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Resumen

El aumento de la temperatura oceanica provocada por las actividades antropogénicas esta impactando
de forma negativa los ecosistemas marinos. Ante esta situacién, los seres vivos presentan adaptaciones
en términos de adquisicion, distribucion y conservaciéon de recursos energéticos. En los organismos
ectotermos la temperatura fuera del éptimo puede limitar la ejecucién de funciones fisioldgicas y
conductuales. En este estudio se evaluo el efecto de la temperatura de aclimatacién en el metabolismo
aerdbico y su relacién con la conducta de canibalismo en juveniles de Octopus maya. Los individuos se
mantuvieron a temperaturas de aclimatacién de 24 y 30°C durante 30 dias. Las conductas de canibalismo
(comienzo del ataque, la duracién del ataque, el fin del ataque y el nimero de ataques) realizadas por
parte de juveniles focales hacia juveniles presa de menor tamafio y edad fueron cuantificadas. El
potencial aerdbico, definido como la proporcién de energia restante después de que se alcanzan los
costos de mantenimiento basal de un organismo, se cuantificd a través de la medicion del potencial
metabdlico térmico (PMT). El PMT se obtuvo a partir de la diferencia obtenida de la medicidn de las tasas
minima y maxima del metabolismo aerdbico de animales expuestos al 90 y 110% de la temperatura
critica maxima y minima, respectivamente. Los resultados obtenidos muestran que la temperatura de
aclimatacién de 30°C provocd una disminucion en la ocurrencia de la conducta canibal debido al efecto
negativo que tiene sobre los organismos (e.g., desarrollo, el tamafio corporal, el peso, la eficiencia de
utilizacién de energia y la habilidad para ejecutar funciones). Se observé que el PMT de estos organismos
disminuye a temperaturas elevadas, impidiendo que los juveniles tengan suficiente energia para
desplegar la conducta de canibal. Estos resultados sugieren que el aumento de temperatura del océano
causado por el calentamiento global podria repercutir negativamente en esta especie, pues los pulpos
tendrian una menor energia disponible que les permita desplegar conductas energéticamente

demandantes.



Introduccion

Efecto de la temperatura en el metabolismo

Los animales ectotermos regulan la a temperatura corporal al intercambiar calor con su entorno, es
decir, las condiciones de temperatura fuera de su organismo determinan la temperatura de su cuerpo
(Hill et al., 2006; Beltran et al., 2021). Los ectotermos al no ser capaces de regular su temperatura
corporal son vulnerables a las fluctuaciones de temperatura (Sheridan & Brickford, 2011; Burraco et al.,

2020).

La temperatura es la variable mas importante que afecta el desempefio metabdlico y conductual
de los ectotermos marinos (Angilletta et al., 2002; Huey et al., 2012; Seebacher et al., 2015). La
temperatura regula las funciones de los 6rganos, los procesos celulares y las reacciones bioquimicas
(Somero, 2012); adicionalmente, la temperatura genera cambios permanentes en los ecosistemas, lo
cual puede modificar los rangos de distribucién de las especies (Jones & Cheung, 2015). En el caso de
organismos ectotermos marinos, como los pulpos, la temperatura limita su tamafio y peso corporal, asi
como la eficiencia en el de energia en actividades demandantes; por ejemplo, limita funciones como la
alimentacion, el crecimiento y la reproduccion, afectando su supervivencia (Portner & Knust, 2007;

Pimentel et al., 2012; Kingsolver et al., 2013; Ritchie & Friesen, 2022).

La respuesta de los individuos a los cambios de temperatura depende de la ventana de tolerancia
térmica especifica de cada especie (Gattuso et al., 2015); las variaciones térmicas fuera del éptimo (en
temperaturas criticas) causan una disminucién del potencial aerdbico y la aparicién de la anaerobiosis
parcial en los individuos (Sokolova et al., 2012). Aquellos individuos que exceden estos limites presentan
efectos daninos en términos de crecimiento, comportamiento, sistema inmune, alimentacion y éxito
reproductivo (Field et al., 2014). Estudios recientes llevados a cabo en peces de ambientes templados
han mostrado que el aumento de la temperatura implica el decremento de la capacidad para transportar
suficiente oxigeno a todas las células del cuerpo debido a la limitada capacidad de los sistemas
circulatorio y respiratorio (Portner & Knust, 2007). El estrés térmico puede afectar el balance energético

al aumentar la energia necesaria para mantener la homeostasis, la cual puede ejercer presion sobre los



sistemas involucrados en la adquisicion, conversién y conservacion de energia (Sokolova et al., 2012).
Gran parte de la energia que asimila un organismo es utilizada para el mantenimiento (procesos
celulares, actividades sistematicas esenciales) y tiene prioridad sobre otras actividades (crecimiento,
reproduccion). Otra parte se incorpora a una reserva de energia en forma de carbohidratos, proteinas y
lipidos, lo cual proporciona un almacenamiento del excedente de energia. El excedente de energia en
un contexto de estrés ambiental juega un papel importante en la provision rapida que le permite a los

animales resistir condiciones ambientales adversas (Sokolova et al., 2012).

