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Проведён сравнительный анализ активности цитоплазматических оксидоредуктаз (малат- и лактат-
дегидрогеназы) и содержания аденозинтрифосфата в тканях устойчивого к гипоксии морского ер-
ша Scorpaena porcus. Оксифильные ткани (структуры головного мозга, жабры) скорпены преадапти-
рованы к гипоксии: в условиях нормоксии имеют высокую активность малатдегидрогеназы и повы-
шенный индекс малатдегидрогеназа/лактатдегидрогеназа, величина которого в 10−20 раз выше,
чем в печени и белых мышцах. При этом для сравнительно “молодых” локусов мозга (средний, пе-
редний и промежуточный) характерно преобладание аэробного пути метаболизма углеводов. Со-
держание аденозинтрифосфата уменьшается в ряду исследованных тканей скорпены следующим
образом: белые мышцы → печень → продолговатый мозг → жабры → средний, передний и проме-
жуточный мозг. Уровень аденозинтрифосфата в белых мышцах на порядок выше, чем в оксифиль-
ных тканях, что, очевидно, служит для обеспечения бросковой стратегии охоты донного хищника.
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Скорпена, или морской ёрш Scorpaena porcus, –
представитель донной ихтиофауны Чёрного моря,
объект промыслового и любительского рыболов-
ства, хищник-засадчик; питается мелкой рыбой,
ракообразными и другими беспозвоночными; ре-
продуктивный период продолжается с июня по
сентябрь (Sahin et al., 2019). В природных услови-
ях скорпена обитает в сравнительно широком
диапазоне температуры, солёности и концентра-
ции кислорода. Установленные для морского ер-
ша критические и пороговые концентрации кис-
лорода (соответственно 8.0 и 19.3% насыщения
воды) являются одними из самых низких для рыб
Черноморского региона (Кляшторин, 1982). Осо-
бая устойчивость скорпены к гипоксии/аноксии и
другим стрессорным средовым воздействиям все-
гда привлекала внимание исследователей (Эмерет-
ли, 1994; Shulman, Love, 1999; Soldatov et al., 2014;
Силкин и др., 2019). Толерантность вида к услови-
ям внешней гипоксии в значительной степени за-
висит от чувствительности к данному фактору,
прежде всего, структур головного мозга. Обычно

авторы используют для биохимического анализа
мозг рыб целиком, не разделяя его на отделы
(Трусевич, 1978; Lushchak et al., 1998; Panepucci
et al., 2000; Tripathi, Singh, 2013). В настоящей ра-
боте впервые исследованы параметры энергети-
ческого обмена отдельных структур головного
мозга костистых рыб.

Цель работы − сравнить соотношения активно-
сти ферментов энергетического обмена (малат- и
лактатдегидрогеназы) и содержания аденозинтри-
фосфата (АТФ) в тканях с разной толерантностью
к дефициту кислорода (продолговатый, средний,
передний и промежуточный отделы головного
мозга, жабры, печень, белые мышцы) в условиях
нормоксии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования служили 17 поло-
возрелых особей черноморского ерша длиной 15–
17 см, массой 90–110 г. Рыб отловили в июле став-
ным неводом в акватории Севастополя (Крым) и
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доставили в лабораторию в пластиковых баках
(объём 60 л) с аэрацией. Для снятия стресса после
отлова и транспортировки ершей выдерживали в
течение 7 сут в проточном аквариуме; температу-
ра воды составляла 21–22°С, концентрация кис-
лорода − 4.5–6.7 мг O2/л. Ершей кормили рыб-
ным фаршем. Для оценки параметров энергети-
ческого обмена в органах и тканях морского ерша
в условиях нормоксии использовали только по-
движных и активно питающихся особей.

Препарирование тканей, гомогенизацию и
центрифугирование проводили при охлаждении
(0 ± 4°С). Исследовали белые мышцы (под спин-
ным плавником), печень, жаберные лепестки 1-й
жаберной дуги (далее − жабры), средний, перед-

ний, промежуточный (СППМ) и продолговатый
(ПМ) мозг (рис. 1). Пробы тканей до анализа хра-
нили при температуре –80°С в морозильной ка-
мере Farma 900 Series (“Termo Scientific”, США).

