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GLOSARIO 

Aclimatación: Proceso reversible de los organismos para ajustarse a las condiciones 

experimentales. Cuando el proceso es inducido por los cambios ambientales naturales, es llamada 

aclimatización (Hutchinson y Maness, 1979; Harvey et al., 2014). 

Estenotermos: Animales que sólo son capaces  de sobrevivir en intervalos reducidos de 

temperatura (Hill, 1980). 

Endotérmicos1: son los organismos que son capaces de mantener una elevada temperatura 

corporal mediante la producción interna de calor. Ej.: aves, mamíferos, y algunos peces grandes 

como los atunes y los tiburones (Schmidt-Nielsen, 1976; Castro y Huber, 2007). 

Ectotermicos1: son los organismos con una temperatura corporal que viene determinada 

principalmente por las condiciones térmicas externas, primariamente la radiación solar. 

Tradicionalmente se les llamaba poiquilotermos. (Schmidt-Nielsen, 1976; Hill , 1980). 

Euritermos: Animales que son capaces de sobrevivir en amplios intervalos de temperatura (Hill, 

1980). 

Fisiología: Estudio de como los organismos se adaptan a adversidades del medio ambiente, de 

cómo obtiene suficiente agua para vivir o de cómo evitan un exceso de agua, de cómo escapa de la 

muerte por congelación o exceso de calor, cómo encuentra un medio adecuado, comida y/o pareja; y 

la regulación de las funciones para correlacionarlas e integrarlas al funcionamiento del organismo sin 

problemas (Schmidt-Nielsen, 1976). 

Hemocianina: es una glicoproteína que transporta oxígeno en algunos moluscos y artrópodos, 

fijándolo mediante un grupo prostético que contiene cobre, cuyo estado oxidado es azul y es 

conocido como oxihemocianina. 

                                                      

1 Éstas definiciones también tienen sus limitaciones, la elección de terminología es primariamente 
una cuestión de conveniencia y los términos que son adecuados para todas las ocasiones son 
difíciles de encontrar(Schmidt-Nielsen, 1976). 
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Heterotérmicos: (del griego heteros= diferente). Los animales que en ocasiones tienen una 

temperatura elevada y bien regulada, pero que en otras ocasiones son más parecidos a animales de 

sangre fría. Ej. Mamíferos y aves que a diferentes estadios de desarrollo, tiempo de día o estación 

que muestran varios grados de control fisiológico sobre la temperatura corporal (Schmidt-Nielsen, 

1976; Hutchinson y Maness, 1979). 

Plasticidad fenotípica: Ajuste fenotípico al ambiente sin ningún cambio genético (Harvey et al., 

2014). 
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ABSTRACT 

The effects of the temperature on growth of cephalopods had been studied in the past at constant 

temperatures. Although many date are in stable conditions, eggs and embryos could be exposed to 

change of temperature in the ocean. Nowadays, the studies had demonstrate that embryos of 

O.maya and O.vulgaris are sensitive to changes of temperature, especially when embryos had 

exposed to high temperatures (higher than 27ºC). Nevertheless we don’t know if  embryos have the 

physiological mechanisms to tolerate gradual increase of temperature. In these sense, the objective 

of the present work was determinate if effects of gradual increase temperature (called ramp consisted 

in increments of 1°C every 5 days from 24°C to 30°C in O.maya or 1°C every 3 days in O. vulgaris) 

affects the growth of embryos of both octopus species. We made the assessment of four morphologic 

variables: total length of embryo (TL), mantle length(ML), arm length(AL), and diameter of eye (DE), 

and two metabolic variables: the physiological condition through oxygen consumption, and vitelo 

reserves consumption by embryos exposed to ramp and constant temperature. Embryos of O. maya 

resulted in general sensible to higher temperatures: A general delay of growth of embryos exposed to 

ramp treatment were observed. Also several deformation were observed at day 25. A thermal limit 

was detected at 27oC in embryos under ramp treatment. High temperatures provoked high 

metabolism compared to that observed in embryos maintained at 24 °C. In the thermal limit , 

embryos experienced changes in antioxidant system (high levels of catalase and lipoperoxidation) of 

embryos that were not able to recover. In O. vulgaris embryos under ramp treatment ,deformation 

and growth delays were also observed at day 26. However those embryos were able to hatch despite 

being exposed to 30 °C. This study suggests that in fast increment in temperature scenario after a 

short winter, O. maya embryos would experience irreversible effects that negatively affect the 

recruitment and population dynamics. While apparently O.vulgaris from Gulf of Mexico would be able 

to adapt. 
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RESUMEN 

El efecto de la temperatura en el crecimiento de los cefalópodos ha sido estudiado en el pasado 

a temperaturas constantes. A pesar de que el desove en general se produce en ambientes 

relativamente estables, los huevos y embriones pueden ser expuestos durante cortos periodos de 

tiempo a altas temperaturas provocadas por las anomalías causadas por el calentamiento del 

océano. A la fecha se ha podido establecer que los embriones de O. maya y de O. vulgaris son 

especialmente sensibles a los cambios de temperatura, sobre todo cuando han sido expuestos a 

temperaturas relativamente altas (mayores de 27°C) durante todo el periodo embrionario. Sin 

embargo, aún no se conoce si es que un aumento paulatino, como el que los embriones 

experimentarían en el ambiente natural, podría iniciar los procesos de compensación en forma más 

temprana, permitiendo así una mayor tolerancia de los organismos a los incrementos de 

temperatura. En este sentido el objetivo de éste estudio fue el de conocer los efectos de un 

incremento paulatino en la temperatura (Rampa de 1°C/ 5días de 24 a 30°C en O. maya o cada 3 

días en O. vulgaris) en el crecimiento de los embriones de ambas especies de pulpo. Se evaluaron 

cuatro variables morfológicas: largo total (LT), largo del manto (LM),largo de los brazos (LB) y 

diámetro del ojo (DO), y dos variables metabólicas: la condición fisiológica a través del consumo de 

oxígeno y el uso de las reservas de vitelo en embriones expuesto a la Rampa y los mantenidos a 

una temperatura constante de 24°C. Los resultados demostraron que los embriones de O. maya son 

sensibles a las altas temperaturas: Un retraso general en el crecimiento de los embriones expuestos 

al tratamiento rampa así como deformaciones morfológicas severas a partir del día 25 sostienen 

tales conclusiones. Se detectó un límite térmico a 27°C en los embriones sometidos al tratamiento 

rampa a partir del cual la tasa metabólica se incremento un 13% a 28°C, en comparación con la tasa 

metabólica observada a la temperatura control (24°C). En el límite térmico, los embriones 

experimentaron cambios en el sistema antioxidante (altos niveles de catalasa y lipoperoxidación), 

por lo que no fueron capaces de recuperarse de la exposición térmica que tuvo un efecto sobre la 

viabilidad de los embriones. En los embriones de O. vulgaris también se observó un retraso en el 

crecimiento del tratamiento rampa así como deformaciones a partir del día 26. Sin embargo estos 

embriones fueron capaces de eclosionar aún a pesar de haber sido expuestos a 30°C. Éste estudio 

sugiere que en un escenario de incremento rápido en la temperatura después de un invierno corto, 

los embriones de O. maya experimentarían efectos irreversibles que afectarían negativamente al 

reclutamiento y a la dinámica de la población. Mientras que aparentemente O.vulgaris del Golfo de 

México sería capaces de adaptarse. 
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1. INTRODUCCIÓN 

El Golfo de México es un gran ecosistema marino en el cual las características ecológicas son 

una combinación de ambientes tropicales y templados (Salas-Pérez & Granados-Barba, 2008). 

En la Península de Yucatán (PY) se presentan procesos oceanográficos importantes que modulan 

las condiciones físico-químicas de la Plataforma continental adyacente. En Campeche se encuentra 

una masa de agua hipersalina que se origina en Yucatán mientras que en el lado Este (Cabo 

Catoche) de la plataforma se presenta la surgencia de verano identificada a través del análisis de 

datos de la temperatura del mar así como de imágenes satelitales de la temperatura superficial del 

mar (TSM) (desde 23° N y 29.2° N) (Merino, 1997; Zavala-Hidalgo et al., 2006; Enríquez et al., 

2010).  

La corriente del Canal de Yucatán genera una surgencia producto de una elevación dinámica que 

empuja aguas frías y ricas en nutrientes las cuales hacen que la corriente superficial transporte 

masas de agua de 4°C (conocida como Caribbean Subtropical Underwater, CSUW). Dicha corriente 

converge con la masa de agua que se encuentra en el Golfo de México (Gulf Common Water , 

GCW) la cual es desviada en parte hacia la plataforma, lo que permite que la temperatura de la 

plataforma se mantenga alrededor de los 24°C, éste proceso, aunque ocurre todo el año, tiene 

mayor influencia en el verano(Merino, 1997; Zavala et al., 2006; Enríquez et al., 2013). 

En contraste, en la plataforma que se localiza frente al Estado de Campeche, México, los procesos 

oceanográficos operan de manera diferente. En esta zona durante el invierno, los vientos del norte 

provocan una surgencia, la que permite que aguas frías profundas ingresen a la plataforma 

disminuyendo la temperatura (Zavala et al., 2006; Enríquez et al., 2010). La temperatura en dicha 

zona después de invierno, se incrementa para alcanzar su máximo en el verano (30°C). Esto influye 

en la flora y fauna de la plataforma de Yucatán, específicamente en O. maya especie que ha 

demostrado ser particularmente sensible a la temperatura en todas las fases de su ciclo de vida 

(Noyola et al., 2013 a y b, Juárez et al., 2015, Caamal-Monsreal et al., 2016; Juárez et al., 2016). 

Estudios previos han demostrado que la reproducción de O. maya es influenciada por las 

características oceanográficas de la PY. Un reporte reciente indica que en la zona de influencia de la 

surgencia de verano la reproducción se presenta durante todo el año pues se piensa que 

temperaturas menores de 25°C favorecen el proceso reproductivo de esta especie. En la región de 

Campeche se ha observado que la reproducción de O. maya se concentra durante el invierno 
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cuando las temperaturas son menores a 25°C. Estos resultados (Rosas et al., 2012) han planteado 

la hipótesis que indica que O. maya es una especie particularmente sensible a la temperatura pues 

presenta un límite de alrededor de los 27°C tanto para la reproducción (Juárez et al., 2015), el 

desarrollo embrionario (Caamal-Monsreal, et al., 2016) y el crecimiento de los juveniles (Noyola et 

al., 2013a) estudios recientes incluso han revelado que probablemente los efectos de las altas 

temperaturas en los reproductores podrían determinar las características de los juveniles de la 

siguiente generación, posiblemente a través de procesos epigenéticos (Juárez et al., 2016). 

El pulpo Octopus vulgaris, es una especie que ha sido considerada cosmopolita, con una amplia 

distribución prácticamente en toda la franja tropical y sub tropical del planeta. En México esta 

especie ha sido registrada en la plataforma continental adyacente a los Estados de Veracruz y 

Yucatán en donde sostiene parte de la actividad pesquera. Particularmente en la zona de Veracruz 

los pulpos se capturan desde los 18° 09” hasta los 22°16” de latitud norte, en las zonas arrecifales y 

en la parte externa de las crestas (aprox. de 0 a 5m) principalmente en la costa de Tuxpan y Antón 

Lizardo, así como en zonas rocosas de poca profundidad aledañas a la acosta. Dicha zona presenta 

una circulación de corrientes estacional, ya que durante el otoño-invierno las corrientes son 

fuertemente influenciadas por los frentes fríos que provienen de los Estados Unidos y durante el 

verano por los vientos que vienen del sureste. Las características que presenta el arrecife en donde 

habitan los pulpos es que tiene condiciones de poca profundidad oligotróficas, aguas calientes 

(>20°C), con temperaturas óptimas entre 26-28°C, salinidad a 33-36 ups y una turbidez y 

sedimentación mínima (Salas-Pérez & Granados-Barba, 2008; Mateos-Jasso et al., 2012). 

Se sabe que los organismos acuáticos usan sus habilidades para adaptarse con el fin de persistir en 

un hábitat particular respondiendo a los cambios en el medio ambiente a través de ajustes 

metabólicos o de comportamiento (Pigliucci, 1996; Chrousos, 2009). Dichos ajustes proveen al 

organismo de cierta plasticidad, importante en los ectotermos (Pigliucci, 1996). Por esa razón, las 

condiciones térmicas son primariamente determinantes de la selección del hábitat de las especies 

marinas y su distribución reflejando su tolerancia a la temperatura (Higgins et al., 2012).  

Por facilidad metodológica en la mayoría de las especies de ectotermos acuáticos la tolerancia 

térmica y la preferencia han sido estudiados durante la fase de juvenil o adulto, sin embargo se ha 

reconocido que los estados de larvas y juveniles pueden ser más vulnerables a condiciones 

ambientales extremas (Schmidt-Nielsen, 1976). Por esa razón es necesario realizar estudios que 
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ayuden a caracterizar la forma en que los factores ambientales como la temperatura limitan la 

distribución de las especies (Higgins et al., 2012). En estudios realizados en otras especies de 

cefalópodos se ha demostrado que los efectos de la temperatura en el crecimiento de los embriones 

puede ser de gran utilidad en la comprensión de los procesos adaptivos adquiridos por los 

organismos para desarrollarse en forma exitosa (Uriarte et al., 2012). 

Es claro que no cualquier condición es adecuada para la reproducción y desarrollo de los pulpos. 

Por eso, los cambios en la temperatura asociados con el calentamiento global o cualquier otro 

fenómeno oceanográfico o meteorológico podría afectar las condiciones del hábitat de estos 

organismos generando afectaciones en la distribución y/o ciclo de vida de estas especies, sobre todo 

si, como se ha mencionado, son sensibles a las altas temperaturas. A pesar de lo anterior, son 

pocos los estudios en donde se ha analizado el efecto de las variaciones de la temperatura en 

cefalópodos lo cual limita las posibles interpretaciones de los efectos que este factor podría tener 

ante un escenario cambiante. Las evidencias con que cuenta el panel de expertos en cambio 

climático  (IPCC, siglas en inglés) indican que además de la sobre explotación pesquera, las 

pesquerías mundiales se han reducido significativamente por efectos del calentamiento (IPCC, 

2014). Así mismo se ha observado que la mayoría de las especies marinas han cambiado su 

distribución entre 20 y 100km de su posición original debido al calentamiento, al menos para el 

período de 1900 a 2010 (Field et al, 2014). Esta información sugiere la necesidad de estudiar los 

efectos de la temperatura en las especies que, además de ser importantes para la pesca, juegan un 

papel fundamental en la ecología marina, como son los pulpos en general y O. maya y O. vulgaris en 

particular (Arreguín-Sánchez et al., 2006; Repolho et al., 2014). En este sentido el presente trabajo 

se llevó a cabo con el fin de estudiar los efectos del incremento de la temperatura en el desarrollo 

embrionario de ambas especies. 

2. ANTECEDENTES 

2.1. Características de la especie Octopus maya 

Octopus maya es una especie endémica de la Península de Yucatán, y es la que soporta la 

pesquería de pulpo más importante del país con un aporte del 80% aproximadamente de la 

producción total (González de la Rosa et al, 1998; Arreguín-Sánchez et al., 2006). Sus 

características específicas son que posee ocelos en cada lado de la cabeza entre el ojo y el segundo 
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y tercer brazo. Presenta de 9-10 hemibranquias, huevos largos de aprox. 17 mm de longitud y 4.5 

mm de ancho (Voss & Solís,1966). Se encuentra distribuida en el estado de Campeche, Yucatán y 

Quintana Roo (desde Ciudad del Carmen hasta Isla Mujeres) con un patrón de distribución 

heterogéneo (Pérez et al., 2004). Noyola et al. (2015) mostraron que hubo una tendencia a una 

reducción en la pesca de pulpo en la zona costera de Campeche cuando la temperatura aumentó 

como consecuencia de los incrementos provocados por el Fenómeno del Niño. Así mismo se 

observó que en esos mismos años fue registrado un incremento en la pesca en Yucatán, lo que 

permitió establecer la hipótesis de que, ante el aumento de la temperatura en la región occidental de 

la PY, los pulpos podrían migrar hacia la zona Oriental (donde se encuentra la surgencia estacional) 

en busca de temperaturas más propicias para el crecimiento. Eso, además de explicar la mayor 

pesca registrada en la zona costera del estado de Yucatán, permite entender la mayor variabilidad 

genética encontrada en la zona de transición entre ambas zonas, la cual ha sido ubicada en la 

plataforma continental adyacente al puerto de Sisal (Juárez et al., 2010).  

Recientes estudios de O. maya han comprobado en conjunto que tiene una historia térmica que 

varía en cada etapa del ciclo de vida (Noyola et al 2013; Juárez et al., 2015; Juárez et al; 2016; 

Caamal-Monsreal et al., 2016 ) y se muestra en resumen en la figura 1, la cual se describe a 

continuación si se observa de arriba hacia abajo: A la fecha se sabe que O.maya tiene un intervalo 

de temperatura de 24 a 30ºC, el cual ocurre en la zona de distribución (Enríquez et al., 2013).  

De manera específica en adultos se sabe que las hembras son capaces de desovar a una 

temperatura máxima de 27ºC, teniendo repercusión en el porcentaje de sobrevivencia de la progenie 

(Juárez et al., 2015; Juárez et al., 2016). En machos adultos aún no se sabe si la temperatura tenga 

un efecto grave en la calidad espermática, pero a 30ºC, los machos se mantuvieron inapetentes, lo 

que tuvo repercusiones en menores valores de índice hepatosomático; es decir, el pulpo consumió 

tempranamente las reservas internas(Cante-Cua, 2014).  

En la etapa juvenil de O. maya Noyola et al. (2013) definieron como el preferendum térmico los 23.4 

ºC, pero Bárcenas (2015) sugiere que 26ºC es la temperatura óptima a la que los juveniles crecen, 

tomando en cuenta tanto temperatura como el oxígeno (2.3mgO2/L) y sobretodo aplicado a 

cuestiones de cultivo.  
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En la fase embrionaria Caamal-Monsreal et al. (2016) proponen un intervalo óptimo de temperatura 

de 24 a 26ºC basados en la comparación del crecimiento de los embriones a temperaturas 

constantes, y reportan incluso eclosiones a 30ºC.  

Finalmente la última fase de los estudios con O.maya ha pasado a documentar el efecto que la 

temperatura puede tener en la progenie proveniente de hembras estresadas (10 días a 31ºC junto 

con una rampa de 24 a 30ºC) en comparación de hembras no estresadas mantenidas a la 

temperatura óptima (24ºC) y como esto influye sobre el número de embriones que nacieron de las 

puestas con baja tasa de crecimiento y mayor metabolismo de rutina (R tot) cuando estos son 

juveniles (Juárez et al., 2016). Éste último planteamiento realza la importancia de la temperatura en 

hembras fertilizadas y da cabida a nuevas interrogantes enfocadas exclusivamente en el desarrollo 

embrionario. 

 

Figura 1. Historia térmica de O. maya 

2.2. Características de la especie Octopus vulgaris 

Octopus vulgaris es un grupo de especies encontradas en la zona tropical y sub tropical de todo 

el mundo. Aunque la mayoría de las poblaciones ocurren dentro del océano Pacífico y el Índico, 

existen registros de poblaciones de O. vulgaris a lo largo del Atlántico Americano. Las poblaciones 

registradas hasta ahora se caracterizan por tener una musculatura media y larga y ocupar hábitats 

como rocas y arrecifes de coral típicamente, aunque también arena y fango (Norman, 2003). 
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Todos los miembros de ésta especie poseen del segundo al cuarto brazo más largo en comparación 

con los brazos frontales que son más cortos (Norman, 2003). Diferentes miembros de la especie 

tienen diferentes patrones de actividad, algunos forrajean en la noche, otros principalmente durante 

el día. A la fecha, más de 10 posibles especies han sido reconocidas en el complejo denominado O. 

vulgaris. El grupo deriva su nombre del originalmente descrito en el océano Mediterráneo (Norman, 

2003). Hay un número de pulpos similares alrededor del mundo que han sido tratados bajo el mismo 

nombre aunque la exacta relación entre estos no ha sido totalmente determinada. Ellos existen en 

aguas tropicales del mar del Caribe, en aguas subtropicales de Japón y en aguas templadas de 

Sudáfrica. El aislamiento de algunas de estas poblaciones sugiere que son posiblemente especies 

separadas (Norman, 2003). 

Típicamente Octopus vulgaris no presenta ocelos, presentan de 7-11 branquias, y pone huevos 

pequeños de 3mm o menos (Voss & Solís, 1966). La puesta de una hembra tiene aproximadamente 

entre 100,000 a 500,000 huevos (Mangold, 1983) y su ciclo de vida al igual que otras especies está 

dividido en 20 estadios; con una duración aproximada de 22-25 días a 25 °C (influenciado por el 

factor temperatura como el regulador del desarrollo, el cual es más rápido a altas temperaturas) 

(Naef, 1928; Mangold, 1983; Boletzky, 1987; Castro-Fuentes et al., 2002). Su fase planctónica 

representa alrededor del 10-15% de la longevidad estimada de 12-18 meses de su corta vida. Sin 

embargo, esto le da la capacidad de dispersarse hacia fuentes de alimento que representa la clave 

para entender su reclutamiento (Villanueva et al., 1996; Villanueva & Norman, 2008). O. vulgaris es 

una especie con una gran importancia científica y comercial, para la que actualmente hay que seguir 

incrementando estudios para hacer exitoso su cultivo comercial (Parra et al., 2000). Es una especie 

tolerante a los cambios de temperatura desde 7 a 33 ºC, aunque el óptimo para su crecimiento se 

sitúa entre 18-21ºC en el Mediterráneo (Aguado & García, 2002).  

En México, está distribuido en el Parque Nacional Sistema Arrecifal Veracruzano (PNSAV) que 

es importante por ser un área protegida angosta localizada cerca de la costa de la Ciudad de 

Veracruz y de Boca del Río, abarcando también los municipios de Antón Lizardo de aprox. 33 km de 

ancho y de 400 km2. Esa población es fuertemente afectada por la presencia de los vientos polares o 

“nortes” (de otoño a primavera tardía) causando que la temperatura del mar disminuya algunos 

grados en cuestión de horas (Arenas-Fuentes & Salas-Pérez, 2005). Específicamente para la zona 

de las isla de los Sacrificios e isla Verde se probó que después de dos “nortes” la temperatura del 

mar decae hasta 2°C y la salinidad hasta 2 ups. Incluso se ha observado que durante la temporada 
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de lluvias (de julio a septiembre), la salinidad es reducida por el incremento de las descargas al 

océano (Salas-Pérez & Granados-Barba, 2008). 

2.3. Desarrollo embrionario 

El desarrollo embrionario es considerado desde la formación del cigoto hasta la eclosión. Las 

descripciones del desarrollo embrionario y la comparación entre la embriogénesis de diferentes 

especies se han basado principalmente en la descripción más extensa de los estados embrionarios 

en los cefalópodos hecha por Naef (1928). Existen ciertas características importantes que definen 

cada estadio (Fig.2, ejemplo de O. tetricus) las cuales están relacionadas con la condición fisiológica 

del embrión (Joll, 1978; Castro-Fuentes et al., 2002; Boletzky, 2003; Uriarte et al., 2012; Caamal-

Monsreal et al., 2016).  

 

Figura 2.Secuencia del desarrollo de las características de O. tetricus (Tomado de Joll, 1978) 

Se sabe que durante la organogénesis, los órganos cefálicos (sistema nervioso central y ojos) 

son los primeros órganos conspicuos que aparecen en los embriones porque son en gran parte 

formados por las capas ectodérmicas (Boletzky, 2003; Uriarte et al., 2012). Para la especie O. 

mimas se ha encontrado una relación positiva entre el diámetro del ojo, longitud del manto y longitud 
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del manto/longitud total y la temperatura observada, indicando que la temperatura acelera la síntesis 

del sistema nervioso y la organogénesis (Uriarte et al., 2012). En contraste, la talla de los brazos de 

los embriones de esa especie no fue afectada por la temperatura, sugiriendo que la temperatura 

modula la vida embrionaria en función de los requerimientos que tendrán las paralarvas durante su 

vida planctónica. Se ha descrito que durante el desarrollo de los embriones, el manto suele ser más 

largo que los brazos, sugiriendo que la síntesis de los órganos localizada en el manto es prioritario 

sobre el desarrollo muscular (Uriarte et al., 2012). Debido a lo anterior, han surgido diversas 

interrogantes acerca de cómo los embriones, siendo tan susceptibles a la temperatura son capaces 

de usar mecanismos de compensación para adaptarse a lugares fríos o calientes (Boletzky, 1994). 

Otro de los aspectos importantes en el desarrollo embrionario específicamente para la familia 

Octopodidae es que pueden adoptar dos estrategias de historia de vida (Hochberg et al., 1992; 

Villanueva & Norman, 2008). La primera es la producción relativamente de pocos huevos, de tamaño 

grande de los cuales emergen organismos similares a un adulto. Estos juveniles rápidamente 

adoptarán el hábitat de los subadultos (por no ser sexualmente maduros) y finalmente el de sus 

padres (Young & Harman, 1988; Villanueva & Norman, 2008). La segunda estrategia es la 

producción de pequeños huevos que se incorporan rápidamente al plancton, con un nado libre y con 

pocas ventosas, con cromatóforos simples y una musculatura transparente. Por su hábito 

planctónico a esta fase del desarrollo se le ha denominado paralarva, las cuales, aunque están 

morfológicamente desarrolladas, son muy diferentes a los adultos (en morfología, fisiología, ecología 

y comportamiento) (Villanueva & Norman, 2008). Basándose en esto se ha propuesto un índice 

generado entre el huevo y su embrión dividiendo la longitud del huevo / longitud del manto por 100, 

lo que permite clasificar en dos tipos la eclosión: planctónica y béntica. Las especies que tienen 

huevos pequeños usualmente tienen eclosiones planctónicas, mientras que las especies que tienen 

huevos grandes producen eclosiones bentónicas (Ignatius & Srinivasan, 2006). 

2.4. Influencia de la temperatura en el desarrollo embrionario de cefalópodos 

Anteriormente se ha mencionado que el papel que juega la temperatura en el desarrollo 

embrionario es importante en varias especies de cefalópodos (Ignatius & Srinivasan, 2006), y en el 

presente trabajo se realiza una compilación de los trabajos más importantes como se puede apreciar 

en la Tabla I. En los estudios que se han llevado en condiciones de cautiverio para las especies 

Octopus vulgaris (Cuvier, 1797), Octopus mimus (Gould, 1852), Octopus aegina Garay, 1849, Sepiia 
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officialis y Enteroctopus megalocyatus se ha observado que la duración en días del desarrollo 

embrionario depende de la temperatura y disminuye a medida que ésta incrementa (Mangold & 

Boletzky, 1973; Castro-Fuentes et al., 2002; Ignatius & Srinivasan, 2006) (Tabla I). 

Tabla I. Influencia de la temperatura en el desarrollo embrionario de cefalópodos. 

Especie Temperatura Tiempo(días) Temporada País Autores 

O. mimas* 

16°C 

20°C 

24°C 

67 a 68 

38 a 43 

25 (lab) 

Invierno 

Verano 

ENSO 

Norte de 

Chile 

Castro-Fuentes 
et al.,2002. 

O. eginae 28-30°C 18 a 20 Cautiverio 
Madapam 

(India) 

Ignatius & 
Srinivasan 

2006 

O. vulgaris* 27°C 15 a 42 Cautiverio 
Senegal 

Es(África) 

Caverivière et 
al.,1999 

O. mimus* 15 y 18°C  Invierno Chile 
Uriarte et al., 

2012 

S.officinalis 17°C 80 A 87 Cautiverio Francia 
Bouchaud & 

Daguzan 1990 

E. 
megalocyathus 

15 y 16°C 

 

12°C 

Reducción del 
15% del desarrollo 

150 a 176días 

Cautiverio 
Patagonia 

(Chile) 

Uriarte et al., 
2015 

O.maya 

18°C 

22ºC 

26ºC 

30°C 

80 días 

40días 

50días 

30 días 

Cautiverio 

Cautiverio 

Sisal 

(Yucatán, 
México) 

Caamal-
Monsreal et al., 

2016 

 

La habilidad de los pulpos para responder a cambios térmicos depende de diferentes factores, 

como la historia térmica previa (Juárez et al., 2016), la cual está determinada por las condiciones 

ambientales que experimentan los organismos en su medio natural (aclimatización) o en condiciones 

de laboratorio (aclimatación) (Hutchinson y Maness, 1979; Harvey et al., 2014). También se ha 
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observado que la tolerancia de las paralarvas está relacionada con la edad y con la condición 

nutricional (Zúñiga et al., 2013). Al evaluar la relación entre el comportamiento de termorregulación y 

la edad de las paralarvas de Octopus mimus (de una población en verano) se observó que existe 

una relación entre las reservas de vitelo, la selección de temperatura, la tasa metabólica y los límites 

térmicos críticos en las paralarvas (Zúñiga et al., 2013). Esos resultados sugirieron que a medida en 

que las reservas se agotan las paralarvas son más sensibles a la temperatura, pues junto con las 

reservas se reduce la energía disponible para responder a los cambios de energía que exigen los 

incrementos de temperatura (Zúñiga et al., 2013). De manera más puntual el desarrollo embrionario 

se ha estudiado con la especie Octopus vulgaris en relación a la temperatura. Se ha notado que el 

tiempo para la eclosión en los embriones que se desarrollan en la zona costera de Senegal (África; 

más alejada del ecuador, con mayor variación en el rango de temperatura) es más largo que en los 

que habitan la zona costera del Norte de España (en una zona más cerca al Ecuador, con una 

temperatura más constante). En particular, las diferencias son registradas para las bajas 

temperaturas esto podría deberse a dos hipótesis. Las diferencias en el desarrollo embrionario 

podrían presentarse porque 1) Lo que conocemos como la especie O. vulgaris está constituida por 

subespecies aisladas, o 2) que las poblaciones de O. vulgaris en latitudes más bajas tienen una 

pobre adaptación a bajas temperaturas en comparación con los pulpos de altas latitudes 

(Caverivière et al., 1999).  

