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ОСОБЕННОСТИ МЕТАБОЛИЗМА ЧЕРНОМОРСКОЙ МИДИИ 
(MYTILUS GALLOPROVINCIALIS Lam.) ИЗ РАЗЛИЧНЫХ БИОТОПОВ 

КАРАДАГСКОГО ЗАПОВЕДНИКА 
 

Исследованы особенности потребления кислорода и экскреции азота, а также их соотношение у мидий есте-
ственных поселений из районов чистой воды и хронического воздействия бытовых стоков. У моллюсков из 
биотопа загрязненной воды наблюдается пониженный уровень метаболизма. В условиях кратковременной 
аутогенной гипоксии критические уровни насыщения воды кислородом, лимитирующие обмен у моллюсков, 
проявляются при более низких величинах, по сравнению с мидиями из биотопов чистой воды. Ведущая роль 
в энергообеспечении метаболизма мидий из биотопа загрязненной воды принадлежит белково-азотистым 
субстратам, что свидетельствует об их меньшей устойчивости к воздействию неблагоприятных факторов. 
Скорость потребления кислорода и экскреции азота и их соотношение О/N могут быть достаточно чувстви-
тельными показателями состояния естественных популяций мидий. 
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Возрастающее антропогенное воздей-
ствие на морские экосистемы в наибольшей 
степени проявляется в прибрежной и шельфо-
вой зонах, вызывая глубокие структурно-
функциональные изменения популяций гидро-
бионтов. В то же время именно в этой зоне 
имеется ряд видов, характеризующихся высо-
кой устойчивостью к воздействию повреж-
дающих факторов среды. К ним относятся фа-
культативные анаэробы, в основном бентосные 
формы и, в первую очередь, двустворчатые 
моллюски, характерным представителем кото-

рых являются мидии. Эти виды, в силу при-
крепленного образа жизни в сублиторали, вы-
работали ряд адаптаций, позволяющих им су-
ществовать в широком диапазоне экстремаль-
ных условий среды (гипоксия, аноксия, боль-
шой диапазон колебаний температуры, солено-
сти и высоких концентраций загрязняющих 
веществ). Указанные свойства метаболизма 
мидий послужили причиной детального изуче-
ния особенностей процессов их жизнедеятель-
ности [2, 6, 12, 15, 17]. 
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Устойчивость моллюсков к неблаго-
приятным условиям объясняется спецификой 
протекания конечных реакций углеводного 
обмена. Показано, что в основе краткосрочных 
адаптаций лежат механизмы анаэробного ис-
пользования гликогена тканями мидий, сопро-
вождающиеся резким снижением интенсивно-
сти обменных процессов. При более длитель-
ном воздействии неблагоприятных факторов 
включаются альтернативные классическому 
гликолизу пути анаэробного ресинтеза АТФ с 
совместным использованием углеводных и 
белковых субстратов [2, 16, 17]. 

Имеется достаточное количество дан-
ных, свидетельствующих об использовании 
моллюсками в качестве энергетических суб-
стратов белков и свободных аминокислот как в 
аэробных, так и анаэробных условиях [6, 16]. 
Известно, что у двустворчатых моллюсков 
преобладающим конечным продуктом белко-
вого и азотистого катаболизма является аммо-
ний, а уровень потребления кислорода, экскре-
ции аммонийного азота и их соотношение 
(O/N) являются важнейшими показателями 
физиологического состояния моллюсков [7, 
10]. Большинство материалов, характеризую-
щих метаболические особенности адаптивных 
реакций моллюсков к условиям среды, полу-
чены в экспериментальных условиях с искус-
ственно заданными параметрами среды. В то 
же время остаются мало исследованными про-
явления адаптивных особенностей моллюсков, 
обитающих в широком спектре естественных 
биотопов. 

Целью настоящей работы было изуче-
ние особенностей метаболизма мидий (Муtillus 
galloprovincialis Lam.) из различных биотопов 
Карадагского природного заповедника в связи 
с адаптацией моллюсков к условиям обитания 
в зонах относительно чистой воды и на участ-
ках с повышенным антропогенным влиянием. 
В задачи исследования входило: 1) определить 
скорость потребления кислорода у мидий из 
различных биотопов в условиях развития ауто-

генной краткосрочной гипоксии и выявить 
критические уровни насыщения воды кислоро-
дом как показателя чувствительности к дефи-
циту кислорода; 2) оценить направленность и 
характер метаболизма через атомное соотно-
шение потребленного кислорода к выделенно-
му аммонийному азоту (О:N) и динамику гли-
когена в норме и в условиях гипоксии.  