Активность цитоплазматических оксидоре-
дуктаз – малатдегидрогеназы (L-малат: НАД-ок-
сидоредуктаза; МДГ, 1.1.1.37) и лактатдегидроге-
назы (лактат: НАД-оксидоредуктаза; ЛДГ,
1.1.1.27) − измеряли спектрофотометрически при
340 нм и 25°C по скорости окисления восстанов-
ленной формы кофермента НАДН, используя в
качестве среды выделения 0.2 М трис-HCl-бу-
фер, рН 7.5 (Мильман и др., 1974). Субстратом для
определения активности ЛДГ служил пируват,
для МДГ – оксалоацетат. Удельную активность

Рис. 1. Мозг скорпены Scorpaena porcus, вид сверху (а) и снизу (б): 1 – продолговатый мозг, 2 – мозжечок, 3 – средний
мозг, 4 – передний мозг, 5 – обонятельная луковица, 6 – спинной мозг с 1-й парой спинномозговых нервов, 7 – ги-
пофиз, 8 – промежуточный мозг, r – ромбовидная ямка, sv – сосудистый мешок (saccus vasculosus); черепно-мозговые
нервы: V – тройничный, VII – лицевой, VIII – слуховой, IX – языкоглоточный, X – блуждающий.
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ферментов выражали в мкмолях НАДН/
мин·мг белка супернатанта; содержание белка
определяли микробиуретовым методом. Содер-
жание АТФ в тканях регистрировали хемилюми-
нисцентным методом с применением ATP-Lumi-
nometer (LKB-1250, Швеция) (Holm-Hansen,
Booth, 1966) и выражали в нг АТФ/мг сырой мас-
сы ткани. Средняя масса пробы белых мышц со-
ставляла 200 мг, печени – 50 мг, жабр – 38 мг,
СППМ – 28 мг, ПМ – 12 мг.

Результаты представлены в виде среднего зна-
чения и его ошибки (M ± m). Статистически срав-
нения выполнены на основе t-критерия Стью-
дента. Нормальность распределения проверена
при помощи критерия Пирсона.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Активность МДГ (рис. 2а). В СППМ и ПМ за-
регистрирована самая высокая удельная актив-
ность МДГ − соответственно 4.70 ± 0.21 и 3.95 ±
± 0.60 мкмоль НАДН/мин·мг белка. В белых
мышцах и жабрах активность фермента была
многократно ниже (в 6–21 раз, p < 0.001) − соот-
ветственно 0.22 ± 0.03 и 0.62 ± 0.15 мкмоль
НАДН/мин·мг белка; различия между мышцами
и жабрами достоверны (p < 0.05). Минимальная
активность МДГ установлена в печени – 0.0026 ±
± 0.0006 мкмоль НАДН/мин·мг белка (p < 0.001).
Исследованные ткани по снижению активности
МДГ распределяются в следующем порядке:
СППМ ≥ ПМ > жабры > белые мышцы > печень.

Рис. 2. Активность малатдегидрогеназы, МДГ (а) и лактатдегидрогеназы, ЛДГ (б), а также содержание АТФ (в) и ин-
декс МДГ/ЛДГ (г) в тканях скорпены Scorpaena porcus: 1 – белые мышцы, 2 – печень, 3 – жабры, 4 – продолговатый
мозг, 5 – средний, передний и промежуточный мозг; (j) – средние значения, (I) – ошибка среднего.
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Активность ЛДГ (рис. 2б). Максимальная
удельная активность ЛДГ выявлена в белых мыш-
цах − 2.69 ± 0.66 мкмоль НАДН/мин·мг белка. Вы-
сокая активность этого фермента отмечена также в
СППМ и ПМ – 2.09 ± 0.22 и 2.00 ± 0.41 мкмоль
НАДН/мин·мг белка. В сравнении с мозгом ак-
тивность ЛДГ в жабрах в 10.5 раза ниже – 0.19 ±
± 0.04 мкмоль НАДН/мин·мг белка (p < 0.001).
Минимальная активность ЛДГ зарегистрирована
в печени – 0.0091 ± 0.0028 мкмоль НАДН/мин·мг
белка (p < 0.001). Активность ЛДГ снижается в ря-
ду: белые мышцы ≥ СППМ = ПМ > жабры > пе-
чень.

