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1. RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue entender como afecta el aumento de la temperatura al
metabolismo y tolerancia térmica en larvas de Lithodes santolla, un crustaceo subantartico
clave para los ecosistemas marinos de Magallanes. Se plante6 que la temperatura afecta
diferencialmente el metabolismo segun el estadio larval, con especial énfasis en las etapas
Zoea Il y Megalopa. Se realizaron experimentos en condiciones controladas, exponiendo
larvas Zoea Il y Megalopa a siete temperaturas entre 2 y 14 °C, evaluando la
supervivencia, tolerancia térmica (CTMin y CTMax), metabolismo rutinario (VO2 y
QOy), y sensibilidad térmica mediante el modelo de Arrhenius (Ea). Los resultados
mostraron una clara relacion positiva entre temperatura y tasa metabolica en ambos
estadios, con VO2 y QO. aumentando progresivamente con la temperatura. Zoea Il
presentd mayores valores de QO2, mientras que Megalopa alcanzé una Ea mas elevada
(2.04 kJ/mol), indicando mayor sensibilidad térmica y posible vulnerabilidad fisiologica.
A nivel de tolerancia térmica, ambos estadios respondieron a la aclimatacion, pero
Megalopa present6 un CTMax maximo a temperaturas intermedias (6 °C), sugiriendo un
rango optimo limitado. La supervivencia mostro un patrén en forma de domo: alta
persistencia a 6-10 °C y caidas abruptas en temperaturas extremas. Los resultados reflejan
que L. santolla presenta una sensibilidad térmica marcada durante su desarrollo larval,
con un rendimiento 6ptimo a temperaturas intermedias (6-10 °C). Las diferencias
ontogénicas destacan la necesidad de considerar las etapas de desarrollo en estudios sobre

el impacto del calentamiento global en especies australes y sus ecosistemas.



1.1 ABSTRACT

The objective of this study was to understand how increasing temperature affects
metabolism and thermal tolerance in larvae of Lithodes santolla, a subantarctic crustacean
that plays a key ecological role in the marine ecosystems of the Magallanes region. We
hypothesized that temperature differentially affects metabolic performance depending on
larval stage, with special emphasis on Zoea Il and Megalopa stages. Experiments were
conducted under controlled conditions, exposing Zoea Il and Megalopa larvae to seven
temperatures between 2 and 14 °C, evaluating survival, thermal tolerance (CTMin and
CTMax), routine metabolism (VO2 and QO2) and thermal sensitivity through the
Arrhenius model (Ea). Results revealed a clear positive relationship between temperature
and metabolic rate in both stages, with VO2 and QO: progressively increasing with
temperature. Zoea |11 exhibited higher QO values, while Megalopa reached a higher Ea
(2.04 kJ/mol), indicating greater thermal sensitivity and possible physiological
vulnerability. In terms of thermal tolerance, both stages responded to acclimation, but
Megalopa presented a CTMax maximun at intermediate temperatures (6 °C), suggesting
a limited optimal range. Survival showed a dome-shaped pattern, with high persistence at
6-10 °C and abrupt drops at extreme temperatures. The results reflect that L. santolla
shows a marked thermal sensitivity during larval development, with optimal performance
at intermediate temperatures (6-10 °C). The ontogenetic differences highlight the
importance of considering developmental stages in studies on the impact of global

warming on austral species and their ecosystems.



2. INTRODUCCION

El océano ha absorbido alrededor del 91% del exceso de calor generado por actividades
humanas desde la década de 1970, actuando como amortiguador clave del sistema
climatico, pero a costa de experimentar calentamiento, acidificacion y desoxigenacion
progresivos (IPCC, 2023). Esta acumulacion de calor ha provocado un aumento medio de
la temperatura de la superficie oceanica de aproximadamente 0.88 °C entre 1850-1900 y
2011-2020 (IPCC, 2023), intensificando fendmenos como las olas de calor marinas, que
afectan directamente la estructura y resiliencia de ecosistemas marinos (Allen et al., 2018;
Hoegh-Guldberg et al., 2018).

En las zonas australes y la Region de Magallanes, las masas de agua subantarticas
presentan rangos de temperatura historicamente bajos, con registros de 5.5 °C a 8.5 °C
(Valdenegro, 2002); sin embargo, estas areas frias no estan exentas de los impactos del
calentamiento oceénico, que induce cambios en la estratificacion de la columna de agua,
modificaciones en la disponibilidad de nutrientes y desplazamientos latitudinales de
especies, lo que afecta la productividad pesquera y los servicios ecosistémicos costeros
(IPCC, 2022; Allen et al., 2018). Asi, la Region de Magallanes, como parte de los fiordos
y canales australes, constituye un sistema particularmente sensible al calentamiento
oceanico, ya que combina bajas temperaturas de base, alta conectividad de corrientes y

dependencia socioecondmica de recursos marinos (Valdenegro, 2002; IPCC, 2023).

La vulnerabilidad de las especies al cambio climético se define como la interaccion entre
su exposicion, sensibilidad y su capacidad adaptativa, entendiendo esta ultima como la
suma de la plasticidad fenotipica y el potencial de adaptacion genética (Williams et al.,
2008). Dentro de esta perspectiva, la fisiologia térmica es clave para determinar la
capacidad de persistencia de los organismos frente a las variaciones ambientales. Somero
(2010) destaca que la plasticidad fenotipica, expresada como el potencial de aclimatacion,
permite a los organismos ajustar sus funciones fisiolégicas dentro de un rango de
temperaturas, mientras que la adaptacion genética requiere escalas de tiempo evolutivas y
depende de la diversidad genética y la conectividad poblacional. Complementariamente,

la hipotesis Oxygen and Capacity Limited Thermal Tolerance (OCLTT) propone que la



ventana térmica funcional de los ectotermos estd restringida por la capacidad de
suministrar oxigeno en equilibrio con la demanda metabdlica, lo que hace que la
combinacion de aumento de temperatura y desoxigenacion reduzca su rendimiento y
distribucion (Portner, 2010).

Historicamente, la evaluacion de estos rangos se ha basado en limites térmicos criticos,
maximos (CT Max) y minimos (CT Min), definidos como las temperaturas en las que
ocurre la pérdida de las funciones locomotoras (Lutterschmidt & Hutchison, 1997). Sin
embargo, estos limites extremos pueden sobreestimar la tolerancia real, ya que en
ambientes naturales las especies suelen operar dentro de margenes subcriticos, donde su
desempefio fisiologico comienza a declinar antes del colapso (Braschler et al., 2021). Asi,
incorporar tanto limites criticos como subcriticos mejora las predicciones sobre

desplazamientos de distribucion y vulnerabilidad ecologica.

Este enfoque integral adquiere relevancia particular en especies de ambientes australes,
como Lithodes santolla, en la que Paschke et al. (2013) demostraron que los juveniles
exhiben termorregulacién conductual, seleccionando microhabitats térmicos dentro de
gradientes para optimizar su rendimiento, con preferencias que varian segun la etapa
ontogenética. Este comportamiento evidencia un mecanismo de plasticidad conductual
que puede mitigar parcialmente los efectos del calentamiento, pero que también revela su
dependencia de la disponibilidad de refugios térmicos adecuados, subrayando la
importancia de evaluar rangos criticos, subcriticos y estrategias de aclimatacion al

momento de estimar su vulnerabilidad frente al cambio climatico.

Lithodes santolla, conocida como centolla real del sur, es un crustaceo bentonico
perteneciente a la familia Lithodidae, con amplia distribucion en el Océano Pacifico
suroriental, especialmente en los canales subantarticos (Pérez et al., 2013). Esta especie
habita el fondo marino entre los 5 y 700 metros de profundidad, donde las temperaturas
oscilan entre los 3 °C y 15 °C (Urbina et al., 2013; Anger et al., 2004). En el verano, existe
una migracion hacia aguas someras por parte de los adultos con fines reproductivos

(Romero et al., 2007), reflejando una adaptacién a los ciclos estacionales de su entorno.



