el balance proteico), así como de 

las actividades sistémicas (asociadas a la ventilación, la circulación y la excreción). La TMM 

refleja la cantidad de energía derivada aeróbicamente que puede asignarse a funciones más 

allá del mantenimiento del cuerpo, es decir, actividad física, digestión, crecimiento y 

reproducción, entre otras funciones (Fry y Hart, 1948; Nilsson et al., 2009; Eliason et al., 2011; 

Sokolova et al., 2012). Para reunir evidencias que den soporte a la hipótesis OCLTT, en esta 

investigación se han desglosado dos predicciones basadas en los diferentes aspectos de la 

hipótesis. El primero es la dependencia térmica del CAM y el segundo es la que indica que la 

disponibilidad de oxígeno reduce el CAM y modifica la amplitud de las temperaturas críticas. 

La primera predicción es la dependencia térmica del CAM. 

La primera predicción establece que las medidas de desempeño de los organismos (e.g, 

tasa de crecimiento, la locomoción y el éxito reproductivo) se optimizarán o minimizarán 

https://jeb.biologists.org/content/217/5/809.long?utm_source=TrendMD&utm_medium=cpc&utm_campaign=J_Exp_Biol_TrendMD_0#ref-12
https://jeb.biologists.org/content/217/5/809.long?utm_source=TrendMD&utm_medium=cpc&utm_campaign=J_Exp_Biol_TrendMD_0#ref-20
https://jeb.biologists.org/content/217/5/809.long?utm_source=TrendMD&utm_medium=cpc&utm_campaign=J_Exp_Biol_TrendMD_0#ref-6
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cuando el CAM se encuentre en su nivel más alto o bajo dependiendo de la temperatura. Por 

eso el CAM se usa como indicador de desempeño fisiológico (Pörtner y Knust, 2007; Wang y 

Overgaard, 2007; Pörtner y Farrell, 2008; Farrell et al., 2009). Tomando en cuenta lo anterior, 

Pörtner, (2010-2017) propuso que uno de los aspectos centrales de la hipótesis OCLTT es la 

dependencia térmica del CAM, el cual disminuye a medida que las temperaturas se desvían 

del óptimo (Topt). Entonces la capacidad (o falta de esta) de un organismo para mantener el 

CAM constituye un criterio clave para definir los intervalos térmicos de las especies (Pörtner, 

2002; Pörtner, 2010) y permite distinguir el tipo de estrés fisiológico (moderado y extremo) en 

el que se encuentren los organismos en una condición térmica determinada (Sokolova et al., 

2012). 

Gráficamente el CAM se representa como una curva en forma de campana que es 

modulada por las temperaturas de aclimatación (Figura 1). Esta curva reconoce cuatro áreas: 

1) el intervalo óptimo (Topt): donde la temperatura promueve el máximo CAM, el balance 

energético es positivo y dentro del cual se puede observar una mayor asignación de energía 

potencialmente útil para el crecimiento, la locomoción y el éxito reproductivo (Pörtner, 2010; 

Pörtner y Knust, 2007). Dicha condición se definió como aclimatación funcional porque los 

ectotermos están en estado estable y todas sus funciones fisiológicas son máximas. 2) el 

intervalo pejus (o “condición que empeora”; Tp) en la que en la actividad máxima el 

metabolismo aeróbico es incapaz de satisfacer las demandas de energía provocadas por la 

temperatura al mismo tiempo que se produce un aumento exponencial del metabolismo basal. 

Dadas las limitaciones físicas que los organismos tienen para satisfacer ambas demandas de 

energía (la que exige la actividad y la del metabolismo basal) los animales reducen el 

metabolismo activo privilegiando así las demandas de energía para satisfacer las funciones 

básicas representadas en el metabolismo basal. Una de las consecuencias de esa condición 

es la producción de energía por las rutas anaeróbicas debido a los desajustes entre el 

suministro y la demanda de O2 a nivel mitocondrial. Aunque en esta condiciónel CAM se 

mantiene positivo, se observa una reducción en la energía disponible para actividad respecto 

de la Topt. La deficiencia de energía resultante hace que el rendimiento disminuya, lo que a 

largo plazo limita la aptitud física. (Pörtner y Knust 2007; Pörtner, 2010; Sokolova et al., 2012). 
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A esta condición se le ha determinado aclimatación en protección indicando la puesta en 

marcha de mecanismos de protección celular (reducción en la tasa de crecimiento, disminución 

de la eficiencia energética, factores inducibles por la hipoxia HIF-1; elevados niveles de lactato 

y lactato deshidrogenasa, entre otros). 3) el intervalo crítico o temperaturas críticas (Tc) el 

cual ha sido definido como la temperatura en la que el metabolismo aeróbico ya no es suficiente 

para cubrir la demanda de energía del metabolismo basal y por tanto el CAM desaparece. Esto 

es debido a que el requerimiento de O2 de las mitocondrias en altas temperaturas, necesario 

para satisfacer las crecientes demandas de ATP del tejido, supera la capacidad de suministro 

de oxígeno del sistema respiratorio y ventilatorio. Esto hace que el organismo dependa de las 

vías de fermentación que son mucho menos eficientes para la producción de ATP, y donde el 

animal experimenta una pérdida dramática de rendimiento a medida que el equilibrio 

energético se vuelve insostenible. En esta condición la homeostasis se interrumpe y la 

sobrevivencia a corto plazo depende de mecanismos de protección y reparacion (la tasa de 

crecimiento cero, depresión metabólica, factores inducibles por la hipoxia HIF-1; elevados 

niveles de lactato y lactato deshidrogenasa, proteínas de shock térmico HSP70 activadas, 

indicadores de estrés oxidativo: glutatión peroxidasa, catalasa, superóxido dismutasa, glutatión 

reductasa entre otros) (Pörtner, 2010; Sokolova et al., 2012; Lario et al., 2019). 4) 

Temperaturas de desnaturalización (Td) que indican el inicio de la pérdida de integridad 

estructural inducida por el calor a nivel molecular (Fig. 1). 
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Figura 1. Modelo conceptual de la tolerancia térmica limitada por oxígeno (Adaptado de Portner, 2010). A) en 
esta graficas se observa el aumento exponencial de la tasa metabólica estándar (TMS) superan la velocidad en 
la tasa metabólica máxima (TMM) limitada por la temperatura en las Tc, reduciendo el campo metabólico aeróbico 
(CAM, es decir, TMM- TMS). B) dependencia térmica del CAM. Gráficamente el CAM de los organismos se 
representa como una curva en forma de campana y que es modulada por las temperaturas de aclimatación. El 
alcance aeróbico se utiliza como proxy de la aptitud animal, ya que gobierna la energía aeróbica disponible para 
la actividad, alimentación, crecimiento y reproducción. Cuando la temperatura está en el intervalo óptimo (Topt), 
el suministro de ATP es lo suficientemente alto como para cubrir el costo de mantenimiento y todas las demandas 
fisiológicas. Intervalo de pejus (Tp): más allá de los límites Topt, el costo de mantenimiento aumenta, reduciendo 
el ATP disponible para cubrir completamente esas demandas fisiológicas. Como resultado, el CAM disminuye. 
Bajo exposición a temperaturas más altas se encuentran los intervalos críticos o temperaturas críticas (Tc): 
el CAM desaparece y el metabolismo cambia a anaerobiosis parcial para compensar el suministro de energía 
aeróbica insuficiente para alimentar los costos de mantenimiento esenciales y permitir la supervivencia a corto 
plazo del organismo y por ultimo las temperaturas de desnaturalización (Td) que indican el inicio de la pérdida 
de integridad estructural inducida por el calor a nivel molecular. Las flechas azules indican el inicio de la hipoxemia 
tisular en los límites de la Tp. 
 



20 
 

 

Uno de los componentes principales para determinar el CAM es la medición de la TMM 

durante los protocolos de ejercicio. Se han desarrollado y estandarizado dos métodos para 

evaluar la TMM en peces: (i) el protocolo de respirometría de canal de nado, basado en la 

velocidad crítica de natación (Brett, 1964; Farrell, 2007; Eliason y Farrell, 2016) y (ii) 

persecución manual de 5 min (Roche et al., 2013; Norin y Clark, 2016). Cualquier de los dos 

protocolos están diseñados para medir la TMM de peces o invertebrados durante o 

inmediatamente después de experimentar un ejercicio físico intenso. En general, estos dos 

protocolos evalúan con éxito el metabolismo de los peces con una mayor capacidad atlética, 

pero para otros vertebrados y muchos invertebrados no responden bien debido a sus bajos 

niveles de actividad (Chabot et al., 2016; Norin y Clark, 2016). En la actualidad se ha 

desarrollado y estandarizado un protocolo para evaluar el campo metabólico térmico (CMT) 

que es otra media para estimar el potencial metabólico aeróbio PMA en animales sedentarios 

o con poco movimiento. El método TIMR (Temperature Induced Metabolic Rate, por sus siglas 

en inglés), está diseñado para medir la tasa metabólica alta (TMA) y la tasa metabólica baja 

(TMB) inmediatamente después de ser inducidas por temperaturas no letales (Paschke et al., 

2018). El CMT= (TMB − TMA). Sin ser una medida directa del CAM, es útil para identificar 

cómo la temperatura modula el desempeño fisiológico de los organismos (Rodríguez- Fuentes 

et al., 2017; Diaz et al., 2017) y es una herramienta para validar la hipótesis OCLTT. 

 

La segunda predicción es la disponibilidad de oxígeno reduce el CAM y modifica 

la amplitud de las temperaturas críticas.  

Las concentraciones de OD están directamente relacionados con el CAM ya que se 

requiere O2 para la producción de ATP, proceso que se lleva a cabo en las mitocondrias como 

parte del ciclo de los ácidos tricarboxílicos y la fosforilación oxidativa. La mayoría de los 

invertebrados acuáticos responden a la disminución de la concentración de OD, ya sea como 

oxiconformadores (es decir, muestran una correlación positiva directa entre la presión parcial 

de oxígeno (PO2) ambiental y las tasas de consumo de OD) u oxireguladores parciales (es 

decir, mantienen tasas de consumo de OD constante más o menos independientemente de la 
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PO2 ambiental hasta que un umbral crítico de PcO2 se alcanza. Por debajo de ese nivel de 

oxígeno los organismos se convierten en oxiconformadores, lo que implica que,en la medida 

que se reduce el OD también se reduce la producción de ATP (Newell, 1979; Herreid y Clyde, 

1980; Le-Moullac et al., 2007 Seibel y Deutsh). Es por eso que se espera que la exposición a 

la hipoxia limite la TMM y por tanto al CAM. Así en hipoxia es de esperar un cambio 

descendente en la relación CAM-temperatura reduciendo al mismo tiempo la capacidad de los 

animales para tolerar altas temperaturas (Pörtner, 2010; Figura 2a). Este contexto es posible 

inferir que la capacidad de suministro de O2 esta ligada con la amplitud de la ventana térmica 

de un animal (Figura 2b), limitando el OD la amplitud en las Tc en los organismos.   

Las Temperaturas críticas (Tc; máximo o mínima) representan uno de los aspectos 

importantes de la hipótesis OCLTT, pues en ese ambiente térmico los animales dependen del 

metabolismo anaeróbico el cual, por la cantidad de ATP que puede producir es incompatible 

con las para funciones fisiológicas ligadas con la actividad máxima. Por esa razón, en Tc el 

CAM teóricamente debe de ser cero, pues en esa temperatura el metabolismo basal es igual 

a la tasa metabólica máxima. Además, las Tc no son equivalentes a los límites térmicos o 

temperaturas críticas mínima y máxima (TCmin y TCmax). Según la definición clásica, la zona 

de tolerancia corresponde con los “puntos en que la actividad locomotora del animal se torna 

desorganizada e impide al organismo escapar de una cierta condición térmica que lo conducirá 

rápidamente a su muerte” (Cowles y Bogert 1944). Pörtner et al., (2017) en un estudio más 

reciente reconoció que las Tc y los limites termicos son dos datos difíciles de ubicar en las 

curvas de desempeño fisiológico, pues tanto la Tc como las TCmin o TCmax indican respuestas 

diferentes. De acuerdo con Pörtner (2010) la Tc es una temperatura que produce una tasa 

metabólica potencial mínima la cual se localiza el extremo inferior de la curva que resulta de la 

evaluación del potencial aeróbico (PA). En contraste, las TCmin o TCmax son el resultado del 

desacoplamiento entre el sistema nervioso y muscular cuando los organismos son expuestos 

a un cambio agudo de la temperatura. Ese desacoplamiento generalmente ha sido interpretado 

como el límite máximo por arriba del cual los organismos entrarían en un proceso irreversible. 

Aunque desde el punto de vista fisiológico ambas temperaturas (TCmin o TCmax) indican 
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condiciones extremas irreversibles, por la diferente forma en que se miden y por tanto la 

condición fisiológica que reflejan, no son exactamente equivalentes.  

Ern et al., (2016) argumenta que dado que los límites térmicos están determinados por 

el suministro insuficiente de oxígeno para realizar las funciones fisiológicas vitales, cualquier 

reducción en la disponibilidad de oxígeno debería reducir tanto las Tc como las TCmin y TCmax 

ya que estos dos paramentos depende del metabolismo aneróbico. Las TCmin y TCmax, 

definen los limites inferiores y superiores del nicho térmico fundamental de una especie y se 

utiliza como una herramienta para evaluar la tolerancia térmica de las especies ectotermas 

(Hutchison, 1961; Díaz et al., 2006; Terblanche et al., 2011; Paschke et al., 2013; Noyola et 

al., 2015; Vinagre et al., 2016). Por eso se considera que esta información permite establecer 

los impactos del calentamiento climático en la distribución de las especies marinas (Sunday et 

al., 2012). Actualmente estos parámetros se han utilizado para comprobar la hipótesis OCLLT, 

donde el CAM se reduce a temperaturas cercanas a las temperaturas criticas (Ern et al., 2014; 

Norin, et al., 2014; Ern et al., 2016). 

Aunque aun en controversia, existen datos obtenidos en diversas especies que 

apoyan la hipotesis OCLLT, pues en esos estudios se ha observado una disminución en el 

CAM de los organismos con el aumento de la temperatura. También reportaron que la 

temperatura donde se maximizó el CAM coincide con las temperaturas óptimas para el 

desempeño fisiológico, medido a partir de la locomoción, el crecimiento y la reproducción 

en peces, moluscos, crustáceos y equinodermos (Pörtner et al., 1999; Van-Dijk et al., 1999; 

Claireaux et al., 2000; Frederich y Pörtner, 2000; Peck, et al., 2002; Pörtner, 2002; Sylvestre 

et al., 2007; Wang y Overgaard, 2007; Farrell et al., 2008; Pörtner y Farrell, 2008; Pörtner, 

2010; Marshall, et al., 2011; Martins et al., 2011; Pörtner, 2012; Díaz et al., 2017; Larios-

Soriano, 2018; Hernández-Sandoval et al., 2018). 

A pesar de lo anterior, sigue siendo dudoso el carácter unificador de la OCLTT como 

modelo para comprender la tolerancia térmica de los organismos, ya que también hay 

estudios en donde se ha demostrado que no todos los organismos manifiestan sus 

predicciones. Estudios recientes en un número de especies euritermas templadas y 

tropicales han demostrado que el sistema respiratorio y ventilatorio puede aumentar el 
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suministro de O2 proporcionalmente con la demanda de O2 del tejido a medida que la 

temperatura aumenta a Tc. Por lo tanto, en estas especies, el incremento de capacidad de 

consumo de OD más allá del requisito de TMS (CAM absoluto) no se reduce 

significativamente al acercarse al Tc. Estos animales evitan así la transición al metabolismo 

anaeróbico (Frederich, et al., 2009; Clark, et al., 2011; Norin y Malte, 2011; Healy y Schulte, 

2012; Jost et al., 2012; Ern et al., 2014; Gräns et al., 2014; Norin et al., 2014; Brijs et al., 2015; 

Ern et al., 2015; Hvas et al., 2017) lo que indica que otros factores además del suministro 

inadecuado de oxígeno a la célula deben estar involucrados en la pérdida de rendimiento 

ecológico a altas temperaturas. Por ejemplo, el langostino tropical gigante de agua dulce 

(Macrobrachium rosenbergii) puede crecer en condiciones óptimas cuando se expone a 

temperaturas más allá del rango de temperatura donde el CAM es máximo (Ern et al., 2014). 

