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Светлой памяти моего учителя 
академика Александра Михайловича Уголева

Предисловие

Как известно, А. М. Уголев внес значительный вклад в разви-
тие науки о питании. Он не только описал неизвестные ранее типы 
пищеварения, но и предложил теорию адекватного питания. Его те-
оретические и экспериментальные исследования легли в основу из-
учения процессов пищеварения у рыб. В данной работе предприня-
та попытка осветить наиболее важные достижения в этой области, 
а также обратить внимание на некоторые спорные вопросы, касаю-
щиеся в основном механизмов пищеварения. Ранее вышли в свет 
монографии «Физиолого-биохимические основы экзотрофии рыб» 
(Кузьмина, 2005) и «Процессы экзотрофии у рыб. Организация. Ре-
гуляция. Адаптации» (Кузьмина, 2015), в которых была предпри-
нята попытка систематизации с позиций современной трофологии 
сведений о физиолого-биохимических основах сложного процесса 
экзотрофии. В этих работах значительное внимание уделялось зако-
номерностям функционирования систем, связанных с реализацией 
различных этапов экзотрофии (поиск, поглощение и начальные эта-
пы ассимиляции пищи), так и влиянию на этот процесс природных 
и антропогенных факторов. В отличие от ранее изданной моно-
графии «Пищеварительные процессы и адаптации у рыб» (Уголев, 
Кузьмина, 1993), детально описывающей процессы мембранного 
пищеварения, в этих работах особое внимание обращалось на про-
цессы симбионтного пищеварения и индуцированного аутолиза. 
Помимо этого значительное внимание было уделено механизмам 
регуляции различных звеньев процесса экзотрофии, а также адап-
тациям фермент-мембранных комплексов пищеварительного тракта 
рыб к условиям функционирования. 

Вместе с тем в последние годы накопилось большое количе-
ство сведений, касающихся характеристик ферментов, функци-
онирующих в пищеварительном тракте рыб, а также влияния ан-
тропогенных факторов на ферменты рыб и их объектов питания. 
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Актуальность изучения характеристик ферментов объектов пита-
ния рыб и микробиоты в значительной мере определяется тем, что 
их вклад в процессы пищеварения рыб может значительно снижать 
энергетические затраты консументов на синтез собственных фер-
ментов. При этом некоторые из полученных в последние годы дан-
ных позволили расширить представления не только о роли гидролаз 
различных гидробионтов в процессах пищеварения у отдельных 
особей рыб, но и о не менее важной их роли в функционировании 
водных экосистем. Последнее в значительной мере достигается 
благодаря полипотентности пищеварительной системы, выполня-
ющей трофическую, барьерную, иммунную, обменную, экскре-
торную, регуляторную и трансформационную функции, а также 
полипотентности пищеварительных гидролаз. Важно отметить, 
что в зарубежной литературе большое внимание уделяется мульти-
функциональности пищеварительного тракта рыб, которая дости-
гается благодаря существованию специализированных структур. 
Вместе с тем полипотентность не требует затрат на создание новых 
структур. Указанные выше функции выполняют одни и те же струк-
туры (молекулы и надмолекулярные образования). Большое место 
в работе занимает описание влияния на активность и характеристи-
ки ферментов приоритетных загрязнителей, в том числе магнит-
ных полей и магнитной бури. Приведенные в монографии сведения 
полностью согласуются с основными постулатами теории адекват-
ного питания и делают понятными сложившиеся в процессе эво-
люции трофические взаимоотношения гидробионтов в экосистемах 
разного типа. 

В основу данной работы положены экспериментальные мате-
риалы, большая часть которых получена в лаб. экологии рыб Инсти-
тута биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН при добро-
желательной поддержке заведующего лабораторией д.б.н., проф. 
Ю. В. Герасимова, которому автор всегда будет искренне призна-
телен. Часть опытов проведена на базе Приднестровского государ-
ственного университета им. Т. Г. Шевченко благодаря поддерж-
ке д.б.н., проф. В. А. Шептицкого. Глубокая благодарность всем 
коллегам, участвовавшим в проведении совместных эксперимен-
тальных работ и оформлении рукописи: д.б.н. И. Л. Головановой, 
д.б.н. А. Н. Неваленному, к.б.н. Е. Г. Скворцовой, к.б.н. Н. В. Уша-

Предисловие
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ковой, к.б.н. М. В. Шалыгину, к.б.н. А. А. Филиппову и особенно 
к.б.н. Г. В. Золотаревой, А. Ф. Тарлевой и Е. А. Куливацкой. Кроме 
того, автор считает своим приятным долгом поблагодарить д.б.н., 
чл.-кор. РАН Н. Н. Немову (Институт биологии КарНЦ РАН) 
и д.б.н., проф. В. Т. Комова (ИБВВ РАН) за рецензирование ра-
боты. Неизменная благодарность моим учителям профессорам 
Н. М. Артемову, Л. Г. Лейбсону, Э. М. Плисецкой и особенно акаде-
мику А. М. Уголеву. 

Часть исследований, результаты которых использованы в мо-
нографии, проведена при финансовой поддержке РФФИ (проекты 
№ 06-04-48170, № 09-04-00075 и № 013-04-00248).

Предисловие
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Глава 1. Механизмы пищеварения. 
Дискуссионные вопросы

Вопрос о механизмах пищеварения стал актуальным после 
открытия А. М. Уголевым в 1958 г пристеночного пищеварения 
(Уголев, 1960, 1963). В настоящее время известно несколько типов 
пищеварения, различающихся по механизму действия ферментов 
на субстраты, их поступления к месту функционирования, а также 
по отношению процессов пищеварения к клеточным мембранам                       
и транспортным системам. Основные типы пищеварения представ-
лены внеклеточным дистантным (полостным), внутриклеточным 
(цитоплазматическим и вакуолярным), а также мембранным пище-
варением (Уголев, 1972, 1985). Кроме того, важную роль в процес-
сах пищеварения позвоночных играют индуцированный аутолиз                
и симбионтное (симбиотические) пищеварение (Уголев, 1985; Уго-
лев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015).

1.1. Структурная организация 
пищеварительной системы рыб

Прежде, чем рассматривать особенности разных типов пище-
варения, необходимо кратко описать структуру пищеварительного 
тракта рыб, который состоит из головной кишки (рот, ротовая по-
лость, глотка) и туловищной кишки (остальная часть тракта). Пище-
варительная система включает ряд специализированных областей, 
таких как ротовая полость и глотка, способствующих захвату, удер-
жанию и последовательной подготовке пищи к поступлению ее во 
внутреннюю среду организма (Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; 
Fange, Grove, 1979; Веригина, Жолдасова, 1982; Уголев, Кузьмина, 
1993; Buddington, Kuz’mina, 2000). 

Желудок. Поскольку процессы пищеварения начинаются в же-
лудке, отметим, что у рыб обычно желудок хорошо развит, однако 
может быть редуцирован или отсутствовать. Предполагается, что 
утрата желудка в филогенезе носит вторичный характер и обуслов-
лена специализацией питания, связанной с переходом на мелкие пи-
щевые объекты. Однако его наличие или отсутствие может влиять 
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на интенсивность питания рыб (Сорвачев, 1982; Шпарковский, 1986).
Форма желудка не всегда коррелирует с типом питания и экологией 
вида (Barrington, 1957). Желудок обычно включает три области (кар-
диальную, фундальную и пилорическую), различающиеся гистологи-
чески. Степень развития мышечного слоя и слизистой оболочки, а так-
же расположение простых трубчатых или ветвящихся желез у разных 
видов рыб различна (Barrington, 1957; Bishop, Odense, 1962; Kapoor 
et al., 1975; Kayanja et al., 1975). Полость желудка выстлана простым, 
цилиндрическим эпителием, а также мукозными клетками, отлича-
ющимися по строению от истинных бокаловидных клеток. Простые 
или разветвленные железы открываются в углубления слизистой. Кар-
диальная область выстлана стратифицированным эпителием и бедна 
желудочными железами. Фундальная и пилорическая области у рыб 
с истинным желудком имеют секреторные функции и выстланы эпи-
телием, состоящим из цилиндрических клеток, не обладающих ми-
кроворсинками, и многочисленных мукозных клеток (Bertin, 1958). 

В желудочных железах костистых рыб обычно идентифициру-
ется один тип секреторных клеток, связанных с секрецией пепсина 
и соляной кислоты (Barrington, 1957; Western, Jennings, 1970; Kapoor 
et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Веригина, Жолдасова, 1982; Уго-
лев, Кузьмина, 1993). Однако у зимней камбалы Pseudopleuronectes 
americanus обнаружены клетки, секретирующие только соляную 
кислоту (Gawlicka et al., 2001). Апикальная область секреторных 
клеток, формирующих железы, имеет сеть канальцев, связанных 
с секрецией кислоты. Зимогенные гранулы, содержащие пищева-
рительные ферменты, расположенные в основании клеток, транс-
портируются к апикальной мембране и высвобождаются путем 
экзоцитоза (Noaillac-Depeyre, Gas, 1978). На границе желудка и ки-
шечника гладкая мускулатура формирует своего рода пилорический 
сфинктер (Kapoor et al., 1975; Веригина, Жолдасова, 1982).

Кишечник. Интенсивность процессов пищеварения в значи-
тельной степени зависит от общей поверхности кишечника, которая 
увеличивается за счет  увеличения его длины, усложнения архитек-
туры слизистой, наличия пилорических придатков или спирального 
клапана, характерного для наиболее древних видов рыб (Barrington, 
1957; Bertin, 1958; Веригина, Жолдасова, 1982). У большинства рыб 
длина кишечника близка длине тела, у бентофагов и макрофито-

1.1. Структурная организация пищеварительной системы рыб
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фагов может превышать длину тела в 2–15 раз (Никольский, 1974; 
Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Веригина, Жолдасова, 1982). 
Стенка кишечника состоит из четырех слоев: слизистого, подслизи-
стого, мышечного и серозного. У некоторых видов рыб, в частности 
представителей сем. карповых, подслизистая оболочка отсутствует 
(Noaillac-Depeyre, Gas, 1973; Веригина, Жолдасова, 1982) Слизистая 
оболочка кишечника образует поперечные, косые или продольные 
складки, которые в зависимости от типа питания рыб могут увели-
чивать поверхность кишечника на порядок (Bertin, 1958; Веригина, 
Жолдасова, 1982). У питающихся рыб поверхность складок выст-
лана однослойным эпителием, состоящим на 90 % из энтероцитов. 

Тонкое строение кишечного эпителия у рыб изучено достаточно 
подробно (Odense, Bіshор, 1966; Yamamoto, 1966; Iwaі, 1969; Gauthier, 
Landis, 1972; Nоaіllас-Dереyrе, Gаs, 1973, 1974, 1979; Кrеmеntz, 
Chapman, 1975; Ѕtroband, 1977; Ezeasor, Stokoe, 1981; Kuperman, 
Kuz’mina, 1994; Horn et al., 2006; Dai et al., 2007; German, 2009; Naguib 
et al., 2011 и др.). Апикальная поверхность энтероцитов покрыта ми-
кроворсинками, образующими щеточную кайму (Odense, Bishop, 1966; 
Yamamoto, 1966; Iwai, 1969, Gauthier, Landis, 1972; Noaillac-Depeyre, 
Gas, 1973, 1974, 1979; Kayanja et al., 1975; Krementz, Chapman, 1975; 
Purkerson et al., 1975; Stroband, 1977; Frierson, Foltz, 1992; Kuperman, 
Kuz’mina, 1994; Корнева, Бедняков, 2011). Высота микроворсинок, 
образующих щеточную кайму энтероцитов, у разных видов рыб, как 
правило, варьирует в пределах ~ 1-2 мкм. Кроме того, наблюдаются 
различия высоты микроворсинок в разных участках кишечника у рыб 
одного вида (Уголев, Кузьмина, 1993). Так, у шиповатого ската Raja 
clavata высота микроворсинок энтероцитов в медиальной части «спи-
рального» кишечника достоверно выше, чем в дистальной – 1.16±0.07 
и 0.72±0.12 мкм (Кузьмина и др., в печати). У голодающих рыб может 
наблюдаться ложная многорядность (Васильева, Коровина, 1968; Ва-
сильева, 1970; Суворова, Трещук, 1973) и почти двукратное уменьше-
ние длины микроворсинок (Іwаі, 1969). 

Энтероциты связаны между собой системой плотных контак-
тов и десмосом, обеспечивающих взаимодействие, но не предотвра-
щающих движение воды, одновалентных ионов и даже некоторых 
крупных молекул. При исследовании катрана Squalus acanthias об-
наружены электронно-плотные «тяжи», лежащие поперек энтероци-
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тов и содержащие липидные капли, которые отходят от десмосом. 
По всей вероятности, они способствуют более быстрому проник-
новению нутриентов, поступающих через межклеточные простран-
ства, внутрь клеток (Кузьмина и др., в печати). Было высказано 
предположение, что наличие контактов различного типа обусловле-
но физиологическим состоянием рыб (Kuperman, Kuz’mina, 1994). 

В цитоплазме энтероцитов присутствуют терминальная сеть, 
везикулы, ядро, комплекс Гольджи, лизосомы, микротрубочки 
и свободные рибосомы и гранулярная эндоплазматическая сеть 
(Noaillac-Depeyre, Gas, 1979; Stroband, 1977; Kuperman, Kuz’mina, 
1994; Кузьмина, 2005). Ниже представлены фрагменты ультраструк-
туры энтероцитов у налима Lota lota (рис. 1.1).

Рис. 1.1. Ультраструктура различных частей энтероцитов у налима 
(Kuperman, Kuz’mina, 1994)

Обозначения: BB – щеточная кайма, GL – гликокаликс, LC – лизосомальный 
комплекс, LS – ламинарные структуры, M – митохондрии, MF – микрофила-
менты, MV – микроворсинки, TN – терминальная сеть, V –  везикулы.

1.1. Структурная организация пищеварительной системы рыб
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На рисунке хорошо видны границы энтероцитов, щеточная 
кайма, отдельные микроворсинки на апикальной поверхности эн-
тероцитов, митохондрии, лизосомы и другие органеллы. Помимо 
энтероцитов слизистая оболочка содержат бокаловидные клетки, 
заполненные секреторными гранулами. Образуемая ими слизь фор-
мирует слой слизистых наложений. Также в эпителии присутствуют 
грушевидные клетки, ассоциированные иммунные клетки, в част-
ности фагоцитарные клетки и лимфоциты. Многоклеточные желе-
зы в слизистой оболочке кишечника рыб отсутствуют, но встреча-
ются клетки, содержащие гранулы и обладающие секреторными 
функциями (Bertin, 1958; Kpoor et al., 1975; Веригина, Жолдасова, 
1982; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005). 

Поджелудочная железа. Поджелудочная железа выполняет эк-
зокринные и эндокринные функции. У некоторых видов рыб под-
желудочная железа – компактный орган, у большинства – диффуз-
ный (Fange, Grove, 1979; Веригина, Жолдасова, 1982; Buddington, 
Kuz’mina, 2000; Кузьмина, 2005). Ткань, содержащая экзокринные 
клетки, может простираться вдоль печеночной портальной вены 
и кровеносных сосудов, расположенных рядом с кишечником 
(Kurokawa, Suzuki, 1995), а также присутствовать в висцеральном 
мезентерии и кишечнике (Yamane, 1973 a,b). Последнее затрудняет 
решение вопроса о происхождении некоторых ферментов, функ-
ционирующих в слизистой оболочке кишечника (Barrington, 1957).                 
У многих видов рыб ткани поджелудочной железы включены в 
состав печени и образуют гепатопанкреас, изредка присутствуют 
в селезенке (Веригина, Жолдасова, 1982). Сок поджелудочной же-
лезы, содержащий ферменты, через протоки поступает в прокси-
мальный отдел кишечника и пилорические придатки (Fange, Grove, 
1979; Веригина, Жолдасова, 1982; Buddington, Kuz’mina, 2000). 

1.2. Внеклеточное или полостное пищеварение

Полостное пищеварение было описано в конце XVIII в., ког-
да в экспериментах на разных животных, в том числе на рыбах, 
было показано, что желудочный сок может разлагать ткани живот-
ных (Spallanzani, 1783). Внеклеточное пищеварение происходит 
в специальных полостях далеко от секреторных клеток и обознача-
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ется как дистантное, или полостное (Коштоянц, 1950; Павлов, 1951; 
Вuddenbrock, 1956; Бабкин, 1960; Уголев, 1961, 1963, 1967, 1972, 
1985; Jennings, 1972 и другие). Благодаря полостному пищеварению 
происходят начальные стадии гидролиза биополимеров, которые 
реализуются ферментами, секретируемыми различными железа-
ми и действующими в полостях пищеварительного тракта. Так как 
ферменты, выделяемые вместе с пищеварительными соками, функ-
ционируют в водной фазе, их распределение произвольно, а ори-
ентация их активных центров по отношению к субстратам, носит 
вероятностный характер. Вследствие этого полостное пищеварение 
высоко эффективно в отношении гидролиза макромолекул и неэф-
фективно в отношении гидролиза олиго- и димеров, а также пере-
дачи продуктов гидролиза к транспортным системам (Уголев, 1972; 
Уголев, Кузьмина,1993). Многочисленные данные, касающиеся за-
кономерностей полостного пищеварения, приводятся в ряде обзо-
ров (Коштоянц, 1950; Павлов, 1951; Buddenbrock, 1956; Barrington, 
1957; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Кузьмина, 2005, 2008, 
2015; Kuz’mina, 2008, 2017; Кузьмина и др., 2016).

В желудке под действием аспартатных пептидаз в кислой 
среде преимущественно разрушаются белки. Основным фермен-
том, участвующим в деградации белков, является пепсин (Merret 
et al., 1969, Fange, Grove, 1979; Guerard, Le Gal, 1987; Gildberg 
et al., 1990; Gawlicka et al., 2001). Поскольку значения рН желудоч-
ного сока у разных видов рыб изменяются от 1.6 до щелочных зна-
чений (Barrington, 1957; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Kuz’mina, 2008). Возможен гидролиз и других пищевых субстратов, 
в частности липидов и углеводов. Действительно, в желудке  может 
быть обнаружена активность липазы и амилазы (Barrington, 1957; 
Kuz’mina, Golovanova, 2004), которые, скорее всего, благодаря ре-
гургитации поступают из кишечника.

В кишечнике наблюдается последующее разрушение белков, 
а также гидролиз углеводов и липидов. На протяжении большей 
части кишечника рН соответствует нейтральным или щелочным 
значениям. Однако у ихтиофагов, обладающих желудком с ярко вы-
раженной кислотообразующей функцией, рН энтеральной среды 
в краниальном участке кишечника может иметь кислые значения 
рН. Ферменты (трипсин, химотрипсин, карбоксипептидаза А и В, 

1.2. Внеклеточное и полостное пищеварение 
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эластаза, α-амилаза, липаза), реализующие полостное переварива-
ние белков (Cohen et al., 1981; Hofer, Schiemer, 1981; Raae, Walther, 
1989; Srivastava et al. 2003), углеводы (Кузьмина, 1984) и липиды 
(Brockerhoff, Hoyle, 1965; Leger, Bauchart, 1972; Lie, Lambertsen, 
1985) синтезируются в поджелудочной железе и затем секретиру-
ются в кишечную полость. В результате действия этих ферментов 
в основном образуются олигомеры (Уголев, Кузьмина, 1993 а).

При этом в содержимом желудка и кишечника присутствуют 
не только ферменты консументов, но и многочисленные ферменты 
жертв, а также ферменты, синтезированные энтеральной микро-
биотой и другими симбионтами. После описания механизмов сим-
бионтного пищеварения и индуцированного аутолиза стало ясно, что 
в настоящее время работы, корректно оценивающие роль этого ме-
ханизма в системе пищеварительных процессов у рыб из природных 
экосистем, практически отсутствуют (Кузьмина, 2005, 2008, 2015).

1.3. Внутриклеточное пищеварение

Внутриклеточное пищеварение описано Мечниковым (1880) 
при изучении морских беспозвоночных. В настоящее время разли-
чают два типа внутриклеточного пищеварения. Первый тип реали-
зуется за счет переноса малых молекул через мембраны энтероци-
тов и последующего их гидролиза ферментами цитозоля. Второй 
тип связан с макромолекулярным транспортом белков и пептидов 
через мембраны энтероцитов путем эндоцитоза (фагоцитоза или пи-
ноцитоза), образованием специализированных вакуолей и их слия-
нием с лизосомами (Уголев, Кузьмина, 1993, Kuz’mina, 2008). При 
этом разрушение пищевого субстрата происходит в фаголизосомах 
при участии лизосомальных ферментов, функционирующих при 
низких значениях рН (De Duve, 1963; Высоцкая, Немова, 2008). 
Эндоцитоз играет важную роль на всех стадиях онтогенеза рыб 
(Govoni et al., 1986; Кузьмина, Гельман, 1998; Kuz’mina, 2008).
Об этом свидетельствует значительное количество инвагинаций 
апикальной мембраны, наличие многочисленных везикул и лизосом 
в энтероцитах, локализованных в дистальных отделах кишечника 
(Gauthier, Landis, 1972, Noaillac-Depeyre, Gas, 1979, Ezeasor, Stokoe, 
1981, Kuperman, Kuz’mina, 1994). 
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Для процессов внутриклеточного пищеварения особенно важны 
лизосомы, ферменты которых могут разрушать абсолютное боль-
шинство пищевых субстратов. При исследовании  слизистой обо-
лочки кишечника у высших животных выявлено наличии кислых 
гидролаз: кислой фосфатазы, β-галактозидазы, кислой рибону-клеа-
зы и других (Уголев, 1985). Особую роль играют протеолитические 
ферменты лизосом, такие как катепсины, способные гидролизовать 
белки до уровня аминокислот (Высоцкая, Немова, 2008). Активность 
пептидаз в лизосомах значительно выше, чем в цитозоле. Однако 
до 90 % дипептидов может гидролизоваться цитозольными дипепти-
дазами энтероцитов (Уголев, Кузьмина, 1993). При этом у некоторых 
видов рыб активность лейциналаниндипептидазы цитозоля обычно 
выше в период начала экзогенного питания, но имеет тенденцию 
к уменьшению по мере развития личинок (Cahu, Zambonino-Infante, 
2001; Kolkovski, 2001, Kvåle et al., 2007). Было высказано предпо-
ложение, что изменение активности пептидаз цитозоля в онтогене-
зе отражает изменения в способе переваривания личинками пищи, 
которое становится в большей степени связанным с полостным, чем 
с внутриклеточным пищеварением (Cahu, Zambonino-Infante, 2001). 

1.4. Мембранное пищеварение 

Как указывалось выше, в 1958 г. был открыт и позднее под-
робно описан неизвестный ранее тип пищеварения (пристеночное, 
или контактное пищеварение), которое впоследствии из-за трудно-
стей перевода стало называться мембранным пищеварением (Уго-
лев, 1960, 1961, 1963, 1967, 1972, 1985, 1991). После того, как была 
доказана возможность гидролиза пищевых субстратов в слизистом 
слое, покрывающем люминальную поверхность слизистой (Моро-
зов и др., 1988), часть отечественных авторов вернулась к первона-
чальному названию этого процесса. По мнению этих авторов, слизь 
бокаловидных клеток, распределяющаяся в пристеночном слое 
и представляющая собой гликопротеидный гель, обладающий вы-
сокой сорбционной способностью, позволяет ей участвовать в про-
цессах пищеварения. С учетом этих представлений Г. Ф. Коротько 
процессам, происходящим в зоне слизистой оболочки, вернул пер-
воначальное название – пристеночное, или контактное пищеваре-

1.4. Мембранное пищеварение



16

Глава 1. Механизмы пищеварения. Дискуссионные вопросы

ние, а мембранным пищеварением называет лишь процессы, про-
исходящие на мембранах энтероцитов (Коротько, 2005). При этом 
важно подчеркнуть, что А. М. Уголев изначально открытый им 
механизм рассматривал не только, как гидролиз пищевых субстра-
тов на мембранах энтероцитов (Уголев, 1960, 1963). Особенно это 
стало ясно после описания гликокаликса (Granger, Baker, 1950) и его 
роли в процессах мембранного пищеварения (Уголев, 1972). 

Вскоре после открытия пристеночного, или мембранного пи-
щеварения было установлено, что оно реализуется ферментами, 
абсорбированными из полости, и собственно кишечными фер-
ментами. Все ферменты локализуются на поверхности клеточных 
мембран. У позвоночных это происходит на апикальной поверхно-
сти мембраны энтероцитов (Уголев, 1972, 1985). Как было отмече-
но выше, апикальная поверхность мембраны энтероцитов образует 
щеточную кайму, состоящую из многочисленных пальцеобразных 
выростов плазматической мембраны – микроворсинок. 

Наличие процессов мембранного пищеварения у рыб было 
продемонстрировано в 60-70-е годы (Берман, Салиенице, 1966; Пе-
гель и др., 1971; Уголев, 1972; Кузьмина 1976, 1977). Мембранное 
пищеварение реализуется ферментами, синтезируемыми поджелу-
дочной железой и адсорбируемыми на структурах щеточной каймы 
энтероцитов, а также собственно кишечными ферментами (Уголев, 
1972; Уголев, Кузьмина, 1993). 

Высота микроворсинок в разных частях кишечника рыб может 
быть различной (Уголев, Кузьмина, 1993; Kuperman, Kuz’mina, 1994). 
Это характерно не только для типичных планкто-, бенто- и ихтиофа-
гов, но и для рыб со специфическим спектром питания. Интересны 
результаты изучения особенностей желудочно-кишечного тракта 
у 4-х видов рыб, относящихся к сем. Loricaridae (Panaque 
cf.nigrolineatus, P. nocturnus, Hypostomus pyrineusi и Pterygoplichthys 
disjunctivus), потребляющих бентос и древесину. Авторами обнару-
жено, что в кишечнике всех видов наблюдается не только снижение 
высоты складок, но и уменьшение длины и плотности распределения 
микроворсинок в дистальном направлении (German, Bittong, 2009). 

Для процессов мембранного пищеварения важны обнаружен-
ные на поверхности микроворсинок образующие сеть фибриллы – 
гликокаликс (Odense, Bishop, 1966; Noaillac-Depeyre, Gas, 1974; 
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Kuperman, Kuz’mina, 1994). Толщина гликокаликса составляет 
от 100 до 500 нм (Уголев, Кузьмина, 1993). Гликокаликс образу-
ют гликопротеиды, углеводными компонентами которых являются 
глюкозамины или слабосульфатированные мукополисахариды 
и гликолипиды. Мукополисахаридные нити связаны между собой 
кальциевыми мостиками, которые периодически разрушаются, 
способствуя прохождению крупных молекул вглубь гликокалик-
са (Комиссарчик, Уголев, 1970). Эта структура быстро разруша-
ется, поэтому выявляется лишь в немногих работах. Сопоставле-
ние структуры щеточной каймы у исследованных в одинаковых 
условиях щуки Esox lucius и налима Lota lota, показывает, что гли-
кокаликс ярко выражен лишь у последнего вида (рис. 1.2). 