El potencial aerdbico es la proporcidn de energia restante después de que se alcanzan los costos
de mantenimiento basal de un organismo, es decir, refleja la energia excedente que se puede invertir en
la produccion somadtica y en otras funciones relacionadas con el desempefio de actividades
energéticamente costosas (Sokolova et al., 2012). Sokolova y colaboradores (2012) propusieron una
clasificacién que permite reconocer el grado de estrés al cual esta expuesto un organismo. Esta
clasificacién propone un rango optimo donde el balance energético es positivo y la energia
fisiolégicamente asi obtenida estd disponible para la actividad, el crecimiento, el desarrollo, Ia
reproduccion y el almacenamiento. Por fuera del intervalo éptimo se encuentra el intervalo pejus donde
el potencial aerdbico esta disminuido debido a la elevacidon de los costos metabdlicos basales y a la
reduccion de la capacidad aerdbica. En condiciones de estrés extremo los organismos son expuestos a
un intervalo denominado pesimus donde el potencial aerébico desaparece y el metabolismo anaerébico
se involucra para cubrir los costos energéticos del mantenimiento basal. Mas alla del limite pesimus se
encuentra el limite letal donde se interrumpe la homeostasis y la supervivencia a corto plazo depende

de la proteccién contra el estrés ambiental (Pértner, 2002; Portner et al., 2017).



Canibalismo

El canibalismo es una conducta que se define como la accion de matar y comer a un miembro de la
misma especie (Ibafiez & Keyl, 2010). Los individuos que se alimentan de conespecificos obtienen
beneficios nutricionales, ya que pueden proveer de una cantidad de proteinas que les permite tener la
energia necesaria para sobrevivir en periodos de crisis (Polis, 1981). La conducta de canibalismo provee
a los individuos ventajas competitivas y también puede ser una conducta beneficiosa para la
supervivencia en periodos de escases de alimento. En general, los organismos de mayor tamafio son
canibales mas voraces que los organismos de menor tamafo, lo cual indica que la conducta canibal
implica una interaccidn asimétrica (Polis, 1981; Claessen, 2000). El rango del tamafio de presa que un
depredador puede capturar se le conoce como ventana de depredacion. El tamaio minimo de una presa
que puede capturar un depredador se puede atribuir a su capacidad para detectar o retener a su presa
(Persson, 1987; Lovrich & Sainte, 1997; Lundvall et al., 1999) y el tamafio maximo de presa un
depredador puede capturar se puede explicar por el tamafio de la boca del depredador relativa al
tamafio del cuerpo de la presa (Werner, 1974; Nilsson & Brénmark, 2000), o la velocidad del depredador
(Christensen, 1996). En términos de canibalismo, ésta se conoce como ventana de canibalismo (Claessen,
2000). La ventana de canibalismo permite que los organismos que adoptan el rol de canibal sean

relativamente invulnerables a morir o ser heridos por la presa durante el ataque de depredacidn.

La relacion entre la disponibilidad de alimento y el canibalismo se puede explicar a través de dos
factores. Primero, el estrés causado por la falta de alimento promueve las actividades de forrajeo, lo cual
aumenta la probabilidad de tener contacto con otro individuo de la misma especie, asi como la
depredacion intraespecifica. Segundo, este periodo donde se da un aumento de la actividad por el
forrajeo deja a los organismos sin alimento y aumenta la probabilidad de optar por una conducta de
canibalismo. Tercero, los depredadores expanden su dieta durante periodos de hambre o de escases de
alimento (Polis, 1981). Asi, el canibalismo se considera como un proceso de regulacion poblacional que
tiene como funcidn otorgar una ventaja energética a los individuos canibales en situaciones de escases
de recursos y disminuye la competencia entre individuos de una misma especie. La adquisicion del
recurso no depende sdlo de la estrategia de uno de los individuos sino de los dos individuos que estan

en esta interaccion (Nishimura & Isoda, 2004).



Conducta de canibalismo en cefalépodos

La clase Cephalopoda consta de 800 especies aproximadamente (Ortiz & Ré, 2014), de las cuales todas
son carnivoras y probablemente han sido depredadores activos desde su aparicidon en el Cdmbrico tardio
(Boyle & Rodhouse, 2005; lbafiez & Keyl, 2010). Especificamente, la clase Cephalopoda presenta 34
especies canibales. El canibalismo en cefalépodos esta asociado con la disponibilidad de alimento, la
densidad poblacional y la época reproductiva (Miranda et al., 2011; Ibafiez & Keyl, 2010). Este
comportamiento también esta asociado con una estrategia poblacional dirigida a regular el nimero de
individuos en condiciones ambientales adversas (Ibafiez & Keyl, 2010). Por ejemplo, en especies de
calamares pelagicos, en poblaciones con alta densidad de individuos y baja productividad del
ecosistema, la tasa de canibalismo incrementa (canibalismo denso-dependiente; Dawe, 2011; Ibafiez &
Keyl, 2010). La conducta canibal como un indicador de la disponibilidad de alimento se ha encontrado
en diferentes especies de calamares, tales como Loligo vulgaris, lllex argentinus e lllex illecebrosus
(Ibadnez & Keyl, 2010). El canibalismo en este caso puede proveer a los individuos mecanismos de
supervivencia al reducir la competencia por los recursos limitados e incrementa el consumo per cdpita
(Polis, 1981). En distintas especies de pulpo se ha encontrado que parte de la dieta se basa en presas de
su misma especie, como es el caso de Enteroctopus megalocyatuhs y Octopus maorum, especies que se
alimentan principalmente de congéneres de menor tamafio, ya sean juveniles o huevos (Ibafiez & Chong,
2008). En pulpos benténicos el periodo de crecimiento aumenta el nimero de encuentros entre
individuos de la misma especie. Esto conduce a un comportamiento agresivo que produce la ocurrencia

de canibalismo debido a la territorialidad (Ibafiez & Keyl, 2010).