Se ha observado que el pez Hippoglosus hippoglosus tiene un crecimiento máximo cuando el 

CAM es menor que el observado en temperaturas más altas (Gräns et al., 2014). Estos 

estudios no pudieron predecir que una reducción o incremento en el CAM este directamente 

relacionado con el crecimiento. Ademas, en el camarón tropical Penaeus monodon, la hipoxia 

no logró reducir la TCmax (Ern et al., 2015). Por lo tanto, estos autores surgieren que las 

especies euritérmicas han sido seleccionadas evolutivamente con sistema respiratorios y 

ventilatorio resistente a la temperatura. Asi, se argumenta que la hipotesis OCLTT pudiera no 

explicar los efectos térmicos en las especies que viven en ambientes donde frecuentemente 

encuentran temperaturas impredeciblemente altas (Norin y Malta, 2011; Ern et al., 2014; Brijs 

et al., 2015; Ern et al., 2015; Hvas et al., 2017). 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1470160X1730119X#bib0125
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Figura 2. Representación teórica del concepto de límites de tolerancia al estrés que limitan la energía 
y la clasificación de los factores estresantes ambientales: máximo desempeño; estrés moderado 
(pejus), estrés extremo (las temperaturas críticas, Tc) en función de lo efectos en el CAM. Modificado 
de Pörtner (2010). A) en estas graficas se observa el aumento exponencial de la tasa metabólica 
estándar (TMS) superan la velocidad en la tasa metabólica máxima (TMM) limitada por la temperatura 
en las Tc, reduciendo el CAM. Las líneas continuas se refieren a un solo factor ambiental en este caso 
la temperatura y la forma y la simetría de las curvas dependerán de la naturaleza del factor estresante. 
El nivel del rendimiento biológico de un organismo es proporcional al CAM disponible y disminuye por 
fuera de los límites de la temperatura pejus (Tp) a medida que la temperatura va incrementando. En 
caso de la hipoxia. B) las líneas de puntos se refieren a una exposición combinada entre temperatura 
y la hipoxia que pueden afectar negativamente el CAM y, por lo tanto, reducir los intervalos térmicos 
(optimo, pejus y la Tc). Las flechas rojas indican el impacto y la dirección de los cambios inducidos por 
la hipoxia en el CAM y las flechas negras y rojas indican el impacto y la dirección de los cambios 
inducidos por la hipoxia en la amplitud de los intervalos térmicos. Adaptado de Portner, 2017. 
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Generalidades del aérea y la especie de estudio 

En la región oriental de la plataforma continental de la Península de Yucatán (PY), una 

surgencia de verano permite la entrada de aguas frías sub-superficiales, provenientes del 

Caribe (entre 150 y 200 m de profundidad) que bañan la región oriental de la PY con agua con 

temperaturas que oscilan entre los 16°C y los 22°C (Enriquez et al., 2013). Esta masa de agua 

fría actúa como un control externo de la temperatura del agua en la plataforma, al inundarla 

con pulsos de agua relativamente fría que la mantienen entre 22 y 26ºC a los cuatro metros de 

profundidad (Zavala et al., 2006; Enriquez et al., 2013). Este afloramiento afecta solo a la región 

oriental de la PY, lo que produce un gradiente térmico de verano que se extiende desde el 

occidente al oriente y que ofrece diferentes entornos a las especies acuáticas de la zona 

(Zavala-Hidalgo et al., 2006). Estudios recientes han demostrado que gracias a esa dinámica 

se favorece el crecimiento, la reproducción y el desarrollo de las distintas etapas de ciclo de 

vida del pulpo Octopus maya (Figura 3a). O. maya, es una especie endémica de la PY que 

sostiene las pesquerías de pulpos más importante del continente (Arreguín-Sánchez et al., 

2006; Ávila-Poveda et al., 2016) y es un recurso de alta demanda a nivel local, nacional e 

internacional (Cabrera et al., 2012). 

El pulpo rojo O. maya (Voss y Solís-Ramírez, 1966) es una especie bentónica 

endémica que se encuentra distribuida en la plataforma continental de la PY (también llamada 

banco de Campeche) (Solís-Ramírez et al., 1967b; Van Heukelem, 1977; Solís-Ramírez, 

1997). Es una especie que habita en sitios rocosos, bancos de arenas y algunos arrecifes de 

la plataforma (Solís-Ramírez, 1967a) y se encuentra generalmente en áreas costeras de baja 

profundidad (Salas et al., 2006). Las características específicas de esta especie, son la 

presencia de una mancha oscura u ocelo en cada lado de la cabeza entre el ojo y el segundo 

y tercer brazo (Voss y Solís-Ramírez, 1966). Presentan 9-10 hemibranquias y sus huevos son 

grandes, piriformes (17 mm de longitud y 4.5 mm de ancho) y de color blanco con embriones 

de desarrollo holobentónico y directo (al eclosionar los juveniles tempranos tienen todas las 

características de un adulto) (Voss y Solís-Ramírez, 1966; Figura 3a). Se distribuye desde la 

parte sur del estado de Campeche pasando por toda la costa del estado de Yucatán, hasta la 

punta norte del estado de Quintana Roo con un patrón de distribución heterogéneo (Solís-



26 
 

Ramírez, 1967a; Solís-Ramírez, 1997; CONAPESCA-ITESM, 2004; Pérez et al., 2004) (Figura 

3b).  

 

Figura 3. Características generales de Octopus maya. A) etapas del ciclo de vida del pulpo; hembra 
con huevos, juvenil recién eclosionado y juvenil tardío. B) Rango distribución en la plataforma 
continental de la península de Yucatán-México (Modificado de SAGARPA-INP, 2004) (Figura B: 
Velázquez-Abunader, 2017). 

 

Estudios recientes indican que O. maya tiene una historia térmica que varía de acuerdo 

con cada etapa del ciclo de vida (Noyola et al 2013a; Caamal-Monsreal et al., 2016; Juárez et 

al., 2016; Sánchez-García et al., 2017; López-Galindo, 2019). Se ha observado que el intervalo 

de temperaturas adecuado para la especie va desde los 22 a los 30°C, el cual es característico 

de su zona de distribución (Henríquez et al., 2013). Angeles-Gonzalez et al., (2017) reportaron 

que la temperatura modula la capacidad reproductiva de las poblaciones silvestres de O. maya, 

reduciendo la madurez funcional y el Índice del complejo espermatofórico cuando la 

temperatura ambiental en la PY es de alrededor de 30°C. En condiciones del laboratorio, se 

reportó que las hembras adultas son aptas para desovar a una temperatura máxima de 27°C, 

y que por encima de esa temperatura la mayoría de las hembras no desovan y las que lo 

hicieron colocaron pocos huevos fertilizados (embriones). Esos desoves no se desarrollaron o 
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murieron después de dos semanas, afectando la capacidad reproductiva y el éxito de las 

hembras de O. maya (Juárez et al., 2015). Así mismo, se ha observado que en los embriones 

aclimatados a temperaturas constantes, el intervalo térmico óptimo para su desarrollo oscila 

entre los 22 y 26°C, lo cual se ha considerado clave para el rendimiento óptimo de los juveniles 

recién eclosionados (Caamal-Monsreal et al., 2016). Además, los resultados que se obtuvieron 

al aclimatar a los embriones a condiciones térmicas fluctuantes (rampa: incrementos de 1°C 

cada 5 días de 24 a 30°C) indicaron que hay un límite térmico en 27°C, por encima del cual 

los embriones experimentan cambios en el sistema antioxidante y no se pueden recuperar y 

mueren (Sánchez-García et al., 2017). Noyola et al., 2013a y 2013b determinaron que la 

temperatura óptima para el crecimiento de los juveniles temprano y tardíos de esta especie 

oscila entre los 18 a 26°C, sugiriendo que los pulpos crecen mejor cuando las temperaturas 

son relativamente bajas. Ese mejor crecimiento se asoció con la reducción del metabolismo 

basal y de los gastos de energía asociados a esta demanda energética. También se observó 

que en los animales mantenidos en 30°C se reduce de manera importante el campo de 

crecimiento de la especie. Juárez et al. (2016) encontraron que el rendimiento de los juveniles 

provenientes de hembras térmicamente estresadas tenían una tasa de crecimiento menores y 

tasa metabólicas mayores que los juveniles provenientes de hembras sin estrés térmico. Esos 

resultados proporcionaron evidencias de que el estrés térmico experimentado por las hembras 

tiene consecuencias sobre el desempeño de los juveniles.  

A partir de esos estudios se pudo inferir que O. maya es una especie particularmente 

sensible ya que en ambientes con temperaturas mayores de 27ºC se afecta la morfología de 

los embriones (Caamal et al., 2016; Sánchez-García et al., 2017), el comportamiento (Castro 

et al., 2019), la fisiología (Noyola et al., 2013b; Juárez et al. 2016) y la reproducción (Ávila-

Poveda et al., 2015). Teniendo en cuenta lo anterior, se consideró que O. maya puede ser un 

organismo modelo para probar las prediciones que se desprenden de la hipótesis OCLLT 

antes mencionados. Como se ha establecido O. maya es una especie sensible a la 

temperatura y a las bajas concentraciones de OD es previsible que la tolerancia térmica, ya de 

por si limitada, cambie junto con el desempeño fisiológico de los organismos.  
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2. PREGUNTA DE INVESTIGACIÓN 

 

Existe una controversia respecto de si la hipótesis OCLTT se cumple o no para los 

organismos ectotermos acuáticos (Nilsson et al., 2009; Clark et al., 2011; Healy y Schulte, 

2012; Oellermann et al., 2012; Eliason et al., 2013; Chen et al., 2015; Ern et al., 2014; Gräns 

et al., 2014; Norin et al., 2014; Rummer et al., 2014; Tepolt y Somero, 2014; Ern et al., 2015; 

Mosrash y Alter, 2015; Ern et al., 2016; Díaz et al., 2017; Garcia-Rueda, 2018; Hernández-

Sandoval et al 2018; Larios-Soriano, 2018). Esa discusión, aún abierta, se apoya en diferencias 

metodológicas, entre organismos y entre ambientes. Recientemente se ha propuesto que 

aquellos ensayos en donde se ha expuesto a los organismos a cambios de temperatura 

agudos podrían estar midiendo únicamente los mecanismos asociados a la plasticidad pasiva, 

en donde las respuestas observadas son la consecuencia de la activación termodinàmica de 

las moléculas, mientras que aquellos en donde los organismos son aclimatados, permiten ver 

las reacciones asociadas con la síntesis de nuevas moléculas, hormonas etc. que dan lugar a 

los mecanismos de aclimatación activa (Havird, et al., 2020). Si bien los resultados de 

diferentes estudios indican que la hipótesis OCLTT puede tener o no un valor para la 

interpretación de los efectos de la temperatura en el desempeño fisiológico de los organismos 

ectotermos, esta diferencia depende en gran medida de la aproximación metodológica y con 

ésta de la respuesta que los organismos despliegan cuando son afectados 

termodinámicamente o han tenido la oportunidad de poner en marcha mecanismos de màs 

largo plazo. Así, aunque los que apoyan o rechazan la hipótesis tienen argumentos 

metodológicos y conceptuales válidos, no existe una clara evidencia de que esta hipótesis 

pueda aplicarse universalmente a todos los organismos ectotermos acuáticos. En este sentido 

y con el fin de contribuir con datos que ayuden a comprender mejor la validez o no de la 

hipótesis OCLTT el presente estudio ha sido diseñado con el fin de contestar las siguientes 

preguntas de investigación. 
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Tal y como ha sido propuesto para otras especies, ¿De que forma la temperatura modula la 

cantidad de energía fisiológicamente en juveniles de Octopus maya?  

¿La disponibilidad de oxígeno disuelto altera la amplitud de los intervalos térmicos óptimo, 

pejus y crítico tal y como ha sido predicho en la hipótesis OCLTT en los juveniles de O. maya? 

3. HIPÓTESIS 

 

 Predicción 1: Dependencia térmica del campo del metabolismo aeróbico (CMT): 

Estudios realizados en ectotermos acuáticos en diferentes latitudes (Soofiani y Priede, 1985; 

Claireaux et al., 2000; Frederich y Pörtner 2000 Cutts et al., 2002; Mallekh y Lagardère, 2002; 

Lefrancois y Claireaux, 2003; Nilsson et al., 2009; Johansen y Jones, 2011, Rummer et al., 

2014; Ern et al, 2015; Díaz et al., 2017;Hernández-Sandoval et al, 2018) demostraron que la 

temperatura provoca un incremento exponencial del metabolismo basal y un aumento 

progresivo del metabolismo activo hasta alcanzar un máximo y que por fuera del intervalo 

donde la diferencia es máxima entre ambos tipos de metabolismo, la energía fisiológicamente 

útil (CAM) se redujo hasta alcanzar valores insostenibles para la vida de los organismos. 

Teniendo en cuenta que las altas temperaturas también influyen en el metabolismo basal de 

los pulpos es de esperar que los juveniles de O. maya cuando se encuentren en temperaturas 

por fuera de la temperatura que promueve una mayor asignación de energía útil (CMT), esta 

deficiencia de energía resultante hará que el rendimiento disminuya, lo que a largo plazo 

limitará la aptitud física de los organismos. 

 Predicción 2: La disponibilidad de oxígeno reduce el campo metabólico y modifica 

la amplitud de las temperaturas críticas. Los estudios realizados a la fecha en ectotermos 

acuáticos de zonas polares y templadas demostraron que los limites térmicos (intervalos de 

máximo desempeño, pejus, pésimo y temperatura crítica) se reducen cuando la concentración 

de OD en el agua disminuye por debajo de los valores normales de saturación (hipoxia) (Figura 

2a y b) (Weatherley, 1970; Rutledge y Beitinger, 1989; Davenport y Davenport, 2007; Koopman 

et al, 2016; Healy y Schulte, 2012, Verberk, et al., 2018). Esta hipótesis no se aplica para 

algunas especies de invertebrados y peces tropicales en las que se demostró que la amplitud 

de los límites críticos fue independiente de la disponibilidad de oxígeno en un amplio rango de 
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concentraciones de OD (Ern et al., 2015; Ern et al, 2016; Motyka et al., 2017). Teniendo en 

cuenta que los pulpos en general y O. maya en particular tienen tasas metabólicas elevadas 

es de esperar que los juveniles de esta especie sean particularmente sensibles a la hipoxia la 

cual reducirá el CAM de organismos alterando la amplitud de los intervalos térmicos (2a y b).  

 

4. OBJETIVOS 

 

4.1. OBJETIVO GENERAL 

 

Conocer si los juveniles de O. maya responden a la temperatura y al oxígeno disuelto 

siguiendo los patrones establecidos en la hipótesis OCLTT, permitiendo establecer la forma en 

que estos dos factores ambientales modulan los intervalos térmicos óptimos, pejus y crítico.  

 

4.2. OBJETIVO ESPECIFICO 

 

 Establecer la relación entre el campo metabólico térmico (CMT) y las medidas de 

desempeño fisiológico (sobrevivencia y crecimiento) en los juveniles de O. maya expuestos 

a diferentes temperaturas de aclimatación. 

 Determinar los intervalos térmicos propuestos en la hipótesis OCLTT en los juveniles de O. 

maya aclimatados a diferentes temperaturas. 

 Establecer la relación entre los límites térmicos y las Tc establecidas en la hipótesis OCLTT, 

a partir de la medición del CMT en las TCmin y TCmax de los pulpos expuestos a diferentes 

temperaturas de aclimatación y a distintas concentraciones de OD. 

 Evaluar el efecto en la concentración de OD en el CMT y los límites térmicos de los juveniles 

de O. maya. 

 Evaluar el efecto en la concentración de OD y la temperatura de aclimatación en la 

sobrevivencia, el crecimiento, las tasas metabólicas y en el balance energético de los 

juveniles de pulpo. 
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5. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

5.1. ORIGEN Y MANTENIMIENTOS DE LOS ORGANISMOS 

 

Los juveniles de O. maya que se utilizaron en esta investigación se obtuvieron a partir 

de huevos desovados de hembras silvestres aclimatadas y mantenidas en condiciones 

controladas (temperatura 24 ± 1ºC, salinidad 34 UPS) en el Laboratorio de Ecofisiología 

Aplicada de la Universidad Nacional Autónoma de México UNAM, localizada en Sisal, Yucatán, 

México (Figura 4). Los experimentos se realizaron en los periodos 2014 a 2016. 

 

Figura 4. Esquema de la obtención de los juveniles de pulpo en el Laboratorio de Ecofisiología Aplicada 
en la UMDI-Facultad de Ciencias UNAM - Sisal. A) sistemas de maduración, donde se colocan las 
hembras para el periodo de maduración. B) hembra colocando su puesta. C) sistema de incubación, 
donde se colocan los desoves a incubar por 45 días D) desove de O. maya. E) juvenil tardío de pulpo  

 

Los pulpos recién eclosionados de varios desoves fueron trasladados a estanques 

externos de 6 m de diámetro hasta alcanzar un peso húmedo de 0.52 a 11.01 g (Figura 5a). 