Материал и методы. Работа проведена 
на базе Карадагского природного заповедника. 
Исследованы мидии из трех биотопов: 1 – со 
скал на глубине 1 – 1.5 м в наиболее чистой 
части заповедника (район Золотых ворот);  2 – 
на этих же скалах с глубины 7 м; 3 – на приле-
гающем к заповеднику участке акватории, за-
грязненном бытовыми стоками (со свай пирса 
пансионата «Крымское Приморье») (рис. 1).   
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Рис.1. Схема расположения точек отбора проб на 
акватории Карадагского заповедника 
Fig.1. Sampling stations in the region of the Karadag’s 
natural reserve 
 

Пробы отбирали в сентябре 2001 г. при 
температуре воды 19 – 220 С. Для опытов ис-
пользовали взрослых одноразмерных особей 
(55 – 60 мм), собранных одновременно
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(в течение светового дня). Отобранных моллю-
сков очищали от эпибионтов и выдерживали 
перед экспериментами в течение суток в 
фильтрованной через газовое сито (20 µm) во-
де. Температура воды в опытах соответствова-
ла температуре среды обитания. 

Для определения скорости потребления 
кислорода (мгּэкз-1ּчас-1) группу мидий (по 10 
экз.) помещали в термостатированные респи-
рометры замкнутого типа объемом 1.4 и 1.1 л. 
Продолжительность экспозиции 2.5 – 3.0 ч до 
конечного насыщения воды кислородом 8 – 10 
% исходного уровня (опыт 1). Изменение со-
держания кислорода в ходе эксперимента оп-
ределяли с помощью кислородных электродов 
типа Кларка в ячейках, подключенных к замк-
нутой системе циркуляции воды, с регистраци-
ей на ленте самописца КСП-4. Критические 
уровни насыщения воды кислородом, характе-
ризующие предел компенсаторных реакций 
физиологических систем исследуемых орга-
низмов, устанавливали по точке перегиба кри-
вой потребления кислорода, достоверно отли-
чающейся от последующей величины, и выра-
жали в процентах кислородного насыщения 
воды в момент отсчета. 

Степень влияния дефицита кислорода 
на азотистый метаболизм у мидий исследовали 
в параллельных экспериментах (опыт 2). Ин-
тенсивность экскреции аммонийного азота рас-

рассчитывали по приросту концентрации его в 
воде респирометров в конце эксперимента и 
выражали в микрограммах на экземпляр в час. 
Опыты, в пяти повторностях, проводили в рес-
пирометрах замкнутого типа объемом 1 л, со-
держащих по 7 экз. мидий, при температуре 19 
- 200С. Продолжительность опыта 6,5 ч.  

Содержание аммонийного азота в кон-
троле и опыте устанавливали по методу Грас-
хофф-Йохансена [11] и выражали в мкгּл-1. 
Концентрация аммонийного азота в контроле и 
его накопление в опытах не превышали токси-
кологических норм для беспозвоночных [9]. 
Содержание кислорода определяли по методу 
Винклера. Для определения долевого участия 
катаболизируемого белка и азотистых продук-
тов относительно углеводного и липидного 
метаболизма использовали аммонийный коэф-
фициент О/N.  

Содержание гликогена в жабрах и ге-
патопанкреасе мидий определяли антроновым 
методом [3] в контроле и после окончания 
опытов по дыханию.  

Материалы обработаны статистически 
с привлечением критерия Стьюдента. 

Результаты и обсуждение. Зависи-
мость скорости дыхания от содержания кисло-
рода в среде у мидий из различных биотопов 
показана на рис. 2. 

