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У рыб, как и у всех позвоночных животных,
способность утилизировать перевариваемую пи�
щу зависит от присутствия пищеварительных
ферментов, характеризующихся определенной
локализацией в стенке и вдоль просвета кишеч�
ного тракта. Как правило, распределение и уро�
вень активности этих ферментов вдоль кишечни�
ка рыб варьируют в зависимости от типа питания
и морфологии кишечника (Уголев, Кузьмина,
1993). Поскольку общих закономерностей в рас�
пределении пищеварительных ферментов вдоль
желудочно�кишечного тракта рыб не установле�
но, интерес к исследованию градиентов их актив�
ности не ослабевает (Deguara et al., 2003; Lund�
stedt et al., 2004; Sklan et al., 2004).

Распределение ферментов в слизистой обо�
лочке кишечника рыб неравномерно. Описаны
как проксимо�дистальные, так и радиальные гра�
диенты активности различных гидролаз. Много�
численные сведения о градиентах различных
ферментов слизистой оболочки кишечника рыб
одного вида, а также о распределении активности
одного и того же фермента у рыб разных видов в
значительной мере противоречивы (Уголев, Кузь�
мина, 1993). В то же время отмечены и некоторые
закономерности в существовании градиентов.
Так, мембранный гидролиз жиров осуществляет�
ся главным образом в проксимальном отделе ки�
шечника и пилорических придатках, а гидролиз
углеводных и белковых компонентов пищи – в
медиальном и дистальном отделах кишечника
(Кузьмина, 2005).

Одним из факторов, влияющих на уровень ак�
тивности пищеварительных ферментов, может
быть заражение паразитами, и в частности цесто�
дами. Работы о влиянии паразитов на активность

пищеварительных ферментов хозяев немного�
численны, а приведенные в них сведения проти�
воречивы. Заражение паразитами может ограни�
чивать возможности приема пищи у хозяев, что
влечет за собой изменение каталитической спо�
собности ферментов кишечника (Куровская,
1991).

Так, отмечено снижение сахаразной активно�
сти в слизистой оболочке кишечника крыс при
паразитировании Nippostrongylus brasiliensis, Eime�
ria nieschulzi или совместной инвазии этих пара�
зитов (Mayberry et al., 1986). Показано, что ки�
шечные градиенты глюкозы, углеводов, амино�
кислот, белка и липидов у крыс, питающихся
ad libitum, сильно отличаются у зараженных Hy�
menolepis diminuta и здоровых животных (Mettrick,
1971). Степень наблюдаемых различий свиде�
тельствует о реальной конкуренции между хозяи�
ном и паразитом за питательные вещества
(Mettrick, Podesta, 1974).

В то же время обнаружено, что активность
трипсина и общая протеолитическая активность
(Pappas, 1978), также как распределение амилазы
(Mead, 1976), у инфицированных H. diminuta и
здоровых крыс не различаются. Установлено, что
присутствие H. diminuta не влияло на скорость
прохождения пищи по кишечнику, однако усвое�
ние крахмала из жидкой пищи было выше у зара�
женных крыс по сравнению с незараженными.
При кормлении хозяев твердой пищей влияние
червей было минимальным (Mead, Roberts, 1972).

Аналогичные исследования, проведенные на
рыбах, единичны. В этих работах показано сни�
жение активности амилазы, протеазы и кислой
фосфатазы в слизистой и содержимом кишечни�
ка сеголеток карпов при заражении Bothriocep�
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halus acheilognathi (Давыдов, Куровская, 1991; Ку�
ровская, 1991).

С целью анализа межвидовых отношений в со�
обществе гельминтов исследуется их распределе�
ние по пищеварительному тракту хозяев, и в част�
ности рыб, однако без специального акцента на
активность пищеварительных гидролаз (Жохов,
2004). Цестоды Caryophyllaeus laticeps – домини�
рующий вид паразитических червей в кишечнике
леща (Жохов, Фрезе, 2004). Не все участки ки�
шечника в равной степени доступны или подхо�
дят для обитания гельминтов, однако причины
этого не всегда очевидны. Вдоль пищеваритель�
ного тракта описаны различия в строении муску�
латуры кишечных стенок, структуре поверхности
слизистой и ее физико�химических свойств (Уго�
лев, Кузьмина, 1993), содержании питательных
веществ в химусе (Кузьмина и др., 2008), активно�
сти пищеварительных ферментов (Deguara et al.,
2003; Lundstedt et al., 2004; Sklan et al., 2004). Все
эти различия могут влиять на распределение гель�
минтов вдоль кишечника.

