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RESUMEN 

Se proyecta que el calentamiento global, -estimado en un incremento de la temperatura del 

mar entre 1 a 3 °C para las próximas décadas- comprometerá una gran cantidad de especies 

marinas a la extinción para el año 2050. Esta elevación en la temperatura de los océanos 

tendrá consecuencias irreparables en la fisiología, morfología y comportamiento de los 

organismos, sin embargo, la consecuencia más preocupante y devastadora es que el efecto 

del estrés térmico sobrepasa las generaciones individuales, por lo tanto, el objetivo de esta 

investigación fue evaluar los efectos de la temperatura en las características morfológicas y 

el estado fisiológico de embriones del pulpo Octopus maya, procedentes de hembras 

térmicamente estresadas. Para cumplir con este objetivo, se aclimataron hembras a dos 

temperaturas por treinta días (24°C y 30°C) y sus embriones fueron incubados a 24, 26 y 30 

°C. Los resultados evidenciaron claros efectos deletéreos en los embriones del cefalópodo 

Octopus maya, como tasas respiratorias más bajas (particularmente en los embriones 

producidos por hembras estresadas térmicamente), tasas de crecimiento más aceleradas, y 

menor tiempo de desarrollo en los grupos experimentales sometidos a estrés térmico. Estos 

efectos deletéreos se encontraron derivados de (i) la temperatura de incubación de los 

embriones, y (ii) por la exposición de sus madres a condiciones de estrés térmico previo al 

desove, revelando un claro efecto trans-generacional en los embriones, independientemente 

de la temperatura de incubación. Probablemente, el efecto deletéreo más relevante en este 

trabajo fue la disminución del metabolismo energético, producido probablemente por la 

reducción del campo aeróbico, dando como consecuencia la incapacidad de producir energía 

a altas temperaturas. No obstante, para llegar a la comprensión de los posibles efectos del 

calentamiento global en los invertebrados marinos, es necesario tomar en cuenta también (i) 

la capacidad adaptativa de cada especie en un contexto que tome en cuenta una mayor 

cantidad de variables (e.g. comportamiento, fisiología, micro-evolutivas), y (ii) la velocidad 

en la que se desarrolla el calentamiento global. 

Palabras clave: estrés térmico, metabolismo energético, efecto trans-generacional, 

cefalópodos. 
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1. INTRODUCCIÓN 

 
 

Durante la 27 Conferencia de las Naciones Unidas sobre el Cambio Climático (COP27) 

celebrada en el 2022, se señaló que diversos países registraron las temperaturas más altas en 

los últimos 120 años. Lo anterior estuvo acompañado de incendios forestales, sequías y 

elevados índices de mortalidad de especies. Los principales ríos del mundo alcanzaron 

niveles mínimos históricos, y Europa presentó el verano más caluroso en 500 años. China 

reportó la mayor temperatura de su historia, mientras que las ciudades en Irak fueron los 

lugares más calurosos de todo el mundo, con temperaturas superiores a los 50°C (UNDP, 

2022). 

Las olas de calor y las fluctuaciones térmicas se están elevando año con año en frecuencia, 

duración, intensidad y cobertura espacio-temporal. Esto provoca que la temperatura 

promedio aumente constantemente tanto en la superficie de la tierra, como en los océanos, 

ocasionando modificaciones en la precipitación y severidad de los eventos climáticos 

extremos -como inundaciones y huracanes- e incremento en el nivel del mar (IPCC, 2007; 

UNDP, 2022). 

Se proyecta que el calentamiento global, -estimado en un incremento de la temperatura del 

mar entre 1 a 3 °C para las próximas décadas- comprometerá al menos al 40% de las especies 

terrestres y marinas a la extinción para el año 2050 (Lefevre, 2016). Si continúan las 

trayectorias actuales de emisiones de gases de efecto invernadero, habrá una pérdida 

catastrófica que reducirá de manera irreversible la biodiversidad de nuestro planeta (Gillooly 

et al., 2001). 

Esta elevación en la temperatura de los océanos tendrá consecuencias irreparables en la 

fisiología, morfología y comportamiento de los organismos. Como ejemplo, la alteración de 

la distribución de los organismos provocada por la migración masiva de las especies en busca 

de condiciones adecuadas, lo que modifica la estructura ecológica de las redes tróficas y el 

desplazamiento de especies nativas debido a la competencia (Jensen, 2010). Además, si bien, 

los efectos del calentamiento global tienen consecuencias devastadoras para las sociedades 

humanas, así como para las especies silvestres, se debe señalar el impacto negativo 

ocasionado particularmente -pero no limitado- para los ectotermos (organismos que, a partir 
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de la temperatura del medio ambiente, regulan la de sí mismos; Vinagre et al., 2016) con 

desarrollo holobentónico. 

Ha sido documentado que el aumento de la temperatura provoca alteraciones metabólicas 

deletéreas en invertebrados marinos, lo que podría conducir a una amplia gama de estas 

especies hacia la extinción (Gillooly et al., 2001; Lefevre, 2016; Madeira et al., 2016). Esta 

preocupante predicción se basa en el hecho de que la temperatura ambiental está íntimamente 

relacionada con la tasa en la que los procesos metabólicos se desarrollan en los organismos 

ectotermos (Tepler et al., 2011). Bajo estas condiciones, los procesos fisiológicos se aceleran, 

elevando el metabolismo aeróbico que resulta en una mayor producción de energía; pero 

también se acompaña de diversos procesos degenerativos, (por ejemplo, el daño por estrés 

oxidativo; Rodríguez et al., 1994) capaces de incidir negativamente en todas las etapas del 

ciclo de vida de los individuos, particularmente, en las fases de desarrollo tempranas 

(Donelson et al., 2016). 

En este contexto, se ha documentado que las hembras del cefalópodo Octopus maya, una 

especie endémica de la península de Yucatán, estan adaptadas a temperaturas ambientales 

relativamente bajas (22 a 26 °C; Solís-Ramírez, 1967; Caamal-Monsreal et al., 2016; Ortega- 

Ramírez 2019; Ramos et al., 2021), que aumentan sus demandas energéticas bajo 

condiciones de estrés térmico, en detrimento de su reproducción. Por ejemplo, Meza-Buendia 

et al. (2021) documentaron que las hembras de esta especie presentaron menor alcance en su 

metabolismo térmico y valores elevados tanto de mecanismos de defensa antioxidantes, 

como de los indicadores de daño oxidativo. Además, mostraron menor fecundidad y una 

disminución en la producción de embriones. En el caso de los machos, se demostró que las 

temperaturas superiores a los 28°C generan disfunciones reproductoras capaces de limitar su 

desempeño y éxito reproductor (López-Galindo et al., 2019). Por otro lado, se ha confirmado 

que los embriones incubados bajo estas condiciones registran tasas metabólicas aceleradas, 

incremento de la mortalidad y malformaciones durante su desarrollo (Ramos, 2021; Caamal- 

Monsreal, 2016; Noyola et al., 2013). 

Sin embargo, la consecuencia más preocupante y devastadora del calentamiento global es 

que el efecto del estrés térmico sobrepasa las generaciones individuales, con importantes 

costos para la ecología; con ello, para la evolución de los invertebrados marinos (Parmesan, 
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2006; Uriarte et al., 2012). Adicionalmente, se ha comprobado que la exposición de estas 

especies al estrés térmico durante sus periodos reproductores resulta en una respuesta 

transgeneracional exacerbada (Dupont y Pörtner, 2013; Salinas y Munch, 2012), debido a 

que la temperatura a la cual los padres se aclimatan (proceso por el cual un organismo de 

adapta fisiológicamente a los cambios de su medio ambiente; Xu et al., 2006) durante la 

etapa de reproducción, tiene repercusiones en la respuesta adaptativa de la descendencia 

(Donelson et al., 2016). Por ejemplo, se ha confirmado que los juveniles de O. maya, 

provenientes de hembras estresadas térmicamente, presentaron tasas metabólicas más 

aceleradas en comparación a los provenientes de hembras sin estrés, lo que afectó 

significativamente sus tasas de crecimiento (Juárez et al., 2016). 