  

Рис. 1.2. Ультраструктура апикальной части энтероцитов щуки (слева) 
и налима (справа) (Kuperman, Kuz’mina, 1994)

Ферменты, реализующие мембранное пищеварение имеют раз-
личное происхождение: 1) адсорбированные из кишечной полости, 
в основном панкреатические ферменты; 2) собственные ферменты 
кишечной мембраны, синтезированные энтероцитами и включен-
ные в их апикальную мембрану. Первые являются эндогидролаза-
ми, участвующими в основном в промежуточных стадиях гидролиза 
биополимеров, в то время как последние, являющиеся в основном 
экзогидролазами, реализуют заключительные стадии их гидролиза. 
Первые локализуются на разных уровнях гликокаликса, последние 

1.4. Мембранное пищеварение
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имеют различную локализацию на структурах трехслойной фосфо-
липидной мембраны (периферическую или трансмембранную). 

При исследовании млекопитающих показано, что такие фер-
менты, как щелочная фосфатаза, аминопептидаза, γ-амилаза, маль-
таза и другие, локализованные на липопротеиновой мембране, явля-
ются амфипатическими и состоят из гидрофильных и гидрофобных 
частей (Louvard et al., 1975 a, b, 1976; Уголоев, 1985, Egorova, Ugolev, 
1989). Гидрофобный домен, состоящий в основном из гидрофоб-
ных аминокислот, проникает через мембрану и в ряде случаев за-
канчивается небольшим гидрофильным пептидом, расположенным 
на внутренней поверхности мембраны. Этот домен выполняет якор-
ные, регуляторные и, возможно, другие функции (Egorova, Ugolev, 
1989). Гидрофильная часть фермента обладает активными сайтами 
и, следовательно, ферментативно активна. При этом основная мас-
са молекулы может выступать над поверхностью мембраны энте-
роцитов. В частности, сахаразо-изомальтазный комплекс выступает 
над поверхностью мембраны энтероцитов на 15 нм (Nishi, Takesue, 
1978). Мембранные гидролазы имеют частичную ориентацию ак-
тивных сайтов по отношению к субстратам. Структура щеточной 
каймы делает возможной последовательную деградацию питатель-
ных веществ по мере прохождения продуктов гидролиза через гли-
кокаликсное пространство (Ugolev, 1989; Kuz’mina, 2008). 

Наличие процессов мембранного пищеварения у рыб было 
продемонстрировано в 60–70-е годы ХХ века (Берман, Салени-
це, 1966; Пегель и др., 1971; Уголев, 1972; Кузьмина 1976, 1977). 
У рыб, как и у других позвоночных, мембранное пищеварение ре-
ализуется ферментами, синтезируемыми поджелудочной железой 
и адсорбируемыми на структурах щеточной каймы энтероцитов, 
а также собственно кишечными ферментами (Уголев, Кузьмина, 
1993). Мембранный гидролиз нутриентов реализуют как адсорби-
рованные ферменты: пептидазы (Munilla-Moran, Sabarido-Rey, 1996 a; 
Ribeiro et al., 2002), карбоксипептидаза A и B (Srivastava et al., 2003), 
α-амилаза (Кузьмина, 1977, 1979, 1984, Munilla-Moran, Sabarido-
Rey, 1996 b, Ribeiro et al., 2002), липаза (Swarup, Goel, 1975), так 
и собственно кишечные ферменты: аминопептидазы (Plantikow, 
Plantikow, 1985; Cahu et al., 1998), дипептидазы (Ash, 1980; Ribeiro 
et al., 2002), мальтаза (Кузьмина, 1984; Buddington, Hilton, 1987; 
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Ugolev, Kuz’mina, 1994), щелочная фосфатаза (Ikeda, 1959, Prakash, 
1961, Gelman et al., 1992; Cahu et al., 1998; Ribeiro et al., 2002). 

Вместе с тем, как отмечалось ранее: 1. Работ, касающихся ис-
следования закономерностей процессов мембранного пищеварения, 
крайне мало. 2. Работ, касающихся характеристик ферментов, обе-
спечивающих процессы мембранного пищеварения и выполнен-
ных в корректных условиях (удаление слоя слизистых наложений 
и ферментов, не связанных со структурами гликокаликса, которые 
десорбируются в течение 30 сек) также мало. 3. Работ, касающихся 
характеристик ферментов, обеспечивающих процессы мембранного 
пищеварения, но выполненных без соблюдения условий, указанных 
в п. 2., исключительно много, поскольку в абсолютном большин-
стве работ исследуется ферменты слизистой оболочки кишечника 
рыб. Это обстоятельство позволяет считать, что в настоящее вре-
мя характеристики ферментных систем, обеспечивающих этот 
тип пищеварения, изучены значительно подробнее, чем характе-
ристики ферментов, обеспечивающих другие типы пищеварения. 
В этом случае предлагалось указанный механизм обозначать не тер-
мином мембранное пищеварение, а термином, изначально предло-
женным А. М. Уголевым (1960, 1963) – контактное или пристеноч-
ное пищеварение (Кузьмина 2005).

Важно отметить, что у рыб разных по таксономии выявлены 
существенные различия в локализации, прочности фиксации, а так-
же в уровне активности адсорбированных и собственно кишечных 
мембранных ферментов (Пегель и др., 1971; Кузьмина, 1976, 1977). 
При изучении локализации ферментов в полости и на структурах 
щеточной каймы энтероцитов было доказано, что у рыб существуют 
радиальные градиенты активности ферментов. В частности, уровень 
активности α-амилазы в полости выше, чем в слизистой оболочке, 
активности мальтазы и щелочной фосфатазы, связана преимуще-
ственно со слизистой оболочкой кишечника, сахараза связана ис-
ключительно со слизистой оболочкой кишечника (Уголев, Кузьми-
на, 1993). При использовании метода реплик было показано, что                   
у леща Abramis brama около 30 % активности α-амилазы и мальтазы,           
а также около 10 % активности щелочной фосфатазы концентриру-
ется в гликокаликсе, в то время как сахараза связана исключительно 
с поверхностью микроворсинок (рис. 1.3).

1.4. Мембранное пищеварение
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Рис. 1.3. Соотношение активности некоторых ферментов в слизистой обо-
лочке и в полости кишечника (а), в слизистой оболочке и в апикальном гли-

кокаликсе (б) у леща (по: Кузьмина, 1992).
Обозначения: по горизонтали ферменты: 1 – α-амилаза, 2 – мальтаза, 3 – саха-
раза, 4 – щелочная фосфатаза. По вертикали активность ферментов, % суммар-
ной активности препарата. Темные столбики – слизистая оболочка кишечника, 
светлые столбики –  полость кишечника (а) или апикальный гликокаликс (б).

Исследование адсорбционных свойств гликокаликса позволи-
ло  высказать предположение о том, что существует градиент адсо-
рбции ферментов. Было выделено три фракции: 1) поверхностная 
фракция на границе гликокаликса и химуса; 2) внутригликокаликс-
ная фракция; 3) фракция, связанная с 3-слойной мембраной энтеро-
цитов. Также было показано, что адсорбция влияет на свойства фер-
ментов и что функции последних могут зависеть от их локализации 
(Уголев, 1972).

Вместе с тем важно отметить, что при изучении гомогенатов 
слизистых оболочек, помимо активности щеточнокаемных фермен-
тов, обнаруживается активность гидролаз, локализованных в суб-
эпителиальных слоях слизистой оболочки кишечника рыб. Так, при 
изучении активности глицил-L-лейциндипептидазы и щелочной 
фосфатазы у леща соответствующие активности были обнаружены 
не только в строме, но и в мышечно-серозном слое (таблица 1.1).
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Таблица 1.1. 
Уровень активности ферментов в различных слоях стенки кишечника

 леща, мкмоль / (г•мин) (по: Уголев, Кузьмина, 1992) 

Ферменты
Ферментативная активность pH, 7.4

Эпителий Строма Мышечно-серозный слой

Сахараза 0.73 ± 0.16
6.1 ± 1.33

0
0

0
0

Глицил-L-
лейциндипептидаза 

10.3 ± 1.89
85.5 ± 15.6

4.7 ± 1.5 (45.6)
34.6 ± 11.2(40.5)

7.1 ± 0.9 (68.9)
42.7 ± 5.6(49.9)

Щелочная
 фосфатаза, рН 9.9

4.63± 0.90
38.6 ± 7.5

1.27 ± 0.22(27.4)
9.3 ± 1.6 (24.1)

0.51 ± 0.02 (11.0)
3.1 ± 0.1 (8.0)

Примечание: числа над линией – активность ферментов в расчете 
на 1 г ткани; числа под линией – активность ферментов в расчете на 1 г белка. 
Числа в скобках – относительная активность ферментов, % от активности со-
ответствующего фермента в эпителии.

Исследование более широкого спектра ферментов подтверди-
ло относительно высокий уровень активности протеаз и гликозидаз                  
в мышечно-серозном слое (табл. 1.2). 

Таблица 1.2. 
Соотношение активности ферментов в слизистой оболочке 

и мышечно-серозном слое у леща, мкмоль / (г • мин) 
(по: Уголев, Кузьмина, 1992) 

Ферменты
Ферментативная активность pH, 7.4

Слизистая (эпителий + строма) Мышечно-серозный слой

Сахараза 0.63 ± 0.07
4.9 ± 0.6

0
0

Общая амилолити-
ческая активность

5.9 ± 0.4
38.3 ± 2.6

3.9 ± 0.2 (66.1)
30.5 ± 1.6 (79.6) 

Общая протеолити-
ческая активность

5.6 ± 0.9
36.4 ± 5.8

1.1 ± 0.4 (19.6)
8.6 ± 3.1 (23.6)

Глицил-L-глицин-
дипептидаза

1.1± 0.2
7.1 ± 1.3

 2.2 ± 0.4 (200.0)
17.2 ± 3.1 (242.3)

Глицил -L-валин-
дипептидаза

2.0 ± 0.3
13.0 ± 2.3

1.5 ± 0.3 (75.0)
11.7 ± 2.0 (90.0)

Примечания, как в табл. 1.1.

1.4. Мембранное пищеварение
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Эти данные позволили пересмотреть отношение к некоторым 
данным, полученным при изучении гомогенатов. Действительно, 
кровеносные сосуды постэпителиальных слоев содержат панкре-
атические ферменты (Коротько, 2005), причем уровень активно-
сти одноименных ферментов в крови рыб разных видов различен 
(Кузьмина, 1979). В миоцитах функционируют лизосомальные фер-
менты, гидролизующие те же связи, что и мембранные ферменты 
(Покровский, Тутельян, 1976; Немова, 1996; Лысенко и др., 2011). 
Вследствие этого, несмотря на сходство происхождения и свойств 
ряда ферментов, в частности гидролаз, синтезируемых поджелудоч-
ной железой, данные, полученные при изучении гомогенатов, не от-
ражают реальную активность ферментов, реализующих мембран-
ное пищеварение.

В связи с этим для характеристики мембранного пищеваре-
ния использовались различные приемы. В частности, был проведен 
большой цикл экспериментов по динамике десорбции ферментов 
с отрезков кишки (Кузьмина, 1976, 1977). Это связано с тем, что  
по данным о кинетике десорбции гидролаз панкреатического про-
исхождения можно судить о градиенте их адсорбции на структурах 
щеточной каймы энтероцитов. В этих целях у ряда видов пресново-
дных костистых рыб, различающихся по систематике и экологии, 
была исследована кинетика десорбции α-амилазы с отрезков кишеч-
ника (Кузьмина, 1977). Чтобы исключить влияние десквамации эн-
тероцитов на динамику десорбции α-амилазы, в качестве контроля 
за количеством клеточного материала в соответствующих фракциях 
определяли количество нуклеиновых кислот (рис. 1.4). 

Результаты этих экспериментов показали, что, независимо 
от типа питания рыб, наименьшее количество нуклеиновых кислот 
содержится в элюатах, а наибольшее в фракции гомогената: 

у налима – 92.6 ± 1.1 
у карпа –90.0 ± 1.7 
у окуня – 85.36 ± 4.3, 
у леща – 78.0 ± 1.5 %. 
Следовательно, наибольшее количество энтероцитов содер-

жится в фракции гомогената, а наблюдаемые различия обусловлены 
именно различиями в десорбции α-амилазы у рыб разных экологи-
ческих групп.
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Рис. 1.4. Соотношение активности α-амилазы (1) и количества нуклеиновых кислот (2) 
в трех основных фракциях: смыва (І), десорбируемого фермента (11) и гомогената 
(111) в медиальном отделе кишечника рыб,% от суммарной активности α-амилазы                 

и количества нуклеиновых кислот (по: Уголев, Кузьмина, 1993)
Обозначения: а – окунь, б – налим, в – лещ, г – карп.

Полученные данные свидетельствовали о том, что время, 
требующееся для полной десорбции α-амилазы с отрезка кишки, 
у разных видов рыб в идентичных методических условиях различно. 
У типичных ихтиофагов (щука) ферменты десорбируются со слизи-
стой за 15–20 мин, у ихтиофагов-факультативных бентофагов (на-
лим, окунь) – за 40 мин, у планкто- и бентофагов полная десорбция, 
как правило, требует 120–150 мин. Несмотря на различную актив-
ность фермента у рыб разных видов, прослеживается одна общая 
закономерность: фракция адсорбированной на поверхности кишки 
амилазы у «мирных›› рыб по активности превышает фракцию смы-
ваемой амилазы и особенно фракцию гомогената. У хищных рыб, 
напротив, фракция гомогената по активности выше таковой десор-
бируемой амилазы. Вычисление отношения активности десорби-
руемой амилазы к не десорбируемой – фракции гомогената (Д/Г) 
показало, что для «мирных» рыб значения Д/Г > 1, для хищных – <1. 
Так, у налима отношение Д/Г соответствует 0.4, у щуки – 0.6, у оку-
ня – 0.3, в то время как у леща – 7.2, у карпа – 9.5. Описанная зако-
номерность характерна для всех отделов пищеварительного тракта 
исследованных рыб. Активность гомогенатов слизистой у налима 
во всех отделах кишки одинакова и составляет 50 % от общей ак-
тивности, у щуки и окуня – около 40–50 %, у «мирных» рыб – около 
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10 %. Выявленная закономерность, несмотря на сезонные различия 
в уровне ферментативной активности, прослеживается на протяже-
нии всего годового цикла рыб (Кузьмина, 1977).

Приведенные результаты согласуются с данными, свидетель-
ствующими о различиях в десорбции α-амилазы у разных видов 
млекопитающих (Уголев, 1963, 1972 ), а также о более низкой ами-
лолитической активности ферментов, десорбированных с поверхно-
сти слизистой оболочки при перфузии у хищных рыб по сравнению 
«мирными» рыбами (Пегель, Реморов, 1967). Эти факты позволили 
высказать предположение, что разный градиент десорбции (адсо-
рбции) α-амилазы у рыб, различающихся по характеру питания, 
обусловлен различиями в структуре щеточной каймы энтероцитов 
и различиями в сорбционных свойствах слизистой оболочки, 
в том числе ограниченной способности слизистой оболочки к хемо-
сорбции (Кузьмина, 1977).

В заключение важно отметить, что количество работ, касаю-
щихся исследования закономерностей и особенностей процессов 
мембраного пищеварения, выполненных в корректных условиях, 
невелико. Более того, оказывается, что большинство данных, по-
лученных при исследовании активности ферментов в гомогенатах 
слизистой оболочки кишечника, далеко не всегда отражают актив-
ность ферментов, участвующих в процессах пищеварения. Действи-
тельно, согласно данным, представленным в табл. 1.2, активность 
глицил-L-лейциндипептидазы в эпителии составляет лишь 46.6 %, 
щелочной фосфатазы – 72.2 % от суммарной активности гомогената.

Если исследуется слизистая, включающая помимо эпителия 
строму, то эти значения, как правило, увеличиваются (1.1 и 1.2). При 
этом активность щелочной фосфатазы в эпителии и строме составля-
ет 92 % от суммарной активности гомогената, а активность дипепти-
даз значительно ниже таковой щелочной фосфатазы. Уровень общей 
амилолитической активности в эпителии и строме составляет 60 %, 
общей протеолитической активности 84 %. Сопоставление данных, 
представленных в этих таблица, свидетельствует о том, что в разных 
опытах у рыб одного и того же вида соотношение активности одного 
и того же фермента (глицил-L-лейциндипептидаза) может быть раз-
личным. Следовательно, корректно можно оценивать лишь актив-
ность сахаразы, представленной только в эпителии, и, возможно, неко-
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торых других, ранее не исследованных ферментов, а также щелочной 
фосфатазы. Вместе с тем данные, касающиеся характеристик панкре-
атических по происхождению ферментов в значительной мере близки 
характеристикам десорбированных со слизистой ферментов.

Таким образом, для оценки активности гидролаз, реализую-
щих мембранное пищеварение, наиболее корректно исследование 
ферментов, функционирующих в перфузатах (Пегель, Реморов, 
1967), ферментов, десорбированных с поверхности слизистой обо-
лочки кишечника (Кузьмина, 1976), а также ферментов, функцио-
нирующих в составе везикул (Crane et al., 1979) или глицериновых 
моделей энтероцитов (Уголев и др., 1979). Роль ферментов постэпи-
телиальных слоев в процессах пищеварения рыб и других живот-
ных в настоящее время оценивать сложно. Однако не исключено, 
что получение дополнительных сведений позволит деполимериза-
цию веществ, аналогичных нутриентам пищеварительного тракта, 
рассматривать, как «постэпителиальное» пищеварение.

1.5. Симбионтное пищеварение

Важная роль процессов симбионтного (симбиотического) пи-
щеварения в системе пищеварительных процессов была обосно-
вана в работах Уголева (1985, 1991). Описанию закономерностей 
симбионтного пищеварения предшествовало накопление в тече-
ние последних десятилетий ХХ в. многочисленных фактов, свиде-
тельствующих о важной роли микробиоты кишечника в гидролизе 
и трансформации пищевых субстратов. Было установлено, что бак-
терии разрушают не только легко гидролизуемые пищевые субстра-
ты, но и такие компоненты пищи, как лигнин, пектин, целлюлоза, 
хитин и другие, не поддающихся гидролизу ферментными система-
ми позвоночных, в том числе рыб (Чахава, 1972; Уголев, 1985, 1991; 
Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Уголев Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005, 2015).

Как известно, в момент рождения пищеварительный тракт рыб  
в течение короткого периода времени свободен от бактерий (Шивоке-
не, 1989; Cahill, 1990; Lubianskienė, Jastiuginiene, 1996; Buddington 
et al., 1997). Значительная часть бактерий поступает в организм 
рыб с водой и пищей в самый начальный период экзогенного 
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питания (Buddington et al., 1997; Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузь-
мина, 2005, 2015; Romero, Navarrete, 2006). Микробиота кишечника 
рыб в зависимости от потребности в кислороде делится на аэроб-
ную, факультативно анаэробную и анаэробную (Шивокене, 1989).                                     
Аэробная микробиота в кишечнике рыб, как правило, подобна тако-
вой объектов питания рыб. 

Состав микрофлоры кишечника рыб. У рыб широко пред-
ставлены виды р.р. Pseudomonas (Зубкова, 1965, Лубянскене, Янке-
вичюс, 1975; Mickeniene, Šyvokiene, 1996; Buddington et al., 1997) 
Enterobacter (Trust, Sparrow, 1974), Aeromonas (Trust, Sparrow, 
1974; Лубянскене, Янкевичюс, 1975; Mickeniene, Šyvokiené, 1996) 
и Acinetobacter (Trust, Sparrow, 1974). У некоторых видов рыб най-
дены представители р.р. Bacillus (Зубкова, 1966 ), Proteus (Зубко-
ва, 1966), Achromobacter (Зубкова, 1966, Лубянскене, Янкевичюс, 
1975), Flavobacterium (Buddington et al., 1997; Šyvokiené et al., 1997), 
но доминируют виды, входящие в р.р.Micrococcus и Bacterium (Лу-
бянскене, Янкевичюс, 1975).

Облигатная анаэробная микрофлора в кишечнике большин-
ства пресноводных рыб встречается реже, чем аэробная. В пище-
варительном тракте некоторых рыб выявлены микроорганизмы 
р.р. Clostridium, Actinomyces, Bacteroides, Clostridium, Eubacterium, 
Fusobacterium и Peptostreptococcus (Зубкова, 1965; Trust, Sparrow, 
1974; Trust et al., 1979; Clements, 1997). Микроорганизмы р. Vibrio 
в кишечнике пресноводных рыб встречаются редко. В пищеваритель-
ном тракте морских рыб преобладают микроорганизмы р.р. Vibrio, 
Pseudomonas, Achromobacter, Corinebacterium, Flavobacterium 
и Micrococcus (Horsley, 1977; Cahill, 1990; Olafsen, 2001). Из слизистой 
оболочки кишечника некоторых видов рыб были выделены молочно-
кислые бактерии, принадлежащие к р. Lactobacillus (Olafsen, 2001).

Несмотря на то, что пища считается основным экзогенным фак-
тором, влияющим на микробиоту кишечника, при изучении личинок 
трески Gadus morhua было установлено, что живой корм не является 
основным определяющим фактором (Bakke et al., 2011). Сравнение 
структуры полостных и связанных с слизистой оболочкой рыб бак-
терий позволило выявить наличие аутохтонной микробиоты. Бак-
териальное сообщество, ассоциированное со слизистой оболочкой 
кишечника довольно стабильно. Состав люминального сообщества 
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изменяется в зависимости от такового в  воде и пище (Ogbondeminu, 
1993; Buddington et al., 1997; Ganguly, Prosad, 2012; Ray et al., 2012) 

Качественное и количественное соотношение микроорганизмов 
в содержимом кишечника в значительной мере зависит от интенсив-
ности питания и состава пищи рыб. У бореальных видов наибольшее 
количество микроорганизмов выявлено летом (Trust et al., 1979; Лу-
бянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Šyvokiené et al., 1996; Kuz’mina, 
2008). В кишечнике бореальных видов рыб зимой и в периоды голо-
дания количество видов и уменьшается (Лубянскене и др., 1989). Ком-
позиция пищи также влияет на количество физиологических групп 
бактерий: гетеротрофные и протеолитические бактерии присутству-
ют практически у всех видов рыб, амилолитические встречаются 
только в том случае, если в рационе рыб содержится растительная 
пища (Šyvokiené et al., 1996). Кроме того, на энтеральную микро-
биоту влияет изменение температуры (Sugita et al., 1989; MacMillan, 
Santucci, 1990) и солености (Sugita et al., 1982; Hamid et al., 1979).

Ферменты энтеральной микробиоты, аналогичные фермен-
там рыб. Процессы деградации пищевых продуктов реализуются 
ферментами аэробной и анаэробной микрофлоры (Ringo, Birkbeck, 
1999; Austin, 2002, 2006; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012; 
Li et al., 2014). Изучение бактерий, выделенных из слизистой оболоч-
ки кишечника, позволило выявить ряд гидролаз, аналогичных фер-
ментам, синтезируемым пищеварительной системой рыб: пептидаз, 
гликозидаз, липаз, фосфатаз и других (Ganguly, Prosad, 2012; Ray 
et al., 2012; Кузьмина, 2015). Помимо этого многие штаммы микро-
организмов синтезируют гидролазы, участвующие в деградации 
хитина, целлюлозы, целлобиозы, ксилозы и других компонентов 
пищи. Почти у всех исследованных видов рыб присутствуют протео-
литические бактерии. Активность внеклеточных пептидаз, главным 
образом, металлоэндопептидаз, обнаружена у бактерий, принадле-
жащих к р.р. Pseudomonas (Hamid et al, 1979; Belchior, Vacca, 2006), 
Aeromonas (Hamid et al, 1979; Trust et al, 1979), Bacillus (Skrodenytė -
Arbačiauskiené, 2000; Ghosh et al, 2002; Esakkiraj et al, 2009; Askarian 
et al, 2012), Vibrio (Hamid et al., 1979; Gatesoupe, 1997), Acinetobacter 
(Hamid et al., 1979; Askarian et al, 2012), Aeromonas (Hamid et al., 1979; 
Trust et al., 1979) и Enterobacter (Hamid et al., 1979; Gatesoupe, 1997). 
Протеолитическая активность обнаружена при исследовании микро-
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биоты кишечника у целого ряда видов рыб из Рыбинского и Кучур-
ганского водохранилищ (Кузьмина, 2005, 2015; Kuz’mina et al., 2011, 
2017; Кузьмина и др., 2016).

Количество бактерий, разрушающих белки и углеводы, у раз-
ных видов рыб варьирует в течение годового цикла рыб (табл. 1.3). 

Таблица 1.3. 

Численность протеолитических (П) и амилолитических (A) 
бактерий в кишечнике рыб в разные сезоны, число клеток/мл 

(по: Voveriene, 2002)

Виды
Зима Лето

П A П A
Корюшка 

Osmerus eperlanus 1.1• 104 3.4•103 - -

Укле́йка 
Alburnus alburnus 1.3•106 4.8•103 7.4•106 2.7•107

Густера́ 
Blicca bjoerkna - - 1.2•106 2.6•105

Плотва  
Rutilus rutilus 3.3•106-6.2•106 9.8•103-1.8•104 1.0•106-2.5•107 6.7•105-2.2•107

Пескарь 
Gobio gobio 1.8•105 6.6•103 7.2•105-4.6•107 3.7•105-2.2•107

Налим Lota lota 6.1•104 2.1•104 - -
Ко́люшка 

Gasterosteus 
aculeatus

1.6•103-9.8•103 3.2•103-1.6•105 9.8•106 9.2•104

Ерш 
Gymnocephalus 

cernua
1.9•105-4.4•106 1.5•104-6.3•104 1.7•106-4.9•106 1.7•105-2.6•106

Окунь 
Perca fluviatilis 2.6•105-4.7•105 4.3•103-1.2•104 2.6•105-4.7•105 7.4• 105-7.9•106

Микроорганизмы, населяющие кишечник рыб, обычно синте-
зируют комплекс протеаз. Так, некоторые штаммы Ps. aeruginosa 
продуцируют три фермента: две нейтрально-щелочные протеазы 
и эластазу (Лубянскене и др., 1989). У некоторых видов рыб домини-
руют бактерии р. Lactobacillus (Hagi et al., 2004; Hovda et al., 2007). 
В частности, Lactobacillus casei casei и L. plantarum, выделенные 
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из пищеварительного тракта карпа Cyprinus carpio, синтезируют 
трипсино- и пепсиноподобные протеиназы. При этом активность 
пепсиноподобных пептидаз у карпа примерно в 10 раз выше актив-
ности трипсинподобных пептидаз (Jankauskienė, Lesauskienė, 1995).

