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Abstract.- Diplodon chilensis is a freshwater bivalve
inhabiting from northern Chile to Tierra del Fuego. This species
has a high filtration capacity and great tolerance to hypoxic
environments. Thus, the aim of this study was to characterize,
for the first time, anaerobic metabolism of D. chilensis using
an enzymatic approach by measuring piruvate oxidoreductases
and malate dehydrogenase activities in two groups of organisms.
A first group (G1) corresponded to organisms analyzed
immediately after their collection from Lleu-Lleu Lake (36°S).
The second group (G2) corresponded to organisms analyzed
after exposition to extreme anoxic conditions in laboratory.
Enzymatic activities were measured in abductor muscle, foot,
gills, hepatopancreas gland, and mantle-gonad tissue. Positive
activities were detected for piruvate oxidoreductases (PORs:
lactate dehydrogenase (LDH), octopine dehydrogenase
(OPDH), strombine dehydrogenase (STRDH), alanopine
dehydrogenase (ALPDH)) and malate dehydrogenase (MDH).
MDH showed the highest dehydrogenase activity observed in
all tissue and groups analyzed. Nevertheless, only those
organisms exposed to extreme anoxic conditions showed
significant relationships between MDH and LDH activities and
a high ratio of (MDH/LDH) between them. All these enzymatic
features of D. chilensis correspond to a species with a
successfully anaerobic metabolism to cope with extreme
anaerobic conditions.
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Resumen.- Diplodon chilensis es un bivalvo dulceacuicola
que habita desde el norte de Chile hasta Tierra del Fuego, posee
una alta capacidad de filtracion y gran tolerancia a ambientes
hipoxicos. Por esta razoén, el objetivo de este estudio fue
caracterizar por primera vez el metabolismo anaerobico de D.
chilensis a través de la actividad enzimatica de las piruvato
oxidoreductasas y malato dehidrogenasa analizadas en dos
grupos de organismos. El primer grupo (G1) correspondioé a
organismos analizados inmediatamente después de su
recoleccion desde el lago Lleu-Lleu (36°S) y el segundo grupo
(G2) correspondié a organismos expuestos a condiciones
experimentales extremas de anoxia. Se determino la actividad
enzimatica involucrada en el catabolismo anaerdbico en cinco
tejidos (musculo abductor, pie, branquias, hepatopancreas y
manto-gonada). Se detectd actividad positiva para las piruvato
oxido reductasas (PORs: lactato dehidrogenasa (LDH),
octopina dehidrogenasa (OPDH), strombina dehidrogenasa
(STRDH), alanopina dehidrogenasa (ALPDH)) y malato
dehidrogenasa (MDH). MDH mostré la mayor actividad
dehidrogenasa observada en todos los tejidos en los dos grupos
analizados. No obstante, solo en los organismos del grupo G2
se observo una correlacion significativa entre las actividades
de MDH y LDH, asi como un mayor valor para la razén MDH/
LDH. Todas estas caracteristicas enzimaticas determinadas en
D. chilensis corresponden a una especie con un metabolismo
anaerobico que le permite enfrentar exitosamente condiciones
anoxicas extremas.
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Introduccion

Las almejas de agua dulce del género Diplodon se distribuyen
s6lo en el cono sur americano. Es el unico grupo que habita
los cuerpos de aguas continentales, generalmente en sistemas
Iénticos, aunque también es posible encontrarlo en los
remansos de los rios (Parada & Peredo 1994). La especie
Diplodon chilensis (Gray, 1828) se encuentra distribuida
desde el norte de Chile hasta la Patagonia y Tierra del

Fuego (Haas 1969, Peredo & Parada 1984), y en Argentina
desde la Provincia de Mendoza hasta la Patagonia chileno-
argentina (Bonetto 1973).

