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1 RESUMEN

En México Octopus maya o pulpo rojo es una especie de gran importancia para la produccién
pesquera. Gracias a esta especie actualmente nuestro Pais ocupa el tercer lugar mundial con
alrededor de 30 mil Ton anuales. La temperatura es un factor ambiental clave que afecta la
fisiologia, el comportamiento y la ecologia de la gran mayoria de los organismos acudticos
incluidos los pulpos. En la plataforma costera adyacente a la Peninsula de Yucatdn se presenta
una surgencia estacional de verano que funciona como un mecanismo de regulacién de la
temperatura en las zonas en que habita O. maya y los organismos que interactian con esta
especie. El presente estudio fue dirigido a conocer los ajustes fisiolégicos, energéticos vy
conductuales que los juveniles de O. maya deben de desplegar después de un cambio gradual de
temperatura. Para hacer esto se evalud la tolerancia térmica, el crecimiento, la sobrevivencia, el
consumo de oxigeno y el balance energético parcial de juveniles de pulpo expuestos a 18, 25y
30°C constante y a incrementos graduales de temperatura de 1°C cada 5 dias, de 25 a 30°C
(Rampa 1) y de 18 a 32°C (Rampa 2). El crecimiento y sobrevivencia fue afectado tanto por la
temperatura a la cual fueron expuestos y por el tiempo de exposicidn. Los animales expuestos a
un incremento gradual de 25 a 30°C (R1) mostraron metabolismos de rutina e ICA similares a los
obtenidos en animales mantenidos en 25°C, lo cual mostro que los juveniles de O. maya tienen
mecanismos de ahorro de energia que podrian favorecer el crecimiento. Los pulpos que fueron
expuestos a un incremento de 18 a 32°C mostraron un aumento en la produccién de biomasa
conforme aumentd la temperatura. Se observd que la temperatura donde las respuestas
fisioldgicas dptimas se localiza en el intervalo de 22 a 26°C. Al exceder la temperatura a 27°C el
consumo de oxigeno, el crecimiento y la sobrevivencia fueron alterados indicando que

temperaturas mayores de este umbral son perjudiciales para esta especie de pulpo.
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Abtract

In Mexico Octopus maya is the most important species for fisheries, maintaining the third place
at global level. Temperature is one of the most important environmental factors because of it
depends the biochemical reactions that at the end affects the physiology of the aquatic
organisms. In the Yucatan Peninsula (YP) there is an upwelling that exert a control over the
thermal condition of the benthic communities where the octopus live. Thanks to this upwelling,
the thermal regime that octopus population is experience is between 22 to 26°Cover the year,
suggesting that this octopus species could be adapted to a relatively narrow thermal range. To
evaluate the thermal plasticity of O. maya the present study was dedicated to evaluate the
physiological adjustments of the juveniles when exposed to constant (18, 25, 30°C) and variable
thermal regimes (25 to 30°C, Ramp 1; and 18 to 32°C, Ramp 2). Results showed that growth rate
and survival were affected by thermal regimes; animals exposed at Ramp 1 maintained their
metabolic rate independently of the increments of temperature showing that these mechanisms
could be used to save energy, favouring the growth rate. In other hand, growth rate of juveniles
exposed to Ramp 2 increased according to temperature showing that there is an umbral around
27°C. Temperatures higher than 27°C provoked a reduction on growth rate and survival
suggesting that this species is well adapted to live in relatively low temperatures. In this sense the
present study demonstrated that the optimal thermal regime for this species is located between
22 and 26°C, thanks to the compensatory mechanisms that have this octopus species to save

energy.
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2 INTRODUCCION

En el medio acuatico los organismos viven en condiciones permanentemente cambiantes, tanto
en el tiempo como en el espacio, viéndose influenciados por cambios bruscos en factores fisicos,
quimicos y bioldgicos (Botello et al., 2010). Dentro de estos factores se destacan las corrientes, la
salinidad, la concentracién de oxigeno, la temperatura, las interacciones intra e interespecificas,

entre otros.

En la actualidad una de las preocupaciones dentro del cambio climatico es el aumento de la
temperatura ya que en tan solo 132 aio se muestra un promedio global de aumento de 0.892C.
Para los océanos un mayor calentamiento se muestra cerca de la superficie (0-700m),
absorbiendo mas del 60 % del calor. Se prevé un aumento a corto plazo en las temperaturas
medias estacionales y anuales, donde serd mayor para los trépicos y subtrépicos del hemisferio
norte. Para los primero 100m de profunda sera de 0.6 hasta 22C. (IPCC, 2013). Esto modificara
areas de distribucion, actividades estacionales, migraciones, disponibilidad de alimento,
rendimiento de los organismos (crecimiento, reproduccidn) abundancia e interacciéon con otras

especies (Portner et al.,2008; IPCC,2013).

Todo esto presenta grandes desafios para los organismos ya que la temperatura es un factor
ambiental clave que afecta la fisiologia, el comportamiento y la ecologia de todos los organismos,
particularmente de los ectotermos (Sokolova, 2013). Para ellos la temperatura corporal depende
de forma importante de la temperatura del agua, siendo un factor que afecta practicamente
todos sus niveles de organizacidon bioldgica, desde la velocidad de difusion molecular, las
reacciones bioquimicas, como también la permeabilidad de las membranas, la degradacion y
sintesis de las estructuras, la funcién celular, los tejidos y los drganos (Guderley and St-Pierre,

2002). Asi mismo, gobierna la tasa metabdlica, lo que repercute de manera directa en el
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crecimiento, la sobrevivencia, el rendimiento, la alimentacion (Jobling, 1994; Cumillaf et al.,

2016), el desarrollo, la distribucién (Prosser, 1991) y el ciclo de vida (Forsythe et al., 2001).

No obstante, los ectotermos acuaticos, a lo largo del proceso evolutivo, han desarrollado
mecanismos que les permiten soportar en mayor o menor medida los cambios de temperatura,
utilizando caracteristicas morfoldgicas, conductuales, fisioldgicas y bioquimicas que en su
conjunto forman parte de la bateria adaptativa que les ha permitido permanecer en un ambiente
en particular (Portner, 2006). Estos ajustes proporcionan a los organismos una plasticidad
fisioldgica, lo que es particularmente importante en ectotermos que experimentan regularmente

amplias fluctuaciones de temperatura (Buckley et al., 2001).

Dentro de estos organismos ectotermos se encuentra el pulpo Octopus maya. Siendo la
temperatura es un factor importante que explica e influyen de manera considerable sobre su
distribucién, desarrollo, crecimiento, reproduccién, calidad de la progenie, el tiempo del desove
y la conversion del alimento (Rosas et al., 2006; Tello et al., 2011; Noyola et al., 2013a, 2013b;
Gamboa-Alvarez et al., 2015; Judrez et al., 2015, 2016; Caamal-Monsreal et al., 2016; Sanchez-

Garcia et al., 2017).

Como se ha demostrado en los diferentes estudios realizados esta especie de pulpo es sensible a
temperaturas. Sin embargo, muestra una mayor vulnerabilidad cuando esta es mayores de 27°C,
a lo largo de su ciclo de vida. Durante la etapa embrionaria se ha observado que embriones
mantenidos en 18, 22, 26 y 30°C, mostraron un éptimo desarrollo entre 22 y 26°C indicando que
mas alld de esta temperatura la condicion fisioldgica de los embriones se ve alterada influyendo
directamente en la vida de los embriones (Caamal-Monsreal et al., 2016). Estos resultados fueron
corroborados posteriormente al exponer a los embriones a un incremento de la temperatura de
1°C cada 5 dias de 24 a 30°C (rampa). Se observé que por arriba de 27°C la tasa metabdlica y los
mecanismos de defensa antioxidante se ven afectadas en tal magnitud que impiden el desarrollo

adecuado de los organismos (Sanchez-Garcia et al., 2017).

En los juveniles se ha observado que el mayor crecimiento puede ser obtenido en los animales

mantenidos entre 18 y 22°C, y que los animales prefieren una temperatura de 23.4°C. En ese
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estudio se reporté también una ventana térmica con una tolerancia térmica de 210°Cy un éptimo

desempeiio en el rango de 22 y 26°C (Noyola et al., 2013a, 2013b).

También, se ha evaluado el desempeno de los de juveniles de O. maya provenientes de hembras
con diferente historia térmica. En ese estudio las hembras fueron expuestas a una disminucion
gradual de latemperatura de 31 a 24°Cde 1°C cada 5 dias, mientras que otro grupo fue mantenido
en 24°C constante (Juarez et al., 2015). Los resultados mostraron que las hembras estresadas por
alta temperatura desovan la mitad de los huevos producidos por las hembras control (24°C) y que
los embriones provenientes de las hembras estresadas eran de un tamafio menor al registrado
en los embriones de las hembras control. También se observé que los juveniles provenientes de
las hembras estresadas crecieron menos que los juveniles de hembras control y que posiblemente
esa menor tasa de crecimiento esté relacionada con la tasa metabdlica; los juveniles procedentes
de hembras estresadas presentaron una tasa metabdlica del doble de los juveniles procedentes
de hembras control, lo que sugirié que factores epigenéticos podrian estar teniendo algun papel
en la caracteristica morfoldgica y fisioldgica de embriones y juveniles de O. maya expuestos a un

estrés por temperatura (Juarez et al., 2016).

Considerando lo anterior y ante el escenario del cambio climatico, existen elementos para pensar
gue variaciones en la temperatura del agua que ingresa a la plataforma adyacente a la Peninsula
de Yucatan (PY), donde se distribuye O. maya, podrian provocar cambios en las poblaciones
pesqueras modificando su rango de distribucidn, el habitat, las rutas de migracidn, las actividades
estacionales, la alimentacidn, la reproduccidn, la abundancia, asi como también la interaccién
con otras especies (IPCC) y su ciclo de vida (Portner and Peck, 2010); modificando los sitios
tradicionales de pesca y la disponibilidad de organismos, aspectos que son considerados claves
en la economia de la Peninsula de Yucatan (PY) (Salas et al., 2006, 2009; Cabrera et al., 2012;

Gamboa-Alvarez et al., 2015; Noyola et al., 2015).
2.1 Generalidades de O. maya

0. maya o pulpo rojo es una especie endémica que se distribuye en aguas someras de la zona

costera de la Peninsula de Yucatan desde Ciudad del Carmen, Campeche, hasta Isla Mujeres,
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Quintana Roo. Desde que eclosionan son de habitos holobentdnicos (Rosas et al., 2014), prefieren
profundidades de 15 brazas (27.4 m), fondos duros y rocosos (Botello et al., 2010). Suelen ocupar
conchas vacias de gasterdpodos, algunas cuevas existentes o vivir entre rocas coralinas
distribuidas en manchones. Entre los caracteres que mas distinguen a esta especie, esta la
presencia de una mancha u ocelo oscuro y redondo bajo cada ojo, en adultos los ocelos presentan
una porcioén central mas clara, por lo que también se conoce como “pulpo cuatro ojos” (Solis-

Ramirez et al., 1997).

Para desplazarse o defenderse de sus depredadores utilizan sus ocho brazos y por contraccién
del manto pueden lanzar agua a propulsién a través del sifon dandole la posibilidad de impulsarse
rapidamente o lanzar una nube de tinta que confunde a su posible depredador y asi escapar;
también pueden cambiar rapidamente la textura, color de piel y posicion, confundiéndose con el

fondo marino (Martinez-Martinez, 2012).

Su reproduccion depende de la zona de distribucién a lo largo de la Peninsula de Yucatan, en la
zona central y oriental se lleva a cabo durante todo el afio, con un maximo en los meses mas frios,
mientras que en la zona occidental es restringida a los meses mas frios (Angeles-Gonzalez et al.,
2017). Es una especie semélpara, las hembras realizan un Unico desove anual, de aprox. 1 500 a
2 000 huevos, los cuales tienen un tamafio aprox. de 17 mm de longitud y 4.5mm de ancho, son
colocados en racimos pegados a las paredes de la oquedad donde se encuentre. La hembras se
dedica exclusivamente al cuidado de los huevecillos, no se alimenta ni sale de su cueva, los limpia
y protege con ayuda de sus brazos y sifén, durante cerca de dos meses o el tiempo que dura el
desarrollo embrionario dependiendo de la temperatura (Van Heukelem, 1983; Caamal-Monsreal
et al., 2016; Sanchez-Garcia et al., 2017). Las hembras mueren después de la eclosiéon de los
neonatos. Las crias tienen desarrollo directo, ya que poseen muchas de las caracteristicas

anatdmicas y conductuales propias de un adulto. (Solis-Ramirez, 1967; Botello et al., 2010).

0. maya tiene un rapido crecimiento (Solis-Ramirez y Chavez, 1986), y su fuente principal de
energia son las proteinas (Rosas et al., 2007). Es una especie carnivora con una alimentacion
compuesta principalmente de crustaceos (cangrejos), moluscos (almejas y caracoles), peces

pequefios y en condiciones de alimento escaso o por desventaja competitiva pueden ser
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canibales; esto es mucho mas acentuado en los juveniles que en los adultos. Son depredadores
activos, aunque también se les puede considerar como oportunistas, a su vez es depredado por

grandes peces como meros y pargos siendo importantes para su dieta (Botello et al., 2010).

Dentro de los recursos pesqueros, junto con el pulpo patén Octopus vulgaris, el pulpo rojo O.
maya es uno de los recursos pesqueros mas importantes para los estados de Yucatan, Campeche
y Quintana Roo, representando el 98% de la produccién pesquera a nivel nacional de pulpo y el
cuarto por su valor, se ubica en el séptimo lugar de los productos que se exportan a ltalia, Espafia,
Japény Estados Unidos donde posee una gran demanda y alto costo. Para la PY es una gran fuente
de empleo para mas de 15 000 pescadores y miles de personas de los distintos sectores
productivos. El pulpo rojo es la principal especie con mayor valor comercial representando el 80%
de la captura total de esos tres estados y ademas es de alta demanda en el mercado europeo por
su calidad, tamano y por la textura de su carne (Botello et al., 2010; SAGARPA, 2015, 2016). De
igual forma, Octopus maya es objeto de muchos analisis taxondmicos; debido a la gran plasticidad
fenotipica que presenta, lo que si es evidente es la existencia de una poblacion limitada a la

Peninsula de Yucatan (Juarez et al., 2012).

2.2 Plataforma de la Peninsula de Yucatan (PY)

La Peninsula de Yucatan se localiza entre el Mar Caribe y el Golfo de México, dos ecosistemas
comunicados a través del Canal de Yucatdn, por donde pasa la corriente de chorro conocida como
la Corriente de Yucatan (CY). Esta corriente, ademas del viento, modula la hidrodinamica y la
temperatura sobre la plataforma de la Peninsula de Yucatan (PY), llevando distintas masas de
agua desde el Mar Caribe, con temperaturas mas frias, entre 16 y 20°C, de una profundidad de
150 a 200 m, y ricas en nutrientes sobre la zona oriental de la Plataforma de la PY (Fig.1) (Merino,
1997; Salmerdn and Aguirre, 2003; Enriquez et al., 2013). Esta masa de agua ingresa por Cabo
Catoche durante la primavera y el verano, es mas intensa y ocupa la capa inferior de la Plataforma
de la PY ayudando a disminuir la temperatura, ya que esta incrementa por el flujo de humedad y

el aire cdlido de la atmosfera (Zavala-Hidalgo et al., 2006; Enriquez et al., 2010). La CY funciona
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como un mecanismo de regulacidon de la temperatura en las zonas en que habita O. maya y los

organismos que interactian con esta especie (Enriquez et al., 2010, 2013; Noyola et al., 2015).
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Fig. 1.Muestra el gradiente de temperatura vertical a lo largo de la consta de la plataforma de la PY. Mostrando
en un cuadro la zona de surgencia de verano, en la region de Cabo Catoche, Quintana Roo, con una isoterma de
23°C (Tomada de Enriquez et al., 2013).

La PY puede ser dividida en dos zonas: la zona oriental, frente al estado de Yucatan, donde la
temperatura es controlada por la surgencia estacional y la zona occidental, frente al estado de
Campeche que no recibe la influencia de la surgencia. La temperatura del agua superficial en la
zona oriental se encuentra entre 23 y 27.5°C, mientras que en la zona occidental puede alcanzar
los 30°C. Las aguas mas calientes (> 26°C) dominan la regidn costera del norte de la PY y aguas
mas frias fuera de la costa y la parte oriental (Enriquez et al., 2013). Sin embargo, durante el otofio
e invierno los frentes frios atmosféricos mezclan la columna de agua sobre la plataforma (Zavala-

Hidalgo et al., 2006), lo que ayuda a disminuir la temperatura en la zona occidental de la PY.

Las condiciones climaticas en la region son definidas por tres estaciones climaticas a lo largo de
un ciclo anual: secas de marzo a mayo; lluvias de junio a octubre y de tormentas y frentes frios
provenientes del noreste de Estados Unidos en otofio e invierno (Nortes), de noviembre a
febrero, los cuales son vientos fuertes, secos y frios que mezclan el agua y sustraen calor a la
superficie. Adicionalmente, una temporada de huracanes que ocurre aproximadamente entre
junio y noviembre. Esta variabilidad climdtica ocasiona que las caracteristicas fisico-quimicas del
agua marina experimenten cambios asociados a la estacionalidad ambiental (Monreal-Gémez et

al., 2004; Pech-Pool et al., 2010; Zavala-Hidalgo et al., 2014; Angeles-Gonzalez et al., 2017).
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2.3 Tolerancia térmica

Los estudios de los limites de tolerancia térmica son de importancia ya que proporcionas
informacién detallada sobre las condiciones reflejando las adaptaciones de los organismos
resultado de su historia evolutiva. Los ecdlogos tienen interés en los limites térmicos ya que la
distribucién y abundancia de las especies requiere informacién sobre la capacidad fisiolégica y de
los mecanismos subyacentes (Terblanche et al., 2011). El estudio de la tolerancia térmica en O.
maya nos ayuda a comprender mejor el efecto de la temperatura a lo largo de su ciclo de vida.
Asi como la sensibilidad de esta especie a cambios de temperatura que se ven reflejados en su
distribucién, crecimiento, sobrevivencia y su desempeiio (Noyola et al., 2013b, 2013a; Gamboa-
Alvarez et al., 2015; Juérez et al., 2015, 2016; Caamal-Monsreal et al., 2016; Sanchez-Garcia et al.,
2017).