При изучении активности пептидаз микрофлоры, ассоции-
рованной с потенциальными жертвами рыб, были выявлены зна-
чительные видовые различия (табл. 1.4). При этом выявленная                               
у потенциальных объектов питания рыб активность пептидаз в ряде 
случаев близка таковой рыб.

Таблица 1.4. 
Активность пептидаз у потенциальных объектов питания рыб 

из Кучурганского водохранилища и их ассоциированная 
микрофлора, 20°С, рН 7.4 (по: Kuz’mina et al., 2017)

Потенциальные 
объекты питания

Активность пептидаз, мкмоль/(г•мин)
Объект питания Ассоциированная микрофлора

Зоопланктон 6.2±0.2 * 1.50±0.09* 
Амфиподы (Sandhopper sp.) 3.3±0.12 * 2.40±0.13 *
Личинки хирономид 3.1±0.16 * 0.67±0.13
Олигохеты 3.0±0.13 1.20±0.1 
Тара́нь 2.7±0.10 0.87±0.09 
Ерш 4.0±0.23 * 1.90±0.11* 
Красноперка 3.4±0.10 * 0.86±0.07
Бычок-песочник 3.2±0.23 * 0.90±0.07 

Примечание. * Р <0.05 по F-критерию при сравнении в столбцах минималь-
ной активности пептидаз и активности пептидаз у других видов.

В ряде работ у микроорганизмов, выделенных из кишечника 
рыб выявлена активность амилазы (Hamid et al., 1979; Trust et al., 
1979; Lesel et al., 1986; Das, Tripathi, 1991; Gatesoupe et al., 1997; 
Mickėnienė, Šyvokienė, 2008). Почти все изоляты родов Enterobacter 
и Vibrio обладают амилолитической активностью (Hamid et al., 
1979). При изучении содержимого кишечника у ряда видов пресно-
водных рыб показано, что более 50 % штаммов сем. Bacteroidaceae 
и р.р. Aeromonas, Pseudomonas и Clostridium производят амилазу 
(Sugita et al., 1997). Позднее из кишечника плотвы Rutilus rutilus, 
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укле́йки Alburnus alburnus и трехгорлой колюшки Gasterosteus 
aculeatus выделены бактерии р.р. Aeromonas, Acinetobacter, 
Pseudomonas / Shewanella, ферменты которых эффективно разруша-
ют углеводы (Mickėnienė, Šyvokienė, 2008). У бактерий, выделенных 
из содержимого кишечника форели Salmo trutta, были найдены вы-
сокие значения амилолитической активности (Šyvokienė et al., 1997). 
Амилолитическая активность кишечной микробиоты обнаружена 
у ряда видов рыб из Рыбинского (Kuz’mina et al., 2011) и Кучур-
ганского (Kuz’mina et al., 2017) водохранилищ. При этом ферменты 
бактерий, связанных со слизистой оболочкой рыб, способны гидро-
лизовать не только полисахарид крахмал, но и дисахарид сахарозу 
(Извекова, 2009). Энтеральная микробиота морских беспозвоночных 
также обладает ферментами, гидролизующими различные пищевые 
субстраты. Амилолитическая активность также была выявлена в ор-
ганизме потенциальных объектов питания рыб из Кучурганского во-
дохранилища и ассоциированной микрофлоре (табл. 1.5).

Таблица 1.5. 

Амилолитическая активность у рыбных потенциальных жертв 
(рыб и беспозвоночных) и их ассоциированной микрофлоры 

при температуре 20°С и рН 7.4 (по: Kuz’mina et al., 2017)

Потенциальные объек-
ты питания

Амилолитическая активность, мкмоль/(г•мин)
Объект питания Ассоциированная микрофлора

Зоопланктон 2.0±0.1* 1.1±0.07 
Амфиподы (Sandhopper sp.) 1.7±0.08 1.4±0.12*
Личинки хирономид 2.5±0.1 * 2.8±0.11*
Олигохеты 7.0±0.17* 5.9±0.11* 
Дрейссена 4.6±0.12* 5.4±0.11* 
Тара́нь 7.8±0.15* 6.2±0.14 *
Ерш  2.8±0.06 * 3.2±0.15 *
Красноперка 8.2±0.22 * 4.8±0.11 * 
Бычок-песочник 6.0±0.23 * 1.7±0.08 *

Примечание. a Р < 0.05, b Р < 0.01, c Р < 0.001 по F-критерию при сравнении 
в столбцах минимальной амилолитической активности с таковой у других видов.
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Специфические ферменты. Как известно, кишечная микрофло-
ра обладает специфическими ферментами, способными разрушать 
такие соединения, как целлюлоза, хитин и другие. Использование 
целлюлозы в качестве источника питательных веществ требует на-
личия целлюлазы, которая расщепляет β-1,4-гликозидные связи 
в полимере с высвобождением глюкозы. Рыбы не могут синтези-
ровать целлюлазу, но в их пищеварительном тракте есть аэробные  
и факультативные анаэробные микроорганизмы, которые помога-
ют в переваривании растительных материалов (Trust, Sparrow, 1974). 
Активность целлюлазы предположительно экзогенного происхожде-
ния была обнаружена в пищеварительном тракте у нескольких видов 
рыб (Stickney, Shumway, 1974; Prejs, Blaszczyk, 1977; Lindsay, Harris, 
1980). Активность целлюлазы выявлена в пищеварительном тракте 
у макрофитофага белого амура Ctenopharyngodon idella (Lesel et al., 
1986; Das, Tripathy, 1991). Позднее присутствие высокой активности 
целлюлазы было подтверждено при исследовании процессов пище-
варения в кишечнике у травоядной рыбы Aplodactylus punctatus, оби-
тающей в прибрежных водах Чили (Ojeda, Caceres, 1995). Также было 
показано, что эндосимбионты играют важную роль в переваривании 
стенок водорослей (Luczkovich, Stellwag, 1993). 

Важно отметить, что активность целлюлазы стенки кишечни-
ка у фундулюса Fundulus heteroclitus, обитающего в естественных 
условиях  была выше, чем у лабораторных животных, причем в ки-
шечном содержимом была в 3.8 раза выше, чем в стенке кишечника 
(Moerland, 1985). Экзогенная природа целлюлазы была доказана тем, 
что ферментативная активность исчезала после введения рыбам ан-
тибиотиков (Stickney, Shumway, 1974). У малоголовой молот-рыбы 
Sphyrna tiburo выявлена активность β-гликозидазы, которая по мне-
нию авторов, гидролизует продукты расщепления целлюлозы и дру-
гих β-гликозидов, таких как ламинарин (Jhaveri et al., 2015).

Некоторые исследователи считают, что источником микрофло-
ры в кишечнике рыб являются объекты питания (Niederholzer, Hofer, 
1979; Lindsay, Harris, 1980). Изучение плотвы Rutilus rutilus и крас-
ноперки Scardinius erythrophthalmus показало, что у рыб, питающих-
ся растениями и детритом, активность целлюлазы ниже, чем у рыб, 
питающихся зоопланктоном или членистоногими. При этом авторы 
предположили, что активности целлюлазы, обнаруженной в кишеч-
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ном содержимом ципринид, недостаточно для переваривания воло-
кон, но достаточно (особенно у всеядных видов) для разрушения 
клеточных стенок (Niederholzer, Hofer, 1979). На популяцию микро-
организмов, продуцирующих ферменты в пищеварительном тракте 
рыб, может влиять состав пищи. Так, более высокая популяция цел-
люлолитических бактерий в пищеварительном тракте циррины бе-
лой Cirrhinus mrigala, была зарегистрирована в случае, когда рыбы 
получали пищу, содержащую ряску, по сравнению с рыбами, полу-
чавшими с пищей рыбную муку. При этом у рыб, получавших ряску, 
повышенная активность целлюлазы была отмечена в бактериальных 
штаммах CMF6 и CMH9 (Ghosh, Ray, 2014). 

Вместе с тем предполагается, что выделенные из кишечни-
ка питающихся  древесиной сомов микроорганизмы, обладающие 
целлюлолитической активностью, относятся к резистентной ми-
крофлоре пищеварительного тракта (Nelson et al., 1999). Действи-
тельно, в жидкости кишечника и микробном экстракте «древесных» 
сомов (Panaque cf.nigrolineatus, P. nocturnus, Hypostomus pyrineusi, 
Pterygoplichthys disjunctivus) выявлены активности ламинариназы, 
целлюлазы и ксиланазы. Опыты показали, что «древесные» сомы 
не зависят от эндосимбионтов для гидролиза неперевариваемых по-
лисахаридов (German, Bittong, 2009). Филогенетический анализ ми-
кробных сообществ в разных частях желудочно-кишечного тракта 
«древесной» рыбы Panaque nigrolineatus выявил наличие филоти-
пов, сходных с таковыми микроорганизмов, обладающих целлюлаз-
ной и азотофиксирующей активностями (McDonald et al., 2012).

В нескольких исследованиях показано, что энтеральная микро-
биота обладает ферментами, гидролизующими хитин. В ряде работ 
показано, что хитиназа, обнаруживаемая в кишечнике рыб, имеет бак-
териальное происхождение (Goodrich, Morita, 1977, Danulat, Kausch, 
1984; Itoi et al., 2006). Действительно, некоторые изоляты родов Vibrio, 
Enterobacter, Aeromonas, Achromobacter и Pseudomonas обладают ак-
тивностью хитиназы (Hamid et al., 1979). Наиболее часто хитиназа об-
наруживается в кишечнике рыб, потребляющих ракообразных (Colin, 
Pérès, 1971, Colin, 1972; Fange et al., 1979). Этот фермент расщепляет 
хитин до уровня димеров N-ацетил-D-глюкозамина (NAG), который 
затем может быть разрушен с помощью N-ацетил-β-D-глюкозоамида-
зы (NAGase), которая также находится в пищеварительном тракте рыб. 
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Фермент, продуцируемый энтеральной микробиотой, наиболее акти-
вен при рН 4-5 (Jeuniaux, 1983) или 5.1-6.1 (Danulat, Kausch, 1984). 

У акулы Sphyrna tiburo выявлена активность N-ацетил-β-D-глю-
козаминидазы. По мнению авторов, N-ацетил-β-D-глюкозаминидаза 
переднего и спирального кишечника имеет эндогенное происхож-
дение. Однако высокий уровень активности N-ацетил-β-D-глюкоза-
минидазы в толстом кишечнике, включая его содержимое, указы-
вает на микробное происхождение активности (Jhaveri et al., 2015).                      
В тканях кишечной стенки и микробном экстракте «древесных» 
сомов (Panaque cf. nigrolineatus, P. nocturnus, Hypostomus pyrineusi, 
Pterygoplichthys disjunctivus) также обнаружена активность N-аце-
тил-β-D-глюкозаминидазы. Однако авторы не уверены в том, что 
это эндосимбионты, гидролизующие неперевариваемые полисаха-
риды (German, Bittong, 2009). Авторы объясняют этот вывод рядом 
причин. Однако довольно высокий уровень мальтазы, β-глюкозида-
зы и N-ацетил-β-D-глюкозаминидазы в микробных экстрактах дает 
возможность предположить, что, не будучи эндосимбионтами, они 
могут участвовать в процессах пищеварения у рыб.

В нестоящее время корректно оценить вклад ферментов ми-
кроорганизмов, реализующих симбионтное (симбиотическое) пи-
щеварение невозможно, но возможно сравнение различных харак-
теристик ферментов энтеральной микробиоты, а также ферментов, 
функционирующих в составе слизистой оболочки кишечника и хи-
мусе. Не вызывает сомнения тот факт, что ферменты, реализующие 
процессы симбионтного пищеварения в ряде случаев могут компен-
сировать низкий уровень активности ферментов консументов, сни-
жая их энергетические и пластические затраты на синтез собствен-
ных ферментов (Кузьмина, 2005, 2015; Kuz’mina et al., 2011, 2017).

1.6. Индуцированный аутолиз

Механизм индуцированного аутолиза был описан в работах Уго-
лева (1985, 1991). Однако задолго до его открытия в литературе был 
поднят вопрос об участии ферментов жертвы в процессах пищева-
рения рыб. Янчаржик (Jančařik, 1956, 1964), а позднее Дабровский 
и Глоговский (Dabrowski, Glogowski 1977a,b) обратили внимание 
на необходимость разработки подходов к оценке роли экзогенных 

1.6. Индуцированный аутолиз
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ферментов, поступающих в пищеварительный тракт в составе объ-
ектов питания рыб. Последними авторами вклад экзогенных фермен-
тов было предложено оценивать с помощью протеолитического ин-
декса, то есть отношения активности протеиназ в суточном рационе 
к активности соответствующих ферментов во всех органах пищеваре-
ния. В более поздних работах, касающихся исследования процессов 
пищеварения у личинок рыб, были использованы сходные методиче-
ские подходы (Lauff, Hofer, 1984; Munila-Moran et al., 1990; Oozeky, 
Bailey, 1995). Однако, несмотря на то, что в ряде работ была установ-
лена значительная роль протеиназ жертвы в процессах пищеварения 
у рыб (Lauff, Hofer, 1984; Munila-Moran et al., 1990), в большинстве 
случаев сравнение протеолитической активности у консументов и их 
жертв не позволило выявить заметный вклад экзогенных ферментов. 
В частности, вклад трипсиноподобных гидролаз коловраток Rotatoria 
в процессы переваривания личинок минтая Theragra chalcogramma 
не превышает 5.9 % от общей активности ферментов трофических 
партнеров (Oozeky, Bailey, 1995).

Низкий уровень активности трипсиноподобных ферментов 
жертвы позволил некоторым авторам поставить под сомнение важ-
ную роль экзогенных ферментов в процессах пищеварения у рыб 
(Kurokawa et al., 1998), тогда как другие авторы предположили, что 
ферменты жертвы служат катализаторами протеиназ, синтезирован-
ных в виде зимогенов (Dabrowski, 1979; Kolkowski et al., 1993). Резуль-
таты сопоставления количества эндогенных и экзогенных ферментов, 
особенно у личинок сельди Clupea harengus, позволили сделать вывод 
о том, что экзогенные ферменты, потребляющиеся с живой пищей (ко-
ловратки, науплии артемии, науплии копепод), имеют второстепенное 
значение для всего пищеварительного процесса у личинок морских 
рыб (Pedersen, Hjelmeland, 1988; Pedersen, Andersen, 1992).

Однако в большинстве цитируемых работ в качестве пищи ис-
следовали рачковый зоопланктон, а изучаемые ферменты, как пра-
вило, ограничивались трипсином. В то же время добавление личи-
нок хирономид в комбикорм в количестве 0.1–0.4 % от массы рыб 
повышает активность пищеварительных протеаз и липаз, а также 
снижает затраты основных групп питательных веществ на едини-
цу прироста массы перьев карпа на 10–23 % (Щербина, Перши-
на, 1984). В результате замены 1 и 2 % массы комбикорма стерляди 
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Acipenser ruthenus личинками хирономид установлено увеличение 
по сравнению с контролем массы тела и обеспеченности рыб пепти-
дазами от 29.1 до 36.6 мкмоль/(мин * кг массы тела). При этом коли-
чество лейкоцитов возрастало от 35.2 до 42.8 тыс./мкл, число лим-
фоцитов – от 79.0 до 89.0% (Скворцова и др., 2019, в печати). Эти 
данные указывают на улучшение процессов пищеварения и физи-
ологического состояния стерляди, что свидетельствует о целесоо-
бразности включения живых кормов, в частности личинок хироно-
мид, в качестве добавки к комбикормам. 

Важно отметить, что активность пептидаз всего организма по-
тенциальных жертв рыб в расчете на 1 г влажной массы ткани, как 
правило, значительно ниже активности одноименных пептидаз сли-
зистой оболочки пищеварительного тракта рыб. Эти данные не объ-
ясняют высокую скорость пищеварения, особенно у желудочных 
рыб. В то же время высокая скорость пищеварения может объяснить 
механизм индуцированного аутолиза.

Механизм индуцированного аутолиза был описан в начале 
80-х годов XX века (Уголев, 1980, 1985; Уголев, Цветкова, 1984). 
Согласно традиционным представлениям, в процессе желудочного 
пищеварения при рН 2.0-3.0 наблюдается кислотная денатурация 
белковых компонентов пищи, значительно увеличивающая способ-
ность ферментов разрушать белки. Однако, когда добыча проглаты-
валась целиком, она быстро переваривалась в желудке. Принимая 
во внимание эти и другие факты, А. М. Уголев (1980) для объясне-
ния высоких скоростей переваривания добычи в полости желудка 
предложил гипотезу индуцированного аутолиза. 

А. М. Уголев подчеркивал, что скорость диффузии ферментов 
консумента внутрь жертвы ограничена их довольно значительной 
молекулярной массой. Следовательно, гидролазы пищеваритель-
ных соков консументов, действуют только на поверхность тела 
жертвы. В то же время консумент индуцирует переваривание до-
бычи своими собственными ферментами, активируя последние. 
Особую роль в этом процессе играют водородные ионы. Согласно 
современным представлениям, скорость диффузии протонов в ор-
ганизм жертвы примерно в 1000 раз выше, чем скорость диффузии 
ферментов консументов (Уголев, 1985). Оптимальные значения 
рН для большинства аутолитических ферментов, локализованных 
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в лизосомах, находятся в зоне 3.0 – 6.0 (De Duve, 1963; Dean, 1980; 
De Duve, Wattiaux, 1966). Важно отметить, что индуцированный ау-
толиз является частным случаем аутофагии. Этот термин был вве-
ден Де Дювом (De Duve, 1963). Известно, что аутофагия находится 
на низком базальном уровне и увеличивается в различных тка-
нях при дифференцировке и процессах реконструкции (De Duve, 
Wattiaux, 1966). В последующие годы во многом благодаря рабо-
там, выполненным под наблюдением лауреата Нобелевской премии 
Есинори Осуми (Mizushima et al., 1998, 1999; Shintani et al., 1999; 
Hanada et al., 2007), были описаны тонкие механизмы аутофагии.

Обычно величина рН внутриклеточной среды близка к ней-
тральным значениям, а лизосомальные ферменты, катализирующие 
деградацию различных клеточных компонентов, выполняют функ-
цию регулятора (Немова, 1996; Высоцкая, Немова, 2008). Однако 
после гибели организма, рН его тканей из-за ослабления аэробных 
окислительных процессов и усиления гликолиза смещается в кис-
лотную зону. При этом ионы водорода, секретируемые желудочны-
ми железами консумента, и посмертное подкисление тканей жертвы 
повышают проницаемость лизосомальных мембран и активируют 
лизосомальные ферменты (Уголев, 1985; Кузьмина, Цветкова, 2001). 
В этих условиях активность лизосомальных ферментов, особенно 
катепсинов, резко возрастает (Dean, 1980; Ugolev, 1989), способ-
ствуя перевариванию жертвы, размер которой может значительно 
превышать размеры консумента (рис. 1.7).

 

Рис. 1.7. Черный хиазмод Chiasmodon niger, проглотивший жертву (по: Расс, 1971)
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Известно порядка 70 лизосомальных ферментов, способных 
разрушать практически все биополимеры, входящие в состав жерт-
вы (белки, липиды, углеводы нуклеиновые кислоты, и другие) при 
кислых значениях рН (Покровский, Тутельян, 1976; Dean, 1980). 

Катепсины, гидролизующие белки, делятся на три группы в за-
висимости от структуры активного центра: сериновые эндопепти-
дазы – катепсин А и G, аспартатные эндопептидазы – катепсин D 
и E, цистеиновые эндопептидазы –катепсин В, С, Н, К, L, О, S, W, Z 
или X (Enzyme nomenclature, 1992). Спектр ферментов у потенциаль-
ных жертв разнообразен. Важно отметить, что катепсины А, В, С, D, 
Е, Н, L и Х были обнаружены в различных тканях рыб, в том числе 
в лизосомах (Aranishi et al., 1997a, b; Hiraiwa, 1999; Visessanguan 
et al., 2001). Катепсины A, B, C, D, Е, L и Х были выделены из тканей 
беспозвоночных (Ashie, Simpson, 1997; Capasso et al., 1999; Butler 
et al., 2001; Aoki et al., 2003; Teschke, Saborowski, 2005).

Ранее было показано, что катепсины B, D, H и L, участвующие 
в начальных стадиях протеолиза, происходящего в лизосомах, мо-
гут играть важную роль в аутолизе (Yamashita, Kanagaya, 1990a, b; 
Aranishi et al., 1997a, b; Visessanguan et al., 2001). Катепсины A и C, 
будучи экзопептидазами, не могут активно разрушать нативный бе-
лок, в то время как катепсины E, F, G, N, S активно участвуют в этом 
процессе (Raksakulthai, Haard, 1992; Немова, 1996). Однако позднее 
подчеркивалось, что цистеиновые пептидазы, такие как катепсины 
L, V, S, K и F, являются эндопептидазами, тогда как катепсины B, X, 
C и H – экзопептидазами. При этом механизм действия катепсинов 
O и W остается неизвестным (Verma et al., 2016). 

Предполагается, что катепсины во время переваривания жертв 
действуют совместно с трипсином и химотрипсином висцеральных 
органов (Кузьмина, 2005, 2015), как это наблюдается во время фер-
ментации (Heu et al., 1997). Наибольший вклад в гидролиз казеина, 
в сочетании с пепсином и трипсином, вероятно, вносят катепсины D 
и E, в гидролиз гемоглобина, в сочетании с химотрипсином, катепси-
ны D, E, A и G (Немова, 1978; Панин, Маянская, 1987). В ряде работ 
было показано, что активность пептидаз и гликозидаз в целом орга-
низме гидробионтов (Mollusca, Annelidae, Arthropoda, Vertebrata) сопо-
ставима с активностью гидролаз, реализующих процессы полостного 
и мембранного пищеварения у консументов (Кузьмина, 1993, 1999).

1.6. Индуцированный аутолиз
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Однако позднее было показано, что доля одноименных ферментов 
объектов питания рыб благодаря их большой массе может значитель-
но превышать активность ферментов консументов (Кузьмина, 2000, 
2005, 2015, Kuz’mina, Golovanova, 2004; Кузьмина, Скворцова, 2001, 
2003). Так, активность пептидаз во всем организме реальной жерт-
вы (плотва Rutilus rutilus) может быть выше, чем во всей слизистой 
оболочке желудка консумента (щука Ezox lucius) в 5.5 раза (рис. 1.8).

   

Рис. 1.8. Протеолитическая активность (слева) и тотальная протеолитическая 
активность (справа) в желудке (1) и кишечнике (2) щуки Ezox lucius и ее жертве 

(плотва Rutilus rutilus, I этап пищеварения), рН 3.0 (по: Кузьмина, 2000)
Примечание. Светлые столбики – слизистая оболочка, темные столбики – содер-
жимое пищеварительного тракта. По вертикали: слева – ΔE280 / (г • мин) • 10-1, 
справа – ΔE280 / мин • 10-1.

По мнению ряда авторов, в процессах аутодеградации жерт-
вы участвуют лизосомальные катепсины и, возможно, некоторые 
специфические пептидазы (Peaucellier, 1983; Guionie et al., 2003), 
но не сериновые пептидазы, связанные с процессами пищеварения 
у беспозвоночных (Reid, 1977; Vonk, Western, 1984; Gildberg, 1988, 
Hu, Leung, 2007) и безжелудочных рыб (Gildberg, 1988).

При изучении потенциальных жертв ихтиофагов, обитающих 
в Рыбинском водохранилище, обнаружено, что активность гликозидаз 
чрезвычайно низка. В объектах питания планкто- и бентофагов актив-
ность гликозидаз в некоторых случаях сравнима с таковой слизистой 
оболочки кишечника рыб. Действительно, уровень амилолитической 
активности, рассчитанный стандартным образом, при 20°C (рН 7.4) 
минимален в пробах рачкового зоопланктона, в котором доминирует 
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Diaptomus sp. (1.2 ± 0.1 мкмоль/(г•мин)), максимален – у прудови-
ка Lymnaea stagnalis (7.8 ± 0.8 мкмоль / (г мин)). У представителей 
зоопланктона, в котором преобладают Bosmina sp. или Polyphaemus 
pediculis, амилолитическая активность в 2–3 раза выше. У личинок 
хирономид Chironomus plumosus и олигохет Tubifex tubifex амило-
литическая активность еще выше – 4–5 мкмоль/(г•мин). При этом 
амилолитическая активность у массовых видов бентических форм 
сопоставима с амилоидной активностью слизистой оболочки кишеч-
ника бентофагов. Уровень казеинлитической активности пептидаз 
(рН 7.4), напротив, у этих видов значительно ниже, чем у зоопланкто-
на – менее 0.3 мкмоль/(г•мин) (Кузьмина, 1999 а).

Уровень гемоглобинлитической активности пептидаз (рН 3.0), 
характеризующий активность катепсинов, у всех исследованных ги-
дробионтов значительно выше и в некоторых случаях сопоставим 
с уровнем пептидаз слизистой оболочки. Так, протеолитическая ак-
тивность во всех тканях Viviparus viviparus соответствует 1.53 ± 0.09, 
Unio pictorum – 2.31 ± 0.26, зоопланктона – 1.49 ± 0.11 мкмоль/(г мин). 
Активность пептидаз в мышцах карасей Carassius carassius 
и Carassius auratus несколько ниже, чем у беспозвоночных: 0.94 ± 0.05 
и 1.24 ± 0.05 мкмоль / (г • мин) соответственно. Однако данные, от-
носящиеся к висцеральным органам и икре Carassius auratus, чрез-
вычайно близки таковым у моллюсков и зоопланктона – 1.49 ± 0.01 
и 1.44 ± 0.09 мкмоль/(г • мин), соответственно. В то же время актив-
ность ферментов изменяется в зависимости от возраста рыбы (табл. 
1.7). Эти данные свидетельствуют о том, что вклад ферментов жертвы 
в процессы пищеварения рыб зависит в основном от их массы.

Таблица 1.7. 
Активность пептидаз в организме мальков щуки Ezox lucius 

(по: Кузьмина, 2014)

Дата Масса 
рыб, г

Активность пептидаз
Казеинлитическая активность Гемоглобинлитическая активность

1 2 1 2

5.07 7.3±0.5 1.27±0.38 9.27±1.45* 3.10±0.46 22.63±2.97*
9.07 11.3±1.4 1.00±0.12 11.30±1.24* 1.76±0.22 19.88±4.40*

Примечание. 1 – мкмоль / (г • мин), 2 – мкмоль / мин. * – различия достовер-
ны между 1 и 2 (р ≤ 0.05).