Diplodon chilensis posee una gran capacidad para
vivir en distintos ambientes dulceacuicolas (Parada 1987)
alcanzando densidades variables y crecientes desde 10
ind. m? en sustratos arenosos a 361 ind. m? en sustratos
fangosos (Lara & Parada 1988). Diplodon constituye un
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componente importante del macrozoobentos, debido a su
gran capacidad de filtracion (Busse 1970, Valdovinos &
Cuevas 1996) y remocion de bacterias (Septlveda 1988)
en ambientes hipoxicos y cuerpos de agua que reciben
cargas significativas de materia organica (Busse 1970,
Lara et al. 2002a, Soto & Mena 1999). En especial, se ha
determinado que este organismo influye sobre la ecologia
del fitoplancton (Daukas et al. 1981), la calidad de las
aguas y el ciclaje de nutrientes (Soto & Mena 1999),
contribuyendo por esta via a mantener la oligotrofia de
los cuerpos acuaticos donde habitan (Lara et al. 2002b).
Asi también, se ha postulado que D. chilensis puede ser
utilizado con fines biotecnologicos en el tratamiento de
aguas servidas y biorremediacion (Lara et al. 2002a,
Sepulveda 1988, Vallejos 1996). Estas caracteristicas
sugieren que D. chilensis debe tener un activo
metabolismo anaerobico para sobrevivir en ambientes con
alta carga de materia organica y pobres en oxigeno.

Considerando las vias metaboélicas anaerobicas que
participan en el catabolismo celular, la via del lactato y
las opinas (octopina, strombina y alanopina) han sido
caracterizadas de manera general, como la actividad de
las piruvato oxidoreductasas (PORs: lactato
dehidrogenasa o LDH, octopina dehidrogenasa u OPDH,
strombina dehidrogenasa o STRDH y alanopina
dehidrogenasa o ALPDH) y definidas como las vias
fermentativas en procariontes y metazoarios (Hochachka
& Somero 1984). En organismos acuaticos, la mayoria
de los estudios sobre el metabolismo anaerdbico han
estado centrados en la adaptacion de los organismos
bentonicos a condiciones hipoxicas. En estos organismos
se ha establecido un desplazamiento hacia la presencia
de la actividad de las opinas dehidrogenasas (OPDH,
STRDH y ALPDH) por sobre la actividad de LDH, como
la expresion de la actividad de las vias fermentativas
(Livingstone 1983, 1991). Sin embargo, en los organismos
pelagicos se ha observado un dominio de la actividad
LDH sobre las opinas (Livingstone 1983, 1991,
Grieshaber et al. 1994). En términos teoricos, la diferencia
energética potencial entre el uso de la via del lactato o las
opinas esta basada en el numero y disponibilidad de
substratos, y no en su rendimiento energético neto, lo que
incidiria en el tipo de via fermentativa utilizada por las
especies (Livingstone 1983). No obstante, también se
postula que a un mayor numero de piruvato oxidoreductasas
presentes en un organismo acuatico, mayor es su
capacidad para resistir los cambios en un gradiente de
concentracion de oxigeno (Grieshaber et al. 1994,
Gonzalez & Quifiones 2000).

También, como elementos del catabolismo celular, la
enzima malato dehidrogenasa (MDH) en eucariontes, esta
involucrada en varias reacciones del metabolismo

energético (Lehninger 1975). Comparte la funcion de
intercambio de electrones desde el citoplasma a la matriz
mitocondrial via reduccion de oxalacetato a malato en
presencia de NADH (Nicotidamin Adenin Dinucleotido,
especie reducida) y viceversa, donde el malato en el
interior de la matriz es oxidado nuevamente a oxalacetato
en presencia de NAD™ (especie oxidada). La regulacion
de este proceso es clave para mantener el balance redox
intracelular y/o produccion de energia al interior de la
célula durante el metabolismo anaerdbico intenso (alta
tasa catabodlica), de manera similar a la captura de
electrones en los productos de las vias fermentativas
(Hochachka & Somero 1984). Adicionalmente, esta
condicion sugiere la importancia de la actividad de la
MDH en el metabolismo anaerébico involucrado en las
respuestas metabolicas requeridas para enfrentar un
gradiente redox ambiental y/o fisiologico (Livingstone
1983). Asi también, se ha postulado que mientras mayor
sea larelacion de la actividad de MDH con la LDH, mayor
es la capacidad del organismo para resistir la hipoxia
ambiental (Shapiro & Bobkova 1975).