Соотношение активности ферментов (рис. 2г).
Величина индекса МДГ/ЛДГ нарастает в ряду:
белые мышцы < печень < ПМ ≤ СППМ ≤ жабры.
В оксифильных тканях (жабры, ПМ, СППМ) ин-
декс МДГ/ЛДГ варьирует в пределах 2.31–3.50,
что в 10–20 раз выше, чем в печени и белых мыш-
цах (p < 0.001). Индекс МДГ/ЛДГ в печени в три
раза выше, чем в белых мышцах (p < 0.01).

Содержание АТФ (рис. 2в). Максимальное со-
держание АТФ зафиксировано в белых мышцах,
минимальное – в СППМ: 10.40 ± 3.15 против
0.74 ± 0.17 нг АТФ/мг сырой массы ткани (p <
< 0.001). В сравнении с белыми мышцами в пече-
ни содержание АТФ в четыре раза ниже – 2.52 ±
± 1.40 нг АТФ/мг сырой массы ткани (p < 0.01) и
значительно не отличается от такового в жабрах и
мозгу. Различия между ПМ и СППМ по содержа-
нию АТФ достоверны (p < 0.05). Содержание
АТФ уменьшается в ряду тканей следующим об-

разом: белые мышцы > печень ≥ ПМ ≥ жабры ≥
≥ СПМ.

Корреляционные отношения (рис. 3). Положи-
тельная корреляционная связь отмечена между ак-
тивностью МДГ и ЛДГ в жабрах (r = 0.75, p < 0.05) и
в ПМ (r = 0.74, p < 0.05). Высокие значения коэф-
фициентов корреляции отмечены также для систем
активность МДГ−содержание АТФ (СППМ, r =
= 0.91, p < 0.01), активность ЛДГ−содержание АТФ
(СППМ, r = 0.70, p ≤ 0.05) и МДГ/ЛДГ−содержа-
ние АТФ (ПМ, r = 0.77, p < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ

Основополагающими процессами достижения
метаболического гомеостаза и образования АТФ
у позвоночных животных являются два метаболи-
ческих пути: аэробный синтез АТФ (тканевое ды-
хание) и анаэробный – гликолиз (Хочачка, Соме-
ро, 1977). Аэробные пути продуцируют в 15 раз
больше АТФ, чем анаэробные (Hochachka, Some-
ro, 2002). Вместе с тем гликолиз характеризуется
высокой максимальной скоростью образования
АТФ, однако этот процесс ограничивается воз-
можностью использования и запасания углеводов.
Оценку параметров энергетического обмена, его
интенсивности и направления составляющих его
частей обычно проводят на основании определе-
ния активности маркерных ферментов аэробного
и анаэробного метаболизма – МДГ (НАД+-окси-
доредуктаза) и ЛДГ (L-лактат: НАД-оксидоредук-
таза). Соотношение активности цитоплазматиче-
ской МДГ и ЛДГ используется как показатель ин-

Рис. 3. Корреляция между активностью ферментов и содержанием АТФ в тканях скорпены Scorpaena porcus: а – ма-
латдегидрогеназа (МДГ)–лактатдегидрогеназа (ЛДГ), б – АТФ–МДГ, в – АТФ–ЛДГ, г – АТФ–МДГ/ЛДГ; ( ) –
мышцы, (j) – печень, ( ) – жабры, ( ) – продолговатый мозг, (h) − средний, передний и промежуточный мозг.
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тенсивности и направленности окислительных
процессов в тканях (Хочачка, Сомеро, 1977; Pane-
pucci et al., 2000).

Мозг − наиболее сложный, чувствительный к
содержанию кислорода орган, состоящий из мно-
жества структурных и функциональных компо-
нентов с заметно различающимися и независимо
регулируемыми уровнями функциональной и ме-
таболической активности. Он отличается крайне
высокой чувствительностью к гипоксии, которая
определяется аэробным путём окисления основ-
ного субстрата мозга – глюкозы. На высокую ме-
таболическую активность мозга рыб, а также по-
чек и жабр указывает тот факт, что в тканях этих
органов используется 60–90% глюкозы, потреб-
ляемой организмом (Polakof et al., 2011).