1.6. Индуцированный аутолиз
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Кроме того, в последние годы значительное внимание уделяет-
ся Са2+-зависимому протеолизу (Murachi, 1989; Немова, 1996; Лы-
сенко и др., 2011). Обе формы Са2+-зависимых нейтральных про-
теиназ (кальпаин I и кальпаин II) могут функционировать в тканях 
одновременно (Немова, 1996). Помимо хорошо известных меха-
низмов протеолиза, в разрушении клеток могут принимать участие 
цитозольные каспазы, активные при нейтральных значениях рН, 
а также киназа mTOR, играющая важную роль в процессах апоптоза 
(Kapahi et al., 2010; Мартынова, 2012) и аутофагии (Зубова и др., 
2012). Показано, что mTOR регулирует процессы самоуничтожения 
клеток, интегрируя сигналы от нутриентов, в частности аминокис-
лот и глюкозы, ростовых факторов, гормонов, а также сигналов, 
инициированных стрессом и асфиксией (Зубова и др., 2012).

Вклад ферментов жертвы в процессы пищеварения у рыб зави-
сит от множества экзогенных и эндогенных факторов, в том числе 
вида и типа питания трофических партнеров. Важнейшими фактора-
ми, влияющими на аутолиз, являются температура, рН, содержание 
кислорода, активаторы и ингибиторы, голодание, а также протеоли-
тические ферменты микроорганизмов, населяющих макроорганизм. 
Известно о влиянии этих факторов на активность различных фер-
ментов (Кузьмина, Цветкова, 2001). Так, длительное голодание вызы-
вает увеличение активности кислой фосфатазы, ДНКазы и РНКазы 
в печени, почках и селезенке у лосося Salmo salar в нерестовый пе-
риод и период созревания гонад (Сидоров и др., 1980). Активность 
кислой фосфатазы, РНКазы, b-глюкозидазы и катепсина D у карпа 
Cyprinus carpio, не питающегося при низкой температуре, снижается 
к середине зимы, а затем увеличивается (Крупнова, 1983).

1.7. Взаимодействие различных типов пищеварения

Вопрос, касающийся взаимодействия процессов, происходя-
щих в пищеварительном тракте, был поставлен И. П. Павловым 
(1951), сравнивавший пищеварение с конвейером. В настоящее 
время не вызывает сомнения, что эффективность пищеварительной 
функции в значительной мере базируется на интегральной деятель-
ности ее отдельных элементов, базирующейся на тесном взаимо-
действии всех типов пищеварения в процессе последовательной 
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деполимеризации субстратов (Уголев, 1985). Ранее указывалось, 
что этот принцип основан на том, что элементы, порознь дающие 
небольшой эффект, вместе реализуют значительно больший, чем их 
арифметическая сумма (Уголев, Кузьмина, 1993).

 При этом подчеркивалось, что для позвоночных животных ха-
рактерно сочетание полостного пищеварения как основного  меха-
низма начальных этапов гидролиза биополимеров и мембранного 
пищеварения, как основного механизма промежуточных и заклю-
чительных этапов гидролиза и перехода к процессам всасывания. 
Указанное взаимодействие в значительной мере определяется раз-
мерами пор щеточной каймы и сети гликокаликса, которые делают 
невозможным быстрое проникновение крупных молекул и надмо-
лекулярных агрегаций из зоны полостного в зону мембранного пи-
щеварения (рис. 1.9).

Рис. 1.9. Схема строения щеточной каймы энтероцитов и взаимоотношения 
между полостным и мембранным пищеварением (по: Уголев, 1985)

Обозначения: а – схема последовательной деполимеризации пищевых субстратов 
и полости и на поверхности энтероцитов, б – фрагмент липопротеиновой мембра-
ны с адсорбированными и собственно кишечными ферментами. М – мембрана, 
Мв – микроворсинки, АГ – апикальный гликокаликс, ЛГ – латеральный гликока-
ликс, С1, С2, С3 – субстраты, ПФ – панкреатические ферменты, МФ – мембран-
ные ферменты, Т – транспортная система, РЦФ– регуляторные центры ферментов, 
КЦФ – каталитические центры ферментов, НФ – неэнзиматические факторы.

1.7. Взаимодействие различных типов пищеварения
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Как показывает этот рисунок, для реализации мембранного 
гидролиза необходим предварительный гидролиз биополимеров 
в полости кишечника. Действительно, расстояние между микровор-
синками составляет в среднем 1–2 мкм, а расстояние между нитя-
ми гликокаликса в сотни раз меньше (Уголев и др., 1992). При этом 
химическая природа гликокаликса зависит от соотношения олиго-
сахаридных цепей гликопротеидов и гликолипидов плазматической 
мембраны, концевые фрагменты которых определяют рецепторную 
функцию гликокаликса. Благодаря наличию рецепторов существует 
избирательность адсорбции различных молекул на структурах гли-
кокаликса, определяющая доступ макромолекул к апикальной мем-
бране энтероцитов (Уголев, 1972, 1985; Морозов и др., 1988). 

Гликокаликс препятствует поступлению к апикальной мембра-
не энтероцитов различных субстанций, размер которых превыша-
ет 0.01–0.02 мкм (реже до 0.1 мкм). Через апикальную мембрану 
во внутреннюю среду организма по градиенту концентрации могут 
проникать лишь небольшие молекулы, растворенные в воде.

 Диффузии сахаров препятствуют поры радиусом, несколько 
превышающим 0.4 нм (Никольский, 1977). Вследствие этого про-
ницаемость слизистой оболочки тонкой кишки млекопитающих 
для водорастворимых молекул массой 300–500 D и менее ограниче-
на. Предполагается, что молекулы углеводов, способные проникать 
в зону щеточной каймы, состоят максимум из 10–20 гликозидных 
остатков, белков – из 10–80 аминокислотных остатков. Эти факты 
позволили описать функционирование апикальной мембраны энте-
роцитов по принципу молекулярного сита (Уголев, 1972, 1985). 

Исключением является поступление во внутреннюю среду ор-
ганизма различных макромолекул за счет эндоцитоза (Уголев, Кузь-
мина, 1993). Наличие в составе липидов слизистой оболочки рыб 
большего количества ненасыщенных жирных кислот, особенно жир-
ных кислот ω3 типа (Kemp, Smith, 1970; Кузьмина и др., 1982, 1984; 
Buddington et al., 1993) предполагает близкое соотношение жир-
ных кислот в составе мембран энтероцитов. Следовательно, через 
апикальные мембраны энтероцитов рыб могут проникать большие 
по размеру молекулы по сравнению с теплокровными животными.

Также важно подчеркнуть, что благодаря непрерывному эли-
минированию промежуточных продуктов гидролиза в зону мем-
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бранного пищеварения происходит интенсификация полостного 
пищеварения. В свою очередь элиминирование окончательных про-
дуктов гидролиза вследствие их транспорта внутрь энтероцитов 
интенсифицирует мембранное пищеварение. У беспозвоночных, 
особенно у простейших, внутриклеточное пищеварение, напротив, 
является основным механизмом, обеспечивающим процессы асси-
миляции пищи. У рыб этот механизм развит в большей степени, чем 
у млекопитающих (Уголев, Кузьмина, 1993). Взаимосвязь различ-
ных типов пищеварения представлена на рис. 1.10. 

 

Рис. 1.10. Схема пищеварения у рыб (по: Кузьмина, 1996)

Как показывает этот рисунок, симбионтное пищеварение 
и индуцированный аутолиз, реализующиеся в полостях желудоч-
но-кишечного тракта, тесно связаны с полостным пищеварением. 
Действительно, практически все биотрофы используют бактерии 
и другие симбионты в качестве дополнительного источника гидро-
лаз. Поскольку зона мембранного пищеварения условно считает-
ся стерильной, а основная масса микроорганизмов сосредоточена 

1.7. Взаимодействие различных типов пищеварения
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в полости кишечника, ясно, что микробиота, обеспечивающая про-
цессы симбионтного пищеварения, существенно увеличивает пул по-
лостных ферментов. Аналогичную роль, как показано выше, играет 
механизм индуцированного аутолиза, особенно у желудочных рыб. 
Однако, независимо от источника ферментов, образующиеся в по-
лости кишечника или поступающие из желудка продукты гидролиза 
биополимеров могут подвергаться дальнейшей деградации за счет 
мембранного пищеварения или сразу поступать на транспортные си-
стемы апикальной мембраны энтероцитов и в последующем разру-
шаться благодаря внутриклеточному пищеварению.

Кроме того, в настоящее время большое внимание уделяется 
исследованиям процессов, происходящих в пищеварительном трак-
те, с точки зрения теории химических реакторов (Penry, Jumars, 
1987). В рамках этой теории предполагается существование трех 
идеальных типов реактора. Первый тип: «batch reactors», или ших-
товые реакторы, в которых реагенты непрерывно перемешиваются 
во время реакции, а затем опорожняются после определенного пери-
ода реакции. Второй тип: «plug-flow reactors (PFR’ s)» или реакторы 
с пробковым (поршневым) режимом потока, в которые непрерыв-
но поступают реагенты, а продукты реакции непрерывно выходят 
без смешивания вдоль пути потока. Третий тип: «continuous-flow, 
stirred-tank reactors (CSTR’s)» или реакторы с непрерывным пото-
ком (реакторы с перемешиванием), в которые непрерывно поступа-
ют реагенты, а продукты реакции непрерывно покидают его.

Авторы использовали уравнения баланса массы, чтобы опре-
делить идеальную «кишечно-реакторную» конфигурацию для двух 
основных типов пищеварительных реакций. В каталитических 
(то есть ферментативных) реакциях скорость зависит от концен-
трации субстрата в соответствии с уравнением Михаэлиса-Ментен. 
В автокаталитических реакциях (в случае микробной ферментации) 
скорость реакции представляет собой комплексную функцию кон-
центрации субстрата и концентрации микробов. В автокаталити-
ческих реакциях максимальная скорость реакции наблюдается при 
промежуточной, а не при самой высокой концентрации реагента. 

«Plug-flow reactors (PFR’ s)» или реакторы с пробковым (порш-
невым) режимом потока, поддерживают градиент концентраций 
реагентов и, следовательно, градиент скорости реакции от более 
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высоких значений вблизи входа в реактор до более низких значе-
ний вблизи выхода из реактора. Авторы пришли к выводу, что PFR 
является лучшим вариантом для процессов пищеварения, которое 
основано на каталитических ферментативных реакциях. Поэтому 
у разных видов многоклеточных животных преобладает кишечник 
в виде трубки. Если в дополнение к каталитическим реакциям важ-
ны ферментационные автокаталитические реакции, то скорость 
ферментации максимизируется. Тогда часть кишечника функциони-
рует по третьему типу (Penry, Jumars, 1987; Karasov et al., 2011).

Теория химических реакторов использовалась для модели-
рования пищеварительных процессов у морских травоядных рыб 
(Horn, Messer, 1992). Авторы описали процессы, происходящие 
в желудке, как «batch» (шихтовый реактор) или CSTR (непрерыв-
ное перемешивание), в кишечнике – как проточный реактор (PFR), 
а в задней кишке – как CSTR. Другие структуры, способствующие 
механической обработке пищи (жаберные тычинки, глоточные зубы 
и мышечные желудки) были классифицированы как входы (ворота). 
Критерием оптимальности для модели было переваривание само-
го питательного вещества за минимальный промежуток времени. 
Кроме того, авторы предполагали, что ферментация у рыб с кишеч-
ником, в котором процессы происходят по типу PFR, скорее всего, 
будут происходить за счет микроорганизмов, попадающих с пищей, 
а не благодаря эндосимбионтам. Изучение активности целлюлазы, 
амилазы и пептидазы в содержимом 4-х участков желудочно-ки-
шечного тракта у Aplodaclylus punctatus позволило представить 
ферментативную активность нисходящих градиентов в виде реакто-
ра с непрерывным потоком, проточного реактора (PFR) и реактора 
с перемешиванием (CSTR) (Ojeda, Caceres, 1995). 

Сопоставление процессов пищеварения у травоядных рыб 
Campostoma anomalum, C. ornatum, C. Oligolepis и C. pauciradi 
(р. Campostoma), а также у хищного Nocomis micropogon 
(р. Nocomis), входящих в сем. Cyprinidae, подтвердило гипотезу 
о том, что мелкие травоядные животные имеют кишечники, функци-
онирующие по типу PFR. Активность амилазы, трипсина и липазы 
у видов рода Campostoma снижалась в дистальной части пищевари-
тельного тракта (исключение – активности мальтазы и аминопепти-
дазы). Концентрация белка и липидов также снижалась в дисталь-

1.7. Взаимодействие различных типов пищеварения
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ном отделе кишечника, тогда как концентрации короткоцепочечных 
жирных кислот (SCFA) и масса содержимого кишечника не были 
локализованы в одной области кишки, что наряду с неспециализи-
рованной морфологией кишечника рыб р.р. Campostoma и Nocomis 
позволила предположить, что их кишечники функционируют 
по типу PFR. Различия между травоядными видами р. Campostoma 
и плотоядным видом р. Nocomis показывают, что кишки травояд-
ных видов и плотоядного вида функционируют по-разному, что, 
скорее всего, связано с качеством и способом потребления пищи 
(German, 2009). Позднее было высказано предположение, что у тра-
воядных рыб эволюция происходила в пределах спектра двух стра-
тегий пищеварения. Первая стратегия заключалась в максимизации 
скорости, высоком потреблении, быстром прохождением пищи че-
рез кишечник и слабом участии микроорганизмов в переваривании 
пищи. Вторая стратегия заключалась в максимизации процесса, 
характеризующегося сдержанным потреблением, более медленным 
транзитом пищи через кишечник и большей зависимостью от уча-
стия микрофлоры в расщеплении пищи в задней кишке (German 
et al., 2015).

1.8. Заключительные замечания

Прежде всего, следует отметить, что у рыб, находящихся 
на низших ступенях филогенетического развития позвоночных, пи-
щеварительная система имеет структуры, обеспечивающие последо-
вательное деструктурирование объектов питания до уровня молекул, 
способных преодолевать эпителиальный барьер пищеварительного 
тракта. Особую роль в реализации процессов пищеварения играет 
специализированный эпителий пищеварительной системы. При этом 
важно отметить значительную вариабельность морфологических 
признаков и сходство цитологических. В наибольшей степени это 
касается ультраструктуры эпителиоцитов кишечника (энтероцитов, 
бокаловидных клеток, эндокриноцитов), имеющих сходное строение 
у рыб разных видов (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005). 

Несмотря на исключительное видовое разнообразие (600 ви-
дов хрящевых, 45 видов хрящевых ганоидов и более 20000 видов 
пресноводных и морских костистых рыб) и различия в спектре 
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и типах питания рыб, многие закономерности пищеварения явля-
ются общими для всех рыб и других позвоночных (Уголев, 1985; 
Уголев, Кузьмина, 1993, Кузьмина, 2005, 2015). Действительно, для 
рыб описано полостное, мембранное, внутриклеточное и симбионт-
ное пищеварение, а также индуцированный аутолиз. Рыбы и другие 
позвоночные имеют сходные проксимально-дистальные и радиаль-
ные градиенты одноименных гидролаз. Однако у рыб в большин-
стве случаев активность одноименных ферментов, реализующих 
гидролиз биополимеров и надмолекулярных агрегаций, ниже, чем
у млекопитающих и птиц. Довольно низкий уровень активности 
пищеварительных ферментов у рыб, вероятно, обусловлен несколь-
кими причинами: 1. низким уровнем их филогенетического разви-
тия, 2. меньшей интенсивностью метаболизма, как пойкилотермных 
животных, 3. обитанием рыб в «гипогравитационной» среде (Уголев, 
Кузьмина, 1993).

Эффективность пищеварительной функции основана на тес-
ном взаимодействии всех типов пищеварения при последователь-
ной деградации пищевых субстратов (Уголев, Кузьмина, 1993, 
Кузьмина, 2005, 2015). Однако на некоторых стадиях онтогенеза 
рыб, особенно у личинок, мембранное пищеварение является пре-
обладающим механизмом гидролиза питательных веществ. Также 
важно отметить существование тесного взаимодействия между ин-
дуцированным аутолизом и полостным пищеварением. Несмотря 
на то, что вклад ферментов, реализующих процессы симбионтно-
го переваривания в общем процессе пищеварения, не установлен, 
этот механизм тесно связан с полостным, а также с мембранным 
и внутриклеточным гидролизом нутриентов. Внутриклеточное пи-
щеварение играет особенно важную роль у рыб в случае, когда ма-
кромолекулы компонентов пищи не разрушились до уровня моно-
меров ферментами, обеспечивающими другие типы пищеварения 
(Кузьмина, 2005, 2015). 

Вместе с тем многие вопросы, связанные с корректной оценкой 
механизмов пищеварения и активности ферментов, обеспечиваю-
щих различные типы пищеварения, требуют дальнейшего деталь-
ного изучения. Действительно, ранее не подвергалось сомнению, 
что в полости желудка и кишечника, как правило, функционируют 
ферменты, секретируемые гастроцитами и поджелудочной железой. 

1.8. Заключительные замечания 
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Глава 1. Механизмы пищеварения. Дискуссионные вопросы

Однако наличие индуцированного аутолиза и симбионтного пи-
щеварения свидетельствует о сложной системе взаимоотношений 
ферментов, синтезируемых консументами, объектами их питания 
и симбионтной микробиотой, что затрудняет корректную оценку 
процессов полостного пищеварения. Снять некоторые вопросы по-
зволяет использование для моделирования пищеварительных про-
цессов у рыб теории химических реакторов. Однако многообразие 
типов питания и кормовой базы рыб не позволяет унифицировать 
имеющиеся сведения.

Также нет единого мнения относительно наличия в кишечнике 
рыб тех или иных симбионтов. В англоязычной литературе в каче-
стве «симбиотической» микробиоты рассматриваются лишь микро-
организмы, синтезирующие специфические ферменты. При этом 
дискутируется вопрос о том, постоянно ли они обитают в кишечни-
ке или привносятся объектами питания рыб и относительно быстро 
выводятся из организма. При этом спектр гидролаз, синтезируемых 
микробиотой, включает не только специфические ферменты. Со-
став индигенной микробиоты, формирующийся на самых ранних 
этапах онтогенеза, достаточно стабилен, и участие ее ферментов 
в процессах пищеварения не вызывает сомнения. Состав транзи-
торной микробиоты изменчив, а ферменты могут функционировать 
в кишечнике в течение нескольких часов. Этого времени достаточ-
но, чтобы и «универсальные», и специфические гидролазы могли 
участвовать в деполимеризации различных компонентов пищи рыб.

Помимо этого, нет полной ясности в отношении ферментов 
реализующих мембранное пищеварение. Наличие относительно 
высокой активности пищеварительных гидролаз в строме не позво-
ляет точно оценить активность ферментов, реализующих этот тип 
пищеварения. Несомненно, что задачей будущего является уточне-
ние соотношения активности ферментов эпителия и стромы у рыб 
разных видов. Также важна разработка доступных методов, позво-
ляющих дифференцировать активность ферментов щеточной кай-
мы энтероцитов, нижележащих слоев эпителия и стромы. Вместе 
с тем наличие ферментов стромы, по всей вероятности, не влияет 
на характеристики большинства мембранных ферментов, посколь-
ку значительная часть этих ферментов имеет панкреатическое про-
исхождение. Ранее предполагалось, что ферменты стромы выпол-
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няют защитную функцию (Кузьмина, 1999). Вместе с тем можно 
предположить, что функции ферментов стромы значительно шире. 
В частности можно выделить процессы, происходящие в постэпите-
лиальных слоях слизистой оболочки, в отдельный тип пищеварения 
и обозначить его термином «постэпителиальное пищеварение». 
Признание этого типа пищеварения приведет к усложнению при-
веденной выше схемы пищеварения. Вместе с тем ясно, что услож-
нение представлений о механизмах пищеварения не только не про-
тиворечит, но и хорошо согласуется с идеей И. П. Павлова (1951) 
о существовании конвейера, позволяющего пищеварительной си-
стеме эффективно функционировать благодаря тесному взаимодей-
ствию всех типов пищеварения в процессе последовательной депо-
лимеризации субстратов (Уголев, 1985). 

1.8. Заключительные замечания 
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Глава 2. Активность 
одноименных ферментов 

пищеварительного тракта консументов, 
их потенциальных объектов питания, 

энтеральной и ассоциированной микрофлоры

Известно, что полостное и мембранное пищеварение у рыб 
и ряда других гидробионтов реализуют ферменты близкие 
по структуре и субстратной специфичности таковым млекопита-
ющих. В желудке рыб белки гидролизуются аспартатными эндо-
пептидазами, такими, как пепсины А (КФ 3.4.23.1) и B (КФ 3.4.23.2), 
а также гастриксин (КФ 3.4.23.3), в кишечнике – сериновыми эн-
допептидазами, такими как трипсин (КФ 3.4.21.4), химотрипсин 
(КФ 3.4.21.1), эластаза (КФ 3.4.21.71), а также карбоксипепти-
дазы А и В (КФ 3.4.17.1 и 3.4.17.2), аминопептидазы (КФ 3.4.11) 
и различные пептидазы (КФ 3.4.13). Гидролиз углеводов осущест-
вляют α-амилаза (КФ 3.2.1.1), γ-амилаза (КФ 3.2.1.3), мальтаза 
(КФ 3.2.1.20), изомальтаза (КФ 3.2.1.10) и сахараза (КФ 3.2.1.48). 
Начальные этапы гидролиза липидов реализует липаза (КФ 3.1.1.3), 
заключительные – эстеразы (КФ 3.1.1.1), эфиры фосфорной 
кислоты – щелочная фосфатаза (КФ 3.1.3.1). Для некоторых 
специализированных видов рыб характерно наличие хитиназы 
(КФ 3.2.1.14). У некоторых видов рыб выявлена активность лак-
тазы (КФ 3.2.1.23) и трегалазы (КФ 3.2.1.28), относящихся к группе 
β-гликозидаз (Уголев, Кузьмина, 1993). Внутриклеточное пищева-
рение осуществляется при участии ферментов цитозоля (КФ 3.4.13) 
и лизосом (КФ 3.4.18 – 23), в которых разрушаются все типы 
химических связей (Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, 2015). 
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2.1. Соотношение активности одноименных ферментов 
пищеварительного тракта консументов 
и их потенциальных объектов питания

Как известно, обозначение номера классификации не означает 
идентичность структуры активного центра указанных ферментов 
таковому млекопитающих, поскольку об их наличии в пищевари-
тельном тракте судят лишь по субстратной специфичности. Важно, 
что полостное и мембранное пищеварение у рыб и их потенциаль-
ных объектов питания реализуют ферменты, близкие именно по суб-
стратной специфичности – пепсин, трипсин, химотрипсин, пепти-
дазы, α- и γ-амилаза, мальтаза, сахараза, липаза, эстераза, щелочная 
и кислая фосфатазы и другие. Для некоторых специализированных 
видов позвоночных характерно наличие  в пищеварительном тракте 
специфических ферментов, таких как целлюлаза, хитиназа и хито-
биаза, часть из которых привносится симбионтами (Fange, Grove, 
1979; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2015). 

Сопоставление активности одноименных ферментов пище-
варительного тракта рыб и их потенциальных объектов питания 
возможно благодаря сходству функциональных характеристик од-
ноименных гидролаз тех и других. Согласно концепции элементар-
ных, или универсальных функциональных блоков, элементарные 
блоки представляют собой молекулы и надмолекулярные комплек-
сы, способные выполнять различные, в том числе трансформа-
ционные функции, реализуемые гидролитическими ферментами 
(Уголев, 1985; Ивашкин и др., 1990). Анализ имеющейся обширной 
литературы свидетельствует о том, что видовые различия в уровне 
активности одноименных гидролаз и их характеристик у рыб 
и других гидробионтов обусловлены как разным количеством иден-
тичных гидролаз, так и адаптивным изменением их свойств (Кузь-
мина, 2017). 

Поскольку в гидролизе полимеров последовательно участву-
ют ферменты соответствующих цепей, причем их набор у разных 
видов консументов, их жертв, энтеральной и ассоциированной 
с объектами питания микрофлоры может быть различным, целесоо-
бразно исследовать активность не отдельных ферментов, а суммар-
ную активность ферментов, гидролизующих тот или иной пищевой 

2.1. Соотношение активности одноименных ферментов пищеварительного тракта консументов...
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полимер (Кузьмина, 2005, 2015). При этом сопоставление может 
считаться корректным, если работа проведена в одних и тех же 
методических условиях. Этим условиям соответствовал цикл 
исследований, проведенный на гидробионтах Рыбинского водохра-
нилища (Ушакова, Кузьмина, 2010). 

В этой работе для выявления соотношения активности одно-
именных ферментов в пищеварительном тракте консументов и их 
потенциальных жертв были подробно исследованы рыбы и беспо-
звоночные, различающиеся по таксономии и экологии. В качестве 
консументов были изучены 9 видов костных рыб (Черноморско-Ка-
спийская килька Clupeonella cultriventris, синец Ballerus ballerus, 
уклейка Alburnus alburnus, лещ Abramis brama, плотва Rutilus 
rutilus, щука Esox lucius, налим Lota lota, окунь Perca fluviatilis, 
и судак Sander lucioperca), обитающих в Рыбинском водохранили-
ще. В качестве потенциальных объектов питания ихтиофагов была 
исследована молодь 5 видов рыб: окунь, ерш Gymnocephalus cernua, 
плотва, килька и карп Cyprinus carpio, а также суммарная проба 
мальков рыб сем. Cyprinidae (в основном, плотва, синец, густера 
Blicca bjoerkna и лещ). В качестве потенциальных объектов питания 
бентофагов использовали беспозвоночных: брюхоногих моллюсков 
Limnaea stagnalis и Planorbarius purpura, двустворчатого моллюска 
дрейссену Dreissena polymorpha (тип Mollusca), а также олигохет 
Tubifex sp. и Lumbriculus sp. (тип Annelida) и личинок хирономид 
Chironomus sp. и Ch. riparius (тип Arthropoda). В качестве потенци-
альных объектов питания планктофагов использовали представи-
телей ракообразных (тип Arthropoda): Daphnia pulex, D. longispina, 
Chydorus spaericus, Chaoborus sp., nauplii и copepodids Cyclopoida 
и Calanoida, Mesocyclops leukarti, Cyclops vicinus и Eudiaptomus 
gracilis, а также пробы, в которых доминировала Daphnia  longispina.

При исследовании ихтиофагов максимальная активность 
пептидаз по гемоглобину слизистой оболочки желудка (рН 3.0), 
в основном активность пепсиноподобных пептидаз, регистриро-
валась у типичных ихтиофагов судака и щуки: 15.7 ± 0.3 и 14.7 ± 
0.2 мкмоль / (г•мин) соответственно. Уровень активности пепсино-
подобных пептидаз у факультативных ихтиофагах (килька, налим 
и окунь) был приблизительно в два раза ниже, чем у типичных 
ихтиофагов (рис. 2.1).
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Рис. 2.1. Гемоглобинлитическая активность пептидаз слизистой оболочки              
желудка консументов (1-6) и их потенциальных  объектов питания (7-11), рН 3,0

 (по: Ушакова, Кузьмина,, 2010)
По горизонтали: виды животных. 1 – судак Sander lucioperca, 2 – щука Esox 
lucius, 3 окунь Perca fluviatilis, 4 – килька Clupeonella cultriventris, 5 – налим 
Lota lota, 6 – окунь, 7 – килька, 8 – сеголетки рыб сем. Cyprinidae, 9 – карп 
Cyprinus carpio, 10 – ерш Gymnocephalus cernua, 11– плотва Rutilus rutilus. 
По вертикали: ферментативная активность, мкмоль / (г • мин).