Цель работы – изучение распределения актив�
ности различных пищеварительных ферментов
вдоль кишечника леща, установление степени
влияния заражения цестодами C. laticeps на уро�
вень активности этих ферментов, а также иссле�
дование связи между распределением червей
вдоль кишечника и активностью пищеваритель�
ных гидролаз.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служил лещ Abramis
brama (Linnaeus, 1758), не зараженный и заражен�
ный цестодами C. laticeps (Pallas, 1781). Лещ от�
ловлен в июле–августе 2009 г. в Рыбинском водо�
хранилище. Длина исследованных особей (по
Смитту) колебалась от 355 до 405 мм. У рыб извле�
кали кишечник, вскрывали, удаляли химус, затем
делили кишечник на 7 отделов по 4–5 см длиной.
У зараженных рыб подсчитывали количество чер�
вей в каждом отделе. Из слизистой каждого отдела
готовили гомогенат. Для этого к навеске слизистой
добавляли 1 мл 0.1 М трис�НСl буфера (рН 8.5),
центрифугировали при 10000 g в течение 5 мин,
супернатант сливали в новую пробирку, к осадку
добавляли еще 0.5 мл буфера, повторно гомогени�
зировали и центрифугировали. После этого оба
супернатанта объединяли и определяли актив�
ность пищеварительных ферментов. Суммарную
активность протеиназ (активность трипсина
КФ 3.4.21.4, химотрипсина КФ 3.4.21.1 и ди�
пептидаз КФ 3.4.13.1–3.4.13.11) определяли с
использованием 0.3%�ного азо�казеина (Sigma,
США, № 11610�10G) в качестве субстрата (Alar�
coVn et al., 2002). Для идентификации различных
подклассов протеиназ применяли ингибиторы:
PMSF (фенил�метил�сульфонил�флуорид) – ин�

гибитор сериновых протеиназ, в концентрации
100 мМ в DMSO (диметилсульфоксид); EDTA
(этилендиаминтетрауксусная кислота) – ингиби�
тор металлопротеаз, в концентрации 0.5 М в 1 М
NaOH и Е�64 – ингибитор цистеиновых (тиоловых)
протеиназ, в концентрации 1 мМ в дистиллирован�
ной воде. Активность амилазы (КФ 3.2.1.1) опреде�
ляли методом Бернфелда (Deguara et al., 2003) с
1%�ным растворимым крахмалом в качестве суб�
страта. Активность липазы (неспецифические
липазы КФ 3.1.1) определяли методом (Gawlicka
et al., 2000) с 0.4 мМ п�нитрофенилмиристатом в
качестве субстрата. Активность эстераз (неспеци�
фические эстеразы КФ 3.1.1) определяли с 0.27 мМ
п�нитрофенилацетатом (Sigma № N�8130) в ка�
честве субстрата (Prabhakaran, Kamble, 1995).
Субстраты для определения общей протеолити�
ческой активности и активности α�амилазы гото�
вили на 0.1 М трис�HCL буфере (рН 8.5), для
определения активности неспецифических эсте�
раз – на 0.1 М фосфатном буфере (рН 8.5), для опре�
деления активности липазы использовали 24 мМ
(NH4)2CO3 (рН 8.5) с добавлением 0.5% тритона
Х�100 в качестве детергента. Интенсивность раз�
вивающегося окрашивания, пропорционального
активности ферментов, измеряли на спектрофо�
тометре СФ�46 (Россия). Активность исследован�
ных ферментов выражали в условных единицах,
усл. ед. (разность показаний спектрофотометра
пробы с субстратом и холостой пробы на грамм
влажной навески слизистой кишечника за минуту).

Результаты представлены в виде средних и их
ошибок, для определения достоверных влияний
использовали однофакторный дисперсионный
анализ (ANOVA, пакет Statistica 6.0). Переменны�
ми служили показатели ферментативной актив�
ности, а факторами – порядковые номера особей
и отделов кишечника, а также наличие паразитов
в этих отделах.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Установлено, что вдоль кишечников заражен�
ных лещей цестоды распределяются неравномер�
но (рис. 1). В 1�м отделе кишечника черви отсут�
ствуют, наибольшее их количество обнаружено в
3�м и 4�м отделах.