К особенностям мозга рыб следует отнести ис-
пользование лактата (помимо глюкозы) как до-
полнительного энергетического субстрата в усло-
виях, требующих неотложных энергетических за-
трат (Soengas, Aldegunde, 2002; Tseng et al., 2014).
Транспорт и утилизацию лактата объясняют ги-
потезой астроцитарно-нейронального лактатно-
го шунта (Tseng et al., 2014), описанной для цен-
тральной нервной системы млекопитающих. Со-
гласно этой гипотезе лактат транспортируется из
астроцитов в нейроны, где происходит его превра-
щение в пируват с помощью ЛДГ1. В дальнейшем
пируватдегидрогеназа (E1) катализирует превра-
щение пирувата в ацетилкофермент А (ацетил-
КоА), который поступает в цикл Кребса и прини-
мает участие в синтезе АТФ. Утилизация лактата
в ткани мозга костистых рыб обеспечивает источ-
ник альтернативного энергетического топлива,
прежде всего, в таких глюкозозависимых обла-
стях мозга, как гипоталамус и задний мозг (Pola-
kof et al., 2007; Polakof, Soengas, 2008).

Мозг костистых рыб ихтиопсидного типа яв-
ляется ведущим центром рефлекторной деятель-
ности, в котором выделяют пять основных отде-
лов – передний, промежуточный, средний, про-
долговатый мозг и мозжечок. Наиболее старым в
эволюционном отношении является продолгова-
тый отдел мозга, который регулирует в первую
очередь совокупность базовых кардиореспиратор-
ных рефлексов, обеспечивающих выживание в
условиях флуктуации растворённого в воде кисло-
рода. У рыб отделы мозга, составляющие СППМ,
включают центры обоняния, зрения, слуха и осу-
ществляют интегрирование и регуляцию функций
организма, координируют сложные движения.

Опираясь на вышесказанное, при разделении
мозга скорпены на отдельные структуры мы учи-
тывали их эволюционный возраст и функции от-
делов мозга, полагая, что это может быть сопря-
жено с особенностями энергетического запроса
и, соответственно, с разной устойчивостью ана-
лизируемых структур к колебаниям поступления

основного участника энергетического метабо-
лизма – кислорода.

Самый высокий уровень активности МДГ сре-
ди исследованных тканей скорпены зарегистри-
рован в СППМ и ПМ, что отражает интенсив-
ность энергетического метаболизма мозга по
сравнению с другими органами и тканями. Высо-
кая активность МДГ в условиях дефицита кисло-
рода обычно характерна для рыб, толерантных к
гипоксии/аноксии (Almeida-Val et al., 1995). Ци-
топлазматическая фракция МДГ сопряжена с
гликолитическими процессами через фосфое-
нолпируваткарбоксикиназу (Skorkowski, 1988),
трансформирующую фосфоенолпируват в окса-
лоацетат. МДГ восстанавливает оксалоацетат до
малата, который затем посредством малатсукци-
натного переносчика направляется в митохондрии
и доводится ферментами ветви цикла Кребса при
участии митохондриальной МДГ до сукцината.
Подобная ориентация метаболизма ограничивает
поток углеводных субстратов в направлении лак-
тата, исключая его чрезмерное накопление, и од-
новременно поддерживает энергетический статус
ткани.

Определённый интерес представляет тот факт,
что ткани мозга скорпены по уровню активности
ЛДГ занимают вторую позицию после белых
мышц. По данным Хоулихана с соавторами (Hou-
lihan et al., 1993), сокращения белых мышц обес-
печиваются энергией АТФ, образуемой преиму-
щественно анаэробным путём в оксифильной
ткани мозга. Присущая ему изоформа ЛДГ, обла-
дая высоким сродством к молочной кислоте, пе-
реводит её в пировиноградную, стремясь поднять
концентрацию пирувата для включения его в
цикл трикарбоновых кислот. Выявленная нами
повышенная активность ЛДГ в структурах мозга
указывает на «анаэробизацию» путей энергетиче-
ского метаболизма и может служить признаком
потенциала адаптационных механизмов скорпе-
ны, которые поддержат продукцию макроэргов и
немедленно компенсируют нехватку энергии да-
же при незначительном изменении содержания
кислорода в придонных слоях воды. Сравнитель-
но высокую активность ЛДГ можно объяснить и с
позиции астроцитарно-нейронального лактатно-
го шунта (Tseng et al., 2014).

Жабры. Уровни анализируемых показателей
жаберной ткани близки к таковым структур го-
ловного мозга: повышенная активность МДГ,
высокие значения индекса МДГ/ЛДГ при низком
уровне АТФ.