Особого внимания заслуживают данные, полученные при ис-
следовании окуня, поскольку у этого вида рыб гемоглобинлитиче-
ская активность пептидаз слизистой оболочки желудка была ниже 
таковой во всех тканях рыб.

 При  изучении активности пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника были обнаружены значительные видовые различия. Мак-
симальные значения активности казеинлитических пептидаз были 
выявлены у ихтиофагов (рис. 2.2).

 Действительно, максимальный уровень активности пептидаз ки-
шечника по казеину обнаружен у судака: 15.9 ± 0.5 мкмоль / (г • мин), 
по гемоглобину – у судака и щуки: 4.9 ± 0.4 и 4.5 ± 0.03 мкмоль / (г • мин) 
соответственно (рис. 2.2). Минимальная казеинлитическая ак-
тивность выявлена у кильки, гемоглобинлитическая активность – 
у окуня: 3.1 ± 0.1 и 1.4 ± 0.03 мкмоль / (г • мин) соответственно. 
При этом активность пептидаз по гемоглобину у всех изученных 
видов рыб в 1.5–4.7 раза ниже, чем активность пептидаз по казеину. 
Исключение – ферменты слизистой оболочки кишечника кильки, 
у которой гемоглобинлитическая активность была несколько выше 
казеинлитической активности.
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Рис. 2.2. Казеинлитическая и гемоглобинлитическая активность пептидаз 
слизистой оболочки кишечника у консументов и их потенциальных объектов 

питания, pH 7.4 (по: Ушакова, Кузьмина, 2010)
По горизонтали: виды животных. На а: ихтиофаги и их потенциальные объекты 
питания: – судак Sander lucioperca, 2 – щука Esox lucius, 3 – окунь Perca fluviatilis, 
4 – налим Lota lota, 5 – окунь, 6– плотва Rutilus rutilus, 7 – ерш Gymnocephalus 
cernua, 8 – сеголетки карповых, 9 – килька Clupeonella cultriventris, 10 – карп 
Cyprinus carpio. На б: планкто- и бентофаги и их потенциальные жертвы: 1 – 
плотва Rutilus rutilus, 2 – уклейка Alburnus alburnus, 3 – синец Ballerus ballerus, 
4 – лещ Abramis brama, 5 – килька Clupeonella cultriventris, 6 – зоопланктон (об-
щая проба), 7 – Daphnia longispina, 8 – Oligochaeta sp., 9 – личинки хирономид 
Chironomus sp., 10 – Chironomus riparius, 11 – дрейссена Dreissena polymorpha, 
12 – прудовик Limnaea stagnalis, 13 – планорбариус Planorbarius purpura. 
По вертикали: ферментативная активность, мкмоль / (г • мин). 1 – субстрат ка-
зеин, консументы; 2 – субстрат гемоглобин, консументы; 3 – субстрат казеин, 
потенциальные жертвы; 4 – субстрат гемоглобин, потенциальные жертвы.

В группе типичных планкто- и бентофагов максимальная 
активность казеинлитических пептидаз была выявлена у плотвы 
(13.6 ± 0.2 мкмоль / (г • мин)), причем выявленные значения близ-
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ки таковым у типичных ихтиофагов. Эти данные могут указывать
на более высокую концентрацию белка в корме плотвы по сравнению 
с другими видами рыб. Действительно, значительную роль в питании 
этого вида играют моллюски (Иванова и др., 1978), отличающиеся 
высокой концентрацией белка, 10–14 % влажной массы (Кузьмина, 
2008). Активность гемоглобинлитических пептидаз у всех видов рыб 
значительно ниже активности казеинлитических пептидаз, причем 
связь между характером питания рыб и уровнем активности указан-
ных гидролаз отсутствует (Ушакова, Кузьмина, 2010). 

Отсутствие четкой связи между типом питания и активностью 
соответствующих пептидаз у рыб может быть связана с отсутствием 
различий в количестве белка, потребляемого рыбой, а также в ами-
нокислотном составе белков их потенциальных жертв. Ранее было 
показано, что увеличение концентрации белка в пище желтохвоста 
Seriola quinqueradiata увеличивает активность трипсина, но не влияет 
на активность химотрипсина (Kofuji et al., 2005). У лосося Salmo salar, 
в пище которого в течение 90 сут. присутствовал белок, содержащий 
большое количество аминокислот, содержащих свободные SH-груп-
пы, количество трипсина и химотрипсина значительно уменьша-
лось. Однако соотношение трипсина и химотрипсина увеличивалось 
по сравнению с таковым у лосося, получавшего пищу с меньшей кон-
центрацией упомянутых выше аминокислот (Sunde et al., 2004).

Особо следует отметить, что при изучении 4-х близкород-
ственных видов рыб увеличение концентрации белка в пище уве-
личивало скорость экспрессии гена трипсина только у плотоядных 
видов – Xiphister atropurpureus и Anoplarchus purpurescens. У траво-
ядных видов Cebidichthys violaceus и X. mucosus такая зависимость 
не найдена (Gawlicka, Horn, 2006). Определенное влияние на проте-
олитическую активность может оказывать изменение концентрации 
в пище таких компонентов, как углеводы и жиры. Так, увеличение 
концентрации кукурузного крахмала (на 30–50 %) в пище бурого 
паку Colossoma macropomum не оказывает влияния на активность 
трипсина и химотрипсина, но снижает активность кислых пептидаз 
(Corrêa et al., 2007). 

Важно отметить, что уровень активности пептидаз во всем ор-
ганизме потенциальных объектов питания рыб в расчете на 1 г влаж-
ной массы ткани, как правило, значительно ниже, чем активность 

2.1. Соотношение активности одноименных ферментов пищеварительного тракта консументов...
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пептидаз слизистой оболочки пищеварительного тракта у рыб. При 
этом минимальный уровень казеинлитической и гемоглобинлити-
ческой активности во всем организме потенциальных жертв харак-
терен для объектов питания бентофагов (моллюсков, олигохет, ли-
чинок хирономид). Максимальные значения активности пептидаз 
обнаружены при исследовании представителей зоопланктона. Так-
же заслуживают внимания различия между активностью пептидаз  
в зависимости от субстрата в случае слизистой оболочки кишечника 
консументов и в случае организма их потенциальных жертв.

Действительно, активность пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника у рыб по казеину была выше активности пептидаз по ге-
моглобину. Во всем организме молоди рыб и беспозвоночных ге-
моглобинлитическая активность в большинстве случаев была выше 
казеинлитической активности. Эти данные хорошо согласуются 
со сведениями о том, что у неполовозрелых роху Labeo rohita 
(Chakrabarti et al., 2006) и пагеля Pagellus erythrinus (Suzer et al., 2006), 
а также у нескольких видов ракообразных (Kumar et al., 2005) и мол-
люсков (Reid, Rauchert, 1972, 1976), активность химотрипсиноподоб-
ных пептидаз выше, чем активность трипсиноподобных пептидаз. 
Это соотношение у разных видов может несколько варьировать, по-
скольку уровень активности пептидаз значительно зависит от стадии 
развития гидробионтов (Jones et al., 1997; Chong et al., 2002; Cuvier-
Péres, Kestemont, 2002; Chakrabarti et al., 2006; Suzer et. al., 2006).

Особо следует отметить чрезвычайно низкий уровень казеинли-
тической активности пептидаз у моллюсков. Заслуживает внимания 
тот факт, что у моллюсков рода Macoma (кроме M. secta), а также Tresus 
capax, обитающих в морской воде с разной степенью минерализации, 
полостной (внеклеточный) гидролиз белков при участии трипсина, 
имеет меньшее значение, чем внутриклеточное пищеварение (Reid, 
Rauchert, 1972, 1976). Поскольку у абсолютного большинства видов 
беспозвоночных регистрировалась активность казеинлитических 
пептидаз, а изученные виды моллюсков принадлежали к различным 
систематическим группам (Bivalvia и Gastropoda), было высказано 
предположение, что этот феномен возник давно. При этом трипсинопо-
добные пептидазы играли незначительную роль в процессах пищева-
рения и в регуляции внутриклеточных процессов уже у общих предков 
современных моллюсков (Ушакова, Кузьмина, 2010). 
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2.2. Ферменты, обеспечивающие 
индуцированный аутолиз и симбионтное пищеварение

Отличительной особенностью этих ферментов является то, что 
они синтезируются вне пищеварительной системы рыб. Индуцирован-
ный аутолиз реализуется ферментами лизосом клеток, формирующих 
большинство тканей жертвы, в первую очередь мышц. Симбионтное 
пищеварение реализуется ферментами энтеральной микробиоты и ча-
стично микрофлоры, ассоциированной с объектами питания рыб.

Ферменты лизосом. Относительно высокий уровень пептидаз 
потенциальных объектов питания рыб может быть обусловлен фер-
ментами, сосредоточенными, главным образом, в лизосомах раз-
личных тканей. У всех таксономических групп позвоночных в их 
состав входят катепсины. Есть сведения о наличии в лизосомах рыб 
и их потенциальных объектах питания аспартатных пептидаз: ка-
тепсинов D (КФ 3.4.22.1) и E (КФ 3.4.23.34), цистеиновых пептидаз: 
катепсинов B (КФ 3.4.23.34), L (КФ 3.4.22.15) и H (КФ 3.4. 22.16), 
а также цистеин-карбоксипептидаз: катепсина Х (КФ (3.4. 18.1).  
Хорошо документировано наличие у тех и других лизосомальной 
кислой фосфатазы (КФ 3.1.3.2). 

Так, активность катепсина B обнаружена в икре и тканях 
у рыб, относящихся к сем. осетровых Acipenseridae, лососевых 
Salmonidae, карповых Cyprinidae, кефалевых Mugilidae, скумбри-
евых Scombridae, мерлузовых Merlucciidae, тресковых Gadidae
и сельдевых Clupeidae. Активность катепсина D выявлена в икре 
и у личинок рыб сем. осетровых, лососевых, карповых и кефа-
левых, катепсина L – у камбаловых Pleuronectidae, лососевых, 
сельдевых, мерлузовых, карповых и окуневых Percidae. При этом 
до 90 % активности катепсинов сосредоточено в скелетных мышцах 
рыб. Из тканей беспозвоночных выделены как ферменты пищева-
рительного тракта, так и катепсины, близкие по характеристикам 
таковым рыб. Описаны катепсины А, В, С, D, Е и L. У ряда видов 
ракообразных основным ферментом, расщепляющим белки, явля-
ется катепсин L, у некоторых креветок и моллюсков основную роль 
в расщеплении белка играет катепсин В (Кузьмина, 2015). 

Как указывалась в первой главе, исследование в идентичных 
методических условиях активности пищеварительных гидролаз 

2.2. Ферменты, обеспечивающие индуцированный аутолиз и симбионтное пищеварение
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у трофических партнеров показало, что объекты питания могут 
вносить существенный вклад в пул гидролаз, разрушающих высо-
комолекулярные компоненты тканей жертвы в пищеварительном 
тракте рыб. Действительно, вклад пептидаз жертвы с учетом инду-
цированного аутолиза может колебаться от 50 до 1000% в зависи-
мости от способа расчета ферментативной активности – на 1 г тка-
ни (Уголев, 1985) или на всю массу жертвы (Кузьмина, 2000, 2005, 
2015; Kuz’mina, Golovanova, 2004). 

Ферменты симбионтов. Ферменты аэробной и облигатной 
анаэробной микробиоты, осуществляющие симбионтное пищеваре-
ние, функционируют преимущественно в нейтральной и щелочной 
среде кишечника (Уголев, 1985, 1991). При исследовании бактерий 
слизистой и содержимого кишечника выявлен целый ряд фермен-
тов, аналогичных гидролазам, синтезируемым пищеварительной 
системой рыб: пептидазы, гликозидазы, липазы, фосфатазы и дру-
гие (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Nayak, 2010; Ganguly, 
Prasad, 2012; Ray et al., 2012; Кузьмина, 2015). Протеолитические 
бактерии присутствуют практически у всех исследованных видов 
рыб, амилолитические – у рыб, пища которых содержит раститель-
ные компоненты. Активность экстрацеллюлярных пептидаз, преи-
мущественно металлосодержащих протеиназ (КФ 3.4.24), обнару-
жена у бактерий, принадлежащих к р.р. Pseudomonas, Aeromonas, 
Bacillus, Vibrio, Acinetobacter, Aeromonas и Enterobacter (обзоры: 
Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012; Кузьмина, 2015). Микроор-
ганизмы, обитающие в кишечнике, обычно синтезируют комплекс 
пептидаз. Так, некоторые штаммы Pseudomonas aeruginosa про-
дуцируют три различных пептидазы: две нейтрально-щелочные 
и эластазу, аналогичную по функции панкреатической эластазе (КФ 
3.4.21.71) (Лубянскене и др., 1989). 

При исследовании ряда видов пресноводных рыб показа-
но, что амилазу продуцируют бактерии, принадлежащие к сем. 
Bacteroidaceae, а также к р.р. Aeromonas и Clostridium, реже – 
к р. Pseudomonas. Из кишечника плотвы Rutilus rutilus, уклейки 
Alburnus alburnus и трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus вы-
делены бактерии р.р. Acinetobacter и Pseudomonas/Shewanella, фер-
менты которых эффективно разрушают углеводы. У роху Labeo rohita 
помимо указанных выше бактерий выделен 1 штамм, относящийся 
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к р. Enterobacter. У бата Labeo bata амилолитические бактерии иден-
тифицированы как Bacillus licheniformis и Bacillus subtilis, у сома Mystus 
gulio – как Bacillus licheniformis. Из кишечника тилапий Oreochromis 
mossambicus и O. leucostictus, а также полосатого этроплюса Etroplus 
suratenis выделены бактерии р.р. Pseudomonas, Vibrio и Bacillus, 
обладающие активностью липазы (Кузьмина, 2015). Помимо это-
го бактерии продуцируют хитиназу (Уголев, Кузьмина, 1993; Ghosh 
et al., 2010). Большинство исследованных бактерий принадлежат 
к сем. Vibrionaceae (Sugita,  Ito, 2006). Некоторые изоляты р.р. Vibrio, 
Enterobacter, Aeromonas, Achromobacter и Pseudomonas помимо хити-
назной обладают лецитиназной активностью.

2.3. Нутритивные адаптации 
пищеварительной системы рыб 

Проблема адаптации пищеварительной системы животных 
к составу пищи была поставлена в работах И. П. Павлова (1951). 
Позднее идея зависимости между составом пищи и уровнем ак-
тивности ферментов, гидролизующих соответствующие субстра-
ты, была многократно подтверждена при исследовании различных 
животных, в том числе и рыб (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 
2005, 2015). Наиболее подробно исследованы нутритивные адап-
тации, связанные с изменением активности ферментов в ответ 
на изменение концентрации соответствующих пищевых субстратов 
(Barrington, 1957; Fange, Grove, 1979; Kapoor et al., 1975; Уголев, 
Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015).

Большинство приведенных в этих обзорах сведений касается 
генетически закрепленных адаптаций ферментных систем пище-
варительного тракта. При этом наиболее хорошо документирова-
ны нутритивные адаптации пептидаз и гликозидаз: у ихтиофагов 
выше активность пептидаз, у фито- и бентофагов – гликозидаз. Для 
видов с широким спектром питания характерна значительная пла-
стичность ферментных систем. Наиболее ярко выражены адаптации 
гликозидаз, адаптации пептидаз слизистой оболочки кишечника 
к характеру питания у тех же видов рыб выражены слабее, щелочной 
фосфатазы – отсутствуют. Особо следует отметить исключительно 
высокую генетически закрепленную устойчивость пептидаз, сохра-

2.3. Нутритивные адаптации пищеварительной системы рыб 
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няющих высокую активность, несмотря на увеличение в корме рыб 
(осетр Acipenser transmontanus) углеводов и липидов (Buddington, 
Doroshov, 1986). Есть сведения о зависимости активности пищева-
рительных ферментов (Трофимова и др., 1975), а также характере 
проксимо-дистальных градиентов их распределения от диеты и со-
отношения основных биохимических компонентов (белки, жиры, 
углеводы), входящих в состав кормов (Щербина, 1980). 

Несмотря на то, что в наибольшей степени изменяется актив-
ность ферментов, находящихся в начале ферментативной цепи, воз-
можны адаптивные изменения активности ферментов, обеспечиваю-
щих промежуточные и заключительные этапы гидролиза нутриентов. 
При исследовании дипептидаз была доказана возможность тонких, 
иногда на первый взгляд парадоксальных, адаптаций к составу пищи. 
Так, уровень активности ферментов, гидролизующих глицил-L-ва-
лин, у бентофага леща оказался в 4 раза выше, чем у типичного ихти-
офага щуки, что объясняется высоким содержанием валина в белках 
некоторых объектов питания бентофага (Уголев и др., 1989).

При этом филогенетическая диссоциация ферментов проявля-
ется на всех этапах онтогенеза (Govoni et al. 1986; Ильина, Турец-
кий, 1987; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, Гельман, 1998). Эта 
закономерность чаще подтверждается при сопоставлении актив-
ности одноименных гидролаз у рыб, значительно различающихся 
по характеру питания. Однако известно и об адаптивном изменении 
уровня гидролаз у близких по таксономии и экологии видов. Так, 
на примере ряда видов рыб сем. Cyprinidae, близких по характеру 
питания (бентофаги), продемонстрированы адаптации ряда карбо-
гидраз (α-амилаза, сахараза, ферменты группы мальтаз) к биохими-
ческому составу объектов питания (Кузьмина, 1981; Уголев, Кузьми-
на, 1993; Ugolev, Kuz’mina, 1994). Хорошо известно об адаптациях 
в пределах одной ферментативной цепи, обусловленных изменением 
генетически закрепленного спектра питания и биохимического со-
става пищи рыб. Особенно ярко это было продемонстрировано при 
исследовании молоди щуки, когда рыб искусственно задерживали 
на пище, характерной для ранних этапов развития. Опыт показал, 
что, несмотря на отсутствие в рационе щук рыбной пищи, активность 
пептидаз возрастала, в то время как активность гликозидаз снижа-
лась (рис. 2.3.). Как показывает рисунок, с возрастом у щуки увеличи-
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вается лишь активность пептидаз. Уровень общей амилолитической 
активности и активности α-амилизы резко снижается.
 

Рис. 2.3. Влияние возраста на активность некоторых ферментов слизистой 
оболочки кишечника у личинок и мальков щуки (по: Kuz’mina, 1996)

Обозначения: по горизонтали – месяцы года, по вертикали – ферментативная 
активность, мкмоль/(г•мин) для пептидаз (―), общей амилолитической активно-
сти (– – ), сахаразы (– • –), щелочной фосфатазы (– • • –) и мг/(г•мин) для α-амили-
зы (--). Левая шкала – сахараза и щелочная фосфатаза, центральная шкала – общая 
амилолитическая активность, правая шкала – α-амилиза и пептидазы.

На примере личинок карпа Cyprinus carpio была продемон-
стрирована этапность в функционировании отдельных ферментов 
цепи протеаз. Так, на этапе B деградация белковых субстратов осу-
ществляется преимущественно мембранными пептидазами, на эта-
пе С1 выявляется активность трипсина, на этапе D1 – химотрипсина. 

На первом мальковом этапе (этап Е) наблюдается скачкообраз-
ное увеличение активности всех исследованных пептидаз, корре-
лирующее с изменением спектра питания и увеличением размеров 
кормовых объектов (Ильина, 1986).

Нутритивные адаптации потенциальных объектов питания 
рыб и микрофлоры. Нутритивные адаптации потенциальных объек-
тов питания рыб, особенно в случае объектов питания итхтиофагов, 
аналогичны описанным выше. 

В случае микрофлоры адаптации достигаются главным обра-
зом в результате изменения численности тех или иных бактерий                   
в зависимости от особенностей экологии вида. Так, при исследо-
вании у окуней Lepomis macrochirus, значительно различающихся 
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по типу питания (бентосный, травоядный и планктоноядный), уста-
новлены различия кишечной микробиоты. Использование цепной 
полимеразной реакции (ПЦР) и многомерного дисперсионного ана-
лиза позволило выявить существование специфических кишечных 
бактерий как у бентофагов, так и у планктофагов. Эти результаты 
позволили предположить, что пищевые приоритеты хозяина могут 
быть одним из факторов, влияющих на микробиоту кишечника рыб 
в естественной среде (Kimiko et al., 2006).

Как указывалось в первой главе, почти у всех исследованных 
видов рыб в кишечнике присутствуют протеолитические и амило-
литические бактерии. При исследовании активности внеклеточных 
пептидаз у бактерий, выделенных из кишечника рыб разных видов, 
было показано, что они принадлежат к р.р. Pseudomonas, Aeromonas, 
Bacillus, Vibrio, Acinetobacter, Aeromonas (Ganguly, Prosad, 2012; Ray 
et al., 2012; Кузьмина, 2015; Кузьмина и др., 2016). Данные, касаю-
щиеся активности пептидаз у объектов питания рыб (рыбы и беспо-
звоночные) и их ассоциированной микрофлоры, свидетельствуют                 
о значительных видовых различиях (табл. 1.1). 

Таблица 1.1. 
Активность пептидаз у объектов питания рыб (рыбы 

и беспозвоночные) и их ассоциированной микрофлоры 
при температуре 20°С и рН 7.4 (по: Кузьмина и др., 2016)

Потенциальные 
объекты питания 

(беспозвоночные и рыбы)

Активность пептидаз, мкмоль/(г•мин)

Объекты питания Ассоциированная микрофлора

Зоопланктон 6.2±0.2 * 1.50±0.09* 
Амфиподы 3.3±0.12 * 2.40±0.13 *
Личинки хирономид 3.1±0.16 * 0.67±0.13
Олигохеты 3.0±0.13 1.20±0.1 
Тарань 2.7±0.10 0.87±0.09 
Ерш 4.0±0.23 * 1.90±0.11* 
Красноперка 3.4±0.10 * 0.86±0.07
Бычок-песочник 3.2±0.23 * 0.90±0.07 

Примечание. Здесь и в табл. 2.2: * Р <0.05 согласно F-критерию при сравнении 
минимальной активности пептидаз и активности пептидаз у других видов (в колонках).
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Прежде, чем обсуждать эти данные, важно напомнить, что резуль-
таты, полученные для объектов питания рыб сопоставимы с таковыми 
пищеварительного тракта рыб. Результаты, полученные для ассоци-
ированной микрофлоры, могут сравнивать только между собой из-за 
того, что определению ферментативной активности предшествовала 
их культивирование. Среди объектов питания рыб максимальная ак-
тивность пептидаз выявлена в пробах зоопланктона – основной пищи 
личинок всех видов рыб. Поскольку активность пептидаз, функциони-
рующих в пищеварительном тракте личинок рыб еще низка, фермен-
ты объектов питания могут компенсировать их низкий уровень, а этот 
факт может рассматриваться, как возникшая в процессе эволюции 
адаптация трофических партнеров. На более поздних этапах развития 
рыб активность пищеварительных гидролаз, как правило, увеличива-
ется, а спектр питания расширяется. 

Близкий уровень активности ферментов жертвы позволяет 
утверждать, что вклад ферментов жертвы в большей степени будет 
зависеть от ее размера, чем от уровня ферментативной активности 
тканей. Сопоставление значений активности пептидаз в желудке кон-
сументов (щука) и в теле их потенциальных жертв (плотва, окунь) 
доказало меньшую роль ферментов молоди рыб по сравнению 
со взрослыми особями (Кузьмина, 2014). Действительно, у взрос-
лых особей активность гемоглобинлитических пептидаз во всей 
массе тканей жертвы может быть в 5–10 раз выше таковой во всей 
массе слизистой оболочки их желудка (Кузьмина, 2000; Кузьмина, 
Скворцова, 2003). В случае молоди рыб это соотношение значительно 
ниже: 1.5–3.5 (Кузьмина, 2014). В этой же работе показано, что если 
жертва – сеголетки рыб сем. карповых, то вклад ферментов жерт-
вы в процессы пищеварения консумента значительно меньше. Так, 
в зависимости от массы консумента и жертвы  в случае щук тотальная 
казеинлитическая активность может составлять 4–10 мкмоль/мин, 
гемоглобинлитическая активность – 10–25 мкмоль/мин, в случае 
сеголеток рыб сем. карповых 0.3–0.4 и 0.3–0.5 мкмоль/мин соот-
ветственно. Вместе с тем, если щука-консумент поглощала круп-
ную щуку, то тотальная гемоглобинлитическая активность жертвы 
(140 и 520 мкмоль/мин) могла превышать таковую слизистой же-
лудка в 20–75 раз. Следовательно увеличение размера жертв может 
иметь большое адаптивное значение, поскольку их ферменты ком-

2.3. Нутритивные адаптации пищеварительной системы рыб 
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пенсируют энергетические затраты не только на процессы пище-
варения, но и  на поимку мелких объектов питания. Активность 
пептидаз микрофлоры, ассоциированной с объектами питания рыб 
(рыб и беспозвоночных), как правило, выше у последних. Однако ее 
реальный вклад в активность жертвы установить невозможно.

Если гетеротрофные и протеолитические бактерии присут-
ствуют практически у всех исследованных видов рыб, то амилоли-
тические появляются только при наличии в рационе рыб пищи рас-
тительного происхождения (Шивокене, 1989; Šyvokienĕ et al., 1996; 
Шивокене и др., 1996). 

Известно, что более 50 % штаммов сем. Bacteroidaceae 
и р.р. Aeromonas, Pseudomonas и Clostridium производят амилазу 
(Sugita et al., 1997). Также ферменты бактерий, связанных со слизи-
стой оболочкой рыб, гидролизуют сахарозу (Извекова, 2009). При 
исследовании лаврака Dicentrarchus labrax была выявлена зависи-
мость активности амилазы у представителей р.Vibrio, изолированных 
из кишечника, от состава пищи (Gatesoupe et al., 1997). Однако со-
поставление численности протеолитических и амилолитических 
бактерий у значительно различающихся по характеру питания рыб 
(ихтиофаги-факультативные бентофаги налим Lota lota и окунь Perca 
fluviatilis, бентофаг-факультативный ихтиофаг ерш Gymnocephalus 
cernua, бентофаги уклейка Alburnus alburnus, густера, Blicca bjoerkna 
плотва Rutilus rutilus, пескарь Gobio gobio и трехиглая колюш-
ка Gasterosteus aculeatus, а также планктофаг корюшка Osmerus 
eperlanus) не всегда позволяет выявить четкую зависимость от типа 
питания рыб (Voveriene, 2002). При исследовании амилолитической 
активность микрофлоры, ассоциированной с объектами питания 
рыб (рыб и беспозвоночных), также не была установлена зависи-
мость от таксономии и экологии вида. Однако была подтверждена 
большая амилолитическая активность у рыб и бентосных организмов 
по сравнению с таковой зоопланктона и амфипод, обитающих как 
в толще воды, так и у дна. Кроме того, у объектов питания рыб и ас-
социированной микрофлоры была выявлена большая вариабельность 
амилолитической активности по сравнению с протеолитической ак-
тивностью – в 2 и 1.6 раза соответственно (Кузьмина и др., 2016).