En consecuencia, la diferencia de peso en los animales experimentales fue considerada a lo 

largo de todos los análisis que se llevaron a cabo. Se utilizaron conchas vacías del caracol 

Melongena corona bispinosa como refugio, las cuales fueron proporcionadas en una 
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proporción de tres conchas por individuo (Figura 5b). Una vez que los juveniles alcanzaron los 

pesos antes mencionados fueron trasladados al laboratorio. Los animales fueron 

individualizados en cámaras plásticas de 500 ml con su respectivo refugio. Estas cámaras 

contenían unas ventanas con mallas que permitían el intercambio de agua de mar. Los pulpos 

individualizados fueron colocados en estanques de 600 L conectados a un sistema de 

recirculación de agua a temperatura de 26 ± 1ºC (Figura 5c) en donde permanecieron por dos 

semanas, antes de empezar el periodo de aclimatación. Los animales se mantuvieron bajo un 

fotoperíodo de 12 h de luz / 12 h de oscuridad. 

 
Figura 5. Mantenimientos de los juveniles en el Laboratorio de Ecofisiología Aplicada de la UNAM -
Sisal. a) área de preengorda de los juveniles recién eclosionados. b) refugio para los juveniles de O. 
maya. c) pulpos individualizados en cajas plásticas. d) raciones de alimento en valvas. 

 

Durante el acondicionamiento y el periodo de aclimatación los organismos fueron 

alimentados dos veces al día (30 % de su biomasa corporal) con una pasta elaborada con jaiba 

(Callinectes sapidus), calamar (Dosidiscus gigas), suplementos alimenticios de vitaminas y 

minerales y aglutinada con grenetina (2.5 %), que cubre los requerimientos nutricionales para 

la especie (Martínez et al., 2014) (Figura 5d). Para mantener los valores de amoníaco y nitrito 

por debajo de 0.2 y 0.05 mg L-1 respectivamente todos los días se retiraban los restos de 

alimento y materia orgánica acumulados en las mallas de las cajas (Noyola et al., 2013b).  
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5.2.  DISEÑO EXPERIMENTAL 

 

Para probar las hipótesis planteadas se diseñaron dos experimentos, cada uno con 

organismos provenientes de diferentes desoves. Todos los organismos utilizados en este 

estudio se pesaron en una balanza analítica OHAUS AR2140 (BW ± 0.01 g) antes de iniciar el 

periodo de aclimatación. Los resultados obtenidos en el primer experimento fueron tomados 

como punto de referencia para el segundo experimento.  

 

5.2.1. Experimento 1. Dependencia térmica del campo metabólico térmico (CMT):  

Se utilizaron 72 juveniles individualizados en cámaras de 500 ml y expuestos a 

temperaturas constante ya fuera de 18, 22, 26 y 30°C por 20 días. Por cada temperatura de 

aclimatación se utilizaron 18 individuos aleatoriamente asignados. Los animales 

individualizados fueron colocados en 12 estanques de 60 L (6 cámaras por estanque) 

conectados a un sistema de recirculación con agua de mar esterilizada con UV y filtros 

biológicos. Cada grupo de tres estanques estuvieron alimentados por un reservorio de 310 L. 

Cada grupo de estanques (18 pulpos) se mantuvieron a temperatura constante de 18, 22, 26 

y 30°C durante 20 días, usando enfriadores Prime Chiller Current para 18 y 22°C y 

calentadores de titanio Clepco de 1800w para temperaturas de 26 y 30°C (Tabla 1; Figura 6).  

 

Tabla 1. Diseño experimental y el número de pulpos utilizados para estudiar el efecto de la temperatura 
en la tolerancia térmica de Octopus maya. Las siglas corresponden a) tasa de crecimiento exponencial 
(TCE), b) tasa metabólica baja (TMB) y c) tasa metabólica alta (TMA). Los valores de consumo de 

oxigeno son expresados en (mg O2⋅h−1⋅g Ph−1). 

Indicadores 
Temperaturas de aclimatación °C 

18 22 26 30 

Sobrevivencia 13 15 17 14 

TCE % día -1a 12 14 17 14 
 TMBb  6 7 7 7 

TMAc 6 7 7 7 
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Figura 6. Esquema del diseño experimental que se utilizó para estudiar el efecto de la temperatura en 
la tolerancia térmica de juveniles de Octopus maya. 
 

5.2.2. Experimento 2: La disponibilidad de oxígeno reduce el CMT y modifica la amplitud 

de los límites térmicos. 

Se utilizaron 304 juveniles individualizados en cámaras de 500 ml y expuestos a 

temperaturas ya fuera de 24 o 30°C, y ya fuera a normoxia (6 mg O2 L-1) o hipoxia moderada 

(3 mg O2 L-1) por 10 días. Cada combincación de temperatura y oxígenos contó con 76 

individuos aleatoriamente asignados. Los animales fueron colocados en estanques 

rectangulares de 60 L (tres estanques por tratamiento). El sistema donde se colocaron los 

pulpos fue similar al dispositivo antes mencionado. Para lograr la concentración OD a 3 mg O2 

L-1 en los estanques experimentales (24 y 30 °C; hipoxia moderada), se utilizó un generador 

de nitrógeno (NitroFill NF1135HP), inyectado con una piedra de aireación directamente al agua 

del tanque reservorio que suministró el agua a los tanques experimentales. Para ésto, se 

dispuso de un flujómetro que fue conectado al generador de nitrógeno y se requirió una presión 

de nitrógeno de 15 Kpa, para obtener en el reservorio una concentración de OD de hipoxia 

moderada (Tabla 2; Figura 7). 
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Tabla 2. Diseño experimental y el número de pulpos utilizados para estudiar el efecto de la temperatura 
y la concentración de OD en la tolerancia térmica de Octopus maya. Las siglas corresponden; a: 
consumo de oxígeno, b) temperatura crítica máxima y c: temperatura critica mínima.  

Indicadores 
Tratamientos (°C y mg L-1) 

24 Normoxia 24 Hipoxia  30 Normoxia 24 Hipoxia 

Sobrevivencia 75 59 64 55 

TCE % día -1 75 55 50 40 

VO2
 a 5 5 4 5 

TCmax b 10 10 10 10 

TCmin c 7 7 7 10 

TMB 15 4 20 5 

TMA 18 4 23 4 

 

 

Figura 7. Esquema del diseño experimental que se utilizó para estudiar el efecto de la temperatura y 
la concentración de OD en la tolerancia térmica de los juveniles de O. maya. 
 

 

 



36 
 

5.3. INDICADORES EVALUADOS 

 

5.3.1 Sobrevivencia 

 

El porcentaje de sobrevivencia de los juveniles de O. maya durante el periodo 

experimental se estimó utilizando la siguiente formula:  

𝐒𝐨𝐛𝐫𝐞𝐯𝐢𝐯𝐞𝐧𝐜𝐢𝐚 (%) = (
𝑵𝒊 − 𝑵𝒇

𝑵𝒕
) 𝑿 𝟏𝟎𝟎 

Donde 𝑵𝒊 y 𝑵𝒇 representa el número inicial y final de organismos, respectivamente y 

𝑵𝒕 corresponde al número total de organismos utilizados en el experimento. 

 

5.3.2 Crecimiento 

 

En el experimento 1, cada pulpo se pesó individualmente a los 15 y 20 días que duro el 

experimento mientras en el experimento 2 se pesó al día 1 y 10. La tasa de crecimiento relativo 

diario (TCE % día-1) de los juveniles de O. maya durante el periodo experimental se estimó 

utilizando la siguiente formula:  

𝐓𝐂𝐄 % 𝐃í𝐚−𝟏 = (
𝐥𝐧𝑷𝒇 − 𝐥𝐧𝑷𝒊

𝒕
) 𝑿 𝟏𝟎𝟎 

Donde 𝑷𝒇 y 𝑷𝒊 representan el peso final e inicial de cada individuo (usando una balanza 

analítica OHAUS AR2140 BW + 0.01 g), y 𝒕 corresponde al tiempo de aclimatación. Este 

indicador se calculó únicamente para los individuos que completaron el periodo de 

aclimatación. 
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5.3.3 Temperaturas críticas mínimas y máximas (TCmin y TCmax) 

 

La evaluación de los límites de la tolerancia térmica (TCmin y TCmax) se llevó a cabo 

exponiendo a los juveniles de O. maya a una disminución o aumento de la temperatura a una 

tasa de 1 ± 0.2ºC·min-1 a velocidad constante, con el fin de evitar el despliegue de mecanismos 

de compensación que permitieran su aclimatación al régimen térmico (Lutterschmidt y 

Hutchison, 1997). El criterio que se utilizó para determinar el punto final de la TCmin fue el 

enroscamiento de los brazos, mientras TCmax fue la expulsión de tinta (Noyola et al., 2013 a) 

(Figura 8a). 

Para ambos límites térmicos se escogieron al azar de cinco a 10 organismos 

procedentes de cada tratamiento, los cuales fueron mantenidos en ayuno por 24 horas. Los 

organismos fueron acondicionados por 30 minutos dentro de un acuario (capacidad de 20 L 

para la TCmin y 40 L para la TCmax) con 8 L de agua de mar a las mismas condiciones de 

donde provenían los juveniles. Al concluir el tiempo de acondicionamiento, los acuarios antes 

mencionados se conectaron a una fuente de calor (resistencia sumergible 1000 watts) o frio 

(estanque de 40 L que contenía una mezcla de hielo picado y sal para mantener la 

temperatura), aireación constante y una bomba sumergible para mantener la distribución 

uniforme del calor o frio en toda la columna de agua (Figura 8b). Se usaron tres pulpos 

simultáneamente en cada prueba. Cuando los organismos llegaron a punto identificado como 

la TCmin y TCmax, se registraron las temperaturas y los individuos se retornaron a su 

respectivo tratamiento para su recuperación. 
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Figura 8. Esquema del dispositivo que se utilizó para estudiar el efecto de la temperatura y las 
concentraciones de oxígeno en las TCmin y TCmax de Octopus maya. a) grafica de la disminución o 
aumento de la temperatura a una tasa de 1 ± 0.2ºC·min-1; b) dispositivo experimental para la evaluación 
de los limites térmicos. 

 

5.3.4 Determinación del campo metabólico térmico (CMT) 

 

Se determinó el CMT a partir de las mediciones de la tasa metabólica que induce una 

temperatura baja (TMB) y la tasa metabólica que induce una temperatura alta (TMA) en los 

organismos aclimatados a diferentes tratamientos. Para TMB y la TMA se utilizó a la 

temperatura como inductor, mediante el método TIMR (Temperature Induces Metabolic Rate, 

siglas TIMR). Este método consistió en medir el metabolismo respiratorio en términos de 

consumo de oxígeno cuando los juveniles de O. maya fueron expuestos a una temperatura 

que representa el 105 % de la TCmin (TIMR min) y el 95 % de la TCmax (TIMR max) (Figura 

9). El tiempo de exposición a estas condiciones térmicas fue de 5 min, asumiendo que una 

exposición más alargada puede causar agotamiento e inducir metabolismo anaeróbico (Norin 

y Clark, 2016). Este método fue desarrollado para organismos que como los pulpos son 



39 
 

sedentarios y que no pueden ser estudiados, usando los métodos convencionales de nado. 

(Figura 9). 

 
Figura 9. Representación teórica de las bases conceptuales para la medición de las tasas metabólicas 
utilizando el método TIMR. El campo metabólico térmico (CMT) se calculó como la diferencia entre la 
TMA y la TMB (eje izquierdo). Las temperaturas empleadas para inducir las TMB (TIMR min.) y la TMA 
(TIMR máx.) fue entre 5 o 10 % por debajo o por encima de la TCmin o la TCmax (Eje derecho; 
modificado de Paschke et al., 2018). 

 

Ambas tasas metabólicas se determinaron utilizando un estanque (capacidad de 60 L) 

lleno de agua de mar conectado a una fuente de calor (calentador) o frio (dedo frio y botellas 

de agua de mar congeladas), aireación constante para favorecer la mezcla y la distribución 

uniforme del calor o frio en toda la columna de agua. La temperatura del estanque se ajustó al 

valor calculado para evaluar las TMB o las TMA dependiendo de las temperaturas de 

aclimatación de los organismos (Tabla 3). Para medir el consumo de oxígeno de cada animal 

(N= 4 a 23 pulpos por tratamiento), se utilizó un recipiente hermético a manera de cámara 

respirométrica cerrada. Esta se llenó de agua de mar del estanque previamente mencionado. 

Antes de ingresar al animal a la cámara, se midió el oxígeno disuelto inicial usando un oxímetro 

YSI Pro20 (YSI Incoporated, Estados Unidos) previamente calibrado para cada uno de los 

tratamientos. Después se introdujo el animal y se sacaron todas las burbujas del interior de la 

cámara, se sumergió al estanque por cinco minutos (Figura 10). Pasado este tiempo se midió 

la concentración de oxígeno final. Siguiendo el mismo protocolo experimental, se mido el 

consumo de oxígeno a tres cámaras respirométricas (sin pulpo) la cuales fueron consideradas 
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como cámara control. Los valores de esas cámaras fueron utilizados para corregir el consumo 

de oxigeno de los pulpos por respiración de microorganismo presentes en el sistema. 

 

Tabla 3. Temperaturas promedio empleadas para inducir la TMB y la TMA en juveniles de O. maya. a) 
experimento 1, son los valores promedios reportados por Noyola et al, 2013a. b) experimento 2, los 
valores reportados son del presente estudio.  

Experimento Tratamientos (°C) TMB TMA 

1 

18 12.8 28.6 

22 14.1 29.4 

26 14.3 31.3 

30 20.9 32.9 

2 

24 Normoxia 13.8 31.2 

       24 Hipoxia 13.6 31.1 

30 Normoxia 18.2 33.4 

       30 Hipoxia 18.1 33.4 

 

 
Figura 10. Sistema experimental del método TIMR para determinar la TMB y TMA en juveniles de O. 
maya. (Foto: Rodriguez-Hernadez, 2018). 

 

El volumen real de los frascos usados como cámaras respirométricas se evaluó como 

el volumen desplazado por cada animal a partir de un volumen conocido. El dato obtenido para 

el volumen desplazado se restó al volumen de los frascos. Se registró el peso de cada animal 

en una balanza electrónica OHAUS AR2140 (BW + 0.01 g). 

Las TMB y TMA se calcularon aplicando la siguiente ecuación: 

𝑪𝒐𝒏𝒔𝒖𝒎𝒐 𝒅𝒆 𝑶𝟐  (𝑻𝑴𝑹 𝒐 𝑻𝑴𝑴) =
(𝑂2(𝑖) − 𝑂2(𝑓)) × (

𝑉
𝑡 )

𝑃𝐶
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donde 𝑪𝒐𝒏𝒔𝒖𝒎𝒐 𝒅𝒆𝑶𝟐  (𝑻𝑴𝑹 𝒐 𝑻𝑴𝑴)  corresponde a la tasa respiratoria (mg O2 g-1 h-1), 

𝑶𝟐(𝒊) es la concentración de oxígeno inicial en la cámara, 𝑶𝟐(𝒇) es la concentración de oxígeno 

final en la cámara, 𝑽 es el volumen real de agua (volumen total menos el volumen desplazado 

por el animal), 𝒕 es el tiempo transcurrido durante la medición y PC es el peso húmedo del 

animal. 

Posteriormente se estimó el CMT absoluto en términos de consumo de oxígeno (mg O2 

g-1 h-1) por tratamiento utilizando la siguiente ecuación: 

𝐂𝐌𝐓 𝐚𝐛𝐬𝐨𝐥𝐮𝐭𝐨 = TMA − TMB 

Con base en los datos obtenidos de TMR y TMM, también se determino el CMT factorial: 

𝐂𝐌𝐓 𝐟𝐚𝐜𝐭𝐨𝐫𝐢𝐚𝐥 =
𝑇𝑀𝑀

𝑇𝑀𝑆
 

Se determinó la magnitud del efecto causado por la temperatura de inducción sobre la 

TMBy la TMA estimando el valor Q10 para cada tratamiento. Esta magnitud describe el efecto 

del tratamiento en la actividad de las enzimas metabólicas y el costo energético de la actividad 

provocada. Se utilizó la siguiente ecuación por tratamiento. 

