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Исследовали влияние режима умеренной гипоксии на процессы энергетического обмена в тканях
(жабры, гепатопанкреас) средиземноморской мидии (Mytilus galloprovincialis, Lamarck, 1819). Контроль-
ная группа моллюсков содержалась при 6.8–6.9 мг О2 л–1, опытная при 1.9–2.0 мг О2 л–1. В обоих слу-
чаях температура воды составляла 22 ± 1°C, соленость – 17–18‰. Экспозиция – 72 ч. В условиях уме-
ренной гипоксии в организме средиземноморской мидии развивался комплекс реакций, направлен-
ных на поддержание энергетического статуса тканей. Аэробные процессы явно ограничивались, о чем
свидетельствовало снижение активности сукцинатдегидрогеназы. Одновременно усиливались анаэ-
робные процессы в тканях. Повышалась активность альдолазы, малатдегидрогеназы, увеличивалось
содержание пирувата. При этом глюкозо-лактатное направление метаболизма подавлялось. Это нашло
отражение в отсутствии роста активности лактатдегидрогеназы и содержания лактата в тканях. Допус-
кается переключение метаболизма на глюкозо-опинное направление, свойственное представителям
рода Mytilus. В работе дается развернутая характеристика состояния аденилатной системы моллюска.
Показано, что содержание фракции АТФ в тканях в условиях гипоксии оставалось на уровне контроль-
ных значений, что отражало адаптивную направленность реорганизации тканевого метаболизма.
Впервые отмечена способность гепатопанкреаса аккумулировать фракции АДФ и АМФ из систем цир-
куляции в условиях гипоксической нагрузки. Полагаем, что это может быть основной причиной роста
пула аденилатов и понижения значений АЭЗ в данном органе. Из представленных результатов следует,
что реорганизация процессов углеводного обмена в тканевых структурах средиземноморской мидии в
условиях умеренной гипоксии позволяет сохранять энергетический статус ее тканей. Это является од-
ним из основных условий, позволяющих моллюску осваивать проблемные гипоксические акватории.
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ВВЕДЕНИЕ

Двустворчатые моллюски (сем. Bivalvia) широко
представлены в шельфовой зоне Мирового океана.
Большинство из них ведет малоподвижный или
прикрепленный образ жизни [1]. Некоторые насе-
ляют контурные биотопы, для которых характерны
значительные градиенты температуры, содержа-
ния кислорода, солености [2], а также зоны внеш-
него экстремума: гиперсоленые водоемы, гипокси-
ческие акватории с элементами сероводородного
заражения [3, 4] и др. Функциональные основы то-
лерантности к данным условиям среды представ-
ляют интерес, так как предполагают специфику
адаптивной реорганизации метаболических про-

цессов, уникальной по отношению к другим фор-
мам жизни.

Значительное число работ посвящено биоэнер-
гетическим аспектам существования моллюсков в
условиях внешнего дефицита кислорода. Показана
способность двустворок легко переходить к субба-
зальным скоростям метаболизма [5] посредством
обратимого фосфорилирования ряда гликолитиче-
ских ферментов [6] при участии цАМФ (цГМФ)
протеинкиназ [7]. Отмечены существенные моди-
фикации терминальных реакций анаэробного гли-
колиза, которые исключают образование лактата и
развитие тканевого ацидоза. К ним относится ре-
акция трансаминирования пирувата с дезаминиро-
ванием аспартата, которая приводит к образова-
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нию аланина и оксалоацетата [7]. Последний в се-
рии процессов превращается в сукцинат, что
позволяет получать дополнительный ресурс АТФ
[7, 8]. Определенные изменения выявлены и на
уровне клеточных систем [9].

Особый интерес представляют начальные этапы
перестройки тканевого метаболизма моллюсков
при адаптации к условиям дефицита кислорода.
Это можно исследовать только в условиях умеренной
гипоксии. По общему признанию первые признаки
развития гипоксического состояния у бентосных ор-
ганизмов наблюдаются при концентрации кислорода
2 мг О2 л–1 [10]. В настоящей работе в условиях экспе-
римента исследуется именно этот режим.