Адаптации специфических ферментов микрофлоры. То, 
что наличие в кишечнике макрофитофагов активности целлюла-



65

зы (Lesel et al., 1986; Das, Tripathy, 1991; Ojeda, Caceres, 1995), 
а у рыб, потребляющих ракообразных, хитиназы (Colin, Pérès, 1971, 
Colin, 1972; Fange et al., 1979) является нутритивными адаптациями, 
не вызывает сомнения. Это подтверждается большей активностью 
целлюлазы у фундулюса Fundulus heteroclitus, обитающего в есте-
ственных условиях, по сравнению с рыбами, содержащимися в ла-
бораторных условиях (Moerland, 1985). В пищеварительном тракте 
циррины белой Cirrhinus mrigala выявлена более высокая популя-
ция целлюлолитических бактерий, когда пища содержала ряску, 
а не рыбную муку (Ghosh, Ray, 2014). Адаптацией к потреблению 
древесины является наличие в микробном экстракте «древесных» 
сомов активности ламинариназы, целлюлазы, N-ацетил-β-D-глю-
козаминидазы и ксиланазы (German, Bittong, 2009). Есть сведения 
о том, что бактерии пищеварительного тракта брюхоногого мол-
люска Radix peregra продуцируют хитобиазу (Brendelberger, 
1997), а культуры бактерий из кишечника морского зайца Aplysia 
californica способны утилизировать целлюлозу, ксилан и целло-
биозу (Kushmaro, 1995). Северный криль Meganyctiphaunes 
norvegica обладает сапрофитными и хитинолитическими микро-
организмами, а также активностью хитиназы, N-ацетил-β-D-глюко-
заминидазы, протеазы и ламинариназы (Donachie et al., 1995).

К сожалению, в настоящее время вклад пептидаз микроорга-
низмов, обеспечивающих симбионтное (симбиотическое) пищева-
рение, в нутритивные адаптации ферментов, функционирующих 
в кишечнике рыб, корректно оценить невозможно, поскольку их 
определению предшествует процедура культивирования микробио-
ты. Вместе с тем возможно сравнение различных характеристик 
ферментов энтеральной микробиоты, а также ферментов, функцио-
нирующих в составе слизистой оболочки кишечника рыб и химусе. 

2.4. Заключительные замечания

Прежде всего, важно подчеркнуть существование многочис-
ленных доказательств принципиального сходства структур пище-
варительной системы и ферментов, обеспечивающих процессы 
пищеварения у животных, относящихся к разным таксонам. Ана-
лиз имеющихся данных свидетельствует о значительном сходстве 

2.4. Заключительные замечания  
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функциональных характеристик ферментов рыб и других позвоноч-
ных, а также беспозвоночных и микрофлоры, что в первую очередь 
обусловлено консервативностью структуры их активного центра 
(Dixon, Webb, 1964). 

В настоящее время нет полного ответа на вопрос о механиз-
мах, лежащих в основе этого сходства. Однако не вызывает сомне-
ния, что успешное функционирование экосистем, базирующееся 
на существовании трофических сетей,  невозможно без структур-
ного сходства пищевых субстратов и гидролаз консументов и их 
жертв, когда ферменты последних выполняют функцию обратной 
связи (Уголев, 1985). При этом «потенциальная деструкция должна 
превосходить актуальную продукцию» (Заварзин, 2011). Необходи-
мость выполнять сходные функции в условиях одних и тех же эко-
систем не только способствовала синтезу или сохранению гомоло-
гичных ферментов у разных организмов, но и привела к выработке 
сходных механизмов адаптаций у бактерий и рыб, далеко отстоя-
щих друг от друга по филогенетической лестнице (Кузьмина, 2015). 

Поскольку рыбы могут рассматриваться и в качестве консумен-
тов, и в качестве жертвы, они обладают широким спектром пептидаз. 
Как указывалось выше, в желудке рыб функционируют аспартатные 
эндопептидазы (преимущественно пепсин), в кишечнике – преиму-
щественно сериновые эндопептидазы панкреатического происхож-
дения (трипсин, химотрипсин, эластаза, а также карбоксипептидазы 
А и В). При этом у многих видов рыб протеолитические ферменты 
обнаруживаются в первые дни после вылупления личинок. В процес-
се развития личинок у большинства видов рыб активность пептидаз 
пищеварительного тракта увеличивается, у фитофагов – снижается. 
Филогенетическая диссоциация ферментов выявляется на самых ран-
них этапах онтогенеза – в период перехода рыб на внешнее питание. 
В пределах цепи протеаз наблюдается последовательность в экспрес-
сии генов отдельных ферментов. 

В кишечнике помимо ферментов, синтезируемых пищевари-
тельной системой консумента, присутствуют ферменты жертвы 
и микрофлоры. У большинства пресноводных рыб преоблада-
ют микроорганизмы р.р. Pseudomonas, Enterobacter, Aeromonas, 
Actinomyces, Bacteroides, Bacillus, Eubacterium, Fusobacterium, 
Streptococcus, Acinetobacter и Clostridium, реже встречаются 
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представители р.Vibrio. У морских видов рыб чаще доминиру-
ют бактерии р.р. Vibrio, Pseudomonas, Achromobacter, Clostridium, 
Corinebacterium, Enterococcus, Escherichia, Flavobacterium 
и Micrococcus. У некоторых видов рыб доминируют виды, принад-
лежащие к классу γ-протеобактерий, в меньшем количестве пред-
ставлены α-протеобактерии, β-протеобактерии, ε-протеобактерии. 
Из кишечника некоторых видов рыб были выделены молочнокис-
лые бактерии (р.р. Lactococcus и Lactobacillus). Протеолитической 
активностью экстрацеллюлярных гидролаз обладают бактерии, 
принадлежащие к р.р. Pseudomonas, Aeromonas, Bacillus, Vibrio, 
Acinetobacter, Aeromonas и Enterobacter. Видовой и количествен-
ный состав микрофлоры кишечника может изменяться в зависимо-
сти от солености воды у рыб одного и того же вида: с увеличением 
солености воды уменьшается количество облигатных анаэробов 
и возрастает содержание аэробных и факультативно анаэробных 
грамотрицательных палочек. При этом для планкто- и бентофагов 
характерно большее видовое разнообразие энтеральной микробио-
ты, обеспечивающей симбионтное пищеварение, чем у ихтиофагов. 

Важную роль в функционировании отдельных особей и био-
цинозов играют нутритивные адаптации пищеварительных ги-
дролаз, связанные с изменением активности ферментов в ответ 
на изменение концентрации соответствующих пищевых субстратов 
консументов, их потенциальных объектов питания и микробиоты. 
Большинство сведений касается генетически закрепленных адап-
таций ферментных систем пищеварительного тракта консументов, 
в частности, большей активности пептидаз у зоофагов, особенно 
у типичных ихтиофагов, гликозидаз – у макрофитофагов и бенто-
фагов. Возрастные изменения ферментативной активности, как 
правило, обусловлены изменением спектра питания. Соотношение 
активности различных пептидаз пищеварительного тракта у раз-
ных видов рыб может варьировать. При этом активность пептидаз 
и гликозидаз у представителей одной экологической группы может 
быть достаточно близкой в случае, если спектр питания близок, 
или различаться, если спектр питания различен (Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005). 

Одной из форм нутритивных адаптаций можно считать меха-
низм индуцированного аутолиза, в реализации которого главную 

2.4. Заключительные замечания  
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роль играют лизосомальные гидролазы тканей жертвы, наиболее 
эффективно функционирующие в зоне кислых значений рН. Вслед-
ствие этого наибольшее значение этот тип адаптаций имеет у же-
лудочных рыб, обладающих пепсино-кислым пищеварением. Ну-
тритивные адаптации ферментов микробиоты, осуществляющих 
симбионтное пищеварение и функционирующих в нейтральной 
и щелочной среде кишечника, напротив, характерны для всех 
животных. Однако из-за ряда методических трудностей их вклад 
в процессы пищеварения рыб до сих пор не установлен. Вместе 
с тем, как будет показано в четвертой главе, пептидазы энтераль-
ной микробиоты, а также микробиоты, ассоциированной с потен-
циальными жертвами рыб имеют более широкий спектр оптимумов 
рН (5–10) по сравнению с сериновыми пептидазами, синтезируе-
мыми пищеварительной системой рыб (9–11). Особое значение 
имеют пептидазы молочнокислых бактерий, активные при кислых 
значениях рН, когда активность пептидаз, синтезируемых пище-
варительной системой рыб, низка. Компенсаторная роль пептидаз 
молочнокислых бактерий особенно важна для безжелудочных рыб, 
не обладающих пепсино-кислым пищеварением, что является адап-
тацией, позволяющей ферментам пищеварительного тракта рыб 
функционировать  в широком диапазоне значений рН.

Таким образом, существует значительное сходство фермен-
тов рыб, беспозвоночных и микрофлоры, что в первую очередь 
обусловлено консервативностью структуры их активного центра. 
Соотношение активности одноименных ферментов у тех и других 
в значительной мере зависит от спектра питания рыб. Нутритив-
ные адаптации ферментов реализуются не только за счет гидролаз 
консументов, но и за счет ферментов их объектов питания, осу-
ществляющих индуцированный аутолиз, а также гидролаз ассоци-
ированной и энтеральной микробиоты, реализующей симбионт-
ное пищеварение. 
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пищеварительных ферментов рыб, 
их потенциальных объектов питания, 

энтеральной и ассоциированной микрофлоры

Необходимость исследования влияния температуры на актив-
ность пищеварительных ферментов рыб связана с зависимостью ско-
рости их физиологических и биохимических процессов от температу-
ры окружающей среды (Hochachka, Somero, 1971, 1973, 2002; Hazel, 
Prosser, 1974; Shulman, Love, 1999; Уголев Кузьмина, 1993, Кузьмина, 
2005, 2015, Gelman et al., 1992, 1993, 2008; Lloret et al., 2014; Somero 
et al., 2017). Как известно, исследование влияния температуры на ак-
тивность пищеварительных ферментов рыб началось конца XIX в., 
когда было обнаружено, что протеолитические ферменты желудка 
щуки Ezox lucius могут функционировать при температуре, близкой 
к 0°C (Fick, Murisier, 1873). Позднее этот факт неоднократно под-
тверждался при исследовании разных видов рыб (Коштоянц, 1950; 
Buddenbrock, 1956; Ugolev et al., 1983; Кузьмина, 1985, 2005, 2015; 
Уголев, Кузьмина, 1993; Пономарев, 1993; Kolodziejska, Sikorski, 
1996; Kuz’mina, Gelman, 1997; Gelman et al., 2008). Важно, что еще 
в середине ХХ века было показано, что оптимальная температура 
одноименных ферментов рыб при одинаковом времени инкубации 
ферментативно активных препаратов и субстратов обычно смещает-
ся в зону более низких температур по сравнению с теплокровными 
животными (Коржуев, 1036; Коштоянц, 1950).

В последней трети ХХ в. были детально изучены ферменты, 
обеспечивающие процессы мембранного пищеварения у рыб разных 
таксономических и экологических групп. Особое внимание было уде-
лено ферментам, реализующим гидролиз углеводов (Кузьмина, 1977; 
Уголев, Кузьмина, 1993) и эфиров фосфорной кислоты (Уголев и др., 
1981; Ugolev et al., 1983; Уголев, Кузьмина, 1993; Gelman et al., 1984, 
1992, 1993, 2008). В настоящее время значительное внимание уделя-
ется температурным характеристикам потенциальных объектов питания 
рыб, обеспечивающих индуцированный аутолиз и кишечной микро-
биоты, реализующей симбионтное (симбиотическое) пищеварение. 
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3.1. Влияние сезона 
на активность пищеварительных ферментов рыб

Сезонные изменения температуры воды являются одним 
из наиболее важных факторов окружающей среды, существенно 
влияющие на активность пищеварительных ферментов. При этом 
активность ферментов зависит не только от скорости их синте-
за, но и от прямого влияния температуры на состояние активного 
центра ферментов. Наиболее подробно сезонная динамика актив-
ности пищеварительных ферментов описана на примере гидролаз, 
реализующих мембранное пищеварение у костистых рыб (Уголев, 
Кузьмина, 1993). Показано, что максимальный уровень активности 
ферментов у бореальных рыб обычно наблюдался летом при тем-
пературе 20–24°C. Однако в ряде случаев максимальный уровень 
амилолитической активности у бореальных рыб отмечался зимой, 
когда экзогенное питание было исключено или ослаблено (Ана-
ничев, 1959; Уголев, Кузьмина, 1993). Наиболее значительная се-
зонная вариабельность активности ферментов была выявлена при 
изучении α-амилазы, обеспечивающей начальные этапы гидролиза 
полисахаридов у леща Abramis brama: 10 – 15 мг / (г • мин) в весен-
ний и осенний периоды, а также 60–80 мг/(г • мин) летом, во время 
наиболее интенсивного питания (Кузьмина, 1980). 

Наиболее подробно сезонная динамика различных гидро-
лаз изучена на примере налима Lota lota, щуки Esox lucius, леща 
Abramis brama и плотвы Rutilus rutilus (Кузьмина, 1988). Важно, 
что в этой работе инкубация субстратов и ферментативно активных 
препаратов проводилась при температуре 20°С и при температуре, 
близкой к температуре окружающей среды (зима – около 0°С, весна 
и осень – 10°С, лето – 20°С). Данные, касающиеся сезонной дина-
мики общей амилолитической активности у щуки, леща и плотвы 
свидетельствуют о зависимости от условий эксперимента (рис. 3.1). 

Как показывает рисунок, при стандартной температуре инку-
бации 20°С зимой ферментативная активность была ниже, чем ле-
том у щуки в 4.8, у леща – в 1.4, у плотвы – в 2.9 раза. Определения, 
проведенные при температуре, близкой к естественной, позволили 
выявить более значительные сезонные различия в уровне общей 
амилолитической активности. Оказалось, что зимой активность 
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ферментов ниже, чем летом у щуки в 12.9, у леща – в 6.2 у плотвы – 
в 25.7 раза. 

  

Рис. 3.1. Сезонная динамика общей амилолитической активности слизистой 
оболочки кишечника у некоторых видов рыб (по: Кузьмина, 1988)

По горизонтали: сезоны года: I – зима, II – весна, III – лето, IV – осень.                                   
По вертикали: уровень ферментативной активности, мкмоль / (г • мин). a –
температура инкубации 20ºС, б – температура инкубации, близкая к темпера-
туре окружающей среды (зима – около 0ºС, весна и осень – 10ºС, лето – 20ºС).                  
1 – щука, 2 – плотва, – лещ, 1 и 3 – левая шкала, 2 – правая шкала.

Сезонная динамика активности собственно мембранного фер-
мента – сахаразы, измеренная у разных видов рыб в тех же услови-
ях, также была различной (рис. 3 2).

  

Рис. 3.2. Сезонная динамика активности сахаразы у некоторых видов рыб 
(по: Кузьмина, 1988).

Обозначения, как на рисунке 3.1. 1 – щука, 2 – лещ, 3 – плотва, 4 – налим 
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Прежде всего, важно отметить, что у щуки значительные раз-
личия в активности сахаразы в течение зимы и весны не отмечались, 
а максимальная активность фермента у налима при 20ºС наблюда-
лись в осенний период (минимальные весной). Сезонная динамика 
активности сахаразы у леща и плотвы близка таковой амилолитиче-
ской активности. При этом максимальные значения превышают ми-
нимальные у щуки в 1.3, у леща – в 5.6, у плотвы в 2.9, у налима – 
в 7.8 раза. При температуре инкубации, близкой к природной, сезон-
ная динамика активности сахаразы у всех видов, кроме налима, вы-
ражена отчетливо. Это связано с тем, что наиболее интенсивно налим 
питается в конце осеннего периода. 

Активность щелочной фосфатазы. Сезонная динамика актив-
ности щелочной фосфатазы слизистой оболочки кишечника изуча-
лась у тех же видов рыб (рис. 3.3).

   

Рис. 3.3. Сезонная динамика активности щелочной фосфатазы у некоторых 
видов рыб (по: Кузьмина, 1988) 

Обозначения, как на рисунке 3.1.: 1 – щука, 2 – лещ, 3 – плотва, 4 – налим.

Как показывает рисунок, у щуки в обоих случаях активность 
фосфатазы на протяжении годового цикла слабо варьирует, у бенто-
фагов плотвы и леща наблюдается отчетливый максимум в летний 
период. Только для налима отмечены различия в характере сезон-
ной динамики активности щелочной фосфатазы при стандартной 
температуре 20°С и при температуре среды обитания. Сравнение 
летних и зимних определений показывает, что у щуки активность 
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щелочной фосфатазы снижается в 3.6 раза, у налима, леща и плот-
вы – в 4.2, 11.8 и 5.2 раза соответственно. Следовательно, сезонная 
динамика активности пищеварительных гидролаз у рыб разных ви-
дов различна и в значительной степени зависит от особенностей их 
питания и температуры инкубации среды.

Позднее при исследовании влияния сезона на активность ряда 
гликозидаз слизистой оболочки кишечника у шести видов пресно-
водных костистых рыб эти результаты были подтверждены. При 
этом показана значительная корреляция между уровнем общей ами-
лолитической и сахаразной активности слизистой оболочки кишеч-
ника и содержанием углеводов в пище, а также с интенсивностью 
питания рыб (Kuz’mina et al., 1996). Сезонная динамика пептидаз, 
обеспечивающих гидролиз белков у разных видов рыб различна. 
Для бенто- и планктофагов леща, плотвы и синца характерна бо-
лее высокая казеин- и гемоглобинлитическая активность в летний 
период. Для ихтиофагов четкая зависимость активности пептидаз                         
от сезона не выявлена, что связано с нерегулярностью питания. 

Важно подчеркнуть, что на активность ферментов влияют как 
температура окружающей среды, так и температура инкубации. 
Максимальная активность при температуре, близкой к температуре 
окружающей среды, наблюдается в период наиболее интенсивно-
го питания рыб. Эти наблюдения близки результатам, полученным 
другими авторами как для гликозидаз (Hofer, 1979a, Пономарев, 
1993; Kuz’mina et al., 1996), так для пептидаз (Hofer, 1979b, Поно-
марев, 1993) и щелочной фосфатазы (Gelman et al., 1984, 2008).                                   
У некоторых рыб Европейского Севера уровень протеолитической, 
амилолитической активности и активности сахаразы, измеренный 
при 20°С, был близок зимой и летом. Однако у гольяна Phoxinus 
phoxinus и молоди лосося Salmo salar активность α-амилазы, изме-
ренная при температуре, близкой к температуре окружающей среды, 
летом была ниже (10°C), чем зимой (около 0°C) (Пономарев, 1993). 

Также следует обратить внимание на увеличение амилолити-
ческой активности при 20°C зимой у леща и плотвы, не питающих-
ся в этот период. Ранее этот факт был отмечен Ананичевым (1959). 
По всей вероятности, это связано с накоплением фермента, синтези-
руемого поджелудочной железой, на структурах слизистой оболоч-
ки в процессе рециклинга и является заключительной фазой эндо-

3.1. Влияние сезона на активность пищеварительных ферментов рыб
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трофии. Наличие сезонной динамики у бореальных рыб характерно 
и для мембранных ферментов. При этом у типичного ихтиофага 
щуки, питающегося  на протяжении всего годового цикла, сезонные 
изменения активности сахаразы и щелочной фосфатазы выражены 
слабее, чем у бентофагов, прекращающих питаться при температуре 
ниже 7°С и переходящих на эндогенное питание. У ихтиофага-фа-
культативного бентофага налима, наиболее интенсивно питающе-
гося в осенне-зимний период, максимальная активность сахаразы 
и щелочной фосфатазы отмечена осенью. Эти данные свидетель-
ствуют о значительной взаимосвязи между интенсивностью синте-
за ферментов, функционирующих на структурах слизистой оболоч-
ки кишечника рыб и особенностями их экологии, в том числе  типом 
и интенсивностью питания.

Наконец, следует обратить внимание на значительное влияние 
температуры инкубации на результаты, а также важность одновре-
менного определения ферментативной активности при стандартной 
температуре и температуре, близкой к природной. Наблюдаемые 
различия могут объясняться не только различиями в скорости син-
теза и деградации ферментов, но и различными их характеристи-
ками (температурная зависимость, энергия активации, максималь-
ная скорость реакции, кажущаяся константа Михаэлиса и другие) 
у рыб, принадлежащих к разным экологическим группам (Уголев, 
Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005; Gelman et al., 2008).

3.2. Особенности влияния температуры 
на активность ферментов слизистой оболочки 
кишечника, химуса и кишечной микрофлоры 

у разных видов рыб 

Как известно, температура тела большинства видов рыб со-
ответствует температуре окружающей среды, которая колеблется 
от -1.5 до 50°C. Пищеварительная система рыб эффективно функцио-
нируют в широком диапазоне температур (Уголев, Кузьмина, 1993, 
Gelman et al., 2008). Есть сведения о генетически закрепленных ха-
рактеристиках, а также о характеристиках, которые могут быстро 
изменяться (Егорова и др., 1974; Уголев и др., 1986; Кузьмина, 1985, 
1990; Gelman et al., 1993, 2008; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 
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Gelman, 1997). У бореальных видов температура влияет на характе-
ристики пищеварительных гидролаз ихтиофагов в меньшей степени 
по сравнению с таковыми планкто- и бентофагов (Уголев, Кузьмина, 
1993; Gelman et al., 2008). Наибольшие различия были выявлены 
при изучении влияния температуры на активность ферментов, нахо-
дящихся в начале ферментативной цепи: α-амилаза в цепи гликози-
даз и пепсина в цепи пептидаз (Кузьмина, 1985, 1990). В настоящее 
время значительное внимания уделяется температурным характери-
стикам ферментов потенциальных объектов питания рыб, обеспе-
чивающих индуцированный аутолиз, и энтеральной микробиоты, 
реализующей симбионтное (симбиотическое) пищеварение.

3.2.1. Влияние температуры на активность 
и характеристики ферментов слизистой оболочки рыб

Хорошо известно, что температурный оптимум одноименных 
ферментов пищеварительного тракта рыб при одинаковых услови-
ях инкубации ферментативно активных препаратов и субстратов 
обычно смещается в сторону более низких температур по сравне-
нию с теплокровными животными (Коштоянц, 1950, Уголев, Кузь-
мина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015; Gelman et al., 2008). При этом 
характеристики ферментов (термостабильность, температурная 
зависимость и энергия активации), функционирующих в начале 
ферментативной цепи, и участвующие в начальных стадиях дегра-
дации полисахарида (α-амилаза) и белков (пепсин), значительно 
отличаются от ферментов, которые реализующих промежуточный 
и заключительные стадии гидролиза (Кузьмина, 1985; Уголев, Кузь-
мина, 1993, Kuz’mina, Gelman, 1997; Gelman et al., 2008).

Характеристики гликозидаз слизистой оболочки кишечника 
рыб. Температурный оптимум α-амилазы у рыб разных видов ва-
рьирует в узком диапазоне – 35–45°C (Munilla-Moran, Saborido-Rey, 
1996; Hidalgo et al., 1999; De la Parra et al., 2007). При исследова-
нии рыб из Рыбинского водохранилища было показано, что темпе-
ратурный оптимум α-амилазы, обеспечивающий начальные стадии 
гидролиза полисахарида крахмала, зависит от типа питания рыб, 
причем у ихтиофагов ниже (30°C), чем у планкто- и бентофагов 
(40°C). Относительная активность α-амилазы в зоне низких тем-

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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ператур в первом случае составляет от 50 до 70%, во втором –                                
не превышает 15 % от максимальной активности (рис. 3.4 а). 

  

Рис. 3.4. Влияние температуры на активность α-амилазы (а) и ферментов 
группы мальтаз (б) у некоторых видов рыб (по: Уголев, Кузьмина, 1993)
Обозначения: по оси абсцисс температура,°С. По оси ординат: ферментативная 
активность, % от максимума, принятого за 100. На a: 1 – чехонь, 2 – лещ, 3 судак, 
на б: 1 – налим, 2 – щука, 3 – лещ.

Необходимо отметить, что на рисунках показаны только три 
кривые. Однако данные, приведенные для леща, характерны для всех 
планкто- и бентофагов, а данные, приведенные для судака, харак-
терны и для щуки. Обращает на себя внимание, что максимальная 
активность α-амилазы у ихтиофагов выше минимальной активности 
примерно в 2 раза, у планкто- и бентофагов – в 5 раз и более. У чехони 
Pelecus cultratus – представителя сем. карповых Cyprinidae, близкого 
по таксономии к планкто- и бентофагам, форма кривой температур-
ной зависимости α-амилазы близка таковой ихтиофагов. Это связано 
тем, что чехонь по типу питания относится к группе ихтиофагов-фа-
культативных планктофагов (Поддубный, 1971). 

Форма кривой температурной зависимости ферментов группы 
мальтаз у рыб разных видов имеет значительное сходство. Значе-
ние температурного оптимума ферментов соответствует 60°C. От-
носительная активность фермента при 0°С находится в диапазоне 
30–40 % от максимальной активности. Однако значение темпера-
турного оптимума у налима ниже (50°C). Более низкие значения 
температурного оптимума и, следовательно, термостабильность 
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мальтазы у налима, по всей вероятности, связаны с его арктическим 
происхождением (Кузьмина, 1985; Уголев, Кузьмина, 1993).