Ademas, su capacidad para tolerar un rango térmico relativamente amplio sugiere una

notable plasticidad fisioldgica (Anger et al., 2004).

El desarrollo de L. santolla estd marcado por una serie de adaptaciones claves para
sobrevivir en las frias aguas subantarticas. Su ciclo de vida incluye tres estadios de zoea
y una etapa de megalopa, descritos morfolégicamente por Campodoénico (1971) y
McLaughlin et al. (2001). Las larvas presentan un desarrollo lecitotrofico, es decir, no
requieren alimentacion externa, sino que dependen exclusivamente de las reservas
internas proporcionadas por el saco vitelino hasta alcanzar la etapa juvenil (Anger et al.,
2004; Calcagno et al., 2003; Lovrich et al., 2003). Esta estrategia es una respuesta
adaptativa a las bajas temperaturas y la escasa disponibilidad de alimento plantonico
durante el invierno austral (Anger, 2001; Tapella & Lovrich, 2006). La duracion del
desarrollo larval varia significativamente con la temperatura: a 15 °C, las larvas completan
su metamorfosis en 19 dias, mientras que a 3 °C este proceso puede extenderse hasta 129
dias (Anger et al., 2004).

En cuanto a su reproduccidn, L. santolla alcanza la madurez sexual alrededor de los 6 afios
(Lovrich, 1997), un tiempo relativamente prolongado en comparacién con otros
crustaceos. Las hembras producen entre 5,000 y 32,000 embriones por lote, con un ciclo
reproductivo anual que contrasta con el ciclo bienal de especies afines como Paralomis
granulosa (Lovrich, 1997). Uno de los aspectos mas fascinantes de su biologia es el
proceso de eclosion de las larvas, un comportamiento altamente sincronizado que combina
ritmos bioldgicos internos con factores ambientales como la temperatura del agua (Thatje
et al., 2003). El proceso de eclosidon ocurre principalmente entre septiembre y octubre,
periodo durante el cual las hembras muestran cuidado parental, asegurando el suministro

de oxigeno a los embriones en desarrollo (Thatje et al., 2003).

En un trabajo de Anger et al., 2004, se llevo a cabo el desarrollo larvario y juvenil
temprano de Lithodes santolla (Molina, 1782) criados a diferentes temperaturas en el
laboratorio, donde observa que a los rangos de temperatura probado en el estudio (1 a 18
°C), la zoea I durd en promedio 2 a 18 dias. La zoea Il durd de 3 a 23 dias (1 a 15 °C), y

la etapa de zoea |1l dur6 de 4 a 24 dias (a 3 a 15 °C). La duracién media de la megalopa



vario en el mismo rango de temperatura de 15 a 80 dias. El desarrollo completo de la zoea
desde la eclosion hasta la muda de la zoea 111 y la etapa de megalopa vario, a temperaturas
de 3 a 15 °C, de aproximadamente 10 a 57 dias, mientras que el desarrollo completo de
las larvas desde la eclosion hasta la metamorfosis tomé de 19 dias (a 15 °C) a 129 dias (a
3 °C), es decir, de menos de 3 semanas a mas de 4 meses (Anger et al., 2004). El aumento
de la temperatura tuvo en general un efecto acelerador significativo en el desarrollo
(Anger et al., 2004; Calcagno et., 2003).

Se ha hipotetizado que, debido al modo nutricional lecitotréfico de la larva de centolla, su
desempefio y condicion fisioldgica estaria asociada a la relacion entre la cantidad de vitelo

disponible por individuo y su utilizacion durante el desarrollo.
2.1 HIPOTESIS Y PREGUNTA CIENTIFICA:
Hipotesis:

En el presente trabajo se propone como hipétesis que la temperatura afecta en el

metabolismo dependiendo en el estadio de desarrollo larval Lithodes santolla.
Pregunta de investigacion:

¢Como afecta el calentamiento global al desempefio y las respuestas fisioldgicas de larvas

de centolla?
2.2 Objetivos
2.2.1 Objetivo general:

Evaluar las respuestas fisiologicas y desempefio de larvas de centolla de Magallanes, bajo

el efecto de la temperatura ante escenarios de Calentamiento Global.
2.2.2 Objetivos especificos:
1.- Estimar desempefio individual (supervivencia).

2.- Determinar respuestas fisiologicas (temperaturas criticas (CTMax y CTMin), tasa
metabdlica (VO2 y QO3) y Ajuste al Modelo de Arrhenius).



3. MATERIALES Y METODOS
3.1 Individuos experimentales

En la obtencidon de las larvas se trabajéo con una hembra de Lithodes satonlla de
Magallanes, mantenida en el Laboratorio de Ecofisiologia de Crustaceos, LECOFIC de la
Universidad Austral de Chile en Puerto Montt, laboratorio donde se realiz6 los
experimentos. Cada mafiana se utilizé un tamiz con una malla para recolectar del acuario
las larvas recién eclosionadas, las cuales provinieron de la hembra ovigera mantenida en
el acuario. Ademas, el tamiz se limpiaba todas las tardes para garantizar que las larvas

obtenidas tuvieran la misma edad y no hubiera variacion en la edad de los individuos.

3.2 Aclimatacion de los individuos a distintas temperaturas

El sistema utilizado para la aclimatacion consistio en un bafio termorregulado,
confeccionado con calefactores de 100W conectados a un termostato, ajustado a la
temperatura correspondiente de cada tratamiento, y con bombas de agua, para mantener
una columna de agua homogénea. Cada réplica se ubico en una canasta sumergida en el
agua del bafo, pero sin rebalsar, para templar a la misma temperatura experimental. Por
otro lado, para no evitar un shock térmico en las larvas, se realiz6 una rampa térmica con
una tasa de cambio de 2 °C por dia, lo que implica un periodo de ajuste de 2 y 1 dia para
alcanzar 2 y 4 °C, respectivamente; 1y 2 dias para 8 y 10 °C, y finalmente 3 y 4 dias para

12 y 14 °C, respectivamente.

3.3 Crianza de larvas

Las larvas fueron seleccionadas aleatoriamente y dispuestas en recipientes con
aproximadamente 480 ml de agua de mar filtrada a 0,45 um y tratada con filtro UV, con
el fin de evitar cualquier patégeno que pueda afectar a los individuos experimentales. Se
mantuvieron en diferentes condiciones de aclimatacién, pero la misma condicion de

salinidad y luz. El experimento de cultivo se llevé a cabo a temperaturas de 2, 4, 6, 8, 10,



12 y 14 °C, durante aproximadamente 3 meses, en cada tratamiento conté con 6 réplicas,

excepto en 14 °C que tuvo 7 réplicas.

El nimero inicial de larvas por réplica comenzé con 40 larvas (n = 40). El agua de cultivo
se renovo diariamente y, ademas, las larvas fueron revisadas para registrar mortalidad y
mudas (exuvias), para cada uno de los tratamientos. Las larvas muertas y las exuvias

fueron removidas de los recipientes utilizando una pipeta de vidrio.

Figura 1. Estadios larvales de Lithodes santolla, A.- Zoea I, B.- Zoea lll, C.- Megalopa.

3.4 Disefo experimental

Se planifico trabajar con siete temperaturas distintas, entre 2 a 14 °C, donde 6 °C se utilizé
como temperatura control, debido a que la hembra ovigera se encontraba previamente
aclimatada a esa temperatura. Para la temperatura control se efectué un muestreo inicial
con un numero definido de larvas, mientras que los muestreos posteriores se realizaron
con Zoea Il y Megalopa, para cada una de las distintas temperaturas experimentales. En

estos muestreos se determinaron los limites criticos térmicos (critical thermal limits), es



decir, temperatura critica maxima (CTMax) y temperatura critica minima (CTMin), asi
como metabolismo estandar (VO2 y QO2).