Por otro lado se plantea la hipótesis de que las bajas temperaturas influyen también en la ecología 

de las especies actuando como un regulador en el suministro de alimento. En bajas temperaturas los 

embriones podrían tener tasas de desarrollo más lento, lo cual sería ventajoso si es que en esas 

condiciones la abundancia de alimento es limitada. Así, la temperatura puede ser un factor que 

regula la dinámica de la población a través de su participación en la relación entre desarrollo y 

abundancia de alimento para las paralarvas (Caverivière et al., 1999). 

2.5. Fisiología de los organismos 

Los estudios de fisiología térmica permiten contestar, entre otras, las siguientes preguntas 

¿Cómo influirá internamente la temperatura en el organismo? ¿Cuáles serán las consecuencias en 

el uso de la energía contenida en el vitelo? y ¿Cuáles serán los mecanismos que los organismos 

tienen que utilizar para compensar, cuando la temperatura aumenta por arriba de los límites que se 

consideran óptimos? Los estudios del metabolismo, la actividad de las enzimas metabólicas y el 
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sistema antioxidante, entre otros son algunos de los elementos que permiten establecer la forma en 

que la temperatura modula el estado fisiológico de los organismos, incluyendo el de los estadios 

embrionarios (Schmidt- Nielsen 1976; Vidal et al., 2002; Clarke & Fraser, 2004; Hill et al., 2006). 

Según Lawton (1999): “ en la fisiología y en la ecología no existen leyes comparables a la física, 

(aunque) si existen tendencias ampliamente observables…la complejidad de ello depende de la 

escala a la que se observe”. Por esa razón, los estudios realizados en las primeras fases del 

desarrollo son de particular interés, pues, en éstas, no solo los procesos se llevan a cabo en una 

escala temporal menor, sino que además, por encontrarse en desarrollo, suelen ser las fases más 

sensibles en los cefalópodos (Clarke & Fraser, 2004). 

En general todos los organismos mantienen un complejo equilibrio dinámico u homeostasis. Se dice 

que la homeostásis es constantemente ajustada por adversos efectos internos o externos, a los que 

Fry (1947) en su momento también denominó como factores y más tarde Chrosus (2009) denomina 

estresores. Así, el estrés puede ser definido, como el estado en el cuál la homeostasis es 

amenazada por los factores del medio. Aunque la pérdida de la homeostásis puede conducir a la 

muerte, la gran mayoría de los organismos cuentan con mecanismos que, dentro de ciertos límites, 

permiten que la homeostasis sea re-establecida, gracias a un complejo repertorio de respuestas 

adaptativas que los organismos han adquirido a través de cientos de miles de años de evolución 

(Chrousos, 2009). 

Cuando cualquier factor estresante supera un cierto umbral de gravedad o de tiempo, los sistemas 

homeostáticos de adaptación del organismo activan respuestas compensatorias que funcionalmente 

corresponden con el factor estresante (Chrousos, 2009). Los mecanismos homeostáticos, incluyen 

un sistema en respuesta en forma de una “U invertida” (Fig. 3). En el esquema siguiente lo basal u 

homeostasis saludable (o eustasis) es lograda en la parte central, es decir donde la respuesta 

homeostática es máxima. Los efectos subóptimos probablemente ocurren en los lados de la misma y 

pueden conducir a una adaptación insuficiente, estado al que se ha llamado alostasis o más 

correctamente cacostasis; esta condición probablemente sea dañina para el organismo en el largo 

plazo (Chrousos, 2009). 
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Figura 3. Desempeño del Sistema homeostático en forma de U inversa. La eustasis está en medio, es el rango óptimo 
de la curva. Tomado de Chrousos (2009). 

 

2.6. Consumo de oxígeno y temperatura 

 De todos los gases, el oxígeno es uno de los más importantes por ser esencial para los 

animales en la respiración, a través de la oxidación de nutrientes lo que permite la liberación de la 

energía necesaria para la locomoción, reproducción, alimentación y otras actividades vitales (Hill et 

al., 2006). Por su parte los cambios de temperatura tienen efectos muy considerables sobre muchos 

procesos fisiológicos. Dentro de unos determinados límites, los aumentos de temperatura aceleran la 

mayor parte de los procesos fisiológicos. Un ejemplo es el efecto sobre la velocidad de consumo de 

oxígeno, que es una expresión conveniente en la actividad metabólica de conjunto de un animal 

(Schmidt-Nielsen,1976; Pörtner et al., 2010).  

De la relación entre la tasa metabólica y la temperatura del medio ambiente en ectotermos, depende 

la producción de ATP proveniente de la glicólisis y el ciclo de los ácidos tricarboxílicos (TCA en 

inglés), que es el proceso central en el metabolismo celular por unidad de tiempo (Schmidt-Nielsen, 

1976; Clarke & Frase 2004; Hill et al., 2006). Por eso la tasa metabólica refleja el potencial de 

energía utilizable por el organismo, y es tradicionalmente medido como la tasa de consumo de 

oxígeno (Clarke& Fraser, 2004; Hill et al., 2006). La razón por la que se puede utilizar el oxígeno 

como una medición práctica de la tasa metabólica es que la cantidad de calor producido por cada 

litro de oxígeno utilizado en el metabolismo es un factor que permanece casi constante 

independientemente de si se oxidan grasas, glúcidos o proteínas (Schmidt-Nielsen,1976).  
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En la mayoría de los organismos el ATP generado es aeróbico usando oxígeno como el aceptor final 

de electrones (Clarke & Fraser 2004). Pero existen otros organismos que incluso pueden tolerar la 

falta de oxígeno, como los moluscos que pueden cerrar sus conchas por largos periodos, en 

ausencia de ventilación, durante los cuales utilizan procesos metabólicos anaeróbicos para generar 

ATP (Hill et al., 2006). Hill et al. (2006) plantean que si el animal de prueba se encuentra en reposo, 

es decir no realiza un trabajo externo (como podría ser un estresor), la sola medición de la 

producción de calor es un indicador de la totalidad del índice metabólico de rutina. Mientras que en 

los casos en los que el animal realiza un trabajo externo y/o es afectado por un estresor o factor, el 

consumo de oxígeno es una medida de la energía que se requiere para realizar ese trabajo externo 

(Hill et al., 2006).  

Existen estudios que han relacionado la temperatura con el consumo de oxígeno en paralarvas de 

pulpos. Higgins et al. (2012) cuantificaron la tolerancia térmica, la preferencia térmica y la 

dependencia de la temperatura en las tasas de respiración en los primeros días (1-5 días) de 

paralavarvas de Octopus huttoni. Estos autores observaron que la mortalidad puede llegar al 50% de 

los animales cuando son expuestos a temperaturas altas de 31.4°C, y que las paralarvas más 

grandes son las que menos responden al incremento de la temperatura, lo cual está fuertemente 

ligado al agotamiento del vitelo. Estos autores interpretaron que tales respuestas reflejan los ajustes 

metabólicos que los organismos despliegan como respuesta al estrés térmico, el cual se presenta a 

partir de temperaturas mayores de 25°C (Higgins et al., 2012). 

En general la relación entre la tasa metabólica y la temperatura corporal puede doblarse (ver base 

de la siguiente ecuación) por cada incremento de 10ºC de la temperatura (Hill, 1980).  

𝑅𝑇 ≈ 𝑎2(𝑇/10)   (Ec.1) 

Donde Rt es la tasa metabólica, a un factor que permite establecer la igualdad y T  la temperatura. 

Sin embargo, la base de la potencia es solo aproximadamente 2. Por lo que se propuso un término 

en biología que se ha utilizado para medir los cambios metabólicos (medidos como consumo de 

oxígeno) de los organismos conocida como el Q10 (Schmidt-Nielsen,1976). Definido como la 

aceleración2  provocada por un incremento de 10ºC en la temperatura, que describe la sensibilidad 

térmica de la tasa metabólica y es dada por la ecuación 2 (Schmidt-Nielsen,1976; Hill, 1980): 

                                                      

2 No solo para el consumo de oxígeno, sino para cualquier proceso cuya tasa de cambio sea afectada por cambios en la 
temperatura 
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𝑄10 =  
𝑅𝑇

𝑅(𝑇−10)
     ( Ec. 2) 

Al principio los estudios sobre Q10 trabajaban con diferencias de 10ºC, sin embargo, actualmente la 

inclinación de trabajar con animales acuáticos bajo el efecto del cambio climático, ha hecho de 

manera más frecuente trabajar con diferencias de temperaturas entre 3ºC y 6ºC predichos por el 

Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climático ( IPCC, siglas en inglés; Schmidt- 

Nielsen,1976; ). 

Por  lo que la definición de Q10 útil para éstos casos fue la modificada por Van’t Hoff  (Ec.4) cuando 

se requirió medir una tasa metabólica de dos temperaturas, T2 y T1 que diferían menos de 10ºC 

(Schmidt- Nielsen,1976; Hill, 1980). 

𝑅𝑇 ≈ 𝑄10
(𝑇2−𝑇1)/10   (Ec.3) 

Y al despejar la base Q10 tenemos: 

𝑄10 = (
𝑅2

𝑅1
)

10/(𝑇2−𝑇1)

  (Ec.4) 

Que es una función continua que depende del incremento de temperatura (T2-T1) de la condición 1 a 

la condición 2 y sus correspondientes tasas metabólicas (R2 y R1).  

El coeficiente Q10 representa la base del crecimiento exponencial de la tasa de consumo metabólico 

con respecto a la temperatura. Y es dividido en cinco escalas por Schmidt-Nielsen (1976): 

 

Figura 4. Teoría de la compensación para un cambio de  temperatura de T1 a T2, tomado de Schmidt-Nielsen (1976). 

 Si Q10<1 indica que hay una sobrecompensación metabólica y al aumentar la temperatura 

en cierto intervalo el consumo de oxígeno disminuye.  



18 
 

 Si Q10= 1 indica que existen mecanismos de compensación fisiológica que permiten al 

organismo regular la tasa metabólica (Noyola, 2015), porque el consumo de oxígeno no se 

modifica de manera significativa en la condición 2 con respecto a la condición 1. Cabe 

mencionar que se puede obtener una compensación, si entre la condición 1 y 2 hay una 

etapa de aclimatación, donde a pesar de que el consumo de oxígeno se incremente con la 

temperatura, se le permita al organismo adecuarse al medio y restablecer su consumo, 

hasta que el consumo en la condición 2 sea igual al de la condición 1. 

Por lo que una consideración importante al medir la sensibilidad térmica (Q10) en los 

organismos es la escala de tiempo, en la que se toman éstas mediciones de consumo de 

oxígeno. 

 Si 1<Q10<2 hay una compensación parcial, es decir no se mantiene constante el consumo 

de oxígeno, éste es mayor en la condición 2, pero menor al doble del consumo de oxígeno 

en el estado 1, para diferencias de temperatura de 10oC. 

 Q10=2 indica que no hay compensación, lo que significa que el consumo de oxígeno se 

duplicó por cada aumento de 10ºC(Schmidt- Nielsen,1976).  

 Si el Q10>2 ocurre el efecto inverso, el cual consiste  en que cada aumento de temperatura 

por 10 ºC, el consumo de oxígeno se acelerará demasiado (más del doble), incluso 

observando una triplicación o cuadruplicación del consumo de oxígeno. Biológicamente es 

muy extraño que ocurra el efecto inverso, sin embargo existen algunos casos (Schmidt- 

Nielsen,1976). 

 

El Q10 ha sido ampliamente usado como indicador de la magnitud de un cambio inducido por la 

temperatura en tasas químicas o fisiológicas (Chaui-Berlinck et al., 2002). Sin embargo, desde el 

siglo XX, hay un largo y permanente debate concerniente a sí los valores de Q10 pueden ser usados 

para derivar conclusiones acerca de la control regulatorio del metabolismo (Chaui-Berlinck et al., 

2002). El principal punto de desacuerdo es si es o no es adecuado utilizar conceptos derivados de la 

teoría molecular en las respuestas fisiológicas de integración en los organismos vivos. Ese debate 

parte de la fórmula matemática de Q10, la cual calcula el valor de la misma manera para todos los 

animales, siendo que hay dos principales tipos de animal metabólico, ectotermos y 

heteroendotermos, que exhiben substanciales y concurrentes cambios en la temperatura del cuerpo 

y la tasa metabólica (Chaui-Berlinck et al., 2002). 
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2.7. Nuevas tendencias en el estudio de embriones y la temperatura 

Hasta ahora estudiar el desarrollo embrionario de los cefalópodos nos podía ayudar a describir 

las especies, mejorar el entendimiento de los ciclos de vida, conocer sus distribuciones geográficas, 

dilucidar relaciones filogenéticas y en un sentido aplicado para conocer el manejo sustentable de los 

stocks pesqueros, así como ayudar a mejorar los avances en la acuacultura. Sin embargo 

recientemente han surgido nuevas incógnitas acerca de la sinecología entre especies (Boletzky, 

1998; Barón, 2003; Ortiz et al., 2006) y los posibles efectos del calentamiento +3°C (según el IPCC,  

para 2100) en el desarrollo embrionario y su posterior efecto en la sobrevivencia de los juveniles de 

diversas especies de cefalópodos(Rosa et al.,2012; Repolho et al. 2014; Juárez et al., 2016) 

De manera tradicional la dependencia entre la temperatura y las tasas de cambio biológicas del 

organismo, se habían descrito en términos del Q10, asumiendo una relación exponencial entre estas 

variables y la temperatura (para un cambio de temperatura de 10°C, Gillooly et al, 2002). Es difícil 

aplicar éstos conceptos cuando hay una gran diversidad de especies que convergen en la misma 

zona geográfica y se enfrentan a los mismos cambios ambientales. Por su parte Gillooly et al. (2002) 

se planteó la “hipótesis de una dependencia de la temperatura universal (UTD, por sus siglas en 

inglés)” en dónde asume que la tasa metabólica será afectada por la temperatura en los individuos 

expuestos a cambios dramáticos en la temperatura, de la misma manera que afectará a organismos 

adaptados a lo largo de un tiempo evolutivo para vivir en diferentes temperaturas. Por otro lado 

Clarke (2004) y Clarke y Fraser (2004) usan una explicación alternativa para la relación entre la tasa 

metabólica y la temperatura en los ectotermos, planteando la “hipótesis de compensación evolutiva” 

asumiendo que cada organismo se puede enfrentar de distinta manera a los cambios ambientales. 

Los autores anteriores ligaron ambas hipótesis a través del papel que juega la síntesis de proteína 

en la tasa metabólica, esto es tomado en cuenta ya que para los cefalópodos ésta es la principal 

fuente de requerimiento (Farías et al., 2009). Por esa razón actualmente surge una nueva visión 

para tratar de predecir los efectos que podría tener el aumento de temperatura en el desarrollo 

embrionario propuestos por diversos autores y enfocados en los cambios que podrían causar a los 

invertebrados en fases tempranas de desarrollo (Schmidt- Nielsen, 1976; Repolho et al., 2014 ). 

Para esto se ha planteado la pertinencia de realizar mediciones en las variaciones de las proteínas 

de shock térmico (HSPs), las especies reactivas de oxígeno (ERO o ROS en inglés) los niveles de 

actividad enzimática Glutation S-transferasa (GST) y los niveles de peroxidación lipídica (en 

concentraciones de malondialdeido (MDA). Estos indicadores han demostrado ser un buen reflejo de 
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los mecanismos de adaptación que los embriones tienen para enfrentar los efectos del 

calentamiento (Rosa et al., 2012; Repolho et al., 2014). ¿Cómo podrían verse afectadas las dos 

especies de interés O.maya  y O. vulgaris del Golfo de México? Si bien Juárez et al., (2015) plantean 

que los juveniles O. maya provenientes de madres estresadas (sometidas a temperaturas de 30ºC y 

rampas de 30 a 24ºC) no muestran limitaciones fisiológicas indicando cierta independencia del 

estrés parental debido a las adaptaciones termales que tienen las propias crías. Los autores hacen 

hincapié en que esto podría tener un efecto a nivel celular en los embriones. Por lo que el presente 

trabajo se desarrolla en condiciones de un incremento paulatino que podría condicionar a los 

embriones a activar los mecanismos de adaptación en las primeras fases de desarrollo embrionario 

para tolerar incrementos de temperatura en estadios posteriores. Otro aspecto importante en resaltar 

es que la mayor parte de los estudios en relación al efecto de la temperatura se han centrado en 

especies de octópodos que presentan un desarrollo embrionario indirecto (plantónico), es decir 

pasan por una fase de paralarava. Sin embargo, existen pocos estudios en dónde se observe el 

comportamiento de pulpos con desarrollo embrionario directo  (béntico) como es el caso de O. maya. 

Esto es válido en el sentido de que no existe información sobre los efectos de la temperatura en el 

desarrollo embrionario ni de las implicaciones fisiológicas que podría provocar. La resultante de 

examinar estos efectos sobre O.maya junto con O. vulgaris permite visualizar el panorama de lo que 

ocurre con dos especies que convergen de manera más completa. 

3. JUSTIFICACIÓN 

Existen varios elementos que justifican el presente estudio entre los cuales se encuentran:  

La importancia trascendental que la población de O. maya tiene como recurso pesquero para la 

economía de los estados de Campeche y Yucatán de la cual dependen más de 15 mil pescadores y 

sus familias. Por su magnitud la pesquería de O. maya representa la más importante pesquería de 

pulpos de América y la tercera pesquería más importante de nuestro país con una producción 

promedio anual de alrededor de 10 mil toneladas. Por otro lado O. vulgaris no solo forma parte 

importante de las pesquerías de Yucatán (aportando entre el 40 y 50% de la producción de pulpo en 

el Estado) sino que además constituye la fuente de ingresos y el sustento de una importante 

comunidad pesquera de la localidad de Antón Lizardo, los municipios de Veracruz y Boca del Río 

(Jiménez-Badillo et al., 2008). 
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Al igual que otras especies de pulpos O. maya y O.vulgaris tiene un ciclo de vida corto en el que 

las hembras desovan una sola vez en su vida, lo cual hace a ambas poblaciones particularmente 

sensibles a los cambios ambientales que pudieran alterar el proceso reproductivo y el reclutamiento. 

Tomando en cuenta que la PY está localizada en una región de transición entre el mar Caribe y el 

Golfo de México. Se ha podido observar que esta posición favorece el desarrollo de los pulpos 

gracias a la presencia de eventos climáticos y oceanográficos que modulan la temperatura de la 

plataforma, permitiendo así que la especie complete exitosamente su ciclo de vida. Estas 

condiciones experimentan oscilaciones que están siendo determinadas por los cambios climáticos 

estacionales lo cual sugiere que los pulpos podrían estar eventualmente expuestos a cambios 

graduales de la temperatura cuando esas oscilaciones se presentan. Entre éstas cabe destacar la 

eventual ausencia de la surgencia estacional en la región este de la PY (Enríquez et al., 2013). A la 

fecha existe información que permite establecer que la capacidad de tolerar la temperatura por parte 

de los embriones de O. maya está limitada por un umbral térmico alrededor de los 27°C (Juárez et 

al., 2015; Caamal-Monsreal et al., 2016). Para los embriones O. vulgaris no existe información sobre 

la tolerancia térmica, al menos para la población de Yucatán y Veracruz, aunque estudios realizados 

en la población procedente del sur de la Península Ibérica indican que esta especie podría ser 

incapaz de tolerar temperaturas mayores de 21°C, es decir 3°C por arriba del límite térmico 

observado en las poblaciones silvestres (Repolho et al., 2014). Aunque estos estudios arrojan 

información importante referente a la tolerancia térmica de los embriones de ambas especies, existe 

la sospecha de que, al haberse llevado a cabo esos estudios con temperaturas constantes y 

estáticas, los embriones hayan expresado limitantes térmicas que no corresponden con las 

condiciones ambientales en las que eventualmente éstos organismos pudieran experimentar en su 

ambiente natural o ante escenarios de calentamiento. Tomando en cuenta lo anterior, el presente 

estudio ha sido diseñado para contestar la siguiente pregunta de investigación: 

¿Los embriones de O. maya y O. vulgaris serán capaces de tolerar una temperatura mayor a la 

actualmente utilizada (27°C para O. maya, Caamal-Monsreal et al., 2016 y O. vulgaris, Caverivière et 

al., 1999) en condiciones controladas y constantes que cuando son sometidos a un aumento gradual 

de temperatura? La hipótesis que sostiene esta pregunta es que ante un aumento paulatino de la 

temperatura los embriones tendrían la capacidad de preparar tempranamente los mecanismos de 

tolerancia al aumento de la temperatura, entre los cuales destacan los asociados a la regulación de 

los ERO pudiendo así desarrollarse por arriba del umbral de los 27°C.  
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4. OBJETIVO GENERAL 

Establecer si un aumento paulatino de la temperatura aumenta la tolerancia de los embriones de 

O. maya y O. vulgaris más allá del umbral previamente establecido de 27°C. 

4.1. Objetivos particulares 

 Conocer los efectos de un incremento paulatino de la temperatura en el crecimiento de los 

embriones de pulpo(O. maya y O. vulgaris) mediante la evaluación de cuatro variables 

morfológicas: largo total (LT), largo del manto (LM),largo de los brazos (LB)y diámetro del 

ojo (DO).  

 Determinar la condición fisiológica de los embriones de pulpo (O. maya y O. vulgaris )a 

través del consumo de oxígeno y del uso de las reservas de vitelo expuestos a un 

incremento gradual de la temperatura (rampa:24 a 30°C).  

 Evaluar los efectos de la temperatura en el sistema antioxidante a través de la 

determinación de las actividades de la catalasa, y las concentraciones de glutation total 

(GSH) y lipoperoxidación (LPO) en los embriones de O.maya. 

  

5. MATERIALES Y MÉTODOS 

En el presente estudio se llevaron a cabo tres experimentos dos con la especie Octopus maya y 

uno con la especie Octopus vulgaris. Derivado de lo anterior, el presente documento se dividió en 

dos capítulos. El primer capítulo contiene los resultados de los Experimentos 1 y 2 llevado a cabo 

con la especie O. maya y el segundo los que corresponden Experimento 3 llevado a cabo con 

embriones de O. vulgaris. 
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CAPÍTULO I 

Respuestas metabólicas a la tolerancia térmica de los 
embriones de Octopus maya 

(Voss & Solís-Ramírez, 1966) 
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Capítulo I. Octopus maya 

I.1. Materiales y métodos 

I.1.1. Origen de los organismos 

Los reproductores de O. maya fueron obtenidos de la población silvestre de pulpo de la 

plataforma continental adyacente a las costas de Sisal, Yucatán (Fig. 5). La captura se llevó a cabo 

mediante la técnica de “gareteo”, el cual consiste en una caña con varias líneas con carnada de 

cangrejo (a la que se le denomina “jimba”) (Fig.6). Con este método, el pulpo es atraído por la presa 

y de ésta manera al sentir el peso el pulpo es extraído (Fig.6). Una vez que se capturaron, los pulpos 

fueron colocados en estanques externos de 6 m diámetro ubicados en la Unidad Académica de 

Yucatán (UAY), Facultad de Ciencias, UNAM. Machos y hembras fueron mantenidos juntos con el fin 

de asegurar que las hembras adultas fueran fecundadas (Rosas et al., 2014). Una vez asegurada la 

cópula, las hembras fueron extraídas de los estanques externos y colocadas individualmente en 

estanques de 80 L en el área de maduración, en la que fueron mantenidas a 24°C constante durante 

30-45 días hasta el desove. Durante este periodo los animales fueron alimentados dos veces al día 

(9 am y a las 6pm) con jaiba fresca . 

 

Figura 5.Mapa modificado de la zona de Sisal, Yucatán (indicado con un triángulo) donde se colectaron los especímenes 
de O.maya (Tomado de Zarco-Perello , 2013) . 
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Figura 6. Diagrama esquemático del sistema utilizado para la pesca de pulpo (Tomado de SAGARPA, 2011) 

I.1.2. Diseño Experimental 

El diseño experimental consistió en utilizar el desove de una de las hembras seleccionadas del 

área de maduracióCasn que logró un desove de 1864 huevos, el cual se dividió aleatoriamente en 

dos grupos de 35 racimos cada uno. El primer grupo de huevos fue asignado para el tratamiento 

control en el que la temperatura se mantuvo a 24°C constante durante todo el desarrollo 

embrionario. El otro grupo de huevos fue asignado al tratamiento rampa. Estos huevos fueron 

sometidos a un incremento de temperatura de 1 °C cada 5 días hasta completar el desarrollo 

embrionario (de 45 a 50 días aprox.). Este experimento se realizó dos veces, el experimento 1(E1) 

(Fig.7A), se llevó a cabo con el desove de una hembra que terminó la puesta el día 11 de agosto de 

2013 con una duración del desarrollo embrionario de 45 y 35 días en los tratamientos Control y 

Rampa respectivamente. El segundo experimento 2(E2) (Fig.7B) utilizó el desove de una hembra, la 

cual terminó de desovar el 30 de septiembre de 2013 con una duración de 45 y 40 días en los 

tratamientos Control y Rampa, respectivamente. 
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I.1.3. Análisis de cambios morfométricos en embriones de O. maya. 

Con la finalidad de describir cuantitativamente los cambios en las cuatro variables morfológicas 

de los embriones de O. maya en total se usaron las mediciones de 119 fotografías provenientes 

exclusivamente de E2 de los embriones de ambos tratamientos térmicos contrastantes: temperatura 

constante o control y rampa (de 24ºC a 30ºC). El inicio de los estadios de desarrollo se comenzó a 

fotografiar a partir del día 10 posterior al término de la puesta. De cada uno de los tratamientos se 

fotografiaron 10 huevos distintos cada 5 días durante 40 días en rampa y 45 días en control, 

utilizando un microscopio LEICA acoplado a una cámara de la misma marca (EZ4HD). Para calibrar 

cada fotografía se usó papel milimétrico y el número de pixeles para las fotografías de O. maya se 

estimó con el mismo programa de captura de imágenes del microscopio. Para hacer esto se fijaron  

en cada fotografía 148 pixeles los cuales representaron 1mm en objetivo 8x. A cada huevo se le 

midió la longitud total del embrión, LT (mm), longitud del manto, LM (mm), el largo de los brazos, LB 

(mm), el diámetro del ojo, DO (mm), y se estimó el volumen del vitelo midiendo: el diámetro mayor 

(Dm, Fig.9 ) y/o el diámetro menor (dm) esto se llevó a cabo utilizando el programa LAEZ, versión 

2.1.0 (Fig. 8). 

Figura 7. Diseño experimental de la especie O. maya: A) Experimento 1 (E1) para estimar el consumo de oxígeno y 
B) Experimento 2(E2) para toma de fotografías y consumo de oxígeno. Los cuadros en verde indican los días de 
muestreo para el tratamiento rampa y los cuadros en morado los días de muestreo para el tratamiento control. R* 

indica la toma de las respirometrías 
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Figura 8. Embrión de O. maya con las mediciones realizadas en el programa LAEZ, Longitud del manto (LM); Longitud 
total del embrión (LT), Diámetro del ojo (DO) y Longitud del brazo(LB) y E)Forma esférica del Vitelo. 

Una vez concluidas las mediciones se analizaron los cambios morfométricos mediante la 

comparación entre los resultados obtenidos de los embriones mantenidos en el tratamiento control y 

en la rampa, utilizando un análisis multivariado. En este análisis, las coordenadas principales (PCO) 

se calcularon sobre la matriz de distancias euclidianas calculadas entre pares de muestras 

(Legendre & Legendre, 1998). Previo a la ordenación de los datos éstos fueron normalizados (es 

decir cada dato fue centrado y dividido entre la desviación estándar de su variable respectiva, 

Legendre & Lengendre, 1998). 

Sobre la matriz de disimilitudes se aplicó una ANOVA múltiple con permutaciones para distinguir los 

cambios morfológicos entre los embriones expuestos a un incremento de la temperatura (rampa) y el 

control. El modelo utilizó el tratamiento fijo con dos niveles (rampa y control), y el tiempo como la 

variable continua (fija, ya que los embriones fueron medidos en días pre-establecidos). La 

interacción entre estos términos fue examinada para establecer si la forma como los embriones 

cambian en su morfología a lo largo del tiempo variaba dependiendo del tratamiento térmico. Para 

ello se utilizaron 9999 permutaciones de los residuales bajo el modelo reducido (Anderson, 2001; 

Mcardle & Anderson, 2001). 
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Para obtener una mejor visualización del modelo en una configuración bidimensional, se aplicó un 

PCO sobre las distancias a los centroides de cada grupo (manuales del PRIMER v6 + PERMANOVA 

add in). 