При определении величин энергии активации (Еакт) этих фер-
ментов в ряде случаев был обнаружен излом на графиках Аррениу-
са (Уголев, Кузьмина, 1993). Так, наименьшие значения Еакт α-амила-
зы в зоне низких температур были зафиксированы при исследовании 
ихтиофагов, способных питаться при температурах, близких к 0°C 
(у ихтиофагов – 2.6–4.7, у планкто- и бентофагов – 8.8–11.5 ккал/моль). 
Следовательно, эффективность гидролиза полисахарида ферментами 
ихтиофагов в среднем в 2 раза выше, чем у рыб других экологиче-
ских групп (Кузьмина, 1985; Уголев, Кузьмина, 1993). Значения Еакт 
мальтазы в зоне низких и высоких температур у всех видов рыб значи-
тельно ниже, чем у α-амилазы. У бентофагов значения Еакт варьируют 
от 3.1 ккал/моль до 4.0 ккал/моль. Для ихтиофагов характерен из-
лом на графике Аррениуса (у щуки и окуня при 20°C, у налима – 
при 10°C). При этом значения Еакт в зоне низких температур близки 
у всех видов рыб (1.9–2.2 ккал/моль), при высокой температуре 
они различны (у щуки 3.6, у налима и окуня – 4.1 и 4.6 ккал/моль соот-
ветственно), Следовательно, эффективность гидролиза полисахарида 
ферментами ихтиофагов среднем в 2 раза выше, чем у рыб других 
экологических групп (Кузьмина, 1985; Уголев, Кузьмина, 1993).

Исследование влияния температуры на общую амилолитиче-
скую активность слизистой оболочки кишечника у девяти видов 
рыб, различающихся по типу питания и обитающих в водоемах 
с разной термикой, не позволило обнаружить значительные разли-
чия характеристик фермента (Kuz’mina et al., 2003; Gelman et al., 
2008). Температурный оптимуму ферментов составляет 60°C для 
всех видов бентофагов. При 0°С активность ферментов у леща, 
плотвы и карпа составляет 8.0, 7.6 и 5 % от максимальной актив-
ности соответственно. Температурный оптимуму ферментов щуки 
и окуня соответствует таковому бентофагов (60°C), налима – 
50°C. При 0°С ферментативная активность у щуки, налима и окуня 
составляла 10.8 и 6 % от максимальной активности соответствен-
но (Kuz’mina et al., 2003). У тропических и субтропических видов 
при 0°С относительная активность ферментов была ниже: у сарди-
неллы и сардины-пильчард они составляли 3 %, у макрели до 1 % 
максимальной активности при 60°С (Gelman et al., 2008).

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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Однако величины Еакт общей амилолитической активности 
различаются у разных видов рыб. Точки излома в графиках Арре-
ниуса характерны для ферментов всех видов рыб, но температура 
точки перелома и значения Еакт различаются у рыб разных видов. 
Так, у щуки в диапазоне 0–10°C Еакт составляет 3.8 ккал/моль, в зоне 
более высоких температур – 8.2 ккал/моль. У бентофагов (карп, 
плотва и лещ), напротив, в диапазоне 0–20°C значения Еакт выше 
14,3, 14,1 и 9,8 ккал/моль соответственно, чем в зоне 20–40°C –
5.7, 5.2 и 6.9 кка /моль соответственно (Kuz’mina et al., 2003; Gelman 
et al., 2008). 

Характеристики пептидаз слизистой оболочки кишечника 
рыб. Температурные характеристики казеинлитических пептидаз 
бореальных рыб, сходны с таковыми гликозидаз планкто- и бенто-
фагов. Однако активность гемоглобинлитических (пепсиноподоб-
ных) пептидаз слизистой оболочки желудка у рыб, питающихся 
зимой, при низких температурах выше, чем у рыб, не питающихся 
в зимний период. Относительная активность ферментов в зоне
0–10°C у первых составляет 70–80 %, у вторых – 10–15 % от макси-
мальной активности соответственно (рис. 3.5).

  

Рис. 3.5. Влияние температуры на казеинлитическую активность пептидаз 
слизистой оболочки желудка (а) и слизистой оболочки кишечника (б) 

у некоторых видов рыб (по: Кузьмина, 1990)
Обозначения, как на рис 3.4. a: 1 – налим, 2 – щука, б: 1 – налим, 2 – лещ, 3 – щука.

Неожиданные результаты были получены при исследова-
нии температурной зависимости казеин- и гемоглобинлитических 
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пептидаз слизистой оболочки кишечника чехони Pelecus cultratus. 
Несмотря на разный уровень ферментативной активности, выявено 
удивительное сходство в форме их кривых. В обоих случаях тем-
пературный оптимум пептидаз соответствует 60ºС. Кроме того, от-
мечена очень высокая относительная активность исследованных 
пептидаз во всем диапазоне исследованных температур, причем 
активность  фактически не изменялась в интервале 10–60ºС. Отно-
сительная активность при 0ºС в случае казеинлитических пептидаз 
составляет 92.6 %, гемоглобинлитических – 77 % от максимальной 
активности (рис. 3.6). 

 

Рис. 3.6. Влияние температуры на активность казеинлитических (1)
и гемоглобинлитических (2) пептидаз слизистой оболочки кишечника чехони 

(по: Кузьмина и др., 2017 в) 
Обозначения, как на рис 3.4.

Поскольку данные, касающиеся температурной зависимости 
пептидаз чехони, были получены при исследовании рыб (n = 8)                    
из одного сетного улова, а на следующий год эти данные не под-
твердились, необходимо дополнительно исследовать этот феномен. 

Вместе с тем в абсолютном большинстве случаев характери-
стики кишечных пептидаз сходны с характеристиками, описанными 
ранее для других видов рыб. Так, у холодноводной трески Gadus 
morhua максимальная амидазная и эстеразная активность трипси-
на наблюдается при 55°C (Ásgeirsson et al., 1989). Температурный 
оптимум трипсина по бензоил-DL-аргинин-n-нитроанилиду, харак-
теризующий амидазную активность у представителей сем. сельде-
вых Brevoortia spp. и сем. кефалевых Mugil spp. также соответству-
ют 55°C (Pavlisko et al., 1999). Максимум общей протеолитической 
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активности и активности трипсина у тунца Thunnus orientalis состав-
ляет 60°C (De la Parra et al., 2007). У тамбуку Colossoma macroporum 
(Bezerra et al., 2001), скумбрии Scomber australasicus (Kishimura 
et al., 2006) и горбыля Micropogonias furnieri (Pavlisko et al., 1997a) 
температурный оптимум амидазной активности трипсина соответ-
ствует 60°C, у пароны Parona signata соответствует ~ 65°C (Pavlisko 
et al., 1997b).

Однако у атлантической сельди Clupea harengus максималь-
ная активность была выявлена в температурном диапазоне 40–50°C 
(Kalać, 1978), а у гибрида Tilapia nilotica × T. aurea она соответству-
ет ~ 40°C (El-Shemy, 1997). Поскольку атлантическая сельдь обита-
ет при температуре не выше 18°С, а гибрид тилапии – при темпера-
туре 30 – 33°С, этот факт может указывать на независимость этого 
параметра от температуры окружающей среды. При исследовании 
пресноводных костистых рыб, обитающих в бореальной зоне, но 
принадлежащих к разным фаунистическим комплексам, были вы-
явлены различия в величине температурного оптимального казеин-
литических пептидаз. У налима, принадлежащего к арктическому 
фаунистическому комплексу, температурный оптимум находится 
при 50°C, у видов, принадлежащих к понто-каспийскому и боре-
ально-равнинному фаунистическим комплексам – при 60°C. «Мак-
симальная» активность химотрипсина у тунца Thunnus orientalis 
наблюдается в широком диапазоне температур (25–60°C), с тенден-
цией к снижению при 65°C. Важно, что относительная активность 
химотрипсина (60 % максимальной активности) лежит в темпера-
турном диапазоне его жизнедеятельности, а именно при температу-
ре 15 – 25°C (De la Parra et al., 2007).

Величины Еакт пептидаз слизистой оболочки желудка коле-
блются в узком диапазоне: 2.2–2.6 ккал/моль (Кузьмина, 1990, 
Уголев, Кузьмина, 1993). Значения Еакт пептидаз кишечника и химу-
са кильки Clupeonella cultriventris в диапазоне 10–30°C находятся 
в пределах 1.8–6.9 ккал/моль, гибрида Tilapia nilotica × T. aurea –
в диапазоне 20–30°C – 8.9 (El-Shemy, 1997). У атлантической 
трески Gadus morhua Еакт гидролиза синтетических субстратов 
(метиловый эфир тозил-аргинин и бензоил-аргинин нитроанилид) 
составляет соответственно 7.6 и 9.0 ккал/моль (Ásgeirsson et al., 
1989).
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Характеристики глицил-L-лейцин дипептидазы слизистой 
оболочки кишечника рыб. Как известно, дипептидазы отвечают за 
конечные стадии переваривания белка (Егорова и др., 1974; Ash, 
1980; Wyban, 1982; Aranishi et al., 1997 a, b; Gelman et al., 2003). По-
казано, что температурный оптимум глицил-L-лейцин дипептидазы 
у круглоротого бычка Neogobius melanostomus и радужной форели 
Salmo gairdneri находится при 30°C. Однако относительная актив-
ность ферментов при температуре 0°С у термофильных бычков 
оказалась ниже, чем у холодолюбивой форели: 7 и 20 % от макси-
мальной активности соответственно (Егорова и др., 1974). Темпе-
ратурные характеристики глицил-L-лейцин дипептидазы слизистой 
оболочки кишечника у рыб бореальной зоны наиболее подробно 
изучены на примере судака Sander lucioperca и леща Abramis brama                 
из Куршского залива Балтийского моря (Gelman et al., 2003). 

Летом величина температурного оптимума глицил-L-лейцин 
дипептидазы у судака была на 10°C выше, чем зимой (40 и 30°C, со-
ответственно). У леща, как летом, так и зимой, величина температур-
ного оптимума составляла 30°C. При этом максимальная активность 
глицил-L-лейцин-дипептидазы у судака летом была в 20 раз выше, 
чем зимой, а уровень относительной активности при 0°С в эти се-
зоны составлял 3 % и 16.4 % от максимальной активности соответ-
ственно. У леща летом относительная активность при 0°С составля-
ла 2 %, зимой – 11.5 % от максимальной активности (Gelman et al., 
2003). Следовательно, температурный оптимум дипептидаз, в част-
ности глицил-L-лейцин дипептидазы, реализующий заключительные 
этапы гидролиза белковых компонентов корма (30–40°C) ниже, чем 
у пептидаз, синтезируемых поджелудочной железой и реализующих 
начальные этапы гидролиза белка (50–60°C). При исследовании лей-
цинаминопептидазы у тунца Thunnus orientalis показано, что вели-
чина температурного оптимума зависит от локализации фермента. 
В проксимальной части кишечника температурный оптимум фер-
мента находится при 45°C, в медиальной и дистальной частях кишеч-
ника – при 60°C (De la Parra et al., 2007).

Характеристики щелочной фосфатазы слизистой оболочки 
кишечника рыб. Исследование температурной зависимости ще-
лочной фосфатазы слизистой оболочки кишечника у разных видов 
костистых рыб показало, что температурный оптимум ферментов 

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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наблюдается при 40 или 50°C. При этом температурный оптимум 
щелочной фосфатазы у плотвы из Рыбинского водохранилища, не-
зависимо от сезона, может быть обнаружен при обеих температу-
рах (Уголев, Кузьмина, 1993). Однако при изучении температурной 
зависимости щелочной фосфатазы у хрящевых рыб, обитающих 
в Черном море, было показано, что у ската Raja clavata темпера-
турный оптимум находится при 50°С, у акулы Squalus acanthias 
в зоне – 30–50°С. В зоне температур жизнедеятельности диапазо-
ны активности ферментов у первых составляет от 12.2 до 38.9 %, 
у вторых – от 46.1 до 83.7 % от максимальной активности. Послед-
нее может быть связано с адаптацией к жизни в широком диапазо-
не ареала. Действительно, акулы этого вида встречается не только 
на юге, но и в северных морях (Кузьмина, 2005). 

У тропических и субтропических рыб термостабильность 
фермента выше. В частности, кривая температурной зависимости 
щелочной фосфатазы слизистой оболочки кишечника у ставриды 
Truchurus symmetricus и сардины Sardina pilchardus похожи, причем 
обоих видов оптимум температуры соответствует 50°С, тогда как                  
у ставриды – 60°С. Относительная активность ферментов у всех 
трех видов при низких температурах не превышает 3–5 % от мак-
симальной активности. Важно, что фермент тропической ставри-
ды обладает значительно более высокой термостабильностью, чем 
фермент двух других видов (Gelman et al., 2008).

3.2.2. Влияние температуры на активность 
и характеристики ферментов потенциальных объектов 

питания рыб

Как подчеркивалось в первой главе, в последние десятилетия 
значительное внимание уделяется исследованию роли ферментов 
жертвы в процессах пищеварения рыб (Dabrowski, Glogowski, 1977a, b; 
Dabrowski, 1979; Кузьмина, 1990а, 2005, 2015; Oozeki, Bailey, 1995). 
Благодаря разработке принципиально новых методологических под-
ходов к оценке роли ферментов жертвы в пищеварении консументов 
(Кузьмина, 2000, Кузьмина и др., 2003) было показано, что пептида-
зы жертвы могут в значительной степени способствовать гидролизу 
белковых и углеводных компонентов в желудке рыб (Кузьмина, 2000, 
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Кузьмина, Скворцова, 2003; Kuz’mina, Golovanova, 2004). При этом 
значительная роль на начальных стадиях деградации пищевых суб-
стратов принадлежит механизму индуцированного аутолиза. 

Поскольку считается, что в кишечнике доминирует нейтраль-
ная или слабощелочная среда, важно отметить, что в его прокси-
мальном отделе значения рН могут быть ниже 7 (Barrington, 1957; 
Кузьмина, Неваленный, 1983; Соловьев и др., 2015; Solovyev et al., 
2017). На ранних стадиях переваривания пищи рН химуса у рыб 
может соответствовать рН 6.2–6.5 (Deguara et al., 2003). Кроме того, 
в проксимальном отделе кишечника желудочный сок контактирует 
с панкреатическим соком. В результате при рН 3.5–5.1 образуются 
флоккулы, содержащие субстраты и ферменты, которые могут вза-
имодействовать при этих значениях рН (Гальперин, Лазарев, 1986). 
Следовательно, индуцированный аутолиз различных компонентов 
пищи может  реализоваться и в кишечнике.

Казеинлитическая и гемоглобинлитическая активность 
во всем организме потенциальных объектов питания планкто- 
и бентофагов. Как известно, белки, будучи частью структур клеток 
и различных ферментов, участвующих в процессах аутодеградации 
и в энергетическом обмене, являются наиболее значительным орга-
ническим компонентом объектов питания рыб (Lloret et al., 2014). 
Поскольку белки играют решающую роль в рационе большинства 
видов рыб (Love, 1970, Шатуновский, 1980; Lloret et al., 2014), 
наибольший интерес представляет изучение влияния температуры 
на активность пептидаз во всем организме потенциальных объектов 
питания рыб. Как указывалось выше, в процессах аутодеградации 
жертвы помимо ферментов пищеварительной системы, участвуют 
многочисленные катепсины. 

Начальные стадии протеолиза в лизосомах реализуют преиму-
щественно катепсины B, D, H и L. При рН 3.0 максимальная актив-
ность отмечается у катепсинов D, E и N; при рН 5.0 – катепсинов 
A, B, C, D и S, при рН 7.0 катепсинов – G, L и H (Немова,, 1978; 
Кузьмина, 2005, 2015; Высоцкая, Немова, 2008). Свойства протеи-
наз у потенциальных объектов питания рыб изучены слабо. Извест-
но, что значения рН 5.0–6.5 являются оптимальными для катепсина 
В из гепатопанкреаса карпа Cyprinus carpio (Aranishi et al., 1997 b). 
Для мышечных ферментов анчоуса Engraulus japonica, подобных ка-

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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тепсину L, оптимальными являются значение рН 6.0 (Heu et al., 1997). 
В результате активность фермента во всем организме потенциальных 
жертв рыб в значительной степени зависит от рН (таблица 3.1).

Таблица 3.1. 
Казеинлитическая и гемоглобинлитическая активность 

во всем организме потенциальных жертв ихтиофагов 
при разных значениях рН (по: Kuz’mina, Ushakova, 2010)

рН

Активность пептидаз, мкмоль / (г • мин)
Килька 

Clupeonella 
cultriventris

Ерш 
Gymnocephalus 

cernua

Окунь 
Perca fluviatilis

Плотва 
Rutilus rutilus

Субстрат казеин 
5.0 0.50±0.04 0.80±0.06 2.20±0.06 0.48±0.05
7.4 0.37±0.04 0.92±0.06 1.39±0.07 1.01±0.03
8.5 0.65±0.03 1.13±0.05 1.22±0.07 1.28±0.06

Субстрат  гемоглобин 
3.0 2.87±0.11 1.34±0.06 9.64±0.11 0.77±0.03
5.0 2.39±0.04 0.98±0.06 4.17±0.10 0.60±0.05
7.4 1.48.±0.05 1.07±0.05 2.35±0.08 0.89±0.03
8.5 2.00±0.09 1.37±0.03 2.57±0.04 1.40±0.03

Как показывает таблица, наивысший уровень активности ка-
зеинлитических пептидаз обнаружен у окуня при рН 5.0. У других 
видов рыб наибольший уровень активности фермента наблюдается 
в щелочной зоне рН. Важно, что активность гемоглобинлитических 
пептидаз у всех видов рыб выше, чем активность казеинлитических 
пептидаз. Наивысший уровень активности гемоглобинлитических 
пептидаз был обнаружен у окуня при рН 3.0. У других видов рыб 
максимальная активность гемоглобинлитических пептидаз на-
блюдается при разных значениях рН. При рН 3.0 и 5.0 в различ-
ных тканях рыб в основном функционируют катепсины, при рН 7.4 
и 8.5 нейтральные и сериновые пептидазы пищеварительной си-
стемы. Следовательно, в процессах аутодеградации белка в тканях 
жертв ихтиофагов могут участвовать все пептидазы их организма 
(Kuz’mina, Ushakova, 2010). 
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При этом активность ферментов в тканях жертв значительно 
возрастает при их длительном пребывании в желудке в условиях кис-
лых значений рН. Динамика этого процесса зависит от таксономии 
жертв и специфичности тканей. Наиболее низкий уровень пептидаз-
ной активности характерен для мышц, наиболее высокий – для ки-
шечника. Однако степень увеличения ферментативной активности 
в кишечнике намного ниже, чем в мышцах рыб и гепатопанкреасе 
(Kuz’mina, 2008). Данные о влиянии температуры на ферментные си-
стемы всего организма объектов питания рыб до недавнего времени 
были фрагментарными (Кузьмина, 1999 а, 2015). 

Температурная зависимость казеинлитической и гемоглобин-
литической активности во всем организме потенциальных объек-
тов питания планкто- и бентофагов. Форма кривой температурной 
зависимости пептидаз у разных видов гидробионтов значительно 
варьирует. В первую очередь это относится к величине температур-
ного оптимума. Так, максимальные значения температурного опти-
мума казеинлитических пептидаз обнаружены у креветок Penaeus 
oriantalis – 70°С (Oh et al., 2000). Температурный оптимум трипсина 
у рака Procambarus clarkii составляет 60°C (Kim et al., 1994), у крабов 
Callinectes bellicosus и C. arcuatus – 55°C (Diaz-Tenorio et al., 2006.). 
При этом величина температурного оптимума не всегда зависит 
от температуры среды обитания вида. Так, температурный оптимум 
трипсиноподобных пептидаз у тропического краба Ocypode ryderi, 
бореально-арктического криля Meganyctiphanes norvegica (Dittrich, 
1990), рака-отшельника Pagurus bernhardus и краба Clibanarius 
striolatus составляет 50°C (Dittrich, 1992 a). Вместе с тем у эвритер-
много большого краба Carcer pagurus температурный оптимум 
равен 45°C, у стенотермной антарктической креветки Chorismus 
antarcticus – 40°C (Dittrich, 1990). Важно отметить, что различные 
молекулярные формы трипсина могут иметь разный температурный 
оптимум: у флоридского рака Procambarus clarkii 50°С – для изоформ 
C и D или 45°С – для изоформ A и B (Kim et al., 1996).

Температурная зависимость казеинлитических пептидаз у оли-
гохет и личинок комаров, обитающих в бореальной зоне, представ-
лена на рис. 3.7. Как показывает рисунок, температурный оптимум 
пептидаз составляет 50°C (личинки хаоборуса) или 60°C (олигохе-
ты, личинки хирономид). Для всех видов беспозвоночных характер-

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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но резкое увеличение активности ферментов при температурах пре-
вышающих 30°C. При 0°C активность казеинлитических пептидаз 
составляет лишь около 10 % от максимальной активности.

  

Рис. 3.7. Влияние температуры на казеинлитическую активность (а) и гемоглобинли-
тическую активность (б) у некоторых водных беспозвоночных (по: Кузьмина, 1999 а)
Обозначения, как на рис 3.4. а: 1 – олигохеты Tubifix tubifix, 2 – личинки хоаборуса 
Hoaborus sp., 3 – личинки хирономид Chironomus plumosus; б: 1 – дрейссена 
Dreissena polymorpha, 2 – личинки хирономид, 3 – зоопланктон (суммарно).

Температурная зависимость аспартатных, гемоглобинлитиче-
ских, пептидаз значительно отличается от таковой сериновых, казе-
инлитических, пептидаз. Действительно, температурный оптимум 
гемоглобинлитических пептидаз у гидробионтов из того же водоема 
составляет 50°С у всех представителей бентоса (моллюски Rabix ovata, 
Unio pectorum, Dreissena polymorpha и личинки Chironomus plumosus) 
и 40°C у представителей зоопланктона. При этом активность гемогло-
бинлитических пептидаз в зоне низких температур выше по сравне-
нию с таковой казеинлитических пептидаз (32% у личинок хироно-
мид, около 55 % у моллюсков, 65 % у зоопланктона).

Важно отметить, что форма кривой температурной зависимости 
может различаться как у представителей одного типа, в частности 
моллюсков (рис. 3.8), так и у ферментов, функционирующих в раз-
ных тканях у рыб одного и того же вида (рис. 3.9). При этом, несмотря 
на сходство величины температурного оптимума гемоглобинлити-
ческих пептидаз всех тканей живородки Viviparus viviparus и пер-
ловицы Unio pictorum (60°C), представляющих классы брюхоногих 
Gastropoda и двустворчатых Bivalvia моллюсков, относительная актив-
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ность в зоне низких температур у них различна. Вместе с тем у близко-
родственных видов – обыкновенного карася Carassius carassius и сере-
бряного карася Carassius gibelio величины температурного оптимума 
значительно различаются: 50 и 60°C соответственно.

Рис. 3.8. Температурная зависимость  гемоглобинлитических пептидаз всех 
тканей живородки и перловицы (по: Кузьмина и др., 2014 в)

Обозначения, как  на рис. 3.4.

Относительная активность пептидаз при 0°C у перловицы и обык-
новенного карася составляет около 10%, у серебряного карася – около 
20, у живородки – 30 % от максимальной активности. В зоне постмак-
симальных температур наблюдаются еще большие видовые различия 
относительных величин активности. При 70°C относительная актив-
ность пептидаз висцеральных органов у серебряного карася составляет 
6 %, мышц и икры – 35 и 41 %, у перловицы и живородки – 90 и 91 %, 
мышц обыкновенного карася – 97 % от максимальной активности. 

  

Рис. 3.9. Температурная зависимость гемоглобинлитических пептидаз мышц, 
висцеральных органов  и икры у серебряного карася (по: Кузьмина и др., 2014 в).
Обозначения, как на рис. 3.4.

а

0

2

4

6

8

0 20 40 60

б

0

30

60

90

120

0 20 40 60

Живородка Перловица

а

0

2

4

6

8

0 20 40 60

б

0

30

60

90

120

0 20 40 60

Мышцы
Висцеральные органы
Икра

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...



88

Глава 3. Влияние температуры на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб...

Сопоставление характера температурной зависимости пепти-
даз во всех тканях рыб по казеину и гемоглобину позволило выя-
вить видовые различия характеристик и у других видов рыб. Так, 
температурный оптимум пептидаз по казеину (рН 5.0) у стерляди 
Acipenser ruthenus, тюльки Clupeonella cultriventris и окуня Perca 
fluviatilis находится в зоне 50ºС, у молоди рыб сем. карповых 
Cyprinidae (суммарная проба, преимущественно лещ Abramis brama 
и плотва Rutilus rutilus) – при 60ºС. Относительная активность 
пептидаз при температуре 0ºС у молоди карповых составляет 2.6 %, 
у остальных видов рыб – 8.3 % максимальной активности. В зоне 
постмаксимальных температур наблюдаются большие различия 
активности: при 70ºС относительная активность пептидаз окуня 
близка к 0, тюльки соответствует 25.0, молоди карповых – 31.6, 
стерляди – 69.2 % (Шалыгин, 2013; Кузьмина, 2015).

Температурный оптимум пептидаз по гемоглобину (рН 3.0) 
у тюльки и окуня находится в зоне 40ºС, у молоди карповых соответ-
ствует 50ºС у стерляди – 60ºС. Относительная активность пептидаз 
при температуре 0ºС у стерляди составляет 16.4 %, у окуня – 20.1, 
у тюльки – 25.8 %, у молоди карповых – 37.3% максимальной ак-
тивности. В зоне постмаксимальных температур наблюдаются более 
значительные видовые различия активности: при 70ºС относительная 
активность пептидаз стерляди равна 2.9, тюльки – 5.5, молоди кар-
повых – 19.3%. Активность гемоглобинлитических пептидаз окуня 
подавляется почти на 100 % (Шалыгин, 2013; Кузьмина, 2015). 

Представленные результаты хорошо согласуются с данными, 
полученными при исследовании морских беспозвоночных. Так, зна-
чения температурного оптимума химотрипсина у крабов Callinectes 
bellicosus и C. arcuatus (Diaz-Tenorio et al., 2006), а также гребешка 
Pecten maximus соответствует 50–55°C (Le Chevalier et al., 1995). Мак-
симальная активность ферментативного препарата из гепатопанкреа-
са камчатского краба Paralithodes camtschatica (субстрат гемоглобин) 
также отмечена при температуре 50–55ºС (Мухин, Новиков, 1999). 
Пептидазная активность в пищеварительном тракте креветок Penaeus 
californiensis (Vega-Villasante et al., 1995) и криля Euphausia superba 
(Yoshitomi, 2005) максимальна при температуре 50°C. 

Как было показано выше, при кислых значениях рН основную 
роль в гидролизе биополимеров различных тканей животных играют 
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катепсины (Покровский, Тутельян, 1976; Высоцкая, Немова, 2008). 
Данные, касающиеся влияния температуры на активность катепси-
нов беспозвоночных немногочисленны. Известно, что температур-
ный оптимум катепсина D значительно варьирует. Минимальные 
значения температурного оптимума обнаружены у тихоокеанского 
кальмара Todarodes pacificus – 35ºС (Sakai et al., 1981), максималь-
ные у мидии Mytilus edulis – 60°С (Okada, Aikawa, 1986). Темпера-
турый оптимум катепсина D карпа Cyprinus carpio и мозамбикской 
тилапии Tilapia mossambica соответствует 50°С (Doke et al., 1980), 
а высокоочищенные препараты катепсина D из мышц сингиля Mugil 
auratus – 60ºС (Bonete et al., 1984). Температурный оптимум катепси-
на B из гепатопанкреаса карпа Cyprinus carpio соответствует 45ºС 
(Aranishi et al., 1997 a). Ферменты мышц анчоуса Engraulis japonica, 
подобные катепсину L, имеют температурный оптимум 50ºС (Heu                    
et al., 1997), катепсина L из мышц американского стрелозубого палту-
са Atheresthes stomias – 60°С (Visessanguan et al., 2003). 