𝐐𝟏𝟎 = (
𝐶𝑜𝑛𝑠𝑢𝑚𝑜 𝑑𝑒 𝑂2 𝑇𝑀𝑀

𝐶𝑜𝑛𝑠𝑢𝑚𝑜 𝑑𝑒 𝑂2 𝑇𝑀𝑅
)

(
10

𝑡2−𝑡1
)

 

donde T1 y T2 representan las temperaturas de inducción TMR y TMM por cada 

tratamiento, respectivamente. 

5.3.5 Determinación de las tasas metabólicas (Rrut, Rmax, RICA)  

 

Se empleó un respirómetro de flujo continúo compuesto por cámaras respirómetricas 

conectadas a un sistema de recirculación (Rosas et al., 2007). Se utilizaron 8 pulpos escogidos 

al azar para cada tratamiento. Cada juvenil fue ubicado en una cámara de 250 ml (acrílico) con 

agua de mar a la temperatura de aclimatación y niveles de concentración OD (Normoxia e 

Hipoxia moderada). Con el fin de reducir el estrés que provocó la cámara, a cada pulpo se le 
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colocó una concha de Melongena corona bispinosa como refugio. Los pulpos de este 

experimento estuvieron 24 horas en ayuno. Una cámara sin pulpo y con una concha fue 

considerada como cámara control que sirvió para corregir el consumo de oxigeno de los pulpos 

por respiración de microorganismo presentes en el sistema.  

Todos los individuos fueron aclimatados a las cámaras durante media hora previa al 

inicio del bioensayo. Cada minuto se registraron las mediciones de oxígeno disuelto para cada 

cámara (entrada y salida) utilizando un electrodo fluorométrico el cual fue conectado a un 

amplificador OXY10 (Presens, Alemania). El flujo de la salida de agua de cada cámara fue 

aproximadamente 0.1 L min-1. Los sensores se calibraron en cada tratamiento experimental 

con solución saturada de agua de mar 100% (OD) y con una solución 5% de sulfito de sodio 

(0% OD).  

Una vez que los pulpos cumplieron el tiempo de acondicionamiento en las cámaras, se 

comenzó a registrar la tasa metabólica de rutina (Rrut) por una hora. Posteriormente, los 

animales fueron alimentados con la pasta mencionada anteriormente, con el fin de conocer los 

efectos que tiene alimento en la tasa metabólica de los animales aclimatados a los diferentes 

tratamientos. Los datos de consumo de oxígeno se midieron durante 3 a 4 horas después de 

la alimentación. Una vez terminada cada medición, los organismos fueron sacados de las 

cámaras respirométricas y se procedió a pesarlos con una balanza electrónica OHAUS 

AR2140 (BW + 0,01 g). 

El consumo de oxígeno se estimó de forma individual y utilizando la siguiente fórmula:  

𝐂𝐨𝐧𝐬𝐮𝐦𝐨 𝐝𝐞 𝐎𝟐 =

(([𝑂2 𝑚𝑔/𝑙]𝐸−[𝑂2 𝑚𝑔/𝑙]𝑆) ×  𝐹 𝐿ℎ−1) 

𝑃𝐶, 𝑔
 

donde 𝑶𝟐 𝒎𝒈/𝒍𝑬 2y 𝑶𝟐 𝒎𝒈/𝒍𝑺 representa las concentraciones de oxígeno de entrada y 

salida de cada cámara expresado en mg O2⋅h−1⋅g Ph−1, 𝑭 es el flujo (Lh-1) y el 𝑷𝑪 corresponde 

al peso húmedo corporal de en g. 

El Rrut se estimó cuando los pulpos se encontraban en el periodo de ayuno, y se 

identificó a partir de los valores mínimos de los pulpos de cada tratamiento (igual tiempo y 
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número de datos). El incremento de calor aparente (ICA) se definió como la cantidad de 

energía necesaria para las trasformaciones mecánicas y bioquímicas de alimento a partir de 

la ingestión, digestión, absorción y asimilación del alimento ingerido (Lucas, 1993). La tasa 

metabólica asociada al ICA (RICA) fue estimada usando la siguiente formula: 

𝑹𝑰𝑪𝑨 = 𝑅𝑚𝑎𝑥 − 𝑅𝑟𝑢𝑡 

Donde 𝑹𝒎𝒂𝒙 es la tasa respiratoria máxima obtenida después de la alimentación, 𝑹𝒓𝒖𝒕 

es la respiración de rutina donde el organismo se encuentra en reposo. Las tasas respiratorias 

fueron expresadas en mg O2⋅h−1⋅g Ph−1.  

También se calculó el tiempo que alcanzó el máximo consumo de oxígeno después de 

la alimentación (TARmax), y el tiempo que duro el máximo consumo de oxígeno después de 

la alimentación. 

Los efectos de la temperatura y la concentración de OD en la tasa de consumo de 

oxígeno (𝐑𝒕𝒐𝒕𝒂𝒍 = 𝐑𝒓𝒖𝒕 + 𝐑𝑰𝒄𝒂) de juveniles de O. maya se determinaron utilizando los valores 

de Q10  como indicador de la sensibilidad térmica mediante la siguiente ecuación de V’anta Hoff 

(Lucas, 1993) 

𝐐𝟏𝟎 = (
𝐾2

𝐾1
)

(
10

𝑡2−𝑡1
)

 

donde 𝑲𝟏 y 𝑲𝟐 corresponde al consumo de oxígeno en mg O2⋅h−1⋅g Ph−1 de cada tratamiento, 

𝒕𝟏 y 𝒕𝟐, representa las temperaturas de aclimatación de los tratamientos de interés.  

El Q10 corresponde a un aumento en la tasa de reacción, en este caso del metabolismo, 

por el incremento en 10°C. De acuerdo con Schmidt-Nielsen (1975), existen tres escalas para 

los valores de Q10 a) Q10 <1, muestra una sobrecompensación metabólica y el consumo de 

oxigeno no fue afectado significativamente al aumentar la temperatura de los tratamientos; b) 

1< Q10 <2, indica que el organismo está compensando parcialmente, es decir que responde a 

la presencia de mecanismos de compensación fisiológica que proporcionan al organismo 

regular la tasa metabólica dentro de ese rango. Q10 >3, surgiere la ausencia de compensación 
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sobre la actividad enzimática que contribuye en el metabolismo y que se refleja en el consumo 

de oxígeno. 

5.3.6 Producción de biomasa 

La estimación del crecimiento (𝐏𝒈) se estimó usando la siguiente ecuación: 

𝑷 = (
𝑷𝒇 − 𝑷𝒊

𝒕
) 

donde 𝑷(𝒊) es el peso inicial, 𝑷(𝒇) peso final y 𝒕 es el tiempo en días. Se utilizó el valor 

de 10.1 kJ g -1 para transformar los datos de crecimiento en unidades de energía: J g-1dia-1 

(Rosas et al., 2007, 2008). 

5.3.7 Balance energético parcial  

 
El balance energético parcial se calculó como (Lucas, 1993): 

𝐀𝐬 = R𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙 + P𝑔 

donde 𝐀𝐬 es la energía asimilada, 𝐑𝒕𝒐𝒕𝒂𝒍 es la tasa respiratoria en la que se incluyen la 

tasa metabólica de rutina y los gastos energéticos asociados a las transformaciones mecánicas 

y bioquímicas del alimento ingerido (𝐑𝒕𝒐𝒕𝒂𝒍 = 𝐑𝒓𝒖𝒕 + 𝑹𝒊𝒄𝒂) y la 𝐏𝒈 es la energía invertida en el 

crecimiento. Los datos de consumo de oxígeno fueron trasformados a sus equivalentes 

energéticos utilizando el coeficiente oxicalórico de 13.6 joules/mg O2 consumido. Todas estas 

medidas fueron expresadas J g-1dia-1. Las eficiencias netas respiratorias (𝐑) y de producción 

(𝐏𝒈) se calcularon como (
R

A
) × 100, (

P𝑔

A
) × 100, respectivamente. 

5.4 Análisis estadísticos 

Se realizó un análisis exploratorio de datos en el que se describieron la media, 

desviación estándar y coeficiente de variación de cada grupo. En todas las pruebas utilizadas, 

se estableció un nivel de confianza del 95 % (α = 0.05; Gotelli y Ellison, 2004; Zar, 1975) para 

ambos experimentos. Las pruebas estadísticas fueron aplicadas cuidando de no violentar los 



45 
 

requisitos de los modelos lineales generales (GLM) con el paquete estadístico R (R Project for 

Statistical Computing). 

Para el experimento 1: Los resultados obtenidos para crecimiento y el campo 

metabólico térmico (CMT) de los juveniles de Octopus maya fueron analizados 

independientemente utilizando un modelo de ANOVA con el fin de establecer si las 

temperaturas de aclimatación influyeron de manera significativa en estos indicadores 

evaluados. Si se concluía que el tratamiento térmico tuvo un efecto significativo, entonces se 

procedió a comparar las medias de los niveles de cada factor mediante una prueba de Tukey.  

En el experimento 2: Para establecer si existieron diferencias entre la temperatura de 

aclimatación y la concentración de OD en todos los indicadores evaluados para los juveniles 

de O. maya se empleó un modelo de ANOVA Bifactorial que consideró dos factores fijos 

“tratamiento térmico” (2 niveles: 24 y 30°C) y “concentraciones de OD” (2 niveles: normoxia e 

hipoxia moderada). La introducción de estos términos en el modelo permitió hacer 

estimaciones precisas de las medidas de cada nivel para ambos factores, así como la magnitud 

de sus diferencias. Los resultados obtenidos del CMT medido en las temperaturas críticas 

(TCmin y TCmax) de los juveniles de octopus maya fueron analizados independientemente 

utilizando la prueba de t- student con el fin de determinar si hay diferencias significativas entre 

las medias de los tratamientos (24 y 30 ° C) tanto para hipoxia como para normoxia. 

Para ambos experimentos, la validación de los requisitos del ANOVA (distribución 

normal, homogeneidad de la varianza, e independencia) se llevó a cabo mediante inspección 

gráfica de los residuales contra los valores predichos por el modelo (“valores ajustados”; 

Montogomery y Peck, 2001), así como la relación entre las varianzas y las medias de los 

diversos grupos. 
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6 RESULTADOS 

Los resultados obtenidos en el presente estudio demostraron que una temperatura de 

30ºC tuvo un efecto en la sobrevivencia, el crecimiento y el CMT de los juveniles de O. maya, 

indicando que esa condición térmica alteró el desempeño fisiológico de los organismos. 

Así mismo se demostró que la disponibilidad de OD (normoxia e hipoxia moderada 

inducida) no modificó las Tc. Sin embargo, la hipoxia provocó una reducción en el CMT de los 

juveniles tempranos de O. maya, independientemente de la temperatura de aclimatación. Así 

mismo, los resultados obtenidos en este estudio pusieron en evidencia que la temperatura de 

aclimatación y la concentración de OD tuvieron un efecto en la sobrevivencia, el crecimiento, 

las tasas metabólicas (Rrut, Rmax, RICA) y el balance energético de los juveniles tempranos de 

esta especie. 

 

6.1 Experimento 1: Efecto de la temperatura en la tolerancia térmica de los juveniles 

de O. maya 

 

6.1.1 Sobrevivencia y crecimiento 

 

La sobrevivencia de los organismos de este experimento fue afectada por las 

temperaturas de aclimatación, con los valores más altos registrados en los pulpos mantenidos 

a 26 y 22°C (94 y 83 %, respectivamente) y los menores fueron reportados en los extremos 

térmicos de 18 y 30°C (72 y 78 %, respectivamente) (Figura 11a).  

El crecimiento de los juveniles de pulpo también varió con la temperatura de 

aclimatación. El ANOVA aplicado a la TCE (% dia-1) mostró que hubo diferencias significativas 

en los organismos aclimatados a diferentes temperaturas de aclimatación. (F= 6.03, 1.4x10-3), 

con los valores significativamente más bajos registrados en los animales mantenidos en 30ºC 

(Tabla 4, Figura 11b). 
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Tabla 4. Valores promedios ± DE del peso inicial y final (g), y la TCE (% dia-1) de juveniles de O. maya 
aclimatados a diferentes temperaturas durante 20 días. Las letras señalan diferencias significativas en 
relación con la temperatura de aclimatación y la concentración de OD (ANOVA p<0.05). 

Temperatura de 
aclimatación °C 

Intervalo 
de peso 
inicial 

Peso inicial 
promedio ± DE 

Intervalo 
de Peso 

final 

Peso final 
promedio ± DE 

TCE día -1 

18 1.1 – 11 5.09 ± 3.40 2.2 – 13.3 5.33 ± 3.89 2.50 ± 1.22a 

22 1.8 – 9.3 5.12± 2.24 2.0 – 10.7 5.86 ± 2.51 2.48± 0.92a 

26 2.8 – 14.8 7.37 ± 3.81 3.3 – 16.5 8.23 ± 4.18 2.58 ± 1.20a 

30 2.1 – 9.9 6.78 ± 2.72 2.5 – 9.8 7.05 ± 2.75 0.94± 1.21b 

 

6.1.2 Determinación de la dependencia térmica del Campo Metabólico Térmico CMT 

Los valores más altos de la TMB se presentaron en los animales aclimatados a 30°C 

(1.14 ± 0.27 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1) mientras que los menores fueron reportados en los pulpos 

aclimatados a 22ºC (0.63 ± 0.28 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1) (Tabla 5).  

 

Tabla 5. Valores promedio ± DE de TMB, TMM, CMT absoluto, CMT factorial y Q10 obtenidos para 
juveniles de O. maya mantenidos en diferentes temperaturas de aclimatación. Las letras señalan 
diferencias significativas en relacion con la temperatura de aclimatacion y la concentración de OD 
(ANOVA p<0.05). 

Temperatura de 
aclimatación °C 

TMB  
promedio ± DE 

TMA 
promedio ± DE 

CMT 
absoluto 

CMT 
factorial 

Q10 

18 
0.72 ± 0.28ab 

(n=6) 
2.14 ± 0.48a’ 

(n=6) 
1.42 2.96 1.87 

22 
0.63 ± 0.28a 

(n=7) 
2.32 ± 0.31a’ 

(n=7) 
1.69 3.70 2.09 

26 
0.67 ± 0.23a 

(n=7) 
2.55 ± 0.33a’ 

(n=6) 
1.89 3.84 2.03 

30 
1.14 ± 0.27b 

(n=7) 
1.75 ± 0.37b’ 

(n=7) 
0.61 1.53 1.32 

 

El ANOVA mostró que la temperatura de aclimatación influyó de manera significativa en 

la TMB en los juveniles de O. maya (F=5.60; p<5.2x10-3; Figura 12a). De acuerdo con la prueba 

de post hoc de Tukey, se observó que la TMB de los organismos sometidos a la temperatura 

de aclimatación a 30°C fue mayor a lo reportado en los tratamientos de 18, 22 y 26°C (Figura 

12a). Al igual que en la TMB, la temperatura de aclimatación afectó la TMA de los pulpos 

(ANOVA; F= 6.05, p<3.4x10-3), pero de una forma inversa, es decir que la TMA de los 
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organismos fue disminuyendo conforme se incrementó la temperatura de aclimatación (Tabla 

5). El análisis aplicado, determinó que la TMA fue mayor en los pulpos procedentes de la 

temperatura de aclimatación a 22 y 26°C y la menor en los aclimatados a 30 °C (Figura 12a), 

lo que provocó que la CMT absoluto mostrara un pico en animales aclimatados a 26°C (1.89 

mg O2⋅h−1⋅g Ph−1) (Fgura 12b). Los valores menores de CMT absoluto, CMT factorial y Q10 se 

obtuvieron en los pulpos aclimatados a 30°C (Tabla 5; Figura 12c y d)  

 

 

Figura 11. A) Sobreviencia (%) de los juveniles de O. maya a diferentes temperaturas de aclimatación 
(°C), B) TCE (% dia-1) calculada durante 20 dias a distintas temperaturas. Las barras indican el 
promedio ± DE y las letras señalan diferencias significativas en relacion con la temperatura de 
aclimatación (p<0.05)
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Figura 12. Efecto de la temperatura de aclimatación en: A) la TMA y TMB, el cuadro punteado señala 
el efecto de la temperatura a 30°C en la diminución de TMA y el aumento de la TMB; B) CMT absoluto; 
C) CMT factorial; D) Q10 de los juveniles de O. maya. Las barras indican el promedio ± DE y las letras 
señalan diferencias significativas en relación con la temperatura de aclimatación (p<0.05). Las fechas 
rojas indican la incapacidad de los organismos para mantener el CMT (absoluto y factorial) expuestos 
a temperaturas (30ºC) fuera de su rango óptimo. Lo que se vio reflejado en el Q10 (flecha roja). 
 