Por lo anteriormente expuesto y considerando el tipo
de ambiente y funciones asociadas a D. chilensis,
hipotéticamente, esta especie deberia poseer un alto
metabolismo anaerdbico expresado como el mayor
numero de actividades enzimaticas de las piruvato
oxidoreductasas (LDH, OPDH, STRDH y ALPDH) y una
alta relacion de las actividades MDH/LDH cuando su
metabolismo responde a condiciones de minimo oxigeno,
como por ejemplo en ambientes con una fuerte carga de
materia organica. Por lo tanto, el objetivo de este trabajo
fue 1) determinar la presencia de la actividad de piruvato
oxidoreductasas y MDH en organismos tomados
directamente desde el ambiente y 2) analizar la respuesta
de la actividad de estas enzimas (respuesta metabolica)
de D. chilensis cuando este organismo es sometido a
condiciones de minimo oxigeno y alta materia organica
comparado con el medio en que habita.

Material y métodos

Los ejemplares de Diplodon chilensis fueron obtenidos
desde el Lago Lleu-Lleu, situado a 14 km al suroeste de
Contulmo (38°07°S, 73°19°0), en el centro-sur de Chile,
durante el verano de 2005. Los organismos fueron
recolectados manualmente entre 0,5 y 2,5 m de
profundidad mediante buceo apnea y correspondieron a
una muestra poblacional. Se selecciono una parte de estos
organismos (n=14), en una escala de tamafio (entre 4,9 y
6,6 cm de largo y entre 2,4 y 3,1 cm de ancho), para el
analisis de la actividad enzimdatica inmediatamente
después de su recoleccion. Se denominara operacionalmente
en lo sucesivo a este grupo como G1. Estos organismos
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no fueron aclimatados antes de su analisis, debido a que
la finalidad es conocer el perfil de actividad enzimatica
anaerObica presente en D. chilensis en su condicion
natural. Estos especimenes fueron congelados casi
instantaneamente en nitrégeno liquido, inmediatamente
después de su recoleccion con el objeto de minimizar el
efecto del estrés por transporte o almacenamiento. Los
organismos restantes (n=33) fueron utilizados para
realizar el experimento de eutrofizacion y seran
denominados operacionalmente en lo sucesivo como G2.
Previo al experimento, los individuos fueron mantenidos
en contenedores de 5 L durante dos semanas con una
densidad aproximada de 3 ind. L' de agua y en
condiciones saturantes de oxigeno (aireacion constante),
alimentados con una dieta de levadura y recambio del
50% de agua cada dos dias. El experimento se inici6 al
interrumpir el suministro de oxigeno e incrementar la
densidad de D. chilensis al doble por litro de agua,
continuandose con la alimentacion basada en levadura y
sin recambio de agua durante un mes. Esto produjo la
eutrofizacion total del acuario registrando una mortalidad
aproximadamente de un 20%, los organismos sobrevivientes
(n=26) fueron analizados. La concentracion de oxigeno
disuelto fue estimada utilizando un micro-método semi-
automatizado basado en el método de Winkler (Williams
& Jenkinson 1982). El oxigeno en el acuario se agoto a
los dos dias del ensayo (no detectable) y permanecio asi
hasta el final del experimento. Todos los organismos
fueron mantenidos a la misma temperatura (+ 15°C) e
igual fotoperiodo (12 h luz: 12 h oscuridad).

En todos los organismos (G1 y G2), se analizaron los
siguientes tejidos: musculo abductor, pie, branquias,
hepatopancreas y manto-gonada. Se registraron, ademas,
el largo y ancho de la concha, peso humedo total y de
cada tejido.