Рис. 2. Скорость по-
требления кислорода 
мидиями из различных 
биотопов в условиях 
экспериментальной  
гипоксии (каждая точ-
ка – M ± SD, число 
опытов: 1-й биотоп  – 
8; 2-й биотоп  – 7; 3-й 
биотоп  – 9) 
Fig. 2. Rate of oxygen 
consumption in mussels 
from the different bio-
topes at the experimental 
hypoxia
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Из представленных материалов видно, 
что скорость потребления кислорода в состоя-
нии нормоксии (95 % насыщения) у мидий из 
района чистой воды (биотопы 1 и 2) сущест-
венно выше (P<0,01), по сравнению с мидиями 
из загрязненного района (биотоп 3). Как из-
вестно, на скорость дыхания существенное 
влияние оказывает множество факторов и, в 
первую очередь, температура, характер и ин-
тенсивность питания, стадия развития половых 
продуктов, а также наличие загрязняющих 
агентов [2, 14, 16]. Очевидно, что при прочих 
равных факторах именно хроническое наличие 
загрязняющих агентов в воде биотопа 3 суще-
ственно ограничивает дыхание мидий. Показа-
но, что загрязнения различной природы оказы-
вают ингибирующее влияние на отдельные 
группы ферментов и, главным образом, кисло-
родтранспортной и кислородакцептирующих 
систем, приводящее к глубокой перестройке 
метаболизма в целом [1, 2, 14, 15]. Следует от-
метить также, что бытовые стоки оказывают 
сочетанное воздействие на организм, когда 
влияние отдельных агентов может взаимно 
усиливаться. В нашем случае эти изменения 
метаболизма у мидий из биотопа 3, вызванные 
хроническим воздействием бытовых стоков, не 

возвращаются к норме даже после суточного 
пребывания моллюсков в чистой воде. 

По мере уменьшения содержания ки-
слорода в респирометрах скорость дыхания 
постепенно снижается до момента наступления 
критического уровня насыщения, когда ско-
рость потребления кислорода падает более 
резко. Критический уровень насыщения воды 
кислородом является показателем чувстви-
тельности организма к дефициту кислорода, 
отражает адаптационные возможности орга-
низма и свидетельствует об изменении харак-
тера метаболизма. Изменение метаболического 
статуса клеток, обусловленное снижением 
концентрации субстратов и накоплением про-
межуточных продуктов обмена, а также изме-
нение рН в клетках тканей при снижении со-
держания кислорода приводят к изменению 
активности ферментных систем и последую-
щему переключению метаболизма на анаэроб-
ные пути энергопродукции [2, 16, 17]. 

Момент наступления критического 
уровня у мидий из разных биотопов в наших 
экспериментах наблюдается при различной 
величине насыщения воды кислородом и при-
мерно через одинаковый промежуток времени 
(табл. 1).  

 
Таблица 1. Скорость дыхания мидий и критические уровни насыщения воды кислородом (M ± m) 
Table 1. Rates of respiration of mussels and critical levels of oxygen saturation in seawater (M ± m) 
 

Потребление кислорода, 
мгО2ּэкз-1ּчас-1 

Продолжительность 
периода, в мин 

Био-
топы 

Скорость  
потребления 
кислорода 

(нормоксия), 
мгО2ּэкз-1ּчас-1 

 

Критиче-
ский 

уровень 
насыще-
ния, 
% 

в начале  
посткритиче-

ского  
периода 

в конце 
экспери-
мента 

 

Концентра-
ция кисло-
рода в кон-
це экспери-
мента, 

% 

докрити- 
ческий 
 

пост- 
крити-
ческий 
 

1 0.590±0.02 54 0.259±0.04 0.07±0.02 8 60±3.4 175±29 
2 0.619±0.04 47 0.242±0.05 0.07±0.03 8 62±1.8 133±21 
3 0.370±0.06 36 0.210±0.04 0.08±0.02 5 77±1.5 175±35 

 
 
Так, у мидий из биотопа 3 критический 

уровень наблюдается при наименьшем насы-
щении воды (36 %). Очевидно, что хрониче-
ское воздействие бытовых стоков на мидий 
биотопа 3, ингибирующих, как было показано 

выше, окислительные процессы в тканях, фор-
мирует у них особый тип метаболизма с низ-
ким уровнем обмена. В связи с этим, при воз-
действии гипоксии критический уровень менее 
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выражен и наступает при более низком насы-
щении воды кислородом.  

Скорость дыхания мидий из всех био-
топов от момента критического уровня замет-
но понижается и достигает минимальных зна-
чений к концу эксперимента (табл.1). По [17], 
наиболее важным приспособительным меха-
низмом в стратегии адаптации к воздействию 
неблагоприятных факторов среды у беспозво-
ночных, в том числе моллюсков, является рез-
кое снижение интенсивности обмена, что по-
зволяет им выживать продолжительное время 
в условиях гипоксии и аноксии. Величина это-
го снижения может варьировать с условиями 
эксперимента и физиологическим состоянием 
моллюсков и составлять, по [2, 17], 10 – 20 и 
более раз. В наших экспериментах получены 
величины того же порядка. 