 

 

 

Disminución 

CMT 
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6.2 Experimento 2: El efecto de la temperatura y la concentración de OD en la tolerancia 

térmica de los juveniles de O. maya: 

 

6.2.1 Sobrevivencia y crecimiento 

 

La sobrevivencia de los juveniles de O. maya fue afectada por la combinación de las 

temperaturas de aclimatación (24 y 30°C) y las concentraciones de OD (normoxia e hipoxia 

moderada). El porcentaje más alto de la sobrevivencia se obtuvo en los organismos 

mantenidos a 24°C en normoxia (99 %), seguido a 30°C normoxia (84 %) y los menores 

porcentajes en animales mantenidos a 24 y 30°C en hipoxia (76.y 72 %, respectivamente). 

(Figura 13a). 

El crecimiento de los pulpos también varió con la temperatura de aclimatación y las 

concentraciones de OD. Los organismos aclimatados a 24°C normoxia presentarón la mayor 

TCE mientras que las menores fueron obtenidas en los pulpos mantenidos en 30°C en ambas 

concentraciones de OD (Tabla 6; Figura 13b). El ANOVA de dos vías, evidenció que la 

temperatura de aclimatación afectó de manera significativa la TCE dia-1 en los juveniles de O. 

maya y ese efecto fue similar en magnitud y dirección tanto en condiciones de hipoxia como 

de normoxia (FT°C= 36.18, p<7.59X10-9; FOD= 2.76, p>0.10). Ademas, se detectó que algunos 

organimos de los tratamientos 24°C hipoxia y 30°C para ambas concentraciones OD perdieron 

peso excepto en 24°C normoxia. El porcentaje de pérdida de peso registrado durante el 

período experimental fue mayor en los pulpos mantenidos en 30°C hipoxia (27 %), seguido de 

30°C normoxia (22 %) y el menor porcentaje en 24°C hipoxia (5 %) (Figura 14). 

 

Tabla 6. Valores promedios ± SD del peso inicial y final (g), y la TCE (% dia-1) de juveniles de O. maya 
aclimatados a diferentes temperaturas y concentraciones de OD. Las letras señalan diferencias 
significativas en relación con la temperatura de aclimatacion y la concentración de OD (ANOVA p<0.05). 

Tratamientos 
(°C, mg L-1) 

Intervalo de 
peso  
inicial  

Peso inicial 
promedio ± 

DE 

Intervalo de 
Peso 
final 

Peso final 
promedio 

± DE 
TCE día -1 

24 Normoxia 2.00 – 10.39 6.40 ± 2.14 2.50 – 13.99 8.32 ± 2.96 2.55 ± 0.99a 

 24 Hipoxia   0.25 – 6.65 2. 14 ± 1.88   0.31 – 8.39 2.72 ± 2.33 2. 32± 0.91a 

 30 Normoxia 2. 42 – 11.01 6. 51 ± 2.24  3.33 – 12.64 6.51 ± 2.64 1.79 ± 0.72b 

 30 Hipoxia   0.20 – 8.11 3.41 ± 2.64 0.25 – 9.56 4.03 ± 3.16 1.64 ± 0.82b 



51 
 

 

 
 

            Tratamientos (°C y concentración de OD) 
Figura 13. A) Sobreviencia (%) de los juveniles de O. maya a diferentes tratamientos (°C) y la 
concentración de OD (mg L-1), B) la TCE (% dia-1) de los pulpos calculada durante 10 dias a distintos 
tratamientos. Las barras indican el promedio ± DE y las letras señalan diferencias significativas en 
relación con la tempertara de aclimatacion (p<0.05).  
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            Tratamientos (°C y concentración OD 

Figura 14. Efecto de la temperatura de aclimatación (°C) y la concentración de OD (mg L-1) en 
el porcentaje de juveniles de O. maya que mostraron ganancia o pérdida de peso en cada 
tratamiento experimental. 
 

6.2.2 Determinación de la Campo Metabólico Térmico medido en las Temperaturas 

Críticas (TCmin y TCmax) 

 

Bajo condiciones de normoxia, los juveniles tardíos de O. maya aclimatados a 24 y 

30°C presentaron valores similares de TMB (Tabla 7). La prueba t Student demostró que la 

temperatura de aclimatación no influyó de manera significativa en la TMB de los organismos 

(t= -0.91, p> 0.39) (Figura 15a). A diferencia de la TMB, la temperatura de aclimatación afectó 

la TMA de los juveniles tardíos de O. maya (t Student; t= 3.20, p<0.01). La TMA de los 

organismos disminuyó conforme se incrementó la temperatura de aclimatación (Tabla 7). Los 

pulpos aclimatados a 24°C presentaron las mayores TMA (1.14 ± 0.21 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1) y las 

menores fueron reportadas en pulpos aclimatados a 30°C (0.87 ± 0.08 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1), lo 
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que provocó una disminución en el CMT absoluto. Los organismos aclimatados a 24°C 

presentaron los valores más altos de CMT absoluto y las menores fueron obtenidas en los 

animales aclimatados a 30°C indicando que la CMT absoluto en condiciones de normoxia 

disminuyó hacia los límites térmicos. (Tabla 7, Figura 16a). 

Bajo condiciones de hipoxia, los juveniles tempranos de O. maya aclimatados a 30°C 

presentaron las mayores TMB (21.25± 5.92 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1) que las reportadas en los 

organismos aclimatados a 24°C (13.63 ± 4.14 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1). La prueba t Student demostró 

que la temperatura de aclimatación influyo de manera significativa en la TMB de los organismos 

(t= -4.64, p<2.3x10-3) (Figura 15b). A diferencia de la TMB, los juveniles tempranos de O. maya 

aclimatados a 24 y 30°C presentaron valores similares de TMA (Tabla 9). La prueba t Student 

demostró que la temperatura de aclimatación no influyó de manera significativa en la TMA de 

los organismos (t= 0.58, p> 0.58; Figura 15b). Lo que provocó una disminución en el CMT 

absoluto. Los pulpos aclimatados a 24°C presentaron los valores más altos de CMT absoluto 

y las menores fueron obtenidas en los animales aclimatados a 30°C (Tabla 7; Figura 16 b). 

Demostrando que la CMT absoluta en condiciones de hipoxia disminuyó hacia los limites 

térmicos.  

 
Tabla 7. Valores promedio ± DE de la TMB, TMA y el CMT absoluto, para juveniles de O. maya 
a diferentes tratamientos (°C y mg L-1). Las letras señalan diferencias significativas en relación con 

la temperatura de aclimatación y la concentración de OD (La prueba t Student p<0.05). 

Tratamientos  
(°C y mg L-1) 

Pulpo 
Tamaño 

TMB  
promedio ± DE 

TMA  
promedio ± DE 

CMT 
absoluto 

24 Normoxia 
Juveniles         
tardíos   

9.86 ± 2.01 

0.74 ± 0.12a’ 

(n=4) 
1.14 ± 0.21a 

(n=8) 
0.39 

30 Normoxia 
Juveniles 
tardíos   

5.22 ± 2.49 

0.81 ± 0.11a’ 

(n=5) 
0.87 ± 0.08b 

(n=4) 
0.06 

 24 Hipoxia 
Juveniles 

tempranos 
0.96 ± 0.41 

13.63 ± 4.14a 
(n=7) 

14.01 ± 5.55a 
(n=5) 

0.38 

 30 Hipoxia 
Juveniles 

tempranos 
0.71 ± 0.40 

21.25 ± 5.92b 
(n=6) 

12.71± 2.12a 
(n=7) 

-8.54 
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         Temperaturas de aclimatación (°C) 

Figura 15. Efecto de la temperatura de aclimatación y la concentración de OD en la TMA y la TMB de 
los juveniles de O. maya. A) tasa metabólica en condición de normoxia. B) tasa metabólica en condición 
de hipoxia moderada. Las barras indican el promedio ± DE y las letras señalan diferencias significativas 
en relación con la temperatura de aclimatación y la concentración de OD (p<0.05). 
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             Temperaturas de aclimatación °C 

Figura 16. Efecto de la temperatura de aclimatación y la concentración de OD en: A) el CMT absoluto 
en condición de normoxia y B) el CMT absoluto en condición de hipoxia de los juveniles de O. maya. 
Las líneas punteadas rojas señalan que el CMT medido en los límites térmicos mostraron valores 
cercanos a cero tanto en normoxia como en hipoxia independiente de la temperatura de aclimatación, 
indicando posiblemente el colapso en la capacidad de los pulpos y sus sistemas circulatorio y 
ventilatorio de llevar suficiente O2 hacia las células para producir ATP, comprometiendo de esta 
manera el metabolismo aeróbico y el metabolismo anaerobio comienza a suplir parte del costo 
energético del metabolismo basal.  
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6.2.3 Determinación de las Temperaturas críticas (TCmin y TCmax) a diferentes 

concentraciones de OD a 24 y 30°C 

 

Los organismos aclimatados a 30 °C en ambas concentraciones de OD obtuvieron las 

mayores TCmin y las menores fueron reportadas a 24°C en ambas concentraciones de OD 

(Tabla 8). La TCmin de los juveniles de O. maya aumentó significativamente ante un 

incremento de temperatura (ANOVA dos vias; F = 517.67, p<2x10-16). Ese efecto fue parecido 

en magnitud y dirección tanto en condiciones de hipoxia como de normoxia, por lo que se 

puede decir que la TCmin de los pulpos no fue afectada por las concentraciones de OD 

ensayados en el presente estudio (ANOVA dos vias F = 0.70, p>0.41) (Figura 17a). 

Los mayores valores promedios de la TCmax se obtuvieron en pulpos aclimatados a 

30°C en ambas concentraciones de OD, mientras los menores valores promedios fueron 

registrados en animales aclimatados a 24°C en ambas concentraciones OD (Tabla 8 y Figura 

17b). Al igual que en la TCmin, la TCmax mostró que tambien la temperatura afectó 

significativamente a los pulpos (ANOVA dos vias; F= 209.04, p< 2x10-16) y tampoco se registró 

un efecto de las concentraciones de OD en la TCmax (ANOVA dos vias; F= 0.46, p >0.50.) 

 

Tabla 8. Valores promedios ± DE de la TCmax y la TCmin de juveniles de O. maya aclimatados a 
diferentes temperaturas y concentraciones de OD. Las letras señalan diferencias significativas en 
relación con la temperatura de aclimatación y la concentración de OD (ANOVA de dos vias p<0.05). 

Tratamientos (°C y mg L-1) TCMax promedio ± DE TCMin promedio ± DE 

24 Normoxia 
34.69 ± 0.58a 

(n=10) 
12.56 ± 0.35ª 

(n=7) 

               24 Hipoxia 
34.50 ± 0.38a 

(n=10) 
12.31 ± 0.31ª 

(n=7) 

 30 Normoxia 
37.16 ± 0.57b 

(n=10) 
16.55 ± 0.7b 

(n=10) 

               30 Hipoxia 
37.11 ± 0.67b 

(n=10) 
16.47 ± 0.65b 

(n=10) 
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Figura 17. Efecto de la temperatura de aclimatación (°C) y la concentración de OD (mg L-1) en las 
temperaturas críticas los juveniles de O. maya. A) TCmin. y B) TCmax Las barras indican el promedio 
± DE y las letras señalan diferencias significativas en relación con la temperatura de aclimatación 
(p<0.05). 

 

6.2.4 Estimación del Campo Metabólico Térmico 

 

Bajo condiciones de normoxia e hipoxia moderada, los organismos aclimatados a 24°C 

presentaron las menores TMB y las mayores fueron reportadas a 30°C (Tabla 9). Se observó 

un aumento en el consumo de oxígeno mientras se va incrementado la temperatura. 

 

El ANOVA de dos vías, indicó que las TMB de los juveniles de O. maya fue afectado 

tanto por la temperatura como por los niveles de OD (FTºC = 32.35, p< 9.07x10-7; FOD = 13.59; 

p<6.0x10-4, Figura 16a). La prueba post hoc de Tukey mostró que los pulpos expuestos a 24ºC 

(normoxia e hipoxia) y los mantenidos en 30ºC hipoxia mostraron una TMB significativamente 

menor que la registrada en los pulpos expuestos a 30ºC normoxia (Figura 18a). 
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Se observó que la TMA de los juveniles de O. maya disminuyó significativamente ante 

un incremento térmico (ANOVA de dos vias; F = 19.92, p<6.18x10-5), y ese efecto fue diferente 

en magnitud en hipoxia que en normoxia (ANOVA de dos vias; F = 31.40, p <1.58x10-6). La 

baja concentración de OD en el agua produjo una reducción de la TMA en un 31.19 % en los 

juveniles de O. maya aclimatados a 24°C y en un 62.39 % a 30°C (Figura 18b). De acuerdo 

con la prueba post hoc de Tukey, los organismos aclimatados a 24°C normoxia presentaron la 

mayor TMA y las menores fueron reportadas en animales mantenidos en 24°C hipoxia y a 

30°C para ambas concentraciones OD (Tabla 9 y Figura 18b). En consecuencia, el CMT 

absoluta mostró un valor mayor en animales aclimatados a 24°C normoxia (1.71 mg O2⋅h−1⋅g 

Ph−1), seguido del tratamiento 24°C hipoxia (1.26 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1). Los menores valores de 

CMT absoluto fueron registrados en 30°C en animales expuestos a los dos niveles de OD (0.76 

y 0.25 mg O2⋅h−1⋅g Ph−1, respectivamente) (Figura 19a). Los Q10 no siguieron la misma 

tendencia que el CMT absoluto, con valores más alto en animales aclimatados a 24°C hipoxia 

y los menores fueron reportadas a 30°C para ambas concentraciones de OD (Tabla 8, Figura 

19b). 

Tabla 9. Valores promedio ± DE de la TMB, TMA, CMT absoluto y Q10 obtenidos para juveniles de O. 
maya a diferentes tratamientos (°Cy mg L-1). las letras señalan diferencias significativas en relación 
con la temperatura de aclimatación y la concentración de OD (ANOVA de dos vias p<0.05). 

Tratamientos  
(°C y mg L-1) 

TMB  
promedio ± DE 

TMA  
promedio ± DE 

CMT 
absoluto 

Q10 

   24 Normoxia 
0.63 ± 0.18a 

(n=18) 
2.34 ± 0.55a 

(n=15) 
1.71 1.87 

24 Hipoxia 
0.33 ± 0.03a 

(n=4) 
1.61 ± 0.19b 

(n=4) 
1.26 2.13 

   30 Normoxia 
1.04 ± 0.30b 

(n=23) 
1.80 ± 0.32b 

(n=21) 
0.76 1.32 

30 Hipoxia 
0.63± 0.27a 

(n=4) 
0.88 ± 0.33c 

(n=5) 
0.25 1.18 
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             Temperaturas de aclimatación (°C) 

 
Figura 18. Efecto de la temperatura de aclimatación y la concentración de OD en la TMA, y la TMB de 
los juveniles de O. maya. A) Tasa metabólica en condición de normoxia. B) Tasa metabólica en 
condición de hipoxia moderada). Los cuadros punteados señalan el efecto de la temperatura a 30°C 
en la diminución de TMA y el aumento de la TMB para ambas concentraciones de OD. Las barras 
indican el promedio ± DE y las letras señalan diferencias significativas en relación con la temperatura 
de aclimatación y la concentración de OD (p<0.05).  
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            Temperaturas de aclimatación (°C) 

Figura 19. Efecto de la temperatura de aclimatación y la concentración de OD en: A) El CMT absoluto 
y B) Q10 de los juveniles de O. maya. Las flechas rojas señalan el efecto de la hipoxia en reducir el CMT 
absoluto para ambas temperaturas de aclimatación. 
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6.2.5 Determinación de las tasas metabólicas (Rrut, Rmax, RICA)  

 

En el periodo de ayuno, el mayor consumo de oxigeno de rutina (Rrut) fue registrado en 

pulpos mantenidos a 30°C para ambas concentraciones OD, los valores promedios fueron 

entre 1.6 y 2 veces más altos que los reportados para 24°C (normoxia e hipoxia) (Tabla 10). 

El ANOVA de dos vías evidenció que la temperatura de aclimatación afectó de manera 

significativa el Rrut en los juveniles de O. maya, mientras que la concentración de OD no tuvo 

un efecto significativo sobre el Rrut (FT°C= 25.04, p<1.57x10-4; FOD= 1.15, p>0.30). Mediante 

esta prueba se detectó que la exposición a 30°C aumentó significativamente el Rrut de los 

organismos mantenidos en ambas concentraciones de OD, a diferencia de los registrados en 

los tratamientos de 24°C para ambos niveles de OD. (Figura 20).  