La tolerancia térmica es el intervalo de temperaturas dentro del cual un individuo crece y se
reproduce, adaptando los mecanismos fisiolégicos para asegurar el uso eficiente de la energia.
Este intervalo de temperaturas estd representado como un poligono térmico o ventana térmica,
él cual es un area, reportado en °C, que permite conocer los limites de tolerancia y resistencia de
los organismos, también, como han evolucionado para colonizar ambientes especificos y cdmo
toleraria cambios en el ambiente que se encuentran (Cumillaf et al., 2016). Todo eso basado en
respuestas de comportamiento ante la exposicion a altas y bajas temperaturas, y considerando
distintas temperaturas de aclimatacién previas (Reynolds y Casterlin, 1979). El poligono térmico
se construye a partir de conocer los limites de tolerancia superiores e inferiores estan dados por
los umbrales criticos maximos y minimos (UC), estos son los que determinan tanto los limites de
la zona de resistencia o zona pejus y el rango en el cual pasan de la zona pejus a letal o pesimus

(Reynolds and Casterlin, 1979; Portner, 2006; Sokolova et al., 2012).

La temperatura critica aguda (TC), determinada a partir de un incremento o disminucién rapido
de la temperatura usualmente de 1°C min* (Reynolds y Casterlin, 1979; Lutterschmidt y
Hutchison, 1997; Angilletta et al., 2002; Terblanche et al., 2011) corresponde con el umbral critico
(UC) o temperatura critica, las cuales es una transicion a un modo de metabolismo anaerdbico,

por lo tanto, separan al Pejus de la condicidn pésima que los organismos experimentan en
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condiciones extremas, el cual determina el paso de una condicién con estrés moderado a otra
con estrés severo (Portner, 2010; Sokolova et al., 2012). Debido a que en temperaturas superiores
o inferior al umbral critico (UC) el tiempo de permanencia es critico y la sobrevivencia limitada

(Rezende et al., 2014) ese otro intervalo se puede definir como zona letal.

Asi, para poder establecer cuando un organismo esta realmente aclimatado, ademas de utilizar a
la tolerancia térmica como indicador (Claussen, 1980), sera también indispensable establecer los
ajustes a diferentes niveles de la organizacion biolégica que los organismos despliegan hasta

alcanzar un estado fisioldgico similar al que se encontraban antes de un cambio de temperatura.

En afos recientes ha sido propuesta una nueva forma de categorizar el estado fisioldgico de los
organismos acuaticos en mdaxima aclimatacion (Portner, 2010). Estas categorias fueron
propuestas con el fin de establecer la forma en que la temperatura podria estar modulando el
desempeiio de los ectotermos utilizando como eje principal el hecho de que la aclimatacion esta
dada por la capacidad de éstos de llevar suficiente oxigeno a las mitocondrias, el cual servird para
la obtencion de la energia necesaria para responder a las demandas de energia a nivel celular, de

tejidos y finalmente de todo el animal.

Una explicacion o teoria acerca de la tolerancia térmica se da por un desajuste entre la oferta y
la demanda de oxigeno a nivel de mitocondria, la cual estd relacionada con la eficiencia con la
gue el sistema respiratorio y circulatorio pueden transportar el oxigeno a las mitocondrias para
la produccion de ATP y poder suplir las demandas metabdlicas, que en conjunto determinan los
limites de la tolerancia dado un incremento o disminucién de la temperatura a partir de una
temperatura éptima para cada especie. Este concepto fue definido por Pértner (2010) como
“Oxygen and capacity limitation of termal tolerance” (OCLTT) al considerar que la tolerancia

térmica es limitada por la capacidad aerdbica de los organismos.

Esta capacidad aerdbica se refleja en el alcance aerdbico también conocido como campo del
metabolismo aerdbico (CAM) siendo otro indicador del desempefio bioldgico de los organismos.
El CAM es la capacidad de suministrar oxigeno mas alld de una necesidad basica viéndose

reflejado en un exceso de energia que es utilizado para la produccion de tejido y produccién de
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gametos. (Sokolova et al., 2012). EI CAM es calculado como la diferencia entre la tasa metabdlica
de minima o rutina (TMR) y la tasa metabdlica maxima (TMM) (Clark et al., 2013; Farell, 2006). En
TMR se considera la demanda de energia implicada en el mantenimiento celular de los
organismos, ademas de las funciones basicas de los organismos como la ventilacion, circulacién y
excesion. La TMM es esencial para llevar a cabo procesos mayores como el movimiento, el
crecimiento y la reproduccién (Sokolova et al., 2012). Asi, un valor maximo de CAM representa
las condiciones en las que los organismos pueden llevar al maximo todas sus funciones mientras
gue a medida que éste disminuye esas funciones se reduciran afectando la actividad muscular, el
comportamiento, el crecimiento, la reproduccion, entre otros. Todo esto converge para formar
tres categorias las cuales cuentan con mecanismos conductuales, fisioldgicos y moleculares que

indican el estado general de los organismos.

Rango déptimo (RO), zona de preferencia térmica (ZPT) o aclimatacion en capacidad funcional

(ACF).

Para este rango Reynolds y Casterlin (1979) los establecieron como una termorregulacion
conductual, llamandoles zona de preferencia térmica, siendo la temperatura donde organismos
moviles tienden a congregarse o pasar la mayor parte de su tiempo, influenciados por los ajustes
fisiolégico que se llevaron a cabo durante la aclimatacion termal. En este rango el suministro de
ATP a través del metabolismo aerdbico es lo suficientemente alto como para cubrir la energia
demandada para mantenimiento, actividad, crecimiento, reproduccion/desarrollo. Donde, el
alcance aerdbico es alto y la estrategia metabdlica implica compensaciones normales en la
asignacion de energia (Sokolova et al., 2012). En esta zona la disponibilidad de energia es maxima
para llevar a cabo todas las funciones fisioldgicas, la que se expresa en el maximo campo de
actividad metabdlica (CAM), mdaximo crecimiento, mayor eficiencia energética, funciones
mitocondriales maximas: citrato sintetaza, indicadores de estrés oxidativo: glutatiéon peroxidasa,

catalasa, colinesterasas y metabolismo anaerobio en niveles bajos, etc. (Pértner, 2002).
Zona pejus (RPEJ) o zona de resistencia (ZR) o aclimatacion en proteccion (AP)

En esta zona, definida como de resistencia para Reynolds and Casterlin (1979) cuyos limites los

forman la temperatura critica (CT) o UC. En esta zona de pejus la temperatura suele provocar

-21-



alteraciones fisioldgicas provocando que los costos energéticos asociados al mantenimiento
aumentan, esto debido al incremento de las demandas adicionales de energia que los organismos
requieren para poner en marcha los mecanismos de proteccidon celular (Portner and Knust, 2007;
Portner, 2010), los cuales se activan ante la reduccién del CAM, sin embargo aun es positivo, o la
desviacion de la energia para el mantenimiento (Sokolova et al., 2012). A temperatura dentro de
la zona de pejus nos indican los limites de una dptima oxigenacidn de la hemolinfa y por lo tanto
un mal suministro de oxigeno a todo el organismo. Los que se expresan como mecanismos de
proteccion celular, asi como también una reduccién en la tasa de crecimiento, disminucién de la
eficiencia energética, factores inducibles por la hipoxia HIF-1; elevados niveles de Lactato y

Lactato deshidrogenasa, etc. (Portner, 2002).

Zona Pesimus (ZPES) o zona letal (ZL) o aclimatacion en reparacion (AR).

Esta zona fue llamada como zona letal por Reynolds and Casterlin (1979). En esta zona el ATP
producido solo se destina a mantenimiento se presenta un deterioro progresivo del metabolismo
aerdébico, entonces el metabolismo cambia a anaerobiosis parcial para suministrar energia y
permitir la supervivencia a corto plazo del organismo (Sokolova et al., 2012) En condicién pésima
los mecanismos de reparacién son puestos en marcha y la energia es canalizada esencialmente a
mantener vivo al organismo al menos por un tiempo reducido (Angilletta et al., 2002). Los que se
expresan como mecanismos de reparacion celular, mostrando un crecimiento nulo, proteinas de
shock térmico HSP70 activadas, indicadores de estrés oxidativo: glutation peroxidasa, catalasa,

colinesterasas altos, depresion metabdlica, metabolismo anaerobio elevado . (Pértner, 2002).

Las definiciones cldsicas de aclimatacion establecen que un organismo estd completamente
aclimatado cuando sus funciones fisiolégicas y conductuales se encuentran expresadas de tal
forma que le permiten tener un desempefio éptimo en el ecosistema en el que habitan (Prosser,

1991). En este contexto, la aclimatacion dependerd de multiples factores como: la edad, la

-22-



temperatura previa, la alimentacion, el estado general de salud, la densidad de animales, la
salinidad, el oxigeno disuelto, del estadio de desarrollo, ya que cada etapa del ciclo de vida tendra
diferentes mecanismos relativos a esa etapa en particular. En las fases juveniles el crecimiento
podria ser una la respuesta mas importante, mientras que en los adultos la reproduccién y sus

consecuencias en la progenie el mejor indicador de la aclimatacién.

Aunque la definicién de aclimatacion ha sido previamente establecida por Fry (1947) como en
mantener a los organismos a una cierta temperatura constante, durante un periodo de tiempo
suficiente como para “romper” cualquier historial térmico anterior. Existen pocos estudios en los
gue se haya establecido la forma en que los organismos realizan los ajustes fisioldgicos,
energéticos y conductuales después de un cambio de temperatura. En general se asume que un
periodo de 1 a 3 semanas es suficientemente largo para permitir que los ectotermos acuaticos se
ajusten a una nueva temperatura (Clark et al., 2013), la gran diversidad de animales acuaticos,
cada uno con sus propiedades bioldgicas especificas, caracteristicas anatdmicas particulares e
historias evolutivas hacen que los periodos de re-ajuste a un cambio de temperatura sea también
un aspecto que deberia pasar por las particularidades de cada especie. En la mayoria de los
trabajos que se han publicado sobre la biologia térmica de organismos ectotermos marinos, la
aclimatacién, se ha hecho en organismos mantenidos en temperaturas que se mantienen

constantes.

2.4 Balance energético

El crecimiento es una cualidad de los organismos que garantiza la permanencia de las especies y
por ende es fundamental. Por esa razdn deberia de existir una correspondencia entre crecimiento
maximo, Campo de Actividad metabdlico (CAM) maximo y preferencia de temperatura, pues de
acuerdo con Portner (2010) en donde CAM es maximo los organismos tienen disponible la mayor
cantidad d energia para ser utilizada en el crecimiento. En tales condiciones, el uso y
aprovechamiento de la energia ingerida serd muy eficiente permitiendo a los animales
aprovechar los nutrientes y su energia para construir biomasa. Sin embargo, la tasa de ingestion,
la eficiencia de conversidon del alimento y por consiguiente su crecimiento de los organismos se

puede ver afectada cuando la temperatura se encuentra fuera del optimo (Peng et al., 2014).
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La medicién del consumo de oxigeno (VO2) en los organismos acudticos es un método para
evaluar las respuestas del efecto y la extension del estrés fisioldgico, que ciertas combinaciones
de factores ambientales, como la temperatura, la salinidad, la intensidad luminosa y la

concentraciéon de oxigeno disuelto, les imponen a los individuos.

Una forma de evaluar esto es utilizando los modelos energéticos, el cual permite evaluar la
eficiencia metabdlica de la especie y la transformacidon de la energia, asi como analizar el balance
entre el gasto y la ganancia de la energia contenida en los componentes del alimento y la
capacidad para utilizarlos como combustible, sustancias de reserva y formacién de tejido o
gametos (Lucas, 1993). La distribucidn de la energia para el metabolismo y crecimiento en los
organismos se puede describir, termodindmicamente mediante la ecuacion general del balance

de energia propuesta por Grodzinski et al. (1975):

=P+R+N+H

Donde (l) es la energia ingerida a través del alimento consumido. (P) es la fraccién de la energia
gue corresponde al campo de crecimiento en los organismos juveniles o produccién de gametos
en los adultos. (R) es la porcidn de la energia que se canaliza en los procesos de respiracién y la
locomocién entre otros. (H) es la porcion de energia ingerida que se pierde como heces y (N) es

la parte de la energia asimilada, que se excreta como productos nitrogenados.

Utilizando la ecuacion es posible obtener informacion de los diferentes procesos involucrados en
el flujo de energia de los organismos tanto desde una perspectiva integral como Unicamente a
través de la evaluacién de algunos de sus elementos, segln sea el caso. La cantidad de energia
absorbida del alimento puede ser calculada como Ab =1 — H y la cantidad de energia asimilada

como:A=P+R,donde A=1-(H+N)=Ab+N.

Para los cefaldpodos aun son pocos los trabajos realizados utilizando modelos bioenergéticos.
Dentro de esos trabajos se muestran las adaptaciones fisiolégicas (Wells y Clarke, 1996),
evaluacion de alimentos para la acuacultura y efecto de la temperatura (André et al., 2009) en O.
maya (Van Heukelem, W.F., 1976; Aguila et al., 2007; Rosas et al., 2007; Noyola et al., 20133,

2013b), Octopus vulgaris (Katsanevakis et al., 2005; Petza et al., 2006), Pareledone charcoti (Daly
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y Peck, 2000), Enteroctopus megalocyathus (Farias et al., 2009), Octopus ocellatus (Segawa y

Nomoto, 2002) y Loligo opalescens (Vidal et al., 2002).

Estudios recientes llevados a cabo en hembras adultas y embriones de O. maya han demostrado
que los cambios paulatinos de la temperatura permiten conocer los ajustes fisiolégicos y de
comportamiento que los organismos son capaces de manifestar (Judrez et al., 2015). Por lo cual
en este trabajo nos permitird conocer los ajustes fisioldgicos, energéticos y conductuales que
jueveniles de O. maya despliegan después de someterse a diferentes cambios paulatinos de
temperatura. Asi, ademds de que los cambios paulatinos de temperatura se acercan mas a la
forma en que los organismos enfrentan las alteraciones de la temperatura en el medio natural

(Peng et al., 2014) .
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3 PREGUNTA

¢Cudles son los ajustes fisioldgicos, energéticos y conductuales que los juveniles de O. maya
deben de desplegar después de un cambio gradual de temperatura que simula las posibles
alteraciones producidas por un escenario en donde la temperatura se incrementa hasta alcanzar

el maximo tolerable en una escala de dias?

4 HIPOTESIS

La temperatura mayor a 27 °C provoca alteraciones de la tolerancia térmica asociados a los gastos
de energia. Ante un cambio gradual de la temperatura los juveniles tempranos de O. maya
modificaran los mecanismos de uso de la energia metabdlica en tanto ese incremento no rebase

el umbral de los 27°C.

5 OBJETIVO GENERAL

Conocer la forma en que un incremento gradual de la temperatura altera el comportamiento
termorregulador y los mecanismos de compensacién energética de juveniles tempranos de O.

maya.
5.1 Objetivos particulares

» Conocer los efectos del incremento gradual de la temperatura sobre el
comportamiento termorregulador medido a través de la tolerancia térmica y la

amplitud de la ventana térmica en juveniles tempranos de O. maya.
» Conocer los efectos del incremento gradual de la temperatura sobre el

crecimiento, sobrevivencia y balance energético de juveniles tempranos de O.

maya.
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6 MATERIAL Y METODOS

6.1 Origen de los juveniles de 0. maya

En ambos experimentos se utilizaron un total de doscientos cuarenta juveniles de O. maya
provenientes de embriones incubados artificialmente y provenientes de hembras silvestres. Las
hembras (5 para cada experimento) fueron capturadas en la plataforma continental adyacente
(durante los meses de octubre y enero) al puerto de Sisal, Yucatan. Las hembras fueron
acondicionadas durante 10 dias a las condiciones de laboratorio en presencia de machos, con el
fin de garantizar la fecundacién. Una vez cumplido ese lapso, las hembras fueron llevadas a la
unidad de desove en donde permanecieron aisladas, y en obscuridad hasta el desove. Durante
ese periodo los animales fueron alimentados con una pasta semi-himeda especialmente
disefiada para esta especie, la cual se ha probado que tiene los nutrientes adecuados para un
mayor crecimiento comparado con solo alimentar con jaiba (Tercero et al.,, 2015; Caamal-
Monsreal et al., 2016). Como refugio para el desove se utilizdé una caja de fibra de vidrio con tapa
removible la cual permite la obtencién facil de los huevos y su incubacién artificial (Rosas et al.,

2014).

Las hembras fueron mantenidas durante todo el periodo de maduracién final en 24 + 1°C, oxigeno
mayor de 5 mg/Ly pH mayor de 8. Los huevos desovados fueron incubados en un sistema artificial
mantenido en 24 + 1°C, sistema de recirculacion de agua de mar y aireacién constante. La
iluminacidn en el drea de incubacién se mantuvo con un fotoperiodo de 12:12 luz-obscuridad y
una intensidad de 30 lux cm™. En esas condiciones los embriones se mantuvieron por entre 40 y
50 dias hasta la eclosién completa de los desoves. Los juveniles provenientes de la incubadora
con diez dias de edad fueron individualizados en cajas de 500 ml, las cuales contaban con dos
ventanas cubiertas de malla de 5mm en donde se les ofrecié un caracol vacio de la especie
Melongena corona bispinosa como refugio. Esas cajas fueron colocadas en un sistema de
recirculacion con agua de mar filtrada y con aireacidn constante. En el sistema, 50% del contenido
de agua total de los tanques fue recambiada diariamente con el fin de minimizar el contenido de
amonio y otros productos del metabolismo de los pulpos y de la accién bacteriana proveniente

de la descomposicion del alimento no consumido y las heces (nitritos, nitratos y pH). Los
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parametros fisicoquimicos del agua se monitorearon una vez por semana utilizando un kit para la
determinacién de los niveles de amonio, nitrito y nitrato (La Motte, Salt Water Aquaculture AQ-
4), mientras que la cantidad de oxigeno disuelto, salinidad y temperatura se monitorearon

diariamente utilizando un equipo multipardmetro YSI Pro 20.