Por lo tanto, predecir la forma en que las poblaciones naturales podrían responder a los 

cambios en el entorno, teniendo en cuenta el efecto transgeneracional del estrés térmico, es 

un hito para lograr conocer los efectos completos del calentamiento global (Speakman et al., 

2015). Con base en lo anterior, el objetivo de esta investigación fue determinar el efecto 

transgeneracional en los embriones del cefalópodo O. maya. Específicamente, esta 

investigación se centra en conocer las consecuencias que tiene la exposición de las madres 

reproductoras a temperaturas elevadas previo y durante el desove, en el desarrollo 

embrionario (morfología y metabolismo) de sus descendientes. 
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2. REVISIÓN DE LITERATURA 

 
 

Las emisiones de gases que crean el efecto invernadero son causadas fundamentalmente por 

las actividades humanas. Este problema está ocasionando el aumento en la temperatura 

global; Por ello, los científicos han expresado que las inundaciones, las sequías y las 

condiciones meteorológicas extremas se van a presentar con mayor frecuencia. (Galindo y 

Samaniego, 2010) 

El aumento de la temperatura de la Tierra provoca que los eventos climáticos extremos como 

huracanes, terremotos y tsunamis sean más constantes (UNDP, 2022). Sin embargo, existen 

otros factores que también están involucrados, como la deforestación, la urbanización 

excesiva y las actividades agrícolas (Payne 2013). En este contexto, se proyecta que las 

temperaturas oceánicas se elevarán 1°C en este siglo, los modelos recientes estiman un 

incremento del 0.2 °C por década en los próximos 20 años, además del incremento de 1.8 a 

4 °C para el año 2100 (IPCC, 2014). Esto traerá consigo alteraciones en las redes tróficas, 

invasión de especies y la extinción (Brooks et al., 2009) 

Estas predicciones apuntan a que la tasa del calentamiento será menor en las regiones 

tropicales que en las templadas (IPCC, 2007), las evidencias reportadas para distintos taxa 

(por ejemplo, los insectos terrestres, anfibios e invertebrados marinos) sugieren que la 

vulnerabilidad de las especies ectotermias tropicales es mayor ante el aumento de la 

temperatura. Esto se debe a que han evolucionado como especialistas térmicos en ambientes 

relativamente constantes (sin variaciones estacionales) ya que viven en condiciones cercanas 

a sus límites (Stillman, 2003; Tewksbury et al., 2008; Buckley y Huey, 2016; Vinagre et al., 

2016). Al respecto, podemos definir a los ectotermos como organismos incapaces de regular 

su calor corporal, lo que causa efectos negativos en su metabolismo y generando mayor 

dificultad para mantener la homeostasis celular. Al no depender del calor corporal generado 

internamente, pueden reducir la actividad metabólica cuando son sometidos a altas 

temperaturas (Buckley y Huey, 2016). 

La tolerancia de estos organismos depende de la temperatura de aclimatación y de una alta 

plasticidad fenotípica que facilite la adaptación a nuevos ambientes (Angilletta et al., 2006). 

Lo anterior trae como consecuencia que estos organismos se estresen, afectando 



9  

significativamente la utilización y flujo de energía en los procesos que tienen que llevar a 

cabo durante su ciclo de vida, ya que hay un efecto directo sobre su metabolismo (Beamish 

y Triple, 1990; Davis y McEntire, 2009). 

La respiración mitocondrial (proceso que proporciona energía para que los organismos 

puedan realizar sus funciones; Turrens, 2003) es clave para comprender como los factores 

antes mencionados intervienen en el metabolismo. En el caso de los ectotermos, se ha 

planteado la hipótesis de que la tolerancia térmica esta correlacionada con la capacidad de 

las mitocondrias para producir suficiente Adenosín trifosfato (ATP) para que estas puedan 

responder a las demandas energéticas de estos animales cuando hay una elevación de la 

temperatura. (Abele et al., 2002). Por ejemplo, estos animales utilizan una mayor proporción 

de su energía hacia el crecimiento únicamente cuando viven bajo condiciones óptimas, no 

obstante, si uno o varios factores son modificados, la energía es canalizada hacia otros 

procesos que toman mayor importancia, como lo es el mantenimiento de las funciones 

celulares que son esenciales para su sobrevivencia (Martínez-Porchas et al., 2009). Un 

estudio reciente realizado con el pulpo O. maya planteó que las altas temperaturas podrían 

detener la reproducción de las hembras, debido a la capacidad limitada del corazón para 

sostener el flujo de oxígeno al cuerpo, afectando así, la producción de energía en el resto de 

los órganos (Pérez, 2021). Por lo tanto, la disponibilidad de oxígeno está estrechamente 

relacionada con la temperatura, cuando esta aumenta, su disponibilidad destinada para los 

procesos metabólicos mitocondriales disminuye (Abele et al., 2007). Además, si la tasa 

respiratoria aumenta, aumenta la producción de radicales libres o especies reactivas de 

oxígeno (ERO). 

Los radicales libres son producidos como una consecuencia del metabolismo aeróbico 

fisiológico normal (Turrens, 2003). La mayoría de ellos son generados a nivel mitocondrial 

(Carvajal, 2019). Por ejemplo, los radicales superóxido (O2•
-) se forman en los complejos I 

y III de la cadena de transporte electrónico, mediante una transferencia de electrones al 

oxígeno molecular. Este radical es el que se produce principalmente y da origen a las demás 

especies con importancia biológica: peróxido de hidrógeno, radical hidroxilo, radical 

peroxilo y el oxígeno individual (Mayor, 2010). 
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El desbalance entre la producción de las ERO y el sistema de defensa antioxidante 

(mecanismo que tiene como función prevenir la producción de radicales libres y retardar la 

oxidación de otras moléculas; Montero, 1996) en los sistemas vivos, ocasiona una ruptura de 

la función celular y daño. Este desequilibrio ocurre por una sobreproducción de ERO y una 

reducción del mecanismo de defensa antes mencionado (Zielinski y Pörter, 2000). Las 

acciones que son realizadas contra las ERO son llevadas a cabo por varias enzimas 

(superóxido dismutasa, catalasa y glutatión peroxidasa) y por compuestos no enzimáticos 

(como la vitamina E y la transferrina) (Mayor, 2010). Por lo tanto, un balance entre la 

producción de las especies reactivas de oxígeno y su remoción permite una función celular 

normal, mientras que un desequilibrio causa estrés oxidativo que trae consigo consecuencias 

patológicas. (Rodríguez et al., 1994). Por consiguiente, si los organismos ectotérmicos se 

desarrollan bajo condiciones de estrés térmico, estos presentarán daño a diferentes niveles 

biológicos (reproducción, supervivencia y longevidad) (Constantini et al., 2010). 

En el estrés térmico, se potencian muchos procesos fisiológicos, y con ello, el metabolismo 

aeróbico, que dará como resultado una mayor producción de energía y de ERO. Cuando la 

producción de estás excede la capacidad celular para neutralizar sus efectos, los animales 

entran en un proceso llamado aclimatación en protección o pejus, donde la supervivencia 

dependerá del tiempo de exposición o de la capacidad de los organismos para activar 

mecanismos que reducen el metabolismo y en consecuencia la producción de ERO (Ángeles- 

González et al., 2020) 

Por otro lado, la aclimatación, se describe como “cualquier respuesta fenotípica a la 

temperatura ambiental que altera y, potencialmente, mejora el desempeño” (Angilletta et al., 

2006). Este proceso, considerado reversible, implica la detección de una señal ambiental, su 

traducción en una respuesta celular y la subsecuente activación de moléculas, como genes, 

ribosomas o enzimas, que modulan al fenotipo (Angilletta et al., 2006; Angilletta, 2009). 

Otro factor importante en el control de la aclimatación es la masa corporal de los organismos 

(Brown et al., 2004; Pörtner et al., 2017) ya que aquellos con menor masa corporal tienen 

una tasa metabólica de masa específica más alta en comparación con los organismos grandes 

(Brown et al., 2004; Kingsolver y Huey, 2008). Por lo tanto, se espera que los organismos 
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con una masa corporal más baja tengan menos desajuste entre la demanda de oxígeno y la 

capacidad de proporcionar oxígeno a los tejidos (Pörtner et al., 2017). 