\

14°C

12°C

10°C _

» VO,:40indxT°
» CTMax: 6ind x T°
» CTMin: 6ind xT°

) 8°C * CTMax y CTMin en
megalopa se utilizara 4
indxTe
6°C
4°C
> N° por Tratamiento = 240
> N°Total=1680 2°C

Figura 2. Esquema resumen de disefio experimental.

3.5 Supervivencia de individuos

A las larvas se les cambi6 el agua diariamente, lo que permitié realizar un seguimiento
diario, en el cual se registro el nUmero de larvas vivas y de muda, por recipiente. Todos
estos datos fueron anotados en registros manuales con su respectiva fecha, para
posteriormente ser digitalizados en hojas de célculo de Excel, teniendo un registro del

seguimiento de la supervivencia desde el inicio hasta el final del experimento.

3.6 Determinacién de peso seco

Para la determinacién del peso seco, se seleccionaron aleatoriamente cinco individuos por
cada tratamiento. En el caso del estadio Zoea I, solo se tomaron individuos a 6 °C, ya que
esta temperatura correspondio al control y la medicion inicial. Por otro lado, se tomaron

individuos en el resto de los estadios, Zoea Il y Megalopa en todas las temperaturas,



exceptuando Megalopa a 2 °C debido a la baja disponibilidad de individuos. Cada larva
fue liofilizada y pesada, obteniéndose su peso seco mediante la diferencia entre el peso
del cartucho de aluminio (previamente liofilizado y con peso conocido) con la larva, y el
peso del mismo cartucho vacio. Posteriormente, se calculd el promedio de los pesos secos

de las larvas para cada tratamiento (Tabla 1).

3.7 Evaluacién de limites criticos térmicos

Se utilizd el mismo sistema para medir tanto la temperatura critica méxima (CTMax)
como la temperatura critica minima (CTMin), manteniendo una razén de cambio de 1 °C
por minuto, tanto para el aumento o disminucion de la temperatura. Los individuos se
dejaron en un frasco de forma cilindrica de 1 mL que contenia agua de mar filtrada a la
temperatura de aclimatacion. En su interior, se dispuso una malla con el fin de limitar la
capacidad natatoria de las larvas, para poder grabarlas y observarlas de manera clara. La
tapa del frasco contaba con un sensor de temperatura conectado a un termémetro digital
(modelo Checktemp® 1, marca HANNA) para monitorear la temperatura interna. El
frasco se calentd y enfri6 mediante una Celda Peltier conectada a una fuente de poder
Proskit; mediante la regulacion del voltaje y amperaje se alcanzo la temperatura deseada

en un intervalo de 3 a 6 segundos (Figura 3).
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Figura 3. Sistema de medicion de limites criticos térmicos.

Para la determinacion del limite critico, se uso la actividad o movimiento, tanto de los
pledpodos y de los maxilipedos en las larvas Zoea | y Zoea Ill, y en Megalopa el
movimiento de pereidopodos. Para cada temperatura se efectu6 2 mediciones de 3
individuos por estadio larval, lo que corresponde a 6 larvas Zoea | para 6 °C, que es la
medicion inicial, sequido de 6 larvas Zoea Ill para cada tratamiento, 42 individuos en

total, y para finalizar, 4 Megalopas por cada temperatura, siendo 28 individuos en total.

3.8 Tasa metabdlica
3.8.1 Metabolismo rutinario

Para determinar la tasa metabdlica rutinaria de las larvas de Lithodes santolla, se utilizaron
jeringas de 1mL que actuaron como camaras respirométricas, equipadas con un sensor
optico conectado al sistema Tx-3 (PreSens GmbH, Alemania). Para cada estadio larval

(Zoea I1l y Megalopa) se realizaron diez mediciones experimentales y dos mediciones de

11



control, con el fin de corregir cualquier consumo de oxigeno asociado a bacterias u otros

microorganismos presentes en el agua de mar filtrada.

Las jeringas que contenian los individuos fueron incubadas en un bafio termorregulado a
la temperatura correspondiente para cada tratamiento. El tiempo de incubacion varié
segun la temperatura experimental, de tal manera que se genere a lo mas un 20% de
disminucién de su saturacion de oxigeno inicial. Transcurrido este periodo, se volvio a
medir para obtener la saturacion de oxigeno final, y poder tener el consumo de oxigeno

de cada individuo.

La tasa de respiracion rutinaria por individuo (VO.) se expreso en pg O, h' ind?. Para
normalizar estos valores, se utilizo el peso promedio de los individuos de cada tratamiento
(Tabla 1) de forma que la tasa respiracion especifica por peso (QO2) se calculd dividendo

VO, entre la masa seca (W, en gramos).

VO,

Q0= % [ng O, h7t gr™] (1.1)

Al finalizar cada medicidn, las larvas fueron colocadas en un tubo eppendorf seguido de
una congelacion en nitrégeno liquido para luego ser almacenadas a -80 °C en un
ultrafreezer (Forma FDE Series de Thermo Scientific) (EE. UU.), hasta su posterior

andlisis bioquimicos y de estrés oxidativo.

3.8.2 Sensibilidad térmica del metabolismo

Para evaluar la sensibilidad térmica del metabolismo, se utilizd la ecuacién de biofisica
de Arrhenius para modelar la relacion entre la respiracion (VO) en funcion de la

temperatura:
V0o, = a-e WED (3.1)

En esta ecuacion, a y | son parametros ajustados (o corresponde al parametro pre-

exponencial y 1 es equivalente a la energia de activacion de un proceso, Ea), R es la

12



constante de los gases (8.314 J mol™ K1) y T es la temperatura absoluta (en Kelvin) (Eq.
3.1).

Para realizar el ajuste, la ecuacion se linealizd mediante transformacion logaritmica

natural:

In(V0,) =lnln (@) - (3.2)

SR

De esta forma, se gener6 un modelo lineal simple para cada estadio larval, teniendo en
cuenta In (VO2) como variable dependiente y la inversa de la temperatura absoluta (1/T)
como variable independiente. Para esto los valores de VO fueron transformados a
logaritmo natural, y se calcularon las temperaturas en Kelvin (Tx = T °C + 273.15) para
obtener 1/T en K™,

La pendiente de la regresion lineal corresponde a la relacion -p/R, por lo que la energia de

activacion (1) se obtiene multiplicando la pendiente por (-R):

u= — (pendiente) X R (3.3)

Los resultados se expresaron en J-mol™ y se reportaron también en kJ-mol™. Los ajustes

se realizaron por separado para Zoea I11 y Megalopa.

3.9 Analisis estadistico

Se evalud el efecto de la temperatura de aclimatacion sobre distintas variables fisiologicas
mediante analisis de varianza de una via (ANOVA) u otras pruebas equivalentes, segun
el cumplimiento de supuestos. El analisis se realiz utilizando software R, en el cual se
analizaron por separado el consumo de oxigeno (VO:) y por peso (QO:), asi como los
valores criticos térmicos (CTMin y CTMax), tanto para Zoea Il como para Megalopa. En

todos los casos, la temperatura de aclimatacién fue incluida como factor categérico.
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Para los datos de VO: en Zoea lll, se verificaron los supuestos de normalidad (Shapiro-
Wilk) y homogeneidad de varianzas (Bartlett), los cuales se cumplieron, por lo que se
aplic6 ANOVA de una via, seguido de la prueba de post-hoc de Tukey HSD. En
Megalopa, si bien se cumplio la normalidad, la prueba de Bertlett indicé heterogeneidad
de varianzas, en consecuencia, se utilizo un ANOVA de Welch, complementado con un

post-hoc de Games_Howell.