Активность пищеварительных гидролаз про�
является на всем протяжении кишечника, как у
зараженных, так и у незараженных особей (рис. 2,
3). При этом активность различных ферментов
распределяется вдоль кишечника по�разному.
Так, наибольшая общая протеолитическая актив�
ность у незараженных лещей обнаружена в 5–6�м
отделах, от 1�го к 5�му отделу она увеличивается с
0.155 ± 0.031 до 0.427 ± 0.075 усл. ед. (рис. 2а). Бо�
лее высокая активность амилазы у незараженных
лещей отмечена в 3�м и 7�м отделах (0.1 ± 0.074 и
0.104 ± 0.012 усл. ед. соответственно), а самая низ�
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кая – во 2�м (0.046 ± 0.014 усл. ед.) (рис. 2б). Ак�
тивность липазы возрастает от 1�го (0.237 ± 0.043
усл. ед.) к 5�му отделу (0.605 ± 0.113 усл. ед.) и не�
сколько снижается в 6�м и 7�м отделах (рис. 3а).
Активность эстераз на протяжении всего кишеч�
ника колеблется в небольших пределах (0.23 ±
± 0.042–0.38 ± 0.126 усл. ед.) и несколько увеличи�
вается в 7�м отделе (0.51 ± 0.07 усл. ед.) (рис. 3б).

Прослеживается тенденция к уменьшению ак�
тивности пищеварительных гидролаз в большин�
стве отделов при заражении леща цестодами C. la�
ticeps (рис. 2, 3). Однако связи между распределе�
нием червей вдоль кишечника и уровнями
активности пищеварительных гидролаз не обна�
ружено.

Установлено, что при заражении леща цесто�
дами не только снижается активность протеаз, но
и изменяется соотношение активностей различ�
ных их подклассов в каждом исследованном отде�
ле (рис. 4). У зараженных особей в большинстве
отделов увеличивается относительное количество
сериновых, цистеиновых и металлопротеиназ
(особенно значительно – двух последних под�
классов) и понижается доля прочих протеиназ.
Наиболее заметно по соотношению различных
подклассов протеиназ у незараженных и заражен�
ных рыб отличаются 3�й и 4�й отделы кишечника.
В этих же отделах отмечено большее количество
червей (рис. 1). Так, у незараженных рыб в 3�м и
4�м отделах активность прочих протеиназ состав�
ляет около 66% в каждом, а у зараженных 22 и 3%
соответственно. В то же время активность метал�
лопротеиназ в этих отделах увеличивается с 2% у
незараженных особей до 25–28% у зараженных.

Для оценки статистической достоверности по�
лученных результатов был проведен однофактор�
ный дисперсионный анализ, показавший, что ак�
тивность ферментов существенно зависит от ин�

дивидуальных характеристик исследованных
особей. Достоверное влияние этого фактора по�
казано для всех исследованных ферментов: про�
теаз (дисперсионное отношение F = 3.71; P =
= 0.002), амилазы (F = 7.918; P = 0.001), липазы
(F = 4.126; P = 0.001) и эстеразы (F = 3.338; P =
= 0.004). Установлено также, что активность про�
теаз (F = 3.1778; P = 0.009) и липаз (F = 4.977; P =
= 0.001) достоверно зависит от отдела кишечни�
ка, проявляя отчетливый проксимо�дистальный
градиент. Кроме того, присутствие паразитов ока�
зывает статистически значимое влияние на ак�
тивность протеаз (F = 6.28; P = 0.015) и липаз (F =
= 5.959; P = 0.018) в зараженных отделах кишеч�
ника. И наконец, число паразитов достоверно
связано с отделом кишечника (F = 2.628; P =
= 0.026). Таким образом, применение дисперси�
онного анализа позволило подтвердить некото�
рые из установленных закономерностей, которые
при попарном сравнении средних значений не
выходили за рамки тенденций.
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Рис. 1. Распределение C. laticeps вдоль кишечника ле�
ща.
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Рис. 2. Общая протеолитическая активность (а) и ак�
тивность амилазы (б) в различных отделах кишечни�
ка не зараженных (1) и зараженных (2) C. laticeps ле�
щей. По оси ординат – активность ферментов, усл.
ед. для рис. 1, 2.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Для наземных позвоночных характерна отно�
сительная функциональная специализация раз�
личных отделов тонкой кишки. Топография мем�
бранного гидролиза и транспорта существенно
меняется в онтогенезе. Кроме того, распределе�
ние ферментативных и транспортных активно�
стей вдоль тонкой кишки связано с приспособле�
нием ее отделов к различным нагрузкам (измене�
ние состава пищи, скорости движения химуса и
т.п.) (Уголев, 1972). У рыб основные пищевари�
тельные ферменты проявляют активность на всем
протяжении пищеварительного тракта (Уголев,
Кузьмина, 1993; Tengjaroenkul et al., 2000; Deguara
et al., 2003; Lundstedt et al., 2004; Sklan et al., 2004).
В наших экспериментах активность протеиназ,
амилазы, липаз и эстераз также обнаруживалась
на всем протяжении кишечника.