Antes y durante los experimentos todos los pulpos fueron alimentados dos veces al dia (ad
libitum) con una pasta (mezcla de jaiba, calamar, vitaminas y minerales) especialmente formulada
para la alimentacién de juveniles de O. maya (Martinez et al., 2014). Con el fin de mantener la
calidad del agua en las cajas, la materia fecal y los restos de alimento se retiraron dos veces por

semana mediante el uso de un sifon.

6.1.1 Primer experimento

Para el primer experimento se utilizaron 120 juveniles de O. maya con un peso inicial de 0.27 +
0.08 g. Los animales fueron separados en cuatro grupos de 30 juveniles cada uno y aclimatados
por 59 d a cada una de las siguientes condiciones: 18°C, 25°C y 30°C constantes, y a una Rampa
(R1) donde los pulpos fueron sometidos a un incremento gradual de temperatura desde 25°C a
30°C a una tasa de 1°C cada 5 dias (Fig 2A). Para el control de la temperatura en condiciones
constantes se utilizaron un termorregulador de flujo continuo (Prime chiller Model 268) y para la
rampa un calentador sumergible de titanio de 1800 watts acoplado a un sensor con control de

temperatura.

6.1.2 Segundo experimento

Con la finalidad de medir como es afectada la tasa metabdlica en los pulpos cuando es elevada la
temperatura 1°C/5 d se llevd a cabo un segundo experimento en el cual se utilizaron 120 juveniles
con un peso inicial de 0.18 + 0.08 g. Estos animales fueron también individualizados y expuestos
al incremento de temperatura, iniciando en 18°C hasta alcanzar los 32°C (R2). La temperatura se
mantuvo en el sistema con dos Prime chiller Model 268 y un calentador sumergible de titanio de

1800 W.
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En este experimento los juveniles fueron separados en dos grupos: el grupo A con 30 pulpos vy el
grupo B con 90 pulpos. Del grupo A cada cinco dias se tomaron al azar y se les midié el consumo
de oxigeno de rutina, ICA y TCE. Los animales del grupo B fueron utilizados para conocer los
efectos de la temperatura de exposicién en la tolerancia térmica. Estas mediciones se realizaron

después de estar a 18°C por 5 dias y 5 dias después de haber alcanzado los 28°C (Fig.2B).

Dias
p 1234567891011 1213 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59

Exposicion

Dias B I A I I R R R
experimen

Fig. 2. Disefios experimentales aplicados para evaluar los efectos de la exposicion a temperatura constante vs
incrementos gradual de temperatura. A) Diseiio experimental 1 pulpos sometidos a temperatura constante (18,
25 y 30°C) e incremento gradual de 25°C hasta 30°C. B) Diseiio experimental 2 pulpos sometidos a incremento
gradual de temperatura de 18 hasta 32°C. Las flechas en azul indican a los animales del grupo A que fueron
muestreados después de los 5 dias de exposicion al cambio de temperatura (Rrut, Rica y TCE) mientras que las
flechas en color rosa el consumo de oxigeno (Rrt) durante la elevacion de temperatura al grado siguiente. Las
estrellas de color rojo indican los momentos de muestreo en los animales del grupo B se midieron los efectos de
una exposicion por 5 d a 18°C y posteriormente los efectos acumulados durante la exposicion al incremento
gradual de temperatura cuando alcanzaron los 28°C en la tolerancia térmica.
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6.2 Tolerancia térmica

La tolerancia térmica fue determinada a partir de la medicién de los umbrales criticos minimos
(Ucmin) Y maximos (Ucmax) obtenidos de los juveniles de O. maya procedentes de ambos
experimentos. Esta medicion se basé en el principio de que el umbral critico de los organismos
ectotermos puede ser establecido a partir de conocer la temperatura en la que se presenta un
desacoplamiento entre el sistema nervioso y muscular (Hutchinson 1957; Lutterschmidt and
Hutchison 1997). Este método se basa en el hecho de que cuando los organismos son expuestos
a un aumento rapido de la temperatura, lo que se espera es que expresen un limite, el cual serd
el resultado de la historia térmica previa (aclimatacion) y no de mecanismos que hayan podido
poner en marcha durante ese incremento (Eme y Bennett, 2009; Terblanche et al., 2011). Estudios
previos han demostrado que los valores de Uc son especificos y reflejan fielmente el potencial
adaptativo de las especies a la temperatura. En O. maya el criterio para conocer los umbrales
criticos maximos y minimos fueron previamente establecidos. El Ucmax fue determinado como el
momento en que los animales arrojan tinta y el Ucmin cuando enrollan los brazos (Noyola et al.
20134, b) Para la determinacion de Ucmax, los pulpos fueron colocados individualmente en cajas
similares a los utilizados para su mantenimiento en las condiciones de exposicién a la
temperatura. Las cajas fueron sumergidas en un acuario con 25 L de agua de mar a la temperatura
a la cual fueron aclimatados. Dentro del acuario se colocé un calentador de 1000 W sujeto a una
piedra de aireacién y una bomba de agua, con el fin de evitar la formacidon de celdas de conveccién
y propiciar la difusién del calor de forma homogénea. Los pulpos en las cajas se mantuvieron
durante 20 minutos dentro del acuario para eliminar el efecto de la posible manipulacion
infringida durante el traslado. Después de 20 minutos, la temperatura fue elevada a una tasa de
1°C cada minuto, hasta que los pulpos expulsaban tinta. La temperatura en el interior de la caja

fue registrada cada minuto con un termdémetro digital modelo DPP400W.
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Para la determinacion de Ucmin, los animales fueron igualmente expuestos a una reduccién de la
temperatura de 1°C/min. Para hacer eso se utilizé un tubo de PVC de 4 m de largo y 20 cm de
diametro lleno de agua de mar, subdividido en 20 camaras virtuales, al cual se acopldé un enfriador
(PolyScience FT25) en uno de sus extremos (Fig. 3). El agua a lo largo del tubo fue aereada con
una manguera de microperforada con el fin de evitar la estratificacidon de la temperatura en la
columna de agua. Con el fin de propiciar la formaciéon de un gradiente, en el otro extremo del
tubo se colocd un calentador de titanio (Moeller) de 1200 watts. Esto permitid establecer un
gradiente con intervalos de variacion de 1°C cada 17 cm, aproximadamente (Fig. 3). Cada pulpo
se colocé en una caja con dos ventanas de malla de 5 mm, las cuales permitieron un flujo de agua
constante al momento que la caja fue desplazada manualmente a lo largo del gradiente. La caja
se introdujo en el gradiente a la temperatura de aclimatacion de cada pulpo en donde se verificé
la temperatura con un termdémetro digital infrarrojo (Cooper DPP400W #* 1°C). Una vez hecho
esto, la caja se desplazd a una tasa de 1°C por minuto hasta notar que los organismos enroscaron
los brazos. Para los pulpos aclimatados en el primer experimento a 18°C el gradiente se calibré
de 8°C a 19°C, para los de 25°C de 10°C a 26°C, y para los expuestos a 30°C y Rampa 1 se utilizé
un intervalo de 15°C a 31°C. En el segundo experimento el intervalo utilizado para pulpos

aclimatados a 18°C (grupo B) fue de 8°C a 19°Cy para los que llegaron a 28°C de 13°C a 29°C.

Fig. 3. Tubo de PVC de 4 m de largo y 20 cm de didmetro que se utilizé para determinar los Ucmin en los pulpos
juveniles de 0. maya aclimatados a temperaturas constantes y expuestos a un incremento gradual de ésta (R1y
R2).
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6.3 Ventana térmica

La ventana térmica fue construida con los datos obtenidos de tolerancia térmica (Ucmax Y UCmin) £

DS, de los juveniles mantenidos a temperaturas constantes del experimento 1.

6.4 Intervalo de tolerancia térmica

El intervalo de tolerancia térmica (ITT) se calculé como (Noyola et al., 2016):

ITT= (UCmax+D-SUcmax)'(UCmin'D-SUcmin)

Donde Ucmax es el Umbral critico maximo y D.S. Ucmax es la desviacién estandar de la Ucmaxy

Ucmin €s Umbral critico minimo y D.S. ucmin €5 la desviacidn estandar de la Ucmin.

6.5 Crecimiento y sobrevivencia

El crecimiento en los juveniles de pulpo O. maya para el primer experimento se determiné como
resultado del incremento de la biomasa ocurrido durante la aclimatacién a las diferentes
condiciones experimentales (59 d). En el segundo experimento el crecimiento fue medido cada
semana en el grupo A, justamente después de haber medido el consumo de oxigeno. Los cambios

en la biomasa de los pulpos fueron registrados en una balanza Ohaus (+ 0.01g; ARA5210).

El crecimiento fue determinado como la tasa de crecimiento especifico (TCE, % dia*) como:

TCE, % dia = (Ln (W) — Ln (W) /t) *100

Donde:

Ln (W) es el logaritmo natural del peso final, Ln (W) es el logaritmo natural del peso inicial, y t

es la cantidad de tiempo (dias) transcurridos.

La sobrevivencia fue determinada en ambos experimentos al finalizar el mes y medio de la

aclimatacién (Exp. 1), y cada semana (Exp. 2).
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6.6 Consumo de oxigeno (MO2; mg O,g pv!h?)

El efecto de la temperatura sobre la tasa respiratoria fue medido como consumo de oxigeno de
rutina (Rrut) € incremento de calor aparente (Rica) y expresado en mg de Oz g pv! hl. Para el
primer experimento la Rrt se midié al final del experimento (45d) mientras que en el segundo
experimento la tasa respiratoria fue medida a los pulpos del grupo A antes y después de haberlos
sometidos a un cambio de temperatura de 1°C. Para hacer esto, se tomaron 8 pulpos cada cinco
dias después de haber sido sometidos al cambio temperatura de 1°C, y se les midié el consumo
de oxigeno; posteriormente (6 pm) a esos mismos juveniles se les elevd la temperatura 1°Cy se

siguié la medicion del consumo de oxigeno durante 16 horas.

Para medir el consumo de oxigeno de rutina (Rrut) los pulpos permanecieron en ayuno por cuatro
horas. Después de ese tiempo los animales fueron colocados dentro de cdmaras respirométricas
en donde permanecieron por 2 h antes de realizar cualquier medicién y hasta alcanzar la
estabilidad en la tasa respiratoria. Una vez cumplido ese tiempo se realizaron las mediciones del
consumo de oxigeno de rutina (Rrut). Estas mediciones se realizaron en cdmaras de 100 ml
conectadas a un sistema de flujo continuo. La diferencia en los valores de oxigeno en el agua a la
entrada y salida de las camaras fue determinada utilizando un sistema de sensores épticos Oxy-
10 mini set (Presens Germany) el cual permitio el registro de la tasa metabdlica en todas las
camaras cada minuto. Como control se utilizé una camara sin organismo la cual sirvié para para
corregir el consumo de oxigeno debido a la presencia de microorganismos dentro del sistema (Fig.
4). El sistema fue calibrado para cada temperatura a la que los pulpos fueron aclimatados
utilizando agua de mar al 100% de saturacidn de oxigeno (DO) y 0%. Para hacer esto se utilizé

agua de mar aireada por 15 min (saturacién) y una solucién al 1%meta bi-sulfito de sodio.

El consumo de oxigeno pre y post alimentario fue obtenido como la diferencia entre la
concentracion de oxigeno a la entrada y a la salida de cada cdmara, multiplicada por el flujo de

agua y dividido entre el peso himedo del pulpo (mg de 02 g pv' h'l):

VO2 = (([02 entrada, mg L''] — [02 salida, mg L]) x Flujo (L h')) /vivo (g pv)
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Fig. 4. Camaras respitométricas utilizadas para medir la tasa metabdlica de los pulpos juveniles de 0. maya
aclimatados a temperaturas constantes y graduales.

Después de medir la Rrut, se procedid a medir los efectos del alimento en la tasa metabdlica de
los pulpos (Rica). Para hacer eso, los pulpos fueron alimentados en las cdmaras respirométricas
con una racion de 0.5g de alimento/animal, equivalente a la racion diaria proporcionada durante
todo el experimento. El Rica se calculé como la diferencia entre el maximo consumo de oxigeno
(Rmax), registrado después de haber alimentado a los organismos, y el consumo de oxigeno antes

de ser alimentados (Rrt), ambos en mg de O, g pvt ht
Rica = (VO2 Rmax- VO2 Rrut)

6.7 ElQuo

El Qio es una medida de los efectos de la temperatura sobre el metabolismo, concretamente
sobre el consumo de oxigeno. Esta medida se basa en los incrementos que la temperatura
produce en las reacciones bioquimicas involucradas en la respiracion. Aunque en un principio fue
establecida para incrementos de 10°C, el Q1o puede ser también calculado a partir de diferencias
mayores de 5°C (Lucas and Watson, 1996). Asi, los valores de Qio obtenidos de la tasa de
consumos de oxigeno de rutina (Rrt) para ambos experimentos fueron calculados utilizando la

ecuacion de Van't Hoff:

Quo= (VO2(12) / VO3 e)) /(0210
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Donde VO2(t1) y VO2(t2) es la tasa de consumo de oxigeno a la temperatura t1 y tz. Se utilizé el
criterio de Schmidt-Nielsen (1975) quien establecid 3 escalas posibles para los valores de Qio: de
0 a 1, lo cual indica que hay una sobrecompensacién metabédlica y que el consumo de O; no se
modifica de manera significativa al aumentar la temperatura; de 1 a 2, que indica que existen
mecanismos de compensacion fisioldgica que permiten al organismo regular la tasa metabdlica
dentro de un factor de £ 2 y valores de Qio de 3 0 mayor que indican que no hay control sobre la

actividad enzimatica que participa en el metabolismo.

6.8 Balance energético parcial

Para este trabajo solo se evaluaron la energia canalizada para produccion (P) y la tasa metabdlica
(R), con el fin de calcular la energia canalizada a la asimilacion del alimento ingerido: AS =P +R.

Estos resultados fueron expresados como joules/g pv/h.

6.8.1 Produccion (P)

La produccién (P) es la formacién de tejido corporal total en un intervalo de tiempo y puede ser
medida en términos de peso humedo, peso seco, contenido de nitrégeno o contenido de energia.

La energia destinada a la produccién (P) fue estimada como:

Biomasa (joules ps dia?) = (Ws— Wi / t) x Et

Donde Wk es el peso final, Wi el peso inicial, t es el tiempo (dias) y Et es la energia contenida en
los tejidos de O. maya (10,100 J gps™?) (Rosas et al., 2007). Se considerd un contenido de agua del
80% de la biomasa para expresar los datos en peso seco de organismo (Martinez et al. 2014). Para
la conversién de los resultados de crecimiento en unidades de energia producida se utilizé el

coeficiente caldrico de 10.1 Kj/g de pulpo (Noyola et al. 2013b).

6.8.2 Tasarespiratoria (R)

La tasa respiratoria (R) fue medida como consumo de oxigeno y representa la energia necesaria
tanto para el catabolismo como el anabolismo. En ambos experimentos la energia destinada a

Rtotal, fue calculada como la suma de la energia utilizada en el metabolismo de rutina (Rrut) y la
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invertida en las transformaciones mecanicas y bioquimicas del alimento ingerido (Rica). Para la
medicion del Rica se considerd el tiempo (h) necesario para alcanzar el pico maximo de consumo
oxigeno después de la alimentacién y que los pulpos fueron alimentados dos veces al dia durante

el experimento:

RlCA = [(VOZ Rmax' V02 Rrut) * 2 (t|emp0, h)]

La R se convirtié a unidades de energia utilizando el coeficiente oxicaldrico de 13.6 J mg de O

consumido (Lucas y Watson, 1996).

6.9 Analisis Estadisticos

Para el analisis de los datos sobre la tolerancia térmica (UCmax Yy UCmin), realizé un andlisis de
varianza (ANOVA), con el fin de identificar la posible existencia de diferencias significativas entre
los tratamientos (18°C, 25°C, 30°C constante, 18°C (R2), 28°C (R2) y 30°C (R1)). Posteriormente se

utilizé una prueba de Tukey para comparar las diferencias entre cada tratamiento especifico.
Analisis del crecimiento y consumo de oxigeno
Primer experimento

> Respecto a TCE (% dia™) se realizé un andlisis de ANOVA y posteriormente una Prueba de
Tukey (p < 0.05).
» Para el consumo de oxigeno se realizd un andlisis de varianza (ANOVA) y se tomdé como

co-variable al peso de los pulpos.
Segundo Experimento

> Los efectos del cambio de temperatura en el peso vivo (g pv) en relacién al cambio gradual
de la temperatura (5 dias) desde 18°C hasta 32°C, se realizd6 un Modelo General Adictivo
(GAM) (no paramétrico). El crecimiento en g pv para una temperatura dada es
determinado con el valor estimado de la interseccion que es 1.38 y la suma del valor del

eje de las ordenadas.
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» Para el andlisis del consumo de oxigeno se realizé se analizé6 mediante un modelo GAM
(no paramétrico). El consumo de oxigeno para una temperatura dada es determinado con
el valor estimado de la interseccién que es 0.72 y la suma del valor del eje de las
ordenadas.