Las enzimas analizadas fueron: piruvato oxidoreductasas
(PORs): lactato dehidrogenasa (LDH), octopina
dehidrogenasa (OPDH), alanopina dehidrogenasa (ALPDH)
y strombina dehidrogenasa (STRDH). Ademas, también se
analiz6 la actividad de malato dehidrogenasa (MDH). Todas
las actividades estan expresadas como actividades especificas
aparentes en umol NADH min™' g peso hiimedo (UI g! peso
htmedo).

El tampdn de homogenizacion fue de 400 mM tampon
fosfato (K,HPO,), pH 7,9, 0,3% (peso/vol) polivinil
pirrolidona (PVP), SmM EDTA, 0,1% (vol/vol) Triton
X-100. Las muestras fueron homogenizadas en un Ultra-
Turrax con una proporcion 1:10 peso/volumen durante
30 s, a maxima velocidad, sobre un bafio de hielo. Los
homogenizados fueron centrifugados a 3000 g x 5 minutos

a 4°C. Las actividades enzimaticas fueron determinadas
en los sobrenadantes de la centrifugacion anterior.

Las actividades de las PORs (LDH, OPDH, ALPDH
y STRDH) fueron medidas utilizando una mezcla de
reaccion modificada desde el método de Schiedek (1997)
que contenia tampon 400 mM K HPO, pH 7,9 a 20°C,
2,5 mM NADH. Dependiendo de la actividad a
determinar, se agregaron 3,2 mM de piruvato para LDH,
3,2 mM piruvato y 2,7 mM arginina para OPDH, 3,2 mM
piruvato y 250 mM de alanina para ALPDH, o 3,2 mM
piruvato y 250 mM glicina para STRDH. Las reacciones
se iniciaron con la adicion de una alicuota de sobrenadante
y se midi6 el decaimiento de la absorcion de NADH a
340 nm. Todas las actividades enzimaticas fueron
corregidas por la oxidacion inespecifica de NADH vy las
actividades de OPDH, ALPDH y STRDH también fueron
corregidas por la actividad de LDH, ambos métodos de
correccion segun Schiedek (1997).

La actividad de malato dehidrogenasa (MDH) fue
determinada utilizando el método modificado descrito por
Childress & Somero (1979) y Vetter et al. (1994) en el
sentido de la reduccion de oxalacetato. La mezcla de
reaccion contenia 0,1 mM de NADH, 1,5 mM MgSO, y
0,2 mM oxalacetato. Las reacciones se iniciaron con la
adicion de una alicuota de sobrenadante y se midio el
decaimiento de la absorcion de NADH a 340 nm. La
actividad de MDH fue corregida por la oxidacion
inespecifica de NADH.

Para la verificacion de diferencias significativas entre
actividades enzimaticas de G1 y G2 se realiz6 una prueba
de Wilcoxon, excepto en la comparacion de las
actividades promedio totales de MDH (n=59 para G1;
n=71 para G2) que fue realizada mediante una prueba t.
Se realiz6 un analisis de regresion lineal entre las variables
de las actividades de MDH y LDH (Zar 1996). Los
analisis estadisticos fueron realizados a través del software
Statistica 6.0.

Resultados

Tanto para G1 como G2 los resultados indican la
existencia de actividad para todas las enzimas ensayadas
(Figs. 1 y 2, Tabla 1), siendo MDH la mayor actividad
determinada en todos los tejidos para ambos grupos. No
obstante, la actividad de MDH resulto ser dos 6rdenes de
magnitud mayor para los organismos del grupo G2 que
para los organismos del grupo G1 (F=22,31; P <0,001).
Para esta actividad, los organismos del grupo G2 no
mostraron diferencias significativas entre los tejidos, no
obstante, la actividad de MDH en el pie de los organismos
del grupo G1 fue significativamente mayor a todos los
tejidos analizados (musculo abductor: Z=2,12, P=0,030;
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Figura 1

Actividad enzimatica promedio + desviacion estandar
(d.e) por tejido (umol NADH min' g! peso hiimedo)
de piruvato oxidoreductasas (PORs: LDH = lactato
dehidrogenasa, OPDH = octopina dehidrogenasa,
STRDH = strombina dehidrogenasa y ALPDH =
alanopina dehidrogenasa), determinadas en
organismos del grupo G1 (analizados inmediatamente
después de su recoleccién). Abreviaciones del
tejido del bivalvo en la Tabla 1