В качестве объекта исследования выбрана сре-
диземноморская мидия Mytilus galloprovincialis (La-
marck, 1819). Представители рода Mytilus широко
распространены по побережью Мирового океана и
являются одной из самых массовых групп двуствор-
чатых моллюсков [11]. Они являются общепризнан-
ным объектом биоиндикации качества морских ак-
ваторий [12]. Поэтому информация, полученная на
представителях данного рода, может иметь не только
теоретическое, но и практическое значение.

Цель работы – в условиях эксперимента исследо-
вать влияние режима умеренной гипоксии на актив-
ность ряда маркерных ферментов энергетического
обмена, содержание метаболитов и состояние адени-
латной системы тканей средиземноморской мидии.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материал

Исследование проводили на взрослых особях
средиземноморской мидии Mytilus galloprovincialis
(Lamarck, 1819), собранных с коллекторных уста-
новок “Дон-Комп” (Стрелецкая бухта, Севасто-
поль) в июне (период минимальной нерестовой ак-
тивности) 2022 г. Размеры раковины составляли
65–85 мм в длину и 28–40 мм в высоту. Использо-
вали экземпляры исключительно с черной окрас-
кой раковины. Установлено, что цветовые морфы
мидии обладают различной интенсивностью тка-
невого метаболизма и отличаются активностью не-
которых ферментов [13]. Транспортировку осу-
ществляли в пластиковых контейнерах без воды в
течение 1 ч с момента сбора. После транспортиров-
ки мидии содержались в 30-литровых стеклянных
аквариумах, оборудованных системой проточной
морской воды, в течение 3 дней для снятия стресса.
Считается, что этого времени достаточно для вос-
становления функциональной нормы [14].

Моделирование умеренной гипоксии
Контрольную группу мидий (n = 12) содержали

при 22 ± 1°C, концентрации кислорода в воде 6.8–
6.9 мг О2 л–1 и солености 17–18‰. Опытную (n =

= 12): при 22 ± 1°C, 17–18‰ и 1.9–2.0 мг О2 л–1.
Экспозиция составляла 72 ч. Фотопериод – 12 ч
(день): 12 ч (ночь). Содержание кислорода в воде
понижали путем барботажа газообразным азотом в
течение 4–5 ч. Контроль за уровнем кислорода в
воде проводили при помощи оксиметра “Ohaus
Starter 300 D” (США). Ежедневно меняли воду в ак-
вариумах для удаления метаболитов с сохранением
заданной концентрации кислорода в воде.

Препарирование тканей

Для лабораторного анализа были выбраны жаб-
ры и гепатопанкреас. Жабры являются наиболее
чувствительной структурой по отношению к услови-
ям водной среды и определяют кислородный режим
большинства тканей моллюска [15, 16]. Гепатопан-
креас – орган, координирующий течение метаболи-
ческих процессов на организменном уровне. Ткани
препарировали при температуре 0–4°С. Получен-
ные образцы хранили в морозильной камере “Far-
ma 900 Series” (TermoScientific, США) при –80°С.
Гомогенаты готовили непосредственно в день экс-
перимента на льду (0–4°С). Для получения супер-
натанта их центрифугировали при 10 000 об мин–1

в течение 10 мин в центрифуге с охлаждением
“Eppendorf 5424 F” (Германия).

Биохимические исследования

Активность альдолазы (4.1.2.13) определяли по
методу Товарницкого–Валуйской [17]. Интенсив-
ность окраски измеряли при длине волны 540 нм
по скорости расщепления фруктозо-1,6-дифосфа-
та (ФДФ). В качестве среды выделения использо-
вали 1.15%-ный р-р KCl, как описано ранее [18].
Активность выражали в мкмоль ФДФ мин–1 мг–1

белка. Активность малатдегидрогеназы (МДГ,
1.1.1.37) и лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) изме-
ряли при длине волны 340 нм по скорости окисле-
ния НАД Н2, используя в качестве среды выделе-
ния 0.2 М Трис-HCl буфер, рН 7.5 [19]. Субстратом
для определения активности ЛДГ служил пируват,
а для МДГ – оксалоацетат. Активность выражали в
мкмоль НАД Н2 мин–1 мг–1 белка. Активность сук-
цинатдегидрогеназы (СДГ, 1.3.99.1) определяли
при длине волны 420 нм по скорости восстановле-
ния феррицианида калия [20]. В качестве транс-
формирующей среды использовали 0.1 М калий –
фосфатный буфер. Активность выражали в нмоль
сукцината мин–1 мг–1 белка. Содержание белка в
пробах контролировали микробиуретовым методом
[21]. В качестве стандарта использовали кристалли-
ческий сывороточный альбумин (Sigma-Aldrich
A8806). Все измерения выполняли на двухлучевом
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спектрофотометре “SPECS SSP-715” (Россия), при
температуре 20°C.