Обращает на себя внимание тот факт, 
что в посткритическом периоде исчезают раз-
личия в скорости дыхания мидий из рассмат-
риваемых биотопов (P>0,1). Ранее было отме-
чено, что в условиях низкого содержания ки-
слорода также отсутствуют различия в интен-
сивности дыхания разноразмерных и разновоз-
растных мидий [5]. Это является, по нашему 
мнению, результатом переключения метабо-
лизма на гликолиз, активность ферментных 
систем которого мало зависит от сдвигов внут-
риклеточного гомеостаза [2, 14]. В экспери-
ментах [12] установлено, что доля анаэробных 
процессов в посткритический период для че-
тырех видов двустворчатых моллюсков по ве-
личине теплопродукции близка и составляет 

около 28 % от аэробной. Следует также отме-
тить, что момент переключения на анаэробный 
метаболизм в отдельных тканях обнаружива-
ется при различном уровне гипоксии, поэтому 
в начальный период гипоксии наблюдают час-
тичный анаэробиоз, при котором возможно 
одновременное протекание аэробных и ана-
эробных метаболических процессов [10, 16]. 

В основе адаптаций моллюсков к ги-
поксии лежат механизмы анаэробного исполь-
зования энергетических субстратов и, в пер-
вую очередь, гликогена, свободных аминокис-
лот, пул которых в интрацеллюлярной жидко-
сти может достигать 36 %, и белка. Для мол-
люсков в процессе анаэробиоза характерно 
совместное использование этих субстратов с 
возможным восстановлением уровня гликогена 
в процессах глюконеогенеза за счет увеличе-
ния доли использования белка. Важная роль в 
реакциях сопряжения углеводного и белкового 
катаболизма в анаэробиозе принадлежит фер-
ментам переаминирования [2, 16]. По мере 
развития гипоксии у моллюсков резко увели-
чивается доля белковых и азотистых субстра-
тов в энергообеспечении процессов жизнедея-
тельности [2, 16, 17].  

Данные по исследованию экскреции 
азота и аммонийному коэффициенту у мидий 
представлены в табл. 2. Как видно, минималь-
ный индекс O/N отмечен для мидий биотопа 3, 
в то время как для мидий из остальных биото-
пов величина индекса примерно одинакова и 
колеблется около 30.  Известно, что при вели-
чине   коэффициента  более  25  преобладает  

 
Таблица 2. Потребление кислорода и экскреция аммонийного азота мидиями из различных биотопов при 
кратковременной гипоксии (M ± m) 
Table 2. Oxygen consumption and ammonia excretion in mussels from the different biotopes in short-term hypoxia 
(M ± m)  
 

Биотопы Потребление кислорода, 
мгO2 ּэкз-1ּчас-1 

Экскреция азота, 
мкгNH4

+ּэкз-1ּчас-1 
 

Индекс O/N 
 

1 0.182±0.005 7.29±0.97 27.5±1.8 
2 0.151±0.001 6.03±0.41 28.6±1.9 
3 0.136±0.001 9.82±0.90 16.1±1.3 
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углеводно-липидный метаболизм, при 20 - уг-
леводно – белковый, а коэффициент 15 и менее 
свидетельствует о переходе метаболизма на 
использование исключительно белков и сво-
бодных аминокислот как энергетических суб-
стратов в условиях анаэробиоза [7, 8, 14]. По 
[6, 16, 17], в начальный период гипоксии у ми-

дий основным энергетическим субстратом яв-
ляется гликоген. Судя по величине коэффици-
ента O/N, у мидий из биотопов 1 и 2 (район 
чистой воды) преобладает безбелковый ката-
болизм. Вместе с тем, достоверных изменений 
в содержании гликогена в гепатопанкреасе и 
жабрах мидий не обнаружено (P>0,1) (рис.3). 