Следует отметить, что в 5�м и 6�м отделах про�
является наибольший уровень активности про�
теолитических ферментов. Кроме того, в 5�м от�
деле зарегистрирована и наибольшая активность
липаз, тогда как уровень активности амилазы в
этих отделах по сравнению с предыдущими пони�
жается. Для других видов рыб установлены иные

особенности распределения активности фермен�
тов вдоль пищеварительного тракта. Так, для ги�
бридов тилапии (Oreochromis niloticus × Oreochromis
aureus) показано, что активность панкреатиче�
ских ферментов (липазы, трипсина и амилазы)
уменьшается от проксимальных отделов тонкого
кишечника к дистальным (Sklan et al., 2004). У
нильской тилапии O. niloticus L. наибольшая
мальтазная активность отмечена в 3�м отделе ки�
шечника, аминопептидазы и щелочной фосфата�
зы в первых трех отделах, более высокая актив�
ность липазы наблюдается в первых двух отделах,
а неспецифических эстераз – в первых четырех.
Полученные данные свидетельствуют о наиболее
важной роли первых четырех отделов в перевари�
вании и абсорбции нутриентов у этого вида тила�
пии (Tengjaroenkul et al., 2000). В случае леща это
скорее относится к 5–6�му отделам. Различия в
распределении ферментативной активности у ле�
ща и тилапии может быть связано с длиной ки�
шечника, которая у гибридной формы тилапии
достигает 120 см, а длина каждого исследованно�
го отдела – от 20 до 36 см (Sklan et al., 2004). У ле�
ща же длина всего кишечника не превышает 35–
40 см.
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Рис. 3. Активность липаз (а) и эстераз (б) в различных
отделах кишечника не зараженных (1) и зараженных
(2) C. laticeps лещей.
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Рис. 4. Соотношение активностей различных под�
классов протеиназ в кишечнике не зараженных (а) и
зараженных (б) C. laticeps лещей, %.
1 – сериновые протеиназы, 2 – металлопротеиназы,
3 – цистеиновые протеиназы, 4 – прочие протеиназы.
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Установлено, что у дорады Sparus aurata актив�
ность трипсина, химотрипсина, карбоксипепти�
даз А и В снижается по направлению от пилори�
ческих придатков к заднему отделу кишечника, в
то время как уровень активности амилазы остает�
ся примерно одинаковым (Deguara et al., 2003).
Отсутствие градиента активности амилазы вдоль
кишечника у дорады согласуется с нашими дан�
ными по активности этого фермента у леща, в от�
личие от активности протеиназ, которая распре�
делена вдоль кишечника этих видов рыб по�раз�
ному.

У хищного бразильского сома Pseudoplatystoma
orruscans с хорошо развитым желудком и корот�
ким кишечником исследован градиент основных
пищеварительных ферментов при различном со�
ставе корма (Lundstedt et al., 2004). Наивысшая
протеолитическая активность обнаружена в же�
лудке, амилазная – в желудке у рыб, содержащих�
ся на диете с крахмалом, активность липазы про�
является вдоль всего пищеварительного тракта с
наибольшими значениями в среднем отделе ки�
шечника.

Установлен градиент распределения активно�
сти протеаз вдоль кишечника у рыб с различным
типом питания. У хищника (обыкновенный сом
Silurus glanis) показано увеличение активности от
переднего отдела кишечника к заднему, у всеяд�
ного карпа Cyprinus carpio отмечено два пика ак�
тивности (в первом и четвертом из пяти отделов),
у растительноядного толстолобика Hypophthal�
michthys molitrix активность снижается от первого
к пятому отделу (JoVnaVs et al., 1983). В наших экспе�
риментах с лещом�бентофагом распределение ак�
тивности протеаз, скорее, ближе к распределе�
нию их у хищника – сома.