Octopus maya es una especie bentdnica endémica de la Peninsula de Yucatdn, que ocupa un
nicho que se caracteriza por temperaturas que fluctian entre los 21 y 26°C (Noyola et al., 2013). Los
estudios realizados en esta especie reportaron que temperaturas menores a 27°C son favorables para la
maduracién reproductiva, y que una temperatura de 23.4°C resulta dptima para el crecimiento. En esos
estudios también se ha establecido que temperaturas por encima de los 31°C inhiben el desove, el
desarrollo embrionario y el crecimiento de los juveniles en incubacion (Noyola, 2011; Noyola et al., 2013;

Judrez et al., 2015; Tercero et al., 2015; Caamal et al., 2016; Arreguin, 2019). Noyola y colaboradores



(2013) mostraron que la tolerancia térmica, entendida como la diferencia entre las temperaturas criticas
maxima y minima se reduce cuando los pulpos son aclimatados por 20 dias a 30°C; esos resultados
sugieren que esa temperatura tiene un efecto negativo en estos animales. Octopus maya se caracteriza
por ser canibal en condiciones de cultivo, hasta la fecha no se ha estudiado la influencia de la

temperatura de aclimatacién en el metabolismo y la expresidon de conductas canibales en esta especie.
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Justificacion

El cambio climdtico que se vive actualmente esta generando un aumento de la temperatura. Se espera
gue la temperatura superficial del mar aumente en los préoximos 100 afios de 1.6 a 3.0°C en el hemisferio
norte y de 3.0 a 3.9°C en el hemisferio sur (Portner & Knust, 2007). En contraste, en el norte del Golfo
de México la temperatura superficial del mar ha disminuido durante los ultimos 10 a 20 afos, mientras
gue en la regidn del Caribe la temperatura ha aumentado entre 0.06 y 0.15°C en las ultimas tres décadas
(Lluch et al., 2013). Estudios oceanograficos recientes sugieren que la corriente que alimenta la surgencia
de Yucatdn se esta debilitando (Praetorius et al., 2018) y con esta, la influencia positiva que las bajas
temperaturas tienen sobre el ecosistema bentdnico donde habitan los pulpos. Por esa razon se piensa
gue las poblaciones silvestres de O. maya que habitan en esta area podrian estar expuestas a cambios
de temperatura del océano. Por lo que el estudio de los efectos de la temperatura a nivel metabdlico y

conductual en esta especie con importancia pesquera es fundamental.
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Hipotesis

Si el potencial metabdlico térmico de los pulpos juveniles de O. maya esta relacionado con la capacidad
de desplegar una conducta canibal, entonces los pulpos juveniles expuestos a una temperatura
inadecuada (30°C) presentaran una disminucién en su capacidad de depredar a sus congéneres respecto
a individuos expuestos a una temperatura optima, debido a las limitaciones que imponen las altas
temperaturas en el uso de la energia en procesos fisiolégicos como la actividad, el crecimiento, el

desarrollo, la reproduccién y el almacenamiento.
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Objetivos

Objetivo general

- Evaluar el efecto de una temperatura de aclimatacién alta sobre la frecuencia de despliegue de

la conducta de canibalismo por parte de pulpos juveniles de O. maya.

Objetivos particulares

- Evaluar el efecto de la temperatura en la frecuencia de expresion de la conducta de canibalismo
en los juveniles de O. maya.

- Conocer los efectos de la temperatura en la tasa metabdlica de rutina y en el potencial
metabdlico térmico de los juveniles de O. maya con el fin de establecer la posible relacién entre

la disponibilidad de energia y la conducta canibal de estos organismos.
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Materiales y métodos

Origen de organismos

Organismos presa

Los juveniles de O. maya (N = 36; 0.13 + 0.04 g peso vivo) utilizados como presas se obtuvieron en el
laboratorio de ecofisiologia de la Unidad Multidisciplinaria de Docencia e Investigacion de la Facultad de
Ciencias de la UNAM, Sisal, Yucatdn, México. Los animales se obtuvieron de desoves incubados en el
laboratorio de hembras provenientes del medio natural. Los reproductores se capturaron en la
plataforma continental adyacente a la costa de Sisal, Yucatan, mediante la técnica de gareteo. El gareteo
es una técnica sustentable que consiste en colocar tanto en la popa como en la proa de una embarcacién
de aproximadamente 6 m de largo una jimba (o vara) de la cual cuelgan lineas con carnada (Garcia et al.,

2012).

Los reproductores capturados se colocaron y mantuvieron por 10 dias en estanques externos de
6 metros de didmetro para garantizar la fecundacidn. Durante este tiempo los animales se alimentaron
con una pasta semi-humeda una vez al dia (Tercero et al., 2015). Se utilizaron tubos de PVC de 4 pulgadas
de diametro como refugio. Posteriormente, las hembras se trasladaron al drea de reproduccién en
donde se colocaron en tanques individuales de 80 L hasta el desove. Una vez ocurrido el desove, los
embriones se incubaron en un sistema artificial a una temperatura de 24 + 0.5°C, y mantenidos con
aireacion constante hasta la eclosidn. Los juveniles de 1 dia de edad se colocaron en cajas individuales
de 500 ml, con un tubo de PVC como refugio. El interior de las cajas contd con ventanas cubiertas con
tela de 5 mm de abertura con el fin de mantener las condiciones adecuadas de calidad del agua. Las cajas
se colocaron en un tanque acoplado a un sistema de recirculacién con agua de mar filtrada y aireacién
constante. Durante el experimento, los juveniles se alimentaron dos veces al dia con una pasta (mezcla
de jaiba y calamar; Martinez et al., 2014). Con el fin de mantener las condiciones del agua en el sistema,
los restos de comida y las heces se retiraron todos los dias dos veces al dia mediante el uso de un sifén.
El grupo de presas se separd en dos tratamientos. Un grupo se mantuvo a 24 + 0.5°Cy el otro a 30 £0.5°C

(N = 18 en cada temperatura). La temperatura de 24°C se mantuvo utilizando un enfriador de titanio
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(Ressun, China), mientras que la temperatura de 30°C se mantuvo utilizando un calentador de titanio

sumergible de 1800 watts (Fig. 1).