Average + standard deviation (s.d.) of enzymatic activity
by tissue (umol NADH min™' g wet weight) of pyruvate
oxidoreductases (PORs: LDH = lactate dehydrogenase,
OPDH = octopine dehydrogenase, STRDH = strombine
dehydrogenase and ALPDH = alanopine dehydrogenase),
measured in organisms of G1 group (corresponding to
organisms analyzed immediately after their recollection).
Abbreviations of the bivalve tissues are in Table 1

manto-goénada: Z =243, P=0,020; branquias: Z = 3,06,
P =0,002) excepto con el hepatopancreas (Z =1,49; P =
0,14) (Fig. 1). En promedio, la actividad de LDH fue la
mayor actividad de PORs en todos los tejidos y
organismos analizados excepto en pie y en las branquias
en los organismos del grupo G1 donde no hubo diferencias
significativas con la actividad de ALPDH (pie: Z = 0,94,
P = 0,34; branquias: Z = 1,01, P = 0,31) y en musculo
abductor en los organismos del grupo G2 donde no se
encontraron diferencias significativas al igual que con la
actividad de ALPDH (Z = 1,60, P = 0,11) (Fig. 2). La
actividad de las opinas dehidrogenasas fue similar en casi
todos los tejidos y organismos analizados, excepto para
OPDH cuya actividad fue significativamente mayor (Z =
2,36, P =0,02) en el pie de los organismos del grupo G2
(Fig. 2). Considerando la actividad de todos los tejidos
se observo una correlacion positiva y significativa entre
la actividad de MDH y LDH para los organismos del
grupo G2 (Fig. 3), lo cual no se observod en los organismos
del grupo G1.
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Figura 2

Actividad enzimatica promedio + d.e. por tejido (umol
NADH min™ g’ peso hiimedo) de piruvato oxidoreductasas
(PORs: LDH = lactato dehidrogenasa, OPDH = octopina
dehidrogenasa, STRDH = strombina dehidrogenasa
yALPDH = alanopina dehidrogenasa), determinadas
en organismos del grupo G2 (organismos expuestos
a anoxia extrema durante un mes)

Average + s.d. of enzymatic activity by tissue (umol NADH
min'! g'! wet weight) of pyruvate oxidoreductases
(PORs: LDH = lactate dehydrogenase, OPDH = octopine
dehydrogenase, STRDH = strombine dehydrogenase

and ALPDH = alanopine dehydrogenase), measured in
organisms of G2 group (organisms exposed to
extreme anoxic conditions during a month)

Discusion

La determinacion de la presencia de actividad enzimatica
de las cuatro PORs ensayadas indica que D. chilensis
posee una gran capacidad metabolica para resistir
condiciones anodxicas, siendo consistente con el
planteamiento general de que a un mayor niimero de estas
enzimas en un organismo acuatico, mayor es su capacidad
metabolica para enfrentar condiciones de minimo oxigeno
(Grieshaber et al. 1994, Gonzalez & Quifiones 2000). Es
muy dificil comparar los valores obtenidos para las
actividades enzimaticas en este estudio con otros bivalvos
de agua dulce, debido al escaso numero de trabajos
relacionados con esta tematica. Sin embargo, los valores
aqui reportados para LDH estan en el mismo rango a los
informados para el molusco de agua dulce Melanoides
tuberculata (Wepener et al. 2005) y con respecto a
bivalvos marinos, las actividades de las PORs y MDH
estan en el mismo rango a los encontrados en Calyptogena
gallardoi (Gonzalez et al. 2008), recientemente descrita
como un organismo que habita zonas de minimo oxigeno
alrededor de emanaciones frias de metano en el Sistema
de la Corriente de Humboldt (Sellanes & Krylova 2005).
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Tabla 1