» Se realizd una prueba de t de Student pareada para comparar el consumo de oxigeno en

los pulpos aclimatados por cinco dias y después de que se eleva la temperatura 1°C.

Las pruebas se realizaron con ayuda del software estadistico R 3.1.0. (R Core Team, 2014). En
todos los casos, se verificd que se cumplieran los supuestos de normalidad, homogeneidad
de las varianzas e independencia estadistica, mediante la inspeccién visual de los residuales

(Zuur et al., 2007).
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7 RESULTADOS

7.1 Tolerancia térmica

Los resultados de la tolerancia térmica obtenidos en los experimentos 1y 2 fueron analizados de
manera conjunta con el fin de mostrar un panorama, lo mas completo posible de la forma en que
la temperatura modula la ventana térmica de los juveniles de O. maya ya sea cuando son
mantenidos en condiciones constantes o cuando son expuestos a un incremento gradual de la
temperatura. Como se puede apreciar, los umbrales térmicos minimos formaron dos grupos: uno
de los animales aclimatados a 18, 25°C constantes y Rampa (Exp. 2, 18°C) (Intervalo de 11.9 a
12.1°C) y otro por los pulpos expuestos a la rampa 2 (28°C), rampa 1 (30°C) y 30°C constante
(Intervalo de 16.8 a 19°C) (Fig. 5; Tabla 1; P < 0.05).

Los umbrales maximos también mostraron un aumento con la temperatura de exposicién,
formando cuatro grupos, con los valores mas bajos en los pulpos aclimatados a 18°C constantes
(31.1 £0.75°C) y los mas altos en los pulpos aclimatados a 30°C constantes (39 + 0.70 °C) (Fig. 5;
Tabla 1; P < 0.05). Valores intermedios fueron observados en los pulpos expuestos a 18°C (Rampa
2) y 25°C constante (32.9 a 33.6°C; P > 0.05) y los expuestos a 28 y 30°C en las rampas 2 y 1,
respectivamente (36.2 a 37.2°C; P > 0.05) (Fig. 5; Tabla 1).
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Fig. 5. Umbrales criticos maximos (Ucmax) con cirulos rellenos y minimos (Ucmin) en circulos sin relleno, de juveniles
de O. maya expuestos a temperaturas constantes e incremento gradual (rampas 1 y 2). Diferentes letras indican
diferencias significativas (p <0.05) entre experimentos. Promedio + DS en °C.

Tabla 1. Tolerancia térmica (Ucmaxy Ucmin) de juveniles O. maya expuestos a temperaturas constantes e incremento
gradual (rampas 1y 2). Promedio + DS en °C.

Temperatura de exposicion

Respuesta al estrés

18°C Rampa 2 25°C Rampa 2 30°C Rampa 1
Constante Medido a 18°C Constante Medido a 28°C Constante Medido a 30°C
UCmax Expulsion de tinta 31.3+0.75 32.9+0.45 33.6+0.95 36.2+0.97 39.0+£0.70 37.2+0.45
n 7 10 4 6 4 4
Ucmin Enroscar brazos 11.2+0.71 11.9+1.60 12.1+0.67 16.8+1.01 19+ 0.90 16.8 £ 0.95
n 8 10 3 6 15 9
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7.2 Ventana térmica

La ventana térmica fue construida teniendo en consideracién solo los datos de los pulpos
mantenidos a temperatura constante por 59 dias del experimento 1. El area de la ventana fue
calculada considerando los umbrales criticos (mdximo y minimo) + DS (Tabla 1; Fig. 6). Como
resultado de ese célculo se pudo obtener un area total de 272.5°C?, de la cual Ucmax correspondid

con el 10.8%, mientras que al Ucmin al 6% (Fig. 2).

45

40 o2
.- » % Uc,., 29.5°C
-
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'_:ﬁ’
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10 4

Temperatura de respuesta (°C)
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0 T T T
18 25 30

Temperatura de exposicion (°C)

Fig. 6. Ventana térmica de juveniles de 0. maya aclimatados a temperatura constante (18, 25 y 30°C) durante
59 dias. Limites de la ventana dados como Ucmax + DS y Ucmin — DS. Area total calculada 272.5°C.

7.3 Intervalo de tolerancia térmica (ITT)

El intervalo de tolerancia térmica (ITT) calculado para los pulpos mantenido en todas las
condiciones experimentales mostré valores entre 21.6 y 23.1°C, con los valores menores

registrados en los animales mantenidos en rampa 2 (28°C) y los mas altos en los pulpos medidos

a 25°C constante (Fig. 7).
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Fig. 7. Intervalo de tolerancia (ITT) para los juveniles de O. maya expuestos a temperatura constante y dos cambios
graduales (R1 y R2). * Medido a 30°C (R1) y medido a 18 y 28°C (R2).

7.4 Primer experimento

7.4.1 Crecimiento y sobrevivencia

El ANOVA aplicado a los resultados mostré que la temperatura de exposicién afectd
significativamente el crecimiento de los pulpos, registrandose los valores menores en los pulpos
mantenidos a 18°C (1.06% d!) y los mayores en los aclimatados a 30°C constantes (2.23% d!) (P
< 0.001; Fig. 8). Valores intermedios (1.70% d!) fueron registrados en los pulpos mantenidos en
25°C constantes y en los que experimentaron un incremento gradual de la temperatura y llegaron

a los 30°C (Rampa) (Fig. 6; Tabla 2).
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Fig. 8. Tasa de crecimiento especifico (TCE) en % dia-1, para los juveniles de O. maya expuestos a temperaturas
constantes (18, 25 y 30°C) y rampa 1 (medido a 30°C).

La sobrevivencia fue afectada por la temperatura de aclimatacion. Los animales mantenidos a
30°C (constante) tuvieron la menor sobrevivencia con un valor de 13% al final de los 45 d de
exposiciéon (Tabla 2). Las mayores sobrevivencias fueron registradas en los pulpos mantenidos en
18 y R1 con valores de 43 y 50%, respectivamente. Un valor intermedio de sobrevivencia de 30%

fue registrado en los pulpos mantenidos en 25°C constante por 45 d (Fig. 9; Tabla 2).

60
50
40
30

20

\
N § R

18 25 30 Rampa 1

(*30°C)
Temperatura de exposicion, °C

Sobreviviencia, %

10

Fig. 9. Porcentaje de sobrevivencia para los juveniles de O. maya expuestos a temperaturas constantes (18, 25
y 30°C) y un incremento gradual en rampa 1 (25 a 30°C).
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Tabla 2. Crecimiento de los juveniles de O. maya. Muestra los pesos iniciales, finales en gramo peso vivo (g pv),
sobrevivencia (%) y TCE (% dia™) del primer experimento. Diferentes letras indican diferencias significativas (p
< 0.05) entre experimentos. Valores dados como promedio + DS. *Medido en 30°C.

Temperatura de exposiciéon

o o o Rampa 1
18°C 25°C 30°C (*30°C)
Peso inicial gpv 0.22 £ 0.06 0.25 £ 0.06 0.29 £ 0.09 0.32+0.08
n 30 30 30 30
Peso final g pv 0.38+0.11 0.59+0.27 0.77+£0.41 0.99+0.44
n 13 9 4 15
TCE % dia! 1.06 £ 0.06° 1.59 + 0.672b 2.23+0.63b 1.70 £ 0.65°
Sobrevivencia % 43 30 13 50

7.4.2 Consumo de oxigeno (MO2; mg O2 g pv'! h?)
El ANOVA mostro que la temperatura de exposicion no afectd significativamente (p>0.05) el MO,,
tanto de Rt e Rica. Sin embargo, esto se deber a que hay una heterogeneidad en las varianzas
(Fig.10) impidiendo que se visualice el efecto de la exposicion a las diferentes temperaturas.
Siendo el MO; de Rrty Rica mas bajo para los pulpos en expuestos a un cambio gradual (R1; 1.87+
1.10 y 0.43 + 0.17, respectivamente) y el Ryt mas elevado fue a 18°C (4.03 + 1.67) (Fig. 10). Asi
mismo se observé que los valores para Ryt fueron similares en los pulpos a 30°Cy R1 (2.03 + 00.65
y 1.87+ 1.10, respectivamente). Igualmente se noté que el Rica entre 18°C y R1 fueron similares,

mientras que un valor mas elevado en el Rica a 25°C fue observado (4.52 + 4.21) (Fig.10).
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Fig. 10. Consumo de oxigeno (mg Oz h! gpv?') de juveniles de O. maya expuestos a tres temperaturas constantes (18,
25y 30°C) y una exposicion de aumento gradual (R1). Se determiné el consumo de oxigeno de rutina (Rrut) e incremento
de calor aparente (Rica). Rombos valores promedios.

7.43 Quo

Los valores mas bajos de Qio fueron calculados para las tasas respiratorias de los pulpos medidos
en los intervalos de 18-25°C, 18-30°C y 18 y R1 mostrando valores de Qio = entre 1y 2. Valores
Qio mayores de 2 fueron obtenidos en las tasas respiratorias medidas en los intervalos de 25-30°C

y 25-R1 con 2.5y 3, respectivamente (Fig.11).

3.5 1

2.5 A

Q10
=
»

1.5 -

Temperatura de exposicion, °C

Fig. 11. Valores de Quo para los juveniles de O. maya expuestos a temperaturas constantes (18, 25 y 30°C) y un
incremento gradual en R1 (medido a 30°C).
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7.4.4 Balance energético parcial

7.4.4.1 Tasa metabélica (R)

En general se observé que de Riotal, l0s pulpos destinaron el mayor porcentaje de la energia a Rrut
(Fig.12). Los valores mayores de Ryt fueron obtenidos en los pulpos mantenidos en 18°C (99%) y
los menores en los pulpos mantenido en 25°C constantes (63.7%). Un valor intermedio fue

observado en los pulpos expuestos a R1 (medido a 30°C;93%) (Fig. 12).

100 A

80 -~

60 -

40 -

20 -~

Consumo de oxigeno, %

18 25 R1
Temperatura de exposiciéon, °C

Fig. 12. Consumo de oxigeno, expresado como porcentaje del consumo de oxigeno total (Riotal) €n juveniles de
0. maya expuestos a dos temperaturas constantes (18 y 25°C) y a un aumento gradual de la temperatura (R1;
medido a 30°C). %R:ut: puntos claros; % de incremento de calor aparente (Rica): puntos obscuros.

7.4.4.2 Asimilacion (As)

Del total de la energia asimilada, el valor mayor fue obtenido en los pulpos mantenidos a 30°Cy
el menor a 18°C (Fig. 13; Tabla 3). En los pulpos mantenidos en 18°C la mayor cantidad de energia
asimilada fue invertida en la Rtotal mientras que la menor cantidad de energia invertida en el
metabolismo se obtuvo en los animales mantenidos en 30°C y R1 (20.7 y 24.8%,
respectivamente). Los pulpos mantenidos en 25°C invirtieron practicamente el 50% en Riotal Y P

(Fig. 13; Tabla 3).
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Fig. 13. Asimilacion (As; J g ps* dia?) en juveniles de O. maya expuestos a tres temperaturas constantes (18, 25
y 30°C) y un aumento gradual (R1; medido a 30°C). Energia invertida en el consumo de oxigeno total (Rtotal:

puntos); energia destinada a la produccion (P: lineas inclinadas).

Tabla 3. Balance energético parcial en juveniles de O. maya aclimatados a tres temperaturas constantes (18, 25
y 30°C) y un cambio gradual (R1). Se determiné como la energia (J g ps™ dia) del consumo de oxigeno total
(Rtotal) ¥ la energia destinada a la produccidn (P). Se evalué el porcentaje de la asimilacidn (As) destinada Riotaly

P. Valores dados como promedio + DS.

Temperatura de exposicidn

o 5 & Rampa
s e g (medido a 30°C)
Metabolismo respiratorio (R)
Rutna  Jgpstdia® 249.6+103.8 157.4 + 120.4 132.3+42.5 101.3+59.6
Rica Jgpstdial 241+16 96.9 + 105.9 - 483+1.9
Rrotal Jgpstdia® 252.1+104.7 254.3+113 13234425 106.1+59.5
Produccion (P)J g ps™* dia™ 173.4 +167.0 298.5+ 190.9 506.43+291.31 321.7+188.1
As=R+P Jgpstdia? 4254 552.8 638.7 427.8
Riotal / AS % 59.2 46 20.7 24.8
P/As % 40.8 54 79.3 75.2
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7.5 Segundo experimento
7.5.1 Crecimiento y sobrevivencia

El crecimiento en gramos de peso vivo (g pv) medido en los mismos individuos en diferentes
momentos del experimento (Fig. 14A), mostrd que, al aumentar la temperatura, aumenta el peso
siguiendo una curva exponencial (Fig. 14B). Como se puede observar la dispersion de los valores

del peso de los animales incrementd después que los pulpos alcanzaron los 27°C (Fig. 14Ay B).

La tasa de crecimiento de los pulpos en este experimento se redujo siguiendo una curva tipo
exponencial negativa con los valores mayores en los organismos expuestos a 18°C y los menores
en los pulpos expuestos a 32°C. Una notable reduccién de la tasa de crecimiento fue registrada

en los pulpos al ser expuestos a 28°C, para después volver a aumentar y mantenerse de 29 a 31°C

(Fig. 15).
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Fig. 14. Variaciones del peso vivo de juveniles de O. maya registrado durante la exposicion a la R2 (A). La linea
continua indica la variacién promedio de todos los animales. Nétese que los datos corresponden a los mismos
individuos medidos en diferentes momentos del experimento. (B) Modelo GAM que indica la probabilidad del
comportamiento del cambio de peso de los pulpos durante la exposicion a un incremento gradual de temperatura
arazén de 1°C/5 d.
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Fig. 15. Tasa de crecimiento especifico (TCE) en % dia™, para los juveniles de O. maya expuestos a incremento
de temperatura de 8 a 32°C. Valores dados como medianas + cuartiles.

La sobrevivencia fue afectada por el cambio gradual de la temperatura de 1°C/5d (Fig. 16). Se
observé que la sobrevivencia se redujo con el incremento de la temperatura (Fig. 16). Se pudo
notar que los cambios no fueron graduales sino mostrando cuatro escalones bien marcados; el
primero entre 18 a 21°C del 90 al 80%, el segundo de 22 a 27°C del 55 al 50%, el tercero de 28 a

31°Ccon 30 al 20% y el cuarto donde solo 5 pulpos llegaron a los 32°C (8%).
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Fig. 16. Sobrevivencia (%) de los juveniles de O. maya expuestos a un incremento gradual de temperatura desde
18°C hasta 32°C (R2). Entre paréntesis, los dias transcurridos durante el experimento.

7.5.2 Consumo de oxigeno (MO2; mg O, g pv'! h?)

Las variaciones del consumo de oxigeno de los animales expuestos a la Rampa 2 mostré sus
mayores valores en los animales expuestos a las mas bajas temperaturas (Fig. 17A). Asi mismo se
observé que la proporcién del Rica en los pulpos medidos a 18°C fue 83% del Ry, mientras que
en el resto de las temperaturas los pulpos mostraron proporciones de Rica entre 22 al 57% de Rrut.
Es interesante hacer notar que altas proporciones de Rica de Rt también fueron observados en
animales medidos en 21°C (73%), 28°C (63%) y 29°C (82%) (Fig. 17A). Para el analisis del MO; se
calculé un modelo que permite visualizar el comportamiento Ry de los pulpos a lo largo de todas
las temperaturas a las que fueron expuestos (Fig. 17B). De acuerdo con ese modelo el mayor valor
de MO se obtuvo en las bajas temperaturas (18 a 22°C) y desciende conforme la temperatura

aumenta, mostrando un ligero incremento para 31y 32°C (Fig. 17B).
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Fig. 17. (A) Consumo de oxigeno de rutina (Rrut) (lineas diagonales) e incremento de calor aparente (Rica)(cruces)
en mg de 02 g pv! h'? de juveniles de O. maya expuestos a un cambio gradual (R2; 18 a 32°C). Valores dados
como promedio + DS. (B) Modelo GAM que indica la probabilidad del comportamiento del consumo de Oz de
los pulpos durante la exposicién a un incremento gradual de temperatura a razén de 1°C/5 d.

El consumo de oxigeno de los pulpos (MO3) en la R2 medido antes y después del cambio de
temperatura mostro la forma en que los organismos responden después del cambio (1°C durante
16h) y después de haber permanecido en esa nueva temperatura por 5 d. Asi, se observé que el
MO: de los pulpos después de haber permanecido en 18°C por 5 d no fue diferente del obtenido
al exponerlos a un incremento de 1°C en 16h (19°C) (P > 0.05; Fig. 17), mientras que el MO; de
los pulpos después de 5 d a 19°C fue significativamente diferente del obtenido inmediatamente
después del cambio a 20°C (P < 0.05). En contraste los pulpos mantenidos por 5 d y expuestos
inmediatamente a un cambio de temperatura entre 22 y 23°C, 24y 25°C, 25y 26°C, 26 a 27°Cy
27 a 28°C no mostraron un cambio significativo en MO después del cambio (Fig. 18). El efecto

significativo del cambio de temperatura sobre el MO; fue observado en los pulpos expuestos a
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un cambio de 23 a 24°C, 28 2 29°C, 29 a 30°C, 30a 31°Cy de 31 a 32°C. Es interesante hacer notar
que mientras que ese cambio provocé un aumento del valor de MO; en los pulpos expuestos de

23 a 24°C en temperaturas mas elevadas ese efecto provocé una reduccién del MO; (Fig. 18).

mg O, h' pulpo!

Temperatura, °C

Fig. 18. Consumo de oxigeno de rutina (Rrut) en mg Oz pulpo* h* antes (5 dias en la temperatura de aclimatacién;
lineas horizontales punteadas) y después (horas después de que la temperatura fue elevada 1°C; lineas

diagonales) en juveniles de O. maya expuestos a un incremento gradual (R2). Valores dados como promedio +
DS. * Diferencias significativas (P<0.05).