Después del periodo de alimentación, los organismos mantenidos a 30°C en (normoxia 

alcanzaron el máximo consumo de oxígeno en un tiempo de 11.17 min seguidos de los 

animales mantenidos en 24ºC hipoxia (15.20 min), 24ºC Normoxia (26.80 min,) y 30ºC hipoxia 

(30.80 min), respectivamente.  

El ANOVA de dos vías demostró que la temperatura de aclimatación y la concentración 

OD afectaron significativamente el Rmax de los juveniles de O. maya (FT°C= 46.35, p<5.91x10-6; 

FDO= 12.43, p<3.06x10-3, respectivamente). De acuerdo con la prueba post hoc de Tukey, los 

organismos aclimatados a 30°C normoxia mostraron un valor 2 veces más alto de Rmax, que el 

reportado en los tratamientos de 24°C (normoxia e hipoxia) y 30°C en hipoxia (Tabla 10, Figura 

20). 

El incremento de calor aparente (Rica) siguió la misma tendencia que el Rmax, los 

organismos aclimatados a 30°C en normoxia mostraron los valores mayores de Rica y los 

menores fueron registrados en animales mantenidos en 24°C en ambas concentraciones OD 

y a 30°C hipoxia. La temperatura de aclimatación y la concentración OD afectaron 

significativamente el Rica de los juveniles de O. maya (FT°C= 24.44, p<1.77x10-4; FDO= 13.25, 

p<2.42x10-3, respectivamente), con los valores significativamente más altos registrados en los 

animales mantenidos en 30ºC normoxia (Tabla 10, Figura 20). 
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Tabla 10. Valores promedio ± DE del consumo de oxígeno de juveniles tempranos de O. maya 
aclimatados a distintas temperaturas y concentraciones de OD. La respiración se midió en ayunas (Rrut, 
tasa metabólica de rutina), después de la alimentación (Rmax, tasa respiratoria máxima), el incremento 
de calor aparente (Rica) y la respiración total (Rtotal). Los valores fueron expresados en mg O2⋅h−1⋅g Ph−1. 
Las letras señalan diferencias significativas en relación con la temperatura de aclimatación y la 
concentración de OD (ANOVA de dos vias p<0.05). 

Indicadores 
Tratamientos (Temperatura °C y Concentración de OD mg L-1) 

24 Normoxia 24 Hipoxia 30 Normoxia 30 Hipoxia 

Rrut
 0.30 ± 0.06a 

(n=5) 
0.32 ± 0.11a 

( n=5) 
0.63 ± 0.09b 

 (n=4) 
0.50 ± 0.15b 

 (n=5) 

Rmax 
0.46 ± 0.18a’ 

(n=5) 
0.59 ± 0.18a’ 

(n=5) 
1.56 ± 0.25b’ 

 (n=4) 
0.76 ± 0.14a’ 

(n=5) 

RICA 
0.16 ± 0.12a” 

(n=5) 
0.28 ± 0.17a”  

(n=5) 
0.93 ± 0.23b” 

 (n=4) 
0.26 ± 0.05a” 

(n=5) 
 
 

 

 
              Tratamientos (°C y concentración de OD) 

Figura 20. Efecto de la temperatura de aclimatación (°C) y la concentración de OD (mg L-1) en el 
consumo de oxígeno de rutina en los juveniles de O. maya. Las barras indican el promedio ± DE. las 
letras y la linea punteda señalan diferencias significativas en relación con los tratamientos (p<0.05). 
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6.2.6 Balance energético parcial 

 

Las temperaturas de aclimatación y las concentraciones de OD afectaron 

significativamente el balance de energía parcial de los juveniles de O. maya (Tabla 11). Se 

determinó que la energía asimilada (AS) de los juveniles de O. maya aclimatados a 30°C 

normoxia fue mayor a lo registrados en los animales aclimatados a 24°C para ambas 

concentraciones y 30°C hipoxia. El consumo de oxígeno total (Rtot = Rrout + RAHI) fue mayor en 

los organismos aclimatados a 30°C para ambas concentraciones de OD y los menores fueron 

reportadas para los animales aclimatados a 24°C (normoxia e hipoxia). Además el porcentaje 

de energía invertida en respiración con respecto al total asimilado (Rtotal/As %) fue mayor en 

los organismos aclimatados a 30°C para ambas concentraciones de OD (53.28 y 49.04 %, 

respectivamente) y los menores fueron reportadas para los animales aclimatados a 24°C 

(normoxia e hipoxia; 27.26 y 30.53 %, respectivamente) (Figura 21). A diferencia de la Rtotal/AS 

%, los juveniles de O. maya aclimatados a 30°C (normoxia e hipoxia) presentaron los menores 

porcentajes de energía asimilada dedicada a la producción de biomasa (P/As %; 46.72 y 50.96, 

respectivamente) y los menores valores fueron registrados para los organismos aclimatados a 

24°C para ambas concentraciones de OD (72.7 y 69.47 %, respectivamente) (Figura 21) 

 

Tabla 11. Balance energético parcial de juveniles de O. maya a distintas temperaturas y 
concentraciones de OD. Los valores son expresados como el promedio ± DE (joules g Ps-1 día-1). Las 
letras señalan diferencias significativas en relación con la temperatura de aclimatación y la 
concentración de OD (ANOVA de dos vias p<0.05). 

Indicadores 
Tratamientos (Temperatura °C y Concentración de OD mg L-1) 

24 Normoxia 24 Hipoxia 30 Normoxia 30 Hipoxia 

Rrut 471.59 ± 88.70 504.02 ± 175.80 1003.93 ± 145.48 776.41 ± 227.65 

RICA 11.04 ± 10.19 9.81± 6.23 25.37 ± 9.24 18.53 ± 4.15 

Rtotal 482.63 ± 98.82 513.83 ± 174.88 1029.31± 144.92 794.93 ± 226.01 

Pg 1287.84 ± 500.08 1169.39± 459.41 902.45 ± 368.60 825.90 ± 414.86 

𝐀S = R + P𝑔 1770.47 1683.22 1931.76 1620.83 

Rtotal/AS % 27.26 30.53 53.28 49.04 

Pg/AS % 72.7 69.47 46.72 50.96 
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Figura 21. Efecto de la temperatura de aclimatación (°C) y la concentración de OD (mg L-1) en los 
porcentajes de las proporciones de la energía asimilada que es canalizada a la respiración (Rtotal/AS %) 
y la producción (P/AS %) en juveniles de O. maya.
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7 Discusión 

 

Los datos obtenidos en el presente estudio demostraron que Octopus maya, es un buen 

modelo para probar los distintos elementos de la hipótesis OCLTT. Esta idea surge del hecho 

de que los juveniles de pulpo utilizados en este estudio mostraron respuestas similares a las 

previstas por la hipótesis cuando fueron expuestos tanto a variaciones de temperatura como 

de oxígeno disuelto. Estos resultados además mostraron que el campo metabólico térmico 

(CMT) es un indicador del desempeño fisiológico de los organismos, y es un criterio clave para 

reconocer distintas condiciones de estrés en las que se encuentran los juveniles de pulpo. 

Otro aporte de este estudio es la equivalencia de las Tc con los limites térmicos (TCmin 

y TCmax). Pörtner et al. (2017) definió a Tc como la temperatura en la que el CAM es cercano 

a cero, reflejando una condición fisiológica en la que sostener la homeostasis por mucho 

tiempo es imposible (Ferreira et al., 2014). Esto ocurre porque el requerimiento de oxígeno 

en las mitocondria para producir ATP supera la capacidad de suministro de oxígeno del 

sistema cardiovascular, haciendo que el organismo dependa de vías de fermentación mucho 

menos eficientes para la producción de ATP, y el animal experimenta una dramática pérdida 

de rendimiento a medida que el balance de energía se vuelve insostenible. Los resultados 

del CMT medido en las TCmin y TCmax obtenidos en el presente estudio mostraron valores 

cercanos a cero, indicando que, conceptualmente esos límites térmicos son equivalentes a los 

Tc establecidos en la hipótesis original (Pörtner, 2010).  

Quizás el hallazgo más importante de este estudio fue que se comprobó que la 

disponibilidad de OD no afectó los límites térmicos de los juveniles de O. maya (TCmin y 

TCmax), en todas las temperaturas experimentales. Esto se pudo establecer a partir de 

observar que los limites térmicos de la especie no se modificaron en condiciones hipóxicas. 

Estos resultados contradicen lo postulado por Pörtner (2010) quién indicó que las temperaturas 

críticas (Tc) deberían de haberse reducido en bajas concentraciones de OD. 
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7.1  La Primera predicción de la hipótesis OCLLT: Dependencia térmica del campo del 

metabolismo aeróbico (CAM): 

 

7.1.1 Sobrevivencia y tasa crecimiento  

 

El crecimiento en los cefalópodos es caracterizado por una elevada plasticidad, tanto a 

nivel intraespecífico, como poblacional e individual. Esta variabilidad está influenciada por 

factores abióticos y bióticos como la temperatura, la dieta (disponibilidad y calidad del 

alimento), la edad, el sexo y la maduración sexual (Forsythe y Van Heukelem, 1988; Forsythe, 

2004; Koueta y Boucaud-Camou, 1999; Semmens et al., 2004; André et al., 2008; Petza et al., 

2011). Estudios que se han llevado a cabo en cefalópodos mantenidos en cautiverio 

(condiciones controladas) reportaron que la temperatura ambiental es el principal factor que 

influye en la tasa de crecimiento, siempre y cuando la disponibilidad y calidad de la dieta no 

sea limitada (Wood y O'Dor, 2000; Forsythe et al., 2001; Aguado-Giménez y García-García, 

2002; Domingues et al., 2002; Semmens et al., 2004; Leporati et al., 2007). Por ejemplo, 

Hatfield et al., 2001 reportaron que la tasa de crecimiento de los juveniles de Loligo pealeii 

mantenidos a 20°C fueron 60% más altos que los observados en calamares mantenidos a 

15°C. En el presente estudio también se observó que la temperatura tuvo un efecto en la tasa 

de crecimiento y en la sobrevivencia de los juveniles de O. maya. Los organismos aclimatados 

a 18, 22 y 26ºC mostraron mayores TCE que las reportadas en los pulpos aclimatados a 30°C. 

Estos resultados fueron similares a lo reportado por Noyola et al., (2013b) quienes también 

obtuvieron altas TCE en los juveniles de pulpos aclimatados a las mismas temperaturas de 

aclimatación. Así, es posible confirmar que el intervalo óptimo para los juveniles de O. maya 

está entre 22 y 26°C ya en esas temperaturas fue en las que se obtuvieron las TCE máximas 

y mayor sobrevivencia. Esto concuerda con el valor de la temperatura preferida promedio (TP) 

reportada por Noyola et al., 2013a (23.4°C) para esta especie lo que apoya la idea de que la 

TP es aquella en la que los organismos manifiestan su máximo desempeño fisiológico 

(Angilletta, et al., 2002). 

Pese al ser una especie tropical, los datos obtenidos en este y otros estudios indican 

que los pulpos prefieren ambientes relativamente fríos, aunque esto depende del tiempo de 
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exposición a la temperatura (Noyola et al. 2013b; Juárez et al., 2016; Ángeles-González et al., 

2017). Por ejemplo, García-Rueda, (2018) observó que juveniles de O. maya expuestos a 

diferentes temperaturas por 30 días a 30ºC, mostraron el mayor incremento de la biomasa en 

comparación con el resto de los tratamientos (TCE 0.87 veces mayor en aclimatación a 30ºC 

respecto de la aclimatación al régimen fluctuante de 22 a 26ºC; Figura 23b). La explicación de 

que estos resultados sean diferentes a los previamente obtenidos, está posiblemente 

relacionada con el tiempo de exposición a una condición térmica determinada (Figura 22). Es 

decir, existe un tiempo máximo de exposición a una temperatura de 30ºC que produce el mayor 

crecimiento (30 días); después de ese tiempo TCE y una sobrevivencia altas no pueden ser 

sostenidas. Esto es debido a que el desempeño fisiológico disminuye a un ritmo relativamente 

rápido cuando los organismos son expuestos de manera prolongada a esa temperatura 

(Escalante, 2018; Figura 23 ab). Estos resultados son similares a los reportados en Octopus 

bimaculoides (Forsythe y Hanlon, 1988), en Loligo forbesi (Forsythe y Hanlon, 1989); en Sepia 

officinalis (Forsythe et al., 1994) en Lolliguncula brevis (Jackson et al., 1998) en O. minus 

(Cortez et al., 1999) en los que se demostró que el aumento de la temperatura por un tiempo 

tiene efectos positivos en el crecimiento. 

En el presente estudio se observó una gran dispersión de las TCE de los individuos en 

cada temperatura de aclimatación. Se ha propuesto que el crecimiento es heterogéneo (CH) 

en los cefalópodos y es derivado de los efectos que en las poblaciones de individuos 

procedentes de una cohorte tiene por un lado la multipaternalidad y por el otro la variabilidad 

individual (Cortez et al., 1999; Markaida et al., 2004; Jackson et al., 2007; Leporati et al, 2007; 

Leporati et al., 2008). Esta gran variabilidad en el CH, podría ser debido a un factor genético 

asociado con la forma en que los individuos crecen. Se ha especulado que la asincronía de la 

hiperplasia (la creación de nuevas fibras) y la hipertrofia (aumento de las fibras musculares), 

podría también tener un efecto en la heterogeneidad individual respecto del crecimiento 

(Moltschaniwskyj, 2004). Esa idea se basa en la forma como se usa la energía durante el 

crecimiento. La hiperplasia está asociada con la división celular y en consecuencia con una 

baja ganancia de peso, mientras que la hipertrofia resulta de la acumulación de energía 
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proveniente del aprovechamiento de los nutrientes adquiridos del alimento, repercutiendo en 

una ganancia de peso (André et al., 2008). 

   

Figura 22. Esquema del efecto del tiempo de exposición en la sobrevivencia y tasa de crecimiento en 
juveniles de O. maya en los extremos térmicos (18 y 30°C). Los datos de sobrevivencia y TCE utilizados 
en este diagrama fueron tomados de este estudio, Noyola et al. (2013b), García-Rueda (2018) y 
Escalante (2019) en juveniles de O. maya. Las flechas amarrillas indican el tiempo de exposición en el 
que estuvieron los organismos. Las flechas rojas gruesas indican el impacto y la dirección de los 
cambios inducidos por el tiempo de exposición en la reducción en el rendimiento fisiológicos (RRF) de 
los pulpos. La TCE y la sobrevivencia no pueden ser sostenidas durante una exposición a largo plazo 
a una temperatura superior o inferior al rango óptimo para esta especie; el desempeño fisiológico 
disminuye conforme aumenta el estrés inducido por las temperaturas extremas.  
 

7.1.2 Dependencia térmica del campo metabólico térmico (CMT): 

 

La TP y el intervalo de temperatura donde se maximizó el CMT (22 a 26°C) coincidieron 

con el intervalo de temperatura donde se reportó el mayor crecimiento y sobrevivencia en 

juveniles de O. maya (Fig. 24). Los valores más altos de CMT indican que ese intervalo térmico 

favorece la mayor producción de ATP de manera aeróbica, el cual cubrió los costos de 
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mantenimiento dejando el excedente para invertirse en las diferentes funciones que permiten 

el máximo desempeño fisiológico de los organismos (Pörtner y Knust, 2007; Pörtner, 2010, 

Sokolova et al., 2012; Clark et al., 2013). Así mismo se pudo observar que, a diferencia del 

intervalo de temperaturas de 22 a 26°C, 30°C fue una temperatura en la que el CMT fue 

reducido mostrando que en tales condiciones las funciones fisiológicas no son las adecuadas 

ni para sostener el crecimiento ni favorecer la sobrevivencia de los pulpos. Esto se debe a que 

en 30°C el costo de mantenimiento aumenta, reduciendo el ATP disponible para cubrir 

completamente las demandas fisiológicas que requiere el crecimiento y el mantenimiento de 

la homeostásis afectando el desempeño fisiológico de los juveniles de O. maya (Sokolova et 

al., 2012). La correlación entre CAM y el crecimiento observado en este estudio también ha 

sido reportada en peces como el bacalao del atlántico Gadus morhua L (Claireaux et al., 2000; 

Lannig et al., 2004; Sylvestre et al., 2007), la viruela Zoarces viviparus (Pörtner y Knust, 2007) 

el salmón rojo Oncorynchus nerka (Farrell et al., 2008; Martins et al., 2011; Eliason et al., 2013), 

el salmón rosado Oncorhynchus gorbuscha (Clark et al., 2011), cherna hapuku Polyprion 

oxygeneios (Khan et al., 2014) y el jurel Seriola lalandi (Larios-Soriano, 2018) en moluscos: 

como el caracol Echinolittorina malaccanano (Marshall, et al., 2011), en custaceos: como el 

langostino Macrobrachium tenellum (Hernández-Sandoval et al., 2018) y en equinodermos: 

como el erizo negro Arbacia stellata (Díaz et al., 2017). Es así que los datos obtenidos en este 

y otros estudios apoyan el primer inciso de la hipótesis OCLTT y proponen que las medidas de 

rendimiento en los organismos (por ejemplo, el crecimiento y la sobrevivencia) se optimizarán 

o minimizarán cuando el CAM se encuentre en su nivel más alto o bajo, respectivamente, 

dependiendo de la temperatura. Esto está estrechamente relacionado con la capacidad de 

generación de energía celular (capacidad metabólica) dentro de un tiempo dado a una 
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temperatura particular para suplir las demandas fisiológicas que mejoran o empeoren el 

desempeño de los organismos (Pörtner y Knust, 2007). 