Неравномерность распределения пищевари�
тельных ферментов вдоль кишечника характерна
не только для полостных, но и для мембранно�
связанных ферментов. Так, исследованы мем�
бранно�связанные ферменты (мальтаза, сахараза
и γ�глутамилтранспептидаза), а также щелочная
фосфатаза, присутствующая как в наружной мем�
бране, так и в кишечных энтероцитах. Это иссле�
дование проведенo на трех видах рыб с различ�
ным типом питания (хищник – гибрид лаврака
Morone saxatilis × Morone chrysops, всеядная рыба –
гибрид тилапии O. niloticus × O. aureus и раститель�
ноядный толстолобик H. molitrix) (Harpaz, Uni,
1999). Активность сахаразы и мальтазы была наи�
большей в среднем отделе, а низшая активность
γ�глутамилтранспептидазы отмечена в первых от�
делах кишечника у всех исследованных рыб.

Полученные нами сведения о распределении
активности амилазы в кишечнике леща согласу�
ются с более ранними данными для этого вида
рыб (Уголев, Кузьмина, 1993). При изучении
α�амилазы установлено, что летом у бенто� и

планктофагов градиент активности фермента от�
сутствует и его активность обнаруживается на
всем протяжении желудочно�кишечного тракта
рыб. При исследовании общей амилолитической
активности у леща и карпа также не отмечено
значительных изменений активности (Уголев,
Кузьмина, 1993).

Наши данные по распределению активности
пищеварительных ферментов вдоль кишечника
леща, также как и сведения, накопленные в тече�
ние последнего десятилетия (Tengjaroenkul et al.,
2000; Deguara et al., 2003; Lundstedt et al., 2004;
Sklan et al., 2004 и др.), подтверждают сложивши�
еся ранее представления о функционировании
пищеварительных гидролаз у рыб (Уголев, Кузь�
мина, 1993). В частности, активность гидролаз
подвержена значительной индивидуальной из�
менчивости: у рыб одного вида варьирует не только
уровень активности, но и характер распределения
одноименных ферментов. Этот факт согласуется с
данными проведенного нами дисперсионного
анализа.

Функциональная топография кишечника у
рыб, даже в пределах достаточно однородной
группы, может существенно изменяться, вплоть
до смены характера градиента на противополож�
ный. Благодаря своей исключительной пластич�
ности, ферментативный аппарат слизистой ки�
шечника выполняет немаловажную роль в эф�
фективном питании рыб (Уголев, Кузьмина,
1993). Большое значение в формировании прок�
симо�дистальных градиентов в кишечнике имеет
и состав пищи. Кроме того, онтогенетические ис�
следования показали возможность быстрой пере�
стройки градиентов у одного и того же животно�
го. Известно, что функциональная топография
кишки довольно пластична и определяется в каж�
дый данный момент функциональным состояни�
ем организма (Уголев, 1972). Противоречия в по�
лученных разными авторами данных обусловле�
ны многими факторами, в том числе типом
питания рыб, их образом жизни, сезоном года,
возрастом, методическими различиями, и в част�
ности произвольным делением кишечника на от�
делы (Уголев, Кузьмина, 1993).

Как отмечено выше, на распределение гель�
минтов вдоль пищеварительного тракта рыб, и в
частности леща, могут влиять такие факторы, как
различия в строении мускулатуры и поверхности
слизистой кишечника, а также градиент содержа�
ния питательных веществ. Например, для леща
характерны нисходящий градиент липидов с мак�
симумом в проксимальном отделе, максимум
белка в медиальном отделе и отсутствие четкого
градиента в содержании углеводов (Кузьмина и
др., 2008). Столь же важным фактором может слу�
жить и распределение ферментативной активно�
сти вдоль кишечника. Однако нами не установле�
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но четкой связи между распределением червей и
активностью пищеварительных ферментов.

В то же время полученные данные свидетель�
ствуют о снижении активности различных фер�
ментов у зараженных рыб. Это может быть связа�
но с адсорбцией части ферментов на тегументе
цестод. В результате адсорбции ферментов хозяи�
на и использования этих ферментов в процессах
гидролиза пищевых веществ цестоды получают
кинетические преимущества при поглощении об�
разующихся мономеров (Извекова, 2006а). В слу�
чае протеиназ уменьшение их активности у зара�
женных лещей может также быть связано с частич�
ным ингибированием протеиназ на поверхности
цестод, что рассматривается как один из механиз�
мов защиты гельминтов от воздействия протеи�
наз хозяев (Pappas, Read, 1972a, b).