I.1.4. Identificación de los estadios de Naef (1928) en los embriones de O. maya 

Para la identificación de los estadios (edad) se siguieron los procedimientos previamente 

establecidos en otras especies de cefalópodos (Uriarte et al., 2012; Castro-Fuentes et al., 2002). Se 

utilizaron los criterios de Naef (1928) y Castro-Fuentes et al. (2002) para clasificar los estadios del 

desarrollo embrionario de O. maya que comprendieron veinte estadios. Dichos estadios fueron 

representados por características específicas que describen los avances en el desarrollo 

embrionario. Debido a la dificultad de observación, para O .maya los estadios del 1 al 6 no fueron 

cuantificados ya que estos ocurren durante las primeras horas en las que la hembra aún se 

encontraba colocando la puesta. El resto de los estadios se describen a continuación con las 

observaciones correspondientes:  

 

Estadio 7:Este estadio se caracteriza por la aparición de dos capas una más oscura que la otra: 

el huevo presenta una coloración blanca en general; sin embargo se distingue el 

blastodermo (db). En éste estadio ocurre la primera inversión. 
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Estadio 8: En éste estadio apareció el complejo ocular (co) y se comenzó a pigmentar, lo que 

posteriormente fueron los ojos. 

 

Estadio 9: Ocurrió una depresión de la mancha ocular y los brazos en el polo animal, que figura 

una “acinturación” del vitelo. 
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Estadio 11: Ocurrió la aparición de las primeras ventosas, inclusive con una sola ventosa 

observada se consideró perteneciente a este estadio.  

 

Estadio 12: Se caracterizó porque ocurrió la aparición de las manchas de los estatocistos (st, 

que son dos puntos de color negro) en medio de los ojos (o)del embrión. 
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Estadio 13: En el embrión se observó en el ojo la aparición de la retina (RT), que es una línea 

muy delgada que aparece alrededor del ojo, puede ser poco evidente, pero fue constante en 

los embriones revisados. 
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Estadio14: En el embrión comenzaron a aparecer los cromatóforos (cr) en la parte frontal del 

embrión entre los ojos y alrededor de los ojos (o), sin embargo aún no se observan en la 

glándula digestiva (gld). 

 

Estadio 15: En este estadio al embrión comenzó a latirle el corazón esta fue una característica 

evidente de movimiento muy cercano a la zona en la que se encuentra en la glándula 

digestiva (gld). Respecto a las características físicas el embrión presenta cromatóforos (cr) 

en la parte frontal del manto (ma) entre los ojos y además en la glándula digestiva. 
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Estadio 16: El embrión presentó un incremento en el tamaño de la glándula digestiva (gld) y 

además se hace evidente la coloración azul marino de la misma. 
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Estadio 17: En este estadio el embrión presentó cromatóforos (cr) en los brazos y en los ojos 

(aunque no necesariamente se presentan) y la glándula digestiva (gld) es muy marcada en 

la coloración azul marino. 

 

Estadio 18: En este estadio el embrión aumenta de tamaño con una evidente reducción del 

saco vitelino externo (sve), los brazos (br) del embrión se alargan hasta el extremo distal del 

huevo y el embrión se mantiene en dirección al pedúnculo del huevo (PH). 

 

Estadio 19: El embrión presentó cromatóforos en todo el cuerpo y el tamaño es similar al 

anterior con brazos grandes que incluso se ven obligados a doblar. En este estadio el embrión 

se encuentra en posición de eclosión, es decir los brazos se presentan en dirección al pedúnculo 
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y el manto en dirección a la parte más ancha del huevo. En este estadio los embriones aún 

presentan vitelo. 

I.1.5. Análisis del desarrollo embrionario 

Para obtener una estimación del estadio en el que se encontraban los embriones se graficó el 

día experimental en el eje X contra los estadios de cada uno de los embriones en el eje Y y se 

obtuvieron la ecuaciones del modelo logarítmico general (Ec. 5)para describir esa relación en cada 

tratamiento (Uriarte et al., 2012; Caamal-Monsreal et al., 2016).  

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜𝑑𝑒𝑁𝑎𝑒𝑓 = 𝑎 + 𝑏 ∗ 𝐿𝑛[𝐸𝑑𝑎𝑑(𝑑í𝑎𝑠)]  (Ec.5) 

Donde a y b son constantes del modelo logarítmico y el Ln fue multiplicado por la edad (en días); de 

ésta manera se obtuvo el estadio correspondiente a 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40 y 45 días.  

I.1.6.Consumo de Vitelo 

El volumen del vitelo fue determinado dependiendo la forma que presentó el vitelo dentro del 

huevo ya fuera ovoide (Ec.6) o esférica (Ec.7; Fig.9). Para el cálculo del volumen se utilizaron las 

siguientes ecuaciones (Vidal et al., 2002; Uriarte et al., 2012): 

𝑉(𝑜𝑣𝑜𝑖𝑑𝑎𝑙) =  
4𝜋𝐴𝐵2

3
         (Ec.6) 

𝑉(𝑒𝑠𝑓é𝑟𝑖𝑐𝑎) =
4

3𝜋𝑟3
         (Ec.7) 

Donde V es el volumen del vitelo (mm3) y A = ½ del diámetro mayor, B = ½ del diámetro menor del 

huevo respectivamente; π es 3.1416. Además el volumen fue multiplicado por la densidad de 1.036 

mg mm-3 para convertir esto a peso húmedo (Vidal et al., 2002). 
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Figura 9. Forma del vitelo en los embriones de O. maya: A) Esférica y B) Elipsoide 

Posteriormente se determinó si el vitelo fue consumido de la misma manera durante el 

desarrollo, para lo que se hizo un análisis de varianza factorial, donde la variable dependiente o de 

respuesta fue el volumen del vitelo y el primero de los factores fijos fue la condición o tratamiento 

(control y rampa) y el segundo factor fijo fue el estadio. Para hacer esto se utilizó el software 

Statistica. Posteriormente se hizo una prueba pos-hoc Tukey, con la cual se determinó la existencia 

de grupos. 

Finalmente se calculó el porcentaje del volumen consumido en el estadio 19 de cada tratamiento, 

considerando el 100% del volumen inicial para cada tratamiento. 

I.1.7. Indicadores Fisiológicos: Consumo de oxígeno 

El consumo de oxígeno fue medido a partir del día experimental 15 debido a que en este día los 

huevos ya presentan ojos y por lo tanto una tasa respirométrica perceptible. Se registraron 10 

huevos cada 5 días durante todo el desarrollo embrionario en ambos tratamientos: Control (24°C) y 

Rampa (24 a 30°C). Se realizaron en total 255mediciones respirométricas de las cuales 120 fueron 

de E1 y 135 de E2. La experiencia que se tiene al respecto en la especie O. maya mantenidos a 

24°C indica que para registrar la tasa metabólica es necesario realizar las mediciones por intervalos 

de 40 min. 
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El diseño del sistema respirométrico consistió en 7 cámaras (de 100µL cada una) conectadas por 

medio de mangueras por las que circuló agua purificada que provenía de un termorregulador. Esto 

permitió mantener la misma temperatura del tratamiento del que proviniera el huevo (y evitar algún 

estrés causado por la medición de O2). En la última cámara (séptima cámara) se colocó el huevo 

que se iba a medir y a ésta se le colocó el sensor (un electrodo fluorométrico (PreSens)) que tomó 

cada 25 segundos la medición de la concentración de oxígeno en la cámara. Este sensor se conectó 

a una computadora que permitió recabar las lecturas del sensor por 40 minutos (Fig.10). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Al inicio de cada día de respirometrías se registraron las variaciones en la concentración de oxígeno 

de la cámara sin huevo la cual fue considerada cámara control y sirvió para evaluar el consumo de 

oxígeno asociado con la respiración de las bacterias del agua de mar. La información se organizó 

por experimento y por día de muestreo (15, 20 25, 30, 35, 40, 45 y 50 días), y para cada uno de los 

días. Al consumo de oxígeno de cada huevo se le restó el consumo de oxígeno de la cámara control 

para descartar la respiración que se lleva a cabo por las bacterias. 

A)

B)

C)

D)

Figura 10.  Diseño del Sistema respirométrico compuesto por A) Termorregulador, B) Cámaras 
respirométricas y C) Última cámara de medición con el huevo D) Oxy10 conectado a la computadora. 
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El análisis de los datos en bruto de los experimentos E1 y E2 fueron analizados de manera 

independiente para probar H0:si había diferencias significativas entre los experimentos para cada día 

medido: 15, 20 ,25 ,30, 35, 40, 45 y 50; mediante el programa GraphPad PRISM versión 5.00 

(GraphPad Software, Inc., USA). Debido a que no presentaron diferencias significativas entre las 

rectas se realizó un promedio de ambos experimentos para cada día. 

Se usaron los datos de cada tratamiento para obtener la ecuación general del modelo logarítmico de 

cada tratamiento obtenidas en la sección I.1.5, 

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜𝐶𝑜𝑛𝑡𝑟𝑜𝑙 = 8.3 ∗ 𝐼𝑛(𝐸𝑑𝑎𝑑) − 11.4  (Ec.8) 

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜𝑅𝑎𝑚𝑝𝑎 = 7.7 ∗ 𝐼𝑛(𝐸𝑑𝑎𝑑) −  9.7  (Ec.9) 

Donde se sustituyó la edad en días experimentales, para obtener el estadio de las respirometrías 

correspondientes a 15, 20, 25, 30, 35, 40 y 45 días, una vez estimados los estadios 

correspondientes para convertir los datos en bruto de O2 a mgO2 h-1 mg-1 huevo húmedo: 

1)En estudios anteriores con embriones de O. maya expuestos a temperaturas muy parecidas a las 

del presente trabajo, se pudo obtener la siguiente ecuación para calcular el peso en mg de los 

huevos por estadio (Caamal-Monsreal et al., 2015): 

𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑑𝑒 𝑒𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜(𝑚𝑔) =  0.044 𝑒(0.39∗𝑒𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜) (Ec.10) 

2) La medición del consumo de O2 proveniente del sensor se dividió entre el peso de cada estadio 

correspondiente y de ésta manera se obtuvieron los nuevos datos en mgO2 min-1 mg-1peso 

húmedo. 

3) Mediante éstos nuevos datos se obtuvieron las rectas del consumo de oxígeno por cada estadio 

en GraphPadPrism (versión 5.03) y en cada uno de los tratamientos, estimadas mediante la 

pendiente e intercepto cuando X es cero. 

4)Finalmente se obtuvo Ro (la respiración del embrión), para lo que se sustituyo A y B en la 

ecuación de cada estadio y en ambos tratamientos : 

𝑅𝑜 = 𝐴 + 𝐵𝑋   (Ec.11) 

Donde A es la pendiente de cada estadio, B el intercepto de cada estadio y X equivale a 60. 
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Posteriormente fueron comparadas entre sí las rectas de los estadios 11control-11rampa,15control-

15rampa,17control-17rampa,18control -18rampa y 19control-19rampapor un análisis de covarianza 

en GraphPadPrism (Versión 5.03) para: 

1) Planteando como H0: No había diferencia en el consumo de O2 entre los embriones del 

tratamiento control y el tratamiento rampa. 

Por otro lado para poder estimar cuanto en porcentaje (%) aproximadamente los embriones elevaron 

el consumo de oxígeno al incrementar la temperatura, se tomó como el 100% del consumo de 

oxígeno de los embriones de tratamiento control y se comparó con lo consumido por embriones 

rampa en el mismo estadio. 

I.1.8. Determinación de Q10 

Adicionado a lo anterior los valores de Ro de los embriones en el estadios 11 de 24 y 26 ºC, 

estadio de 13 de 24 y 27ºC, estadio 15 provenientes de 24ºC y 28ºC, estadio 17 de 24ºC y 29ºC y 

estadio 19 de 24ºC y 30ºC se utilizaron para obtener los valores de Q10 como indicadores de la 

sensibilidad térmica mediante la siguiente ecuación de Van’t Hoff (Hill, 1980; Uriarte et al., 2015): 

𝑄10 =
𝑅2

𝑅1

(10
𝑇𝑒𝑚𝑝1−𝑇𝑒𝑚𝑝2

⁄ )
       (Ec. 4) 

Dónde R1 fue el consumo de oxígeno en mgO2/h/g del tratamiento control y R2 es el consumo de 

oxígeno en mgO2/h/g del tratamiento rampa; así como la Temp1 fue la temperatura del tratamiento 

Control y Temp2 fue la temperatura del tratamiento Rampa. 

De esta manera valores de Q10 por debajo de 1 (Q10<1)  indican que el organismo está 

sobrecompensando, si es igual a 1 (Q10=1) el organismo esta compensando, con valores entre 1 y 2 

(1<Q10<2) indican que el organismo está haciendo una compensación parcial, iguales a 2 (Q10=2)  

indican que el organismo no compensa (efecto agudo) y mayores a 2 (Q10>2) indican que el 

organismo presenta un efecto inverso. 

I.1.9. Indicadores de estrés: catalasa, glutation total y peroxidación de lípidos 

en embriones de O. maya. 

Para los indicadores de estrés se tomaron cada 5 días una muestra que consistió en 10 huevos 

por cada tratamiento (rampa y control); a cada uno de los huevos se le realizó el siguiente 

procedimiento: se rompió el huevo cuidadosamente, separando a) el embrión y b) el líquido 
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perivitelino junto con el vitelo; haciendo un “pool” de los 10 huevos en dos tubos eppendorf 

respectivamente. Posterior a ello el eppendorf con el embrión se centrifugó (mediante una centrifuga 

refrigerada ICE Centra MP4R) a 1600 rpm durante 5 min a 4°C, con el fin de separar el líquido 

perivitelino, se tomó el sobrenadante y se colocó en otro tubo eppendorf y se congeló a -80°C para 

el análisis posterior. 

La técnica para determinar las enzimas de estrés oxidativo, no se había evaluado en muestras de 

pulpo por lo que los protocolos se estandarizaron y posteriormente fueron aplicadas a las muestras 

de los embriones de O. maya (Ortega, 2015). 

I.1.9.1. Determinación de la actividad de catalasa método UV 

Para la determinación de la actividad de la catalasa por el método UV, se prepararon 

previamente las soluciones de la tabla II: 

Tabla II. Soluciones para  la determinación de la actividad de la catalasa por el método UV. 

Solución 
Concentración 

o Cantidad 
Preparación 

Buffer de 

fosfatos 

0.05M a un pH 

7.0 

Se preparó mediante una solución de 100 ml de K2HPO4 a 

0.05M (pesando 0.8709g y aforando a 100 ml de agua 

destilada), luego preparando 100 ml de K2HPO4 a 0.05M 

(0.6804 y aforar a 100 ml) 74 mono y 100 di. A 

aproximadamente 70 ml de solución 0.05 M de K2HPO4 se le 

va agregando la solución 0.05 M de K2HPO4 hasta alcanzar el 

pH 7.0. 

Peróxido 

de 

hidrógeno 

10ml 

Se agregó 1ml de H202 (al 30%) y se aforó en un matraz 

volumétrico de 10ml con agua destilada y finalmente se 

mantuvo en refrigeración. Nota: Se preparó el mismo día de la 

lectura. 

 

 La preparación de la muestras se realizó con una proporción aprox. 1:10 p:v en buffer de 

fosfatos 0.05 M pH 7.0, enseguida se centrifugó a 12000 rpm durante 30 min a 4 °C. Se recuperó 

el sobrenadante y se congeló a -70 °C, en caso de no leer la actividad el mismo día, pero 

finalmente para determinar la concentración de proteína se utilizó el método de Bradford (1976). 

Para la determinación de la actividad se utilizó un tubo de micro centrífuga donde se agregaron 

960 µl de Buffer de fosfatos pH 7.0, enseguida 20 µl del sobrenadante obtenido anteriormente y 50 
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µl de muestra, posteriormente se agitaron utilizando el vórtex y enseguida se agregaron 20 µl de la 

solución de H202 a 1M. Inmediatamente después se realizó una cinética a 240 nm por un minuto, 

con lecturas cada 5-10 seg.  

Para calcular el 
ΔAbs

𝑚𝑖𝑛
, se determinó el valor de 

ΔAbs

𝑚𝑖𝑛
 para un blanco al que se le agregó buffer de 

fosfatos en vez de muestra, mediante la siguiente ecuación: 

 

𝐴𝑐𝑡𝑖𝑣𝑖𝑑𝑎𝑑 𝑑𝑒 𝐶𝑎𝑡𝑎𝑙𝑎𝑠𝑎 (
𝜇

𝑚𝑔
𝑝𝑟𝑜𝑡𝑒í𝑛𝑎) =

[
ΔAbs

𝑚𝑖𝑛
−

ΔAbs

𝑚𝑖𝑛𝑏𝑙𝑎𝑛𝑐𝑜
]

[
0.0436

𝑣ℎ
𝑣𝑡

]∗[
1

𝐶𝑝
]

     (Ec.12) 

 

Dónde 
ΔAbs

min
 es la pendiente de la cinética para la muestra,

ΔAbs

minblanco
 es la pendiente de la cinética 

para un blanco que tiene buffer de fosfatos en vez de muestra, 0.0436 es el coeficiente de 

extinción µM-1, Vh es el volumen de la muestra en la celda y Vt es el volumen total de reacción, Cp 

es el contenido de proteína en 
𝑚𝑔

𝑚𝑙
. 

I.1.9.2. Determinación de Glutation total  

Para la determinación de glutation total (basado en kit de Sigma CA0260) se prepararon las 

soluciones de la tabla III: Stock (en blanco) y las soluciones de trabajo (en gris), previo a 

descongelar el homogenizado. 

 

Tabla III. Soluciones para la determinación de glutation total (basado en kit Sigma CA0260). 

Soluciones 
Cantidad o 

concentración 
 

Preparación 

Solución de 

DTNB 
1.5 

𝑚𝑔

𝑚𝑙
 

A 8 mg de DTNB a los que se les agregó 5.33 ml de 

DMSO (dimethylsulfoxide) (ésta puede guardarse en 

alícuotas a -20 °C por 3 meses). 

Solución de 

NADPH 
40

𝑚𝑔

𝑚𝑙
 

Se diluyeron 25 mg de NAPDH en 0.625 ml de agua 

destilada (solución que puede almacenarse a -20 °C 

por 6 meses). 

Ácido 

Sulfosalicílico 

(SSA) 

5% 
Se disolvió 2.5 g de ácido sulfosalicílico en 50 ml de 

agua y se refrigeró a una temperatura de entre 2-8°C. 
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Glutation (GSH) 

solución estándar 
10 mM 

Se disolvieron 3mg de de Glutation (GSH) solución 

estándar en 1ml de agua destilada (almacenada a -20 

°C hasta por 3 meses). 

Buffer de ensayo 

5x 
-- 

Se preparó con 500 mM de buffer de fosfato de potasio 

pH 7.0 adicionándole 5mM EDTA. 

*Buffer de ensayo 

1x 
12ml 

A 100mM buffer de fosfatos de potasio a pH 7.0 se 

adicionó 1mM de EDTA. Posteriormente se diluyó  2.4 

ml de buffer de fosfatos 5x agregando 9.6 ml de agua 

destilada. 

*Solución de 

enzima 

6𝜇 

𝑚𝑙
, 0.25ml 

Se diluyeron400
𝜇

𝑚𝑙
 a un volumen final de 250µl con 

buffer de ensayo 1x. 

*Solución NADPH 0.16
𝑚𝑔

𝑚𝑙
, 2.5ml 

Se agregaron 10µl de la solución stock (40
𝑚𝑔

𝑚𝑙
 ) a 2.5ml 

de Buffer de ensayo 1x (cubriéndolo con aluminio) 

*Solución de 

trabajo 
8 ml 

A 8 ml de buffer de ensayo 1x se le agregó 29 µl de la 

solución diluida de enzima 6
𝜇

𝑚𝑙
 y 228 µl de la solución 

Stock de DTNB (1.5
𝑚𝑔

𝑚𝑙
) y se homogenizó la mezcla 

(mantenida por 3 horas a temperatura ambiente). 

*Soluciones 

estándar de 

Glutation 

-- 

Se diluyó una alícuota de la solución Stock de GSH (10 

mM) 200 veces a 50 µM con la solución stock de ácido 

Sulfosalicílico a 5%, dicha solución se preparó en un 

frasco cada vez que se realizó la curva. 

*Los volúmenes preparados fueron para llevar a cabo 48 reacciones de 200 µL en placa de 96 pozos al mismo tiempo. 

Para la curva tipo se realizaron las diluciones que se muestra la tabla IV, iniciando con 50 µL de 

la solución 50 µM en el pozo 1 y diluyendo 2 veces tomando una alícuota de 25 µl del pozo 

anterior y agregando 25 µl de la solución de SSA al 5%, de tal manera que quedaron así: 

Tabla IV. Diluciones usadas para la curva tipo. 
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Para la determinación de GSH, se leyó la placa a una absorbancia de 405 nm con el módulo de 

cinética por 2 minutos con intervalos de 17 segundos. Para la microplaca se procedió de acuerdo a 

la tabla V y  se realizó cada muestra por duplicado. 

Tabla V. Cantidades de las soluciones ocupadas para la lectura de GSH en microplaca. 

                     
*En la curva se colocaron 5, 4, 3, 2 y 1 µl de solución de la curva tipo 

Posteriormente  se incubaron por 5 minutos a temperatura ambiente en agitación en el 

orbitador y antes de iniciar la lectura se agregaron 50 µl de NADPH 

I.1.9.3. Determinación de la peroxidación de lípidos por el método Fox  

Para la peroxidación de lípidos por el método de Fox (basado en el peroxidect Kit de Sigma) se 

requirió la previa preparación de algunos reactivos que se describen en la tabla VI a continuación: 

Tabla VI. Reactivos para la determinación de la peroxidación de  lípidos por el método Fox. 

Reactivo Concentración Preparación 

Reactivo de color 
(naranja de xilenol) 

No definido 

Se preparó con 120 ml de metanol al 90% (108ml de 
metanol y 12 ml de H2O) al que se le agregaron 480 

µmoles de hydroxitolueno butilado (FW 220.35
𝑔

𝑚𝑜𝑙
 

0.1058g = 100.73µl) y 15 µmoles de naranja de 

xilenol (FW 672.66
𝑔

𝑚𝑜𝑙
 , 0.0100 g) 

Sulfato de Amonio 
Férrico 

(SAF)acidificado 

5 ml 
Se agregaron 0.533 ml de H2SO4 en 5ml de agua 
destilada y finalmente se adicionó a ésto 2.5M, 
0.0490 g de SAF (hexahidratado). 

Trifenilfosfina 

(TPP) 

100 mM FW 

262.29 
𝑔

𝑚𝑜𝑙
 

Se pesaron 0.026229 g, a los que se les adicionó 1ml 
de metanol. 

Tert-butil 

hidroxiperóxido 

(TBOOH) 

Nota: la preparación 

200 µM 

Se diluyó la solución al 70% con metanol 7 veces (1 
parte de TBOOH y 6 partes de metanol) para preparar 
una solución a 1M. Posteriormente esa solución se le 
diluyó 3 veces en metanol, utilizando diluciones 
decimales para preparar una solución 1mM. 
Nuevamente ésta solución se diluyó 5 veces (1 parte 
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se realizó el mismo 

día que se usó. 

de la solución 1mM y 4 partes de metanol) para 
producir una solución 200 µM. 

Formador de color 
de trabajo 

No definido Mezclando 100 volúmenes del reactivo de color con 1 
volumen del reactivo de SAF (ej. 10ml del reactivo de 
color con 100 µl de reactivo SAF). 

 

Para la determinación de peróxidos lipídicos, se descongelaron las muestras homogenizadas. A 

cada tubo eppendorf de 1.5 ml y por duplicado se le agregaron 20 µl del homogenizado, 

adicionando además 80 µl de metanol; para el blanco se utilizaron 2 tubos más pero en vez de 

adicionar homogenizado se adicionó 20 µl de agua destilada. En otros dos tubos eppendorf de 1.5 

ml , se agregaron 20 µl del homogenizado, 10 µl de metanol y 10 µl de TPP; para el blanco se 

utilizaron 2 eppendorf con 20 µl de agua destilada en vez de homogenizado. Al final se contó con 4 

tubos por muestra, además de los 4 blancos,  los cuales  se incubaron por 30 minutos. Mientras 

transcurrieron los 30 minutos, se realizó la siguiente curva de calibración del TBOOH (tabla VII): 

Tabla VII. Curva de calibración para la peroxidación de lípidos. 

µl de solución 
200 µM TBOOH 

µl metanol Mol por  
Volumen 

0 100 0 

5 95 1 

10 90 2 

20 80 4 

40 60 8 

60 40 12 

80 20 16 

 

Para lo que se colocó hasta 100µl de muestra en un tubo Eppendorf, llevándolos a un volumen de 

100µl con metanol. Posteriormente se hizo una lectura adicional por duplicado agregando a la 

muestra 10 µl de la solución de TPP3, además se hizo un blanco de TPP3 el cual tuvo el reactivo 

de color de trabajo para corregir la absorbancia (Tabla VIII). 

                                                      

3La función de éste reactivo fue la de reducir todos los peróxidos lipídicos a peróxidos inorgánicos. 

Por lo tanto la diferencia entre las dos lecturas es el contenido real de hidroxiperóxidos lipídicos. 
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Tabla VIII. Cantidades de muestra y soluciones para hacer la lectura. 

 

Enseguida se agregó 1ml del reactivo  formador de color de trabajo a cada tubo de muestra, blanco 

y curva de calibración  y fueron mezcladas. Después se incubaron por 1 hora hasta que la formación 

de color se completó. Se centrifugaron a 12,000rpm durante 5 minutos mediante la centrífuga Sorvall 

pico®. Posteriormente se leyó cada muestra, blanco y curva a 560 nm en el espectrofotómetro Perkin 

Elmer® ,utilizando metanol al 90 o 100% como blanco del espectrofotómetro. Cuando las 

concentraciones de la solución fueron muy altas se leyó a 590 nm. 

La determinación de la concentración de proteína se realizó por el método de Bradford (1976) 

adaptado a microplaca (ver anexos I.4.1 y tabla XV), y fue necesario para determinar la absorbancia 

a 595 que servirá para el cálculo. 

Finalmente el cálculo se realizó un gráfico de la concentración en nmol de TBOOH contra 

absorbancia a 560 nm y se calcularon los nanomoles de peróxido en la muestra utilizando la curva 

estándar 

𝑛𝑚𝑜𝑙(
𝑝𝑒𝑟ó𝑥𝑖𝑑𝑜

𝑔
) =

(𝐴𝑏𝑠 560𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑎)−(𝐴𝑏𝑠 560𝑏𝑙𝑎𝑛𝑐𝑜)∗(𝑓𝑎𝑐𝑡𝑜𝑟𝑑𝑖𝑙𝑢𝑐𝑖ó𝑛)

(𝐴𝑏𝑠 5951𝑚𝑜𝑙𝑝𝑒𝑟ó𝑥𝑖𝑑𝑜)∗ (𝑣𝑜𝑙𝑢𝑚𝑒𝑛 𝑑𝑒  𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑎)
  (Ec. 13) 

 

Dónde el factor de dilución fue 6, porque es el factor de dilución de la muestra original (debido a que 

se agregaron 5 partes de metanol por cada parte del tejido), la concentración de la 

𝐴𝑏𝑠 595(1𝑚𝑜𝑙 𝑝𝑒𝑟ó𝑥𝑖𝑑𝑜) fue calculada de la curva tipo, el volumen de la muestra en ml fue de 

0.1ml.  

I.2. Resultados 

En el presente estudio se observó que la mayoría de los embriones de O. maya expuestos al 

tratamiento rampa no terminaron el desarrollo embrionario ya que murieron antes de la eclosión. En 

contraste, los embriones mantenidos en 24°C constante completaron el desarrollo embrionario y 

eclosionaron.  
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I.2.1.Cambio morfológico explicado por las variables LT, LM, LB y DO 

El análisis de coordenadas principales aplicado a las características morfológicas (PCO) mostró 

que la primer coordenada explicó el 96.3% de los cambios observados durante el crecimiento de los 

embriones. Las muestras hacia la derecha de la ordenación tuvieron valores altos en las variables 

LT, LM y LB. Todas éstas variables contribuyeron mucho a explicar la variación de éste eje, 

sugiriendo que son buenas indicadoras del crecimiento general de los embriones. Respecto a la 

segunda coordenada explicó sólo el 2% de la variación de los datos y estuvo correlacionada con la 

variable DO. Entre ambas coordenadas se explicó el 98.3% de la variación total de los datos de O. 

maya (Fig.11). 

 

Figura 11. Análisis de coordenadas principales de las variables LT, LM, LB y DO de la especie O.maya. En donde los 
círculos llenos son tratamiento control y los triángulos sin relleno  son el tratamiento rampa. 