Los analisis de QO: siguieron el mismo patron: en Zoea 11 se cumplieron ambos supuestos
y se aplic6 ANOVA con Tukey HSD, mientras que en Megalopa se recurrié al ANOVA

de Welch con post-hoc de Games-Howell, debido a la fata de homogeneidad de varianzas.

Para los limites criticos térmicos, en Zoea Il el analisis de CTMin incluyo pruebas de
normalidad por grupo (Shapiro-Wilk) y homogeneidad (Bartlett), las cuales se
cumplieron, permitiendo el uso de ANOVA de una via y prueba post-hoc de Tukey HSD.
En cambio, para CTMax se observo incumplimiento del supuesto de homogeneidad, por

lo que se aplico ANOVA de Welch seguido de Games-Howell.

En Megalopa, el analisis de CTMin también cumplié con ambos supuestos, permitiendo
el uso de ANOVA de una via con Tukey HSD. Por otro lado, en CTMax se rechazaron
ambos supuestos, por lo que se utilizd la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis,

seguida de un test post-hoc de Dunn con correccion de Bonferroni.

4. RESULTADOS
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4.1 Supervivencia de individuos

Durante el transcurso del experimento, la supervivencia de las larvas mostr6 una tendencia

dependiente de la temperatura de aclimatacion.

Para las temperaturas bajas (2 y 4 °C), se registraron valores de supervivencia cercanos al
50% a 14 dias de exposicidn, alcanzando 50.09% y 50% respectivamente. Posteriormente,
una disminucion por debajo del 25% se evidencio a los dias 29 (23.35%) y 34 (24.56%)
para 2 y 4 °C respectivamente (Fig. 4). Cabe destacar que a 2 °C se mantuvo vivo 1
individuo hasta el dia 69, mientras que a 4 °C persistieron 4 individuos desde el dia 44
hasta el dia 88 (Figura 4).

En el rango de temperaturas medias (6, 8 y 10 °C), la supervivencia se aproximé al 50%
a los dias 18 (51.09%), 15 (50.27%) y 10 (49.32%), respectivamente (Fig. 4). La reduccion
bajo el 25% se observo a los dias 28, 24 y 16 con valores de 18.50%, 24.82% y 24.18%
para 6, 8 y 10 °C, respectivamente (Fig. 4). Ademas, a 6 °C se registraron 12 individuos
vivos desde el dia 53 hasta el dia 89, los que fueron disminuyendo graduablemente hasta
llegar a 2 individuos el ultimo dia. Por otro lado, a 8 °C, hasta los ultimos dias se mantuvo
solo 1 individuo vivo desde el dia 80 al 84, y a 10 °C hubo Unicamente 2 individuos vivos

desde el dia 47 hasta el dia 84, donde quedo solo uno desde el dia 66 (Figura 4).

Finalmente, para las temperaturas altas (12 y 14 °C), se alcanzaron valores cercanos al
50% en el dia 8, 50% y 50.57%, respectivamente (Fig. 4). La supervivencia descendié por
debajo del 25% a los dias 14 (21.71%) y 13 (18.32%) para 12 y 14 °C, respectivamente
(Fig. 4). De forma drastica a 12 °C, descendia desde el dia 14 (21.71%) al 25, pasando de
44 a 0 individuos vivos, de esta misma forma desde el dia 13 (18.32%) bajo rapidamente
el porcentaje de supervivencia a 3 dias después a 3.91%, que al dia 23 (0.57%) estuvo solo

un individuo con vida hasta el dia 36 (Figura 4).
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Supervivencia en funcion de la edad
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Figura 4. Supervivencia de Larvas de centolla (%) en funcién de la edad (dia) en el
transcurso del experimento. Linea roja indica el dia donde se alcanza el 50% de

supervivencia aproximada.
4.2 Determinacion del peso seco

Tabla 1 | Peso seco promedio de larvas en gramo (gr.)

Aclimatacion Estadio de Desarrollo

TeC Zoeall Zoeallll Megalopa
2 0.001047
4 0.000973 0.0009262
6 0.0011528 0.001271 0.0011372
8 0.001153 0.0010606
10 0.001239 0.0008754
12 0.001053 0.0012964
14 0.001029 0.0012804

Nota. No se pesé individuos en estadio de Megalopa para 2 °C.
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4.3 Tolerancia térmica
4.3.1 Tolerancia térmica en Zoea Il

En el caso de las larvas en estadio Zoea I1l, se obtuvieron resultados consistentes respecto
a los limites térmicos criticos maximos (CTMax) y minimos (CTMin), en funcion de la

temperatura de aclimatacion (Figura 5).

Para las temperaturas bajas (2 y 4 °C), la temperatura critica maxima promedio, donde los
individuos presentaron perdida de la actividad locomotora o de la movilidad, fue de 17.84
°C (¢1.38) y 22.43 °C (%0.13), respectivamente (Fig. 5). En el rango de temperaturas
medias (6, 8 y 10 °C), los valores de CTMax alcanzaron temperaturas promedio de 24.37
°C (£0.29), 24.38 °C (£0.50) y 24.98 °C (+0.53), respectivamente. Por su parte, en las
temperaturas altas (12 y 14 °C), se obtuvieron valores de 24.48 °C (£1.02) y 23.70 °C
(x0.35), respectivamente (Fig. 5). En términos generales, el CTMax mas elevado
correspondio al tratamiento de 10 °C, mientras que la diferencia entre los tratamientos
extremos (2 y 14 °C) fue de aproximadamente de 6 °C, lo que evidencia una clara

influencia de la aclimatacion sobre la tolerancia téermica superior (Figura 5).

En relacion con la determinacion de los limites térmicos criticos minimos (CTMin), los
resultados indicaron un patron inverso. Para las temperaturas bajas (2 y 4 °C), se
registraron los valores mas bajos con -8.24 °C (+0.64) y -8.20 °C (+£0.56), respectivamente
(Fig. 5). En el caso de las temperaturas medias los CTMin se incrementaron gradualmente,
alcanzando -4.42 °C (x1.0) para 6 °C, -3.92 °C (£1.75) para 8 °C y -1.85 °C (£0.58) para
10 °C, respectivamente (Fig. 5). En el caso de las temperaturas altas (12 y 14 °C) los
valores de CTMin se ubicaron por encima de los 0 °C, con valores 2.73 °C (x0.67) y 4.88
°C (z0.8), respectivamente (Fig. 5). Este patrdon refleja una disminucion de la tolerancia a
temperaturas minimas extremas a medida que aumenta la temperatura de aclimatacion,
alcanzando una diferencia de aproximadamente 13.12 °C entre los valores mas bajo (2
°C) y més alto (14 °C) (Figura 5).
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Tolerancia termica Zoea Il
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Figura 5. Temperaturas Criticas en larvas estadio Zoea Ill. Circulos azules (CTMax) con
ajuste de ecuacion polindmica. Cuadrados naranjas (CTMin) con ajuste de ecuacion

polinémica.

En Zoea 11l los datos de CTMin cumplieron en general los supuestos de ANOVA. La
normalidad de residuos se evalud para cada temperatura por separado, encontrando que
los grupos de 8 °C (p = 0.0065) y 12 °C (p = 0.0077) no cumplieron con el supuesto de
normalidad; sin embargo, el ANOVA es robusto a leves desviaciones cuando las varianzas
son homogéneas, la cual fue confirmado con la prueba de Bartlett (p = 0.170). Se realizd
ANOVA de una via, el cual mostro diferencias significativas entre temperaturas (p <
0.0001). EI analisis post-hoc de Tukey HSD revel6 diferencias significativas
principalmente entre temperaturas mas bajas (2-4 °C) y aquellas superiores a 6 °C, siendo
méas marcadas a partir de 10 °C (p < 0.0001). A partir de 10 °C, los valores de CTMin

aumentaron progresivamente con la temperatura de aclimatacion.