7.5.3 El Q1o

El valor de Qio estimado para los pulpos expuestos a la rampa (R2) mostraron en general valores
menores a 2 (0.6 a 1.8; Fig. 19), con el valor mas elevados a 19-27°C con 3.8 y los valores mas

bajos para 23 con 30°C, 31°Cy 32°C, asi como también para 24-31°C (puntos; Fig.19).
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Fig. 19. Valores de Qio para los juveniles de O. maya expuestos a un incremento gradual de la temperatura de 18 a
32°C. Se muestran los valores de compensacion (puntos) y los valores mayores a 2 (tabiques) mostrado entre las
dos lineas y mayores a 3 de no compensacion (sombreados con puntos) por arriba de la segunda linea.

7.5.4 Balance energético parcial

7.5.4.1 Tasa metabdlica (R)

En general mas del 90% de la energia canalizada a Rtal por los pulpos fue destinada a Rrut (Fig.
19). El valor mas elevado fue de 98% en 23°C y en 29°C el mas bajo (88%). Respecto al Rica se
observaron los mayores porcentajes en 18, 21, 24, 25y 29°C (Fig. 20).
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Fig. 20. Porcentaje de consumo de oxigeno total (Rttal) €n juveniles de O. maya aclimatados a un cambio gradual

de temperatura (R2). Se determiné el % de consumo de oxigeno de rutina (Rrut) (puntos claros) e incremento de
calor aparente (Rica) (puntos obscuros).
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7.5.5 Asimilacidén (As)

La mayor cantidad de energia asimilada (AS) fue observada en los pulpos expuestos de
encontraron 5 d a 18 y cuando llegaron a los 30°C, y la menor a 24°C. (Fig. 21; Tabla 4). Valores
similares fueron observados cuando los pulpos se encontraban expuestos de 21 a 24°C (Fig. 21;
Tabla 4). En general se observd, qué del total de AS, la mayor parte de la energia fue destinada

para P (mayor del 90%), y del 2 al 12% fue canalizada a Riotal (Fig. 21; Tabla 4).
2500 -
2000 -+

1500 -+

Jgpstdiat

1000 -

500 -+

i

i
U

TR
A
W

24 25 26 27 28 29
Temperatura de exposicién, °C

18 19 21 32

Fig. 21. Asimilacién (As) en J g ps* dia® en juveniles de 0. maya aclimatados a un cambio gradual de 1°C/5 dias
(R2). Se determindé como la energia gastada en el consumo de oxigeno total (Reotal)(puntos) y la energia destinada
a la produccion (P) (lineas horizontales).
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Tabla 4. Balance energético parcial en juveniles de O. maya aclimatados a un cambio gradual de 1°C cada 5 dias (R2). Se determiné como la energia (J g ps
1 dia) del consumo de oxigeno total (Rewtal) y la energia destinada a la produccién (P). Se evalué el porcentaje de la asimilacién (As) destinada Riotaly P.

Valores dados como promedio + DS.

Temperatura de exposicion
18°C 19°C 21°C 2'c 23'C u'c 25°C 26°C ¢ 28°C 29°C 30°C 31°C 32°C
Metabolismo respiratorio (R}
Riutina g ps" dia”* 62,9425 691441 1391782 5594344 215474 344149 3831142 44814233 2411119 3614141 3082195 41+328 47.7¢358 311+16
Rica Jgps'dia® 32133 16117 119142 28116 04:03 2342 39:21 24412 06105 19417 37158 12t13 09107 264117
Rustal Igps’ dia® 6614236 70644 14714745 586436 218474 363:87 4122167 472:243 26122 384148 3442194 424327 4844354 325£163
Produccion (P) Jgps*dia’ 2278243542 129134+ 2434 995742667 1069.64153.2 1079.14219.2 982942191 12026+3066 128563652 131894387 1150£3769 160645544 22367424499 1334545341 118247051
As=R+P Jgpstdia® 23443 13619 11428 11282 1106.9 1019.2 12438 13328 13435 1188.0 1640.4 2187 13829 12144
Reotal / AS % 282 518 12.87 5.20 251 356 33 354 183 3.20 210 1.84 3.50 267
97.18 94.82 87.13 94.80 97.49 9.4 9%.69 96.46 93.17 96.80 97.90 98.16 96.50 97.33

P/As




8 DISCUSION.

El presente estudio fue realizado con el fin de comprobar la hipétesis en la que se postuld que
27°C es una temperatura umbral a partir de la cual se alteran los mecanismos asociados con el
uso de la energia ingerida, y con éstos, el crecimiento. Para probar esto, en el presente estudio
se realizaron dos experimentos, para comprender mejor la respuesta de los juveniles de 0. maya
expuestos a un incremento gradual de la temperatura desde 25 a 30°C (R1) y de 18 a 32°C (R2),
con el fin de establecer, si el umbral previamente establecido (Noyola et al., 2013a,b) se
modificaria como consecuencia de la activacién de mecanismos que permitieran una mayor
tolerancia térmica a los organismos. También los experimento con temperaturas constantes
mostraron diferentes resultados en comparacion con Noyola et al. (2013 a, b) esto se debe el
tiempo de exposicidon a cada tratamiento. Y esto se reflejara en el uso de la energia disponible

para la acumulacién de biomasa y en la tasa respiratoria.
Ventana térmica

Conceptualmente la ventana térmica proporciona una vision importante de la ecologia y
distribucién de las especies pues a través de ésta es posible comprender la biologia y la capacidad
de los organismos para adaptarse a diferentes regimenes térmicos (Diaz Herrera et al., 1998).
Esto es porqué mas alla de los limites establecidos por la ventana térmica los organismos pueden
experimentar una disminucién en la locomocién, el crecimiento, la reproduccién, la
competitividad entre otros procesos (Portner, 2002). Asi, la ventana térmica permite determinar
y comprender la capacidad que tiene los organismos para compensar los cambios de la
temperatura a largo plazo, y asi poder tener una mejor prediccidn de su respuesta ecoldgica vy,

por lo tanto, las consecuencias del cambio climatico para las poblaciones (Campbell et al., 2010).

Los resultados obtenidos en el presente estudio mostraron que la ventana térmica de los juveniles
de O. maya tuvo un valor de 272.5°C* Este valor resulté ser mayor que el reportado
anteriormente para la especie de 210°C? (Noyola et al. 2013a). Esa diferencia podria deberse a las
diferencias en el tiempo de aclimatacion de los organismos a 30°C por 59 dias utilizado y en el

estudio llevado a cabo por Noyola et al. (2013a) la temperatura fue 30 °C por 20 dias. La amplitud



de la tolerancia térmica se ha observado que varia entre especies, dependiendo de las
caracteristicas del ambiente en el que habitan. En las especies intermareales y estuarinas la
ventana térmica suele ser mayor que el observado en animales estrictamente marinos que
habitan sitios relativamente estables. También se ha observado que el habitat (templado o
tropical) suele determinar la amplitud de la ventana térmica. Por ejemplo, se ha reportado para
el cangrejo estuarino de habitat templado H. crenulatus una ventana térmica de 340°C? (Cumillaf
et al., 2016), mientras que para los langostinos tropicales M. roserbergii (postlarvas), (juveniles)
y los juveniles de M. acathurus ventanas térmicas de 821.2°C?, 816.9°C? y 644°C?,

respectivamente (Diaz Herrera et al., 1998; Diaz et al., 2002).

La ventana térmica de las presas Libinia dubia con 319.2°C, Callinectes simillis de 322.8°C,
Melongen corona bispinosa con 328.8°C, Strombus pugillis de 202°C y depredadores Centropomus
undecimalis 288.6°C y Ocyurus chrysurus con 237.5°C del pulpo O. maya podrian afectar la
distribucién de esté. Dado que ante un incremento de la temperatura, forzando a la especies a

modificar su nicho térmico (Noyola et al., 2015).

A partir de la ventana térmica se conocer los umbrales criticos de los organismos expuestos a
cada una de las temperaturas seleccionadas. Donde en el esquema propuesto por Sokolova et al.
(2012) estos umbrales criticos determinan el limite de tolerancia que un organismo presenta para
pasar de una condicidn de estrés moderado (Pejus) a otra con estrés severo (Pésimo). Dentro de
esta condiciones el tiempo de sobrevivencia se ve limitado (Portner, 2010; Sokolova et al., 2012)
y donde se tiene una campo de la actividad metabdlica nulo (Cumillaf et al., 2016), ya que se ve
limitada la oxigenacién de la hemolinfa y por ende el suministro de oxigeno a todo el organismo
(Portner, 2002). Dentro de este trabajo se encontraron umbrales criticos entre 30°C a casi 39°C,

estos valores son similares a los reportados por Noyola et al. (2013) y Garcia Rueda (2017).

Noyola et al. (2013a) reportaron que los juveniles de O. maya tiene una zona térmica 6ptima dada
por la preferencia térmica, la cual se encuentra en el intervalo de 20.2 a 26.6°C, con una
temperatura final preferida de 23.4°C. Se parte del supuesto de que en ese intervalo es donde los
organismos muestran el minimo estrés, sus funciones fisioldgicas son las éptimas, y el crecimiento

y la sobrevivencia son maximos. Las razones por las que ese intervalo es considerado dptimo se
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debe a que en éste el campo aerdbico es maximo lo que le permite cubrir las demandas de energia
para todas sus necesidades bioldgicas (Sokolova et al., 2012). El intervalo térmico en donde las
funciones fisioldgicas son éptimas fue definido por Pértner (2010) como la zona de aclimatacion

en capacidad funcional.
Tolerancia térmica

Los resultados obtenidos en el presente estudio indicaron que la tolerancia térmica (medida a
partir de los valores de UCmax Yy UCmin) s modificd en respuesta al régimen térmico al cual fueron
expuestos los organismos. Los pulpos expuestos a las 2 rampas térmicas mostraron umbrales
criticos 3°C mayores a los registrados en ejemplares expuestos a temperaturas constante de 25°C
y 3°C menores a los registrados en animales expuestos a 30°C constante. Asi mismo se observd
gue los umbrales térmicos menores resultaron ser 4°C mayores respecto de los obtenidos en 252C
constante y 2.3°C menores de los obtenidos en 30°C, indicando que la exposicidn a incrementos
graduales, si bien aumenta la tolerancia térmica hacia las temperaturas altas, reduce la capacidad
de los organismos de tolerar temperaturas bajas. Al final se observé que el intervalo de tolerancia
térmica (ITT) de los juveniles de O. maya se mantuvo constante, indicando que ninguna de las
condiciones experimentales tuvo un efecto significativo sobre la capacidad de los pulpos de
ampliar la tolerancia térmica previamente establecida. Aunque las razones que explican porque
la tolerancia térmica de los pulpos no aumento ante un incremento gradual de la temperatura no
han sido establecidas, es posible proponer al menos dos hipdtesis. La primera esta relacionada
con el tiempo de exposicion. Un incremento de 1°C/5 dias posiblemente no fue lo
suficientemente lento para que los mecanismos que intervienen en la definicion de la tolerancia
térmica fueran activados (Madeira et al., 2012). La segunda estd relacionada con el hecho de que
los limites térmicos estan genéticamente determinados y que, pese a los esfuerzos de los
organismos por ampliar esos limites, los pulpos no cuentan con mecanismos que les permitan
tolerar temperaturas mas altas de las reportadas hasta ahora. Tales mecanismos pueden incluir
aumentos en las proteinas de shock térmico, cambios en la fluidez de las membranas, utilizacion
de isoformas de algunas proteinas clave, y la alteracidén en la densidad mitocondrial, entre otros
(Johnston, 1982; Hazel, 1984; Lindquist, 1986; Hazel y Williams, 1990; Sgrensen et al., 2003;
Sardella et al., 2004). Si la cantidad de moléculas y organelos vy si el tiempo de exposicidén no
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fueron suficientes para ampliar la tolerancia térmica de los pulpos expuestos a un aumento
progresivo de la temperatura deberd de ser motivo de investigaciones realizadas en otros

estudios.

Intervalos de tolerancia térmica (ITT)

Los resultados del presente estudio mostraron que el intervalo de tolerancia térmica de los
juveniles de 0. maya (ITT; diferencia entre UCmax y UCmin) se mantuvo alrededor de los 22°C.
Esta misma respuesta fue observada en los estudios de Noyola et al. (2013a) y Garcia-Rueda
(2017). Estudios previos realizados en otras especies (Fig. 22; Tabla 5) mostraron que en general,

los organismos marinos tienen intervalos de tolerancia térmica (ITT) muy estables.

Sin embargo, se ha podido observar que organismos intermareales y estuarinos que
frecuentemente estan expuestos a amplias variaciones ambientales presentan una mayor
amplitud del ITT (Fig. 22; Tabla 5). Esto es debido a que estos organismos estdn mejor adaptados
para responder a las variaciones ambientales que les impone vivir en esos ambientes, en
comparacion con aquellos que habitan ambientes mas estables (Brett, 1970; Diaz Herrera et al.,

1998; Gonzalez et al., 2010).

Tabla 5. Tolerancia térmica de diversas especies de crustaceos, moluscos y peces aclimatados a diferentes
temperaturas. Valores promedio + DS.

Temperatura
Especie . de L UCmax UCmin ITT | Referencia
aclimatacién,
°C
Crustaceos
12 3311 3.2+0.5 31
Hemigrapsus crenulatus 16 32.8+1.8 43+0.7 28.3 | Cumillaf et
(Intermareal/ Templado) 20 32.4+0.8 5.2+0.3 29.8 al., 2016
24 349+1 6.3+0.2 31.4
Macrobrachium
rosenbergii 25 40.7+£0.2 149+0.1 | 26.1 Manush et
(Estuarino / tropical 30 41.1£0.2 154£0.1 259 al., 2004
35 41.9+0.2 16.9+0.2 | 25.3 !
Adulto)
20 36.3+0.1 10+0.1 26.5
Macrobrachium 23 38.3+0.2 11+ 0.6 27.3 Diaz Herrera
rosenbergii 26 39+0.3 13+0.2 26
(Poslarvas) 29 41+03 | 148403 |262 | °t3~1998
32 41.6+0.3 16.8+0.3 | 24.8




20 36.5+1.1 10.5+0.3 26
Macrobrachium 23 38.4+0.1 11.3+0.1 | 27.1 Diaz Herrera
rosenbergii 26 39.2+0.8 13.3£ 0.9 25.9
(Juveniles) 29 415+1 | 146+01 |269 | °tav19%8
32 42 +0.8 16.4+0.7 | 25.6
20 34.2+0.5 11.0x0.1 23.2
Macrobrachium 23 35+0.5 12.1+0.3 | 22.9 Diaz et al
acanthurus 26 36.1+0.3 13.0£0.2 | 23.1 2002 v
(Estuarino / tropical) 29 38.1+0.3 14.8+0.4 | 23.3
32 39.8+0.3 16.2+0.5 | 23.6
Litopenaeus vannamei 15 35.6+0.8 7.82+0.3 | 27.8
(Estuarino- marino / 20 38.1+0.6 895+0.1 | 29.1 | Kumluetal.,,
tropical/ Poslarva) 25 39.9+0.3 9.80+0.4 | 30.1 2010
30 42+0.2 109+0.1 | 31.1
15 359+1 7.50+0.5 | 28.4
Litopenaeus vannamei 20 38.6+0.7 8.20+0.1 | 30.4 | Kumluetal,,
(Juveniles) 25 403+1.2 10.2+0.5 | 30.1 2010
30 42.2+0.6 10.8+0.4 | 31.4
Portunus pelagicus 20 40+0.1 11.6+03 | 284 Qari and
(Intermareal/ Tropical/ 25 40.8+0.4 14+0.4 26.8 Aljarari, 2014
Adulto) 30 42.3+0.3 15.3+0.3 27 !
18 34.8+0.7 9.4+0.6 25.4
Libinia dubia 22 36.5+0.8 10.5+0.5 26 Noyola et
(Costero / tropical) 26 37.6+0.4 129+1 24.7 al.,2015
30 41.5+1.1 16+0.9 25.5
18 38.5+0.5 10.4+0.3 28.1
Callinectes similus 22 38.7+£0.8 11.2+0.5 | 27.5 Noyola et
(Costero/ tropical) 26 40.7+0.1 12.0+0.8 | 28.7 al.,2015
30 41.5+0.6 13.2+0.8 | 28.3
25 38.1+0.1 12.8+1.2 25.3
29 41+0.4 12904 28.1
Callinectes sapidus 34 41.4+1.1 18.7+1.3 | 22.7 | Garcia-Rueda
(Costero/tropical) Fluctuacién 2017
25-29 40.9+0.4 12.9+0.9 28
25-34 42.1+04 144+1.1 27.7
Peces
20 35.3+0.8 12.1+09 | 23.2
Ocyurus chrysurus 22 35.7+04 11.8+0.5 | 23.9 Noyola et
(Costero / tropical) 26 38.1+04 15.0+0.6 | 23.1 al.,2015
30 38.7+0.5 149+0.4 | 23.8
18 34.6 10.7 23.9
Centropomus undecimalis 21 36.7 11.6 25.1 Noyola et al
(Marino- estuarino 24 38 13 25 5015 Y
/tropical) 27 39.2 14 25.2
30 419 16.4 25.5
Dicentrarchus labrax 15 33.2+0.7 41+0.2 29.1 | Dilgeretal,,
20 34.8+0.4 47+0.1 30.1 2012
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(Costero-estuarino/ 25 359+0.4 6.8+0.1 29.1
templado/ juvenil)
Pangasius pangasius 30 42.7+0.03 | 12.4+£0.03 | 30.3 Debnath et
(Agua dulce / templado/ 34 43.7+0.05 | 14.5+0.03 | 29.2 al. 2006
larvas) 38 44.1+0.1 17.2+0.1 26.9 Y
Moluscos
18 31.3+0.7 11.2+0.7 21.6
Octopus maya 25 33.6+0.9 12.1+0.7 23.1
(Costero / tropical 30 39.0+0.7 19+0.9 21.7 Presen.te
Jiuveniles) Rampa 2 (18) 329+0.4 119+1.6 23 estudio
Rampa 2 (28) 36.2+£0.9 16.8+1 21.4
Rampa 1 (30) 37.2+0.4 16.8£0.9 21.8
18 31.8+0.9 8.2x0.2 23.6
0. maya 22 32.1+04 93+1.2 22.8 | Noyola et al.,
(Juveniles) 26 33.8+£0.8 9.8+1.3 24 20132
30 36.5+0.6 18.6x1.5 17.9
0. maya Fluctuacién Garcia-
(Juveniles) 22-30 395227 17.7£0.6 | 218 Rueda, 2017
Melongena corona 18 39.3+1.6 7.6x05 31.7
bispinosa 22 39.6+2.4 10.0x2.3 29.6 Noyola et
(Estuarino / tropical) 26 41.8+1.1 11.2+2.7 30.6 al.,2015
30 42.1+£0.7 11.7x1.6 30.4
Strombus pugilis 18 35.1+£1.7 47+0.1 30.4 Noyola et
(Costero / tropical) 22 34.5+0.4 14£0.5 204 al.,2015
26 37.8x1 14613 23.2 !
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Fig. 22. Intervalos de tolerancia térmica (ITT) de diferentes especies de crustaceos, peces y moluscos que fueron expuestos a variaciones de temperatura.
Estos organismos se localizan en zonas tropicales (fondo claro) y templadas (fondo oscuro), que habitan areas estuarinas e intermareales. Crustaceos H.c,
Hemigrapsus crenulatus (Cumillaf et al., 2016); M.r Adulto, Macrobrachium rosenbergii (Manush et al., 2004);M.r Pos Larva y M.r Juvenil, M.rosenbergii (Diaz
Herrera et al., 1998);M.a, Macrobrachium acanthurus (Diaz et al., 2002); L.v poslarva y L.v Juvenil, Litopenaeus vannamei (Kumlu et al., 2010); P.p Adulto,
Portunus pelagicus (Qari and Aljarari, 2014); L.d, Libinia dubia (Noyola et al.,2015); C. si, Callinectes similus (Noyola et al.,2015); C.sa, Callinectes sapidus
(Garcia-Rueda 2017); peces O.c, Ocyurus chrysurus (Noyola et al.,2015); C.u, Centropomus undecimalis (Noyola et al., 2015); D.I Juvenil, Dicentrarchus labrax
(Diilger et al., 2012); P.p, larva, Pangasius pangasius.(Debnath et al., 2006); moluscos O.m* juvenil, Octopus maya (Presente estudio); O.m** juvenil ,0.maya