A pesar de los resultados que soportan la hipótesis OCLTT, existen también evidencia 

que indican que no en todas las circunstancias ni en todas las especies la hipótesis se cumple 

completamente. Entre estos están los datos registrados en peces: como el fúndulo Fundulus 

heteroclitus (Healy y Schulte, 2012), el fletán Hippoglosus hippoglosus (Gräns et al., 2014) y 

el barramudi Lates calcarifer (Norin et al., 2014), la perca Perca fluviatilis (Brijs et al., 2015) y 

el salmón del Atlantico Salmo salar (Hvas et al., 2017), en crustáceos: como el camarón gigante 

Macrobrachium rosenbergii y la jaiba Callinectes sapidus (Garcia-Rueda, 2018) quienes 

reportaron que el CAM no puede utilizarse como indicador para definir el óptimo desempeño 

de éstos organismos, ya que hubo una falta de correlación entre el CAM, y las medidas de 

rendimiento de los mismos. Esos autores sugieren que el suministro insuficiente de oxígeno 

en los tejidos no es el principal determinante de los límites térmicos y que existen mecanismos 

compensatorios que dan cuenta de la producción de energía metabólica en condiciones de 

máxima exigencia de energía. Por ejemplo, se han mencionado los procesos de transportación 

pasiva o la pérdida de protones en las membranas de las mitocondrias como algunas de las 

respuestas asociadas al ahorro de energía, un mecanismo que es independiente de los niveles 

de oxígeno. Así mismo, se ha propuesto que es posible que los diferentes protocolos utilizados 

para evaluar las respuestas a la temperatura interfieran en la forma de interpretar los 

resultados. En este sentido Pörtner (2014) argumenta que estos estudios antes mencionados 

solo se han dedicado a estudiar la tolerancia a los extremos térmicos (Tc, TCmax y TCmin) de 

los organismos, en lugar del deterioro progresivo de su desempeño (e.g, tasa de crecimiento, 
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la locomoción y el éxito reproductivo) a largo plazo que caracteriza las temperaturas pejus. Las 

respuestas a corto plazo al calor o al frío agudo puede ser una medida inapropiada de la 

OCLTT, debido a que no se encuentran en estado estable y esto podría subestimar la 

importancia de los mecanismos propuestos por la hipótesis OCLTT que sustenta las curvas de 

rendimiento térmico que reflejan mecanismos adquiridos en el largo plazo. demás de lo 

mencionado anteriormente, otro factor que posiblemente también este interfiriendo en los 

resultados de dichos estudios es la aclimatación pues se ha reconocido que el tiempo de 

exposición puede reflejar mecanismos de plasticidad que implican la respuesta termodinàmica 

de las moléculas ante un cambio de temperatura agudo (Plasticidad pasiva) o los cambios en 

las rutas metabólicas, la secreción de hormonas y de la estructura de los tejidos que dan lugar 

después de que los organismos han experimentado un nuevo ambiente térmico por un tiempo. 

Por esa razón la discusión de la hipótesis OCLTT debe de darse en condiciones 

comparativamente similares y en donde la aclimatación y por tanto los mecanismos de 

aclimatación activa sean analizados. Solo asi se podrá establecer la universiladidad o no de la 

hipótesis (Wang y Overgaard, 2007; Jutfelt et al., 2014, Pörtner, 2014). 

Uno de los aspectos centrales de la hipótesis OCLTT es la dependencia térmica del 

CAM, el cual disminuye a medida que las temperaturas se desvían del óptimo (Tp). Entonces 

la capacidad (o incapacidad) de un organismo para mantener el CAM constituye un criterio 

clave para definir intervalos térmicos de las especies (Pörtner, 2002; Pörtner, 2010). Los datos 

obtenidos en este estudio demostraron que el CMT es un buen indicador para definir los 

intervalos térmicos de los juveniles de O. maya, incluyendo los óptimos, sub óptimos (pejus 

“condición que empeora”) y críticos (TCmin y TCmax). Estos resultados contrastan con los 



72 
 

obtenidos para la langosta espinosa Panulirus argus (Rodríguez-Fuentes et al., 2017) en la 

que se observó que el CMT por sí solo no permite definir los intervalos térmicos de esta 

especie, y que estos intervalos sólo se pueden definir con precisión cuando se analizan junto 

con otras medias de desempeño como las tasas de crecimiento y otros índices fisiológicos 

(indicadores de estrés oxidativo y metabolitos).  

Gráficamente el CMT de O. maya se representó como una curva en forma de campana 

y que es modulada por las temperaturas de aclimatación (Fig. 23). Como se puede observar 

el intervalo óptimo para esta especie se registró en temperaturas de entre 22 a 26°C donde 

el balance energético y CMTfueron máximos y dentro del cual se pudo observar una alta 

capacidad de entrega de oxígeno (Q10 > 1.3) lo que se tradujo en una mayor asignación de 

energía útil para el crecimiento y sobrevivencia (Pörtner, 2010, Pörtner y Knust, 2007). Más 

allá de los límites óptimos, el costo de mantenimiento aumentó, reduciendo el ATP disponible 

para cubrir completamente las demandas fisiológicas. En temperaturas por arriba o por debajo 

del intervalo óptimo (es decir, a 18 y 30ºC) el CMT se redujo, mostrando los intervalos pejus 

(o “condición que empeora”) indicando la puesta en marcha de mecanismos de protección 

celular. Esta condición se pudo observar a partir de los valores bajos de Q10 indicando una 

reducción progresiva de la capacidad de entrega de oxígeno, una disminución en el potencial 

energético con consecuencias en el estado fisiológico general de los organismos (Figura. 23; 

Pörtner y Knust 2007; Pörtner 2010, Sokolova et al. 2012). En el presente estudio se 

consideraron a las TCmin y TCmax (12 a 17°C y 32 a 37°C) como el intervalo crítico a partir 

del cual la sobrevivencia de los organismos es comprometida por el tiempo de exposición 

(Figura 23; Sokolova et al., 2012). En intervalo crítico el CMT es prácticamente equivalente a 
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cero indicando que el metabolismo anaerobio suministra en parte los costos energéticos del 

metabolismo basal. Si el tiempo de exposición se alarga, la sobrevivencia se reduce como 

consecuencia de la pérdida de la homeostasis, la cual se manifiesta a través del colapso del 

sistema de defensa antioxidante (Rodríguez Fuentes et al., 2017). La reducción del CAM en 

temperaturas por fuera del intervalo óptimo ha sido observado también en especies de peces 

de hábitats templados (Soofiani y Priede, 1985; Claireaux et al., 2000; Cutts et al., 2002; 

Mallekh y Lagardère, 2002; Lefrancois y Claireaux, 2003), en peces tropicales (Nilsson et al., 

2009; Johansen y Jones, 2011, Rummer et al., 2014), en crustaceos de habitats fríos 

(Frederich y Pörtner 2000) y tropicales (Ern et al, 2015; Hernández-Sandoval et al, 2018), en 

equinodermo de habitad tropicales (Díaz et al., 2017). 
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Figura 23. Relación entre el CMT y las medidas de desempeño fisiológico (crecimiento y la 
sobrevivencia) de los juveniles de O. maya aclimatados a diferentes temperaturas durante 20 días. En 
esta grafica se observa como el CMT es una herramienta clave a través del cual se identifican los 
intervalos en los que los juveniles de pulpos muestran i) su máximo desempeño (intervalo optimo); ii) 
estrés moderado (intervalo pejus); iii) estrés extremo (intervalo critico).Esta grafica se elaboró teniendo 
en cuenta que las respuestas fisiológicas se midieron en exposiciones agudas y a largo plazo y que 
cada tipo de respuesta mostraba un aspecto específico de las capacidades térmicas de los pulpos. Por 
lo tanto la determinación de la TCmax, TCmin y el CMT de los organismos se evaluaron en exposiciones 
agudas (minutos). mientras que el crecimiento y la supervivencia y sus consecuencias en condiciones 
fisiológicas en exposiciones térmicas a largo plazo (20 días) Por lo tanto, este estudio sugiere que 
diferentes mecanismos fisiológicos operan a corto, mediano y largo plazo, lo que permite un análisis 
exhaustivo del tipo y el tiempo de respuesta relacionado con la tolerancia térmica de los pulpos. 
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7.2 Experimento 2: La disponibilidad de oxígeno modifica la amplitud de las 

temperaturas críticas y reduce el CAM 

 

7.2.1 Medición de campo metabólico térmico (CMT) en los límites térmicos (TCmax y 

TCmin). 

 

Las temperaturas críticas (Tc, min o max) representan uno de los aspectos importantes 

de la hipótesis OCLTT. Conceptualmente las Tc han sido definidos como temperaturas 

extremas en la que los animales dependen del metabolismo anaeróbico el cual es insostenible 

para funciones fisiológicas vitales y donde el CAM es cercano a cero, reflejando una condición 

fisiológica en la que sostener la homeostasis por mucho tiempo es imposible (Pörtner, 2010; 

Ferreira et al., 2014). Los límites térmicos han sido definidos como la temperatura a la cual la 

actividad locomotora del animal se torna desorganizada impidiendo al organismo escapar de 

una condición térmica que lo llevará rápidamente a la muerte. Pörtner, (2010) argumenta que 

por encima de Tc, la supervivencia se vuelve dependiente del metabolismo anaeróbico, y la 

perdida de la actividad locomotora ocurre a la temperatura donde la deficiencia de ATP se 

vuelve crítica (TCmin y TCmax).  

En el presente estudio se observó que el CMT medido en temperaturas extremas 

(TCmin y TCmax) en los juveniles de O. maya mostraron valores cercanos a cero en normoxia 

y en hipoxia los cuales fueron independientes de la temperatura de aclimatación. Si las TCmin 

y TCmax provocaron CMT = 0 es posible suponer que esos límites térmicos son equivalentes 

a las Tc, pues en Tc el campo metabólico aeróbico (CAM) teóricamente debe de ser cero 

(Pörtner, 2010). De acuerdo con Pörtner, (2017) un CMT de cero está asociado con la 

condición en la que el requerimiento de oxígeno hacia las mitocondria para producir ATP 

supera la capacidad de suministro de oxígeno hacia los tejidos. Esto es debido a que los 

organismos ectotermos cuentan con limitaciones físicas asociadas con el transporte de 

oxígeno a través de limitados volúmenes sanguíneos, limitadas superficies branquiales, 

limitaciones en la capacidad de los corazones de bombear sangre, en el número de 

mitocondrias etc. Así, el aumento de temperatura pudo haber provocado el colapso en la 

capacidad de los pulpos y sus sistemas circulatorio y ventilatorio de llevar suficiente oxígeno 
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hacia las células, comprometiendo de esta manera el metabolismo aeróbico (Pörtner, 2001; 

Pörtner y Knust, 2007; Eliason et al., 2011). Existen evidencias que señalan que el colapso 

de los organismos en altas temperaturas podría estar relacionado con alteraciones en la 

función de las proteínas involucradas en el transporte de oxígeno, la perdida de la homeostasis 

iónica y / o por la falla mitocondrial, lo que resulta en un desplome en las tasas de producción 

de ATP antes de que se establezca la hipoxemia tisular (Clark et al., 2013; Ern et al., 2015; 

Schulte, 2015. Esto hace que los organismos busquen aumentar la producción de energía a 

través de vías alternativas mucho menos eficientes para la producción de ATP, como el 

metabolismo anaerobio. Sin embargo, el metabolismo anaeróbico es un mecanismo a corto 

plazo para complementar la energía y, por encima de ciertas temperaturas, también estará 

limitado y los organismos podrían experimentar una dramática pérdida de rendimiento a 

medida que el balance de energía se vuelve insostenible (Pörtner y Farrell, 2008).  

Los valores cercanos a cero del CMT medidos en los límites térmicos han sido 

observados en otras especies (Pörtner y Knust, 2007; Nilsson et al., 2009; Johansen y Jones, 

2011; Díaz et al., 2017) .Sin embargo, estudios recientes en varias especies tropicales han 

demostrado que los sistemas circulatorios y ventilatorios (e.g. Las tasas de ventilación 

cardiaca y branquial) pueden aumentar el suministro de oxígeno proporcionalmente a la 

demanda de oxígeno en los tejidos a medida que la temperatura aumenta a Tc. Por lo tanto, 

estas especies, presentan una alta capacidad para la absorción de oxígeno más allá del 

requisito de la TMM, misma que no se reduce significativamente al acercarse al Tc. Estos 

animalesretrasan así la transición al metabolismo anaeróbico, indicando que otros factores 

además del suministro inadecuado de oxígeno deben estar involucrados en la pérdida del 

desempeño fisiológico de los organimos a altas temperaturas (Frederich, et al.2009; Clark, 

et al., 2011; Jost et al, 2012; Ern et al., 2014; Gräns et al., 2014; Norin et al., 2014). 

Se ha argumentado que los organismos en los que las altas temperaturas provocan 

el colapso de los sistemas circulatorio y ventilatorio y el aumento del metabolismo 

anaeróbico, es principalmente en especies templadas o árticas las cuales han mostrado 

valores críticos de temperaturas relativamente bajos (Pörtner, 2001: Pörtner, 2010). Por esa 

razón se ha propuesto que el modelo OCLTT, solo es aplicable a las especies donde Tc 
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están muy por debajo de los 40ºC, la temperatura en al que las proteínas se desnaturalizan 

y la función de los lípidos de la membrana celular se deteriora (Somero, 2012). Esta es una 

condición que no aplica para organismos tropicales. Los resultados obtenidos ahora 

contrastan con esa hipótesis pues se ha observado que en algunos organismos tropicales la 

hipótesis OCLTT también se cumple (Nilsson et al., 2009; Johansen y Jones, 2011; Rummer 

et al., 2014; Ern et al, 2015; Díaz et al., 2017; Hernández-Sandoval et al, 2018). 

 

7.2.2 Determinación del CMT y los límites térmicos  

 

En el presente estudio se observó que la hipoxia reduce la magnitud del CMT en ambas 

temperaturas experimentales (24 y 30°C). Sin embargo, este efecto fue más notable en los 

animales expuestos a 30ºC en donde los efectos de la hipoxia fueron mucho más evidentes. 

Esto sugiere que, como puede ser esperado, en altas temperaturas la dependencia del oxígeno 

disuelto fue mayor, pues en esa condición la demanda de oxígeno aumentó mientras se redujo 

la actividad de las enzimas involucradas en los mecanismos bioquímicos asociados a la 

obtención de energía (Pörtner 2017). Esta es la primera vez que una respuesta de esta 

naturaleza es reportada para un invertebrado marino. (Figura 24a).  

Los resultados obtenidos para las TCmin y TCmax en juveniles de O. maya indicaron 

que las temperaturas de aclimatación afectaron los límites de la tolerancia térmica. En el 

presente estudio se observó que los valores de las TCmin y TCmax se desplazaron hacia 

valores más altos conforme aumentó la temperatura de aclimatación. Estos resultados fueron 

similares a los reportado por Noyola et al. (2013a) quienes también observaron ese mismo 

patrón al aumentar la temperatura. El aumento de la TCmax con el aumento de la temperatura 

de aclimatación se ha descrito también en otras especies (Díaz et al., 2017; Rodríguez-

Fuentes; García-Rueda, 2018; Hernández-Sandoval et al, 2018). Ese patrón podría estar 

relacionado con los ajustes a nivel celular (síntesis de moléculas protectoras del sistema 

nervioso e inhibición de otros tipos de moléculas) que los organismos deben realizar en el 

ensamblaje fisiológico y que permiten generar condiciones que promueven una mayor 

tolerancia térmica (Sokolova et al., 2012; Buckley y Huey, 2016). 
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Los resultados del presente estudio mostraron que la disponibilidad de oxígeno (hipoxia 

moderada) no modificó la amplitud de los limites térmicos (TCmin y TCmax) de los juveniles 

de pulpo, (Figura 24 a y b). Estos resultados sugieren que al menos para O. maya esta 

particular predicción derivada de la hipótesis OCLLT es incorrecta, pues adiferencia de lo 

propuesto en esta especie las Tc son independientes del oxígeno disuelto en el medio.  