Концентрацию глюкозы (моносахаридов) опре-
деляли с помощью лабораторного набора “ГЛЮ-
КОЗА-4-ОЛЬВЕКС” при длине волны 500 нм.
Лактата – с использованием набора “МОЛОЧНАЯ
КИСЛОТА-ОЛЬВЕКС” при длине волны 500 нм.
Пирувата – с использованием набора “ПИРУВАТ
UV-АБРИС+” при длине волны 340 нм. Концен-
трацию выражали в нмоль мг–1 ткани.

Содержание адениловых нуклеотидов в тканях
мидии регистрировали хемилюминесцентным ме-
тодом [22]. Результаты выражали в мкмолях г–1 тка-
ни. Средняя масса навески жабр составляла 4.8 мг.
Исследуемые ткани гомогенизировали в 0.1 М
трис-ацетатном буфере, рН 7.75, на холоде (0–4°С).
Аденилатный комплекс экстрагировали в кипя-
щем буфере на водяной бане в течение 5 мин. По-
лученные экстракты замораживали до дальнейше-
го анализа (–80°С). Определение АТФ проводили
по световой эмиссии с добавлением люциферин-
люциферазы на приборе “TP-Luminometer 1250”
(LKB, Швеция). АДФ и АМФ восстанавливали до
АТФ с применением пируваткиназы и аденилатки-
назы. Аденилатный энергетический заряд (АЭЗ)

рассчитывали, используя концентрацию (С) нук-
леотидов по формуле [23]:

Статистический анализ
При проведении сравнительного анализа при-

менен однофакторный дисперсионный анализ
(ANOVA) PAST Version 4.09. Нормальность распре-
деления выборочных совокупностей проверяли по
Shapiro–Wilk (W-test). Статистические сравнения
выполнены на основе непараметрического крите-
рия U-критерия Манна–Уитни. Минимальный
уровень значимости составлял р £ 0.05. Объем вы-
борочных совокупностей: 12 особей (контроль),
12 особей (опыт).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Жабры

В условиях умеренной гипоксии в данном органе
отмечали снижение активности СДГ на 19–20%
(рис. 1). Это происходило на фоне роста активности
ряда гликолитических ферментов – альдолазы и

+
=

+ +

ATP ADP

ATP ADP AMP
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2AEC .
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Рис. 1. Активность ферментов энергетического обмена жабр и гепатопанкреаса мидий в условиях нормоксии и умеренной
гипоксии. SDH – сукцинатдегидрогеназа, MDH – малатдегидрогеназа, LDH – лактатдегидрогеназа, белый – нормоксия,
серый – гипоксия, * – p ≤ 0.05.
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МДГ, на 17% (p ≤ 0.05) и 38% (p ≤ 0.05) соответствен-
но. Следует отметить крайне низкую активность ЛДГ
в данной структуре (0.010 ± 0.008 мкмоль НАД Н2
мин–1 мг–1 белка), величина которой не изменялась в
условиях экспериментальной нагрузки.

Дефицит кислорода сопровождался существен-
ным повышением содержания в органе глюкозы
(рис. 2). В сравнении с контролем различия состав-
ляли более 55% (p ≤ 0.01). Еще более значительные
изменения претерпело содержание пирувата. Уро-
вень данного соединения увеличился в 2.5–2.6 раза
(p ≤ 0.01). При этом содержание лактата в ткани
жабр не изменялось.

Состояние аденилатной системы жабр моллюс-
ка в целом совпадало с контрольными величинами.
Различия в уровне АТФ, АДФ, АМФ, пуле адени-
латов не были статистически значимы (рис. 3).
То же наблюдалось и в отношении АЭЗ (рис. 4).