(Noyola et al., 2013a); O.m***juvenil, 0.maya (Garcia-Rueda, 2017); M.c b, Melongena corona bispinosa (Noyola et al.,2015); S.p, Strombus pugilis (Noyola
et al.,2015).



Crecimiento, sobrevivencia y balance energético de juveniles tempranos de O. maya.

Los efectos de la temperatura en el crecimiento y el consumo de oxigeno de O. maya han sido
previamente analizados (Noyola et al., 2013a; Juarez et al.,, 2016). Como resultado de esos
estudios, se establecid que 27°C podria ser una temperatura umbral a partir de la cual
temperaturas mayores podrian ser perjudiciales para estos organismos. En el presente estudio el
crecimiento, la sobrevivencia y el estado fisiolégico general (medido como consumo de oxigeno)
fueron utilizados con el fin de evaluar si un aumento progresivo de la temperatura podria reducir
los efectos deletéreos de la temperatura en juveniles tempranos de O. maya y ampliar asi el
umbral de 27°C a uno mayor. De acuerdo con Portner (2010) la tolerancia térmica de los
organismos ectotermos es dependiente de la cantidad de energia disponible, la cual es producida
en las mitocondrias. Asi, mientras que la medicién del consumo de oxigeno de los individuos es
una aproximacién indirecta pero sélida para conocer la cantidad de energia potencialmente
disponible para realizar los ajustes fisioldgicos que se requieren para contender con temperaturas
altas, el crecimiento permite establecer la forma en que la temperatura favorece o no los

procesos de acumulacion de biomasa.

El crecimiento de un individuo es el resultado de una serie de transformaciones de energia, junto
con el balance entre el uso y destino de la energia contenida en él (Lucas, 1993; Rosas et al.,
2007). El andlisis del crecimiento individual constituye una forma de evaluar de forma integral las
respuestas fisiolégicas ante la exposiciéon en diferentes condiciones térmicas. La temperatura
controla la velocidad de las reacciones enzimdaticas que se llevan a cabo en los procesos de
degradacidon y aprovechamiento de la energia ingerida, marcando de forma decisiva el

crecimiento en biomasa de los organismos.

En el presente estudio se observé que el crecimiento de los juveniles de 0. maya expuestos a
18°C mostraron las menores tasas de crecimiento (TCE=1.06%) mientras que los animales
expuestos a 30°C mostraron la mayor TCE (2.23%). No obstante, esta diferencia también se pudo
notar que la alta temperatura afecto la sobrevivencia de los organismos con un valor de 13%.
Algunos autores han sefialado que a mayor temperatura mayor sera el crecimiento como

resultado de la aceleracién metabdlica inducida por la temperatura (Serfling y Ford, 1975; Lellis y



Russell, 1990). Sin embargo, Noyola et al. (2013a) reporté el efecto contrario, donde los
organismos expuestos a 18°C mostraron TCE mayor (4.1%) y sobrevivencia menor (58%). Mientras
que los expuestos a 30°C, un TCE menor (1.8%) y una mayor sobrevivencia (98%). Briceno et al.,
(2010) reportaron en O. maya mantenidos a 27°C una maxima TCE a los 45d (3.39%), la cual

disminuyd conforme trascurrio el tiempo de exposicion (105d; 2.23%).

Por lo cual, es importante considerar el tiempo de exposicién a cada temperatura, 20 d (Noyola
et al.,2013a,b), 59 d (este trabajo) y 105d (Briceno et al., 2010). Ya que en condiciones térmicas
constantes y prolongada a temperatura extremas se pudo observar comprometido tanto la tasa

de crecimiento (acelerando o retrasando) y la sobrevivencia.

Diversos estudios realizados en animales expuestos a diferentes temperaturas constantes han
mostrado la forma en que este factor ambiental modula el crecimiento de los cefalépodos
(Forsythe and Hanlon, 1988; Hatfield et al., 2001; Vidal et al., 2002; Noyola et al., 2013a, 2013b)
Teniendo en cuenta que en el habitat pocas veces los organismos se encuentran en temperaturas
contantes en el presente estudio se disefid un sistema en el que los pulpos fueron expuestos a un
incremento gradual de la temperatura pues se asumid que esta condicidn es mds parecida a las
condiciones naturales que pueden experimentar los organismos en su medio natural (Terblanche

et al.,, 2011).

En el presente estudio en la condicidon rampa se observé que los organismos que experimentaron
un incremento gradual de la temperatura de 25 a 30°C y luego una exposicion por 34 d a 30°C
(R1), mostraron crecimientos similares a los observados en los animales mantenidos 25°C
constante. Esos resultados surgieron que, cuando son expuestos a un aumento paulatino de la
temperatura los pulpos pudieran desplegar mecanismos que les permiten crecer como si
estuvieran en condiciones éptimas y sobrevivir mas que cuando son expuestos a 30°C constantes
en donde la mortalidad es alta (87%). Aunque en el presente trabajo no se estudiaron los
mecanismos celulares que pudieron haber intervenido para compensar por la permanencia en
30°C después de larampa, por los resultados obtenidos del consumo de oxigeno es posible sugerir
gue los mecanismos asociados a la produccién de energia fueron los que intervinieron en el

mantenimiento de la condicidn fisioldgica de estos organismos experimentales. En un estudio

63



previo (Noyola et al 2013 a, b) mostraron que en condiciones dptimas los juveniles de 0. maya
son capaces de modular la cantidad de energia invertida en las transformaciones mecanicas y
bioquimicas del alimento ingerido (ICA), al reducir los costos asociados al proceso y aumentando
los beneficios energéticos asociados a la ingestion del alimento. En el presente estudio se observo
gue los animales expuestos a la rampa mostraron metabolismos de rutina e ICA similares a los
obtenidos en animales mantenidos en 25°C, lo cual muestra que los juveniles de O. maya tienen

mecanismos de ahorro de energia que podrian estar favoreciendo el crecimiento.

Los resultados obtenidos ahora también mostraron que la exposicién a una rampa de 25 a 30°C
produjo respuestas distintas a la que los organismos despliegan cuando son expuestos a una
rampa que comenzé en 18°Cy llegd hasta 32°C (R2). En este caso, los animales mantenidos en R2
mostraron que si bien hubo un aumento en la produccién de biomasa conforme aumentd la
temperatura, este aumento produjo una reduccién de la sobrevivencia una vez que los
organismos llegaron a la temperatura de 27°C, sugiriendo que, si el aumento implica recorrer un
intervalo amplio de temperaturas (12°C de diferencia entre 18 y 30°C), los pulpos no podrian
contender con los factores celulares que afectan la sobrevivencia. Esto probablemente esté
vinculado al hecho de que por arriba de los 30°C el consumo de oxigeno de rutina aumento,
aumentando posiblemente también la produccion de especies reactivas de oxigeno, y con éstas

los danos celulares provocados por estos.

La mayoria de las especies presentan un rapido crecimiento con la elevacién de la temperatura
hasta un cierto punto (6ptima) pasado el cual, generalmente, el crecimiento desciende
precipitadamente (Pejus), por lo que las temperaturas extremas resultaran adversas (Sokolova et
al., 2012). Asi, en este trabajo con la R2 se corrobora que los juveniles tienen un éptimo
desempeiio entre los 22 a 26°C (Noyola et al.,, 2013a, b) y que después de los 27°C se ve

comprometida la TCE y sobrevivencia.

Los cefalépodos mantenidos en condiciones de laboratorio desde temprana edad se han
caracterizado por tener dos fases de crecimiento: una rapida y exponencial, y una mas lenta y
logaritmica. (Forsythe y Hanlon, 1988; Hatfield et al., 2001). En este estudio, en los animales

mantenidos en la R2 se pudo observar la forma de la curva de crecimiento con el efecto
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acumulado de la exposicion de los organismos a un incremento gradual de temperatura. Al mismo
tiempo, fue posible observar cémo, durante el crecimiento y el aumento de la temperatura
también se afecté la demanda metabdlica y sus consecuencias energéticas las cuales, al final

repercutieron en el crecimiento.

El consumo de oxigeno ha sido usado como un indicador del estado fisiolégico de diversos
organismos acuaticos, ya que a través de su medicidén se puede conocer la cantidad de energia
disponible para la realizacidn de trabajo bioldgico (Hill et al., 2006). La tasa metabdlica, que es
medida a través del consumo de oxigeno (VO2) estd intimamente asociada con el trabajo
metabdlico y el flujo de energia que el organismo puede usar para satisfacer la demanda de los
mecanismos de control homeostatico (Salvato et al., 2001)(Das et al., 2005). Es asi que se ha
considerado que el metabolismo, medido como consumo de oxigeno refleja el costo energético

de la adaptacién a un ambiente térmico particular (Clarke, 2004).

Durante el primer experimento se observd que los pulpos expuestos a 25°C (temperatura
intervalo 6ptimo) destinan la menor cantidad de energia a respiracion de rutina (63.6%). Sin
embargo, a 18°C durante 45 dias experimentaron un estrés térmico, el cual se expresa al destinar
el 99% de la energia a Rrut. Esta respuesta puede explicarse si se toma en cuenta que la reduccion
del alcance aerdbico en el frio puede ser provocada por la baja capacidad de las mitocondrias

para la sintesis de ATP (Sommer y Portner, 2002; Portner et al., 2007)

Varios estudios concuerdan en que la tasa metabdlica aumenta conforme hay un aumento de la
temperatura. Sin embargo, en estos trabajos los organismos son sometidos a cambion agudos de
temperatura por determinado tiempo (en muchas ocasiones tiempos cortos) lo que limita las
posibles repercusiones para la interpretacién de los mecanismos de adaptaciéon en un contexto

mas evolutivo o ecoldgico.

Al calcular un modelo que permite visualizar el comportamiento del consumo de oxigeno de
rutina a lo largo de una exposicion gradual al aumento de temperatura se pudo notar que valores
altos de consumo de oxigeno se obtuvieron cuando los pulpos fueron expuestos entre 18 y 22°C
(temperaturas consideradas bajas), indicando que en esas bajas temperaturas los animales

experimentaron algun tipo de estrés fisioldgico que los condujo a aumentar las demandas de
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energia metabdlica, lo cual se observa también después de los 27°C, los pulpos comenzaron a
tener una mayor demanda de oxigeno. Este aumento en la demanda de oxigeno les fue
perjudicial, viendo afectad la sobrevivencia. En el marco de la hipdtesis de OCLTT (oxygen-and
capacity-limited thermal tolerance) (Frederich y Portner, 2000; Portner y Knust, 2007; Portner,
2010) esta respuesta puede ser considerada como un indicador de las demandas de energia en

condiciones de estrés que limitan tolerancia térmica de los ectotermos acuaticos (Portner, 2002).

Los costos energéticos de mantenimiento en las condiciones que se encuentran cercanos a los
limites de tolerancia térmica, pueden estar asociados con la regulacion de los procesos de
proteccion térmica, donde se pueden ver alterada la composicion de fosfolipidos de la
membrana, y afectar también la composicidn o abundancia de las enzimas involucradas en los
procesos de obtencion de la energia (Hochachka y Somero, 2002). Dentro de estos procesos de
regulacion se encuentran los de las proteinas de respuesta al choque térmico (HSP), las cuales
requieren de ATP para su sintesis. Debido a que la sintesis de estas moléculas de proteccién desvia
la energia que se requiere para otros procesos como el crecimiento, desarrollo y reproduccién,

estos se reducen (Feder et al., 1992; Feder y Hofmann, 1999).

Es interesante hacer notar que la respuesta de los pulpos al incremento de la temperatura pasa
por ajustes de corto y mediano plazo. Cuando se analizaron los efectos de un cambio de
temperatura cada 5 dias se pudo notar que en el intervalo de 22 a 27°C los pulpos lograron
compensar los cambios en la tasa metabdlica después de ese cambio de temperatura y en un
intervalo de 5 dias. En contraste, en los pulpos expuestos a un cambio mayor de 27°C el consumo
de oxigeno no regresé a sus valores iniciales después de 5 d de exposicidn, hecho que se puede
interpretar como la no capacidad de ajuste a la temperatura después del cambio. Aunque no es
posible saber las razones por las cuales estos ajustes no ocurrieron, es posible establecer que,
independientemente de los mecanismos involucrado el crecimiento de los organismos se vio
afectado, provocando una reduccién de la produccién de biomasa y de la sobrevivencia por arriba

de los 27°C.

En este sentido, los valores calculados de Q1o de los pulpos expuestos a la rampa térmica indicaron

gue O. maya tiene mecanismos que le ayudan a regula su tasa metabdlica a temperaturas
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relativamente frias, la cuales son caracteristicas de la zona bentdnica de la peninsula de Yucatan
(PY) donde se distribuyen. En la plataforma de la PY, donde esta especie es endémica, gracias a la
influencia de una surgencia es posible registrar masas de agua fria que permiten que estd zona

mantenga la temperatura de sus aguas entre 22 y 26°C (Enriquez et al., 2013,2010).

El estrés ambiental puede afectar la asignacion dptima de energia mediante la modulacién de las
demandas de esta para la supervivencia, el crecimiento y los diversos procesos fisioldgicos que
participan en el mantenimiento de la homeostasis (Sokolova, 2013). La base para la asignacion de
energia dentro de los organismos es suministrada por el alimento ingerido (Sandersfeld et al.,
2015). De lo ingerido hay perdidas por la excrecion de amonio y las heces, el resto que es
asimilado conforma la parte de energia que es destinada para la produccién de biomasa vy el

metabolismo.

Si bien los pulpos que experimentaron la R1 mostraron una asimilacion muy parecida a los
mantenidos a 18°C la distribucion de la energia fue muy diferente. Para los pulpos en R1 el mayor
porcentaje se destind a la produccién de biomasa (75.2 %), mientras que los expuestos a 18°C lo
invirtieron en Rrut (55.2%). De acuerdo con Portner et al. (2004), aunque la sobrevivencia del
organismo por encima de la temperatura Pejus (bajas y altas) no necesariamente se ve
amenazada, la habilidad para realizar las funciones vitales como la reproduccion, crecimiento y
alimentacion se ven limitadas. Estas limitaciones bajo una condicidon térmica sub-letal, puede
eventualmente determinar el éxito de los organismos, principalmente a largo plazo (Portner and
Knust, 2007). Tal es el caso de los animales mantenidos a 18°C (estrés térmico). En esas
condiciones los costos energéticos para mantenimiento del metabolismo y las actividades de
rutina fueron altos, ya que son los primeros en ser cubiertos antes de destinar energia para el
desarrollo o crecimiento. De acuerdo a lo observado en otros organismos, esos costos se deben
a que los animales tienen que derivar energia adicional para la proteccion y reparacion celular, y
el metabolismo anaerdbico a menudo se emplea para compensar la produccién aerébica
insuficiente de ATP (Diaz-Herrera et al., 1992; Portner y Knust, 2007; Portner, 2010; Portner, 2012;
Sokolova, 2013; Sandersfeld et al., 2015).
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El marco bioenergético proporciona una base para la comparacién de las respuestas fisiolégicas
a los diferentes factores de estrés, independientemente de su naturaleza y ayuda a distinguir
entre el estrés ambiental moderado compatible con la persistencia de la poblaciéon a largo plazo
y la tensién extrema que puede conducir a la disminucion de la poblacién y extincidon (Sokolova

et al., 2012).