 

Es importante tener en cuenta que los cambios en los organismos – a todos los niveles- 

generados por la aclimatación y los ambientales persisten a través de las generaciones, por lo 

tanto, las condiciones experimentadas por una generación parental pueden tener una 

interacción con las condiciones que experimentaron las generaciones posteriores (por 

ejemplo, plasticidad transgeneracional), alterando el fenotipo de su descendencia por un 

proceso no genético o epigenético (Marshall, 2018). El efecto observado en la descendencia 

varía según el tiempo y la duración de la señal experimentada por los padres (Donelson et 

al., 2016). Se ha documentado en el cefalópodo Octopus maya que las hembras estresadas a 

altas temperaturas producen embriones más pequeños que las hembras no estresadas (Juárez 

et al., 2015) y los juveniles de hembras estresadas tuvieron una tasa metabólica el doble que 

la registrada en animales que se mantuvieron en temperaturas de control, lo que afectó 

significativamente su crecimiento (Juárez et al., 2016). 

 

El pulpo rojo O. maya es una especie ectotérmica, endémica de la península de Yucatán y 

tiene una gran importancia pesquera, ya que ocupa el cuarto puesto entre las pesquerías de 

México. Su pesca es básicamente artesanal y el 93% se concentra en las costas de Yucatán y 

Campeche, con una producción anual promedio de 15 mil Ton en los últimos 10 años 

(Ortega-Ramírez, 2019). 

Su desarrollo embrionario es directo, no presentan fases larvarias, esto quiere decir que 

cuando las crías eclosionan, estas poseen las características anatómicas y fisiológicas de los 

adultos. Al eclosionar adoptan rápidamente una vida bentónica aprovechando el alimento 

que tengan a la mano y la maduran sexualmente a los 6 meses. (Solís-Ramírez, 1967). Gracias 

a su desarrollo holobentónico y alta adaptabilidad en condiciones de cultivo, el pulpo maya 

es una especie promisoria para la acuicultura en zonas tropicales de la costa del Atlántico 

occidental (Rosas et al., 2014) 

Estudios previos han demostrado que los embriones de O. maya tienen un límite térmico 

alrededor de los 27°C por arriba de los cuales los embriones no eclosionan (Rosas et al., 

2014; Caamal-Monsreal et al., 2016; Domínguez-Castanedo et al., 2022). Por lo anterior, se 
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llevaron a cabo estudios en los que se evaluaron los efectos de un incremento gradual de la 

temperatura en la tolerancia térmica de los embriones, con el objeto de establecer si los 

organismos eran capaces de detectar la proximidad de un incremento de temperatura e iniciar 

prematuramente la regulación del sistema antioxidante cuando fueran expuestos a una 

temperatura extrema (Sánchez-García et al., 2017). Los resultados del estudio anteriormente 

mencionado mostraron que los embriones son incapaces de regular prematuramente el 

sistema antioxidante, debido a que los organismos requieren de una gran cantidad de energía 

y posiblemente estén al límite de sus capacidades metabólicas. 

Al respecto, algunos estudios han demostrado que la tolerancia de los ectotermos depende de 

la temperatura de aclimatación y que una alta plasticidad fenotípica facilita la adaptación a 

nuevos ambientes (Rosas et al., 2014; Caamal-Monsreal et al., 2016; Domínguez-Castanedo 

et al., 2022). En este sentido, el cambio de la temperatura en el mar podrá tener un efecto en 

la distribución, el hábitat y la dinámica de las poblaciones de muchas especies con 

importancia pesquera como es el caso O. maya. 

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

entre estos está la aclimatación bajo condiciones de laboratorio. La temperatura influye en 

todos los niveles de organización de los sistemas biológicos, desde las moléculas hasta los 

ecosistemas, a través de su impacto sobre las tasas de las reacciones biológicas, y en la 

formación y estabilización de las interacciones intermoleculares débiles (Schulte, 2011). En 

este sentido existen numerosos estudios que en la actualidad se realizan con el principal 

objetivo de establecer la forma en que la temperatura modula el metabolismo de los 

ectotermos acuáticos. En estas se ha puesto particular énfasis en el uso del campo aeróbico 

como un elemento de evaluación del desempeño de los organismos ante la temperatura 

(Pörtner, 2010). 

Por consiguiente, el estudio del conjunto de variables (bajo condiciones de laboratorio) 

podría generar información que permita conocer con mayor precisión la forma en la que el 

pulpo rojo, podría responder a los cambios que se generan en el entorno en el que se 

desarrollan, considerando el efecto transgeneracional del estrés térmico tanto a nivel 

individual como en su escala trófica, ante las situaciones ambientales adversas generadas por 

el calentamiento global. 
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3. OBJETIVOS 

 

3.1 Objetivo general 

Evaluar los efectos de la temperatura en las características morfológicas y el estado 

fisiológico de embriones del pulpo Octopus maya, procedentes de hembras térmicamente 

estresadas. 

3.2 Objetivos específicos 

Determinar las variaciones morfológicas, la tasa de consumo de vitelo y el metabolismo 

energético durante el desarrollo embrionario de O. maya, producidas por estrés térmico 

durante su incubación. 

Determinar los efectos trans-generacionales de embriones de O. maya generados por la 

exposición de sus madres a condiciones de estrés térmico. 
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4. METODOLOGÍA 

 
4.1 Origen e incubación experimental de los huevos y embriones de pulpo O. maya 

 
El presente estudio se llevó a cabo en las instalaciones del Laboratorio de Ecofisiología 

aplicada, ubicado en la Unidad Multidisciplinaria de Docencia e Investigación de la Facultad 

de Ciencias, de la Universidad Nacional Autónoma de México, en Sisal Yucatán. Se realizó 

la colecta de un grupo de organismos adultos de la especie O. maya mediante el método de 

llamado “gareteo” como describe Rosas et al., 2014. Los organismos capturados fueron 

trasladados al área de estanques exteriores del laboratorio experimental para su 

acondicionamiento previo a condiciones de cautividad y permitir la cópula entre los 

organismos durante un periodo de 30 días (Figura 1a, b). Posteriormente, fueron 

seleccionadas seis hembras al azar y se trasladaron por pares a sistemas de recirculación 

semi-cerrado con aporte continuo de agua de mar. Cada pareja de pulpos se colocó 

individualmente en las siguientes temperaturas: 24, 26 y 30°C. En cada estanque se colocó 

un recipiente de 30 × 15 × 20 cm como nido para estimular el desove de las hembras (Figura 

1c, d). 

Una vez que las hembras concluyeron con el desove, los embriones fueron retirados y 

trasladados a los sistemas de recirculación para su incubación (Figura e). A partir del número 

de embriones totales de cada desove, se repartieron equitativamente en los estanques 

experimentales de cada temperatura, por triplicado (Figura f). Los embriones procedentes 

de hembras aclimatadas a 24°C fueron incubados a 24, 26 y 30 °C. Los embriones 

procedentes de hembras aclimatadas a 30°C fueron incubados solo a 24 y 30°C, ya que los 

correspondientes a la incubación de 26°C no fueron fertilizados. 

Adicionalmente, algunos datos de los embriones incubados a 30°C no se pudieron registrar 

por complicaciones derivadas de logística interna (longitud del brazo y longitud total). 
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Figura 1. Condiciones experimentales. a) y b) Área de estanques exteriores para el acondicionamiento y 

reproducción; c) y d) Sistemas de recirculación para la aclimatación de las hembras; e) Hembra posterior al 

desove; y f) Embriones en el sistema de incubación. 
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4.2 Obtención de morfometrías de los embriones de O. maya 

 

Cada dos días se tomaron 10 huevos de cada tratamiento para obtener el peso húmedo con 

una balanza analítica Ohaus (±0.0001 g). Posteriormente, fueron fotografiados a través de un 

microscopio estereoscópico LEICA EZ4 HD. Después, se registró la longitud total del 

embrión, LT (mm), longitud del manto, LM (mm), longitud de los brazos, LB (mm) y el 

diámetro ocular, DO (mm) sobre las fotografías, con el software ImageJ® (Figura 2). 