Los embriones de ambos tratamientos al inicio del experimento tuvieron una morfología y 

tamaño similar (del día 15 al 20). Sin embargo los embriones del tratamiento de temperatura 

constante continuaron un crecimiento y desarrollo normal (Fig. 12, triángulos azules), mientras que 

los embriones expuestos al tratamiento rampa presentaron retraso en el crecimiento a partir del día 

25 y en adelante (Fig.12, triángulos verdes). Los embriones del tratamiento rampa en el día 45 no 
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eclosionaron y algunos se deformaron (Fig. 13), por lo que no se pudo comparar con sus 

correspondientes del tratamiento control. 

 

 

Figura 12. Análisis de centroides desde la perspectiva de los tratamientos: 1) Control y 2) Rampa de los embriones de 
O.maya. 

 

El análisis de varianza multivariada (Permanova) mostró que la interacción entre el factor 

tratamiento térmico (Control y Rampa) y la variable tiempo (días) fue significativa (p=0.0001), 

indicando que el cambio morfológico y sobre todo de tamaño en los embriones sometidos al 

tratamiento rampa fue diferente con respecto a los embriones de la misma edad (en días) pero 

mantenidos a una temperatura constante (Tabla IX). 

Tabla IX. Análisis de  varianza  multivariado (Permanova) de O. maya 

 



48 
 

 

Figura 13. Deformaciones de los embriones de O.maya del tratamiento rampa. A)Embrión de 25 días a 28ºC con cuerpo 

completamente deforme, B y C)Embriones de 30 días a 29ºC con enanismo y cuerpo completamente deforme 

respectivamente, D y E) Embriones de 35 días a 30ºC con dimorfismo en los ojos y F) Embrión de 40 días a 30ºC con 

manto deforme. 

Por su parte cuando se realizó un análisis de varianza a cada una de las medidas morfométricas 

de los embriones éstas mostraron que la temperatura no afectó el crecimiento de los embriones en 

tres de las cuatro medidas (P > 0.05; Fig. 14), la excepción fue el diámetro del ojo, el cual resultó ser 
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significativamente mayor en los embriones expuestos a la rampa en comparación con el obtenido en 

los embriones mantenidos en la temperatura constante de 24°C (P < 0.05; Fig.14 y Tabla X D). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 14. Análisis de las diferencias significativas de cada variable de manera independiente. A) LT, B)LM, 
C)LB y D)DO. 

Tabla X. Análisis de varianza de las 4 características morfológicas (medidas en mm) de manera independiente: A) 
Longitud total del embrión, B) Longitud del manto, C) Longitud del brazo y D) Diámetro del Ojo.*MS son los 
cuadrados medios, GL son los grados de libertad SS es la suma descuadrados, F es el resultado de la prueba, p 
es la probabilidad de ocurrencia. 
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I.2.2. Modelo logarítmico del desarrollo embrionario de O. maya. 

Como se puede observar en la tabla XI, al sustituir a los días en la ecuación 1 de cada tratamiento 

se observó que no hubo diferencia entre los tratamientos en los estadios obtenidos por ambos 

modelos logarítmicos (Ec. 8 y 9), excepto para el día 45, donde el grupo control alcanzó el estadio 

20, mientras que los embriones del tratamiento rampa no eclosionaron (Anexos I.4.2.). 

Tabla XI.Estimación de los estadios con base en el modelo logarítmico de la sección I.1.5. 

4 

La figura 15 mostró que el modelo de crecimiento logarítmico para ambos tratamientos fue similar, 

donde se observó que los primeros estadios 8 al 15 ocurrieron en los primeros 25 días en un 

intervalo de temperatura de 24 a 28 ºC en rampa y para control a 24ºC constante, a partir del día 30 

la mayoría de los embriones se encontró en estadio 17 tanto en el tratamiento control como en el 

tratamiento rampa a una temperatura de 29ºC. Mientras que a 35 días la mayoría de los embriones 

cambió a un estadio 18 tanto a 24ºC como a 30ºC de temperatura.  

El estadio 19 ocurrió al día 40 en ambos tratamientos (tabla XV), sin embargo la tabla XVI de anexos 

I.4.2 mostró que hubo 21 embriones en control lo que implicó que algunos de los embriones 

cambiaron a estadio 19 incluso desde el día 35; mientras que sólo 3 embriones a 30ºC cambiaron al 

                                                      

4En el tratamiento rampa no hubo eclosión de embriones que se pudieran observar en parte por la 

baja población que quedó, sin embargo algunos llegaron al estadio 19 en el día 40 del experimento, 

por lo que tal vez con una mayor población de huevos podríamos haber observado alguna eclosión. 
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día 40. La eclosión ocurrió al día 45 en embriones expuestos a 24ºC y la mayoría de los embriones 

expuestos a 30ºC no logró eclosionar. 

 

Figura 15. Efecto de la temperatura en el desarrollo embrionario de O. maya. 

I.2.3. Índice de desarrollo de los embriones de O.maya 

En la figura 16 se graficó el índice de desarrollo (ID) de los embriones de O.maya, donde se 

mostró que el estadio 15 ocurrió a los 25 días experimentales en ambos tratamientos (ID=0.6), 

indicando que los cambios hasta éste estadio estuvieron ocurriendo a la misma velocidad. 

 

Figura 16.  Índice de desarrollo de la especie O.maya respecto a los tratamientos: control y rampa. 
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I.2.4. Consumo de vitelo a través del desarrollo embrionario de O. maya  

Los resultados del análisis de varianza factorial (ANOVA factorial) presentados en la tabla XII 

mostraron que no hubo diferencias significativas en la manera como los embriones consumieron el 

vitelo en los diferentes estadios de desarrollo entre tratamientos (F=1021; p=0.42). El ANOVA 

factorial efectuado mostró que existen diferencias significativas del consumo del vitelo debido al 

factor estadio (F=8925; p=0.000). 

Tabla XII.Análisis de varianza factorial de los embriones O. maya expuestos al tratamiento: control y rampa. 

 

 

La figura 17 muestra como el embrión consumió el volumen de vitelo por estadio con la 

desviación estándar en líneas punteadas para cada tratamiento, donde se ilustra la diferencia de un 

grupo compuesto por los primeros estadios el 7y 8 (letra c) del resto de los estadios 9 a 20 (letra b y 

a); la prueba pos-hoc Tukey que sustenta el la figura 17, se puede observar en  el anexo I.4.3. (tabla 

XVII). 

 

 

Figura 17. Consumo de vitelo a través de los estadios de Naef en embriones de O.maya. 
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I.2.5. Consumo de O2 en Octopus maya 

El consumo de oxígeno de los embriones fue afectado por la edad (días) y el tratamiento 

experimental (P <0.05; Fig. 18). Todas las ecuaciones que se obtuvieron de la relación entre la 

concentración de consumo de oxígeno y el tiempo resultaron ser lineales y fueron estadísticamente 

distintas entre los días del desarrollo (P < 0.05; Fig. 18). Como se pudo apreciar en ambas figuras 18 

A y B, la tendencia del consumo de oxígeno es a disminuir conforme ocurre el desarrollo del 

embrión, con los valores más altos en los embriones de los primeros días y consumos menores en 

los embriones cercanos a la eclosión (días 40 y 45). 

 

 

Figura 18. Consumo de oxígeno (mgO2 embrión -1min-1) en el desarrollo embrionario de O. maya en los tratamientos: 
A) Control y B) Rampa. 

De los 60 datos del tratamiento rampa y 79 datos del tratamiento control se obtuvieron las 

ecuaciones generales (Ec. 4 y 5). Posteriormente se sustituyeron los días para obtener los estadios 

A)

B)
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correspondientes en cada tratamiento. Por medio de la ecuación 6 se obtuvieron los pesos 

correspondientes a cada estadio (ver tabla XIII): 

Tabla XIII. Peso de los huevos de  embrión O. maya por estadio. 

Estadios de Naef Peso (mg) 

11 3.2 

13 7.0 

15 15.3 

17 33.3 

18 49.2 

19 72.7 

Cada dato en bruto de O2 respirado por el embrión por minuto fue dividido entre el peso del estadio 

(tabla XIII),para obtener los nuevos datos en mgO2 min-1 mg-1peso húmedo. De los que se 

obtuvieron las tendencias de cada estadio y tratamiento (Fig. 19 y 20 ), y de las que se estimó el 

análisis de regresión para obtener el intercepto y pendiente de cada recta (Tabla XIV). 

 

Figura 19. Comparación del consumo de oxígeno  de los embriones respecto al tiempo en  tratamiento control. 
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Figura 20. Comparación del consumo de oxígeno de los embriones respecto al tiempo en  tratamiento rampa. 

 La figura 21 muestra el análisis de covarianza efectuado entre las regresiones el cual indicó 

que los embriones de la condición rampa tuvieron tasas metabólicas significativamente mayores que 

los mantenidos en la condición control en los estadios 11,15, 17, 18 y 19 (P < 0.05). La magnitud de 

esas diferencias fue comparada respecto del grupo de embriones mantenidos en tratamiento control 

(Fig. 21).  

En la figura 22 se compara el consumo de oxígeno en ambos tratamientos en forma de 

porcentaje usando como referencia el consumo de tratamiento control para cada estadio (línea 

punteada). Se puede apreciar que hasta el estadio 15, el consumo de oxígeno de los embriones 

resultó similar entre ambos tratamientos, sí se compara con la gran diferencia encontrada en el 

estadio 17 donde el consumo de oxígeno de los embriones en el tratamiento rampa fue 63% mayor, 

la diferencia en el consumo aumentó en el estadio 18 hasta alcanzar un consumo de oxígeno 69% 

mayor, con respecto al grupo control. Caso contrario en el estadio 19, el tratamiento rampa indicó un 

colapso metabólico reflejado en una reducción del 31% en el consumo de oxígeno con respecto al 

grupo control a 30ºC. Es interesante hacer notar que los grandes incrementos en el consumo de 

oxígeno se presentaron una vez que los embriones fueron expuestos a temperaturas mayores de los 

28°C. 
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Figura 21. Análisis de Covarianza del consumo de oxígeno de O. maya a través del desarrollo embrionario.*Muestra 
diferencias 

 

 

Figura 22. Porcentaje del consumo de oxígeno de los embriones a 24ºC (representando el 100%) en comparación con 
los expuestos al tratamiento rampa durante los estadios de Naef. 
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Tabla XIV.  Ecuaciones del consumo de O2 en mg O2 min-1mg-1 peso húmedo y sus comparaciones entre los estadios 11, 13,15, 17, 18 y 19 de los embriones de O.maya 

 

ESTADIOS 11 13 15 17 18 19
CONTROL, VO2 = mg O2 min-1 mg-1 ww  
Temperatura, °C 24°C 24°C 24°C 24°C 24°C 24°C
Pendiente 0.013 ± 0.00014e 0.0047 ± 7.0e-005d 0.0022 ± 2.7e-005c 0.0015 ± 1.9e-005b 0.00049 ± 1.1e-005a 0.0013 ± 1.7e-005b

Intercepto de Y cuando X=0.0 0.18 ± 0.0025 0.11 ± 0.0016 -0.0059 ± 0.00056 0.017 ± 0.00048 0.035 ± 0.00027 0.018 ± 0.00039
95% Intervalo de Confianza
Pendiente (B) 0.013 0.0046 0.0022 0.0015 0.0005 0.0013
Intercepto de Y cuando X=0.0 (A) 0.18 0.1 -0.006 0.017 0.034 0.018
Bondad  de  ajuste
R cuadrado 0.99 0.97 0.99 0.98 0.95 0.98
Sy.x 0.013 0.0076 0.0016 0.0017 0.00092 0.0011
¿La pendiente es significaticavamente diferente de cero?
F 8987 4601 6614 6396 2025 5703
DFn, DFd 1.0, 116 1.0, 130 1.0, 85 1.0, 111 1.0, 109 1.0, 93
Valor de P < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001

*Consumo de  Oxígeno (Ro = mgO2 h-1 mg-1 ww) = A + BX
Ro: mgO2  h-1mg-1 ww 0.96 0.376 0.126 0.107 0.064 0.096

RAMPA, VO2 = mg O2 min-1 mg-1 ww  
Temperatura, °C 26°C 27°C 28°C 29°C 30°C 30°C
Los  mejores valores:
Pendiente 0.013 ± 6.4e-005e 0.0049 ± 5.5e-005d 0.0011 ± 1.8e-005b 0.0024 ± 3.1e-005c 0.0014 ± 1.3e-005b 0.00071 ± 1.1e-005a

Intercepto de Y cuando X=0.0 0.21 ± 0.0015 0.052 ± 0.0015 0.076 ± 0.00045 0.030 ± 0.00073 0.024 ± 0.00036 0.024 ± 0.00025
95% Intervalo de Confianza
Pendiente (B) 0.013 0.0049 0.0011 0.0024 0.0014 0.00071
Intercepto de Y cuando X=0.0 (A) 0.21 0.052 0.076 0.03 0.024 0.024
Bondad de  ajuste
R cuadrada 1 0.99 0.97 0.98 0.99 0.98
Sy.x 0.0079 0.0053 0.0019 0.0044 0.00055 0.00047
¿La pendiente es significaticavamente diferente de cero?
F 39164 7937 4183 6110 12943 4279
DFn, DFd 1.0, 142 1.0, 119 1.0, 127 1.0, 154 1.0, 69 1.0, 69
Valor de P < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001

*Consumo de Oxígeno (VO2: mgO2 h-1 mg-1 ww) = A + BX
Ro: mgO2  h-1mg-1 ww 0.99 0.346 0.142 0.174 0.108 0.0666
Diferencia entre los tratamientos** p=0.02 p=0.05 p<0.0001 p< 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0001
*Valores calculados  con las ecuaciones lineales derivadas de  cada tratamiento
**Las diferencias entre los tratamientos fueron obtenidos, cuando fue posible, después de un análisis de  covarianza

DESARROLLO EMBRIONARIO DE  LOS EMBRIONES DE Octopus maya

TRATAMIENTO  CONTROL

TRATAMIENTO RAMPA
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I.2.6. Determinación de Q10 

Con los resultados de la sección anterior (I.2.5.) resaltados en un cuadro rojo en la tabla XIV se 

pudo resolver la ecuación de van’t Hoff (Ec.8) mostrada en la parte de material y métodos, para 

obtener los valores de Q10 como indicador de cambio fisiológico en los organismos. La figura 23 

mostró que el Q10 en los embriones del estadio 11 en intervalo de 24 a 26ºC presentaron una 

compensación parcial (con un Q10=1.17), en estadio 13 en el intervalo de 24 a 27ºC mostraron una 

sobrecompensación (con un Q10=0.76), mientras que en el estadio 15 en intervalo de 24 a 28ºC aún 

presentan una compensación parcial (con un Q10=1.35) 

Siendo a partir del estadio 17 de 24 a 29ºC y en estadio 18 en intervalo de 24 a 30ºC cuando los 

embriones ya no tuvieron mecanismos compensatorios e inclusive presentaron un efecto inverso 

(con Q10=2.29 y 2.39 respectivamente). Finalmente en el estadio 19 con un intervalo de 24 a 30ºC 

por 5 días más, el valor fue de 0.54 sugiriendo una sobrecompensación. 

 

Figura 23.Análisis de Q10 en la especie de los embriones de Octopus maya. 

I.2.7. Bioquímica de los embriones de O. maya 

Los análisis se realizaron en los embriones de O. maya que estaban en el estadio 17, estadio a 

partir del cual se observaron diferencias significativas en la tasa metabólica y en los caracteres 

morfológicos. Los resultados mostraron que en el tratamiento control hubo valores bajos de 0.03 

Ul/mg de catalasa mientras que en el tratamiento de rampa los valores de catalasa fueron de 1.14 

Ul/mg (p=0.003). Por el contrario, los valores de glutation total fueron mayores en los embriones 
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procedentes del tratamiento control 1.72nMol/mgP en comparación con los procedentes del 

tratamiento rampa (0.71nMol/mgP; p=0.001). En contraste los niveles de LPO fueron 

significativamente menores (47.50 nMol/mg) en los embriones control que los registrados en los 

embriones mantenidos en el tratamiento rampa (77.13 nMol/mg) (p=0.020) (Fig. 24). 

 

Figura 24. Efecto de la exposición gradual a la temperatura en la actividad de la catalasa y los niveles de GSH y 
lipoperoxidación (LPO) de los embriones de O.maya. Valores como promedio + DS. Asteriscos indican diferencias 

significativas entre tratamientos. 
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I.3. Discusión 

Los resultados obtenidos en el presente estudio pusieron en evidencia que los embriones de la 

especie O. maya son sensibles a las altas temperaturas. En este contexto fue posible observar que a 

pesar de haberse expuesto a un incremento paulatino de la temperatura, los embriones de O. maya 

fueron incapaces de tolerar temperaturas mayores de 27°C. En lo referente a la tasa metabólica se 

pudo constatar que el incremento gradual de la temperatura en una rampa de 24 a 30°C provocó un 

incremento inusual del metabolismo, el cual provocó niveles de lipoperoxidación, las cuales 

parecieron tener un efecto sobre la viabilidad de los embriones.  

I.3.1. Características morfológicas de los embriones de O. maya 

En el presente estudio se observó un retraso general en la morfología de los embriones de 

O.maya expuestos al tratamiento rampa. El retraso fue observado a partir del día 25 de desarrollo, 

en comparación con los embriones control que tenían la misma edad (en días).  

También en el tratamiento rampa se observaron deformaciones en los embriones a partir del día 

25, similares a las observadas en los embriones de L. vulgaris (Rosa et al., 2012). Es interesante 

hacer notar que la condición rampa, además de provocar deformaciones impidió la eclosión, hecho 

que sin duda refleja un impacto severo en los procesos fisiológicos asociados al control de los ROS:  

Los resultados obtenidos al analizar individualmente las características morfológicas indicaron que el 

largo total, el largo del manto y el largo de los brazos no fueron afectados por el cambio de 

temperatura, sino, como es natural, por el crecimiento de los embriones. Es decir, el aumento de la 

temperatura no afectó significativamente el crecimiento de los embriones ni en el desarrollo muscular 

(brazos), ni en la organogénesis (manto), lo que indicó que, al menos para estos procesos, los 

embriones podrían estar adaptados para desarrollarse en temperaturas dentro de un intervalo de 

entre 24 a 30°C. De hecho, el crecimiento acelerado del diámetro del ojo en los embriones 

mantenidos en la condición rampa también indicó que el sistema nervioso (del cual se originan los 

ojos de los pulpos, Budelmann et al., 1995), fue también favorecido por las altas temperaturas, 

permitiendo que los embriones desarrollaran más rápido el sistema nervioso que los embriones 

mantenidos en 24°C. Aunque en términos generales eso parece ser una ventaja, los resultados 

obtenidos ahora evidenciaron que el costo metabólico asociado al incremento de la tasa metabólica 

y la consecuente producción de ROS impidió el desarrollo adecuado de los embriones, 
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presumiblemente debido a la incapacidad de éstos de eliminar los radicales excedentes, afectando, 

al final, la viabilidad de los embriones.  

I.3.2. Análisis del crecimiento logarítmico de los embriones de O. maya 

Los embriones de O. maya expuestos a los dos tratamientos experimentales mostraron un 

modelo logarítmico del crecimiento, el cual no fue significativamente afectado por la condición 

experimental. La diferencia entre los tratamientos puede apreciarse con la observación de los 

embriones del tratamiento control (24ºC constante) los cuales cambiaron al estadio 19 desde el día 

35, mientras que en rampa los embriones cambiaron hasta el día 40. Estos resultados contrastan 

con los previamente observados por Caamal-Monsreal et al., (2016) quienes demostraron que al 

mantener a un grupo de embriones de O. maya en 30°C durante todo el desarrollo embrionario, 

éstos sí pudieron eclosionar (Caamal-Monsreal et al., 2016). Lo anterior nos demuestra la 

vulnerabilidad de la etapa embrionaria, para regular cambios frecuentes a pesar de la plasticidad 

fenotípica, y la vulnerabilidad a la que probablemente se encuentran los embriones como efecto de 

la exposición a los 30ºC, a pesar de haber transcurrido por un cambio gradual. 

 

Figura 25. Comparación de los Modelos logarítmicos del crecimiento de los embriones de O.maya. Las líneas grises 
fueron tomados de Caamal-Monsreal et al. (2016) y las líneas en negro son del presente estudio. 
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De la figura 25 podemos decir que el estudio de Caamal-Monsreal et al. (2016), nos demostró 

que los embriones expuestos a temperaturas extremas constantes presentaron menor velocidad de 

crecimiento que los expuestos a 26°C, el cual resultó muy similar al observado en los embriones 

mantenidos en 24°C. Esto permite inferir que la velocidad del crecimiento del embrión será más 

rápida si la temperatura se mantiene entre 24-26ºC, intervalo que puede ser considerado óptimo 

tanto para el desarrollo embrionario de los pulpos en el medio natural como en condiciones de 

cultivo. Así mismo, los resultados obtenidos ahora sugieren que temperaturas mayores de 26°C 

podrían afectar de manera significativa el crecimiento de los pulpos provocando una reducción 

aproximada de 10% en la tasa. Esa reducción implicaría a nivel poblacional, probablemente retrasos 

en las eclosiones con un efecto insospechado en el reclutamiento de los juveniles a la población 

pesquera. 

I.3.3. Consumo de vitelo 

En O.maya las condiciones experimentales no afectaron los cambios en el volumen de vitelo de 

los embriones a lo largo de su desarrollo. Sin embargo particularmente el análisis demostró que la 

única diferencia significativa (F=8925; p=0.00) en el consumo de vitelo fue debida al efecto que 

produjo el crecimiento de los embriones y la reducción del vitelo asociada con ese proceso (efecto 

del estadio). 

Por otro lado, para la etapa final del desarrollo se pudo observar que los embriones del tratamiento 

control consumieron un mayor volumen de vitelo 54.5%en comparación con 44.6% del tratamiento 

rampa. De ésta manera la hipótesis planteada inicialmente para el consumo de vitelo la cual 

establece que a mayor temperatura, los embriones consumirían totalmente el vitelo hasta agotarse, 

debido a una aceleración del metabolismo, fue rechazada, al menos para las reservas que contiene 

el vitelo. 

I.3.4. Sensibilidad térmica desde la perspectiva de Q10 

En un escenario más apegado a un posible cambio climático, se ha comprobado que los 

cefalópodos aceleran su metabolismo frente a incrementos de temperatura, dando prioridad al 

mantenimiento de su metabolismo (Sokolova et al., 2012) ¿Pero cuál es la medida que podría indicar 

que los embriones han experimentado un cambio en su metabolismo, ya sea en su sistema biológico 

o químico? 
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Por años, como regla general, la mayoría de las reacciones duplican su velocidad si se eleva la 

temperatura 10ºC. Por esa razón se ha utilizado el cálculo del Q10 como indicador de la magnitud de 

un cambio inducido por la temperatura en tasas químicas o fisiológicas(Chaui-Berlincket al.,2001). 

En el caso del presente trabajo ésta medida ha sido tomada en cuenta pero de manera precautoria 

debido a los siguientes hechos: 

Para analizar los consumos de oxígeno en términos de que tanto compensaron los embriones, en 

forma metabólica, frente al cambio de temperatura, al comparar el consumo en el tratamiento rampa, 

contra el consumo en el tratamiento control, se usó la clasificación de Schmidt-Nielsen (1976) 

descrita en la sección 2.6 : Donde a partir de los estadios 11 al 13 se determinó que los embriones 

sometidos de 24 a 26º C y de 24 a 27ºC presentaron valores de Q10 muy cercanos a la unidad, (1.16 

y 0.76 respectivamente). En el estadio 11, al sentir el cambio de temperatura, los embriones tuvieron 

una compensación parcial como respuesta al incremento de 2ºC, al aumentar otro grado centígrado 

(a 27), los embriones sobre reaccionaron y presentaron un consumo de oxígeno menor que los 

embriones sometidos al tratamiento control, en otras palabras presentaron una sobrecompensación 

obteniendo valores de Q10 por debajo 1.  

Mientras que el estadio 15 con intervalos de 24 a 28ºC, los embriones presentaron un Q10=1.35 lo 

que indica una compensación parcial. En los estadios más avanzados de 17 y 18 con intervalos de 

24 a 29ºC y 24 a 30ºC, que tuvieron valores máximos de 2.39 indican que no hay mecanismos de 

compensación operando en los embriones e inclusive se presenta el efecto inverso (Q10>2) donde se 

acelera mucho el consumo de oxígeno, si se compara con un caso de no compensación donde 

Q10=2. 

En los embriones del estadio 19 expuestos a intervalo de 24 a 30ºC, el Q10 resultó ser de 0.54, el 

cuál según la escala es una “sobre compensación” metabólica. Sin embargo, antes de asumir los 

valores de Q10 tal vez valdría la pena recordar los efectos de la exposición aguda y crónica. Ya que 

la diferencia radica en el periodo que los animales tienen para responder (Hill, 1980). En éste caso a 

pesar de haber ocurrido de manera crónica (gradual), el incremento de 24 a 30ºC, si se analizan los 

demás estadios se puede ver que se inició con una compensación parcial en el estadio 11, una 

sobre compensación en el estadio 13, una compensación parcial de nuevo en el estadio 15, efecto 

inverso en el estadio 17 a 18 y en el estadio 19; los embriones a pesar de seguir a 30ºC al igual que 

en el estadio 18 cinco días antes, hacen un cambió en la respuesta fisiológica con un Q10 de 2.39 a 
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0.54. Donde parece que los embriones, en vez de responder con mecanismos de compensación, 

estan agotados con muy bajas tasas de respiración (0.66 mg 02min -1mg-1 peso húmedo). Por lo que 

en éste caso específico la interpretación metabólica tradicional no corresponde a lo que le ocurrió a 

los embriones, y es respaldado además por indicadores del sistema antioxidante, los cuales tuvieron 

elevados valores de la concentración de catalasa y elevados valores de lipoperoxidación (que se 

discute más adelante) lo que sostiene la idea de un colapso metabólico en los embriones. 

I.3.4.Respuestas metabólicas de los embriones de O.maya ante intervalos óptimos 

de temperatura, estresores moderados y estresores extremos 

En la figura 26 se conjuntan las teorías de Pörtner et al. (2001 y 2010) y Sokolova et al. (2012) 

pero aplicadas al caso de los  embriones de O. maya como posible explicación a lo que les 

aconteció a lo largo de un incremento gradual de la temperatura de 24ºC a 30ºC (aumentando 1ºC 

cada 5 días). Dichas teorías mencionan que una vez que los organismos son expuestos a 

temperaturas altas o bajas que sobrepasen su óptimo térmico, la sobrevevivencia será limitada 

debida a que en esas condiciones la energía que requieren los organismos para tolerar cualquier 

estrés es mayor que la energía para realizar las funciones fisiológicas en condiciones óptimas. A ese 

intervalo de temperatura se le ha denominado pejus. Así mismo estos autores propusieron que en 

condiciones extremas los individuos recurrirán a los mecanismos de protección que les permitan 

mantenerse por el mayor tiempo posible en esa condición. A ese intervalo de temperaturas se le ha 

denominado como pésimo.  

INTERVALO ÓPTIMO PARA EMBRIONES. Los resultados obtenidos ahora mostraron que durante 

los primeros estadios (8 al 12) en ambos tratamientos y mientras la temperatura se mantuvo dentro 

del intervalo de entre 24 a 26 ºC tanto el crecimiento de los embriones como la tasa metabólica se 

mantuvieron en condiciones óptimas. Lo anterior coincide con el intervalo térmico óptimo reportado 

en condiciones constantes para embriones de O. maya en Caamal-Monsreal et al.(2016). 

INTERVALO PEJUS PARA EMBRIONES. En el presente estudio se observó que a partir de los 

estadios 14 y 15 (25 días en adelante) los embriones sometidos a 27 y 28ºC en rampa se 

encontraron en una condición pejus mostrando un retraso en el crecimiento. En tales condiciones los 

resultados evidenciaron que por arriba de 26°C los embriones experimentaron un elevado costo 

metabólico posiblemente para poder cubrir los costos de síntesis de proteína provocados por la 

temperatura.  
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INTERVALO PÉSIMO Y LETAL EN EMBRIONES. Finalmente se presentó probablemente el estado 

pésimo en los embriones en estadio 17 a 29ºC y en estadios 18 y 19 a 30ºC. Como se pudo 

observar los embriones bajo la condición de rampa no siguieron creciendo de manera normal en 

comparación con los embriones del tratamiento control, lo que sugiere que en esas temperaturas los 

procesos energéticos que facilitan el desarrollo fueron colapsados. En la condición pésimo, Sokolova 

et al. (2012) mencionan la expresión de mecanismos que ayudan a contrarrestar el daño celular 

como ajustes en la mitocondria, enzimas, capacidad de transporte de iones y gases además la 

composición de  la membrana que se han podido observar en los embriones a punto de eclosionar 

de Loligo vulgaris (Clapés et al.,2001; Rosa et al., 2012; Sokolova et al., 2012). 

En los embriones de O.maya, se coincide con la literatura en que un incremento de la catalasa en 

embriones en la condición rampa (1.14 Ul/mg) es un mecanismo de defensa, aunque éste no es lo 

suficientemente eficiente tal vez porque es inmaduro en esas etapas (Ahmed, 2005).  