Жаберный аппарат морского ерша, как и у
других бентосных видов рыб, обладает относи-
тельно небольшой площадью по сравнению с ак-
тивными, быстро плавающими рыбами (Gray,
1954). С точки зрения цитоморфологии, жабер-
ный эпителий рыб представляет собой мозаику
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респираторных, слизистых и содержащих боль-
шое количество митохондрий хлорсекретирую-
щих клеток-ионоцитов (Payan et al., 1984). Респи-
раторные клетки напрямую связаны не только с
газообменом в жаберном аппарате, но и с регуля-
цией кислотно-щелочного баланса, выделением
аммония и других продуктов азотного катаболиз-
ма (Mommsen, 1984б).

При насыщенной воздухом окружающей воде
~58% общего количества кислорода потребляется
тканями жабр из перфузирующей крови, в то вре-
мя как 42% кислорода попадают в жаберные тка-
ни непосредственно из окружающей воды (Johan-
sen, Pettersson, 1981). В покое жаберная ткань по-
требляет ~27% кислорода, что составляет лишь
3.9% массы тела (Daxboeck et al., 1982), это позво-
ляет отнести её к категории оксифильных тканей.
При высокой окислительной способности ткани
жабр наиболее важными источниками углерода в
них служат глюкоза и лактат (Mommsen, 1984a).
Лактат активно поглощается тканями жабр из ве-
нозного русла, являясь важным окислительным
субстратом (Mommsen, 1984b; Ip, Low, 1990).

По нашим данным, жаберная ткань скорпены
обладает существенно более низкими показате-
лями активности ферментов аэробного и анаэ-
робного метаболизма, чем ткани СППМ и ПМ,
однако вследствие относительно высокой функ-
циональной активности МДГ её следует отнести
к аэробным/оксифильным тканям. Самое высо-
кое соотношение МДГ/ЛДГ в жаберной ткани на
фоне низкой активности ЛДГ указывает на высо-
кую интенсивность аэробных окислительных
процессов, обеспечивающую её многочисленные
функции, которые при как при максимальном
насыщении воды кислородом, так и при его су-
щественном дефиците ориентированы на аэроб-
ную продукцию АТФ за счёт сохранения высоко-
го пульсового давления и интенсивной перфузии
ламелл (Sollid, Nilsson, 2006).

Белые мышцы отличаются от остальных тканей
наиболее высоким содержанием АТФ, повышен-
ной активностью ЛДГ и низкими значениями ин-
декса МДГ/ЛДГ. Белые мышцы составляют при-
близительно половину массы тела рыб и вносят
существенный вклад в общий уровень метаболиз-
ма (Houlihan et al., 1993; Kawal et al., 2002). Основ-
ное предназначение белых мышц – обеспечение
«взрывной» работы большой мощности во время
бросковых движений, что связывают с преобла-
данием энергетических субстратов, ферментных
систем и метаболитов, обеспечивающих высокий
уровень углеводного обмена (Shulman, Love,
1999). Малоподвижные рыбы получают достаточ-
ную компенсацию за малый объём двигательной
активности в виде ориентации метаболизма на
углеводный катаболизм (гликогенолиз и глико-
лиз), осуществляемый преимущественно анаэ-

робным путём, который в белых мышцах реализу-
ется на фоне низкой плотности капиллярной сети
и, как следствие, значительных диффузионных
расстояний (Shulman, Love, 1999; Soldatov, 2006).
У морского ерша красная мускулатура составляет
<2% массы тела (Shulman, Love, 1999). У таких ви-
дов рыб белые мышцы способны дополнительно
активно участвовать в аэробном обмене, хотя ос-
новным путём энергообеспечения работы белых
мышц всё же является анаэробный, что согласу-
ется с установленными нами самым высоким сре-
ди тканей показателем активности ЛДГ и низким
индексом МДГ/ЛДГ. Высокий уровень АТФ так-
же отражает эту закономерность.

Печень среди исследованных тканей характе-
ризуется минимальной активностью МДГ и ЛДГ
при высоком значении индекса МДГ/ЛДГ и по-
вышенном уровне АТФ.