Además, se estimó el volumen del vitelo mediante el diámetro mayor (Dm) y/o el diámetro 

menor (dm) basándose en la propuesta de Vidal et al. (2002) (Figura 3) para las dos formas: 

Forma elipsoidal: 𝑉=4/3∗𝜋 ∗1/2𝑎∗1/2𝑏2 

 
Forma esférica: 𝑉=4/3∗𝜋 ∗1/2𝑏3 

 
Donde: 

 

V= es el volumen del vitelo (mm3) 
 

a= es la mitad de la longitud del vitelo (diámetro mayor), y b= es la mitad de lo ancho del 

vitelo (diámetro menor) 

 

Figura 2. Fotomicrografía que ejemplifica las morfometrías realizadas a los embriones a partir de las fotografías 

tomadas en el microscopio. Las líneas azules indican la longitud total (3.52 mm), longitud del manto (1.83 mm) 

y longitud del brazo (1.35 mm). La línea amarilla indica el diámetro ocular (0.301 mm). 
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Figura 3. Fotomicrografía que ejemplifica las medidas tomadas del largo y ancho del vitelo. Las líneas azules 

indican el largo (13.78 mm) y ancho (4.20 mm) de las estructuras externas de protección embrionaria. Las líneas 

amarillas indican el diámetro mayor (8.88 mm) y diámetro menor (3.75 mm) del vitelo. 

 

 
4.3 Caracterización del desarrollo embrionario de O. maya 

 

Los embriones fueron observados con el microscopio cada tercer día para determinar su 

estadio de desarrollo, con base en los criterios de Naef (1928): i) blástula, que comprende del 

estadio I al VI; ii) organogénesis, que comprende del estadio VII al XII; iii) activación, que 

comprende del estadio XIII al XVII; y iv) crecimiento, que comprende del estadio XVIII al 

XX (Figura 4). 
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Figura 4. Microfotografía que muestra los estadios del desarrollo embrionario de Octopus maya: A) Blástula 

B) Organogénesis c) Activación y D) Crecimiento. Eb= embrión Br= brazo Mt= manto Co= complejo óptico 

Vi=Vitelo 

 

 

4.4 Metabolismo energético de los embriones de O. maya 

 

Se midió la tasa de consumo de oxígeno como proxy para conocer la tasa metabólica 

mediante un sensor de fluorescencia óptica de oxígeno de 24 canales, SDR-467 PreSens ® 

Precision Sensing GmbH (Figura 5). Los embriones se colocaron individualmente en los 

pozos del respirómetro, con una capacidad de 1700 μL de volumen. Para mantener la 
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temperatura de cada tratamiento, se utilizó un sistema de recirculación conectado a un 

termorregulador. 

Se usaron 10 embriones de cada estadio de desarrollo correspondiente a cada grupo 

experimental para obtener el consumo de oxígeno. La tasa de consumo de calculó obteniendo 

la diferencia entre el volumen inicial de oxígeno de cada cámara, restado al volumen final, 

al momento de detener la medición. Las pruebas tuvieron una duración máxima de 15 a 25 

minutos, periodo de tiempo en el que los embriones consumieron como máximo el 80% del 

oxígeno disponible en cada cámara. El periodo de tiempo varió en función de i) la tasa 

metabólica del embrión, ii) la etapa del desarrollo en la que se encontraba, y iii) la 

temperatura experimental. 

El consumo de oxígeno se determinó a partir de la razón entre la concentración de oxígeno 

inicial y final de la cámara con la siguiente formula: 

 
𝑉𝑂2 = 

([𝑂2]𝑖 − [𝑂2]𝑓)𝑉𝑟 
 

 

𝑝𝑒𝑠𝑜 ∗ 𝑡𝑖𝑒𝑚𝑝𝑜 
 

donde: 

 

[𝑂2]𝑖 es la concentración de oxígeno inicial 

 
[𝑂2]𝑓 es la concentración de oxígeno final 

 
𝑉𝑟 es el volumen real de un pocillo de la microplaca menos el volumen del embrión. 

 
𝑝𝑒𝑠𝑜 es el peso del embrión 

 
𝑡𝑖𝑒𝑚𝑝𝑜 es el tiempo de corrida del consumo de oxígeno en la microplaca 



20  

 
 

 

Figura 5. a) Sensor SDR 467 y b) Cámara respirométrica con 24 canales para colocar los embriones y llevar a 

cabo la medición de consumo de oxígeno. 

 

 

4.5 Análisis estadístico 

 

Se realizaron análisis de componentes principales (ACP) con los datos morfológicos 

transformados logarítmicamente para identificar los principales componentes de variación de 

los parámetros morfométricos. Para identificar si las diferencias observadas en la morfología, 

tasa de consumo de vitelo y la tasa respiratoria de los embriones entre los grupos 

experimentales fueron significativas, se realizaron análisis de varianza (ANOVA), pruebas 

de t, Mann-Whitney, o Kruskall-Wallis dependiendo de si la prueba de normalidad de 

Shapiro-Wilk fue, respectivamente, significativa (= no normalidad) o no. El nivel de 

significancia de las pruebas se estableció en p<0.05. Los análisis estadísticos se realizaron 

con el software Past© (V 4.09). 

a) b) 



21  

5. RESULTADOS 

 
5.1 ¿Cuál es el efecto de la temperatura de incubación de los embriones procedentes 

de hembras de O. maya aclimatadas sin estrés térmico? 

 

5.1.1 Velocidad de desarrollo embrionario.- Los embriones incubados a 24, 26 y 30°C 

alcanzaron la etapa de crecimiento a los 46, 39, y 36 días de incubación, respectivamente; 

con diferencias significativas entre los tres grupos experimentales (Shapiro-Wilk, W=0.85, 

p<0.05; Kruskall-Wallis, H=52.4, p<0.001) (Figura 6a). 

5.1.2 Parámetros morfométricos.- El primer y segundo ejes del ACP explicaron, 

respectivamente el 62.33 y 37.66 % de la varianza en los parámetros morfológicos de O. 

maya entre los tratamientos (eigenvalores: 3.11 y 1.88, respectivamente). Las cargas más 

altas del CP1 fueron longitud total (0.55), longitud del manto (0.45) y el diámetro ocular 

(0.55). Aquellas para el CP2 fueron el peso (0.72) y la longitud del brazo (-0.48) (Figura 

6b). 

Los embriones incubados a 26°C registraron mayor longitud total, longitud del manto, y 

diámetro ocular. Sin embargo, solo se detectaron diferencias significativas entre la longitud 

total de los embriones incubados a 30°C con respecto a los demás grupos experimentales 

(Shapiro-Wilk, W=0.98, p>0.05; ANOVA, df=59, F=7.2, P<0.05); la longitud del manto en 

los embriones incubados a 26°C con respecto a las demás temperaturas (Shapiro-Wilk, 

W=0.95, p<0.05; Kruskall-Wallis, H=9.52, p<0.001); y el diámetro ocular de los embriones 

incubados a 26°C respecto a los de 24 y 30°C (Shapiro-Wilk, W=0.98, p>0.05; ANOVA, 

df=37.96, F=4.14, P<0.05). 

Por otro lado, los embriones que registraron el mayor peso fueron los incubados a 30°C; sin 

embargo, se detectaron diferencias significativas en los embriones incubados a 24°C respecto 

a los demás grupos experimentales (Shapiro-Wilk, W=0.95, p<0.05; Kruskall-Wallis, 

H=28.27, p<0.001). En contraste, los embriones incubados a 30°C registraron la menor 

longitud de los brazos respecto a los demás grupos experimentales (Shapiro-Wilk, W=0.98, 

p>0.05; ANOVA, df=59, F=8.59, P<0.05) (Tabla 1). 
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Figura 6. Efecto de la temperatura de incubación en embriones provenientes de hembras aclimatadas en 

condiciones óptimas de temperatura. a) Velocidad de desarrollo y b) ACP de los parámetros morfométricos 

24(•), 26(+) y 30°C (X) 
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Tabla 1. Parámetros morfométricos de los embriones en la etapa final del desarrollo (Estadio XIX-XX) 

incubados a 24, 26 y 30°C provenientes de hembras aclimatadas a 24°C. Valores de media ± desviación 

estándar. 

 

Hembras aclimatadas a 24°C 

T° 

embrión 

Peso 

(g) 

LT 

(mm) 

LM 

(mm) 

LB 

(mm) 

DO 

(mm) 

 
24°C 

 
0.26± 0.02b 

 
15.23± 2.28a 

 
8.71± 1.23a 

 
6.51±1.65a 

 
0.96±0.08a 

 

26°C 

 

0.30±0.01a 

 

16.41± 1.99a 

 

9.84±0.99b 

 

6.53±1.44a 

 

1.03±0.09b 

 

30°C 

 

0.31±0.02a 

 

14.10± 1.30b 

 

9.07±0.98a 

 

5.03±0.88b 

 

0.95±0.88a 

*Las literales minúsculas diferentes indican diferencias significativas en las columnas 

 
 
 

 

5.1.3 Consumo de vitelo. - Los embriones incubados a 26°C registraron significativamente 

mayor consumo de vitelo al momento de alcanzar la etapa de crecimiento, que los incubados 

a 24°C y 30°C (Shapiro-Wilk, W=0.89, p<0.05; Kruskall-Wallis, H=7.63, p<0.05) (Tabla 

2). 