 

Figura 26. Integración de la teoría planteada por Sokolova et al., 2012 y Pörtner et al., 2001 con los resultados de los 
embriones de O.maya expuestos al tratamiento Rampa (24 a 30ºC). 
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I.3.5. Requerimientos del embrión: enfoque bioquímico de los embriones de O. 

maya. 

Para la siguiente parte a desarrollar, sólo se consideraron los análisis bioquímicos ocurridos en 

los embriones del estadio 17, debido a que a partir de éste estadio se encontraron diferencias 

significativas en el crecimiento y un Q10>2 que confirmó que los embriones no fueron capaces de 

compensar los efectos de la temperatura y de hecho tuvieron un efecto inverso. La catalasa, una de 

las enzimas que intervienen en la protección y en el mantenimiento del balance oxidante y/o 

antioxidante (dentro de los peroxisomas), resultó estar en bajas concentraciones en el estadio 17 de 

los embriones expuestos al tratamiento control debido a que los embriones no se encontraban 

sometidos a algún estrés causado por la temperatura. Por el contrario, en los embriones expuestos 

al tratamiento rampa, una alta concentración de catalasa reflejó un aumento de las concentraciones 

de peróxido de hidrógeno (H2O2) y oxígeno derivados de la actividad metabólica de los embriones. 

(Trübebanch et al.,2013). Dicho radical se está formando en las células al tratar de llevar a cabo los 

procesos metabólicos de mantenimiento del embrión(desarrollo, respiración, crecimiento) acelerados 

por la temperatura; que implican la modificación química de moléculas biológicas (Balderas & 

Méndez, 1988; Clapés et al.,2001;Trübenbach et al., 2013). Sin embargo, a pesar de que dicho 

antioxidante es liberado por las células, no fue suficiente como para balancear el sistema de defensa 

de los embriones. 

Otro de los antioxidantes, fue la GSH que al encontrarse en altas concentraciones es la encargada 

de actuar como un cofactor en las reacciones de biotransformación de fase II realizados por la 

glutation transferasa (GST), limpiando las células de los radicales libres y especies reactivas de 

oxígeno (ERO) y desintoxicando los peróxidos de hidrógeno e hidroperóxidos de lípidos a través de 

reacciones catalizadas por la peroxidasa, y la glutatión transferasa. En los embriones expuestos a un 

incremento progresivo de la temperatura al parecer estos mecanismos no fueron eficientes, pues al 

final los embriones experimentaron deformidades las cuales impidieron su eclosión (Ahmed, 2005; 

Srain & Rudolph, 2010). En estadio 17 a 29 ºC también se determinó específicamente la 

peroxidación lipídica (ó lipoperoxidación), encontrando que se presentó en altas concentraciones en 

embriones expuestos a la rampa en comparación con los embriones del grupo control. Dicha 

condición es una de las razones más fuertes por las que los embriones de O. maya no pudieron 

nacer debido a que fisiológicamente implicaría que las membranas celulares de los embriones y el 
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proceso por el cual los radicales libres capturan electrones de los lípidos en las membranas 

celulares estén saturando e intoxicando a las células.  

Adicionalmente a otros trabajos donde se han medido las proteínas de shock térmico, productos 

derivados de la peroxidación lipídica como la malondialdehído y la glutation S-transferasa en otras 

especies de cefalópodos como O .vulgaris y Dosidicus gigas a altas temperaturas o en zonas de 

mínimo oxígeno, se ha visto que incrementos en la temperatura realizan en conjunto daños: 

modificando la permeabilidad de las membranas celulares, reduciendo la liberación de la energía 

menor que al estado basal, creando un desequilibrio en las reacciones enzimáticas y limitando la 

cinética e inactivación enzimática de las proteínas (Repolho et al., 2014, Trübenbach et al., 2013).  

I.3.6. Repercusión ecológica 

Para los cefalópodos es primordial ser eficientes en la captura de la presa y aunque la presa 

también tiene sus habilidades y respuestas de escape, las mejoras en las habilidades para la 

captura de la presa están muy ligadas al desarrollo neurológico, anatómico y las características 

morfológicas (Vidal et al., 2002). Siendo éstas últimas afectadas por la temperatura es poco probable 

que los embriones con un retraso en la morfología, siendo menores en talla, y con niveles de la 

concentración de peroxidación lipídica elevada pudieran nacer, y si nacieran, serían más pequeños 

que aquellos que se desarrollaron entre 24- 26ºC (intervalo óptimo). 

Aunque lo anterior es drástico, la fisiología de los embriones hasta ahora del tratamiento “rampa” y 

las determinaciones de consumo de O2,catalasa,glutation total y lipoperoxidación, permitieron 

conocer a grandes rasgos al menos los mecanismos que los embriones activan en situaciones de 

estrés moderado y estrés extremo. Pero estudios genéticos acerca de los primeros genes que 

funcionan durante el desarrollo (por ejemplo para la morfología) está muy influenciados por el 

desempeño fitness de la madre, y son esenciales para complementar la posible dirección que 

tomará la especie, a nivel genético. 

I.3.7. Panorama térmico de O.maya 

Mediante el presente trabajo se puede complementar el panorama térmico del ciclo de vida de O. 

maya con la fase embrionaria esquematizado de la siguiente manera (Fig. 27):  
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Figura 27. Panorama térmico de O.maya. 

  

EMBRIONES: El intervalo óptimo de temperatura sugerido por Caamal-Monsreal et al. (2016) para 

embriones de 24 a 26ºC, coincide con el presente trabajo por la revisión antes mencionada de las 

características morfológicas, el modelo logarítmico y el consumo de oxígeno, ocurriendo 

probablemente una fase de pejus de 27 a 28ºC en donde los embriones son capaces de tolerar sin 

embargo, teniendo repercusiones como las mencionadas en la sección I.3.5. que ocurrieron en el 

estadio 17, y que dan soporte que los embriones expuestos a éstas temperaturas no son capaces de 

hacer eficiente por completo el sistema antiestrés. 
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I.4. Anexos  

Anexo I.4.1. Determinación de proteína por el Método de Bradford(1976) 

Para la determinación de proteína por el Método de Bradford (1976) adaptado a microplaca, se 

utilizó la albúmina sérica bovina al 0.2% (0.02g en 10 ml de  agua destilada). Para  la preparación  

de la curva tipo se pipetearon 10µl de cada una de las  soluciones estándar de  albúmina sérica 

bovina fracción V en el pozo apropiado de la microplaca, posteriormente  se pipetearon 2 µl de 

muestra en el mismo pozo con albúmina, se agregaron 8 µl de agua destilada. A cada pozo se le 

agregaron 140 µl de reactivo  de Bradford, después se colocó la placa en el agitador por 10 minutos 

a temperatura  ambiente y se leyó  a una absorbancia de 595 nm  en un lector de placas. 

Tabla XV.  Curva tipo de proteína 

Tubo A B C D E F G H 

Albúmina 

Sérica bovina 

1ml 

(2:1) 

500 µl 

del tubo 

A(1:1) 

500 µl 

del tubo 

B(0.5) 

500 µl 

del tubo 

B(0.25) 

500 µl del 

tubo 

B(0.125) 

500 µl del 

tubo 

B(0.0625) 

500 µl del 

tubo 

B(0.0314) 

0 

Agua destilada 0 500µl 500µl 500µl 500µl 500µl 500µl 1µl 

Homogenizado 0 0 0 0 0 0 0 0 
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Anexo I.4.2. Determinación del número de embriones O. maya por estadio  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

. Desarrollo embrionario a través de los días promedio y número de huevos por estadio en embriones de  O. maya 
Tabla XVI. Desarrollo embrionario a través de los días promedio y número de huevos por estadio en 

embriones de  O. maya 
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Anexo 1.4.3. Prueba Tukey para el análisis del consumo de vitelo de los 

embriones O.maya 

Tabla XVII. Prueba  Tukey del consumo de vitelo de O. maya 
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CAPÍTULO II 

Tolerancia térmica de los embriones  
Octopus vulgaris Cuvier, 1797 

del Golfo de México 

 

5 

  

                                                      

5 Fotografía tomada de Calendario UNAM2016 (Autor: Sánchez-García, A.M.) 
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Capítulo II. Experimento 3: Octopus vulgaris 

Octopus vulgaris es una especie que ha sido considerada como cosmopolita. Los estudios 

llevados a cabo en poblaciones de distinto origen han demostrado que los embriones se desarrollan 

en temperaturas distintas, las cuales están acorde con las características de la zona particular de 

cada población estudiada (Caverivière et al., 1999). En nuestro país O. vulgaris ha sido identificado 

en los arrecifes de Veracruz y en la plataforma continental adyacente a la Península de Yucatán 

(Morales-Ortega, 2009) en esta región las condiciones ecológicas y ambientales son también 

particulares. Siendo la plataforma continental adyacente a la Península un área donde O. vulgaris 

coincide con O. maya por lo que la manera en que cada especie se adaptaría a posibles nuevas 

condiciones de incremento en la temperatura podría tener repercusiones ecológicas como la 

competencia por espacio y alimento (IPCC, 2013).Considerando la importancia que tiene conocer la 

forma en que se han adaptado el presente estudio fue dirigido a determinar si un incremento gradual 

de la temperatura podría afectar el desarrollo embrionario de O. vulgaris  

II.1.Material y métodos 

II.1.1. Origen de los organismos 

Los reproductores de Octopus vulgaris fueron capturados en las islas la Blanquilla (1.5 km a la 

redonda) y Verde (1.5 km a la redonda), Veracruz. La colecta se realizó los días 31 de marzo y 1 de 

abril de 2014 (Fig. 28), obteniendo los pulpos manualmente ya fuera con gancho o buceo libre. Los 

pulpos se colocaron individualmente en bolsas de tela de tul y se transportaron al acuario de 

Veracruz, dónde se les mantuvo por dos días sin alimentar para su recuperación. Tres días después 

de su captura los pulpos fueron transportados por avión a la ciudad de Mérida y finalmente a la 

Unidad Académica Sisal (UAS), Facultad de Ciencias, UNAM ubicada en Sisal, Yucatán. Ahí fueron 

colocados en los tanques externos y separados por tallas. En los estanques los pulpos fueron 

alimentados con jaibas frescas, manteniendo juntos hembras y machos para asegurar la cópula. 

Después de 18 días 5 hembras fueron pasadas al área de maduración, donde fueron colocadas 

individualmente en tanques de 80L con agua de mar a 24ºC constante durante 30-45 días hasta el 

desove. Durante este periodo los animales fueron alimentados dos veces al día (9am y a las 6 pm) 

con pasta de calamar-jaiba (Tercero et al., 2016). De estas hembras solo se utilizó el desove de una 

hembra que pesó 1120g al inicio de la fase de maduración y al final 878g. 
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Figura 28. Mapa modificado de la zona de Veracruz donde se colectaron los especímenes de O. vulgaris (con triángulo 
se indican las Islas, tomado de Mateos-Jasso et al., 2012).  

II.1.2. Diseño Experimental 

El diseño experimental aplicado a los embriones de O. vulgaris fue similar al usado para O. 

maya. La hembra colocó 142,008 huevos provenientes de 194 racimos contados (con un promedio 

por racimo de 732 huevos), de los cuales se tomaron 24 racimos, para dividirlos en dos tratamientos 

con 12 racimos cada uno. El primer grupo de huevos fue asignado para el tratamiento control en el 

que la temperatura se mantuvo a 24°C constante durante todo el desarrollo embrionario. El otro 

grupo de huevos fue asignado al tratamiento rampa, donde se incrementó la temperatura de 1°C 

cada 3 días hasta completar el desarrollo embrionario (de 28 a 33 días aprox.). El experimento 3(E3, 
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Fig.28), se llevó a cabo con una hembra que terminó de desovar el 28 de mayo de 2014 con una 

duración de 28 y 33 días en los tratamientos respectivos: Control y Rampa. 

 

Figura 29. Diseño experimental 3 (E3) de la especie O. vulgaris, las cruces con fondo amarillo indican los días de 
muestreo para el tratamiento rampa y en el tratamiento control. 

II.1.3. Análisis de cambios morfométricos en embriones de O. vulgaris 

Con la finalidad de describir cuantitativamente los cambios en las cuatro variables morfológicas 

de los embriones de O. vulgaris en total se usaron las mediciones de 396 fotografías; provenientes 

de E3 de los embriones de ambos tratamientos térmicos contrastantes: temperatura constante o 

control y rampa (de 24ºC a 30ºC). El inicio de los estadios de desarrollo se comenzó a fotografiar a 

partir del día 7 posterior al término de la puesta. De cada uno de los tratamientos se fotografiaron 10 

huevos distintos cada 3 días mediante el microscopio LEICA acoplado a una cámara de la misma 

marca (EZ4HD). Para calibrar cada fotografía se usó papel milimétrico y el número de pixeles que 

reportó el programa de captura de imágenes en el microscopio. Para hacer esto se fijaron en cada 

fotografía 637pixeles los cuales representaron 1mm en objetivo 35x y 387 pixeles representaron 

1mm en objetivo 20x. A cada huevo y embrión se le midió la longitud total del embrión, LT (mm), 

longitud del manto, LM (mm), el largo de los brazos, LB (mm) y el diámetro del ojo, DO (mm). El 

volumen de vitelo se calculó midiendo el diámetro mayor (Dm) y/o el diámetro menor (dm) del cuerpo 

geométrico que forma el vitelo dentro del huevo (Fig. 9). Esto se llevó a cabo utilizando el programa 

LAEZ, versión 2.1.0 (Fig. 30).  
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Una vez concluidas las mediciones se llevó a cabo el análisis de crecimiento mediante la 

comparación entre los resultados obtenidos de los embriones mantenidos en el tratamiento control y 

en la rampa, utilizando un análisis multivariado. En este análisis las coordenadas principales (PCO) 

se calcularon sobre la matriz de distancias euclidianas calculadas para cada una de las muestras 

(Legendre & Legendre, 1998). Previo a la ordenación de los datos éstos fueron normalizados, es 

decir cada dato fue centrado y dividido entre la desviación estándar de su variable (Legendre & 

Legendre, 1998). 

Sobre la matriz de disimilitudes se aplicó una ANOVA múltiple con permutaciones para distinguir los 

cambios morfológicos entre los embriones expuestos a un incremento de la temperatura (rampa) y el 

control. El modelo utilizó el tratamiento fijo con dos niveles (control y rampa), y el tiempo una variable 

continua (como fija, ya que los embriones fueron medidos en días preestablecidos). La interacción 

entre éstos términos fue examinada para establecer, si la forma en que los embriones cambian 

morfológicamente a lo largo del tiempo variaba dependiendo del tratamiento térmico. Para ello se 

DO 

LM 

LB 

LT 

Dm dm 

Figura 30. Embrión de Octopus vulgaris con las mediciones realizadas en el programa LAEZ, 
Longitud total del embrión (LT), Longitud del manto (LM); Longitud del brazo (LB) y Diámetro del 

ojo, así como para el vitelo se midió el diámetro mayor (Dm) y el diámetro menor (dm). 
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utilizaron 9999 permutaciones de los residuales bajo el modelo reducido (Anderson 2001; McArdle & 

Anderson, 2001). 

Para obtener una mejor visualización del modelo en una configuración bidimensional, se aplicó un 

PCO sobre las distancias a los centroides de cada grupo (Manuales del PRIMER 

v6+PERMANOVAadd in). 

II.1.4. Identificación de los estadios de Naef (1928) en los embriones de O. 

vulgaris 

Para la identificación de los estadios (edad) se siguieron los procedimientos previamente 

establecidos en Octopus mimus (Uriarte et al., 2012; Castro-Fuentes et al., 2002). Se utilizaron los 

criterios de Naef (1928) y Castro- Fuentes et al. (2002) para clasificar los estadios del desarrollo 

embrionario de O. vulgaris que comprendieron veinte estadios. Dichos estadios fueron 

representados por características específicas que describen los avances en el desarrollo 

embrionario. Debido a la dificultad de observación, para O.vulgaris los estadios 1 al 6 no fueron 

cuantificados ya que éstos ocurren durante las primeras horas en las que la hembra aún se 

encontraba colocando la puesta.  
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Estadio 7:Este estadio se caracteriza por la aparición de dos capas en el huevo, una más 

oscura que la otra: el huevo presenta una coloración blanca en general; sin embargo el 

blastodermo (db) cubre casi todo el vitelo. (Fotografía tomada a 20x). 

 

Estadio 8: En éste estadio apareció el complejo ocular (co) y se comenzó a pigmentar, lo que 

posteriormente fueron los ojos, además se comienzan a formar los brazos(br) y éste huevo 

aún no presenta la reversión (característica de estadio 8; Fotografía tomada a 20x) 
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Estadio 9: El embrión ya se giró y le ocurrió una depresión debida al complejo paleovisceral 

(cpv), el ojo (o)y los brazos (br) en el polo animal, que figura una “acinturación” del saco 

vitelino (sv). (Fotografía tomada a 20x) 

 

Estadio 10: Ocurrió la pigmentación del tenue de la retina. (Fotografía tomada a 20x). 
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Estadio 11: Ocurrió la aparición de las primeras ventosas, inclusive con una sola ventosa (ve) 

observada se consideró perteneciente a este estadio. (Fotografía tomada a  20x). 

 

Estadio 12: Se caracterizó porque ocurrió la aparición de las manchas de los estatocistos (st, 

dos puntos de color blanco) en medio de los ojos del embrión. (Fotografía tomada a 20x). 
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Estadio 13: En el embrión se observó en el ojo la aparición de la retina (RT , que es una línea 

muy delgada que aparece alrededor del ojo, puede ser poco evidente, pero fue constante en 

los embriones revisados. (Fotografía tomada a 20x). 
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Estadio 14:En el embrión comenzaron a aparecer los cromatóforos (cr) en la parte frontal del 

embrión entre los ojos, pero no en el saco vitelino interno (svi), ni en los brazos (br). 

(Fotografía tomada a 35x) 

 

Estadio 15: En este  estadio al embrión comenzó a latirle el corazón ésta fue una característica 

evidente de movimiento muy cercano a la zona en la que se encuentra la glándula digestiva 

(GLD). Respecto a las características físicas el embrión presenta cromatóforos (cr) en la 

parte frontal del manto entre los ojos y en el saco vitelino interno (svi). (Fotografía tomada a 

35x) 
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Estadio 16: En este estadio el saco vitelino interno (svi) aumentó de tamaño, respecto al 

estadio anterior y es muy marcado. Hubo presencia de cromatóforos en brazos, manto y entre 

los ojos, pero no alrededor de los ojos(Fotografía tomada a 35x). 

 

Estadio 17: En este estadio el embrión presentó cromatóforos (cr) en los brazos (br) y en la 

mayoría de los embriones se observó alrededor de los ojos, sin embargo esta última 
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característica no se consideró necesaria para ser considerado en éste estadio, porque no se 

presentó en todos los embriones revisados (Fotografía tomada a 35x) 

 

Estadio 18: En este estadio el saco vitelino externo (sve) en la mayoría fue ausente, el embrión 

presentó además cromatóforos en el manto (ma) entre los ojos y alrededor, en el saco 

vitelino interno (svi) y en los brazos; y en general un ligero aumento en el tamaño del 

embrión (Fotografía tomada a 35x). 
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Estadio 19: El embrión hace la última reversión es decir se gira conservando los brazos (br) 

hacia el pedúnculo del huevo (PH) y el manto (ma) dirigido hacia la parte más ancha del 

huevo. También se pudo observar en algunos embriones un poco saco vitelino externo (sve) 

y los cromatóforos (cr) son evidentes en todo el cuerpo. La fotografía de lado izquierdo es 

una vista frontal y la de lado derecho es vista trasera del embrión, debido a que se observa 

el sifón (S). (Fotografía tomada a 35x) 

II.2.5 Análisis del desarrollo embrionario 

Para obtener una estimación del estadio en el que se encontraban los embriones se graficó el 

día experimental en el eje X contra el promedio del estadio de los embriones en el eje Y y se utilizó 

un modelo logarítmico (Ec.1), para describir la relación (Uriarte et al., 2012; Caamal-Monsreal et al., 

2016). 

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜 𝑑𝑒 𝑁𝑎𝑒𝑓 = 𝑎 + 𝑏 ∗ 𝐿𝑛[𝐸𝑑𝑎𝑑(𝑑í𝑎𝑠)]   (Ec.5) 

 

Adicionalmente también se graficaron en el eje x, el promedio del tiempo (días experimentales) 

contra el eje Y, estadios de Naef, para ver si difería la estimación del estadio según el método 

empleado. 
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II.1.6 Consumo de Vitelo 

El volumen del vitelo fue determinado dependiendo de la forma que presentó el vitelo dentro del 

huevo ya fuera ovoide o esférica (Fig.9, Sección I.1.6).Para el cálculo del volumen se utilizaron las 

siguientes ecuaciones (Vidal et al., 2002; Uriarte et al., 2012): 

𝑉(𝑜𝑣𝑜𝑖𝑑𝑎𝑙) =  
4𝜋𝐴𝐵2

3
         (Ec.6) 

𝑉(𝑒𝑠𝑓é𝑟𝑖𝑐𝑎) =
4

3𝜋𝑟3
         (Ec.7) 

Donde V es el volumen del vitelo (mm3) y A = ½ del diámetro mayor, B = ½ del diámetro menor del 

huevo respectivamente; π es 3.1416. Además el volumen fue multiplicado por la densidad de 1.036 

mg mm-3 para convertir esto a peso húmedo (Vidal et al., 2002). 

Posteriormente se determinó si el vitelo fue consumido de la misma manera durante el desarrollo, 

para lo que se realizó un análisis de varianza factorial, donde la variable dependiente o de respuesta 

fue el volumen del vitelo. El primero de los factores fue la condición o tratamiento (control y rampa) y 

el segundo factor fijo fue el estadio. Para hacer esto se utilizó el software Statistica. Posteriormente 

se hizo una prueba pos-hoc Tukey , con la cual se determinó la existencia de grupos. 

Finalmente se calculó el porcentaje del volumen consumido en el estadio 19 de cada tratamiento, 

considerando el 100% del volumen inicial para cada tratamiento. 

II.1.7. Indicadores Fisiológicos: Consumo de oxígeno  

El consumo de oxígeno fue medido cuando los embriones alcanzaron el estadio 15 pues en ese 

estadio es en el que la tasa respiratoria fue perceptible. También se realizaron mediciones en los 

estadios 18 y 19 por ser previos a la eclosión. Ambas mediciones se llevaron a cabo en una cámara 

respirométrica con 10 embriones al mismo tiempo, debido a que los huevos de O.vulgaris son muy 

pequeños (aprox. 3mm). Antes de introducir los huevos a la cámara respirométrica se procedió a 

identificar el estadio del desarrollo de los embriones. Una vez hecho esto los huevos fueron 

colocados en la cámara y mantenidos ahí por 60 minutos; lo anterior se llevó a cabo en ambos 

tratamientos Control (24°C) y Rampa (24 a 30°C). Se realizaron en total 20 evaluaciones 

respirométricas, utilizando 200 embriones: 5 del tratamiento control en estadio 15, 5 del tratamiento 

rampa en estadio 15, 5 del tratamiento control en estadio 18-19 y 5 del tratamiento rampa en estado 

18-19. 
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Las mediciones del consumo de oxígeno de los huevos de O. vulgaris se determinaron mediante el 

mismo equipo de respirometría (Fig.10) que en O. maya con la diferencia de que para esta especie 

las evaluaciones se realizaron, como ya se mencionó con 10 huevos por vez (con 5 repeticiones 

cada una) y solo se realizaron en los estadios 15 y 18-19.  

Para el análisis de cada tratamiento y cada estadio se llevaron a cabo dos análisis de varianza 

mediante el programa Statistica 7; en el primero se probó la H0: Los regímenes térmicos no 

afectaron la tasa respiratoria de los embriones de O. vulgaris de los estadios 14-15 y 18-19. 

Posteriormente se llevó a cabo un ANOVA de dos factores fijos la temperatura y el estadio y se 

revisó la interacción entre ambos, mediante Statistica 7. 

II.2. Resultados 

En O. vulgaris se observó que los embriones se desarrollaron y la mayoría lograron eclosionar 

en el tratamiento rampa, sin embargo la peculiaridad de éstos embriones fue que la mayoría 

agotaron su vitelo al llegar al estadio 18, y pocos fueron los que mantuvieron el vitelo hasta el 

estadio 19 cuando llevaron a cabo la última reversión. 

II.2.1. Crecimiento del embrión explicado por las variables LT, LM, LB y DO 

El análisis de coordenadas principales (PCO) para la especie O. vulgaris, indicó que la primer 

coordenada explicó el 61.72% del cambio en el crecimiento de los embriones. Las muestras hacia la 

derecha de la ordenación tuvieron los valores más altos de las variables LT, LM y LB. Dichas 

variables contribuyeron a explicar la mayor variación de éste eje, por lo que sugieren como buenas 

indicadoras del crecimiento de los embriones. La segunda coordenada explicó el 22.9% de la 

variación de los datos fuertemente correlacionado con la variable DO, lo que indicó que dicha 

variable no estuvo fuertemente correlacionada con el tamaño de los embriones, pero contribuyó a 

explicar las diferencias entre los tratamientos a los que se expusieron los embriones a partir del día 

20. Entre ambas coordenadas se explicó el 85% de la variación total de los datos de O. vulgaris 

(Fig.31). 
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Figura 31. Análisis de coordenadas principales de las variables LT, LM, LB y DO en la especie O. vulgaris. En donde los 
triángulos rellenos se refieren al tratamiento Control (1) y, los triángulos vacíos hacen referencia al tratamiento Rampa 

(2). 

El crecimiento de los embriones de ambos tratamientos se observó al inicio del experimento 

similar en morfología y tamaño (del día 15 al 20). Sin embargo conforme transcurrieron los días los 

embriones del tratamiento control experimentaron un crecimiento y desarrollo normal (triángulos 

azules) mientras que en el tratamiento rampa (triángulos verdes) a partir del día 26-27 en adelante 

dejaron de crecer (Fig. 32). Asimismo los embriones sometidos a tratamiento rampa presentaron un 

DO menor que los correspondientes en días del tratamiento temperatura constante (Tabla XXI). 
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Figura 32. Análisis de coordenadas principales (PCO) de O. vulgaris desde la perspectiva del tratamiento:1) Control 
(triángulos azules) y 2) Rampa (triángulos verdes). 

La tabla XVIII muestra el análisis de varianza multivariado (Permanova) donde se observó que la 

interacción entre el factor tratamiento térmico (Control y Rampa) y la variable tiempo (días) fue 

significativa (p=0.0001); indicando que el cambio morfológico y sobre todo de tamaño en los 

embriones sometidos al tratamiento rampa fue diferente con respecto a los embriones de la misma 

edad (en días) pero mantenidos a una temperatura constante (Tabla XVIII). 

Tabla XVIII. Análisis de varianza multivariado (Permanova) para O.vulgaris. 

 

El 22% de la segunda componente se encontró mayormente asociado al diámetro del ojo (DO), 

lo cual es observado debido a la dirección del vector en el PCO. Debido a lo anterior fue revisado de 

manera individual, demostrando que existieron diferencias significativas en esta variable morfológica 
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debidas a ambos factores fijos: tratamiento térmico (F=30.25; p<0.05) y al estadio (F=8.29; p<0.05); 

sin efecto alguno debido a la interacción (Fig.31 y tabla XIX). 

Tabla XIX.  Análisis de varianza factorial del diámetro del ojo de O. vulgaris. 

 

En la figura 33 se observó el incremento del tamaño del diámetro del ojo conforme cambió a un 

estadio mayor para ambos tratamientos. En contraste el tratamiento rampa siempre mostró tamaños 

más pequeños que el tratamiento control haciendo ver que el efecto del incremento de la 

temperatura provocó un retraso específico en el tamaño del diámetro del ojo; con una amplia 

dispersión de tamaños en el estadio 18 para ambos tratamientos. 

 

Figura 33. Tendencia polinómica del diámetro del ojo 
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II.2.2. Modelo logarítmico del desarrollo embrionario de O. vulgaris 

Las ecuaciones obtenidas de cada tratamiento determinadas mediante el gráfico del promedio 

de los estadios en el eje Y contra los días experimentales en el eje X fueron las siguientes: 

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜𝐶𝑜𝑛𝑡𝑟𝑜𝑙 = 15.1 ∗ 𝐼𝑛(𝐸𝑑𝑎𝑑) − 31.6   (Ec.14) 

𝐸𝑠𝑡𝑎𝑑𝑖𝑜𝑅𝑎𝑚𝑝𝑎 = 10.4 ∗ 𝐼𝑛(𝐸𝑑𝑎𝑑) −  15.9   (Ec.15) 

Como se puedo observar en la tabla XX, al sustituir los días en las ecuaciones 11 y 12 de cada 

tratamiento, hubo un desfase de 1 o 2 días en el cambio de estadios obtenidos por ambos modelos 

logarítmicos; excepto en los últimos dos estadios 18 y 19 para ambos tratamientos. 