En el caso de CTMax, se encontrdé normalidad en la mayoria de los grupos excepto en 14
°C (p = 0.035). La homogeneidad de varianzas no se cumplié (p = 0.00089), por lo que se
aplico ANOVA de Welch (p < 0.0001). El analisis post-hoc de Games-Howell indicé
diferencias significativas entre los grupos aclimatados a temperaturas bajas (2-4 °C)

respecto a temperaturas superiores (6-14 °C), con aumentos significativos de CTMax
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especialmente entre 4 °C y 6-10 °C (p < 0.001). No se observaron diferencias
significativas entre los grupos aclimatados a las temperaturas mas altas (6-12 °C), a

excepcidn de una diferencia marginal entre 10 y 14 °C (p = 0.011).
4.3.2 Tolerancia térmica en Megalopa

En el caso de los individuos en estadio Megalopa, se observaron patrones diferenciados
en los limites térmicos criticos maximos (CTMax) y minimos (CTMin) en funcion de la
temperatura de aclimatacién (Figura 6). Cabe sefialar que no se realizaron mediciones de
CTMax para el tratamiento a 2 °C, y de igual forma, no se obtuvieron registros de CTMin
para las temperaturas bajas, de 2 y 4 °C, por lo que el analisis se restringe a los tratamientos

restantes (Figura 6).

En relacién con el CTMax, se evidencido que la menor temperatura critica maxima
correspondio al tratamiento de 4 °C, con un valor promedio de 23.88 °C (+0.94). Para el
rango de temperaturas medias (6, 8 y 10 °C), los valores promedio de CTMax fueron de
27.05 °C (#1.21), 24.60 °C (£0.39) y 25.38 °C (£0.77), respectivamente (Fig. 6). En el
caso de las temperaturas mas altas (12 y 14 °C), se registraron valores promedios de 25.40
°C (20.12) y 25.90 °C (£0.23), respectivamente (Fig. 6). A diferencia de lo observado en
el estadio Zoea 111, en Megalopa se obtuvo la temperatura critica maxima mas elevada en
los individuos aclimatados a 6 °C (27.05 °C), lo que evidencia una respuesta diferencial

en la tolerancia térmica superior entre los estadios de desarrollo (Figura 6).

En cuanto al limite térmico critico minimo (CTMin), se identifico una tendencia
decreciente a medida que disminuye la temperatura de aclimatacion. Para los tratamientos
de temperaturas altas, los individuos aclimatados a 14 °C presentaron un CTMin promedio
de 0.28 °C (+1.31), mientras que a 12 °C este valor fue de -2.43 °C (£0.51) (Fig. 6). En
las temperaturas medias, los valores de CTMin fueron de -1.85 °C (+0.57) para 10 °C, -
4.10 °C (£0.20) para 8 °C y -6.28 °C (£0.67) para 6 °C, siendo esta Gltima la temperatura

critica minima mas baja registrada para este estadio larval (Figura 6).
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Figura 6. Temperaturas Criticas en larvas estadio Megalopa. Circulos azules (CTMax)
con ajuste de ecuacion logaritmica. Cuadrados naranjas (CTMin) con ajuste de ecuacion

polinémica.

En Megalopa, los datos de CTMin, cumplieron el supuesto de normalidad en todos los
grupos excepto en 8 °C (p = 0.00124), mientras que la homogeneidad de varianzas fue de
p =0.0877. Se hizo un ANOVA de una via que evidencio diferencias significativas entre
temperaturas de aclimatacion (p < 0.0001). El analisis post-hoc de Tukey HSD mostré
diferencias significativas entre el grupo de 6 °C y los demas, siendo especialmente
marcadas respecto a 10, 12y 14 °C (p <0.0001), lo que indica una disminucién progresiva
del frio tolerado a medida que aumenta la temperatura de aclimatacion. También se

observé diferencias entre 8 °C y los grupos de 10, 12 y 14 °C, pero en menor magnitud.

Para CTMax, los datos no cumplieron con los supuestos de normalidad (6, 12 y 14 °C con
p < 0.05) ni de homogeneidad de varianzas (p = 0.0116). Por tanto, se aplicé la prueba no
paramétrica de Kruskal-Wallis, lo cual arrojo diferencias significativas entre los grupos
(p = 0.00418). EIl analisis post-hoc de Dunn con correcciones de Bonferroni mostrd
diferencias significativas Unicamente entre 4 y 6 °C (p = 0.0108) y entre 6 y 8 °C (p =

0.0431). Estas diferencias indican una tendencia general de aumento en CTMax con la
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temperatura de aclimatacién, aunque las diferencias entre grupos superiores a 8 °C no

fueron estadisticamente significativas.

4.4 Indices de tasa metabolica
4.4.1 Tasa de respiracion individual (VO,)

En relacion con la tasa respiratorio individual (VO>), se observé un incremento progresivo
a medida que aument6 la temperatura de aclimatacion en ambos estadios de desarrollo
(Figura 7).

Para el estadio de Zoea 11, las temperaturas bajas (2 y 4 °C) mostraron valores promedio
de VO2 de 0.625 pg Oz h? ind? (#0.170) y 1.206 (+0.176) pg O h? ind”,
respectivamente, destacandose que la tasa a 4 °C practicamente duplicé la registrada a 2
°C (Fig. 7). En el rango de temperaturas medias, los valores de VO, fueron a 1.088 ug O2
h™ind? (£0.171) para 6 °C, 1.331 pg O, h* ind* (+0.305) para 8 °C, 1.563 ug O, h ind"
1(+0.269) para 10 °C (Fig. 7). Por su parte, las temperaturas altas (12 y 14 °C) presentaron
los valores de VO, mas elevados para este estadio, con promedios de 1.630 pug O, ht ind-
1(#0.262) y 1.627 (+0.256) pg O2 h' ind?, respectivamente (Figura 7).

En Megalopa, se identificd una tendencia similar de aumento en la tasa metabdlica con la
temperatura de aclimatacién, aunque con valores ligeramente inferiores en la mayoria de
los tratamientos (Fig. 7). En las temperaturas bajas encontramos que los valores fueron de
0.421 pg Oz ht ind™® (£0.220) para 2 °C y 0.656 pug Oz h't ind? (+0.214) para 4 °C. Para
las temperaturas medias se registraron valores de 0.730 pg Oz ht ind (+0.136) para 6 °C,
1.176 pg Oz ht ind™? (+0.479) para 8 °C, y 1.451 pg Oz h't ind (+0.326) a 10 °C (Fig. 7).
En el rango de temperaturas altas (12 y 14 °C), se obtuvieron tasas de 1.423 pg Oz h* ind-
1 (#0.304) y 1.684 ug Oz ht ind? (£0.109), respectivamente (Fig. 7). Cabe sefialar que a
14 °C, Megalopa presenté un consumo promedio ligeramente superior al de Zoea IlI
(1.684 g O, ht ind™? frente a 1.627 pg O2 h™ ind™1), lo que corresponde a una diferencia
de 0.057 pg Oz ht ind? (Figura 7).
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Figura 7. Tasa respiratoria por individuo (VO2), para Zoea Il (Verde) y Megalopa

(Naranjo). Lineas sobre los puntos corresponde a desviacion estandar.