Гепатопанкреас
Характер изменения активности ферментов в

данном органе был близок к отмеченному в отно-
шении жабр (рис. 1). Активность СДГ понижалась
на 16–17%, при этом альдолазы увеличивалась на
31–32% (p ≤ 0.05). Отмечали также рост активности
МДГ, однако различия в сравнении с контрольны-
ми величинами не были значимы. Активность ЛДГ
также была слабо выражена и не изменялась на
протяжении эксперимента.

Гепатопанкреас отличался высоким содержанием
глюкозы. В сравнении с жабрами уровень данного
соединения был в почти в 5 раз выше (p ≤ 0.001)
(рис. 2). Гипоксия не оказывала значимого влияния
на содержание глюкозы в данном органе. При этом
уровень пирувата относительно контрольных значе-
ний увеличивался более, чем в 2 раза (p ≤ 0.05), а со-
держание лактата уменьшалось в 4 раза (p ≤ 0.01).

Определенные изменения отмечали и в состоя-
нии аденилатной системы (рис. 3). Уровень АДФ и
АМФ повышался почти в 2 раза (p ≤ 0.05–0.01).
При этом содержание фракции АТФ совпадало с
контрольными величинами. Это приводило к уве-
личению пула аденилатов и снижению АЭЗ на 32 и
26% соответственно (p ≤ 0.05) (рис. 3, 4).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Одним из эффектов, зарегистрированных в на-

стоящей работе, явилось снижение активности
СДГ в жабрах и гепатопанкреасе в ответ на условия
умеренной гипоксии. Известно, что данный фер-
мент принимает участие в реакциях цикла трикар-
боновых кислот и одновременно входит в структу-
ру дыхательной цепи переноса электронов (ком-
плекс II) [24]. Это позволяет констатировать факт
ограничения аэробных процессов в обоих органах.
Показано также участие СДГ в перераспределении

гликолитических метаболитов в направлении об-
разования сукцината в условиях анаэробиоза. Это
позволяет митохондриям сохранять функциональ-
ную активность в условиях острой нехватки кисло-
рода [25]. Подобные эффекты показаны для мно-
гих видов двустворок [7].

В настоящей работе об усилении анаэробных
процессов в тканях моллюска косвенно свидетель-
ствовали увеличение активности альдолазы, МДГ
и повышение содержания пирувата. При этом ро-
ста содержания лактата не наблюдали (жабры). В
гепатопанкреасе, напротив, уровень данного со-
единения существенно понижался. Отсутствие ро-
ста содержания лактата в тканях в условиях острой

Рис. 2. Содержание глюкозы, пирувата и лактата в жаб-
рах и гепатопанкреасе мидий в условиях нормоксии
(белый) и умеренной гипоксии (серый). * – p ≤ 0.05.
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гипоксии показано ранее и для других видов мол-
люсков [26]. При этом отмечалась крайне низкая
эффективность ЛДГ¸ что совпадает с результатами
настоящей работы. Это означает, что глюкозо-лак-
татное направление метаболизма [27], свойствен-
ное большинству организмов, у моллюсков в усло-
виях умеренной гипоксии явно подавлялось.

Считается, что у многих беспозвоночных тер-
минальными гликолитическими ферментами яв-
ляются опиндегидрогеназы [25]. Они сопрягают
реакцию взаимодействия пирувата с аминокисло-
тами с образованием опинов [28]:

Опины не оказывают столь выраженного влияния
на величину тканевого рН, как лактат, что имеет
адаптивное значение [29]. Среди опиндегидроге-
наз выделяют октопиндегидрогеназу (OcDH) (EC
1.5.1.11), проявляющую выраженное сродство к
L-аргинину [30]. Показан рост ее активности в
условиях дефицита кислорода [31]. Активность
данного фермента была идентифицирована в тка-
нях представителей рода Mytilus [31], в том числе
Mytilus galloprovincialis [32]. Можно допустить, что
глюкозо-опинное направление метаболизма [27] в
условиях дефицита кислорода начинает доминиро-
вать над процессами классического анаэробного
гликолиза. В этом, по-видимому, следует искать
объяснение низкой эффективности ЛДГ и отсут-
ствию изменения содержания лактата в тканях, по-
казанную в настоящей работе.

Значительное число работ посвящено участию
митохондрий морских организмов в адаптации к

+ + +
+ → + ++ +

2

пируват аминокислоты НАД Н

Н опины Н О НАД .