Con este primer experimento se corroboré que un incremento gradual de la temperatura (R1)
permite una mejor distribucidon de energia en lo juveniles de O. maya, ya que a pesar de ser una
condicién de estrés moderado los organismos mostraron una produccién de biomasa (P) similar
a los de 25°C y una sobrevivencia alta (50%). Por consiguiente, al exponer a los organismos a un
aumento gradual de 1°C cada 5 dias su desempefio y fitness, comparado con la exposicion a
temperaturas constantes, se vio favorecido. Esta respuesta podria ser considerarse una
adaptacion a las fluctuaciones térmicas que presenta O. maya en el habitat natural en el que se

distribuye.

Durante la exposicion a estrés moderado (incrementos graduales de temperatura; R1 y R2), el
campo aerdbico es positivo pero reducido en comparacién con las condiciones éptimas (entre los
22 a 26°C). La reduccion del campo metabdlico puede deberse a elevados costos del metabolismo
basal, la activacién de los mecanismos de proteccion y reparacién de dafios, menor asimilacion
de los alimentos, y/o impactos inducidos por el estrés en las vias aerdbicas que producen ATP.
Todo esto conduce a un crecimiento subdptimo el cual podria afectar la tasa reproductiva a largo
plazo.

Al ser expuestos los pulpos en etapa juvenil a un segundo incremento gradual (18 a 32°C; R2) con
la finalidad de poder determinar si el uso de la energia se ve modificado cuando la temperatura
excede el umbral de los 27°C, se pudo observar que después de éste umbral los pulpos estan en
la zona de transicién del rango Optimo a Pejus donde el alcance aerdbico comienzo a disminuir
pero es posible la supervivencia, el crecimiento y posiblemente su reproduccién a largo plazo. Sin
embargo, se ha podido observar que los embriones mas alld de los 27°C la tasa metabdlica, el
desarrollo y los mecanismos antioxidantes son afectados (Caammal et al.,2016; Sanchez Garcia

et al., 2017) lo que indica que mas alla de los efectos en juveniles este umbral sigue siendo
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determinante para estadios clave como el embrionario. También se sabe que en hembras de O.

maya, el proceso de desove, por arriba de 27°C reduce el numero de huevos, el porcentaje de

fertilizacién, la tasa de eclosidn, asi como el desarrollo embrionario, tasa de crecimiento y

sobrevivencia de sus crias (Juarez et al., 2015, 2016).

X/
L X4

X/
L X4

X/
°

9 CONCLUSIONES

La tolerancia térmica indico que al exponerlos a un incremento gradual aumenta la tolerancia
a temperaturas altas y reduce la capacidad a las bajas, pero no aumenté como consecuencia
al régimen térmico al cual fueron expuestos los juveniles de O. maya.

El intervalo de tolerancia térmica (ITT) se mantuvo relativamente constante alrededor de los
22°C. Esto mostro que ninguna de las condiciones experimentales permitié que ampliaran
significativamente su tolerancia térmica.

La ventana térmica en pulpos mantenidos en temperatura constante por 59d, fue de
272.5°C2. Este valor fue mayor que el reportado anteriormente para la especie. Esto pudo
deberse al mayor tiempo de aclimatacion que experimentaron los pulpos a 30°C.

El crecimiento y sobrevivencia se vio afectado tanto por la temperatura a la cual fueron
expuestos los juveniles de O. maya como por el tiempo de exposicidn. Se observé un menor
crecimiento en los pulpos expuestos a 18°C y menor sobrevivencia los animales mantenidos
en 30°C.

Los pulpos que se expusieron a un incremento gradual de 25 a 30°C (R1) mostraron un
crecimiento similar al de los animales mantenidos a 25°C.

Los animales expuestos a un incremento gradual de 25 a 30°C (R1) mostraron metabolismos
de rutina e ICA similares a los obtenidos en animales mantenidos en 25°C, lo cual mostro que
los juveniles de O. maya tienen mecanismos de ahorro de energia que podrian estar
favoreciendo el crecimiento.

Los pulpos expuestos a un incremento desde 18 a 32°C mostraron un aumento en la

produccién de biomasa conforme aumentd la temperatura. La temperatura dptima se
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observo en el intervalo de 22 a 26°C, por arriba de esa temperatura el crecimiento y la
sobrevivencia se redujeron.

Cuando se analizaron los efectos de un cambio de temperatura cada 5 dias se observo que
en el intervalo de 22 a 27°C los pulpos compensaron los cambios en la temperatura
manteniendo la tasa metabdlica sin cambios significativos.

El incremento gradual de la temperatura de 25 a 30°C (R1) permitié una mejor distribucidn
de energia.

En el segundo incremento gradual de 18 a 32°C(R2) el uso de la energia se vio modifico en el

consumo de oxigeno, crecimiento y sobrevivencia cuando la temperatura excedid los 27°C.

70



10 BIBLIOGRAFIA

Aguila, J., Cuzon, G., Pascual, C., Domingues, P.M., Gaxiola, G., Sdnchez, A., Maldonado, T., Rosas,
C., 2007. The effects of fish hydrolysate (CPSP) level on Octopus maya (Voss and Solis)
diet: Digestive enzyme activity, blood metabolites, and energy balance. Aquaculture 273,

641-655. https://doi.org/10.1016/j.aquaculture.2007.07.010

André, |, Grist, E., Semmens, |., Pecl, G., Segawa, S., 2009. Effects of temperature on energetics
and the growth pattern of benthic octopuses. Mar. Ecol. Prog. Ser. 374, 167-179.
https://doi.org/10.3354/meps07736

Angeles-Gonzalez, L.E., Calva, R., Santos-Valencia, |., Avila-Poveda, O.H., Olivares, A., Diaz, F.,
Rosas, C., 2017. Temperature modulates spatio-temporal variability of the functional
reproductive maturation of Octopus maya (Cephalopoda) on the shelf of the Yucatan
Peninsula, Mexico. J. Molluscan Stud. 83, 280-288.
https://doi.org/10.1093 /mollus/eyx013

Angilletta, M.]., Niewiarowski, P.H., Navas, C.A., 2002. The evolution of thermal physiology in
ectotherms. ]. Therm. Biol. 27, 249-268. https://doi.org/10.1016/S0306-
4565(01)00094-8

Botello, R.M., Villasenor, T.R., Rodriguez, M.F,, 2010. Programa de ordenamiento de la
pesqueria de pulpo en aguas marinas de la Peninsula de Yucatan, in: Ordenamiento de
Pesquerias Por Recursos Estratégicos de México. Secretaria de Agricultura, Ganaderia,
Desarrollo Rural, Pesca y Alimentacion: Comisiéon Nacional de Acuacultura y Pesca,

México, pp. 1-38.

Brett, J.R, 1970. Temperature and Fish. Chesap. Sci. 10, 275.
https://doi.org/10.2307 /1350466

Briceno, F., Mascaro, M., Rosas, C., 2010. Energy demand during exponential growth of
Octopus maya: exploring the effect of age and weight. ICES ]. Mar. Sci. 67, 1501-1508.
https://doi.org/10.1093/icesjms/fsq062

Buckley, B.A,, Owen, M., Hofmann, G.E., 2001. Adjusting the thermostat: the threshold

71



induction temperature for the heatshock response in intertidal mussels (genus Mytilus)

changes as a function of thermal history. ]J. Exp. Biol. 204, 3571-3579.

Caamal-Monsreal, C., Uriarte, 1., Farias, A., Diaz, F., Sanchez, A., Re, D., Rosas, C., 2016. Effects
of temperature on embryo development and metabolism of 0. maya. Aquaculture 451,

156-162. https://doi.org/10.1016/j.aquaculture.2015.09.011

Cabrera, M.A.,, Ramos Miranda, ]., Salas, S., Flores Hernandez, D., Sosa Lopez, A., 2012. Analisis
de la abundancia del pulpo rojo (Octopus maya) en la Peninsula de Yucatan, México.

Proc. 64th Gulf Caribb. Fish. Inst. 481-485.

Campbell, H.A., Dwyer, R.G., Gordos, M., Franklin, C.E., 2010. Diving through the thermal
window: implications for a warming world. Proc. R. Soc. B Biol. Sci. 277, 3837-3844.

https://doi.org/10.1098/rspb.2010.0902

Clark, T.D., Sandblom, E., Jutfelt, F., 2013. Aerobic scope measurements of fishes in an era of
climate change: respirometry, relevance and recommendations. ]. Exp. Biol. 216, 2771-

82. https://doi.org/10.1242 /jeb.084251

Clarke, a, 2004. Is there a universl temperature dependence of metabolism? Funct. Ecol. 18,

252-256. https://doi.org/10.1111/j.0269-8463.2004.00842.x

Claussen, D.L., 1980. Thermal acclimation in the crayfish, Orconectes rusticus and O. virilis.
Comp. Biochem. Physiol. Part A Physiol. 66, 377-384. https://doi.org/10.1016/0300-
9629(80)90183-8

Cumillaf, J.P., Blang, J., Paschke, K., Gebauer, P., Diaz, F., Re, D., Chimal, M.E., Vasquez, ], Rosas,
C., 2016. Thermal biology of the sub-polar-temperate estuarine crab Hemigrapsus
crenulatus  (Crustacea: Decapoda: Varunidae). Biol. Open 5, 220-8.

https://doi.org/10.1242 /bio.013516

Daly, H.L,, Peck, L.S., 2000. Energy balance and cold adaptation in the octopus Pareledone
charcoti. Exp. Mar. Biol. Ecol. 245, 197-214.

Das, T., Pal, A.K.,, Chakraborty, S.K., Manush, S.M., Sahu, N.P., Mukherjee, S.C., 2005. Thermal

72



tolerance, growth and oxygen consumption of Labeo rohita fry (Hamilton, 1822)
acclimated to four temperatures. J. Therm. Biol. 30, 378-383.
https://doi.org/10.1016/].J)THERBIO.2005.03.001

Debnath, D., Pal, AK, Sahu, N.P., Baruah, K, Yengkokpam, S., Das, T., Manush, S.M., 2006.
Thermal tolerance and metabolic activity of yellowtail catfish Pangasius pangasius
(Hamilton) advanced fingerlings with emphasis on their culture potential. Aquaculture

258, 606-610. https://doi.org/10.1016/j.aquaculture.2006.04.037

Diaz-Herrera, F., Juarez-Castro, G., Pérez-Cruz, E., Fernando Biickle Ramirez, L., 1992. Balance
energético de postlarvas y juveniles del langostino malayo Macrobrachium rosenbergii
De Man (Crustacea: Palaemonidae). Ciencias Mar. 18, 19-32.

https://doi.org/10.7773/cm.v18i2.895

Diaz, F., Sierra, E., Denisse Re, A., Rodriguez, L., 2002. Behavioural thermoregulation and
critical thermal limits of Macrobrachium acanthurus (Wiegman). J. Therm. Biol. 27, 423-

428. https://doi.org/10.1016/S0306-4565(02)00011-6

Diaz Herrera, F., Sierra Uribe, E., Buckle Ramirez, F.L., Garrido Mora, A., 1998. Critical thermal
maxima and minima of Macrobrachium rosenbergii (Decapoda: Palaemonidae). J.

Therm. Biol. 23, 381-385. https://doi.org/10.1016,/S0306-4565(98)00029-1

Diilger, N., Kumlu, M., Tiirkmen, S., Ol¢iilii, A., Tufan Eroldogan, 0., Asuman Yilmaz, H., Ocal,
N., 2012. Thermal tolerance of European Sea Bass (Dicentrarchus labrax) juveniles
acclimated to three temperature levels. ]. Therm. Biol. 37, 79-82.

https://doi.org/10.1016/j.jtherbio.2011.11.003

Eme, ], Bennett, W.A,, 2009. Critical thermal tolerance polygons of tropical marine fishes
from Sulawesi, Indonesia. J. Therm. Biol. 34, 220-225.
https://doi.org/10.1016/].JTHERBI0.2009.02.005

Enriquez, C., Marifio-Tapia, I., Jeronimo, G., Capurro-Filograsso, L., 2013. Thermohaline
processes in a tropical coastal zone. Cont. Shelf Res. 69, 101-109.

https://doi.org/10.1016/J.CSR.2013.08.018

73



Enriquez, C., Marino-Tapia, L.]., Herrera-Silveira, J.A., 2010. Dispersion in the Yucatan coastal
zone: Implications for red tide events. Cont. Shelf Res. 30, 127-137.
https://doi.org/10.1016/].CSR.2009.10.005

Farias, A, Iker, A.E., Ae, U,, Ae, ].H,, Pino, S,, Cristina, A.E., Ae, P., Caamal, C., Pedro, A.E.,, Ae, D,,
Rosas, C., 2009. How size relates to oxygen consumption, ammonia excretion, and
ingestion rates in cold (Enteroctopus megalocyathus) and tropical (Octopus maya)
octopus species. Mar Biol 156, 1547-1558. https://doi.org/10.1007/s00227-009-1191-
4

Feder, ].H., Rossi, ].M., Solomon, ]., Solomon, N., Lindquist, S., 1992. The consequences of

expressing hsp70 in Drosophila cells at normal temperatures. Genes Dev. 6, 1402-13.

Feder, M.E., Hofmann, G.E., 1999. Heat-shock proteins, molecular chaperones, and the stress
response: evolutionary and ecological physiology. Annu. Rev. Physiol. 61, 243-282.
https://doi.org/10.1146/annurev.physiol.61.1.243

Forsythe, ].W,, Hanlon, R.T., 1988. Effect of temperature on laboratory growth, reproduction
and life span of Octopus bimaculoides. Mar. Biol. 98, 369-379.
https://doi.org/10.1007/BF00391113

Forsythe, ].W., Walsh, L.S., Turk, P.E., Lee, P.G.,, 2001. Impact of temperature on juvenile
growth age at first egg-laying of the Pacific reef squid Sepioteuthis lessoniana reared in

captivity. Mar. Biol. 138, 103-112. https://doi.org/10.1007/s002270000450

Frederich, M., Portner, H.O., 2000. Oxygen limitation of thermal tolerance defined by cardiac
and ventilatory performance in spider crab, Maja squinado. Am. J. Physiol. Integr. Comp.

Physiol. 279, R1531-R1538. https://doi.org/10.1152 /ajpregu.2000.279.5.R1531
Fry, F.E.]., 1947. Effects of the environment on animal activity. Univ. Toronto Stud. 55, 1-62.

Gamboa-Alvarez, A.M., Lopez-Rocha, AJ., Poot-Lépez, R.G.,, 2015. Spatial Analysis of the
Abundance and Catchability of the Red Octopus Octopus maya (Voss and Solis-Ramirez,
1966) on the Continental Shelf of the Yucatan Peninsula, Mexico. Source J. Shellfish Res.
34, 481-492. https://doi.org/10.2983/035.034.0232

74



Garcia-Rueda, A.L., 2017. Efecto del tiempo de exposicion en el potencial adaptativo de
Octopus maya (Voss y Solis-Ramirez, 1966) y Callinectes sapidus (Rathbun, 1886) a un

ambiente cambiante. Universidad Nacional Auténoma de México.

Gonzdlez, R.A,, Diaz, F,, Licea, A., Denisse Re, A., Noemi Sanchez, L., Garcia-Esquivel, Z., 2010.
Thermal preference, tolerance and oxygen consumption of adult white shrimp
Litopenaeus vannamei (Boone) exposed to different acclimation temperatures. J. Therm.

Biol. 35, 218-224. https://doi.org/10.1016/J.JTHERBIO.2010.05.004

Grodzinski, W., Klekowski, R.Z.,, Duncan, A, 1975. Physiological approach to ecological

energetics. In Methods for Ecological Bioenergetics. Blackwell Science Oxford.

Guderley, H., St-Pierre, ].S., 2002. Going with the flow or life in the fast lane: contrasting
mitochondrial responses to thermal change. J. Exp. Biol. 205, 2237-2249.

Hatfield, E.M., Hanlon, R.T., Forsythe, ].W., Grist, E.P., 2001. Laboratory testing of a growth
hypothesis for juvenile squid Loligo pealeii (Cephalopoda: Loliginidae). Can. ]. Fish.
Aquat. Sci. 58, 845-857. https://doi.org/10.1139/f01-030

Hazel, ].R., 1984. Effects of temperature on the structure and metabolism of cell membranes

in fish. Am. ]. Physiol. 246, 460-70. https://doi.org/10.1152 /ajpregu.1984.246.4.R460

Hazel, J.R., Williams, E.E., 1990. The role of alterations in membrane lipid composition in
enabling physiological adaptation of organisms to their physical environment. Prog.

Lipid Res. 29, 167-227. https://doi.org/10.1016/0163-7827(90)90002-3

Hill, RW., Wyse, G.A., Anderson, M., 2006. Animal physiology, Panamericana. ed. Madrid,

Espana.

Hochachka, P.W., Somero, G.N., 2002. Biochemical adaptation: Mechanism and process in
physiological  evolution. = Biochem. Mol. Biol. Educ. 30, 215-216.
https://doi.org/10.1002/bmb.2002.494030030071

Jobling, M., 1994. Fish bioenergetics. Chapman & Hall, London.

Johnston, I.A., 1982. Capillarisation, oxygen diffusion distances and mitochondrial content of

75



carp muscles following acclimation to summer and winter temperatures. Cell Tissue Res.

222,325-37.

Juarez, O., Rosas, C., Arena-Ortiz, M., 2012. Phylogenetic relationships of Octopus maya
revealed by mtDNA sequences. Ciencias Mar. 38, 563-575.
https://doi.org/10.7773/cm.v38i3.1962

Juarez, O.E., Galindo-Sanchez, C.E., Diaz, F., Re, D., Sanchez-Garcia, A.M., Camaal-Monsreal, C.,
Rosas, C., 2015. Is temperature conditioning Octopus maya fitness? ]. Exp. Mar. Bio. Ecol.