 
                                                                             ОПЫТ 1 
 

                                                                              ОПЫТ 2 
 

                                          1, 2 и 3 – номера биотопов 
 
Рис. 3. Содержание гликогена в тканях мидий в условиях гипоксии (A – контроль, B – опыт) 
Fig. 3. Glycogen content in tissues of mussels at hypoxia conditions (A – control; B – experiment) 
 
 
Это противоречие можно объяснить тем, что 
на фоне резкого снижения интенсивности ме-
таболизма высокая вариабельность содержа-
ния гликогена в тканях мидий, а также восста-
новление этого содержания в процессах глю-
конеогенеза делают невозможным обнаруже-
ние изменений его уровня в процессе кратко-
срочных адаптаций [14, 16]. По [2], заметные 
изменения в содержании гликогена проявля-

ются только на третьи сутки гипоксии, причем 
изменения его уровня носят колебательный 
характер. 

У мидий из загрязненного района (био-
топ 3) в энергообмене преобладает преимуще-
ственное использование белково-азотистых 
субстратов, что свидетельствует о меньшей 
устойчивости моллюсков из биотопа 3 к не-
достатку кислорода (табл. 2). На преобладание 
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белкового катаболизма в тканях моллюсков в 
условиях глубокой гипоксии и воздействия 
загрязняющих факторов указывает ряд иссле-
дований [4, 7, 10, 14, 17]. Наличие в воде за-
грязняющих веществ различной природы угне-
тает активность ферментов не только аэробно-
го, но и анаэробного метаболизма, резко сни-
жая эффективность энергопродуцирующих 
процессов в организме гидробионтов [2, 15]. 
Это влияние проявляется в снижении интен-
сивности роста и продукции морских организ-

мов, что и наблюдается в последние десятиле-
тия в районах интенсивной рекреации, приле-
гающих к заповеднику. 

Таким образом, полученные материалы 
показали возможность использования данных 
по дыханию, экскреции азота и их соотноше-
нию в качестве индикаторов состояния мидий, 
обитающих в различных условиях среды, для 
характеристики состояния их естественных 
популяций. 
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Особливості метаболізму чорноморських мідій (Mytilus galloprovincialis Lam) з різних біотопів Карадаг-
ського заповідника. В. В. Трусевіч, А. Я. Столбов,  О. Ю. Вялова,  Т. П. Кондратьєва,  А. Л. Морозова, 
Г. Є. Шульман. Досліджувані особливості споживання кисню та екскрецію азоту, а також їхнє співвідно-
шення у мідій природних поселень з районів чистої води та з хронічним впливом побутових стоків. У молю-
сків з біотопу забрудненої води спостерігалося зниження рівня метаболізму. В умовах короткотермінової 
гипоксіі критичні рівні насичення води киснем, що лімітували обмін у молюсків, виявлялися при більш низь-
ких величинах порівняно з мідіями з біотопів чистої води. Ведуча роль у забезпечені метаболізму мідій з біо-
топу забрудненої води належала білково-азотістим субстратам, що свідчить про меншу  стійкість їх до впли-
ву несприятливих умов. Швидкість споживання кисню та екскреція азоту та їхнє співвідношення (O/N) мо-
жуть бути достатньо чуттєвим покажчиком стану природних популяцій мідій. 

Ключові слова: екофізіологія, Mytilus, забруднення, дихання,  амоній, співвідношення O/N  
 

Features of metabolism of the Black Sea mussels (Mytilus galloprovincialis Lam) from the different biotopes of 
the Karadag reserve.  V. V. Trusevich,  A. Y. Stolbov,  O. Yu. Vyalova,  T. P. Kondrat’eva,  A. L. Morozova, 
G. E. Shulman. Respiration and nitrogen excretion rates along with its ratios have been studied in Mytilus gallo-
provincialis from the regions of both clean and chronic impact of sewage waters. It was shown that sewage effect 
cause a decrease of oxygen consumption rate in mussels. Under short-term autogen hypoxia in the mussels from 
sewage water, critical levels of water oxygen saturation limiting the respiration rate are lower in mussels from sew-
age impact water as compared to the mussels from pure water biotopes. Protein-nitrogen substrates are the most im-
portant in metabolism suggesting that the mussels from the sewage impact biotope is less stable to the effect of unfa-
vourable factors. Oxygen consumption and nitrogen excretion rates as well as O/N ratios may be fine indicators of 
condition of natural mussel populations. 

Key words: ecophysiology, Mytilus, sewage, respiration, ammonium, O/N ratio 
 
 
 