 

 
Tabla 2. Volumen de vitelo, mm3 (media ± desviación estándar) de los embriones de O. maya en la etapa final 

de crecimiento incubados a 24, 26 y 30°C y provenientes de hembras aclimatadas a 24°C. 

 

 
 

T° embrión VV (mm3) final 

24°C 4.9 ± 1.7 

26°C 3.7 ± 1.1 

30°C 4.1 ± 1.8 

 

5.1.4 Tasa respiratoria. - Los embriones incubados a 30°C registraron tasas respiratorias 

significativamente mayores que las registradas por los embriones incubados a 24 y 26°C 

(Shapiro-Wilk, W=0.96, p>0.05; ANOVA, df=56, F=5.83, P<0.05) (Tabla 3). 
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Tabla 3. Consumo de oxígeno (media ± desviación estándar) expresado en mgO2/h/g de los embriones de O. 

maya incubados a 24, 26 y 30°C y provenientes de hembras aclimatadas a 24°C. 

 
 

T° embriones mgO2/h/g 

24°C 0.62 ± 0.80 

26°C 0.50 ± 0.14 

30°C 0.70 ± 0.23 

 
 

5.2 ¿Cuál es el efecto de la temperatura de incubación de los embriones procedentes 

de hembras térmicamente estresadas? 

 

5.2.1 Velocidad de desarrollo embrionario. - Los embriones incubados a 24 y 30°C 

alcanzaron la etapa de crecimiento a los 49 y 44 días respectivamente, con diferencias 

significativas (Shapiro-Wilk, W=0.80, p<0.05; Kruskall-Wallis, H=12.39, p<0.001) (Figura 

7a). 

5.2.2 Parámetros morfométricos. – El primer y segundo ejes del ACP explicaron, 

respectivamente, 79.4 y 13.86 % de la varianza en los parámetros morfológicos de O. maya 

entre los tratamientos (eigenvalores: 2.38 y 0.41, respectivamente). Las cargas más altas del 

CP1 fueron el peso corporal (0.60) y el diámetro de ocular (0.57). Aquellas para el CP2 fue 

la longitud del manto (0.77) (Figura 7b). 

Los embriones incubados a 30°C registraron significativamente mayor peso (Shapiro-Wilk, 

W=0.93, p>0.001; Prueba de t: t=6.66, p<0.001) y diámetro ocular (Shapiro-Wilk, W=0.90, 

p>0.001; Mann-Whitney, z:3.09, U= 4 p<0.001), que los incubados a 24°C (Tabla 4). 

Asimismo, los embriones incubados a 30°C registraron significativamente mayor longitud 

del manto (Shapiro-Wilk, W=0.93, p>0.05; Prueba de t: t=2.90, p<0.001) (Tabla 4). 
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Figura 7. Efecto de la temperatura de incubación en embriones provenientes de hembras estresadas 

térmicamente. a) Velocidad de desarrollo y b) ACP de los parámetros morfométricos 24 (X) y 30°C (•) 
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Tabla 4. Características morfológicas de los embriones en la etapa final del desarrollo (Estadio XIX-XX) 

incubados a 24 y 30°C provenientes de hembras aclimatadas a 30°C. Valores de media ± desviación estándar. 

 
 

Hembras aclimatadas a 30°C 

T° 

embrión 

Peso 

(g) 

LT 

(mm) 

LM 

(mm) 

LB 

(mm) 

DO 

(mm) 

 
24°C 

 
0.11±0.02a 

 
8.90±0.62 

 
5.10±0.70a 

 
3.76±1.33 

 
0.66±0.11a 

 

30°C 

 

0.19±0.02b 

 

- 

 

7.42±1.15b 

 

- 

 

0.89±0.10b 

*Las Literales minúsculas diferentes indican diferencias significativas en las columnas 

 
5.2.3 Consumo de vitelo. - Los embriones incubados a 24°C registraron mayor consumo de 

vitelo que los de 30°C; sin embargo, las diferencias no fueron significativas (Shapiro-Wilk, 

W=0.51, p<0.05; Mann-Whitney, U=28 z=1.47, p=0.141) (Tabla 5). 

 

 
Tabla 5. Volumen de vitelo, mm3 (media ± desviación estándar) de los embriones de O. maya en la etapa final 

del desarrollo, incubados a 24 y 30°C y provenientes de hembras aclimatadas a 30°C. 

 

T° embriones Volumen de vitelo (mm3) 

24°C 2.3 ± 0.3 

 

30°C 

 

2.9 ± 0.5 

 

 

 
5.2.4 Tasa respiratoria. - Los embriones incubados a 24°C tuvieron una tasa respiratoria más 

elevada que los incubados a 30°C; sin embargo, no se detectaron diferencias significativas 

(Shapiro-Wilk W=0.80, p>0.05; T de student, t= 0.37, p=0.086) (Tabla 6). 
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Tabla 6. Consumo de oxígeno (media ± desviación estándar) expresado en mgO2/h/g de los embriones de O. 

maya incubados a 24 y 30°C y provenientes de hembras aclimatadas a 30°C. 

 

 
 

T° embriones mgO2/h/g 

24°C 0.18 ± 0.03 

 

30°C 

 

0.14 ± 0.08 

 
 

5.3. ¿Existe algún efecto de la temperatura de aclimatación materna (estrés 

térmico/temperatura óptima) sobre los embriones incubados en condiciones óptimas? 

 
 

5.3.1 Velocidad de desarrollo embrionario.- Los embriones provenientes de hembras 

aclimatadas a 24°C terminaron el desarrollo a los 44.5±1.5 días de incubación y a los 47±2.5 

días los provenientes de hembras aclimatadas a 30°C; con diferencias significativas entre los 

dos grupos experimentales (Shapiro-Wilk, W=0.81, p<0.05; Mann-Whitney, U=40 z=2.73, 

p=0.141) 

5.3.2 Parámetros morfométricos.- El primer y segundo eje del ACP explicaron, 

respectivamente, 79.5 y 9.5 % de la varianza en los parámetros morfológicos de O. maya 

entre los tratamientos (eigenvalores: 3.97 y 0.47, respectivamente). Las cargas más altas del 

CP1 fueron diámetro ocular (0.47), longitud del manto (0.45) y longitud total (0.46). Las del 

CP2 fueron el peso (0.47) y longitud del brazo (0.73) (Figura 8a). 

El diámetro de los ojos (Shapiro-Wilk, W=0.83, p<0.05; Mann-Whitney, z:3.36, U= 0, 

p<0.001), longitud del manto (Shapiro-Wilk, W=0.94, p>0.05; T de student, t= 0.37, 

p<0.001) y la longitud total (Shapiro-Wilk, W=0.96, p>0.05; T de student, t= 5.24, p<0.001) 

fueron significativamente mayores en los embriones procedentes de hembras aclimatadas a 

24°C. Por otro lado, el peso (Shapiro-Wilk, W=0.82, p<0.05; Mann-Whitney, z:4.37, U= 0, 

p<0.001) y la longitud de los brazos (Shapiro-Wilk, W=0.83, p<0.05; Mann-Whitney, z:3.36, 

U= 0, p<0.001) fueron significativamente mayores en los embriones procedentes de hembras 

aclimatadas a 24°C. 
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5.3.3 Consumo de vitelo.- Los embriones provenientes de hembras aclimatadas a 30°C 

registraron un consumo de vitelo significativamente mayor que el consumido por los 

embriones provenientes de hembras aclimatadas a 24°C (Shapiro-Wilk, W=0.91, p<0.05; 

Mann-Whitney, U=16 z=2.2, p<0.05) (Figura 8b). 