En Zoea lll, los datos cumplieron con los supuestos de normalidad (p = 0.8634) y
homogeneidad de varianzas (p = 0.3303). ANOVA de una via arrojé diferencias
significativas en VO; entre las temperaturas de aclimatacion (p < 0.0001). El analisis post-
hoc de Tukey HSD mostré que los individuos aclimatados a temperaturas iguales o
superiores a 8 °C presentaron valores significativamente mayores VO3 respeto a 2 °C (p
< 0.0001), con diferencias mantenidas hasta 14 °C. Tambiéen se detectaron diferencias
significativas entre algunas combinaciones de temperaturas (p < 0.05), principalmente
entre 6-10 °C, 6-12 °C y 614 °C, mientras que entre las temperaturas altas (10, 12 y 14

°C) no se encontraron diferencias significativas.

Para Megalopa, los datos presentaron normalidad (p = 0.4198) pero no homogeneidad de
varianza ( p = 0.0202), por lo que se aplico un ANOVA de Welch. Se detectaron
diferencias significativas entre las temperaturas (p < 0.05). El andlisis post-hoc de Games-
Howell indicd que los organismos aclimatados a 10, 12 y 14 °C presentaron valores

significativamente mayores de VO que los aclimatados a temperaturas mas bajas, en
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particular respecto al grupo de 2 °C (p < 0.0001). No se detectaron diferencias

significativas entre los grupos.

4.4.2 Tasa de respiracion especifica por peso (QO2)

Para el estadio de Zoea Ill, se observé un incremento de la tasa respiratoria especifica por
peso (QO») asociado a la temperatura de aclimatacion (Figura 8), utilizando la Eg. 1.1y
los pesos secos (Tabla 1). En el rango de temperaturas altas (14 y 12 °C), los valores
promedio de QO; fueron de 1581.20 pg O, h* gr? (+248.469) y 1547.716 ug Oz h* gr?
(x249.109), respectivamente (Fig. 8). En las temperaturas medias (10, 8 y 6 °C), se
registraron valores de 1260.655 pg O, h? gr! (#239.261), 1154.160 ug O ht grt
(+264.850) y 856.020 pug O, ht gr! (+134.835), respectivamente (Fig. 8). Para las
temperaturas bajas, se obtuvo un QO de 1239.285 g O, ht gr! (+181.259) para 4 °C y
596.631 pg Oz h* gr (+162.071) a 2 °C (Figura 8).

En el caso del estadio Megalopa, no se pudo realizar la transformacion de VOZ2 en relacion
con el peso, ya que no se cuento con los pesos para individuos aclimatados a 2 °C. A 4
°C, la tasa respiratoria especifica por peso alcanz6 un valor promedio de 707.949 ug O2
h't gr? (+231.196) (Fig. 8). En las temperaturas medias (6, 8 y 10 °C), los valores fueron
de 642.026 pug O, ht gr? (£119.332), 1108.685 pg O, ht gr? (+451.469) y 1657.567 pg
O, ht gr? (£372.670), respectivamente (Fig. 8). Por ultimo, en el rango de temperaturas
altas (12 y 14 °C), se obtuvieron tasas de 1097.922 pg O, ht gr! (+234.638) y 1315.358
ug Oz ht gr (+297.294), respectivamente (Figura 8).
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Figura 8. Tasa respiratoria especifica por peso (QO>), para Zoea |1l (Verde) y Megalopa

(Naranjo). Lineas sobre los puntos corresponden a desviacion estandar.

En Zoea Ill, los datos cumplieron los supuestos de normalidad (p = 0.8198) y
homogeneidad de varianzas (p = 0.3896), Se realizo ANOVA de una via, detectando
diferencias significativas en QO: entre las temperaturas de aclimatacion (p < 0.0001). El
andlisis de post-hoc reveld que los grupos aclimatados a 10, 12 y 14 °C mostraron valores
significativamente mas altos de QO> que los aclimatados a 2 °C (p < 0.0001). También se
identifico diferencias entre otras temperaturas, como los incrementos desde 6 °C hacia 12
y 14 °C (p < 0.01), mientras que entre las temperaturas mas altas no se observaron

diferencias significativas.

En Megalopa, los datos cumplieron con la normalidad (p = 0.4533), pero no con la
homogeneidad de varianzas (p = 0.0091), por lo que se utiliz6 un ANOVA de Welch. Se
encontraron diferencias altamente significativas en QO entre las temperaturas de
aclimatacion (p < 0.0001). Cabe destacar que no se incluyé el grupo de 2 °C, debido a la
ausencia de datos de peso necesarios para calcular QO2. El analisis post-hoc mostro

diferencias significativas entre los grupos aclimatados a 10 °C a4, 6 y 12 °C (p < 0.001),
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asi como entre 12-14 °C. No se detectaron diferencias entre algunas combinaciones

intermedias ni entre los grupos de mayores temperaturas.

4.4.3 Ajuste al Modelo de Arrhenius

La relacion entre el consumo de oxigeno de individual (VO2) y la temperatura se evalud
mediante la linealizacion del modelo de Arrhenius para los estadios Zoea 111 y Megalopa.
Los valores de VO- se transformaron a logaritmo natural y se analizaron en funcion de la

inversa de la temperatura absoluta (1/T) (Figura 9).

En Zoea 111, a bajas temperaturas, In (VO.) disminuyo de 0.176 (£0.156) en 4 °C a -0.505
(x0.285) a 2 °C (Fig. 9). En las temperaturas medias (6, 8 y 10 °C), 0.073 (x0.156), 0.263
(x0.229) y 0.428 (+0.209), respectivamente (Fig. 9). A temperaturas altas se mantuvieron
valores estables 0.476 (£0.169) en 12 °C, y 0.476 (+0.149) para 14 °C (Figura 9).

En Megalopa, los valores promedio de In (VO2) a bajas temperaturas (2 y 4 °C), se
registraron valores negativos -1.027 (£0.709) y -0.479 (x0.373), respectivamente (Fig. 9).
En las temperaturas medias (6, 8 y 10 °C), In (VO2) -0.331 (+0.190), 0.085 (£0.425) y
0.347 (£0.41), respectivamente (Fig. 9). A para temperaturas altas, alcanzé los mayores
valores promedios 0.330 (+0.228) en 12 °C y 0.499 (£0.220) para 14 °C (Figura 9).

El ajuste del modelo de Arrhenius mostro que para Zoea Il se obtuvo una pendiente de -
0.1393 y un intercepto de 0.7553 (R?: 0.7516) (Fig. 9). La energia de activacion (Ea)
calculada a partir de esta pendiente fue de 1.158 J'mol™, equivalente a 1.16 kJ'mol™. Para
Megalopa, la pendiente fue de -0.2456 y el intercepto de 0.9002 (R?: 0.9211), resultando
en una Ea de 2.041 J'mol™? (2.04 kJ'mol?) (Figura 9).
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Modelo de Arrhenius: Zoea lll vs. Megalopa
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Figura 9. Ajuste del modelo de Arrhenius para Zoea I11 y Megalopa de Lithodes santolla.
Se muestra relacion entre (1/T, K1) y In (VO>). Los valores representan promedios. Las
pendientes se utilizaron para estimar la energia de activacion (Ea) en kJ'mol™?. Los

coeficientes de determinacion (R?) indican el grado de ajuste del modelo.