Для рыб характерна высокая метаболическая
активность печени (Shulman, Love, 1999). За счёт
выраженных депонирующей и трансформацион-
ной функций относительная масса печени (гепа-
тосоматический индекс) у малоактивных рыб вы-
ше, чем у активных: 3.5–5.0% у морского ерша
против 1.5–2.2% у ставриды Trachurus mediterrane-
us ponticus. Превращение печени в основное энер-
гетическое депо облегчает и ускоряет мобилиза-
цию биохимических субстратов и делает их мета-
болизм более эффективным. Налицо видовое
разнообразие метаболических стратегий у рыб,
связанное с характером двигательной активности,
что в случае морского ерша характеризует страте-
гию с низкими затратами энергии при использова-
нии нелипидных субстратов (прежде всего, глико-
гена и глюкозы) в анаэробном обмене (Leibson,
Plisetskaya, 1968). Активность ЛДГ печени досто-
верно ниже у малоподвижных видов (включая
скорпену), чем у рыб средней и высокой функцио-
нальной активности (Эмеретли, 1994). В среднем
этот показатель скорпены на один–два порядка
ниже таковой в мышцах, что определяется разной
функциональной активностью органов и их по-
требностями в макроэргических соединениях
(Эмеретли, 1994; Lushchak et al., 1998).

В оксифильных тканях скорпены (жабры, ПМ,
СППМ) индекс МДГ/ЛДГ в 10–20 раз выше, чем в
печени и белых мышцах. Аналогичные результаты
были получены для белых мышц и мозга большено-
сого сома Rhinelepis strigosa (Panepucci et al., 2000).
Предполагается, что высокие значения соотно-
шения МДГ/ЛДГ могут свидетельствовать об
ослаблении преобразования пирувата в лактат,
что, как следствие, направляет метаболизм угле-
водов в сторону их наиболее полного окисления
(Almeida-Val, Hochachka, 1995).

АТФ. Поддержание гомеостаза АТФ, особенно
в тканях головного мозга, является важнейшим
компонентом выживания рыб в условиях варьи-
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рующего насыщения воды кислородом (Lutz,
1992; Hochachka et al., 1996; Nilsson, Östlund-Nils-
son, 2008).

Помимо интенсивности метаболизма уровень
АТФ отражает двигательною активность рыб.
Так, у пелагической атлантической трески Gadus
morhua morhua по сравнению с малоподвижной
донной морской камбалой Pleuronectes platessa
концентрация АТФ в белых мышцах выше (Ов-
чинникова, Тимакова, 2008). В летний период со-
держание АТФ в белых мышцах и мозгу у скорпе-
ны в два раза меньше, чем у быстроплавающей
ставриды (Трусевич, 1978); при этом в белых
мышцах скорпены содержание АТФ в семь раз
меньше, чем в мозгу, что согласуется с нашими
данными.

Анализ корреляционных связей (МДГ−ЛДГ,
МДГ/ЛДГ−АТФ) выделяет ПМ и жаберную
ткань в специфическую функциональную груп-
пу структур – источников первичных защитных
кардиореспираторных рефлексов, которые обес-
печивают выживание животного в условиях ги-
поксии/аноксии за счёт регуляции этих рефлексов
и поддержания кислотно-щелочного гомеостаза.
Очевидно, другим феноменом положительных кор-
реляционных связей (МДГ−АТФ, ЛДГ−АТФ) сле-
дует считать обеспечение макроэргами эволюци-
онно молодых отделов мозга (СППМ) с пред-
ставленными в них высшими интегративными
центрами, которые особо нуждаются в них и за-
висят, прежде всего, от аэробного синтеза АТФ.

Таким образом, условно оксифильные ткани
скорпены (отделы головного мозга и жабры) ин-
тенсивно используют оба пути образования АТФ;
судя по данным исследования, анаэробный путь
создаёт дополнительные преимущества для осу-
ществления функций этих тканей у вида, толе-
рантного к дефициту кислорода. При этом для
сравнительно молодых локусов СППМ более ха-
рактерен аэробный путь метаболизма углеводов.
В слабооксифильных белых мышцах скорпены
реализуются преимущественно процессы анаэ-
робного гликолиза, которые позволяют достичь
максимального уровня продукции АТФ (эффект
Пастера). Печень скорпены сохраняет соотноше-
ние МДГ/ЛДГ на оптимальном для адаптацион-
ных возможностей уровне, обеспечивающем пол-
ноценное функционирование органа как в усло-
виях нормоксии, так и гипоксии.
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