5.3.4 Tasa respiratoria.- Los embriones provenientes de hembras aclimatadas a 30°C 

presentaron una tasa respiratoria menor que la registrada en los embriones provenientes de 

hembras aclimatadas a 24°C (Shapiro-Wilk, W=0.92, p>0.05; T de student, t=9.09, p<0.001) 

(Figura 9ab). 
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Figura 8. Efecto de la temperatura de aclimatación materna sobre los embriones incubados bajo condiciones 

óptimas. a) ACP de los parámetros morfométricos; y b) Consumo de vitelo, provenientes de hembras 

aclimatadas bajo condiciones estrés térmico (∆) y temperatura óptima (•) 
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Figura 9. Tasa respiratoria de embriones de O. maya. a) Embriones incubados a 24°C; y b) Embriones 

incubados a 30°C, provenientes de hembras aclimatadas bajo condiciones estrés térmico y temperatura óptima. 
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5.4 ¿Existe algún efecto de la temperatura de aclimatación materna (estrés 

térmico/temperatura óptima) sobre los embriones incubados en condiciones de estrés 

térmico? 

 
 

5.4.1 Velocidad de desarrollo embrionario.- Los embriones provenientes de hembras 

aclimatadas a 24°C terminaron el desarrollo a los 35.5±0.5 días de incubación y a los 

41.5±2.5 días los provenientes de hembras aclimatadas a 30°C; con diferencias significativas 

entre los dos grupos experimentales (Shapiro-Wilk, W=0.78, p<0.05; Mann-Whitney, U= 0, 

p<0.001). 

5.4.2 Parámetros morfométricos.– El primer y segundo eje del ACP explicaron, 

respectivamente, 71.3 y 17.76 de la varianza en los parámetros morfológicos de O. maya 

entre los tratamientos (eigenvalores: 2.13 y 0.56, respectivamente). Las cargas más altas del 

CP1 fueron el peso (0.59) y la longitud del manto (0.60). La correspondiente al CP2 fue el 

diámetro ocular (0.84) (Figura 12). El peso (Shapiro-Wilk, W=0.90, p<0.05; Mann-Whitney, 

U=1 z=5.37, p<0.001), y la longitud del manto (Shapiro-Wilk, W=0.92, p<0.05; Mann- 

Whitney, U=60 z=3.77, p<0.001) fueron significativamente mayores en los embriones 

provenientes de hembras aclimatadas a 24°C. Se registró un diámetro del ojo 

significativamente mayor (Shapiro-Wilk, W=0.95, p>0.05; T de student, t=2.22, p<0.05) en 

los embriones provenientes de hembras aclimatadas a 24°C (Figura 10a). 

5.4.3 Consumo de vitelo. - Los embriones provenientes de hembras aclimatadas a 30°C 

registraron un consumo de vitelo significativamente mayor que el consumido por los 

embriones provenientes de hembras aclimatadas a 24°C (Shapiro-Wilk, W=0.94, p>0.05; T 

de student, t=5.00, p<0.05) (Figura 10b). 

5.4.4 Tasa respiratoria. - La tasa respiratoria de los embriones procedentes de hembras 

aclimatadas a 24°C registraron significativamente mayor consumo de oxígeno que los 

provenientes de hembras aclimatadas a 30°C (Shapiro-Wilk, W=0.94, p>0.05; T de student, 

t=9.92, p<0.001) (Figura 11ab). 
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Figura 10. Efecto de la temperatura de aclimatación materna sobre los embriones incubados bajo condiciones 

de estrés térmico. a) ACP de los parámetros morfométricos; y b) Consumo de vitelo, provenientes de hembras 

aclimatadas bajo condiciones estrés térmico (▲) y temperatura óptima (◊) 
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Figura 11. Tasa respiratoria de embriones de O. maya. a) Embriones incubados a 24°C; y b) Embriones 

incubados a 30°C, provenientes de hembras aclimatadas bajo condiciones estrés térmico y temperatura óptima. 
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6. DISCUSIÓN 

 
 

En esta investigación se identificaron claros efectos deletéreos en los embriones del 

cefalópodo Octopus maya atribuibles a las condiciones de estrés térmico. Estos efectos 

deletéreos se encontraron derivados de (i) la temperatura de incubación de los embriones, y 

(ii) por la exposición de sus madres a condiciones de estrés térmico previo al desove, 

revelando un claro efecto trans-generacional en los embriones, independientemente de la 

temperatura de incubación. Entre los efectos dañinos encontrados en los embriones 

destacaron (a) tasas respiratorias más bajas (particularmente en los embriones producidos 

por hembras estresadas térmicamente), (b) tasas de crecimiento más aceleradas, y (c) un 

menor tiempo de desarrollo en los grupos experimentales sometidos a estrés térmico. 

Se ha establecido que el incremento en la temperatura de los mares proyectado para las 

siguientes décadas amenace, de forma significativa, a las especies de organismos ectotermos 

que desarrollan su ciclo de vida en estas regiones, particularmente, las especies endémicas 

como O. maya (Cheung et al., 2009; Harley et al., 2006). Algunas amenazas están asociadas 

a los efectos derivados del estrés térmico. Sin embargo, se ha comprobado que el desarrollo 

temprano de los organismos suele ser más susceptible, ya que la temperatura influye de 

manera directa en la morfo-fisiología de los organismos durante este estadio de desarrollo 

(Uriarte et al., 2012; Spreitzenbarth y Jeffs, 2021; este trabajo). 

La temperatura es un parámetro cardinal para los procesos metabólicos debido a que 

determina las propiedades funcionales de los tejidos (Souza et al., 2019). Por ejemplo, las 

proteínas modifican su plegamiento y, por lo tanto, su función en los procesos o estructuras 

celulares en función del aumento de temperatura (Fields, 2001). Sin embargo, es de enorme 

relevancia que la temperatura sea un modulador del potencial metabólico térmico de los 

organismos, el cual indica la capacidad máxima para la producción de ATP mediante el 

metabolismo aeróbico (Paschke et al., 2018). Esto puede explicar por qué los embriones de 

O. maya incubados bajo condiciones de estrés térmico (más aun los embriones procedentes 

de hembras estresadas; ver después) tuvieron menor capacidad respiratoria, ligada 

directamente con la producción de energía. Esto además sugiere que los embriones de O. 
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maya no mostraron mecanismos compensatorios para contrarrestar los efectos de la 

temperatura. 

Es importante mencionar que el metabolismo ha sido considerado un mediador entre la 

expresión de la historia de vida y el ambiente, influyendo en la relación entre la expresión 

del fenotipo de los organismos y el medio ambiente, tal como predice la “Teoría metabólica 

ecológica” (Brown et al., 2004). Por lo tanto, existe una íntima relación entre las tasas 

metabólicas y la expresión de la historia de vida de los organismos (e.g. cantidad y calidad 

de folículos ováricos y duración del desarrollo embrionario). 

En este contexto, esta investigación reveló que los embriones de O. maya incubados bajo 

condiciones de estrés térmico presentaron alteraciones morfológicas y metabólicas como fue 

reportado por Domínguez-Castanedo et al. (2023). Estas alteraciones morfológicas y 

metabólicas pueden ser explicadas por la “Teoría de historia de vida” (Stearns, 1992), la cual 

sustenta que la energía obtenida por los organismos es invertida en tres actividades 

fundamentales: crecimiento, reproducción, y mantenimiento somático. Sin embargo, cuando 

los organismos se encuentran bajo condiciones de estrés (e.g. estrés térmico; Pörtner et al., 

2017), la inversión energética es re-direccionada a otros procesos para compensar los costos 

producidos por el estrés, generado a su vez, compromisos para el crecimiento, reproducción, 

o el mantenimiento somático. 

Los resultados obtenidos en esta investigación sugieren que los embriones de O. maya 

incubados a temperatura de 30°C experimentaron costos metabólicos adicionales a los 

incubados en temperaturas menores (con un efecto mucho más intenso para los provenientes 

de hembras estresadas; ver después). Estos gastos energéticos adicionales probablemente se 

generaron para compensar los costos adquiridos por el estrés térmico, en los procesos 

celulares y fisiológicos (e.g. síntesis de proteínas; Ames et al., 1991), dando como resultado, 

embriones con deficiencias en su metabolismo y crecimiento, manifiestas en malformaciones 

o menor tamaño. Lo anterior puede también estar relacionado con las tasas de crecimiento 

más aceleradas que provocaron la conclusión del desarrollo embrionario en menor tiempo. 