Tabla XX.Estimación de los estadios con base en el modelo logarítmico de la sección II.2.5 

 

La figura 34, mostró que el modelo de crecimiento logarítmico para ambos tratamientos presentaron 

una tendencia similar pero se pudo observar que el efecto de la temperatura incrementó la velocidad 

de cambio de los embriones expuestos al tratamiento rampa durante los primeros días 

experimentales ya que del día 15 al 18 de 26ºC a 27ºC, ocurrieron los estadios 12 al 14, mientras 

que en el tratamiento control al día 17 ocurrió el estadio 11, y al día 20 el estadio 14. La misma 

tendencia se observó en el tratamiento rampa de los días 20 a 24 de 28 a 29ºC, donde ocurrieron los 

estadios 15, 16 y 17; mientras que en control hasta el día 22 ocurrió el estadio 15 y al día 23 el 

estadio 16. Finalmente en el día 26 los embriones de ambos tratamientos cambiaron a estadio 18 
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tanto en 30ºC como en tratamiento control, siendo hasta ésta temperatura cuando los embriones 

experimentaron un retraso en el crecimiento.  

El estadio 19 ocurrió al día 29 en ambos tratamientos (tabla XX), sin embargo la tabla XXIV de los 

anexos II.4.2. mostró que hubo 33 embriones que cambiaron en control y sólo 4 embriones en 

rampa. La eclosión de los embriones ocurrió a los 29 días en ambos tratamientos. 

 

Figura 34. Efecto de la temperatura en el desarrollo embrionario de O. maya. 

II.2.3. Índice de desarrollo de los embriones 

En la figura 35 se graficó el índice de desarrollo (ID) de los embriones de O.vulgaris mostrando 

que el estadio 15 ocurrió a los 20 días experimentales en el tratamiento rampa (ID=0.75), mientras 

que hasta los 22 días en el tratamiento control (ID=0.68), indicando que en el tratamiento rampa los 

cambios de un estadio a otro ocurrieron más rápido.  
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Figura 35. Índice de desarrollo de O.vulgaris 

II.2.4. Consumo del volumen de vitelo a través del desarrollo embrionario de O. 

vulgaris. 

Los resultados del análisis de varianza factorial presentados en la tabla XXI mostraron que hubo 

diferencias significativas en la manera como los embriones consumieron el vitelo en función del 

efecto combinado del estadio y el tratamiento térmico (F=4.9, p<0.001).  

Tabla XXI. Análisis de varianza factorial del consumo de vitelo en los embriones O. vulgaris expuestos al tratamiento 
control y rampa. 

 

En la figura 36 se observa como el embrión consumió el volumen de vitelo por estadio con la 

desviación estándar en líneas punteadas por cada tratamiento y estadio. Donde se ilustra la 

diferencia de un grupo compuesto por el primer estadio el 10 (letra a) y el resto de los estadios 11 al 

19 (letra b y c); la prueba  pos-hoc Tukey que sustenta la figura 36, se puede observar en el anexo 

II.4.2. (Tabla XXIV). 

En general el tratamiento control presentó una tendencia del volumen de vitelo a decrecer a 

medida que es un estadio más avanzado. Mientras que el tratamiento rampa presenta una primera 
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fase creciente (estadios 10 a 12) explicada por el desfase que ocurre en una puesta, cuando no 

todos los embriones son colocados al mismo tiempo y una fase posterior decreciente al igual que el 

tratamiento control cuando los embriones  presentan estadios más avanzados. 

 

 

Figura 36. Consumo de vitelo a través de los estadios de Naef en embriones de O. vulgaris. Con letras se muestran los 
grupos que se formaron en la prueba de Tukey (Tabla XIV). 

II.2.5. Consumo de O2 en Octopus vulgaris. 

En el análisis de varianza aplicado para evaluar los efectos de la temperatura en el consumo de 

oxígeno de los embriones de diferente edad en el tratamiento control, permitió aceptar la H0, pues no 

se encontraron diferencias significativas entre las tasas metabólicas de los embriones de los 

estadios 15 y 18 (F=0.775; p=0.404) (Fig.37). En el análisis de varianza aplicado para conocer los 

efectos de la temperatura (tratamiento rampa) en el consumo de oxígeno de los embriones de los 

estadios 15 y 18 se rechazó la H0 y se aceptó la HA, por lo que fue posible concluir que la 

temperatura si tuvo un efecto significativo en el metabolismo de los embriones de distinta edad 

(F=9.103; p=0.017) (Fig. 37). 
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Figura 37. Análisis de varianza del consumo de O2 entre el tratamiento control, y el tratamiento rampa en los estadios 15 
contra los 18-19. Las letras iguales indicaron que no hubo diferencias significativas (a), mientras que las letras diferentes 

significan que si hubo diferencias significativas (a y b).  

El análisis de varianza factorial mostró que hubo efecto dado por la interacción, es decir las 

diferencias significativas entre los tratamientos fueron un efecto combinado de la edad y la 

temperatura que provocó un cambio en la tasa metabólica de los embriones de esta especie (Tabla 

XXII).  

Tabla XXII.  Análisis ANOVA del consumo de O2 entre los tratamientos control y rampa en los estadios 14-15 y 18-19. 

Fuente SS GL MS F p 

Temperatura 0.012 1 0.012 1.99 0.178 

Estadio 0.001 1 0.001 0.104 0.752 

Temperatura*Estadio 0.044 1 0.044 7.288 0.016* 
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II.3.Discusión 

Los resultados obtenidos en el presente estudio pusieron en evidencia que los embriones de O. 

vulgaris también son sensibles a las altas temperaturas. En este contexto fue posible observar que a 

ante un incremento paulatino de la temperatura, los embriones de O. vulgaris fueron capaces de 

tolerar temperaturas mayores a los 27ºC. La hipótesis planteada en el estudio fue comprobada 

debido a que la mayoría de los embriones de tratamiento rampa agotaron el vitelo a partir del estadio 

18 (n=124), lo que significó que ante un incremento de temperatura los embriones aceleran la tasa 

metabólica consumiendo mas vitelo.  

II.3.1. Características morfológicas de los embriones de O.vulgaris 

A pesar de que los embriones de O. vulgaris expuestos al incremento de temperatura no fueron 

afectados en la eclosión, se demostró que también hubo un retraso general en el desarrollo 

morfológico cuando fueron expuestos a la rampa. El retraso en el desarrollo fue observado a partir 

de los 26-27 días cuando la temperatura era de 30°C en comparación con los embriones control que 

tenía la misma edad (en días). 

Así como ha obtenido en otras especies (Rosa et al., 2012; Repolho et al. 2014) los embriones de O. 

vulgaris se deformaron cuando fueron expuestos a una alta temperatura. De acuerdo con el análisis 

de PCO de los caracteres morfológicos estudiados, el diámetro del ojo fue la estructura más 

afectada por la temperatura, en comparación con el crecimiento del largo total, largo del brazo y 

largo del manto. Otros estudios han demostrado que el desarrollo embrionario en los cefalópodos es 

inverso a la temperatura (Lenz et al., 2015). En O.vulgaris del Golfo de México la temperatura 

máxima de su hábitat natural es de 29.4ºC la cual ocurre en las masas de agua de las zonas 

arrecifales de Veracruz donde habitan. De acuerdo con los resultados obtenidos en el presente 

estudio, en tales aguas, donde se lleva a cabo la reproducción,  los embriones tendrían la plasticidad 

para tolerar dichas temperaturas probando que esta población está bien adaptada para tolerar 

temperaturas superiores a las reportadas anteriormente para la especie (Repolho et al., 2014). 

II.3.2. Análisis de crecimiento logarítmico de los embriones de O.vulgaris 

El crecimiento fue afectado por la condición experimental. Se observó que la mayor temperatura 

aceleró el crecimiento de los embriones de esta especie. Ésta aceleración es común en los 

embriones de los cefalópodos. Morales-Ortega (2009), observó que al mantener a los embriones de 

O. vulgaris entre 25-28ºC éstos tuvieron una duración del desarrollo embrionario de 22días. Por otro 
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lado Iglesias et al ( 2007) reportaron para O. vulgaris de la Ria de Vigo un intervalo óptimo de 20 a 

22°C con un intervalo adecuado de entre 19 y 27ºC (Mangold & Boletzky, 1973; Caverivière et al., 

1999, Iglesias et al.,2007). Así, los resultados obtenidos en el presente estudio ponen de manifiesto 

que los embriones de O. vulgaris que se distribuyen en las costas de Veracruz tienen una tolerancia 

de 10°C mayor a la previamente observada en la misma especie pero en el Norte de España, lo que 

permite ampliar la tolerancia térmica de la especie a un intervalo de entre 29 y 30°C para Octopus 

vulgaris del Golfo de México. 

II.3.3. Consumo de Vitelo 

En este estudio se probó que el efecto combinado de los dos factores fijos (tratamiento térmico y 

estadio) afectaron la cantidad de volumen de vitelo que consumieron los embriones de O. vulgaris, 

siendo mayor el consumo de vitelo en el tratamiento rampa que en el control desde el inicio del 

experimento. La hipótesis postulada al inicio del trabajo era que el incremento de la temperatura 

aceleraría el metabolismo de los embriones y por lo tanto el consumo del volumen de vitelo hasta 

agotarse. Los resultados obtenidos ahora permiten aceptarla pese a que algunos de los embriones 

(n=4) en estadio 19 presentaron restos de vitelo. 

Lo anterior es importante debido a que en la ecología de los pulpos se podrían presentar dos 

posibles escenarios: 

1) Paralarvas sin vitelo (energía de reserva) podrían eclosionar cuando el bloom de plancton 

este presente lo que favorecería que tengan alimento disponible para sobrevivir. 

2) Que las paralarvas sin vitelo eclosionen y esto no coincida con disponibilidad de alimento, 

incrementando la probabilidad de inanición debida al agotamiento premeditado de vitelo y 

por lo tanto una alta mortalidad. Márquez et al. (2007) sugirieron que ante eventuales 

incrementos de temperatura, las paralarvas de O. vulgaris podrían quedarse sin la energía 

necesaria cuando les es preciso obtenerla de presas que además pudieran ser escasas. 

Finalmente es importante recalcar que el consumo de vitelo tuvo una tendencia negativa 

probablemente polinómica de tercer grado que podría estimarse con modelos más complejos como 

los modelos aditivos generalizados (GAM). Sin embargo hay algunas consideraciones biológicas 

que deben de tomarse en cuenta: 1) El desfase en tiempo (días) que hay entre cada individuo al 
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ser puesto por la madre. Ya que no todos los individuos muestreados en el mismo día tuvieron el 

mismo estadio. 

2) La manera en la que el embrión hace uso de las reservas de vitelo varía de forma 

intraespecífica. Por lo que cada individuo consumirá los nutrientes que necesite en diferente 

cantidad. 

II.3.4. Respuestas metabólicas de los embriones de O. vulgaris ante intervalos 

óptimos de temperatura y estresores agudos.  

En el caso del presente estudio se pudo observar que los embriones de O. vulgaris en 

estadios tempranos tienen una amplia capacidad para mantener el consumo de oxígeno sin 

cambios. Esa estabilidad se pudo observar dentro de un amplio intervalo de temperaturas en los 

primeros estadios del desarrollo. Los embriones en estadios más avanzados fueron incapaces 

de mantener la tasa metabólica en altas temperaturas, lo que sugiere que mientras los 

embriones de O. vulgaris son capaces de compensar, incrementos de +3ºC (de 24ºC a 27ºC) 

durante los primeros estadios, podrían experimentar alteraciones fisiológicas producidas por el 

aumento de la frecuencia ventilatoria, mecanismo frecuentemente usado para regular el 

suministro de oxígeno en organismos acuáticos expuestos a altas temperaturas (Wells &Wells , 

1995; Melzner et al., 2006; Valverde & García., 2005).  

Derivado de los resultados que describen la aparente compensación de incrementos de 

temperatura de hasta 3ºC para los embriones de O. vulgaris y O.maya, y tomando en cuenta el 

panorama general que abarca más que un simple análisis del consumo de oxígeno en función de 

la temperatura, el cual también abarca el cambio en los factores de análisis bioquímicos que 

indican que se eleva la concentración de sustancias que afectan a los embriones (catalasa y 

TPP3 como indicador de lipoperoxidación), el cambio en la morfología y el cambio en la tasa de 

eclosión, surgen diferentes escenarios biológicos los cuales han sido construidos para explicar 

cambios en la distribución y abundancia de ambas especies:  

Escenario actual (Figura 38): Hasta ahora la información pesquera indica que la población de 

O.maya se distribuye dentro de la plataforma continental de la Península de Yucatán, entre los 0 

a 27m de profundidad mientras que la población de O.vulgaris se encuentra entre los 18 y  55m 

de profundidad. Ésta diferencia en la distribución puede estar asociada con varios aspectos de la 
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vida de éstos organismos, entre los cuales la temperatura es un factor determinante. En este 

sentido todo parece indicar que si bien los adultos de O. vulgaris podrían ser menos tolerantes a 

las altas temperaturas de la costa y por eso se encuentran a temperaturas mayores, los 

embriones y las paralarvas parecen estar mejor capacitadas para tolerar las altas temperaturas 

que podrían llegar a encontrar en su migración hacia el interior del Golfo de México, en donde 

podrían llegar a estar expuestas hasta 30ºC. Así, pareciera que, al buscar temperaturas más 

frescas, los adultos de O. vulgaris favorecen el desove y permiten, al ubicarse en la parte más 

externa de la plataforma, la dispersión de las paralarvas hacia el interior del Golfo, siguiendo las 

corrientes que las conducen hacia los arrecifes de Veracruz en donde son capturados como 

juveniles (Arenas-Fuentes & Jiménez-Badillo, 2004; Jiménez-Badillo et al., 2008). 

Mientras que O. vulgaris ocupa la parte  externa de la plataforma, O. maya se distribuye hacia el 

interior, en donde la abundancia de alimento y refugio facilita las condiciones  para el desove  de 

ésta especie. En ésta zona, aunque los reproductores también están restringidos por la 

temperatura (Juárez et al., 2015) este factor presenta valores más altos que los que se 

encuentran a mayor profundidad, favoreciendo así que las dos especies se distribuyen en sitios 

distintos. En este contexto se plantea un escenario en el que se indica la forma en que podrían 

distribuirse los embriones tomando en cuenta las condiciones oceanográficas actuales y la 

manera  de dispersión  y distribución de cada especie al eclosionar. 



109 
 

 

Figura 38. Mapa de la distribución actual de los embriones de O.maya y O. vulgaris del Golfo de México. 

 

Basados en los resultados obtenidos ahora y considerando a la temperatura como principal 

modulador de la distribución de los pulpos, se han postulado dos hipótesis que podrían modificar 

la distribución de ambas especies dependiendo de las condiciones ambientales.  

Hipótesis I (Fig. 39): En el caso de un aumento progresivo de la temperatura y considerando 

que los embriones de O.maya mostraron una mayor vulnerabilidad a temperaturas  mayores a los 

27ºC es posible postular que, en zonas donde la surgencia estacional no tiene influencia 

(principalmente en la zona frente al estado de Campeche) la población de O.maya se vería 

reducida. Eso permitiría un incremento en la presencia de juveniles de O. vulgaris en la 

plataforma continental, aprovechando la disponibilidad de alimento, refugio, falta de competencia 

y capacidad de tolerar una mayor temperatura. 
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Figura 39. Mapa de distribución de los embriones de O. maya  ante un decremento de  la población y una posible 
consecuencia hacia los juveniles de O. vulgaris. 

 

 

Hipótesis II (Fig. 40). Ante un incremento drástico de la temperatura las hembras de O. maya 

migrarían para desovar hacia regiones más frías quedando al margen de la plataforma continental. 

De ocurrir esta migración, las hembras de O.maya comenzarían a competir por espacio con las 

hembras de O. vulgaris. Una vez eclosionados los embriones es probable que la dispersión de 

O.vulgaris fuese la ya mencionada dispersando la especie. En contraste, un incremento gradual de 

la temperatura podría provocar que algunos de los embriones de O. maya no se desarrollen  

completamente, lo que ocasionaría una disminución drástica de la población de O.maya. 
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Figura 40. Mapa de distribución de los embriones ante un incremento de la temperatura del océano,  sin influencia en los 
juveniles  de O. vulgaris. 
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II.4. Anexos  

Anexo II.4.1. Determinación del número de embriones O. vulgaris por 

estadio. 

 

Tabla XXIII. Desarrollo embrionario a través de los días promedio y el número de huevos por estadio O. vulgaris. 
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Anexo II.4.2. Prueba Tukey para el análisis del consumo de vitelo de los 

embriones O.vulgaris 

 

Tabla XXIV. Tukey del consumo de  vitelo en los embriones de O.vulgaris (ordenada por estadio). 
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6. CONCLUSIONES GENERALES 

 El análisis de coordenadas principales (PCO) fue la herramienta adecuada para realizar la 

comparación del crecimiento de los embriones expuestos a una temperatura constante 

(24ºC) contra un incremento paulatino de la temperatura (rampa de 24 a 30ºC). La 

temperatura afectó la sobrevivencia de los embriones exclusivamente en la especie O. maya 

(pulpo con desarrollo directo), por lo que podría ser considerada más vulnerable a 

incrementos de temperatura que O.vulgaris del Golfo de México. 

 El diámetro del ojo (DO) fue un indicador fuertemente correlacionado con la segunda 

coordenada del PCO tanto en Octopus maya como en Octopus vulgaris con un 2% y 22% 

respectivamente. Este debe de tomarse en cuenta para estudios posteriores de crecimiento 

en pulpos con desarrollo indirecto (ej. O.vulgaris) porque es un indicador del desarrollo del 

sistema nervioso, el cual presentó un crecimiento menor en los embriones del tratamiento 

rampa  

 El modelo logarítmico coincidió con el índice de desarrollo (ID) en la velocidad de desarrollo 

de ambas especies. Ambos demostraron que en O.maya la velocidad de cambio fue muy 

similar tanto en el tratamiento control como en rampa.  

 En O. vulgaris la velocidad de cambio fue más acelerada en el tratamiento rampa que en 

control, indicando que ésta especie tiene la capacidad de desplegar mecanismos 

adaptativos (plasticidad fenotípica) para hacer frente a un ambiente cambiante.  

 El consumo del vitelo en los embriones estuvo influenciado tanto por la temperatura como por 

la edad del embrión en ambas especies. La manera en la que se consume el volumen del 

vitelo depende de la especie y el tipo de desarrollo. En O.maya el volumen de vitelo no se 

agotó, pero los embriones no eclosionaron. Mientras que en la mayoría de los embriones O. 

vulgaris el vitelo se agotó y los embriones si lograron eclosionar. 

 El metabolismo de los pulpos fue mayor cuando se incrementó la temperatura en ambas 

especies, sobre todo en estadios avanzados. En O.maya el metabolismo incrementó a partir 

del estadio 17, mientras que en O. vulgaris esto sucedió hasta el estadio 18. 
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 Valores elevados de catalasa y lipoperoxidación en los embriones de O.maya confirmaron 

que los embriones estuvieron en el estado conocido como pésimo desde el estadio 17, 

debido a incrementos de temperatura superiores a los 27ºC. 
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7. RECOMENDACIONES 

Es ampliamente recomendable, cuando se hacen respirometrías y medidas morfométricas 

individualizar a cada embrión para una mayor precisión, lo siguiente implica asignarle a cada 

embrión una etiqueta para seguir el registro en la cámara respirométrica y en la fotografía para la 

posterior medición de los embriones. Como una idea alternativa también se puede determinar el 

estadio del embrión cuando se está haciendo el muestreo, sin embargo esto requiere de una 

experiencia previa con los detalles que caracterizan a cada estadio de los embriones.  

Respecto a la medición del consumo del vitelo se intentó realizar un modelo GAM, sin embargo la 

naturaleza de los muestreos no permitió tener la una cantidad de datos mínima en cada estadio. Si 

en estudios posteriores se deseara continuar determinando como es que se consume el vitelo en los 

embriones, se recomienda ampliamente:1)determinar el estadio al tomar la fotografía del embrión 

para 2) asegurar que por lo menos haya 10 embriones por cada estadio. 

También se recomienda la determinación de otras enzimas (ej. Octopina deshidrogenasa) para 

conocer si los embriones utilizan o no el metabolismo anaeróbico, y de ésta manera tener una 

panorama más completo de la teoría de Pörtner et al. (2010) y Sokolova et al. (2012).  

Finalmente realizar mayor esfuerzo en trabajos enfocados en la distribución de las especies de pulpo 

de mayor importancia, con la identificación de paralarvas o juveniles; para respaldar los datos 

actuales de pesquerías. De ésta manera se podría tener un panorama más amplio de las posibles 

alternativas ecológicas que tendrían ante un probable incremento de la temperatura, ya sea por 

migración, competencia con la otra especie, traslape o dominancia. 
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el 10'6 E~",,,, ud.. AII riI'" ' ''''''''M. 

The number o( ,rud ie< o( ,he etrcl> o( 'e~,.rure on m. rine 
o~ni<m, 11.>, incre.5ed . ~er prediction, o( 'PIT ¡roop ( 'PCe. 
2013 ). Predic ,;"e mooel , ,ugge<' ,h .. " ,. ,u.r.ee 'e~,.rurewiU 
i"cre.", in ,he nex' 80 ye. " ~ 'o P C in ,he norther" hemi· 
,phere .ffect ing m.ri ne life.nd . ""e ;.,te<! fi,heri .... m.inly in ,he 

'ropi<> ( 'PCe. .IlI 13). 'n ,hi< eooUX!. ,he effect, o( u mpem..-e on 
e. rly o n'og e netie ,Uj; .... re o( '" nic u L" inu ...... , e. rly 'Uge<' re 
lID re VIl In«. b lo ,tu n j u~n i .... o r . d u 11> 10 ch'lll« o( u~,.'" re 
(Repolho et .>l .• 20 \4 ). 

Te~,.,"re ' pp.,. " 'o IIDdu L1u ,he ¡rowth me of embr~", 
• nd tu, ~,.I eomeq uenc« b r tuuh li n¡ tr. iI ~ ,"eh .. ,he red ue· 
,ion in ,ime o( e mbryoo ic d"""lopmen' (C.~r¡viére et .1 ., 1999 : 

• "'_' ...... ..... . t u ........ .. , ... 'O"'.-i.d.""'-. . 'o __ . 
,"" . ... ""'"'.~ u~""", .. "" .. "' , Au.On •• ,,, d. _ ....... "" •• _ 
<l' §"J. y ",. tl n . .... ~ .. 

f·_ J_ .. ac <_","'-~-"'x (<- ...... ). 

htt" ¡Jo"u"" 'SI ,o., o,. Jj _ ' ""--'O,/i....,., 
" 70 ·'_/1>20'. ~ __ ~"- AI ri .. ",....-

W. mke. \999: Ur¡"uet.1. lll 12 , 20 15: M.irq uez et. l, 2013 ). 
How"""r, off,prin¡ ~'ne" m. y be .Jlec1ed: fo< in,u nce , ' tempero 
. rure incre"",n' o( J · C . t>ov" \8 · C . ccelo,.1ed ,he tutehing o( Q 

vr.otgari< e mb1)'<l' by 13d.y~ wilh . n inve"e rel .. ion,hip betw""n 
high 1em"",.rure.nd ,ulViv. t .. w ell .. betw""n ,i", of tuteh· 
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liop , od.., iocre meo' io ,he per""ou~ of prem, rure ",,,,I' IV, e 
h .. beeo reporte<! (Repolho et, 1.1014 ~ Therm, llimiu fo<octopu, 
e mbl)'ooic develop""'o' Iu"" beeo e"" mioe<! uodereo", ... o' tem o 
"""rur"" (lJr"' '''' et , 1.1011, 101,: M, rquez et , 1.1013: Repolho 
et .l. lO 14: C" m.I· Moo<re, 1 el .l. lOI6). k , eoo~ueo"" , oor 
uode" ... odio¡ o( ,he im",ct of eluogillJl: tem""r .. u .... 00 wild 
e mbl)'os i,limited . How",""r, ,he ¡"do,.1 iocremeo'oftem"""rure 
o""r,he oex' d=d ... will exP'= e mbryos to ,herm, 1 n"" due 
'o ,he iocre,~ fi-e'lueocy , dur .. ion. ioten,ity , od ,,,,, ... 1 exteo' 
of he .. w,"'" (1!'Ce. 20 13). 

High tem""",rur ... inc""",duowth ... , ... ioO. m;m"~f.mega. 
locyath"" , od O. maya (Vo« , od Soli,· lYmirez. 1966) e mb'ym 
uo,il ,herm, llimi!> we", ""che<! .. 18 ' e. I S' C, , od 16 ' e: '""pe<: ' 
,;""Iy (lJr"' '''' et , l. 1011, 101,: C" m, I· Moo<re,1 et , l. 1016 ~ 
lh" ~odio¡ ,ugge<t< ,h .. tem"""rureuo ionueoee nmogly mo<· 
pho Io¡b I elu "cten nies , od <00 Io¡b I , bi li' .... o( h.rtch I iop (e.1-
pre<! .. ion. ,wimmiol- hidiog. etc: lJri, rte rt , l.l0 11 , lIlI5). f "" m· 
io .. ioo of ,he effect of tem""""u,,, 00 ee ph, lopod, e mbryooir: 
developmeo' " ,hu, u,.,{ul for , ,,,,,,culture , od ~,hen ... m' lldge' 
meo' beau"" with ,ueh iofonn .. ioo i, """ible m, ke p",diction, 
of how m, oy e mbryo' u o h, tch wheo 'empe""u", eh, oge< .,e 
regi,tere<! io productioo ')I"e"" or io ,he wild 

lo ecto,hermir: ~oi,,,,, ,herm.rl "'",,«' o r ... un io iocre .. i~ 
1"",,1,0( eodogeooo, re' ctiveoxy¡eo ,pe<: .... (ROS: e .1- ,u"",""icle. 
""roxyl "dbl,nd hydmxyl !>dial,) ,Iu, eon~ueotly Ie,d, to 
oxid .. ive n .... ' ( RegoIi et , 1.10 11: V'lldgreet , 1. lIl14~ Oxid .. ive 
n",,, c.r o d, m_ lipid~ pmteio~ , od "NA. , od e, me im",ire<! 
eelluLrr fuoctioo O< , popto,,, (Regoli , od Giuli, ol10 14 ~ lo pre· 
veo' oxid .. ive n .... ' , od keep ,he b,Lr oce of,he ee lluLrr re<!ox 
,Ute, ,erobir: org.roi,m, h, ,,,, ""01"",, ' o efficieo' , o,ioxid.ro' 
defeo", ')I'tem ,h .. coo,,,t<of bo,h ooo .rnzym .. ir: ,m.rll , o,iox i· 
d, o' molerule, (e.1- ..,.juee<! ¡Iu ... 'hiooe ( G$H~ ' '''o<bir: , cid ( M.~ 
e' roteooid~ etc .) , od , a,c.rde of e nzy"'"" (e¡ . ,u""roxido di,· 
mu"'", (SOIJ). u ... I,,,, (CAl). , od ¡Iu ... ' hio", ""mxid,,,, (GPx)) 
( ttegoli , od Gi~ ", oi , 10 14 ~ A reeeo' ,rudy 00 ,he roIeofthe e nzy' 
m .. ic , o,ioxid, o' ')I'tem io ,he ,herm.rl .. ldp""io o of O. vulgar;' 
e mbl)'os ,,~ge'" ,Iu, e.,1y developmeoul ,~, o( ""plulopod, 
h, ve'e""",,,rure' '''i:uLrte<! mech, o""" to , wid oxid .. ive n,"", 
( Repolho et , 1. 1014 ~ 

Octop", maya i., ,pe<: .... ,h .. oceu" io ,he coo,ioeoul ,helf 
ofthe Yuc.rU o Peoio,ul, (YP) Ioc.rted .. ,he eotr, o"" oft n, G ~ f 

of Mexico , io , rone o( m",ilioo t>etw.., n ,he üribbe,n Se, , nd 
,he G~f of Mexir:o (Vos, , od SoI" ·lYmírez , 1966 ~ Thi. ,ped ... 
,u, ... io, ooe o( ,he mon impo rt' o' ""ph.lopod ~,hen"" io ,he 
Amenc.ro coo,ineot w~h , 00u, 1 productioo of \0_10 ,hou",od 
' 00 ' (10",,"'0 N, cioo, 1 de Lr Pese .. 1015 ~ The tem",,""..-e of 
,he coo,ioeo ... 1 ,helf , dJ'''''o' to ,he YP i, ",ni .. 1y reguLr'e<! by 
"' .. 0,,.1 up""lIin¡ io ,um""'rtlu, ,uppocts lubi ... !> wi,h 'e""",r· 
.. u .... below 23 ' C duriog ,h" , e .. ol1 (Z, v,Lr · H"ld lgo et , 1. 1006: 
Eoriquez et , 1 .. 1013 ~ How"""r, cirrul .. io o ",<tero, , od ,hereb re 
""..",.1 upwellio¡ , od tem"""ru"" , rouod ,he YP ' ''' likely to 
eh, oge ( IPCe.1013 ~ wi,h expecte<! im",et<oo ,he "ru;:rureofthe 
eeos)l'tem , od 00 O. maya popuLr,ioo~ 

The o",imum tem",,"ture "o~ fo< inrubd,ioo o( e mb'ym of 
O. maya , p""." to be betw""o n ' c , od 16 ' C (C" m, I· Moo,,,,, 1 
et , 1.10 16 ~ Fo< io, ... o"", lutchliop re, ehed m .... mum wetwei¡h ' 
(1r7 _99 In¡: ww) .. 18 _16'C , od l.,-¡e .i", (1 5 mm ) .. n _16 ' C 
H' tchliop , l<o u~ , n, eo,i", yolk "" e "", (8 3:1: , od 701: of 
,he to ... 1 yolk volume) .. 18 _n ' e: , od h, d high "",ubolie ""e 
(nOG m¡ o, , - ' ww h- ') .. 16 ' C lo , ddition. e mbryos ioeub, ted 
.. n ' c , od 16 ' C h...d ¡re .. er h...tch r""", where .. ,urviv, 1 """" 
were,l", gre' ter , fter lO d.ry,orr, niog io co"""ri"", 'o e mb'ym 
iorub, ted .. 3O ' C (Cu m, I· Moo,,,,, 1 et ,\.. 10\6 ~ lh"", fiodiog, 
,ugge<' ,h .. ,he ,herm.rl ,h""hold fo< O. maya e mbryo. i, , muod 
16 'C. behiod ofth .. , 11 ,he 'yo'h""i, pm"" .. ' ''' op'i mi",d A 
rel .. ioo,hip betw""o repmduct;"" ~'o= , od e mbryooir: d"""l· 

opmeo' w .. receotly observed io O. maya Ou, ,,,z et ' \..1015 ): 
,he oumber o( egp ""r ,,,,woiog w .. higher .. 14 ' C ,h, o .. 
31 ' C However, ,he " "" , produced wheo fem, 1eo wereexp<=d to 
docre .. io¡ tem""""",,,,, fmm 31 ' C to 14 ' C .. , "te of 1 ' C """'Y 
5d, )I' ("mp) c.ru..,.J ,dec re,,,, io lhe oumber o( fe rt Oli..,.J egg>. 