Особо следует остановиться на изменении
спектра протеиназ при заражении цестодами, ко�
торое сильнее всего выражено в 3�м и 4�м отделах
с наибольшим числом червей. Протеолитические
ферменты подразделяют на сериновые, тиоловые
(цистеиновые), кислые протеиназы и металло�
ферменты, содержащие в активном центре атом
металла (чаще Zn2+). Использование ингибито�
ров протеиназ дает возможность идентифициро�
вать различные их подклассы. К кислым протеи�
назам относится пепсин, функционирующий в
желудке при низких значениях рН, к сериновым
протеиназам – трипсин и химотрипсин, к метал�
лоферментам – коллагеназа, большинство из�
вестных пептидаз и протеиназы, продуцируемые
микроорганизмами, к цистеиновым протеиназам –
внутриклеточный фермент катепсин В (Номен�
клатура ферментов, 1979). Предварительные экс�
перименты с ингибитором кислых протеиназ –
пепстатином, показавшие отсутствие кислых
протеиназ у леща, позволили исключить их из
анализа. Увеличение относительной активности
металлопротеиназ у зараженных цестодами рыб
может быть связано с количественными и каче�
ственными изменениями микрофлоры у них (Из�
векова, 2006б). У зараженных лещей также увели�
чивается доля цистеиновых протеиназ, и прежде
всего внутриклеточной протеиназы – катепсина В.
Это можно объяснить тем, что клетки эпителия
кишечника повреждаются прикрепительными
аппаратами цестод, вследствие чего высвобожда�
ются внутриклеточные протеазы.

Обнаруженное уменьшение активности пище�
варительных ферментов у зараженных лещей по
сравнению с незараженными согласуется с дан�
ными о снижении активности амилазы, протеазы
и кислой фосфатазы в слизистой и содержимом
кишечника сеголеток карпа при заражении
B. acheilognathi. Активность амилазы и протеазы,
функционирующих в полости кишечника, изме�
нялась при заражении в большей степени, чем ак�

тивность ферментов слизистой кишечника. В то
же время активность щелочной фосфатазы не из�
менялась, а липазы – повышалась (Куровская,
1991).

Следует отметить, что полученные данные для
рыб, зараженных цестодами, отличаются от све�
дений, известных для крыс, инфицированных
H. diminuta. Для этих животных установлено, что
активность трипсина и общая протеолитическая
активность (Pappas, 1978), а также распределение
амилазы (Mead, 1976) у инфицированных и здо�
ровых крыс не различаются.

Проведенные исследования подтвердили не�
равномерный характер распределения активно�
сти пищеварительных ферментов вдоль кишеч�
ного тракта леща. У незараженных особей наи�
большая активность протеаз зарегистрирована в
5�м и 6�м отделах кишечника, липаз – в 5�м, эсте�
раз – в 7�м, амилазы – в 3�м и 7�м отделах. Уста�
новлено наличие проксимо�дистальных градиен�
тов активности протеаз и липазы. При заражении
леща цестодами C. laticeps активность исследо�
ванных ферментов понижается, и в первую оче�
редь активность протеиназ и липазы. Кроме того,
при заражении изменяется процентное соотно�
шение активности различных подклассов проте�
иназ. В то же время не наблюдается соответствия
между распределением активности пищевари�
тельных гидролаз и распределением червей, мак�
симальное число которых обнаружено в 3�м и 4�м
отделах кишечника рыб.

Работа выполнена при поддержке РФФИ,
проект № 10�04�00204�а.
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Effect of Caryophyllaeus laticeps (Cestoda, Caryophyllidea) upon Activity
of Digestive Enzymes in Bream
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The activities of the main digestive hydrolases were comparatively studied in bream infected and noninfected
with cestodes Caryophyllaeus laticeps (Pallas, 1781). It was shown that enzyme activities are distributed in the
fish intestine in an irregular manner; the gradient of protease and lipase activities along the gut is presented.
Following the infection of bream by cestodes, the activities of the studied enzymes decreased and the percent�
ages of activities of various proteinase subclasses changed. No relation between the distribution of worms
along the intestine and the levels of activities of digestive hydrolases was revealed.
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