& Flujo de agua

am Flujo de aire

/I Caja individualizada

Figura 1. Sistema para el mantenimiento de los juveniles de O. maya que se utilizaron como
presas y organismos canibales potenciales. Nétense, los animales se mantuvieron en cajas
individuales. En el panel de la derecha se muestra un diagrama del sistema.
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Organismos focales

Los juveniles de O. maya de este grupo (N = 18) se obtuvieron de la misma manera que las presas, con
la diferencia de que estos animales se mantuvieron por entre 45 y 50 dias en condiciones de laboratorio
hasta alcanzar un peso mayor de 1g. Estos pulpos se asignaron a dos grupos experimentales,
temperaturas de aclimatacion: 24°C (N = 9; 1.74 + 1.33 g peso inicial) y 30°C (N =9; 1.1 + 0.47 g peso
inicial). Los animales se mantuvieron en un sistema de recirculacion de agua de mar que permitié
mantener la temperatura dentro de una variacién de 0.5°C utilizando un termorregulador TK 500 (TEKO,

Italia) (Fig. 2).

Figura 2. Sistema de control de temperatura utilizado para el mantenimiento de los juveniles de
0. maya que se utilizaron como organismos focales aclimatados a dos temperaturas (24 y 30 °C).

El periodo de aclimatacidon de ambos grupos, focales y presas, tuvo una duracidn de 30 dias. La
calidad del agua se monitored de la siguiente manera: el oxigeno y la temperatura se midieron
diariamente y dos veces al dia, la salinidad y el oxigeno disuelto una vez al dia, el pH y los niveles de
amonio (NH3), nitrito (NO2-1) y nitrato (NO3) cada 10 dias. Los registros se realizaron utilizando juegos

de reactivos especificos (Red Sea@), un salinémetro (Atago, Japdn) y un oximetro (YSI, Pro20, USA).
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Diseino experimental

Conducta

Las pruebas de conducta se realizaron al término del periodo de aclimatacidon. Las observaciones de los
efectos de la temperatura sobre la conducta se realizaron en ambos grupos de organismos por 60
minutos. Se utilizd un tanque redondo de 22 cm de didmetro, el cual se conectd al sistema de
recirculacién de agua de mar filtrada donde se encontraban los pulpos focales (Fig. 3). Para las pruebas
de conducta se utilizaron dos presas provenientes de la misma temperatura de aclimatacidn del pulpo
focal. Los pulpos focales se mantuvieron en ayuno durante 12 h para incrementar su motivacién para
alimentarse. Las presas se acondicionaron a la arena experimental por 10 minutos antes de ser expuestas
al organismo focal. Transcurridos los 10 minutos, el pulpo focal se colocé en la arena de observacion. Las
conductas registradas fueron: a) latencia, como el tiempo desde que el pulpo es colocado en la arena
hasta que inicia el ataque hacia la presa; b) la duracion del ataque, desde que el pulpo focal se dirige
hacia la presa hasta su sometimiento; d) alimentacién, como el tiempo en el cual el pulpo somete a su

presa y comienza a alimentarse.

Las observaciones conductuales se filmaron con el fin de analizar y registrar las conductas
especificas posteriormente. Las filmaciones y los registros se realizaron con el fin de no alterar a los
organismos al colocar al observador y la camara en una posicion y distancia lo suficientemente alejada

de la arena para evitar cualquiera perturbacion hacia los organismos.
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Figura 3. Tanque de 22 cm de didmetro utilizado como arena experimental para evaluar los
efectos de la temperatura en el éxito de la expresion de la conducta canibal por parte de juveniles
de O. maya. Nétese que esta arena esta conectada al sistema de aclimatacién de los organismos

focales.
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Metabolismo

Metabolismo de rutina

La medicién del metabolismo de rutina (MR) se llevd a cabo utilizando un respirémetro de flujo continuo
el cual permite la medicion simultanea de hasta 9 organismos (Fig. 4). Las ediciones del MR se realizaron
en 5y 7 pulpos focales provenientes de las temperaturas de aclimatacién de 30y 24°C, respectivamente.
Los juveniles permanecieron en ayuno 12 horas antes de los experimentos de MR para evitar un sesgo
en las mediciones de consumo de oxigeno ocasionado por los procesos digestivos. Los pulpos se
colocaron dentro de camaras respirométricas de 100 ml en donde permanecieron por 24 horas. Las
camaras se conectaron a un sistema que permitié un flujo constante de 2.67 L/h en cada cdmara. Como
control se utilizé una cdmara respirométrica sin organismo para estimar el consumo de oxigeno asociado
a la presencia de microorganismos en el agua. Los valores de consumo del control se restaron al consumo
de cada individuo. Las cdmaras contaron con dos sensores de oxigeno previamente calibrados a la
temperatura de aclimatacion de los pulpos. Se utilizaron sensores épticos de flujo (Loligo Systems,
Dinamarca) previamente calibrados en agua de mar saturada y con 0% de oxigeno y a la temperatura de

aclimatacién de los organismos experimentales (Fig. 4).
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Figura 4. Camaras respiromértricas de acrilico conectadas al sistema de abasto de agua de mar
con temperatura controlada y acoplado a sistemas de registro continuo del oxigeno disuelto a la
entrada y salida de cada camara.
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El metabolismo de rutina (MR) se obtuvo como la diferencia entre la concentracién oxigeno de
entrada (Oze) y salida (O2s) de cada camara experimental, multiplicada por el flujo de agua (FL = L/h) y

dividido entre el peso hiumedo del pulpo (g):