Рис. 3. Состояние аденилатной системы жабр и гепатопанкреаса мидий в условиях нормоксии и умеренной гипоксии.
POOL – пул аденилатов, белый – нормоксия, серый – гипоксия, * – p ≤ 0.05.
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Рис. 4. Величина АЭЗ жабр и гепатопанкреаса мидий в
условиях нормоксии и умеренной гипоксии. AES –
аденилатный энергетический заряд, белый – нормок-
сия, серый – гипоксия, * – p ≤ 0.05.
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условиям дефицита кислорода. Особое внимание
уделяется организмам, толерантным к условиям
острой гипоксии [33]. Отмечается их способность
переходить к суббазальным скоростям метаболиз-
ма, с сохранением тканевого ресурса АТФ и быст-
рым восстановлением процессов окислительного
фосфорилирования в условиях реоксигенации
[34]. О состоянии аденилатной системы в основ-
ном судят по содержанию фракции АТФ [33, 34].
Особенность настоящей работы состоит в том, в
ней дается развернутая характеристика аденилат-
ного комплекса. Ранее подобная информация при-
водилась нами в только в отношении другого дву-
створчатого моллюска – анадары (Anadara kagoshi-
mensis, Tokunaga, 1906) [26].

Анализ состояния аденилатного комплекса в
жабрах средиземноморской мидии позволяет кон-
статировать факт отсутствия каких-либо значимых
изменений в системе в условиях умеренной гипо-
ксии. Содержание АТФ, АДФ, АМФ сохранялось на
уровне контрольных величин. Тоже можно сказать в
отношении пула аденилатов и АЭЗ. Это свидетель-
ствует о том, что реорганизация углеводного метабо-
лизма, отмеченная выше в данном органе моллюска,
позволяет сохранять ее энергетический статус.

В гепатопанкреасе ситуация была иной. При со-
хранении содержания АТФ в органе повышался
ресурс АДФ и АМФ, что определяло увеличение
пула аденилатов и снижение АЭЗ. Такая ситуация
возможна только в случае поступления АДФ и
АМФ в гепатопанкреас извне. Можно допустить
участие в этом процессе системы циркуляции ге-
молимфы, которая насыщается фракциями АДФ и
АМФ в условиях гипоксии со стороны других орга-
нов и тканей. Способность гепатопанкреаса мол-
люсков избирательно накапливать фракции АДФ и
АМФ ранее не обсуждалась. Эта информация яв-
ляется новой.

Следствием роста содержания АМФ в гепато-
панкреасе может быть образование повышенных
количеств цАМФ. Последний является аллостери-
ческим регулятором протеинкиназы А (ПКА) [35].
Протеинкиназа А зарегистрирована в тканях дву-
створчатых моллюсков и часто используется в ка-
честве маркера в экодиагностике [36]. Показано ее
активное участие в адаптации моллюсков к услови-
ям внешней гипоксии [37, 38]. Данный фермент яв-
ляется триггером катаболических путей, направлен-
ных на активную продукцию АТФ [35]. Как показали
наблюдения, действие протеинкиназы А направлено
на поддержание окислительных процессов в тканях в
условиях внешнего дефицита кислорода [38]. Уста-
новлено, что активация ПКА индуцируется ростом
отношения АМФ/АТФ [39, 40]. В нашем случае дей-
ствительно происходит рост индекса АМФ/АТФ в
гепатопанкреасе за счет поступления АМФ из си-
стем циркуляции, о чем говорилось выше.
Этот факт позволяет допустить рост активности

ПКА и у средиземноморской мидии в условиях
внешнего дефицита кислорода.

Одним из результатов настоящей работы яви-
лось существенное повышение содержания глюко-
зы в жабрах моллюска, что также свидетельствует
об усилении анаэробных процессов [7]. Процесс,
по-видимому, контролируется со стороны гепато-
панкреаса. Данный орган располагает организмен-
ным ресурсом гликогена [41] и имеет повышенный
уровень глюкозы, которая распределяется в орга-
низме моллюска при участии системы циркуляции
гемолимфы. В настоящей работе различия в содер-
жании глюкозы между жабрами и гепатопанкреа-
сом превышали 5 раз. Прямое участие в этом про-
цессе может также принимать ПКА, активность
которой в условиях повышенных значений индек-
са АМФ/АТФ в гепатопанкреасе должна быть вы-
сокой. Данный фермент принимает непосред-
ственное участие в обмене углеводов, в частности
гидролизе молекул гликогена в условиях энергети-
ческого дефицита [42], что имеет прямое отноше-
ние к процессам, наблюдаемым в гепатопанкреасе
моллюска. Действие ПКА на углеводный обмен
может быть опосредовано и через увеличение экс-
прессии генов глюкозного транспортера (GLUT-4)
и гексокиназы [43].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Из представленной информации следует, что в