Actividad enzimatica promedio + desviacion estandar (d.e.) por tejido (umol NADH min-! g! peso himedo) de
malato dehidrogenasa (MDH) y piruvato oxidoreductasas (PORs: LDH =lactato dehidrogenasa, OPDH = octopina
dehidrogenasa, STRDH = strombina dehidrogenasa y ALPDH = alanopina dehidrogenasa), para los organismos del
grupo G1 (organismos analizados inmediatamente después de su recoleccion) y el grupo G2 (organismos
expuestos a anoxia extrema durante un mes). Las diferencias significativas (P < 0,05) estan
indicadas por * para la actividad de MDH para ambos grupos

Average * s.d. of enzymatic activity by tissue (pmol NADH min" g wet weight) of malate dehydrogenase (MDH) and
pyruvate oxidoreductases (PORs: LDH = lactate dehydrogenase, OPDH = octopine dehydrogenase, STRDH =
strombine dehydrogenase and ALPDH = alanopine dehydrogenase), measured in organisms of G1 (organisms
analyzed immediately after being collected) and G2 group (organisms exposed to extreme anoxia during
a month). Significant differences (P < 0.05) are indicated by * for MDH activities for both groups

Enzima
Tejido Grupo MDH LDH OPDH ALPDH STRDH

Pie (PIE) Gl 1633+534*% 0,745+0,306 0,449+0,201 0,124+0,067 0,119+0,081

G2 (385%122) (0,86+0,46)  (0,19+024)  (0,40£045)  (0,23+0,24)

Musculo abductor (MAB) Gl 159,0459,1% 0,595+0,259  0,293+0,242 0,134+0,088 0,512+ 0,674

G2 (256+11,2) (0,69+0,26) (0,16+0,13)  (0,14£0,16)  (0,19%0,15)

Hepatopancreas (HEP) Gl 166,0£563* 0,635+0,174 0,134+0,114 0,079+0,067 0,119+ 0,081

G2 (290+13,8) (0,50+0,23)  (0,14£0,13)  (0,18+0,11)  (0,13+0,20)

Branquias (BRA) Gl 1333+534* 0421+0,139 0,126 +0,108 0,148+0,184 0,071 0,050

G2 (26,1£105) (042%0,11)  (0,10£0,16)  (0,20£0,16)  (0,32%0,37)

Manto-Génada (MGO) Gl  146,1£60,5* 0433+0,120 0,139+£0,071 0,141 £0,071 0,086 + 0,088

G2 (228%9,5)  (0,52023)  (0,09%0,02)  (0,28+0,23)  (0,39%0,33)
127 o o Los resultados indican que la condicion de anoxia
%‘ o R*=0,38 extrema induce una respuesta selectiva sobre el
§1 5% o F(1,69)=41,55; P<0,00001 metabolismo anaerébico en D. chilensis. Esta respuesta
F se caracteriza por el incremento en la actividad de MDH,
& 08 lo que fue determinado en todos los tejidos de los
—,Z" organismos del grupo G2. Este incremento es consistente
H 0 con el aumento de actividad de MDH descrito durante el
E metabolismo anaerdbico intenso (Hochachka & Somero
7; 941 1984). El aumento en la actividad de MDH también
EH incrementa el valor de la relacion MDH/LDH (Tabla 2)
et J para el grupo G2 en comparacion con Gl. En
= © Pl invertebrados se ha demostrado que cuando el valor de

G2=%
0.0 T T T T T
100

150 2000 250 300

MDH (pmol NADH min” 1 a” 1 peso humedo)

Figura 3

Correlacion entre las actividades enzimaticas de malato
dehidrogenasa (MDH) y lactato dehidrogenasa (LDH)
determinadas en organismos del grupo G1 (analizados

inmediatamente después de su recoleccion) y G2
(organismos expuestos a anoxia extrema
durante un mes)