[0,]e — [05]s * FL(P)

MR =
peso (g)
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Temperaturas que inducen la tasa metabdlica maxima y minima (TIMRmax y TMmin)

Las tasas metabdlicas maxima (TMmax) y minima (TMmin) se midieron utilizando el método TIMR
(Paschke et al., 2018). Los animales son expuestos a una temperatura que impulsa a los organismos a
expresar el metabolismo maximo (TIMRmax) o minimo (TIMRmin). La TIMRmax y la TIMRmin son
obtenidas como una fraccién de la temperatura critica maxima (90%) y minima (110%) de los organismos

aclimatados a las distintas temperaturas experimentales (Tabla 1).

Tabla 1. Temperaturas criticas (TCminy TCmax) y temperaturas que inducen la minimay la maxima
tasa metabdlica (TIMRmax y TIMRmin) para los juveniles de O. maya aclimatados a 24 y 30°C.
Datos de TCmax y TCmin tomados de Noyola et al., 2013.

Temperatura de

aclimatacion (°C) Temperaturas criticas (°C) Temperaturas que inducen (°C)
TCmin TCmax TIMRmin TIMRmax
24 13.26 33.75 14.57 30.8
30 19 36.9 20.9 32.89

La TMmax y TMmin de los individuos se midieron utilizando una camara de 180 ml conectada en
circuito cerrado a una bomba de agua. El sistema contd con un sensor dptico de oxigeno calibrado
previamente a la temperatura de medicién (Fig. 5). La TIMRmax se mantuvo constante utilizando un
calentador de 1800 watts mientras que para mantener la TIMRmin se utilizaron dispositivos de
enfriamiento elaborados con agua dulce congelada. Nueve individuos de cada temperatura de
aclimatacién (24 y 30°C) se utilizaron para las mediciones de TIMRmaxy TIMRmin; 5 para TMmax y 4 para
TMmin, respectivamente. Las mediciones de TIMRmax y TIMRmin para cada juvenil focal tuvieron una
duracién de 10 minutos. Las mediciones del control se hicieron con una camara respirométrica sin
organismo que sirvid para estimar el consumo de oxigeno asociado a la presencia de microorganismos
gue se encontraban dentro del sistema. El control tuvo la misma duracidon que las mediciones (10

minutos). El consumo de oxigeno obtenido del control se resté de las mediciones de TIMRmax y TIMRmin.
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Figura 5. Sistema experimental de control de temperatura utilizado para la medicién de TMmax y
TMmin, empelando el método TIMR, en los juveniles focales de O. maya aclimatados a dos
temperaturas.

La tasa metabdlica maxima y minima asociada a la temperatura (TMmax y TMmin) se obtuvieron
de la diferencia entre la concentracién de oxigeno inicial (O2i) y final (O2f) y del volumen real de la cdmara
(Vr), dividido entre el peso humedo del pulpo (g) y expresado para un periodo de 1 h.

OZi - Ozf * Vr (L)

TMmax y TMmin = tiempo (5) * peso (g) * 3600

Las variaciones del oxigeno disuelto se midieron en la cdmara respirométrica utilizando un sensor
6ptico como el descrito anteriormente. Los registros de concentracidn de oxigeno se hicieron en una
computadora con el programa Witrox 4 (Loligo Systems). Las concentraciones de oxigeno se calcularon

a partir de la pendiente de la relacién entre la concentracién de oxigeno y el tiempo (segundos).

La magnitud del potencial metabdlico térmico (PMT, mgO2 h* g!) se calculé como:

PMT = TMmax — TMmin
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Analisis estadistico

El efecto de la temperatura en la conducta canibal de juveniles focales se estimé al comparar la latencia,
la duracidn del ataque, la alimentacion y el nimero de ataques en ambas temperaturas de aclimatacion

(24 y 30°C) con pruebas independientes de t de Student y Chi cuadrada, respectivamente.

El efecto de la temperatura en el metabolismo de los pulpos se estimé al comparar las TMmax,
TMmin, MRB, MR, y PMT de los pulpos focales aclimatados a 24 y 30°C con pruebas independientes de t
de Student. En todos los casos, se considerd un nivel de p= 0.05 como como limite para establecer el
efecto significativo de las condiciones experimentales. Se verificd que cumplieran con los supuestos de
normalidad y homocedasticidad mediante el uso de las pruebas de Shapiro y Bartlett. Los andlisis se

realizaron con los programas GraphPad Prism, RStudio y Statistica.
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Resultados

Conducta

El tiempo de latencia de los pulpos mantenidos a 24 y 30°C fue similar (t Student, t=-0.17, p= 0.42; Tabla

2). El tiempo de ataque de los pulpos aclimatados a 24 y 30°C fue similar (t Student, t=-1.35, p= 0.10;

Tabla 2). El tiempo promedio en que los pulpos atacaron a las presas varié entre 205y 113 s (24 y 30°C

respectivamente). Dos animales aclimatados a 24°C requirieron de mas de 2000 s para comenzar su

alimentacion; esos datos se consideraron datos extremos y no se utilizaron para el calculo del promedio

(Fig. 6). Los pulpos aclimatados a 24 y 30°C tuvieron un porcentaje de ataque a las presas del 100% y

66.7%, respectivamente (Chi cuadrada, x?=0.049, p=0.82 ;Tabla 2).