условиях умеренной гипоксии в организме среди-
земноморской мидии развивался комплекс реак-
ций, направленных на поддержание энергетиче-
ского статуса тканей. Аэробные процессы явно
ограничивались, о чем свидетельствовало сниже-
ние активности СДГ. Одновременно усиливались
анаэробные процессы в тканях. Повышалась ак-
тивность альдолазы, МДГ, увеличивалось содер-
жание пирувата. При этом глюкозо-лактатное на-
правление метаболизма явно подавлялось. Об этом
свидетельствовало отсутствие роста активности
ЛДГ и содержания лактата в тканях. Допускается
переключение метаболизма на глюкозо-опинное
направление, свойственное представителям рода
Mytilus. Развернутая характеристика состояния
аденилатной системы позволяет констатировать,
что ткани моллюска сохраняли исходный энерге-
тический статус. Содержание фракции АТФ оста-
валось на уровне контрольных значений, что отра-
жало адаптивную направленность реорганизации
тканевого метаболизма. Впервые отмечена способ-
ность гепатопанкреаса аккумулировать фракции
АДФ и АМФ из систем циркуляции в условиях ги-
поксической нагрузки. Полагаем, что это может
быть основной причиной роста пула аденилатов и
понижения значений АЭЗ в данном органе.
Из представленных результатов следует, что реор-
ганизация процессов углеводного обмена в ткане-
вых структурах средиземноморской мидии в усло-
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виях умеренной гипоксии позволяет сохранять
энергетический статус ее тканей. Это является од-
ним из основных условий, позволяющих моллюску
осваивать проблемные гипоксические акватории.
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PARAMETERS OF ENERGY METABOLISM AND ADENYLATE SYSTEM 
OF MYTILUS GALLOPROVINCIALIS TISSUES (LAMARCK. 1819)

IN CONDITIONS OF MODERATE HYPOXIA
A. S. Kokhana, A. A. Soldatova,b,#, I. V. Golovinaa, Yu. V. Bogdanovicha, 

N. E. Shalaginaa, and V. N. Rychkovaa

aKovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russia
bSevastopol State University, Sevastopol, Russia

#e-mail: alekssoldatov@yandex.ru

The effect of moderate hypoxia on the processes of energy metabolism in the tissues (gills, hepatopancreas) of
the Mediterranean mussel (Mytilus galloprovincialis, Lamarck, 1819) was studied experimentally. The control
group of mollusks contained 6.8–6.9 mgO2 l–1, the experimental group at 1.9–2.0 mgO2 l–1. In both cases, the
water temperature was 22 ± 1°C, the salinity was 17–18‰. The exposition – 72 hours. The oxygen content in
the water was lowered by bubbling with nitrogen gas for 4–5 hours. In conditions of moderate hypoxia, a complex
of reactions aimed at maintaining the energy status of tissues developed in the body of the Mediterranean mussel.
Aerobic processes were clearly limited, as evidenced by a decrease in succinate dehydrogenase (SDH) activity. At
the same time, the processes of anaerobic glycolysis intensified. The activity of aldolase, malate dehydrogenase
(MDH) increased, the content of pyruvate in tissues increased. This was not accompanied by an increase in lac-
tate dehydrogenase (LDH) activity and an increase in lactate content. The tissues retained their original energy
status. The content of the ATP fraction remained at the level of control values, which reflected the adaptive ori-
entation of the reorganization of tissue metabolism. The ability of hepatopancreas to accumulate ADP and AMP
fractions from circulation systems under experimental hypoxic load was noted.

Keywords: moderate hypoxia, adenylate system, succinate dehydrogenase, glycolysis enzymes, glycolytic metab-
olites, gills, hepatopancreas, Mytilus galloprovincialis



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