5. DISCUSION Y CONCLUSION

Los resultados obtenidos muestran que la tasa de respiracion en larvas de Lithodes santolla
respondié de manera clara a la temperatura de aclimatacién, aumentando progresivamente
en ambos estadios conforme se incremento la temperatura. Este patron, observado tanto a
nivel de consumo de oxigeno individual (VO2) como en la tasa especifica por peso (QO2),
da cuenta de un fuerte efecto de la temperatura sobre el metabolismo, tal como se ha
reportado para diversos crustaceos decapodos (Anger, 2001; Lovrich, 1997; Baylon, 2010;
Calcagno et al., 2005). En Zoea Ill, el VO2 practicamente se triplico entre 2 y 12 °C,
mientras que en Megalopa el consumo también se elevé significativamente hacia los 14
°C, superando incluso los valores de Zoea I11 en ese punto. Este cruce sugiere que, aunque
Megalopa muestra una menor demanda metabdlica a temperaturas intermedias, es capaz
de sostener niveles elevados de respiracion bajo condiciones térmicas mas exigentes. Este

tipo de inversién metabdlica en estadios avanzados ha sido discutido en otros crustaceos
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decapodos y podria estar relacionado con el inicio de funciones benténicas (Anger et al.,
2003).

La tasa especifica de consumo de oxigeno por peso (QO2) también exhibié un ascenso
claro en ambos estadios, ajustandose a la tendencia ontogénica esperada: larvas mas
pequefias, o sea, de menor masa, (Zoea Ill) presentaron valores superiores a igual
temperatura, reflejando su mayor tasa metabdlica por unidad de masa. Este fendmeno es
reconocido ampliamente en el desarrollo larval de decapodos marinos (Anger, 2001;
Gillooly et al., 2001; Pettersen et al., 2018). No obstante, las diferencias en QO también
pueden interpretarse en el contexto de las adaptaciones fisiologicas propias de cada
estadio, especialmente considerando que en Megalopa representa la transicion funcional
hacia formas mas bentdnicas y menos dependientes de la movilidad activa en la columna
de agua (McEdward, 2020).

El ajuste del modelo de Arrhenius permitié cuantificar la sensibilidad térmica del
metabolismo. En ambos estadios se observé un patron lineal del logaritmo natural de VO2
en funcion inversa a la temperatura absoluta, evidenciando un claro efecto de la
temperatura sobre la tasa respiratoria. La energia de activacion (Ea), estimada en 1.16
kJ-mol™ para Zoea I1l y 2.04 kJ-mol™ para Megalopa, indica que esta ultima presenta una
mayor sensibilidad al incremento térmico, sugiriendo que Megalopa ajusta mas
intensamente su metabolismo frente al cambio de temperatura. Esto podria estar vinculado
con los mayores requerimientos energéticos asociados a la preparacion para la
metamorfosis y establecimiento bentdnico (Gebauer et al., 2003; Marshall et al., 2020).
Ademas, la mayor Ea observada en Megalopa sugiere una ventana térmica mas acotada

desde una perspectiva bioenergética (Portner et al., 2010; Sokolova, 2013).

Es relevante destacar que, pese al incremento general de VO2 con la temperatura, se
evidencié una estabilizacion en las temperaturas altas de Zoea Ill, lo que podria
interpretarse como una saturacion en la capacidad metabolica o a un posible inicio del
estrés térmico subletal. Esto coincide con lo propuesto por Somero (2010), quien indica
que la plasticidad fisiologica de los ectotermos tiene limites definidos mas alla de los

cuales se deteriora la eficiencia del metabolismo. Esta posible limitacion en el ascenso
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metabolico en altas temperaturas también ha sido discutida en otros estudios de crustaceos
subantérticos (Lovrich, 1997; Hall & Thatje, 2011), y plantea interrogantes sobre el rango
6ptimo de funcionamiento fisiolégico. En Megalopa, en cambio, el aumento se vio mas
lineal y sostenido, lo que podria reflejar una mayor tolerancia térmica o una mayor
flexibilidad en la regulacion metabdlica (Paschke et al., 2018; Rezende & Bozinovic,
2019).

La combinacion de las tasas especificas de consumo de oxigeno, con los resultados de
peso seco confirma la importancia de considerar ambos niveles de andlisis: la masa
corporal afecta de forma importante la interpretacion del metabolismo, pero también
revela diferencias funcionales entre estadios. Mientras Zoea |11 muestra una estrategia de
alta demanda relativa que podria estar asociada a la movilidad activa y a una mayor
dependencia del oxigeno disuelto, Megalopa parece invertir en eficiencia, con un
metabolismo menos intenso, pero mas sensible al entorno térmico. Este patron ha sido
descrito como una funcion entre la demanda y eficiencia energeética, una transicion comun

en larvas de desarrollo indirecto (Pettersen et al., 2019; Portner & Peck, 2010).

En conjunto, los resultados sugieren que el metabolismo larval de Lithodes santolla esta
fuertemente modulado por la temperatura y que la sensibilidad térmica difiere entre
estadios, probablemente por la influencia de cambios ontogénicos en la fisiologia y
ecologia. La elevada Ea en Megalopa indica que este estadio es mas vulnerable a
temperaturas extremas desde una perspectiva energética, lo que podria condicionar su
supervivencia bajo escenarios de calentamiento global, especialmente si estas condiciones
se prolongan durante el desarrollo (Hoegh-Guldberg et al., 2018; Hughes, 2000; Williams
et al., 2008). Este patrén metabdlico se complementa con los resultados de tolerancia
térmica, los cuales también mostraron una dependencia significativa del estadio y del
ambiente térmico. Las respuestas fisioldgicas observadas en Zoea Il y Megalopa
permiten delinear ventanas térmicas especificas, cuyas amplitudes y caracteristicas se ven

afectadas por la temperatura ambiental y el estadio de desarrollo.

La relacion lineal entre el metabolismo y la temperatura predicha por el modelo de

Arrhenius, se mantuvo s6lo dentro de un rango térmico intermedio, mientras que a 2 °C
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se observé un quiebre evidente en la tendencia, sugiriendo la presencia de un limite de
tolerancia térmica inferior. Este patrén refleja un cambio fisiol6gico hacia un estado de
metabolismo deprimido, comdn en organismos que enfrentan temperaturas cercanas a sus
limites de desempefio (Somero, 2010; Lutterschmidt & Hutchison, 1997). En el caso de
Lithodes santolla, este comportamiento coincide con su distribucion subantartica y su
adaptacion a un rango frio pero estable (Paschke et al., 2013; Valdenegro, 2002), donde
exposiciones cercanas al limite inferior pueden comprometer la homeostasis energética y
alterar la eficiencia metabdlica. La presencia de este breakpoint sugiere que, si bien Zoea
11 'y Megalopa mantienen un metabolismo funcional en el rango de 4-14 °C, a
temperaturas cercanas a 2 °C el sistema ya no responderia de acuerdo con la cinética
enzimatica esperada, posiblemente por restricciones enzimaticas o efectos en la membrana
celular (Anger, 1996; Hall & Thatje, 2011).

En Zoea Il1, el CTMax aumento6 con la temperatura de aclimatacion hasta alcanzar un
méaximo en 10 °C (24.98 °C), seguido por una estabilizacién o una leve disminucion en
los tratamientos de mayor temperatura. Este patron es consistente con lo descrito por
Lutterschmidt y Hutchison (1997), quienes proponen que los CTMax reflejan tanto limites
fisiologicos como capacidad de aclimatacion. La diferencia de ~6 °C en el CTMax entre
los tratamientos extremos (2 y 14 °C) confirma este ajuste hacia temperaturas mas altas,
en respuesta a la aclimatacion. En contraste, el CTMin mostro una tendencia opuesta,
disminuyendo progresivamente hasta alcanzar -8.24 °C para el tratamiento mas bajo. Esta
asimetria en la expansion de los margenes térmicos es caracteristica en organismos de
ambientes frios, donde la presion selectiva favorece una mayor tolerancia al frio

(Braschler et al., 2020). En Megalopa, en cambio, se observd patroédn
distinto. E1 CTMax més alto se registré a 6 °C (27.05 °C), y no en
los tratamientos de temperatura altas, 1o que sugiere que a este
estadio podria verse favorecido a temperaturas intermedias
para aumentar su tolerancia térmica. A su vez, el CTMin mostro
una caida progresiva hacia valores negativos solo en

temperaturas <10 °C, alcanzando su minimo —6.28 °C en 6 °C.
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Estas diferencias entre estadios apoyan la idea de que las
ventanas térmicas se modifican a lo largo del desarrollo
ontogénico, reflejando transiciones en la fisiologia y 1la
sensibilidad ambiental, como también ha sido reportado en otros

crustdceos (Anger, 1996; Anger et al., 2003; Calcagno et al., 2004).