Tabla 2. Comparacién de la expresidon de conductas de canibalismo en O. maya aclimatados a las

temperaturas de 24 y 30° C. Las comparaciones se realizaron con pruebas de t. La desviacion

estandar se muestra en paréntesis.

24°C 30°C t p
Actividad seg seg
Latencia 653 561 -0.17 | 0.42
(1029) (1108)
Duracién del ataque 6 4 -1.35 | 0.10
(4) (2)
Alimentacidn 205 113 -1.25 | 0.12
(131) (50)
Nidmero de ataques 9[100%] | 6[66.7%]
Numero total 9 9
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Figura 6. Conducta canibal de juveniles de O. maya aclimatados a dos temperaturas. A) Tiempo
de latencia, en el cual los pulpos juveniles tardaron en atacar a la presa. B) Duracion del ataque.
C) Tiempo de alimentacién del pulpo focal a la presa. D) Niumero de pulpos que atacaron o no
atacaron a la presa.
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Metabolismo

Las tasas metabdlicas MRB, MR y TMmax no fueron diferentes entre las dos temperaturas de
aclimatacién (Tabla 3). El consumo de oxigeno de los organismos aclimatados a 24°C presentd una mayor
variacion en el consumo de oxigeno en comparacién de lo observado en los mantenidos en 30°C (Tabla
3). La tasa metabdlica minima (TMmin) de los pulpos aclimatados a 24°C fue menor que aquellos
mantenidos a 30°C (t Student, t= 4.43, p= 0.01; Tabla 3). Los pulpos juveniles aclimatados a 24°C
mostraron un potencial metabdlico térmico (PMT) 1.4 veces mayor que el PMT de los pulpos juveniles
aclimatados a 30°C (Tabla 3; Fig. 8). Los datos extremos de las tasas metabdlicas medidas no se utilizaron

para el calculo del promedio.

Tabla 3. Promedios del consumo de oxigeno en juveniles de O. maya mantenidos a temperaturas
de aclimatacion de 24 y 30°C durante las mediciones de las tasas metabdlicas maxima y minima
(TMmax y TMmin), metabolismo de rutina bajo (MRB), metabolismo de rutina (MR) y para el
potencial metabdlico térmico (PMT). La desviacidn estandar se muestra en paréntesis.

Tasas metabdlicas 24°C 30°C t p
Promedio | Promedio
TMmin 0.04 0.12 4.43 | 0.01
(0.07?) (0.07%)
TMmax 0.25 0.27 0.81 | 0.45
(0.03) (0.06)
MRB 0.24 0.19 0.03 | 0.97
(0.13) (0.06)
MR 0.34 0.28 0.15 | 0.89
(0.14)
PMT 0.208 0.146
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Figura 7. Consumo de oxigeno de juveniles de O. maya aclimatados a temperaturas de 24 y 30°C,
durante las cuatro pruebas. A) TMmin. B) MRB. C) MR). D) TMmax.
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Figura 8. Potencial metabdlico térmico (PMT) de los juveniles de O.maya aclimatados a
temperaturas de 24 y 30°C. El PMT de los juveniles aclimatados a 24°C es 30% mayor al de los

juveniles aclimatados a 30°C.
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Discusion

El canibalismo es una conducta comun en artrépodos, peces y moluscos cefalépodos (Claessen, 2000).
Especificamente, el canibalismo se ha observado durante el cultivo del pulpo Octopus maya (Hanlon &
Forsythe, 2008; Pech et al., 2016), en donde los individuos matan a sus presas por estrangulamiento o
por inyeccién de veneno a través de mordidas (Huffard & Bartick, 2015; Pech et al., 2016). Las
caracteristicas que afectan la tasa de canibalismo durante el cultivo de animales acuaticos como O. maya
son la densidad de individuos, la frecuencia de alimentacién y la presencia de presas alternativas
(Naumowicz et al., 2017; Pereira et al., 2017). Sin embargo, el efecto de la temperatura de aclimatacién
en el metabolismo y en la expresidon de conductas canibales ha sido poco estudiado. De acuerdo con
Start et al. (2017), la tasa de canibalismo deberia incrementar a temperaturas mas altas (por debajo del
limite de tolerancia térmico) debido a que durante las actividades de los animales, la probabilidad de
encuentro y la competencia intraespecifica incrementan. Contrario a lo esperado, en este estudio se
encontré que los juveniles de O. maya aclimatados a una temperatura relativamente alta (30°C)
tendieron a realizar menos eventos de canibalismo que aquellos aclimatados a una temperatura mas
baja (24°C), aunque estadisticamente no fue significativamente diferente. Estos resultados parecen ser
contrarios a lo reportado en la literatura, en donde se ha encontrado que en libélulas y en el cangrejo
Portunus triberculatus a temperaturas altas aumenta la ocurrencia de conductas canibales (Bayne &
Newell, 1983; Boyle & Rodhouse, 2005; Sniegula et al., 2019). Sin embargo, es probable que la
disminucion de la tasa de canibalismo se deba a las consecuencias deletéreas que tienen las altas
temperaturas en estos organismos. Estudios previos han demostrado que el estrés térmico que los
pulpos experimentan a 30°C (Noyola et al., 2013) podria afectar la conducta canibal debido a los efectos
perjudiciales causados en su fisiologia como malfuncionamiento cardiovascular y neuromuscular,
disminucion del metabolismo aerdbico, entre otros (Olla et al., 1995; Lefrancois et al., 2005; Killen et al.,
2013; Rupia et al., 2016; Meza et al., 2021). En condiciones de alta temperatura, O. maya muestra una
limitada cantidad de energia disponible para realizar actividades adicionales a las de mantenimiento,

afectando el balance energético (Sokolova et al., 2012) y por tanto el comportamiento canibal.