Correlation between the enzymatic activities of malate
dehydrogenase (MDH) and lactate dehydrogenase
(LDH) determined in organisms of G1 group
(organisms analyzed immediately after their
recollection) and G2 group organisms
exposed to extreme anoxic conditions
during a month)

esta relacion se hace mucho mayor a uno, mejor es la
capacidad del organismo para tolerar las condiciones
anoxicas del medio (Shapiro & Bobkova 1975). No
obstante, en D. chilensis la razon de MDH con cualquiera
otra de las PORs ensayadas también fue mucho mayor a
uno, lo que en conjunto con el gran nimero de PORs
detectadas es una fuerte evidencia de que esta especie
posee una maquinaria bioquimica que le permitiria
potencialmente sobrevivir al 80% de la poblacion frente
a una condicidn anodxica del medio, al menos durante el
periodo que comprendid el presente estudio (un mes).
Mas aun, los resultados indican que la actividad de MDH
y LDH en los organismos del grupo G1 no poseen una
correlacion (Fig. 3), lo que implicaria que ambas
reacciones no estarian metabdlicamente actuando
coordinadamente en un ambiente saturado de oxigeno.
En contraste, en el grupo G2, la exposicion de D. chilensis
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Razén promedio + d.e. entre la actividad de malato dehidrogenasa (MDH) y piruvato oxidoreductasas (abreviaciones en
Tabla 1), determinadas en organismos del grupo G1y G2

Mean rate + s.d. between the activities of malate dehydrogenase (MDH) and pyruvate oxidoreductases (abbreviations on Table 1),

measured in organisms of G1 and G2 groups

Actividad MDH/PORs
Tejido Grupo MDH/LDH MDH/OPDH MDH/ALPDH MDH/STRDH
Pie Gl 66,9 + 61,4 27,9 +£2473 65,5 + 58,7 70,2 + 60,3
G2 (197,6£162,1) (1499+171,7) (216,0£169,3) (201,5+178,0)
Musculo abductor Gl 42,3 +£28,7 584+ 383 75,1 57,1 49,4 + 83,4
G2  (277,2+111,8) (2058+105,2) (351,8+225,1) (280,4+130,4)
Hepatopéancreas Gl 103,9 + 146,4 80,0 + 46,7 141,5 £ 308,5 133,7+294,8
G2 (251,1+£99,9)  (372,2+566,6) (345,7+253,6) (3458 +355,8)
Branquias Gl 51,1 +£28,6 72,5+322 74,2+ 77,1 73,1 £69,0
G2 (333,7+148,6) (297,9+£119,1) (3194+£128,2) (297,7+121,7)
Manto-Génada Gl 73,4+ 57,8 27,7+ 134,2 59,6 +£25,3 82,2 +102,0
G2 (350,1 £145,1) (290,44 +81,2) (367,4+£ 160,8) (296,0+128,4)

a condiciones extremas de anoxia induce una correlacion
positiva y significativa en las actividades de MDH y LDH
en el 80% de los sobrevivientes.

Si bien los resultados obtenidos en este estudio
corresponden a una respuesta metabolica a corto plazo
cuando esta especie es sometida a condiciones extremas
de anoxia, la caracterizacion de la actividad enzimatica
obtenida en los organismos del grupo G1 corresponde a
la condicion en estado natural de su metabolismo
anaerobico y representa su estrategia metabodlica
adaptativa potencial frente a la disminucion de oxigeno
del medio. Ademas estos resultados permiten postular que
la correlacion encontrada entre las actividades de MDH
y LDH podria ser utilizada como un indice de condicion
metabolico, puesto que es so6lo significativa cuando los
organismos estan enfrentados a un estrés ambiental (grupo
G2) por falta de oxigeno y exceso de materia organica.
Este planteamiento podria ser puesto a prueba
determinando la actividad de estas enzimas en cuerpos
de agua dulce diferentes al lago Lleu-Lleu, el que posee
normalmente altas concentraciones de oxigeno (9 mg L';
Parada & Peredo 1994) y ha sido clasificado como en
condiciones mas pristinas que el vecino lago Lanalhue y
otros lagos nahuelbutenses.

En conclusién, los resultados de las actividades
enzimaticas determinadas en D. chilensis son consistentes
con un organismo capaz de enfrentar metabdlicamente
una condicion ambiental de minimo oxigeno.
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