En este contexto, Juárez et al. (2015) comprobaron que cuando los organismos son sometidos 

a condiciones de estrés térmico, la energía disponible y su capacidad metabólica son 

redirigidas primordialmente al mantenimiento somático (conservación de la homeostasis) 
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comprometiendo al crecimiento y la reproducción, en favor de su supervivencia. Por esta 

razón, los embriones de O. maya provenientes de hembras aclimatadas a 30°C mostraron 

menor tamaño corporal, tasas de respiración menores y mayor tasa de consumo de vitelo 

respecto a los embriones provenientes de hembras aclimatadas a 24°C (ver más adelante). 

Por ello, la regulación del gasto y asignación de la energía disponible a las funciones, son 

fundamentales para que un organismo pueda mantener el equilibrio interno y sobrevivir. 

Otra explicación, no mutuamente excluyente se sustenta en el incremento de la producción 

mitocondrial de especies reactivas de oxígeno (ERO) producto del estrés térmico, ya que, en 

ectotermos acuáticos, a mayores temperaturas de exposición, existe un incremento en la 

producción de las deletéreas ERO, como fue ya documentado en O. maya (Domínguez- 

Castanedo et al., 2023). Además, ha sido sugerido que elevadas tasas metabólicas durante 

los estadios tempranos de desarrollo son responsables de la generación de altos niveles de 

estrés oxidativo (Monaghan et al., 2009); y que existe una incapacidad de los mecanismos 

antioxidantes de proteger a los embriones cuando el metabolismo respiratorio se incrementa 

con la temperatura (Sánchez-García et al., 2017). 

El estrés oxidativo producido por las ERO consiste en un conjunto de daños celulares 

producidos a las biomoléculas, principalmente la oxidación de lípidos, proteínas y ácidos 

nucleicos (Storey, 1996; Hulbert et al., 2007). La acumulación progresiva de estas 

biomoléculas dañadas modifica el funcionamiento correcto de estos elementos estructurales, 

la actividad enzimática y de reciclado de aminoácidos para la construcción de nuevas 

proteínas (Beckman y Ames 1998; Grune et al., 2001; Passos y Zglinicki, 2006). 

Adicionalmente al daño directo producido por las ERO en las células y los tejidos, es posible 

considerar los costos de asignación generados por la redirección de recursos hacia las 

defensas antioxidantes, con el consecuente detrimento en la inversión para otros procesos o 

actividades, como se mencionó anteriormente (Yearsley et al., 2005). Debido a esto, ha sido 

propuesto que el estrés oxidativo puede operar como un mediador de los compromisos y 

compensaciones en las historias de vida de los organismos a lo largo del tiempo (Monanghan 

et al., 2009). 

Los organismos poseen un sistema antioxidante constituido por enzimas (e.g. catalasa, 

glutation peroxidasa; Di Giulio et al., 1989), complementado por algunas moléculas no 
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enzimáticas de bajo peso molecular (e.g. vitaminas A, C, y E, bilirrubina, beta-caroteno, 

ácido úrico, y flavonoides; Tiwari et al., 2014), que progresivamente reducen las deletéreas 

ERO a moléculas seguras (e.g. O2 y H2O; Halliwell, 2012). 

En este contexto, se ha sido documentado que los embriones tienen limitaciones para el 

manejo de las ERO producidas al acelerar el metabolismo a causa del aumento de 

temperatura (Byrne, 2011). Esto se refleja en daños a las estructuras externas de los 

embriones, generado un intercambio de materia insuficiente/deficiente con el medio, 

afectando su correcto desarrollo, e incluso reduciendo la supervivencia (Sen, 2005). En un 

estudio realizado por Sánchez-García et al. (2017) en el que evaluaron el efecto de la 

temperatura en embriones de O. maya, observaron que los huevos expuestos a incrementos 

graduales (de 24 hasta 30°C) presentaron un mayor consumo de oxígeno y mayor cantidad 

de ERO acumuladas, comparado con los mantenidos en condiciones de temperatura óptima. 

Se ha observado también que los embriones mantenidos bajo estrés térmico aumentan las 

demandas energéticas que, a su vez, se ven reflejadas en un aumento del metabolismo 

energético y que la energía derivada de dicho incremento es utilizada para eliminar la 

sobreproducción de las ERO. Además, cuando los embriones se incuban por encima de 29°C, 

las enzimas antioxidantes no son capaces de hacer frente a estas altas concentraciones de 

ERO, lo que provoca interferencias en el desarrollo embrionario, malformaciones, y la 

muerte (Sánchez-García et al., 2017), debido al colapso de los sistemas de producción de 

energía aeróbica y antioxidante. Por consiguiente, un balance entre la producción de las ERO 

y su remoción permite una función celular normal, mientras que un desequilibrio causa estrés 

oxidativo y una menor capacidad de producir energía, teniendo consecuencias a diferentes 

niveles biológicos (reproducción, supervivencia y longevidad) (Rodríguez et al., 1994; 

Constantini et al., 2010). 

Por otro lado, los efectos deletéreos del estrés térmico también han sido documentado en 

organismos adultos. Por ejemplo, Juárez et al. (2015) evaluaron el efecto de la temperatura 

en hembras adultas de O. maya, encontrando que por encima de los 27°C las demandas 

energéticas se incrementaron en detrimento de la reproducción, como predice la teoría de 

historia de vida (Stearns, 1992), ya que la tasa ovulatoria y el número de ovocitos fertilizados 

fueron menor que en hembras mantenidas a 24°C. Por otro lado, se demostró también que a 
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temperaturas superiores a 28°C se produce daño en los testículos de los machos, reduciendo 

así su aporte paterno en la progenie (López-Galindo et al., 2019). Por lo tanto, ¿de qué manera 

se explican los efectos transgeneracionales observados en los embriones de O. maya 

producidos por hembras térmicamente estresadas? 

Olivares et al. (2019) documentaron que las ERO son producidas durante el proceso de 

ovogénesis en los ovarios, y transferidos a los folículos durante la vitelogénesis. De este 

modo, se transfiere una cantidad adicional de ERO a los embriones de hembras estresadas 

térmicamente. Además, es importante mencionar que las células germinales pueden ser 

especialmente vulnerables al estrés oxidativo, comprometiendo la viabilidad de los 

embriones (Metcalfe y Alonso-Álvarez, 2010). En este contexto, Olivares et al. (2019) 

documentaron que las ERO fueron transferidas a los ovocitos durante la ovogénesis del pulpo 

O. mimus, produciendo una sobrecarga y posterior colapso del sistema antioxidante 

embrionario. 

La cantidad y calidad del vitelo es una de las características más importantes para el 

desarrollo de cualquier organismo (Martínez-Porchas et al., 2009), debido a que está 

fuertemente relacionada con el éxito que tienen las madres para desovar, la calidad del huevo 

y, posteriormente, el crecimiento y desarrollo de los embriones, juveniles y adultos (Sargent 

et al., 2002; Hou y Fuiman, 2022). Por lo tanto, el abastecimiento de nutrientes de origen 

materno puede tener una fuerte influencia en el crecimiento y desarrollo de su progenie 

(Izquierdo et al., 2001). De esta manera, el efecto transgeneracional derivado de las altas 

temperaturas en O. maya podría comenzar con la incapacidad de las hembras para almacenar 

suficiente vitelo y/o vitelo de calidad. 

En este sentido, los resultados de esta investigación revelaron que los embriones tuvieron 

alteraciones en su desarrollo (morfológicas y metabólicas), a pesar de que fueron incubados 

en temperaturas óptimas, por lo cual es posible atribuir estos efectos a las condiciones de 

estrés a las que fueron sometidas sus progenitoras. Por ejemplo, los embriones incubados a 

24°C, provenientes de madres sometidas a estrés térmico, desarrollaron menor peso al nacer 

con respecto a los provenientes de hembras no estresadas. Además, los embriones 

provenientes de hembras con estrés térmico tuvieron alteraciones en la morfología, menor 

cantidad de vitelo, menor tamaño y peso que los provenientes de hembras no estresadas. En 
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ambos casos, estos efectos pueden atribuirse a que las madres que experimentan altas 

temperaturas durante su crecimiento y maduración dan como resultado una progenie con 

tasas metabólicas más bajas, debido a los compromisos energéticos o a su incapacidad de 

producir más energía por el colapso mitocondrial (Paschke et al., 2018). De acuerdo con la 

“hipótesis de capacidad y tolerancia térmica limitada por oxígeno” los animales entran en 

estrés térmico cuando su capacidad funcional ventilatoria y del sistema circulatorio para 

obtener y transportar el oxígeno es sobrepasada por las demandas de oxígeno en los tejidos 

provocando la reducción en la producción de ATP y, por lo tanto, en el desempeño general 

de los organismos. Esta condición puede ser más evidente en animales que requieren energía 

extra, como cuando están obligados a tener actividad forzada, o bajo estrés térmico (Farrell,  

2016; Pörtner et al., 2017). Alternativamente, el daño oxidativo puede acumularse en los 

folículos durante la ovogénesis y, posteriormente, es transmitido a sus embriones, generando 

las disfunciones aquí documentadas. 