29



La conducta canibal requiere de caracteristicas especificas como son detectar (sefiales visuales y
guimicas), perseguir, capturar (estructuras alimentarias) y manipular a la presa. La ocurrencia de estas
caracteristicas puede afectar el éxito del ataque (Colchen et al., 2020). En el presente estudio no se
encontraron diferencias en el tiempo de latencia, el comienzo del ataque, la duracion del ataque y la
alimentacion entre los individuos aclimatados a 24 y 30°C, a diferencia de lo observado en otros
invertebrados como libélulas y cangrejos (P. triberculatus) en donde la duracidon de los ataques
incrementa con la temperatura (Gresens et al., 1982; Su et al., 2020). En este sentido Dell et al. (2014)
observaron que la temperatura solamente tiene un efecto sobre la conducta de depredacidén cuando la
presa y el depredador estdn aclimatados a diferentes temperaturas (asimetria térmica). En el presente
estudio las diadas se aclimataron a la misma temperatura, por lo que es posible esperar que los tiempos
de ataque no hayan sido diferentes debido a que la temperatura no tuvo una influencia directa en ese

aspecto de la conducta tanto de las presas como de los depredadores.

La temperatura es un factor ambiental que modula el comportamiento y la fisiologia de los
animales (Su et al., 2020; Schickele et al., 2021), alterando el metabolismo respiratorio y con este los
procesos que requieren de energia para su funcionamiento (Portner, 2010; Vazquez, 2016). Aunque la
temperatura puede ejercer efectos directos sobre la condicidn fisiolégica y conductual de los organismos
ectotermos, durante el proceso de aclimatacién, los animales acudticos como los pulpos pueden poner
en marcha mecanismos que les permiten mantener (o no) la homeostasis en la condicidn térmica a la
cual son expuestos utilizando la expresion de alozimas, modificaciones en las membranas celulares y
cambios fenotipicos (Somero et al., 1996; Angilletta et al., 2002). Los resultados obtenidos en el pusieron
en evidencia que la temperatura de 30°C, al estar fuera del éptimo de O. maya, tuvo un efecto negativo
en la energia fisiolédgicamente util de los pulpos juveniles (Angilletta et al., 2002; Pértner, 2010; Noyola
et al., 2013; Noyola et al., 2013) y por tanto en la capacidad de los animales de realizar ataques de
canibalismo. En este estudio, la tasa metabdlica de rutina baja (MRB) y la tasa metabdlica de rutina (MR)
resultaron similares en los animales mantenidos en 24 y 30°C, lo que sugiere que los pulpos mantenidos
en 30°C no respondieron favorablemente a esa condicidn térmica ya que, de haberlo hecho deberian de
haber mostrado una tasa metabdlica de rutina mayor que la registrada en 24°C. Plata (2018) observé

gue las alteraciones metabdlicas de los animales a 30°C estdn asociadas con la acumulacién de radicales
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libres y con la incapacidad de los animales de reducir sus efectos deletéreos. La acumulacion de los
radicales afectd el estado fisioldgico general de los pulpos causando una reduccién en el consumo de
oxigeno. En un trabajo mas reciente Meza et al. (2021) observaron un aumento de los radicales libres en
los corazones branquiales de pulpos expuestos a 30°C, asi como a una reduccion del consumo de oxigeno
seguido de una limitada produccién de ATP debido a que no contaban con el suficiente oxigeno en las
mitocondrias. Tomando en cuenta lo anterior es posible suponer que la MRB y MR relativamente bajas
de los animales aclimatados a 30°C fueron el resultado de una reduccion metabdlica general asociada a
los dafios acumulados a nivel celular en los corazones (y posiblemente en otros tejidos) de esos

organismos.

Aunque diversos estudios han documentado las implicaciones adaptativas de la conducta de
canibalismo (regulacion poblacional, acceso a alimento; Calow, 1998; Ibafiez & Keyl, 2010), la influencia
del metabolismo aerdbico individual en la expresidon de estas conductas ha sido poco explorado. El
potencial aerdbico, la diferencia entre las tasas minima y maxima de metabolismo aerébico de un animal
(Fry 1971; Portner & Farrell 2008), se han propuesto recientemente como rasgos importantes que
influyen en los comportamientos y las interacciones ecoldgicas (Killen et al. 2007; Poértner & Farrell
2008). Los animales con un amplio campo aerébico podrian desarrollar actividades energéticamente
demandantes, asi como una recuperacién mas veloz del ejercicio anaerdbico intenso (Briffa & Sneddon
2007). Ademds, en los animales con un potencial aerdbico relativamente alto, el estrés térmico podria
tener un efecto relativamente menor en la proporcidon de energia que puede ser destinada para otras
tareas fisioldgicas basicas (e.g., crecimiento, actividad, digestién) después del despliegue de conductas
altamente demandantes (Killen et al., 2014). Una manera de cuantificar el potencial aerébico es a través
del potencial metabdlico térmico. EIl PMT es la expresién de la diferencia entre la TMmax y laTMmin, la
cual permite conocer la energia potencial que los organismos pudieran desplegar en una condicién
térmica particular, es decir es una medida directa de la energia fisioldgicamente util. Los resultados
obtenidos en el presente estudio mostraron que la temperatura tuvo un efecto sobre el PMT con los
valores mas altos en los individuos aclimatados a 24°C y los menores en los pulpos aclimatados a 30°C
(Fig. 9). Este resultado se soporta con la hipdtesis conocida, por sus siglas en inglés, como OCLTT (Oxygen