,m.rller embryo~ , od , higher propor!ioo of e mbryo' with , boor· 
m.rliti .... ,h.., io e mbryo' exp<=d to , eon,"'o' tem",,""..-e o( 

24 ' C (Ju, rez et , 1. l0l5 ~ k i, io'er ... 'iog to oote ,Iu, fem.rl ... 
expose<! to ,herm.rl .tr"", ,,,,woe<! wheo te""",,,rure re, ehe<! 
n ' e: whieh " likely ' tem"""rure 'h""hold io ,he ,,,,woiog pro
c«s oro. maya . Fo< io"..,ee , ooly '\\O o( 15 fe m.rl ... m, iouioe<! .. 
31 ' c ,,,,woe<! bu' , 11 ,he e mbryo' died w~hio ,",o w""k>. 

lo uode" ... od ,he dec!> of ext",me iocre me o!> oftem""", · 
rure 00 ,he e mbryooie do""lop"",o' of O. maya. ,h" ,rudy , im, 
to e"" mioe ,he tem"""rure..-e¡:ul, ted meeh, o"m, me<! by O 
maya e mbl)'os to , vo id oxid .. ive ",.... wheo exp<=d to ¡ "du, 1 
ioe",me o!> of tem"""rure. We hypothe,ize ,lut co"""re<! wi,h 
e mb'Ym m, iouioe<! .. eoo ,Uo' tem",,"" ..-e , e mbryos expo~ 
to ¡ ",d u, 1 iocremeo!> ofte""",,,rure h, ,,,, better ph)l'iologbl 
mecluo"m, 'o toIerA te hi¡h tem"""rur .... Thi, hypo'he,i, ,u¡· 
ge<!> ,Iu, ectotherm, , celim.r,e<! .. hij;h tem"""rur ... could h, ,,,, 
, higher ,herm.rl , oIe", oee , od , n, ..,ro", , re<!uce<! ",o,~ivity to 
,h" eovimomeoul [.¡etor(s""b, ehe r et , 1.1014 ~ We propo",'h .. 
, ¡ "d",,1 ioere"",o' o( te""",,,rure m, y ,n_r ' o e.,1y , ctiv,· 
,ioo o( ,he meeluo"m, reLrted wi,h ,herm" tole"o"", , lIowiog 
e mb'Ym ' o ioc",meo ' io pLr"ir:ity , od .... ilieo"" to 'e""",,,rure 
eh, oge< . If ,ue h hy poth ... " " • m'" ioe<!. ¡ " du, 1 iocre me o!> oh em
",,"" ..-eco uld ex",od ,heCTitbl tem",,"" ..-e'hr ... hold 0(0 maya 
e mb ryo ~ ,howiog' h.r, 'hey .,e , d.r p' e<!, o to le" te , wider tem ""r· 
, ru ", r..,ge'h, o w .. p"",iomly ...... bli,he<! . lo te" ,he hypo'h ... i. 
we m, de mo<phologi c.rl , od phy,iologir:dl me .. ure"", o!> dunog 
e mbryooir: developrrro' iOcludiog ¡mwtll. oxy¡eo eon,ump'ion. 
voIume of yolk. f, tty , cid< pro~1e , od molearl .... , od e nzym'" 
iovolve<! io , nt i ·oxid~,i"" meeluo i,,,,, . lh .. know\edge eoold be 
""'Y u,.,{ul if i, eon.ide re<! ,Iu, O. maya , od Yue,"' o peoio,uLr i. 
, ttheeotr, nceofthe (;ulf ofMexico . T, kiog into coo,ider .. ioo ,he 
"""i ble ",n,ib i lity o( ,h i, ,ped ... to, e""",,,ru re, we po ,ru Lr, e' Iu, 
O maya u o n, u~ f", biormo~o<io¡ o( 'he effect ,ofw, nniog fo< 
,he ", .. he m Gulf of Mouo .. , who le 

l. 1. Ú>/Iectioo ofadult Octopu, m.ry' 

lh" ,rudywd< c.rrried ou' io ,he Ex""ri"",o'" Ceph, lopod Pro
ductioo Uoit ( ECPlJ) ~' ,he UMDI · UWoM , $;"1 , Yuc.ru n. Mexir:" 
bUowi n¡ ,he proce<! ..-... of MOlue l et , l. (lIlIO) , od Ro "" et , l 
(1014) fo< eollec'iog ~ od m.rio ldi"; o¡ e¡:g. Lryiog fem, 1eo O. maya 
Adun octo"", "."e e , ugh' u,iog , n;"o lio .... with Ii"" cr, b, .. 
boit io fmo' O($i",1 h, rboo r (Yuc.run. Mexir:o) .. 6 _Bm dep'h 
Octopu, ""'" '"o,porte<! io , 110 l ci",uLrr u ok eoouioi fli: "" . 
w .. erfro m ,he port to ,he I, bor-.. ol)' ,iru .. e<! 300 m iol, n:I 

Adults were , eclim, ted br ,",o w",k> io 7 m' ,e" ted u,., 
,uppl ied w~h "., ..-, 1 "" w, ter (16-18 ' C) , od fe<! ad libirum wi,h 
, .,..ne m.rde wi,h ""uid , od er, b me" (l e r""ro- l&Ie>i .. et .1. 
lIlI5). After ,he , celim .. ion. fem, l ... we", pl, ced io 110 l d.,k 
"' 01<> wi,h re·dreuLrted "" w, ter .. 14" I 'C. 35-38 P$u. pH>8 
, od diuol""" oxygeo > 5 mg l - , . Aoim, 1< were m, iouioe<! uoder 
, lO h Iij;htj 14 h d.,k photoperiod re¡:i"", . Uoderthe", cooditioo~ 
fe tlldl ... 'Pdwnrd .fter 2 5-10d.)I' ( Rm.!' el .l. 20 14 ~ 

l1 Eoperime ntal iocuba';"o 

Eigh'",o clutch ... o( ,,,,woe<! egp ('Ug'" 1_4) were ", odomly 
,u,,,,,ode<! fmm , oyloo rope , od pI,ced io .ix 30 l "" w, ter pLr.· 
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,ic u nl<> (1 d .. ,h ... p." ... nk~ Thr.., ... nh were inte",oon""te<! 10 
m.inuin ,he ew'" con,"'nt "'m"""rureof14 ' C 0.- " ... mp· 
in¡¡: "'m"" ... rur .. fmm 14 10 lOOC, wi,h • 'e""",,,rureetunge ""e 
of I · C <'Ve'Y 5d.y~ Eg¡, o( e.eh ex""ri"",n .. ' eoodition were 
m.inuine<! in., UV·,"'rili<e<! . nd .e"te<! now-t hmugh "'.w. · 
'er 'Y" em ( Bri",~o 'J.leq "", '" . 1., .lll 10: Mo,ue l "'.1. 10 1O ~ In 
e.eh 'Y''''m. 'e""","ture w. , eoo tmlle<! u,ing ,i ... nium chille" 
. nd ,uIlme"ib", '~.nium he."'" eoon""te<! 'o di,i ... , con'roI, 
( ±O.l · e) w~h 'henmcoup'" ",n",,, 

Ten ~ w,'" collect<d from ,he clutch ... u,in, loog fo.-· 
ce", ~ry 5d.y<. The <gg< col",<ted were photog ... phe<! 'o "udy 
emb'Yool< . n.".my ove r ,he en,i", ex""riment The ex ""ri"",n' 
w., "'rmin.ted when emb'Yos m.in ... ine<! in both '",""",nI< 
re.ehe<! ,uge.<!) o( de""lopmen' . 11 ' oul o( 300 <gg< . nd ,beir 
eo.-r ... """din¡ <mbryos were me.,ure<! . nd photog"phe<! w~h • 
Nikoo SMZIIOO ,"'r=",,1< micr"",,,,,,, e<Jui"""" wi,h . Col me" 
for iden,ifie .. io . of embryonic ,uge.OO ,ize. T'he ,~o( embry. 
onic d"""lop"",nt we", define<! fol lowing N.er (1918) . nd rel.ted 
'o'he_oftheembryo 

~.4. tmbryon,c<ooract,n>t>'" 

Pboto ¡ " ph, 'Here u "'" 10 d", enn i ne' he b lIowi n¡ oro rpllo m"'· 
ricch.r .. ,"'ri,,'" during embryooic d""elopment: egg "'n¡'h ( EL~ 
emb'Y0'ot..t length (En~ m. ntle "'ngth ( Ml~. nn length (1Il~ . nd 
'Yedi.meter( EO~ The voIu"", ofthe OIlteryolk .. e w., ... ,im"e<! 
by ,u""rimposi . g ,he ,pheriul brm ot=rved during embryonic 
d"""lopment m e fo nnu Ll u"'" 10 determine ,he volu"", O(,he 
. nterio.- yolk ' " w." 

Ro ... 'io .... lellip,.id:V _ (4"Alf)!J 

Spheriulvol umt(SV) _ 4/l"r' 

where V i, ,he yolk ""Iume (m m') . nd A . nd B .re h.1f ,he "'ngth 
. nd h.1f ,he wid,h o( ,he yolk .. c. r ... "",,'ive ly: r i< ,he ... diu, 
ofthe ,phe"" .,d number " . Yolk voIu"", w., con",,""" 10 w'" 
we ight by muki?lying ,he yolk ""Iume by . n ... ,i"",,,,d den,ity of 
1.036 mg mm - ' (V.,. , "'.1. lool ~ 

]5. fa'!)' add a.a}y<i< 

Yolk .. mpl .. fmm ooe d.y old <gg< (lO <gg< ""r ,,,,wning 
fmm lO different fe"",l ... e.eh) were frozen .. _SOOC fo.- f."Y 
"id determin .. ioo . nd dry frozen fo.- p",erv .. ioo priorto . n.ly. 
,i~ To oIl ... in ,he egg yolk , two ¡roup,of 1 5 <gg< e.eh were poole<! 
. nd ""n'rifug«! ( 16 ,000, g .. 4 · e) 10 "''''''''' ,he yolk fmm ,he 
""riv;"'lin liquid . lipid, o( ,he yolk .. mpl ... we", extr.<ted w~h 
ehloro(o.-m:m"'",nol (1: 1, v/v) (Folch "'.1. 195 7 ~ Upid extr.el< 
we", .. """ili e<!w~ h 1m: KOH: met tunol (w:v) . nd fr.., útty .cid, 
were ,"",ove"'" in heXol ne from ,he .eidifie<! .. ponifU b'" f ... e · 
'ion(pH _ 1 _1~ r."y .cid m"'hyl ... 'e,,(FIIMb) wereo b ... ine<! by 
... "'rilie .. ion w~h u n: BFl in m",h. nol (Flu",,- SIGMII 157 16) br 
60 min " IIO · C Fil ME, we", """)1"'<1 by CoIpilLlry , . , ehrom.to¡ . 
"phy in. Perkin ElmerO."" 500GC e<Juip""" w~h. Perkin Elmer 
Eli",·WIlX (lO f.'" , 0 .15 mm .15 ¡.o.m film ,hickn=, Cros,bond 
PEG) e.pilLlry column . nd . n. me ioni",ion d""'<to.-. Hydrogen 
w., u"'" ., e.mer , ., w~h • now "te o( 40 ml mi n-1. In¡ector 
. nd detector"' .. """"u",, """'" pro¡r"",me<! 10 lBOOC ""d 150 ' C 
r ... """tively. Collmn "'m"" ... rure w., prog"mmed fmm 40 ' C 10 
loo ' C .. lIJOC min- \ . nd !i-omloo· Cto150OC . 115 · Cmin -1 . Indi· 
vioJu.1 fAME> ....,,~ ioJ~" ,in"" l.,- c",,, ,,",,i ,,~ 'd.""i ... , ,i """ .. i,l, 

..,(erenee ,u ndud. (Su""lco 31 Comp. FilME Mix. 478S5.u~ F."y 
.cid< r ... ull> were ",po"e<! ., ""reenUge .re. 

Oxygen eoo ,ump'ioo "",.,u",men!> were u"'" 'o <'V.lu", ,he 
"""'''''''Y meu boli<m o( O. maya e mbryos . Oxygen eo",ump'ion 
w.,; me.,ure<! in • d"",d micro-r ... pimmeter (RC· loo r ... pinlion 
gI.¡" eell , S"",hkelvin In"'"men'~ GLl,gow, UK~ fili e<! wi,h ,"'r· 
il""" "'. w."'r. The ¡l." r ... pimm"'ric eh.mber w.,; in.ide . 
w,,"er b.,h ,h .. w., eome<ted lo. 'hermo.-<gul.to'Y r",;':uLl · 
,ion b,,,h 'o m.inui n ,he ex""rimenul ", ,,,,,,,"ture. The oxygen 
con,ump'ion of lO emb'Yos .. mp"'" """'ry lO d.Y' fmm e.eh 
ex""rimen ... ' "'m"""ru", w., obuine<! . , ,he dilfere nee o( ,he 
oxygen eooeen" .. ioo in ,he ""pirom"'ric etumber be1'0.-< . nd 
.Rerthe introdue,ion O('heeu,for. m.wmum ,imeo( 1'-""15min. 
de""nding on ,he meu bolic "'" ofthe embryo . nd on ,he e.""r· 
imenul "'m"""rure. The m.wmum ,ime of e.eh me.,ure rnen' 
w.,; eho",n '" ,h .. ,he oxygen con""n"",ion o( ,he ""pi.-..n"'· 
rie etumbe" w. , n""",r Iower ,h.n SOl: ofthe oxygen .. runlion 
~I .. e.e h ex""rimen ... ' 'e""",,,rure. DIlring e.e h "".Iu .. ioo. • 
etumberw~h ID <gg< W., u"",.,. con'roI """,mm"'ric eh.nber. 
oruolved oxygen w. , "",.,ure<! u,illl:.n "",OOe(PreSen~ ~n •• 
t7.l",- ~rm. nvl co..,le<! w~h . i.ek", '" ,h.Jt ,he ot>tode . nd iKk", 
CoIp""" ,he r ... pirometricctumbor. To homogenize'hew."'r in ,he 
""",mm"'ric etumber,' ,m.1I m.Jgn"'w., pi.""" in ,he eh.nber, 
",,,,""e<! fmm ,he <gg. . nd pLl""" over. <low , ,,,,e<! m.Jgn"'ic 
"ilTer 

Oxygen eoo 'u m p'ioo oh he embryos w., ex p"" "'" .,; Va, _ mg 
a, h_1<gg_1 .00., Ro _ m¡ a, mg- 1ww h- '- The embryo w'" 
we igh' w. , o b ... ine<! by weig hin¡ embryo' fmm dovelop""n .. ' 
'U&e 1 1 . nd onw",d~ The emb'Yos were pulle<! off ,he egg .. nd 
weighe<! in • microb. L1 nee (±O . 1 m¡~ 

]15r.orvivaJa,oo' ehi 'W 

H.tchlin¡ ,uMv.1 w.,qu. n'ifie<! ., ,he pmportioo o( fe"li"", 
<gg< ,tu, h.tc he<! .ttheend O(,he ineub,nioo ""riOO .. e.eh e.""r· 
imenul 'e""",,,rure 

].8. Arrioxidan' d.f-n« '1""'" and oc"'Ylcholi """,,,-m, octivity 
(AChE) 

Embry<>< were eol locte<! <'Ve'Y 5d.y' from e.eh ex""ri"",n· 
... , tre"ment Grou", of lO e mbry<>< were « ,rt in two 10 fOll r 
¡¡roo", de""nding of ,he ,i", of ,he embryo~ ,,,,,p·frozen i. liq
uid nitro",n . nd '10"'" .. _SO ' C until .""Iy<i>. Em b'Yos ,vere 
homoge nize<! in cold bu lrr Tri, pH 7.4 .. lOO mg ''''ue/mI. " ing 
• Potter. E""'¡em hoorogeni",r. s" mp"'" were divide<! in fo ur, 
e.eh eoo ui nin¡ eno ugh .. mp'" 10 do e.eh "'" fortripl"'«. Fo.
!ChE . nd CoIuLl", (Clll) .e,iv~i ...... mpl", ""'" eentrifug«! .. 
10 ,000, f fo.- 5 min .. 4 OC . nd ,he ,u"""",u n' w., ",,,,,,te<! fo.
. n.ly<i .. Hoorogenized .. mp"'" were ,to",d .. _SO ' C un,il .",Iy. ,. 

CIIT .ctivity w. , me.,ure<! following ,he d""re.", in H,o, 
con""ntr .. ioo .. loJ) nm (M bl 19S4~ 11 H:¡O, 1 mM <nIu,io n in 
pbo,ph.", buffer (0. 1 M. pH 7.0) . nd ,he .. mp'" """re mi""" in 
• COl""''''. The etunge in ..t>",rb,mee w. , reco!de<! """'Y 30, fo.-
5min 

Toul glu ... thiooe (GSH') w. , me.,ure<! wi,h . Sigm • .Jtldrieh 
Glu ... ,hione """y Ki, (CSOl6O~ Thi< kit u,iliz .... n enzym"ic 
""'yding methOO wi,h ¡I .... hione ""'ue ... ", (Il.!ker "'. l, 1 'I'JJ ~ 
The ,ullbydryl ¡ro.., o( GSH re.ct, wi,h EII"",n" re_n, . nd 
pmdu= • ~llow colo"", compound ,h .. i< re.d .. 4O'i nm. 
lipid ""roxid .. ioo (11'0) w., "".Iu .. e<! u,ing ~roxiD""'<t Ki, 
( ""' ,Si~" .. · IIIoJ,"1c USII) full"",i,,~ " .. "u r.cl u,~, ' > i,,>l,ucli ... ,~ 
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Tlle procedu", i, b.I~ 00 ,he f.ct ,tu, peroxi"'" oxide im o .. 
• cidic pH , Fe" io o will fo<m • colo.-ed . dduct w i,h xy leoo l o!>oge 
,tu, i, meHured .. 560om. lo o<der to qu. o'ify lipid pemxide> 
ooly , . 0 ex"" ~ of ", mple> we", tre. ted w i,h 10 ¡;L 10 mM of 
uypheool phOlpioe . , de..:ribed by &.IoerFee, . l (1003 ~ 

AOlE . c'ivity WH meHured u,iog . modi~c .. io o ofthe method 
of ElIm. o et . 1. ( 1961) . d. pted 'o . mic "",Llte ",.der (Rodriguez · 
Fueo"', et. l, 2008). E. ch well coo ... ioed 10 ¡.tl of ,he e nzyme 
,u per"" ... o' . od 180¡.tl of S. S'-di,hiobi< (1 oi,robenzoic .cid) 
( DTN8) 05 mM io o.OSM Tri< bu ffer pH 7.4 . The re.ctioo , ... ned 
by . ddiog 10 ¡.tl o( .cetylt hiocholioe iOO ide (fio.1 coo",,"'r .. io o 
1 mM). The ""e of ch. oge io ,he . t..orb.loce .. 405 om w. , me. · 
,ured fo< 110 ~ CAT . od AChE . c,ivitie> were reponed per lYli: 

proteio io ,he ", mple (8,,"om. 1 976 ~ 

]!J. 5'arn~caJaoaJys~ 

]!J.'. fmbryooic d~lop,,",ot afJa!y>i' 
The reLltioo,hip betw""o e mbryoo ic d"""lop"",oul 'Uge 

( N.lef, 1918) . od _ WH . 0.1y~ ",iog . Iog.lr~ hmic fi,: 

N.efSU&e _ a+b.l oIAg« d)) 

where a . od b . ", eoo ,UoU 

na MorphoiogicaJ charocteriltiCl 

c tu oge< io <yedi,"""er(ED~.,m leogth (A l~ to ... lleog'h ( n~ 
. od m. otle leogth (Ml) io O. maya e mbryo' exposed to two "'m· 
pe,.tIlre tre"meoU (coo, ... o' . od !> mpillj; ,empe,.tIlre» were 
eH mioed . Princi",1 Coo<d i"""" AIl..II)I1i, ( !'CoA) w. , u~ 00 ,he 
Eudid;" o di, ... o"" m. tr;' o( ,he differeo' ", mple> (legeodre . od 
legeodre , 1 998 ~ Embl)'os o( O. maya (o • 119 ) were collected .. 
dilfereo' ,ime> bet""eo ,he d. y. 3 1 . od 4 S of,he experimeot 
Befo", ordio .. ioo. ,he d .... w. , oonn.li",d by ceotr"" . od divid o 
iog bet"""o ,he , ... od.,d devi .. io o o( e.ch v.ri. ble( ~geod ", . od 
legeodre , 1998). 

~nnu ... ,iOlUI mu kiple II1KNA w. , . ppliod 00 ,he m. tr;' 
of diuimil.ri,ie> to detec' o':Hpho lo¡ iul ctuoge< o( e mbry'" 
exposed to coo,roI com","'" wi,h ,.mpiog tempe""u", tre" · 
meoU The model u~ 'he'empe,.tIlre'", .. "",o' . , . fued f.eror 
wi,h ,\w I"""I ~ . od w~h ,ime <1< ,he coo,io uou, v.,i. ble ('ime 
WH fued beuu", e mbl)'os were meHured .. p",·determioed 
d')I1 ~ The io'e!>c,ioo betw""o both "'rm, w. , eXol mioed to "" ... b· 
Ii<h if rmrpho lo¡ iul etuoge< were ion ""oced by ,he ",mpe,.tIlre 
'",""",ot>: 9999 permu ... 'ion, o( ""idu." were u,ed under ,he 
reduced mOOel (Ande rson, 1001: Mcllmle . od Aode""", 200 1). 

!'CoA w. , . pplied 00 ,he di, ... oce 'o ,he ""o'm id, of e.c h 
¡mup to vi<u.lize ,he mOOel io two dimen,ioo, (PRIMER 
v6 ' PERMANOVA ..:Id in) . Morpho lo¡ bl d .... fmm e mbry'" 
. mo rg" d"""lopmeo ... 1 '''''''' .. e.eh experi me o ... 1 'empe,. · 
'u", were .""Iy>ed . dJu"iog expooeo, ;"1 (Y . ... !>X) or log.ri'hmic 
(y • •• bln(SUge)) rmde" whe o requir«l Two-w. y II1KNA WH 
u~ to iove<'ig,lte ,he elfecu o( ex""ri"",oul '",""",oH 00 vol· 
ume ctuog ... io ,he _ , 'hroogh ,he e mbryoo ic d"""lopmeol 

n,. futtyadd> 

s.. mple> fmm ,he <gg yolk io . Ioog e mbryo d"""lopmeo' were 
fro.zen( _80 '<:) fo< f.tly . cid determi"",ioo . od ,heo dry li-ozeo br 
pr<,erv .. ioo priorto . 0.1y>i>. To o b ... io ,he _ yolk. ,h"", ¡mu", 
of 10 <gg> e.ch. fmm e.ch ex""ri"",oultre .. meou . od 'U&e, were 
",,,,,,.,,,Iy poo lod . od ceotrifu¡ed (1 61lOOi¡: 4 ' C) to .e",""e ,he 
yolk ofthe perivitelio l;quid Lipid, O('heyolk were ext,.cted w~h 
chlorolo<m: meth. ool (1: l . v¡v~ . cco<diog to ,he Fo k:h ext,.ctio o 
proced ure (FoIeh et . l , 195 7 ~ lipid extr.ct , were ", poo ified with 

,n 
.ID:!: KOH:Meth. ool (w:v ) . od free f.tly . cid, were ,"",ove"'" in 
heXol oe fm m ,he ""idified ", poo ifU ble f!>c,ion ( pH . l _1 ~ F. tly 
.cid methyl ... 'e" (FAME,) were oIl ... ioed . ccordiog 'o Metc. !fe 
et . 1. (1 966) by e ' terific .. ioo w i,h lOU Fl io meth. oo l ( Fluu. 
IS 716) fo< 60 mio .. 80 ' e FAME< were '''''1)=d by c. pilLlry g.I' 

ehmm .. o¡,.phy io . ~rkio El"",r CI""" SOO ce e"" ipped wi,h ~ 
~rkio Elmer Elite·WAX (30 m 9 Ol S mm 9 o.lS lm ~ 1m ,hickn~ 
cros,bood _PEG) upilLlry columo . od . n. "", ioni",io o detector. 
Hym.geo WH u~ Hurrie rz.¡, wi,h . now ,.'eof 4l mlm in - ' 
10Jeclo< . od detector tem",,!>tur ... ""re pro¡wnmed to 1110 . od 
lSO ' C. ""pec'i""ly . Co lumo ,empe,.tIlre " ,,, prog!>mmed fmm 
4l to .IDO ' C .. l O' Cmin - ' . od fm mlOO'olSO ' C .. 2 S' Cmin - ' 
10dividu.1 FAME. we", ideo,ified by co"""riog reteo'ioo ,ime~ 
w~h refe",o"" , ... od.,d. (Supek:o 37 Cornil FAME Mi ... 4788S · U} 
Ile<uk, we", reponed . , per""o'_ ."'. 

Yo lk F. tly .cid (FA) coo 'eo' ¡;-om ~ . Iong e mbryo d"""lop. 
"",o, ioru b.I,ed .. ex peri "",oU 1 tem pe,.tu re> ( "" m piog . od 14 ' C) 
we",.""I¡=eI u,iog . 