La amplitud total de la ventana térmica en Zoea I11 se extendi6 aproximadamente desde -
8.2 °C hasta ~25 °C, mientras que en Megalopa se acoto ligeramente, indicando un posible
estrechamiento con el desarrollo, coherente con una especializacion progresiva (Marshall
et al., 2020).

La identificacion de rangos 6ptimos de desempefio fisioldgico es critica en un escenario
de calentamiento global. En Zoea Ill, los resultados combinados de CTMax y CTMin
sugieren que el rendimiento fisioldgico 0ptimo se encuentra restringido a un rango térmico
intermedio, cercano a 12 °C. A temperaturas mas frias o calidas se observa una reduccién
en la tolerancia térmica y en la estabilidad metabolica, lo que indica una menor capacidad
de respuesta frente a condiciones ambientales extremas. Este patrén concuerda con la idea
de que los organismos ectotermos poseen ventanas térmicas de rendimiento relativamente
estrechas, las cuales pueden verse comprometidas bajo escenarios de variabilidad térmica
(Somero, 2010; Portner, 2010)

Estudios como los de Braschler et al., (2021) han planteado que los limites subcriticos —
aquellos donde disminuye el desempefio fisiologico sin alcanzarse aun los CTMax o
CTMin — pueden ser mas predictivos del impacto del calentamiento que los limites
criticos clasicos. En este sentido, la dependencia del desempefio con la temperatura
observada en L. santolla sugiere que la especie podria operar cerca de sus limites
funcionales en amplias condiciones de temperatura, especialmente fuera del rango
intermedio. Esto se vuelve especialmente relevante considerando la baja resiliencia
térmica observada en especies estenotermas de aguas frias, como lo discuten Hall y Thatje

(2011) para Lithodidae en regiones polares
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Todo esto refuerza la clasificacion de Lithodes santolla como una especie estenotérmica,
adaptada a ambientes frios y estables (Portner, 2010), lo que podria limitar su capacidad
para tolerar cambios térmicos abruptos (Lutterschmidt & Hutchison, 1997; Braschler et
al., 2020). La estrechez del rango funcional observado — reflejado principalmente en
CTMax y CTMin — sugiere una sensibilidad a desviaciones térmicas fuera de la zona
Optima. No obstante, la existencia de cierto grado de plasticidad fisioldgica, evidenciada
en la capacidad de ajuste de CTMax, apunta a que en Zoea Il podria existir un margen
resiliente a la temperatura. Aun asi, las diferencias observadas respectos a Megalopa
subrayan la relevancia de considerar la variacion ontogénica al momento de evaluar los
impactos del calentamiento global sobre la fisiologia y el desempefio ecoldgico de la

especie.

La sensibilidad térmica también se reflejo en los patrones de supervivencia, que
exhibieron una respuesta coherente con lo esperado para organismos ectotermos
adaptados a ambientes frios. En general, los valores mas altos de supervivencia a mediano
plazo se encontraron en el rango de temperaturas bajas y medias, mientras que las
temperaturas extremas — tanto frias como calidas — indujeron una mayor mortalidad

temprana o una reduccion progresiva mas pronunciada.

A temperaturas bajas (2 y 4 °C), la supervivencia inicial se mantuvo cercana al 50%
durante dos semanas, y aungue posteriormente disminuyo, algunos individuos
sobrevivieron por largos periodos (hasta 69 y 88 dias, respectivamente), lo que sugiere
que, a pesar del alto costo basal asociado a la mantencion bajo condiciones frias, ciertas
larvas presentan una tolerancia prolongada, posiblemente ligada a un metabolismo
deprimido y una desaceleracion del desarrollo. Esta capacidad de persistencia prolongada
en bajas temperaturas ha sido descrita en otras especies de crustaceos decapodos como
una estrategia compensatoria frente a condiciones suboptimas (Anger et al., 2003; Baylon,
2010; Gebauer et al., 2003). Ademas, mecanismos de retraso en la metamorfosis han sido
documentados como respuestas adaptativas en larvas expuestas a temperaturas
subcriticas, lo que podria explicar la supervivencia extendida observada (Gebauer et al.,
2003; Anger, 1996).
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En el rango de temperaturas medias (6 a 10 °C), la supervivencia alcanz6 el 50% en un
tiempo més cortos (10 a 18 dias), seguido de una disminucion gradual hasta valores por
debajo del 25%, aunque en 6 °C algunas larvas perduraron hasta el dia 89. Este
comportamiento sugiere que este rango térmico representa condiciones mas cercanas al
optimo fisioldgico para el estadio larval, como se argumento previamente con base en el
desempefio metabdlico. Estudios previos han identificado que el rango de 6 a 10 °C
permite un desarrollo larval mas eficiente en L. santolla (Calcagno et al., 2004) y en
especies afines como Paralomis granulosa (Anger et al., 2003), coincidiendo con la idea
de que existe una ventana térmica funcional intermedia donde concurren una alta

supervivencia, un menor costo basal y capacidad de crecimiento.

En contraste, las temperaturas altas (12 y 14 °C) indujeron una disminucion acelerada de
la supervivencia, que cayo por debajo del 25% en menos de dos semanas. Esta respuesta
representa una clara intolerancia térmica en condiciones calidas, posiblemente asociada a
un exceso en el costo metabdlico, con una menor eficiencia aerdbica y una aceleracion del
desarrollo que supera la capacidad de sostener ciertos procesos vitales (Portner, 2010;
Somero, 2010). Patrones similares han sido reportados en crustdceos sometidos a
temperaturas por sobre su rango térmico natural, evidenciando fallas en la homeostasis
energética y disminucion de la resiliencia frente a estrés ambiental (Paschke et al., 2013;
Hall & Thatje, 2011).

La curva de supervivencia observada, con una mayor duracion en el rango de 6-8 °C y
reducciones mas abruptas en temperaturas extremas, refuerza la idea de que L. santolla
posee una ventana térmica estrecha en su fase larval, consistente con su caracter
estenotermo. Ademas, la existencia de algunos sobrevivientes en todos los tratamientos
indica cierto grado de plasticidad térmica climatica (Marshall et al., 2020; Pettersen et al.,
2018). Sin embargo, esta plasticidad parece limitada, y las diferencias en la persistencia y
mortalidad entre temperaturas sub6ptimas refuerzan la nocion de que las condiciones
fuera del rango medio imponen costos que pueden comprometer la viabilidad poblacional
a largo plazo (Williams et al., 2008; Portner & Knust, 2007).
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En conjunto, la interaccion entre metabolismo, tolerancia térmica y supervivencia
confirma que las larvas de Lithodes santolla poseen un rango térmico funcional angosto,
con un rendimiento fisioldgico dptimo centrado en temperaturas intermedias (6 — 10 °C).
Estas caracteristicas son consistentes con una especie estenotérmica adaptada a ambientes
frios, con una plasticidad térmica limitada y alta sensibilidad a desviaciones térmicas. Las
diferencias observadas entre Zoea |11 y Megalopa subrayan la importancia de considerar
la variacién ontogénica en estudios de ecologia térmica, particularmente frente al cambio
climatico, donde pequefios desplazamientos en la temperatura ambiental podrian

comprometer el desarrollo, la supervivencia y, por ende, el reclutamiento de esta especie.
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