and Capacity Dependent Thermal Tolerance) donde se plantea que la tolerancia térmica es determinada
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por la capacidad de los sistemas circulatorio y respiratorio de llevar oxigeno a las mitocondrias y asi
poder producir ATP para suplir las demandas metabdlicas. El PMT disminuye cuando el organismo esta
fuera de la temperatura 6ptima, lo cual se debe a la disminucién en la capacidad respiratoria y
circulatoria de los sistemas que suministran oxigeno a los tejidos (Portner & Knust, 2007; Garcia, 2017).
Por ejemplo, el PMT de los peces arrecifales (Ostorhinchus doederleini y Ostorhinchus cyanosoma;
(Munday et al., 2009), apogdnidos (0. cyanosoma 'y O. doederleini) y peces damiselas (Dascyllus anuarus,
Chromis atripectoralis y Acanthochromis polyacanthus; Nilsson et al., 2009) disminuye en temperaturas
desfavorables. La aclimatacién en altas temperaturas puede incrementar los limites térmicos, ya que
puede favorecer diferentes caracteristicas fisiolégicas del organismo como son: la fluidez de las
membranas, la vascularizacidn, entre otras (Angilletta et al., 2002; Barua & Heckathorn, 2004). Asi, en el
presente estudio se observéd una reduccién de PMT como consecuencia de un incremento del limite

térmico inferior de los individuos estudiados lo que causé una reduccién de la PMT.

Existe la hipdtesis de que la disminucién del PMT afecta tanto la tolerancia térmica como el
desempefio del organismo dentro del rango de la tolerancia térmica (Healy & Schulte, 2012). En pecesy
cangrejos (Neohelice granulata) una temperatura mayor a la éptima llega a generar una aceleracion del
metabolismo que impide que el organismo pueda realizar otras actividades (Nilson et al., 2009; Portner,
2010; Portner et al., 2017; Halal et al., 2020). Probablemente, la temperatura de 30°C redujo el
metabolismo de los juveniles de O. maya, causando que la energia disponible fuera utilizada para realizar
las actividades de reparacion de posibles dafos, necesarios para su supervivencia (Huey & Stevenson,
1979; Huey, 1982), en lugar de invertir energia en actividades altamente demandantes, como lo es el

canibalismo (Sokolova et al., 2012).
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Figura 9. Representacién grafica de las respuestas metabdlica y conductual de los pulpos
juveniles de 0. maya mantenidos a las dos temperaturas de aclimatacion (24 y 30°C) Nétese que
sélo 6 de los pulpos aclimatados a 30°C atacaron a sus presas y que mostraron un potencial
metabdlico térmico menor al de los animales aclimatados a 24°C. La totalidad de los animales
aclimatados a la temperatura menor atacaron y exhibieron canibalismo ingiriendo a su presa.

Aunque en este estudio se evalud la relacién entre el metabolismo de los animales y la conductas
desplegada en el canibalismos debido a la complejidad que tiene este comportamiento es posible pensar
gue estos estudios deberian de abordarse como resultado de la interaccion de muchos factores, no sélo
los relacionados con el metabolismo energético, sino también con factores genéticos, poblacionales
(Purcell et al., 2014) y neuroendocrinos (Chung & Webster, 2005), los cuales se sugiere deben de ser

explorados.
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Conclusiones

= Los tiempos de reaccion estudiados en los juveniles de O. maya de ambas temperaturas de
aclimatacién de 24 y 30°C, durante las pruebas de conducta, no fueron diferentes. Esto indica
gue los individuos estudiados no presentan asimetrias térmicas que causen un cambio; la
temperatura no modifica el tiempo de interaccién entre la presa y el depredador en estos dos

ambientes térmicos.

= Laocurrencia de la conducta canibal en los juveniles de O. maya mostro diferencias entre ambas
temperaturas de aclimatacion, teniendo una mayor ocurrencia en lo juveniles aclimatados a 24°C
(100%) con respecto a los pulpos aclimatados a 30°C (66%), lo cual pone en evidencia el efecto

que tiene la temperatura de 30°C sobre los pulpos juveniles de esta especie.

= El metabolismo de los juveniles se vio afectado de manera negativa por la temperatura de
aclimatacién de 30°C. Todos los resultados muestran que esta temperatura genera alteraciones
fisiolégicas en el organismo lo que provocan que los individuos no puedan responder de la misma

manera al estrés térmico que los pulpos aclimatados a 24°C.

= La disminucién del PMT de los animales aclimatados a temperaturas altas podria deberse a que
los juveniles de O. maya destinan energia disponible a procesos de mantenimiento, en lugar de

actividades altamente demandantes.

= En un escenario de calentamiento global, el aumento de la temperatura ocednica podria tener
repercusiones negativas en esta especie, debido a que este incremento en la temperatura genera
alteraciones fisiologicas que impiden el correcto funcionamiento en el nivel metabdlico,
energético y conductual de los pulpos. En un escenario de calentamiento global, el aumento de
la temperatura ocednica podria tener repercusiones negativas en esta especie, debido a que este
incremento en la temperatura genera alteraciones fisioldgicas que impiden el correcto

funcionamiento en el nivel metabdlico, energético y conductual de los pulpos.
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