Un efecto transgeneracional del estrés térmico previamente documentado en el coral 

Pocillopora acuta (McRae et al., 2021) fue la reducción del tamaño al nacer de las crías 

provenientes de progenitores bajo estrés térmico, como aquí se documentó en O. maya. El 

estudio sugiere que, para los embriones incubados bajo estrés térmico, provenientes de 

madres estresadas resulta difícil compensar el daño, ya que portan una carga oxidante 

adicional, heredado por sus madres a través del vitelo, dejándolos limitados para contrarrestar 

el doble de ERO producidos en sus células, causando así una sobrecarga para el organismo 

y algunos de los efectos deletéreos que aquí fueron documentados en O. maya, como la menor 

talla al nacer (Ortega-Ramírez, 2019). Algunas consecuencias ecológicas derivadas de las 

alteraciones morfológicas al nacer son una menor aptitud y capacidad competitiva de los 

organismos de menor talla, comprometiendo entonces el éxito biológico de los embriones 

generados bajo condiciones de estrés térmico y, por lo tanto, el éxito reproductor de las 

progenitoras (Peterson, 1993). 

Con base en lo anterior, los resultados de esta investigación sugieren que las hembras de O. 

maya fueron incapaces de compensar los efectos del estrés térmico (y probablemente del 

estrés oxidativo generado por éste) en la calidad de sus folículos ováricos durante la 

ovogénesis, heredando procesos deletéreos a sus descendientes, como menor tamaño al 



40  

nacimiento y tasas metabólicas menos aceleradas. Los efectos deletéreos transgeneracionales 

por el estrés térmico documentados en esta investigación representan una preocupante y 

devastadora evidencia de lo que puede ocurrir en los organismos ectotermos acuáticos que 

trasciende a O. maya de cumplirse las predicciones sobre el calentamiento de los océanos. 

Sin embargo, ¿de qué manera deberían considerarse estas preocupantes predicciones a la luz 

de la adaptación y estrategias desarrolladas por los organismos para escapar de la extinción? 

 

Existen diversas estrategias (de tipo celular, conductual o fisiológico; Pigliucci, 1996) que 

han evolucionado en los organismos sensibles a los cambios ambientales con el fin de 

compensar esta devastadora condición (Lawrence y Soame, 2004). Por ejemplo, los animales 

que tienen un ciclo de vida corto, -como O. maya-, pueden adaptarse con éxito a temperaturas 

mayores a su óptimo si los cambios en el clima son relativamente lentos, ya que podrían 

remodelar su fisiología para compensar los efectos de la variación de temperatura y, con esta 

plasticidad fisiológica, podrían hacerle frente al cambio climático. Sin embrago, es 

importante señalar que las estrategias plásticas de historia de vida (e.g. comportamentales) 

utilizadas por algún estadio ontogenético dirigidas para compensar el estrés térmico, podrían 

no ser útiles si otro estadio de desarrollo permanece vulnerable. Es decir, algunos organismos 

en estadios de desarrollo móviles podrían migrar en busca de aguas con temperaturas más 

apropiadas; sin embargo, seguirían expuestos durante sus estadios embrionarios sésiles, 

como O. maya (Kingsolver et al. 2011; Truebano et al. 2018). 

 

De acuerdo con Clark et al. (2013), la aclimatación en los organismos ectotermos acuáticos 

a una condición térmica dada sucede en un intervalo de una a tres semanas de exposición. 

Una vez que los mecanismos fisiológicos asociados a la temperatura responden a la nueva 

condición térmica, la posibilidad de sobrevivir aumenta y los umbrales térmicos pueden 

modificarse. También se ha sugerido que un incremento gradual de temperatura puede 

desencadenar una activación temprana de los mecanismos relacionados con la tolerancia 

térmica y permitir que los organismos incrementen su plasticidad y resiliencia a los cambios 

de temperatura (Pigliucci, 2001; Ernande y Dieckmann, 2004). 

 

Por ejemplo, ha sido comprobado que los embriones de O. mayas expuestos a incrementos 

graduales de temperatura (hasta 30°C) tienen mejores mecanismos fisiológicos para tolerar 
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altas temperaturas (Caamal-Monsreal et al., 2016; Sánchez-García et al., 2017). Lo anterior 

sugiere que los animales ectotermos aclimatados a temperaturas que superan su límite 

térmico, podrían tener una mayor tolerancia y una menor sensibilidad a este factor ambiental, 

generando que la especie tenga éxito evolutivo, bajo las fluctuaciones de temperatura 

(Seebacher et al., 2014). 

Lamentablemente, la velocidad con la que se está desarrollando el calentamiento de los 

océanos es mayor a los ajustes fisiológicos que pueden llevar a cabo las especies (Tittensor 

et al., 2021). Si la velocidad del cambio climático rebasa las tasas de aclimatación de los 

organismos, se puede predecir que sus poblaciones van a disminuir debido a la alta 

mortalidad y a la alteración de las interacciones ecológicas (e.g. depredación, parasitismo) 

(Cohen et al., 2018; Tittensor et al., 2021). Además, todo lo discutido anteriormente 

demuestra que el impacto del calentamiento global trasciende las generaciones, por lo tanto, 

las condiciones experimentadas por una generación parental pueden interactuar con las 

condiciones experimentadas por las generaciones posteriores. En este sentido, puede alterarse 

la plasticidad transgeneracional, modificando el fenotipo de su progenie por procesos no 

genéticos (Rodríguez et al., 1994). Aunado a esto, en ausencia de una adaptación evolutiva 

rápida, los organismos marinos, incluido O. maya, se verán irremediablemente afectados por 

la temperatura de los océanos en futuro cercano. 
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7. CONCLUSIÓN 

 

Los resultados obtenidos en esta investigación confirman las preocupantes predicciones 

sobre los efectos deletéreos generados en las especies de invertebrados ectotermos acuáticos 

producto del calentamiento global (e.g. alteraciones metabólicas y morfológicas). En O. 

maya estos efectos pueden ser atribuidos a (i) los compromisos energéticos de los organismos 

generados por el redireccionamiento de la energía para el mantenimiento somático, y (ii) a la 

acumulación de ERO que generan una carga extra de estrés oxidativo, o (iii) una combinación 

de ambos factores. 

Esta investigación confirmó/reveló que existe un peligroso efecto acumulativo y heredable 

del estrés térmico, incluso cuando los embriones se desarrollaron en condiciones óptimas. Es 

decir, que la temperatura de aclimatación de las madres afecta de manera negativa el 

desarrollo y metabolismo de los embriones, independientemente de la temperatura de 

incubación individual. Probablemente, el efecto más relevante en este trabajo es la 

disminución el metabolismo energético producido, probablemente, por la reducción del 

campo aeróbico, dando como consecuencia la incapacidad de producir energía. 

A pesar de que estos resultados sugieren que existirán alteraciones irreparables para los 

organismos expuestos a estrés térmico, es incierto saber hasta qué punto las especies podrán 

tener la capacidad de adaptarse a estas condiciones estresantes. Las condiciones 

experimentales en este trabajo (una temperatura estable mantenida a través del tiempo) 

permitieron identificar aisladamente el efecto de la temperatura de incubación sobre el 

desarrollo de los embriones y el efecto transgeneracional sobre éstos. Sin embargo, para 

comprender los posibles efectos completos del calentamiento global en los invertebrados 

marinos, es necesario tomar en cuenta también (i) la capacidad adaptativa de cada especie en 

un contexto que tome en cuenta una mayor cantidad de variables (e.g. comportamiento, 

fisiología, micro-evolutivas), y (ii) la velocidad en la que se realiza el cambio climático 

global. 
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