467,71-76. https://doi.org/10.1016/j.jembe.2015.02.020

Juarez, O.E., Hau, V., Caamal-Monsreal, C., Galindo-Sanchez, C.E., Diaz, F., Re, D., Rosas, C,,
2016. Effect of maternal temperature stress before spawning over the energetic balance
of Octopus maya juveniles exposed to a gradual temperature change. ]. Exp. Mar. Bio.

Ecol. 474, 39-45. https://doi.org/10.1016/j.jembe.2015.10.002

Katsanevakis, S., Stephanopoulou, S., Miliou, H., Moraitou-Apostolopoulou, M., Verriopoulos,
G., 2005. Oxygen consumption and ammonia excretion of Octopus vulgaris
(Cephalopoda) in relation to body mass and temperature. Mar. Biol. 146, 725-732.
https://doi.org/10.1007 /s00227-004-1473-9

Kumlu, M., Tirkmen, S. Kumlu, M., 2010. Thermal tolerance of Litopenaeus vannamei
(Crustacea: Penaeidae) acclimated to four temperatures. J. Therm. Biol. 35, 305-308.

https://doi.org/10.1016/].JTHERBIO.2010.06.009

Lellis, W.A., Russell, J.A., 1990. Effect of temperature on survival, growth and feed intake of
postlarval  spiny lobsters,  Panulirus argus. Aquaculture 90, 1-9.

https://doi.org/10.1016,/0044-8486(90)90277-T

Lindquist, S., 1986. The Heat-Shock Response. Annu. Rev. Biochem. 55, 1151-1191.
https://doi.org/10.1146/annurev.bi.55.070186.005443

Lucas, A., 1993. Bioénergétique des animaux aquatiques. Masson, Paris.

Lucas, A, Watson, J., 1996. Bioenergetics of Aquatic Animals., Taylor & Francis.

76



https://doi.org/10.1017/CB09781107415324.004

Lutterschmidt, W.I,, Hutchison, V.H., 1997. The critical thermal maximum: history and
critique. Can. J. Zool. 75, 1561-1574. https://doi.org/10.1139/z97-783

Madeira, D., Narciso, L., Cabral, H.N., Vinagre, C., 2012. Thermal tolerance and potential
impacts of climate change on coastal and estuarine organisms. J. Sea Res. 70, 32-41.

https://doi.org/10.1016/].SEARES.2012.03.002

Manush, S.M,, Pal, A.K,, Chatterjee, N., Das, T., Mukherjee, S.C., 2004. Thermal tolerance and
oxygen consumption of Macrobrachium rosenbergii acclimated to three temperatures.

J. Therm. Biol. 29, 15-19. https://doi.org/10.1016/J.JTHERBI0.2003.11.005

Martinez-Martinez, E., 2012. Acuerdo por el que se da a conocer el Plan de Manejo Pesquero

de pulpo (0. Maya y O. Vulgaris) del Golfo de México y Mar Caribe. SAGARPA 48.

Martinez, R., Gallardo, P., Pascual, C., Navarro, ]., Sanchez, A., Caamal-Monsreal, C., Rosas, C.,
2014. Growth, survival and physiological condition of Octopus maya when fed a
successful formulated diet. Aquaculture 426-427, 310-317.
https://doi.org/10.1016/]. AQUACULTURE.2014.02.005

Merino, M., 1997. Upwelling on the Yucatan Shelf: hydrographic evidence. J. Mar. Syst. 13,
101-121. https://doi.org/10.1016/S0924-7963(96)00123-6

Monreal-Gomez, M.A., Salas-de Ledn, D.A., Velasco-Mendoza, H.,, 2004. Hidrodindmica del
Golfo de México, in: Caso, M., Pisanty, 1., Ezcurra, E. (Eds.), Diagnostico Ambiental Del
Golfo de México. Instituto Nacional de Ecologia, México, pp. 47-67.

Noyola, ], Caamal-Monsreal, C., Diaz, F., Re, D. Sanchez, A. Rosas, C., 2013a.
Thermopreference, tolerance and metabolic rate of early stages juvenile Octopus maya
acclimated to different temperatures. ]. Therm. Biol. 38, 14-19.
https://doi.org/10.1016/j.jtherbio.2012.09.001

Noyola, J., Mascaré, M., Caamal-monsreal, C., Norefia-barroso, E., Diaz, F., 2013b. Effect of

temperature on energetic balance and fatty acid composition of early juveniles of

77



Octopus maya. J. Exp. Mar. Biol. Ecol. Exp. Mar. Biol. Ecol. 445, 156-165.

Noyola, J., Mascaro, M., Diaz, F., Denisse, R.A., Sdnchez-Zamora, A., Caamal-Monsreal, C., Rosas,
C., 2015. Thermal biology of prey (Melongena corona bispinosa, Strombus pugilis,
Callinectes similis, Libinia dubia) and predators (Ocyurus chrysurus, Centropomus
undecimalis) of Octopus maya from the Yucatan Peninsula. ]. Therm. Biol. 53, 151-161.

https://doi.org/10.1016/j.jtherbio.2015.11.001

Pech-Pool, D., Mascaré-Miquelajauregui, M., Simdes, N., Enriquez-Ortiz, C., 2010. Ambiente

marino. Biodivers. y Desarro. Hum. en Yucatan 496.

Peng, ]., Cao, Z.D., Fu, S.J., 2014. The effects of constant and diel-fluctuating temperature
acclimation on the thermal tolerance, swimming capacity, specific dynamic action and
growth performance of juvenile Chinese bream. Comp. Biochem. Physiol. -Part A Mol.

Integr. Physiol. https://doi.org/10.1016/j.cbpa.2014.07.005

Petza, D., Katsanevakis, S., Verriopoulos, G., 2006. Experimental evaluation of the energy
balance in Octopus vulgaris, fed ad libitum on a high-lipid diet. Mar. Biol. 148, 827-832.
https://doi.org/10.1007/s00227-005-0129-8

Portner, H.-0.,, 2010. Oxygen- and capacity-limitation of thermal tolerance: a matrix for
integrating climate-related stressor effects in marine ecosystems. J. Exp. Biol. 213, 881-

893. https://doi.org/10.1242/jeb.037523

Portner, H.., 2002. Climate variations and the physiological basis of temperature dependent
biogeography: systemic to molecular hierarchy of thermal tolerance in animals. Comp.
Biochem.  Physiol. Part A  Mol. Integr. Physiol. 132, 739-761.
https://doi.org/10.1016/S1095-6433(02)00045-4

Portner, H., Mark, F., Bock, C., 2004. Oxygen limited thermal tolerance in fish?: Answers
obtained by nuclear magnetic resonance techniques. Respir. Physiol. Neurobiol. 141,

243-260. https://doi.org/10.1016/].RESP.2004.03.011

Portner, H., 2012. Integrating climate-related stressor effects on marine organisms: unifying

principles linking molecule to ecosystem-level changes. Mar. Ecol. Prog. Ser. 470, 273-

78



290. https://doi.org/10.3354/meps10123

Portner, H.O., 2006. Climate-dependent evolution of Antarctic ectotherms: An integrative
analysis. Deep. Res. Part 1II Top. Stud. Oceanogr. 53, 1071-1104.
https://doi.org/10.1016/j.dsr2.2006.02.015

Portner, H.O., Knust, R., 2007. Climate Change Affects Marine Fishes Through the Oxygen
Limitation = of  Thermal Tolerance.  Science (80-. ). 315, 95-97.
https://doi.org/10.1126/science.1135471

Portner, H.O., Peck, L., Somero, G., B, P.T.R.S., 2007. Thermal limits and adaptation in marine
Antarctic ectotherms: an integrative view Thermal limits and adaptation in marine

Antarctic ectotherms : an integrative view. Society 2233-2258.

https://doi.org/10.1098/rstb.2006.1947

Portner, H.O., Peck, M.A., 2010. Climate change effects on fishes and fisheries: Towards a
cause-and-effect understanding. J. Fish Biol. 77, 1745-1779.
https://doi.org/10.1111/j.1095-8649.2010.02783.x

Prosser, C.L., 1991. Environmental and metabolic animal physiology. Wiley-Liss, University

of Michigan, USA.

Qari, S., Aljarari, R., 2014. The Effect of Season and Acclimation on the Heat and Cold

Tolerance of the Red Sea Crab, Portunus pelagicus. Life Sci. J. Life Sci] 1111.

Reynolds, W.W,, Casterlin, M.E, 1979. Behavioral Thermoregulation and the final
preferendum paradigm. Am. Zool. 19, 211-224. https://doi.org/10.2307 /3882431

Rezende, E.L., Castafieda, L.E., Santos, M., 2014. Tolerance landscapes in thermal ecology.

Funct. Ecol. 28, 799-809. https://doi.org/10.1111/1365-2435.12268

Rosas, C., Caamal, C., Cazares, R, Rodriguez, D., Romero, M., Chay, D., 2006. Manual preliminar
para el cultivio de pulpo Octopus maya. UNAM,Secretaria de desarrollo rural y

pesca,conapesca, México.
Rosas, C., Cuzon, G., Pascual, C., Gaxiola, G., Chay, D., Lopez, N., Maldonado, T., Domingues, P.M.,,

79



2007. Energy balance of Octopus maya fed crab or an artificial diet. Mar. Biol.

https://doi.org/10.1007/s00227-007-0692-2

Rosas, C., Gallardo, P., Mascaré, M., Caamal-Monsreal, C., Pascual, C., 2014. Octopus maya, in:
Iglesias, |., Fuentes, L., Villanueva, R. (Eds.), Cephalopod Culture. Springer Netherlands,
Dordrecht, pp. 383-396. https://doi.org/10.1007/978-94-017-8648-5_20

SAGARPA, 2016. El pulpo mexicano en el mundo., Secretaria de Agricultura, Ganaderia,

Desarrollo Rural, Pesca y Alimentacién.

SAGARPA, 2015. México, cuarto lugar en produccién mundial de pulpo., Secretaria de

Agricultura, Ganaderia, Desarrollo Rural, Pesca y Alimentacion.

Salas, S., Cabrera, M.A., Mexicano, G., 2006. ;Hacia donde van las pesquerias en Yucatan?

Tendencias, retos y perspectivas, 1st ed. CINVESTAV, México, Mérida.

Salas, S., Cabrera, M.A., Palomo, L., Torres-Irineo, E., 2009. Uso de Indicadores para Evaluar
Medidas de Regulacion en la Pesqueria del Pulpo en Yucatan dada la Interaccién de

Flotas. Proc. 61st Gulf Caribb. Fish. Inst. 111-121.

Salmeron, G.0., Aguirre, G.R., 2003. Estudio espacio-temporal de la surgencia de Yucatan y

Banco de Campeche, México; a través de imagenes seawifs, 1999-2000. GEOS 23, 224.

Salvato, B., Cuomo, V., Di Muro, P., Beltramini, M., 2001. Effects of environmental parameters
on the oxygen consumption of four marine invertebrates: a comparative factorial study.

Mar. Biol. 138, 659-668. https://doi.org/10.1007 /5002270000501

Sanchez-Garcia, A., Rodriguez-Fuentes, G., Diaz, F., Galindo-Sanchez, C.E., Ortega, K., Mascaro,
M., Lopez, E., Caamal-Monsreal, C., Juarez, 0., Norefa-Barroso, E., Re, D., Rosas, C., 2017.
Thermal sensitivity of O. maya embryos as a tool for monitoring the effects of
environmental warming in the Southern of Gulf of Mexico. Ecol. Indic. 72, 574-585.

https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2016.08.043

Sandersfeld, T., Davison, W., Lamare, M.D., Knust, R,, Richter, C., 2015. Elevated temperature

causes metabolic trade-offs at the whole-organism level in the Antarctic fish

80



Trematomus bernacchii. J. Exp. Biol. 218, 2373-81.
https://doi.org/10.1242 /jeb.122804

Sardella, B.A., Cooper, J., Gonzalez, R.J., Brauner, C.J., 2004. The effect of temperature on
juvenile Mozambique tilapia hybrids (Oreochromis mossambicus x O. urolepis
hornorum) exposed to full-strength and hypersaline seawater. Comp. Biochem. Physiol.

Part A Mol. Integr. Physiol. 137, 621-629. https://doi.org/10.1016/].CBPB.2003.12.003

Schmidt-Nielsen, K., 1975. Animal physiology: adaptation and environment. Cambridge

University Press.

Segawa, S., Nomoto, A., 2002. Laboratory growth, feeding, oxygen consumption and ammonia

excretion of Octopus ocellatus. Bull. Mar. Sci. 71, 801-813.

Serfling, S.A., Ford, R.F.,, 1975. Laboratory culture of juvenile stages of the California spiny
lobster Panulirus interruptus (Randall) at elevated temperatures. Aquaculture 6, 377-

387. https://doi.org/10.1016/0044-8486(75)90116-7

Sokolova, I.M., 2013. Energy-Limited Tolerance to Stress as a Conceptual Framework to
Integrate the Effects of Multiple Stressors. Integr. Comp. Biol. 53, 597-608.
https://doi.org/10.1093/icb/ict028

Sokolova, I.LM,, Frederich, M., Bagwe, R., Lannig, G., Sukhotin, A.A., 2012. Energy homeostasis
as an integrative tool for assessing limits of environmental stress tolerance in aquatic
invertebrates. Mar. Environ. Res. 79, 1-15.

https://doi.org/10.1016/].MARENVRES.2012.04.003

Solis-Ramirez, M., Arreguin-Sanchez, F., Seijo, J.., 1997. Pesqueria de pulpo de la plataforma
continental de Yucatdan, in: Flores-Hernandez, D., Sanchez-Gil, P., Seijo, J.C., Arreguin-
Sanchez, F. (Eds.), Andlisis y Diagndstico de Los Recursos Pesqueros Criticos Del Golfo
de México. Universidad Autonoma de Campeche. Centro EPOMEX: Campeche, Serie

Cientifica,7, pp. 61-80.

Solis-Ramirez, M.]., 1967. Aspectos bioldgicos del pulpo : Octopus maya Voss y Solis. Instituto

Nacional de Investigaciones Biologico Pesqueras, México.

81



Solis-Ramirez, M.]., Chavez, E.A., 1986. Evaluacién y régimen dptimo de pesca de pulpo de la

Peninsula de Yucatan, México. Inst. Cienc. Mar Limnol. Univ. Nac. Aut. Méx 13, 1-18.

Sommer, A, Portner, H.-O., 2002. Metabolic cold adaptation in the lugworm Arenicola marina

(L.): comparison of a White Sea and a North Sea population. Mar. Ecol. 240, 171-182.

Sgrensen, J.G., Kristensen, T.N., Loeschcke, V., 2003. The evolutionary and ecological role of
heat shock proteins. Ecol. Lett. 6, 1025-1037. https://doi.org/10.1046/j.1461-
0248.2003.00528.x

Tello, J., Oramas, E., Rodriguez, L., Arena, L. Escamilla, S., Santos, J., 2011. Variabilidad
Genetica Enzimatica y Flujo de Genes del Pulpo Octopus maya en la Peninsula de

Yucatan. Proc. 64th Gulf Caribb. Fish. Inst. 496-500.

Terblanche, ].S., Hoffman, A.A., Mitchell, K.A., Rako, L., le Roux, P.C.,, Chown, L.S., 2011.
Ecologically relevant measures of tolerance to potentially lethal temperatures. J. Exp.

Biol. 214, 3713-3725. https://doi.org/10.1242 /jeb.067835

Tercero, ].F., Rosas, C., Mascaro, M., Poot, G., Domingues, P., Norefia, E., Caamal-Monsreal, C,,
Pascual, C., Estefanell, J., Gallardo, P., 2015. Effects of parental diets supplemented with
different lipid sources on Octopus maya embryo and hatching quality. Aquaculture 448,

234-242. https://doi.org/10.1016/].AQUACULTURE.2015.05.023

Van Heukelem, W.F., 1983. Octopus maya, in: Boyle, P.R. (Ed.), Cephalopod Life Cycles.
Academic Press, Nueva York, pp. 311-323.

Van Heukelem, W.F., 1976. Growth, bionergetics and life-spanof Ocropus cyanea and Octopus

maya. University of Hawaii, Honolulu.

Vidal, E.A.G., DiMarco, F.P.,, Wormuth, J.H., Lee, P.G., 2002. Influence of temperature and food
availability on survival, growth and yolk utilization in hatchling squid. Bull. Mar. Sci. 71,

915-931.

Wells, M.]., Clarke, A., 1996. Energetics: the costs of living and reproducing for an individual
cephalopod. Philos. Trans. R. Soc. London. Ser. B Biol. Sci. 351, 1083-1104.

82



https://doi.org/10.1098/rstb.1996.0095

Zavala-Hidalgo, ]., Gallegos-Garcia, A., Martinez-L6pez, B., Morey, S.L., O’Brien, ].J., 2006.
Seasonal upwelling on the Western and Southern Shelves of the Gulf of Mexico. Ocean

Dyn. 56, 333-338. https://doi.org/10.1007/s10236-006-0072-3

Zavala-Hidalgo, J., Romero-Centeno, R., Mateos-Jasso, A., Morey, S.L.,, Martinez-Lépez, B,
2014. The response of the Gulf of Mexico to wind and heat flux forcing: What has been
learned in recent years? Atmosfera 27, 317-334. https://doi.org/10.1016/S0187-
6236(14)71119-1

Zuur, A.F., Ieno, E.N,, Smith, G.M., 2007. Analysing Ecological Data, Statistics for Biology and
Health. Springer New York, New York, NY. https://doi.org/10.1007/978-0-387-45972-
1

83



	Portada

	Índice

	1. Resumen

	2. Introducción 
	3. Pregunta   4. Hipótesis   5. Objetivo General

	6. Material y Métodos 
	7. Resultados

	8. Discusión

	9. Conclusiones

	10. Bibliografía