Prioci",1 Compooeou . od CLI"ifiu'io o A",I)I1i. (FeCA) H 

explo,.""Y . 0.ly>i ~ r.r kio¡ ioto coo ,ide""ioo ,h .. ,hi< .""Iy>i~ 
",poned no ¡mup' or 'eodenci"" reLlted w i,h . oy of ,he f.tly 
.cid< d .... o b ... ioed of e mbl)'os exposed .. e.ch ,''',,"",o, , ,he'"", 
experime o ... 1 tre"meot> were g"",ped. to ,how FAME. ch. oge~ 
oo ly .Io og e mbryo de""lop"",o' 

].,]. 0".Ylenco","mpnon 

Oxnen con,ump'ioo by e mbryo. (Vo, . 1Yli: o, mi n- \ _ _ 1) 
hH. li oe., reLl'ioo,hip w~h ,i"", io ,he re<pimmetric ch. mber. 
Therefo<e. f. mi ly o( 10 cu""", w. , obuioed fm m e mbryo' " 
e.ch 'U&e . od ,''',,"",o, . E.lch eu~w., reLl,ed w~h ,he e mbryo 
wet we igh' 'o ulrul .. e ,he oxygeo coo ,ump'ioo H Ro ' m¡ o, 
mi no' rng _l ww. A cov. ri. o"" . 0.1y>i< WH u~ to "".Iu. '" differ. 
e oe<> betw""o ,lo"", . od io"'r"" pt,O('he "'''''' f. milyof ru""", to 
oIl ... io . me. o e~ for e.ch e mbryoo ic 'U&e" e.ch experi"",o· 
... 1 tempe,.ture. Cov.ri.o"" .""Iy , i< w. , .1so u~ 'o iove"ig .. e 
,he effecu o( e mbryoo ic ' ''''''' 00 Ro br e.ch experi"",oul tre"· 
"",o, . A ",ired cov.,i.nce . 0.I)I1i< W<l< u~ to know ,he effecl 01 
,he ,empe,.ture tre"meo' 00 Ro in e mbryo' of,he "'''''' 'U&e 
An.IY"" we",dooe .. d""elop"",oul '''''''' 1 1, 1" 17. 18 . od 1'1 

].13. Anno..ida flt d.,~~ '1lte m (ADS) and ocetylcholin",terme 
(AChf) 

Ile< ulu fm m ,hi< =tio n were """ I¡=eI u,io¡ ,he lotev;,.ted 
Sio m,,""r Ile<poo", (ISR) method (&Ii.eff . od Sur¡eot 1(01). In 
,hi< methOO ,he r ... pon .... .,e ,urnm.,ized io ooe geoe,.1 -",= 
iodex· . od it w. , . ppliod to ."", ,he etrc, o( ",m"",.tIlre in 
bo,h '",""",oH .Ioo¡ ,he e mb ryo oic de""lop"",n' . Ao.Iy.i< 01 
d.Ju were dooe followio¡ d ..... i" in ( Li et . l, 10 16 ): o.u were 
ulruLl,ed fo< me. o . od SD ( .... od.,d d""i,nion) . od were ''''0· 
d.Jrdized . ccomiog to ,he fo<mu Ll Y_ (X_ mll''' where Y i. ,he 
, ... od.,dizedd ..... X i, ,he d .... o( e.ch bio"",r""r r""""".e, m i. ,he 
"""0 d .... ofthe biom.,""r, .rd S i. ,he , ... od.,d d""i,nio n ofthe 
biom.,,,,,r. v.l u ... ofZ ""'" uk:uLl ,ed., z · y io ,hec • .eof . ctiv.· 
mn. lhe mioim.." v.lue (Min) w. , oIl ... ioed . od S w. , c. k:ul.ted 
., S · Z ' IM iol, wllere S ~ O . od IM inl i< ,he ..t>lO lu'" v.lue. C.lru · 
LI,ioo 01 ,"'r plo' ."' .. (Ai) were dooe by'he fo nnu Ll Ai . s,p. , ioJI 
(S, co'JI ' S, . , .ioJl~ where JI. Art: Un (S,. \ .i o "IS, - s,. , cos" ~,, 

i< 2,,¡n !>di.ound S, i"he obuioed v.lueof e.ch bio m..,-ke r. Th" 
,umofthe.,e. AipV<'> 'hecorre,poodiog ISR v.lue ISR · 1:,. \ ' Ai, 
o i. ,he oum ber ofthe biom. rke,,-
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Embl)'ooic development w~, no< .!re"'<l .. ex~rimen,,1 
te~r.rllr .... wi,h emb.y'" "",in"ioe<! .tco"'''nund w np tem _ 
p.".ru ..... ,howing ,¡ mi LIr ,.te< of d""" lo pment ( Fil- l) . Cov"" oc e 
. n.IY'i •• how«l ,h.J, ,he~ were 00 .u,;',ic.1 diffe~o,,,,.. betw""o 
'~"meo" (p> 0 .(5 ) bu' . hi¡h d;,~"ioo of d .... w .. ob<elV«I io 
e mbl)'os m.iouio«l io r.mp coodi,ion (FiJ; . \ ~ 

Embl)'os took 35 - 45 d.Y''' .M · C 'o ",.ch ,he 'Uge 10 of 
d"""lopmeot Only rw embryos (n • 15 ) "" iouio«l .. r.mp tem _ 
~r .. u",.. re. ch«l ,he 'U&e 19 .. d.y 40. . od ID embl)'o ~.ch«l 
,he 'U&e 10 . lo cootr.", 9Ol: ohhe embryo. m.ior..io«l ... con_ 
,uo'tem~r.tureof14 'C re.ch«l 'hed"""lopmeoul 'U&e 10 . od 
Iu'ch«l 

A nn. m. otle. od toulleo¡th, were oou ffected by ex~rimeoul 
'emper""reo (FiJ; . l : P> 0 .05 ~ .khough differeo= were detected 
betw""o "~(Fi¡. 1: p <0.000 1 ~ Su,i"iu 1 differeoceo ocrurr«l 
betw""o tre"meot> io ,uge \ 11. wi,h ¡~ .. er~ di.meter .. r.mp 
temper.rureo ,h.o .. 14 ' C (Fi¡. 2 : p< o.OO5 ~ 

The PCoAoo mo<pholozY iodbted ,Iu, ,hefim priocil"l coo<_ 
dilU'" expL.ioed <J>.3l: of ,he v.ri .. ioo io O. maya. Sueh v.,i.nioo 
c.o ~coo,ider«l. rep~ ",ou,ioo of,hech. oge io ,ize of e mbryo. 

(Fig. 3). M. o,le leO¡'h. T~ ..,d AL we~ ideo,ifi«l .. ¡ood india _ 
~ of ,he ,i", of ,he embl)''''- The = ood priocil"l coonlio.,., 
expL.io«lll: of ,he v.,i.nioo . od w .. <ligh,ly co<reL. ,«I with ID 
E~ d"'meter expl.i~«I ,he v.,"',ioo betw~o embryo' .rter d.y 
34 of deve lopmeo' . 80th coonlio.r"" expl.io«l 981: of ,he ' ou l 
IIDrphologiul v.ri .. ioo io O. maya. Embl)'o .. mple> fmm bo,h 
tre.rmeot>.r ,he be¡iooio¡ of,he ex~rimeo' (d.y ' 15 . od 10) 
we~ ,imil., io mo<pholozY . od ,ize . Embl)'os "coo,uo' temper_ 
. ture lud nonn.1 ¡lOwth . od developmeo' , whe re .. embry"''' 
I>mp tem~I>tu .... .,x~rieoced <low ¡rowth from d.y 15 of ,he 
ex~rimeot lo ,hi, """', embryo. ,ubJ«t«l 'o both 'emper.ture 
tre"meot> lud ,imil., ED. The PERMANOVA indiu,«I ,Iu, ,he 
io'er.c'ioo betw""o ,hef.ctortemper.ture tre.rmeo .. od ,hev.,i_ 
. ble,imew .. ,i¡oific. o' (P< 0.05 ~ Ch. oge> io mOlJ>hology . od ,ize 
we~ dilfereo' io embryo ... r.mp'emper.tureo coml"~d wi,h 
e mbryo' of ,he .. me _ .. COO,UO' tempel>t"'eo (P <ODOO I ~ 

Yolk ""llIme d""",.",d with embryooic d"""lopmeoul ''''&e>
with hi¡h yolk Volll"'" io embryos .. 'U&e 7 . od Iow yoIk ""Iume 
io embryos .. 'U&e 19 ( P<O .OO \ ~ Fo< io,uoce, ,he yolk ""Iume 
.. 'Uge 19 (1 03.1 mgogg_l) w .. twice ,he yolk ""llIme .. ,uge 
7 ( <<J .6mg_-l~ How"""r, ,here were no ,u,i"bl diffe~lKeo 
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I'IJ_ l. Pri",~J "",""", .. .,. , .... (' '''''lo''''' """1""'"'''''' , "" "",;",,,o(~, __ ",,,,,,,,.,,,, .~ _ Ioo ""OC .) e .... "" ..... m1qo< m.I .... _ 
",. <"' _ITrio,'" _ ..... ""_ "' .. ,"' .... """"10.,.,..-."" .. '..,,"" < .. ,o (w,th '''''''''0''' ''' ' Cowry, ..... ... _~ ~ t ..... .".,.. , ...... .. tly ...... ""' .... ( .... , 
betw",," yolk ""I"me< o( e mbl)'os " ron,un' "'~r~ tIlr .... nd 
e mbl)'''' ' ' r. mp tem"""" ...... (Fi¡. 4) 

Akoough two-w' Y II1KNII ,howed .tu •• he", """'" no ,tU;'.;· 
c, 1 differen= betw..,n tre"menU (P> o.05~. higher di<~"ion 
w .. ob",rvN in d ... of e mbfyo< m.inuined in r. mp cOlld~ion 
.tu" ot=~ in e mbryos m.in .. ined .. l~ ·C <omU n' te~,. · 
tu", ( Fig. 4 ~ The yolk <omposi.i"" of embry'" m.inui ned in both 
ex""rime n ... lte~r .. u",., h, d , imiL"r."y . cid prolil ... (T, ble \ ~ 

J .l.0xyg,"comlJ ml"icm 

Oxygen con,ump'io" of e mb.y'" clunged wi,h d"""lopmen' 
r_rd ... " o( 'e""",r.rllre tI,,.'ment: fo< in,u n",", oX)'¡en ron _ 
,ump'ioo w .. higher in 'U&e 11 ,h.., in ,uge 19 (r.b '" 2 : P<OD5 ~ 
IntermNi.l te v. llle< were rerorded in e mbry'" of ,Ug .... IJ . nd 
15. Whe n Ro w .. c. k:u Llted ,he oxnen coo,"mp'ioo of e mbry'" 
in ,uge 11 w .. lO ,ime< higher ,h. n in e mbl)"" in ,uge 19.r . 
coo ,un' temper.ru", of 24 · C (r.b'" 2 ~ In rontr .. t oxygen ron _ 

,"mp'ion o( e mbryos in ,uge 11 w .. 15 ,ime< hi¡her ,h. n in 
e mbl)"" in 'U&e 19.r ,he r. mp temper.ltu'" tre" me n' (T. b ... 2 : 
P<OOO 1). There whe", " .. ",bl dilrerence< in oxygen ron,"mp_ 
tio n o( e mbry'" oft '" ' '''= 15 onw. rd,.r dilrren' u """,r.rure 
tre.rment>. w i,h higher oxygen ron,"mp'ion in e mbryos m.in_ 
uinN .. r. mp temper.ltll"" ,tun in e mbryos m.inuinN .. 24 ' C 
(Fig. 5A~ The oxygen coo ,"mp'ioo of embryo~ in ''''= 17 . nd 
18 , m.inui nN in r. mp tem""r.rure ron,jtioo, ""ulte<! 63 . 00 
ellO higherth. n e mbryos ofthe .. me 'Uge< """ inuinN.r 24 ' C 
(Fig. 58). Theoxygen ron,"mp'ioo ofe mbryos in ,uge 19 . nd m.in_ 
uinN .. r. mp'e""",r.rure< colLlp<ed . nd """ 31 1O Iowerttun in 
e mbl)"" in 'Uge 19 o( ,hecoo'rol ¡roop 

31 Amo,o;dan , d.f- ... e 'p'''''' (ADS) and aC<f)'!choli""",,,-me 
(ACIrI') 

The ..,plb'ion o( ,he ISR reve.1ed ,h.r ,he e mbryos expo <ed 
to temper.lt ll'" incre men" dIlring ,heir developmen' p""ented • 
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, __ " "" " " , .... ",. « ("",troj , b~. ,_".~<o .. ~ , ... I; ""'I ' '''' 
__ .. com,!"".,..-."" .. , .... ,. (l. '" ( ... " ;""' ... ,,, . , , e ...... 
, • .,. ("m" .... ,,"'eH. .. "' .. ' ''''' v. , .... . .. m"".ID 0_20 • .,., .... 
.,..."""'- ~ d ... ""m,,,'" " ..... "",._~t,... t,...tm ... _ ""!qm" _ _ 
."""'" , "_"",, " .. ",,,,,,", . .. N"" (19211_ " . _" Iott.". _ ... 
."ti'"'~ d-."..." , <O"" ('''' ~t"l' ''''' ''''' 0'11>0 _,,"' .... " ",,'"' " 
t ~, /tIl,.. q."d. '". ,......,.~ _,.t~ __ , oft~"''Ii<~_) 
dilrerent !'Ine." ,h,n ,he ~ni,,,,, ,h .. were m.inui ned .. M ' C 
( Fig. 6.J ~ Embl)'os m.in .. ined in I>mp tem""r.n ...... ,howed highe r 
ISR ,h,n e mb.y'" m';n"ine'''t colllrolte~,.rure. ISR v.lu"", br 
therontrol ¡roopwere beU · ,h • .,.". w~h . muimum .. 'U&e \7 

A 

• 
, 

• 
" " 

,ro , B ,ro • • ,ro 
• i 1 tlO '"' 

In (OO'c"t <><goI"i,,,,, ex",,~ to r.mp tem",,"""= tre"me"' 
lud. rontinuo", ;""",,,,,,n. o( ISR v.lu" du,i"g e mbryonil: ... ",,1· 
opment Su , plo« o( control ¡roop (e mbl)'''' m.int';ned .. 14 · C) 
p,..,.,nted .imil.r",",,,1l. with IowCAT ""r .... nd high GSH ":<1'''' 
.. differen' e mbl)'o 'U&<'< (Fig. 6 b~ n b intere"in¡ 'o note ,tu, 
,he high",,'!PO v.l"" w .. rogi ,terod in embl)'''' in 'U&e 17 . nd 
,he low ... ' lPO v.lue ocrur",d in e mbl)'os in 'U&e 19 (Fig. 6 b~ In 
rontr.'L ,U r plouof e mbl)'os exposod to temper.rure incremenu 
durin¡ ,heir d"""lopmen' pr=nted hi¡h CAT ":<1'''' . nd dimin_ 
bhod GSH:.,. ron~uen"" high """"of!PO we", rogi,terod in 
'U&e 18( Fig. 6c: ~ 

In ,hi, ,rudy we propose ,tu, • ¡.-.du" incremen' of tempe"' _ 
rure m.y CoI u",.n e.rly .ctiv .. ion ofthe m«tuni,m, rel.ted wi,h 
,herm.J1 toIe.-. n"" of embl)'os . nd .Uow . n inc~men' of pl."ic_ 
ity . nd ..... ilience 'o tempe.-.ru", ch. ng<'<. G ",du.1 incremenu o( 

tempe"" ..-e m.y ,hu, ex!"nd ,he critbl tempe""u", ,hr ... hold 
o( a maya e mbl)'os. "'. com_ence, embry'" m.Jy tolo.-.te. 
wider tempe.-.rure .-.nge ,h.n "'" pr""",u<ly """, blb l-rd . nd be 
. ble'o ,hrive unde r tempe.-.rure nuct ... ,ion~ 0 ..- finding, extend 
,he hypoth""b by Su b.lche r et . l (10\4) ,tu, po,rul .. od ,h .. 
ecto,herm, h. ve ph)"iologic" m«h. nbm, 'o rompen",'e 'em-
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p.".rllre ¡ncremen!> 'hrollgh phenotypic pl."ic~y. Embl)'os o( o. 
maya ex¡x=d 10 wnp tem"",.ru.<,> (with ch,"&<" of 1°C .-ve'Y 
Sd)were un,ble to .muce theirtherm.J1 ",",itivity .. high te""",,_ 
.ru=. p .... ..,,.bly dile to ,he in.bil~yor . n,ioxicJ.nt mech.ni,m, 
'o prot«t emb.y'" when '..,;pi"""'Y ",,,,,,boli,m w .. inc", .. ed by 
tem",,,.rllre . Acco<dingly. ,",,,,,Iho et . 1. (10\4 ) ot="",d ,h .. ,he 
c,u",of ..... h olO. "oigan, e mbryos expo~ 10 eXl",me high tem _ 
"" • .rll ,..,; w.,'" "", ;"t ed w~ h t he I"s<of ""y,", lo ¡iColI mech. " i ,m, 
,h .. provide prot«tion ~.in" biochembl . nd ph)"iologiul di,_ 
eqllilibr ... . lh" '"W"" ,tu, ,he e mbryooic ph.¡,e o( Q maya . nd 
O. ""lgar;'.re highly ",",ib., to tem",,,.rllre ch, nge>. Therefo<e , 
th" ¡"\le ,hollld ~ .ddr~ during ""ph.lopod, ruku", . ndlor 
d u riog' he d"",,1o pmeo' o( predict ~ model, oft he elfec" of ¡ lo bol 1 
w.rmin¡ io ,hi> ,pe<: ..... 

OctoprJ> maya exp<=d 10 ¡,.du.1 ioc",meo" of tem~,.rure 
r",ulted in ioc", .. ed phY'iologbl "''''' . od mOI' .. I~y . nd iodi· 
c."" ,Iut embryo' uooo' rompe",.te tem~,.ru"" gre.,er ,h.o 
11 OC. lbere w., • ron,ide,.ble di>~"ioo in mo<pholo¡bl v.ri· 
. bles io o!pni>m, expo"'" 10 ¡,.du.1 tem~,.ru", iocre me o"
S,ilt 00 .,w¡eoce ohi¡ni~c.o,differe= w .. foood io mos' O(,he 
me.,ure<! mo<phologbl v.ri. bI", wi,h re,pe<:' 'o rootrol~ Thi, 
,une'" ,h .. ,he effect o( high tem~,.rur", c .. "e<! • differe n,;"1 

., 
""poo", betw""o individu.1 embryo~ w~h """e iodivid""l, fmm 
,he .. me rohort expr""ing mo<e ,henn.1 ",o,i'ivity ,h.o othe", 
"""ibly lioke<! with clu,.cteri>,o ioherited Ou, re, "' .1. 10 16 ~ 
111. ,he d.te we koow ,Iu, o,"" rem.1e o( O. maya un be m .. e<! 
by ,,,,,,,,.1 m.1es (u npubli,he<! d.Ju): ,ugge<'ing ,h., v.r;" bility o( 

e mbryo' expose<! .. extreme ,her"",1 roooitiom coold reflec'.1so 
,her"",1 hi>tory o( ,heir "", ltiple ",ren" 

l he<yed i. """ er( ID) w., ,he oo ly mo<phologiu 1 c Iu ,.<teri "i<: 
,Iu, ,howe<! ,,, .. i>,iul dilrreoc", bet_eo tre""",ol>. Ther.,(o"" 
,he ioc",meo" of tem~m ..-e m.y Iu"" .ceele,.ted ,he d"""lop· 
"",o, ofthe oelVoo, 'Y'tem 0(0. maya e mbry<>< bu' not ,he """,.11 
body ¡rowth. The etrc" oftem~,.rureoo ED we", .1<0 ob",rved 
io o,heroctopod~ ' e . l/oo.on<"fla ~"'an"na (Ur;""" ", . I " .lD09~ a 
mimrJ> ( Ur;""" "' .1. 10 11 ~ . od O. maya (C •• m"¡ · Moo"e. 1 "' .1. 
lO 16). i noiu' iog ,h .. oelVoo, 'Y' tem o( ,he em bryo' i> 1'1 niru l. ~y 
",n,ible'o ext",,,,,, tem~r .. ur .... lhe ,her"",1 I>mp.1so ""ulted 
io • n .c""le,.,e<! .c'ivity o( !ChE:' heeo' ire oelVoo, 'Y" e m i oel ud · 
iog'heir biochembl I'I'hw.Y' we""he",bre ~¡"'Iy "i"", I .. e<! by 
"'m~m ..-e . Sinee !ChE i> .criv .. e<! e.~y duriog ,he e mbl)'ooi<: 
de""lop"",o' ,' o iocremeo'oo it,.ctivity i, o.ru,.lIyexpe<:ted due 
10 i" role io oervoo, 'y'tem. Previou, ,rud ie< 00 ",b,.~,h AChE 
mRNA ,howe<! ,Iu, .ceele,.ted inc",meo!> oceur in e mbl)'os .r"'r 
\ 2 h po" reniliu,iOll (hpf)( Benr. nd ",. t. 200 \ ~ Yeo '" . 1. (101 1) 
ob",rved . o 800:1: iocre.", io AChE uulyti<: .criv~y fmm 14 hpf 
10 71 hpfiodiu'iog d"""lopmeo ... 1 differeo= io AChE expr""ioo 
• nd c .... Iy'ic .ct ivity d u riog em b 1)'00 ic d"""lopmeot 

lhe proli leorr.ny .cid , io ,he yolk w., llOuffected by tem~r· 

.rure, prob.bly due 10 ,he imporUnce ,Iu, f.tty .cid , Iu"" duriog 
e mbryooi<: d"""lopmeot lo. ",,,,,o, ,rudy '-""'" '" . t (10 16 ) did 
oot ~od . n effect ofw.rmio¡ (. l Oe) io r.tty .cid, pro~1e oro .• .,¡. 
gari. embryo~ ,h .. ,ugg"''' ,lut .. w .. p"",iou,1y demoo", .. e<!. 
ú,ty .cid, Iu"". k<y roIed urio, develop"",o' o( octopu~ . od m.y 
be inde~odeo' ofthe w.rmiog (C •• m. I· Mo o"e. 1 ", . t. 20 1 S ~ 
How"""r, tem~mu", ""'y f.vor biochemiul I'I'hw.y' betw""o 
linoleoi<: . od linole i<: f."Y .cid ~ . od .r.chidooi<:. EP ..... od DHA 
r. .. ty .cid, in'o'heembryo:.1I O(,hem reLlte<! wi,h ,he 'yn'h",i,O( 
nelVOO,. nd v i>u.1 'Y" e m d u rin¡ ,he e m b 1)'00 ic d"""lopmeo tt Iu, 
w.,; .!rected by tem~mu", ( Re" '" . 1.. 2014 : C •• "",I ·Moo"e. 1 
'" . 1" lO 1 S: l e r"" m· IgI",;", '" . t. 201 S ~ Other ,rudie< ,hould be 
dooe 10 "".Iu .. e ir tem~mu", cluoge ,he ,.", of u", of HUFA, 
. nd ifth"", f.tty .cid , Iu"". ",I .. ioo ,hipwi'h ,he weiz h' (dry O< 

w'" weigh' ) o( ,he e mbl)'os. 
Eoe li:Y derive<! fmm yolk <lurio¡ e mbryooi<: d"""lopmeo' i, 

u"'" "",inly ro< ,i"ue 'yn'h",i> . Duriog ,he pro""", • b.l1..,ce 
betw""o c .... boIi>m . od . n. boIi>m ,hoold occ..- io ,uch fo<m ,Iu, 
. v.iI. ble AlP i, u"'" 10 mo,fonn yolk IID lec ules io ,i>,ue. p.n o( 

,he ene~ i, lo"., he .. orinve<ted io dero,e mech.ni>m,~io" 
ROS 'o m.iouio ,he io'<v~y . od d"""lopmeo'ofthe e mbryo uo,il 
lutch ( Uri. "" ", . t. lO 12: Repolho ", . t. lO \ 4~ 

A' ,.mp "'m~,.rur", . nd up 10 n ·e. e mbryo' m.y Iu"" 
,he 0"""'''1)' phY'iolo¡bl mecluoi>= 10 ro""",n .. 'e m"", holi<: 
de"",nd, . nd ""¡ox ch.lleoge, derive<! from ,he iocremeo' o( 

ROS IID lecun Our fioding> .1<0 ,ugge<' ,h.,. 13% iocremeo' o( 

""".bolic me.~ ,he coo 'ml """.bolic me uo be ,upported 
... phY'iolo¡bl mech. ni,m ~io" ROS. In ,hi, ",O"" ",niru · 
Ltrcoo ,idemioo, mu" be ... ¡"'n into .crouotto m.¡"'.o .d<qu.'" 
in 'erpr"""ioo ofthe. n,iox id. n' "",clu n i> = o pe mi og io e m bryo' 
0(0. maya. 

It ,hoold be ron,idere<! ,Iu,., e mbryo •• ", ¡ro'Niog. "", Iti· 
pie phy,iolo¡bl "",ch.ni>=.", d"""loped . nd .,. roo""",eoce 
ch.oge> io biom. rt<er r",poo"".", expe<:ted lo ,hi. ",n", oo r 
"" ... " i ooiu' e ,lutthere. '" c Iu oge> w~ h io d"""lopmeo '" 1 ,,~ 
• nd betw""o ,her"", 1 ro noi,ioo, where' e""",,.ru re i> .lrcti og ,he 
biochemiul U"" of e oelX)' 'hroogh growth..OO ,he mech. ni>m, 
oirecte<! 'o obuio ,he eoe~ 'hrou¡h ,he r",pi,.tol)' m"",holi,m. 
'" w .. ob",rved. ,e""",,.rure triggere<!.n inere"",n' 00 oxygeo 
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,cn'um pticn ~oo ~p"",..."ly' ncr~~oi '" !lOS molo< uln (Abrlr~. ~L. 
2002, CMn rt ~L , 2007: Yu rt ~L. 2009, PArte rt ~I. 201S} ~uk5 
.. b .. , ...... in thr pI~n'.tudy pU' in cvid~",,~ ,h.I, ,1><6]1 ilKT~' 
m~", of thr ~pi""ory"'~ tÍ ~mbryOll" ~mprl""~ ,,~~'el ,h.I" 27 OC m.y Ie.uk in . n ill('T~,~ tÍ ltOS ,It .. ~mbly'" Cl n"'" 
" .m pen .. 'e 

Pr.vi"" •• tudie< <lrmon .... 'N 'h.I' .m.1I Ill('Tem~nu of '"m· 
pr,.,ur~ un Ie.uk in phy>io .. ¡it;.1 imp.oinnenu In O . • ,¡.,,¡, ~oo 
O. m;m", ~mb'Y""OO .,.. .... rv~.oo .frea ...... Pt'rfonn.~ ~oo 
... tviv,J of ... ..,.k (lJn.Jrte ... L. 20 12 . Z u n"" ... 1. 20 Il: Il<¡>o lito 
... L. 2014} Out ..... k5 india'o '''''' ,1><1< ....... 'Uf~ I..,it loe O. 
moya <mbryo>;' 27 e /1_ ,lti, '<m"" .. ''''o. ,1>< m ... bo~e ",'o 
of <m~, ineroHe<'OO ,h<w .n'",,><idon, ~ ..... _ni .... , 
.r~ .ffea«l. 

Oul nooin.s> ~ ...... , ,n . ,,,,," WWI, ... <'trIII"". Wlth '.podl)' 
Incru .. "" ....... tul ..... 5poIwn'''' ........ wild O. moya etml}'D' 
MIy' m' br .ble torom""ru~<"" ..... ln ~mptr.'u"'.ln th,. Ke-
......... ;.v...,~ ... ",<ni""""" mo)' br .ff«tfll.ncI •• • '~ .... nce 
¡ IIO m. """"I.oon dyIwnI<./lbo ~ un wnc:1IIca ,I\¡, ronlr.., 
lO WI' expKt<d. I p",,,eniv. ill('T~m~n' tÍ ~mptr.",,,, <bes oot 
."h.I"'e thr ......."..1 pL ... icily .. f~m bryOll ofO, m.y. 1...:, .", thi. 
pl .. ti<ity is limit«l by ,1>< f.o::t ti", ,1>< ~mbryo •• "' .. ,1>< ... me 
tlm~, Inw lv<d in tbreomt ... ::,i"" ofti .. "~. , loo ,I><<q.¡niu'io nof 
meubolic .,..'hwIY' . 511<h m ... t>ot ic d)'lllmlsm limlu ,h~ I n'iox· 
Idln, .....,h.lnism. ,h.I, .. ,h. ~oo <""tlol tI>< ltOS produced by 
,1>< h!sh m ... t>otic .. "" P'O_«I by t~mp<I.'ur .. Incr~m~nts. In 
...,,, cu"msuoce..OO ",mtdin, w it h p ........ , '''''~. thr the< .... J 
SI,bi~ry is ~ 01,1>< kry Ix ..... 

/lootlt« "'"orl,m' i""", of ,hi • .,udy is ,I\¡, y", .. .ln ¡tefIinsul. 
lo .. thr mlr'~ of Culf olMexim. T .!<in, i n,o <on"¡der .Iion .n., o. 
...... y • ...,~ ...... "'iIIlr .. ,...,ptr .. u ... <I\¡ ....... ,h" ipK;" e.n 
br u ...... thtrm.ol montl"';", of .... minl..bo "'~ m.., 
port tÍ thr .. ~ "''''' ... po" ,1t""uJl> , .... ",",h .. f eulf of M<Jtlm 
wt..r~. , h.o ..... ,n .bundonc. 01 _pus <ould br ,1>< ~I. of 
w.,m .... f ... thr I<SI of ,It ....... ,..trtn. 

Thi •• tudy w • • • upport<d wi,lt fuOOI", from ,1>< Pr<tp".m 
P/lI'UT· UN/lM 1N219 1 16 . w. td«l ,O (ll, M~" ... in Sc:;'", •• cbol· 
I .. nl", fmm ,he Rl.",.d". ,~ """II.,n of M .. I"~ Sci~n~ ~nd 
Lltm olo¡y oruNAM. .00 fmm CONACYT, _r~ Iwltd«l lO AS ~oo 
KO. CONACYr .wml«l the,,,,nUCB2-4 I690 lO ce. ,~CONACYT 
¡nf .. .. I\IC,\H~ 1010/ 186(.1014 ",n'lO CIt..OO .... tio .. I .. tJtt..ti",J 
SI.y sebol..bi" ID. ll197 4' o ro. ni. SllIdy w •• "" n ;"jl)' fi .... n e«l 
by oca tIt.ouln eolbbo"""", neo of TEMPOXMAIt 
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Apéndice 8. 3. Mención Honorífica del Capítulo II, por la fotografía "Días antes de nacer del pulpo común..." 

 


	Portada
	Índice
	Glosario 
	Resumen 
	1. Introducción 
	2. Antecedentes 
	3. Justificación 
	4. Objetivos   5. Materiales y Métodos 
	Capítulo I. Respuestas Metabólicas a la Tolerancia Térmica de los Embriones de Octopus Maya (Voss & Solís Ramírez, 1966)
	Capítulo II. Tolerancia Térmica de los Embriones Octopus Vulgaris Cuvier, 1797 del Golfo de México
	6. Conclusiones Generales 
	7. Recomendaciones 
	8. Apéndice 