A la fecha no se han encontrado estudios publicados sobre papel del oxígeno en la 

modificación de amplitud de las TCmin en organismos acuáticos. Solo un estudio realizado por 

Stevens et al. (2010) ha abordado la pregunta en escarabajos terrestres. Estos investigadores 

no observaron ninguna influencia de los niveles de oxígeno en los límites térmicos más bajos 

en los organismos sometidos a tensiones de oxígeno entre 2 y 40 kPa. En contraste, una 

amplia gama de estudios ha investigado cómo la hipoxia o la hiperoxia afectan la tolerancia al 

calor (TCmax) en especies acuáticas (Anexo 1). A pesar de los resultados que soportan la 

hipótesis OCLTT, existen también evidencia que indican que no en todas las circunstancias ni 

en todas las especies la hipótesis se cumple completamente. En el camarón tropical (Penaeus 

monodon), la hipoxia no logró reducir la TCmax, mientras que en el cangrejo de río europeo 

templado (Astacus astacus) la hipoxia se asoció con una ligera reducción en la TCmax (Ern et 

al., 2015). Algunos investigadores que están en contra de la hipótesis OCLLT concluyeron que 

la hipoxia puede afectar la tolerancia al calor, solo y cuando se sobre pasen las 

concentraciones de OD después del punto crítico de oxígeno (Ern et al., 2016; Motyka et al, 

2017) Esos resultados contrastan con los datos obtenidos en este estudio donde se 

observaron que los juveniles expuestos a diferentes contracciones (2, 3, 6 mg O2 L-1) no 

modifican los limites térmicos. 
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Figura 24. Representación teórica del concepto de límites de tolerancia a los factores estrés ambienta 
(temperatura e hipoxia) que limitan la energía en función de lo efectos en el metabólico térmico (CMT) 
de lo juveniles de O. maya. Modificado de Pörtner (2010). A) En normoxia, en esta graficas se observa 
el aumento exponencial de la tasa metabólica baja (TMB) superan la velocidad en la tasa metabólica 
alta (TMA) limitada por las TCmin y TCmax, reduciendo el CMT (CMT, es decir, TMA- TMB). Bajos 
hipoxia, se observa una reducción en la magnitud tanto en la TMA y TMB. Las flechas negras indican 
el impacto y la dirección de los cambios inducidos por la hipoxia en las tasas metabólicas. B) Las líneas 
continuas se refieren a un solo factor ambiental en este caso la temperatura y la forma y la simetría de 
las curvas dependerán de la naturaleza del factor estresante. El nivel del rendimiento biológico de un 
organismo es proporcional al CMT disponible y disminuye por fuera de los límites de la temperatura 
pejus (Tp) a medida que la temperatura va incrementando. La línea punteadas se refieren a una 
exposición combinada entre la hipoxia moderada y la temperatura, la hipoxia reduce la magnitud de 
CMT en la temperatura óptima. Los límites térmicos de los juveniles de pulpo son independientes del 
oxígeno, la TCmin y TCmax están determinada por el colapso de funciones fisiológicas que no están 
directamente relacionadas con el suministro de oxígeno. La flecha roja indica el impacto y la dirección 
de los cambios inducidos por la hipoxia en el CMT. 
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7.2.3 Determinación de la sobrevivencia, el crecimiento, las tasas metabólicas y el 

balance energético 

 

Independiente de la concetración OD los organismos aclimatados a 24ºC mostraron 

mayores TCE que las reportadas en los pulpos aclimatados a 30°C posiblemente como 

consecuencia de la optimización de los mecanismos involucrados en la utilización de la energía 

ingerida por los organismos en la temperatura óptima (Noyola et al., 2013b).  

En el presente estudio se observó que la hipoxia moderada, aunque no redujo 

significativamente el crecimiento de los juveniles de pulpo si afectó la sobrevivencia de los 

juveniles de O. maya, lo que sugiere que un nivel de 3 mg L-1de OD pudiera ser el límite mínimo 

de tolerancia de esta especie. Resultados similares han sido reportados en los peces 

Anarhichas minor (Foss, et al., 2002), y en Fundulus heteroclitus (Stierhoff et al., 2003) y en 

crustáceos como los camarones Fenneropenaeus chinensis (Wei et al., 2009), Penaeus 

monodon y Penaeus vannamei (Seidman y Lawrence. 1985).  

En un estudio preliminar realizado en juveniles de O. maya bajo condiciones de hipoxia 

severa (2 mg L-1) se observó claramente una reducción en la ingesta de alimento, el 

crecimiento y la sobrevivencia de pulpos aclimatados a 24 y 30°C (Figura 25). En ese ensayo 

se observó que los pulpos dejaron de comer lo que sugiere que ese nivel de oxígeno pudiera 

no estar satisfaciendo la demanda de oxígeno de los procesos fisiológicos involucrados en la 

digestión, absorción y transporte del alimento. Este resultado ha sido interpretado también 

como un indicador de estrés (Rafatnezhad y Falahatkar, 2011) y podría ser un mecanismo 

indirecto por el cual la hipoxia severa reduce el crecimiento y puede ser una forma de reducir 

la energía necesaria para cubrir las demandas de los organismos (Pichavant et al., 2001). 

Estos resultados concuerdan con el valor del punto crítico de oxígeno previamente reportado 

(Pc) por Bárcenas, 2015 para esta especie (2.3 mg O2 L-1). Estos resultados fueron similares 

a los reportados en peces como Pseudopleuronectes americanus (Bejda et al., 1992), 

Oreochromis niloticus (Tran‐Duy et al., 2007), Paralichthys lethostigma (Del Toro-Silva et al., 

2008), Hippoglossus hippoglossus L (Thorarensen et al., 2010), Carassius auratus (Sun et 

al.,2012), Huso huso (Lakani, et al., 2013) y Pelteobagrus fulvidraco (Yang et al., 2014), en 
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molusco como Haliotis laevigata (Harris e t al., 1999) y en crustaceos como el Cancer magister 

(Bernatis et al., 2007) en los que se demostró que la disminución de la concentración de OD 

tiene efectos negativos en el crecimiento y la sobrevivencia de los organismos . 

 

Figura 25. Efecto de la concentración de OD y de aclimatación sobre el crecimiento, sobrevivencia de 
los juveniles de O. maya. La flecha negra indica el impacto y la dirección de la temperatura de 30ºC en 
la sobrevivencia y el crecimiento. La flecha roja indica el impacto y la dirección de los cambios inducidos 
por hipoxia severa (2 mg O2 L-1) sobre las medidas de desempeño fisiológico. En esta condición los 
juveniles de pulpos se encuentran en una condición ambiental extrema la cual se puede observar a 
través de la depresión del crecimiento (TCE) y la sobrevivencia. 

 

La temperatura afectó la tasa metabólica de rutina (Rrut) en los juveniles de O. maya. 

Se observó que los pulpos mantuvieron la tasa metabólica independientemente de la 

concentración de oxígeno ambiental. Sin embargo, se observó que los animales mantenidos a 

24°C mostraron un menor consumo de oxígeno que el observado en animales aclimatados a 

30°C. Las evidencias experimentales señalan que valores altos de temperaturas corporales, 

provocadas por temperaturas ambientales desfavorables, producen un incremento en la tasa 

metabólica y la demanda de oxígeno, y tienen un impacto potencialmente negativo en el estado 

de salud de los organismos ectotermos (Angilletta et al.,2002; Pörtner, 2010). Esto explica por 

qué en 30ºC se observó un aumento considerable en el consumo de oxígeno promedio 
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respecto al tratamiento de 24ºC. Esto se vió también reflejado en del Q10 mayor a 3 obtenido, 

lo que sugiere la ausencia de compensación o control sobre la actividad enzimática que 

participa en el metabolismo (Schmidt-Nielsen, 1975). Esta falta de compensación esta 

posiblemente asociada a la ausencia de procesos macromoleculares específicos que limitan 

el transporte de oxígeno y así el desempeño de los organismos a esa temperatura. Estos 

resultados fueron similares a los reportados por Noyola et al. (2013a) y Garcia-Rueda, (2019), 

quienes también observaron ese mismo patrón al aumentar la temperatura. 

Basados en el concepto de la hipótesis OCLTT (Pörtner, 2010; Sokolova et al. 2012) 

en el presente estudio se propuso un modelo bioenergético que permite explicar la forma en 

que operan la temperatura y el oxígeno disuelto sobre los destinos de la energía asimilada de 

los juveniles de O. maya (Figura 26). En normoxia, en los organismos aclimatados a 24°C, la 

energía asimilada fue dirigida a la producción, lo que sugiere que en esa temperatura la energía 

necesaria para mantener las funciones básicas permitió canalizar una alta proporción de 

energía a la producción de biomasa. En contraste, en los animales aclimatados a 30ºC una 

mayor cantidad de energía invertida en el metabolismo limitó la energía disponible para 

acumular biomasa, reduciendo el crecimiento. Esto explica los resultados obtenidos del campo 

metabolico térmico (CMT) en donde se pudo observar que, en 24ºC los juveniles de O. maya 

mostraron un mayor CMT que en los animales aclimatados a 30ºC (Fig. 26). En condiciones 

de hipoxia moderada y en 24ºC no hubo un efecto importante en el balance energético lo que 

sugiere que ese nivel de oxígeno aplicado en condiciones térmicas óptimas no tuvo un efecto 

notable en la fisiología de O. maya. En cambio, en los animales expuestos a 30ºC y mantenidos 

en hipoxia moderada se presentó una supresión metabólica que restringió la producción de 

energía y con ésta el crecimiento y la sobrevivencia. En tales condiciones el CMT resultó 

sensiblemente afectado mostrando valores menores a los obtenidos en los animales 

mantenidos en 24ºC (Fig. 26). Es decir, mientras que en 24ºC los pulpos podrían tolerar un 

nivel de hipoxia moderada al menos durante 10 días de exposición, en 30ºC esa tolerancia se 

vio disminuída debido, principalmente a las limitaciones que impone la hipoxia cuando las 

demandas energéticas aumentan como consecuencia de una elevada temperatura.  
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Figura 27. Modelo bioenergético para evaluar los efectos fisiológicos de los factores ambientales (temperatura 

e hipoxia) integrando el concepto de tolerancia térmica limitado por oxígeno (OCLTT) y la integración del 
presupuesto dinámico de energía en los juveniles de O. maya  (Modificado de Sokolova 2012). Las flechas rojas 
muestran el impacto y la dirección de los cambios inducidos por el estrés en la demanda de ATP o el suministro 
de ATP. Las flechas negras indican la dirección de las compensaciones resultantes. En normoxia: en condiciones  
sin estrés, intervalo óptimo (24°C), el suministro de ATP a través del metabolismo aeróbico es suficientemente 
alto para cubrir los costos de mantenimiento, así como, el crecimiento, sobrevivencia y sus respectivos costos de 
energía. El alcance aeróbico es alto y la estrategia metabólica implica compensaciones normales en la asignación 
de energía entre estos procesos (por lo que los costos de mantenimiento tienen prioridad) y garantiza la máxima 
aptitud del organismo. Es decir, los organismos utilizan un mayor porcentaje de energía asimilada para la 
producción de biomasa, lo que se ve reflejado en una alta tasa de crecimiento. b) existe un desajuste de la 
demanda y la oferta de energía durante la aparición de estrés moderado, intervalo pejus (30°C), se observa que 
los organismos utilizan un mayor porcentaje de energía invertida en respiración con respecto al total asimilado y 
esto se ve reflejado en que los costos de mantenimiento aumentan para cubrir las demandas adicionales de 
energía para la protección del estrés y la reparación de daños. Como resultado, el alcance aeróbico disminuye y 
la estrategia es cubrir los costos de mantenimiento y garantizar la supervivencia a expensas de otros procesos 
como el crecimiento. Los pulpos utilizan un menor porcentaje de energía asimilada para la producción de biomasa, 
lo que se ve reflejado en una disminución de la tasa de crecimiento y pérdida de peso. En hipoxia d) en situaciones 
de estrés extremo intervalo pésimo (30°C), el aumento progresivo en la demanda de ATP para mantenimiento 
o el deterioro progresivo del metabolismo aeróbico anula el suministro de ATP a través del metabolismo aeróbico 
(fase de transición I). El CMT asi desaparece y el metabolismo cambia a anaerobiosis parcial para compensar el 
suministro de energía aeróbica insuficiente para alimentar los costos de mantenimiento esenciales y permitir la 
supervivencia a corto plazo del organismo. Finalmente, la depresión de la tasa metabólica se establece para 
garantizar el equilibrio energético a tasas reducidas de rotación de energía; sin embargo, este equilibrio se 
mantiene a expensas de cerrar muchas de las funciones que requieren ATP para garantizar la supervivencia 
inmediata. Esto representa una situación de tiempo limitado y no permite una supervivencia de la población a 
largo plazo debido a la falta de energía para invertir en el crecimiento, la reproducción y la actividad.  
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8 CONCLUSIONES 

 

 En este estudio se puedo corroborar que la hipótesis OCLTT se cumple, al menos 

parcialmente para una especie tropical como Octopus maya.  

 Se demostró en este estudio que el campo metabólico térmico (CMT) está 

estrechamente relacionado con el rendimiento individual (TP, crecimiento y 

sobrevivencia) permitiendo identificar los intervalos donde los animales expresaron i) su 

máximo desempeño; ii) el estrés moderado (pejus); iii) y el estrés extremo (los limites 

térmico).  

 Se concluyó que los límites térmicos de los pulpos fueron equivalentes a las Tc 

establecidas en la hipótesis original. Esto se basó en el hecho de que al medir el CMT le 

el valor obtenido fue cercano a cero 

 A partir de esa observación fue posible concluir también que las TCmin y TCmax 

de los pulpos son similares a las Tc-min o Tc-max propuestas en la hipótesis OCLTT 

indicando que con ambos indicadores es posible establecer las temperaturas en las que 

las condiciones fisiológicas de los ectotermos son críticas, que dependen del tiempo y 

por tanto limitan significativamente la sobrevivencia.  

 Quizás el hallazgo más importante del estudio fue que la disponibilidad de 

oxígeno (hipoxia moderada) no modifica la amplitud de los límites térmicos (TCmin y 

TCmax) de los juveniles de pulpo. Se observó que en O. maya las Tc fueron 

independientes del oxígeno disuelto en el medio. Así, fue posible concluir que en hipoxia 

moderada los límites térmicos son establecidos por la temperatura y no por los niveles 

de OD. 

 Los datos obtenidos en este experimento confirmaron también la alta 

sensibilidad que esta especie de pulpo tiene a los incrementos de temperatura, 

haciéndola particularmente vulnerable en el supuesto de una elevación de la 

temperatura en sus zonas de distribución por efectos de calentamiento global.  
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10 ANEXO 
 Anexo 1. Descripción general de los resultados del estudio que abordan el efecto de la disponibilidad de oxígeno en las TCmax. El 
soporte para la limitación de oxígeno en los extremos térmicos se resalta en amarrillo, mientras que la ausencia de soporte se resalta 
en azul.  

Referencia Organimos  Especies 

TCmax a diferentes 
Concentracion OD 

hipoxia Normoxia Hiperoxia 

 Healy y Schulte, 2012  Peces Fundulus heteroclitus  a b b 

Motyka et al, 2017 Peces Oncorhynchus mykiss a a - 

 Koopman et al, 2016 Gasteropodos 

Bithynia tentaculata  a ab b 

Potamopyrgus antipodarum  a a a 

Physa fontinalis  a b b 

Physa acuta  a b b 

Planorbis planorbis a a a 

Planorbis carinatus a b ab 

 Davenport y 
Davenport, 2007 

Gasteropodos 
Littorina littorea  a b c 

  Nucella lapillus a a a 

Ern et al, 2015 Crustaceos 
Penaeus monodon a a - 

Astacus astacus a a - 

Verberk et al 2018 
Crustaceos 
peracaridos 

Asellus aquaticus a  ab  b 

Crangonyx pseudogracilis  a  b a 

Dikerogammarus villosus a b b 

Echinogammarus berilloni  a  b c 

Gammarus fossarum  a b c 

Gammarus pulex  a  b  b 

Gammarus roeselii  a ab  b 

Gammarus tigrinus  a  a  b 
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