В зоне низких температур также выявлена зависимость ак-
тивности пептидаз от температуры обитания вида. Считается, что 
у видов, обитающих при высокой температуре окружающей сре-
ды, термостабильность ферментов выше, чем у видов, обитающих 
при низких температурах (Dittrich, 1992 b). Действительно, у тро-
пического краба-привидения Ocypode ryderi при 0°С активность 
пептидаз желудочного сока не отмечена, в то время как у антар-
ктической креветки Chorismus antarcticus сохраняется более 10 % 
максимальной активности даже при температуре -0.5°С (Dittrich, 
1990). У рачка Euphausia superba, обитающего в Антарктике, также 
выявлена активность пептидаз при 0°С (Yoshitomi, 2005). У боре-
ального рака-отшельника Pagurus bernhardus при 0°С сохраняется 
до 55% активности пептидаз желудка, у тропического вида 
Clibanarius striolatus – лишь 1 % (Dittrich, 1992 а). 

Сопоставление приведенных выше данных свидетельствует 
о слабой адаптированности казеинлитических пептидаз к функцио-
нированию при низких температурах. В частности, эффективность 
гидролиза белка казеинлитическими пептидазами личинок хироно-
мид в диапазоне 0–20°C в 10.5 раз ниже, чем у гемоглобинлитиче-
ских пептидаз, в зоне более высоких температур – лишь в 2.2 раза. 
Следовательно, сериновые пептидазы пресноводных беспозвоноч-

3.2. Особенности влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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ных животных, обитающих в бореальной зоне, наиболее эффектив-
ны в летний период, когда температура воды превышает 20°C, в то 
время как аспартатные протеиназы (преимущественно катепсин D) 
достаточно эффективны и при более низких температурах. Послед-
нее позволило предположить важную роль лизосомальных пепти-
даз объектов питания в процессах пищеварения рыб (Кузьмина, 
1999 а; 2017). 

Энергия активации ферментов пищеварительного тракта 
рыб. Энергия активации (Еакт) ферментов, как известно, является 
одной из важнейших температурных характеристик ферментов. Ве-
личина Еакт  показывает минимальное количество энергии (в расчете 
на 1 моль), которое требуется сообщить системе, чтобы произошла 
реакция. Значения энергии активации ферментов значительно варьи-
руют в зависимости от вида гидробионтов, температуры и субстрата. 
Данные, касающиеся величин Еакт общей амилолитической актив-
ности у исследованных видов рыб Рыбинского водохранилища раз-
личны. Действительно, для всех видов характерен излом на графике 
Аррениуса, причем температура точки перегиба и величины Еакт 
у рыб разных видов в разных температурных зонах различны. 

Так, у щуки Esox lucius в диапазоне 0–10°С значение Еакт со-
ответствует 3.7 ккал/моль. При 10°С наблюдается скачкообраз-
ное изменение величины Еакт (8.2 ккал/моль), которая сохраняется 
в зоне температур, лежащих значительно выше диапазона физио-
логических температур. При исследовании налима Lota lota, леща 
Abramis brama и плотвы Rutilus rutilus более высокие значения Еакт 
обнаружены в зоне низких и физиологических температур, причем 
у двух первых видов, несмотря на различия в характере темпера-
турной зависимости, характеристики близки: в диапазоне 0–30°С 
значения Еакт процесса гидролиза полисахаридов у налима соответ-
ствуют 11.2 ккал/моль, у леща – 12.3 ккал/моль. Для плотвы излом                 
на графике Аррениуса отмечен при 20°С: величины Еакт равны 12.0 
и 7.9 ккал/моль соответственно (Уголев, Кузьмина, 1993).

При исследовании характеристик α-амилазы для большинства 
видов рыб излом на графике Аррениуса не обнаружен. В зоне фи-
зиологических температур самые низкие значения параметра обна-
ружены у типичных и факультативных хищников, более высокие –
у типичных бенто- и планктофагов (рис. 3.10). 
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Рис. 3.10. График Аррениуса для α-амилазы некоторых видов рыб 
(по: Уголев, Кузьмина, 1993) 

Обозначения: на А: 1 – лещ, 2 – плотва, 3 – карп, 4 – карась, на Б: 1 – налим, 
2 – щука, 3 – окунь. Цифры на графике соответствуют величинам кажущейся 
энергии активации, ккал/моль. По оси абсцисс – величина, обратная абсолютной 
температуре – 1/Т (105), по оси ординат – lg (V•105), где V – скорость фермента-
тивной реакции, мг / (г • мин).

Значения Еакт сахаразы у всех видов рыб во всем диапазоне ис-
следованных температур постоянны. Минимальные значения Еакт 
отмечены у окуня (3.1 ккал/моль), максимальные – у плотвы 
(5.8 ккал/моль). При исследовании мальтазы обнаружена значитель-
ная общность характеристик ферментов у рыб, по типу питания 
относящихся к одной экологической группе. В группе типичных 
бентофагов минимальные значения Еакт установлены для плотвы 
(3.1 ккал/моль), максимальные – для карпа (4.0 ккал/моль). При ис-
следовании мальтазы у хищных рыб обнаружен излом на графике 
Аррениуса (у щуки и окуня при 20°С, у налима при 10°С). В зоне 
низких температур значения Еакт  у всех видов рыб близки – 1.9 
и 2.2 ккаль/моль. В зоне высоких температур значения Еакт, у щуки 
соответствуют 3.6 ккал/моль, у налима и окуня 4.1 и 4.6 ккал/моль 
соответственно (Уголев, Кузьмина, 1993). 

При исследовании щелочной фосфатазы у судака Sander 
lucioperca и леща Abramis brama, обитающих в Ладожском озере, 
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также отмечено скачкообразное изменение величины Еакт фермента. 
В диапазоне 0–10°С значения Еакт у судака и леща соответствуют 
14.1 и 13.1 ккал/моль, в зоне 10–30°С – 7.3 и 11.5 ккал/моль соответ-
ственно или (Уголев и др., 1981; Ugolev et al., 1983). При исследова-
нии форели излом на графике Аррениуса не отмечен: величина Еакт 
равна 9.4 ккал/моль (Егорова и др., 1974).

Значения энергии активации пептидаз слизистой оболочки 
желудка колеблются в узком диапазоне 2.2–2.6 ккал/моль (Кузьмина, 
1990, Уголев, Кузьмина, 1993). Значения энергии активации пепти-
даз кишечника и химуса кильки Clupeonella cultriventris в пределах 
10–30°C находятся в пределах 1.8–6.9 ккал/моль, у гибрида тила-
пии Tilapia nilotica × T. aurea – в диапазоне 20–30°C, энергия акти-
вации составляет 8.9 ккал/моль (El-Shemy, 1997). У атлантической 
трески Gadus morhua энергия активации гидролиза синтетических 
субстратов составляет 7.6 и 9.0 ккал/моль (Ásgeirsson et al., 1989). 
Исследования близких систематически рыб северных широт палту-
са Hippoglossus stenolepis и звездной камбалы Platichthys stellatus 
показали, что при низких температурах 0–10°С значения пептидаз 
слизистой оболочки примерно в два раза ниже, чем при 10–20°С 
(Коростелев и др., 2005).

При определении величин Еакт пептидаз слизистой оболочки 
кишечника чехони Pelecus cultratus был обнаружен излом на графи-
ке Аррениуса при 10ºС (рис. 3.11). 

  

Рис. 3.11. График Аррениуса для казеинлитических (а) и гемоглобинлититческих (б) 
пептидаз слизистой оболочки кишечника чехони (по: Кузьмина и др., 2017 в)

Обозначения: по оси абсцисс – 1/Т × 105,  где Т – температура, ºК, по оси ординат – 
lg V, где V – скорость реакции, мкмоль/(г•мин).  
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Необходимо отметить, что в этой работе были получены ис-
ключительно низкие значения величин Еакт. При этом для зоны 
низких температур (0–10ºС) характерны более высокие величины 
Еакт по сравнению с таковыми в зоне более высоких температур 
(10–60ºС). Для казеинлитических пептидаз они составляют 1.06                                   
и 0.09 ккал/моль, для гемоглобинлититческих – 1.77 и 0.52 ккал/
моль соответственно. Как подчеркивалось выше, этот феномен                          
не был подтвержден. В настоящее время не ясно, чем обусловлены 
столь низкие величины Еакт пептидаз исследованной группы чехони.

Определение величины Еакт глицил-L-лейцин дипептидазы 
слизистой оболочки кишечника показало, что у глубоководных рыб 
и у атлантического бонито излом на графике Аррениуса отсутству-
ет (Gelman et al., 1992). У большинства видов пелагических тер-
мофильных рыб, напротив, отмечен излом на графике Аррениуса.                        
При этом в зоне более высокой температуры значения Еакт ниже, чем 
при низкой температуре, особенно у скумбрии (табл. 3.2). 

Таблица 3.2. 
Энергия активации глицил-L-лейцин дипептидазы 

слизистой оболочки кишечника пелагических 
и глубоководных рыб (по: Gelman et al., 2008)

Виды
Энергия активации, ккал/ моль

Температура точки 
перегиба,°CНиже точки 

перегиба
Выше точки 

перегиба
Пелагические рыбы

Ставрида
Скумбрия
Сардина
Бонито

17.3
41.8
17.4
15.9

13.4
18.5
13.4
15.9

15
6
5
–

Глубоководные рыбы
Тупорылый макрурус
Чёрная сабля-рыба
Большая черная акула

14.4
15.2
18.9

14.4
15.2
18.9

–
–
–

Энергия активации ферментов во всем организме потенциаль-
ных объектов питания  рыб. Значения энергии активации пептидаз 
ферментов во всем организме потенциальных объектов питания рыб, 
как и в случае консументов, значительно варьируют в зависимости 
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от вида, температуры и субстрата. При исследовании Еакт пептидаз  
во всем организме беспозвоночных всех случаях точка разрыва                    
в графике Аррениуса наблюдалась при 10 или 20°C (табл. 3.3).

Важно отметить, что в зоне 0–20°C значения Еакт казеинлитиче-
ских пептидаз у олигохет и личинок хоаборуса почти в два раза выше, 
чем при более высокой температуре. В то же время самые низкие 
значения Еакт, указывающие на большую эффективность процесса, 
отмечаются для гемоглобинлитических пептидаз. Так, в зоне низких 
температур и в зоне высокой температуры значения Еакт гемоглобин-
литических пептидаз не превышают 5.0 и 5.4 ккал/моль.

Таблица 3.3. 
Значения энергии активации пептидаз, функционирующих 

во всем организме потенциальных объектов питания 
планкто- и бентофагов (по: Кузьмина, 1999 а)

Виды

Энергия активации, ккал/ 
моль Температу-

ра точки 
перегиба,°C

Темпера-
турный 

оптимум,°СНиже точ-
ки перегиба

Выше точ-
ки перегиба

Субстрат казеин
Tubifix tubifix 19.3 5.6 20 60
Choaborus sp. 17.7 9.6 20 50

Chironomus plumosus 20.0 11.9 20 60
Субстрат гемоглобин

Rabix ovata 5.0 2.9 10 50
Unio pectorum 3.6 1.6 10 50

Dreissena polymorpha 2.2 2.3 10 50
Зоопланктон  2.7 1.4 10 40

Chironomus plumosus 1.9 5.4 20 50

У личинок хирономид минимальное значение Еакт гемогло-
бинлитических пептидаз при низкой температуре в 2.8 раза ниже, 
чем при высокой температуре. У других видов, напротив, значения 
этого параметра при низкой температуре в 1.4–2.8 раза выше, чем 
при высокой температуре. Относительно низкие значения Еакт ге-
моглобинлитических пептидаз по сравнению с казеинлитическими 
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пептидазами во всем диапазоне исследованных температур свиде-
тельствуют об их энергетических преимуществах в процессах ауто-
деградации, когда в результате посмертного изменения концентра-
ции ионов водорода в тканях активность катепсинов значительно 
возрастает (Кузьмина, 1999 а).

Результаты, полученные при исследовании пресноводных 
беспозвоночных, сопоставимы с данными, полученными при изу-
чении морских видов. Так, значения Еакт трипсиноподобных пепти-
даз у тропического краба Clibanarius striolatus в температурном диа-
пазоне 0–40°C составляют 7.64 ккал/моль, у краба Cancer pagurus, 
обитающего в умеренных широтах – 5.92 ккал/моль, у антарктиче-
ских видов Glyptonotus antarcticus, Paraceradocus gibbera, Calanus 
acutus, Paraeuchaeta antarctica и Chorismus antarcticus – 4.56, 4.46, 
3.89, 3.56 и 2.84 ккал/моль соответственно (Dittrich, 1992b). При 
температурах, превышающих 10°C значения Еакт пептидаз у тро-
пического краба Clibanarius striolatus выше (6.75 ккал/моль), чем 
у бореального краба-отшельника Pagurus bernhardus (4.77 ккал/моль) 
(Dittrich, 1992a). Значения Еакт катепсина D, выделенного из мантии 
мидии Mytilus edulis, составляют 13.0 ккал/моль в интервале темпе-
ратур 10–35°C (Okada, Aikawa, 1986).

Определение значений Еакт пептидаз, функционирующих во всем 
организме рыб, указывает на некоторые видовые различия параметра    
и его зависимость от температуры и субстрата (табл. 3.4).

Таблица 3.4. 
Энергия активации пептидаз, функционирующих 

во всем организме молоди рыб, в диапазоне температур 
их жизнедеятельности (по: Шалыгин, 2013)

Виды
Субстрат казеин Субстрат гемоглобин

0–10°C 10–20°C 20–30°C 0–10°C 10–20°C 20–30°C
Стерлядь 7.5 7.5 6.9 12.0 6.1 6.1
Тюлька 5.3 6.4 6.4 7.4 9.8 9.8
Сеголетки карповых 19.8 8.9 8.9 2.5 4.5 4.5
Окунь 6.0 10.3 10.3 2.7 8.8 8.8

Как показывает таблица, в большинстве случаев наблюдает-
ся резкое изменение значений Еакт пептидаз при 10°С, у стерляди 
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(по казеину) – при 20°С. У окуня в зоне более низких температур 
значений Еакт казеинлитических пептидаз в 1.7 раза ниже, у сеголе-
ток рыб сем. карповых – в 2.2 раза выше, чем в зоне более высоких 
температур. Наиболее существенное отличие процесса гидролиза 
гемоглобина заключается в уменьшении значений Еакт у ципринид 
и окуней во всем диапазоне жизнедеятельности рыб. Наиболее 
низкие значения Еакт гидролиза гемоглобина при температуре 
0–10°С отмечены у стерляди. В то же время это единственный 
вид, у которого в зоне температур 10–30°С значения Еакт в два раза 
ниже, чем в зоне температур 0–10°С (у других видов эти значения 
в 1.3–3.2 раза выше).

При этом значения Еактпептидаз по казеину в зоне жизнедея-
тельности рыб у потенциальных жертв близки или ниже, особенно 
в зоне низких температур (за исключением сеголеток карповых), 
чем в слизистой оболочке кишечника консументов (Уголев, Кузь-
мина, 1993). Высокие значения Еакт сеголеток рыб сем. карповых, 
по-видимому, свидетельствует о том, что жирнокислотный состав 
клеточных мембран их тканей еще не приспособлен для функцио-
нирования при температуре, близкой к нулю (Шалыгин, 2013). Зна-
чения Еакт катепсина D, обеспечивающего индуцированный аутолиз 
у беспозвоночных, также в зоне низких температур ниже по срав-
нению с пищеварительными гидролазами рыб (Кузьмина, 1999 а). 
Это указывает на более высокую эффективность гидролиза белко-
вых компонентов пищи при низкой температуре лизосомальными 
пептидазами объектов питания по сравнению с пищеварительными 
ферментами рыб. 

Следует отметить, что наиболее ярко выраженные изменения 
характеристик казеинлитических пептидаз тканей всего организма 
молоди рыб в зоне низких температур обнаружены только у рыб, 
зимовавших в естественных условиях. В то же время наиболее низ-
кие значения Еакт гемоглобинлитических пептидаз в этой зоне были 
обнаружены у аборигенных видов: ювенильных ципринид и оку-
ня. Этот факт заслуживает особого внимания, так как значения Еакт 
трипсина слизистой у рыб из разных мест обитания в значительной 
мере близки. Например, Еакт трипсина слизистой по синтетическим 
субстратам (метиловый эфир тозил-аргинина и бензоил-аргинин 
нитроанилид) в зоне жизнедеятельности холодноводной атлантиче-
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ской трески Gadus morhua составляет 7.6 ккал/моль и 9.0 ккал/моль 
соответственно (Ásgeirsson et al., 1989). У гибрида тепловодной ти-
лапии Tilapia nilotica / T. aurea Еакт составляет 8.9 ккал/моль в зоне 
20 –30°С (El-Shemy, 1997).

Таким образом значения Еакт казеинлитических пептидаз тка-
ней жертвы, как правило, выше, чем гемоглобинлитических пепти-
даз. Наиболее низкие значения Еакт характерны для гемоглобин-
литических пептидаз окуня и сеголеток рыб сем. карповых, что 
указывает на их лучшую адаптированность к функционированию 
при низких температурах. Сравнение характеристик пептидаз тка-
ней всего тела потенциальных объектов питания рыб с теми же 
параметрами пищеварительного тракта консументов (налим, щука                                          
и судак) подтверждает возможность их компенсаторной роли в про-
цессах пищеварения рыб. 

3.3. Сравнение влияния температуры на активность 
ферментов слизистой оболочки кишечника, химуса 

и кишечной микрофлоры у разных видов рыб

В последние десятилетия было показано, что эффектив-
ность трофических связей различных животных, в частности рыб, 
во многом зависит не только от особенностей функционирования 
ферментных систем консументов, но и от особенностей кормовой 
базы, а также энтеральной и ассоциированной микробиоты (Уголев, 
1985; Кузьмина, 2005, 2015; Kuz’mina, 2017). Также было высказано 
предложение о возможной компенсаторной роли ферментов жертв 
и энтеральной микробиоты (Уголев, Кузьмина, 1993). Поскольку, 
как подчеркивалось ранее, белки играют решающую роль в рационе 
большинства видов рыб (Love, 1970; Щульман, 1972; Шатуновский, 
1980; Lloret et al., 2014), особое внимание было уделено изучению 
влияния температуры на активность пептидаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микрофлоры у рыб, различаю-
щихся по типу питания. Однако публикации, касающиеся влияния 
температуры на ферментные системы слизистой оболочки кишеч-
ника, потенциальных объектов питания рыб и энтеральной микро-
биоты немногочисленны (Кузьмина и др., 2012 б, 2015а; Kuz’mina, 
2017; Kuz’mina et al., 2017).

3.3. Сравнение влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...
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3.3.1. Влияние температуры на активность казеин- 
и гемоглобинлитических пептидаз слизистой оболочки кишечника, 

химуса и энтеральной микробиоты рыб в летний период

Прежде всего, важно напомнить, что значения активности 
ферментов энтеральной микробиоты несопоставимы с таковыми 
слизистой оболочки кишечника и химуса из-за методических раз-
личий, в частности культивирования микробиоты (Кузьмина и др., 
2012, 2015; Kuz’mina et al., 2015). В связи с этим ниже приведены 
лишь данные, относящиеся к относительной активности фермен-
тов. Форма кривых температурной зависимости казеинлитических 
пептидаз, функционирующих в разных препаратах, у рыб разных 
видов различна. Как можно видеть, температурный оптимум казе-
инлитической активности пептидаз слизистой оболочки кишечника 
у всех видов рыб равен 50°С (рис. 3.12). 

Как показывает рисунок, температурный оптимум пептидаз 
химуса у всех видов рыб находится при 50°С. У плотвы Rutilus 
rutilus наибольшие значения ферментативной активности химуса, 
существенно не отличающиеся от таковых температурного оптиму-
ма, наблюдается в зоне 30–50°С. Помимо этого, пептидазы плотвы 
оказались более устойчивыми, чем ферменты других видов рыб,        
к высоким температурам (60–70°С).

    

Рис. 3.12. Влияние температуры на казеинлитическую активность пептидаз химуса
(— ● —),  слизистой оболочки кишечника (– – ● – –)  и энтеральной микробиоты (- - ● - -) 
у плотвы (a), карася (б), щуки (в) и окуня (г) в летний период (по: Kuz’mina, 2017)
Обозначения, как на рис 3.4.
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Также важно отметить, что у карася Сarassius carassius и оку-
ня Perca fluviatilis, активность пептидаз энтеральной микробиоты 
в зоне низких температур была значительно выше по сравнению                    
с таковой слизистой оболочки кишечника и химуса. Действитель-
но, при 0°С относительная активность казеинлитических пептидаз 
энтеральной микробиоты у окуня и карася составляет 38 и 45 %,              
у плотвы и щуки Esox lucius – менее 20 %. 

Максимальные значения гемоглобинлитической активности 
пептидаз слизистой оболочки кишечника у плотвы и карася наблю-
дались при 60°С, у окуня и судака – при 50°С (рис. 3.13). Темпера-
турный оптимум гемоглобинлитических пептидаз химуса у окуня 
отмечен при 60°С, у судака – при 50°С. У плотвы высокие значения 
ферментативной активности химуса, существенно не отличающи-
еся от таковых при оптимальном температуре, наблюдались в зоне 
30–50°С. При этом относительная гемоглобинлитическая актив-
ность химуса у плотвы была выше (40 %) таковой слизистой обо-
лочки кишечника (13 %). Температурный оптимум гемоглобинли-
тической активности энтеральной микробиоты у плотвы был выше, 
чем таковой слизистой оболочки и химуса (60°С). Относитель-
ная гемоглобинлитическая активность энтеральной микробиоты                                            
у плотвы и судака при 0°С составляла не более 5 %, у окуня – 35 % 
от максимальной активности. 

   

Рис. 3.13. Влияние температуры на гемоглобинлитическую активность пептидаз 
химуса (— ● —),  слизистой оболочки кишечника (– – ● – –)  и энтеральной 

микробиоты (- - ● - -) у плотвы (a), окуня (б) и судака (в) в летний период 
(по: Kuz’mina, 2017). 

Обозначения, как на рис 3.4

a

0

40

80

120

0 20 40 60

б

0

40

80

120

0 20 40 60

в

0

40

80

120

0 20 40 60

3.3. Сравнение влияния температуры на активность ферментов слизистой оболочки кишечника...



100

Глава 3. Влияние температуры на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб...

3.3.2. Влияние температуры на активность казеин- 
и гемоглобинлитических пептидаз 

слизистой оболочки кишечника, химуса 
и энтеральной микробиоты у ихтиофагов в зимний период 

Опыты, проведенные зимой, показали, что у щуки Esox lucius 
температурный оптимум активности казеинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника соответствует 40°С, химуса – 60°С, 
кишечной микробиоты – 50–60°С (рис. 3.14). 

Рис. 3.14. Влияние температуры на активность казеинлитических (а) и гемоглобин-
литических (б) пептидаз химуса (— ● —),  слизистой оболочки кишечника (– – ● – –)   и 

энтеральной микробиоты (- - ● - -) у щуки зимой (по: Шалыгин, 2017)
Обозначения, как на рис 3.4. 

При 0°С относительная активность пептидаз слизистой обо-
лочки, химуса и микробиоты у рыб этого вида составляет 12, 80 
и 18 % соответственно. Температурный оптимум гемоглобинлити-
ческой активности химуса и энтеральной микробиоты равен 50°С, 
слизистой оболочки кишечника – 60°С. При 0°С относительная ак-
тивность ферментов слизистой оболочки составляет 7, химуса – 24, 
энтеральной микробиоты – 27 % максимальной активности. У нали-
ма Lota lota, наиболее активно питающегося зимой, температурный 
оптимум активности казеинлитических пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника и энтеральной микробиоты в этот период соответ-
ствует 50°С, химуса – 30°С. Однако в зоне 20–50°С значения актив-
ности казеинлитических пептидаз химуса были близкими. При 0°С 
уровень активности пептидаз в случае слизистой оболочки, химуса 

а

0

40

80

120

0 20 40 60

б

0

40

80

120

0 20 40 60



101

и энтеральной микробиоты составлял 15, 45 и 25 % соответственно 
(рис. 3.15). 

  

Рис. 3.15. Влияние температуры на активность казеинлитических (а) и гемоглобин-
литических (б) пептидаз химуса (— ● —), слизистой оболочки кишечника (– – ● – –)               

и энтеральной микробиоты (- - ● - -) у налима зимой (по: Шалыгин, 2013)
Обозначения, как на рис 3.4. 

Температурный оптимум гемоглобинлитических пептидаз 
всех исследуемых препаратов налима соответствовал 50°C. При 0°С 
уровень относительной активности пептидаз в случае слизистой 
оболочки, химуса и энтеральной микробиоты составлял лишь 7, 16 
и 15 % максимальной активности соответственно. Представленные 
результаты свидетельствуют о принципиальном сходстве темпера-
турных характеристик сериновых пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника у изученных видов рыб с данными, полученными ранее 
с использованием натуральных (Кузьмина, 1990) и синтетических 
субстратов (Pavlisko et al., 1997 a, b; Kishimura et al., 2006).

Различия в характеристиках казеин- и гемоглобинлитических 
пептидаз, вероятно, вызваны тем фактом, что эти ферменты гидро-
лизуют пептидные связи в разных частях белковой молекулы. При 
использовании в качестве субстрата казеина гидролизуются пептид-
ные связи в случае, когда карбоксильная группа образована основ-
ными аминокислотами с положительно заряженной боковой цепью 
(аргинин или лизин). При использовании в качестве субстрата ге-
моглобина гидролизуются пептидные связи в случае, когда карбок-
сильная группа связана с остатками ароматических аминокислот – 
фенилаланина, триптофана или тирозина (Dixon, Webb, 1964).
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Наблюдаемое в ряде случаев увеличение активности ферментов 
химуса и энтеральной микробиоты в зоне физиологических, особен-
но низких, температур подтверждают гипотезу о том, что отсутствие 
адаптаций у пептидаз слизистой оболочки кишечника рыб может 
быть компенсировано адаптивными изменениями характеристик 
ферментов микробиоты и объектов питания (Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, 2005, 2015). Действительно, относительная активность ка-
зеин- и гемоглобинлитических пептидаз химуса в зоне физиологи-
ческих температур может достигать 90 % максимальной активности. 
Поскольку в составе химуса функционируют все ферменты тканей 
жертвы, особую роль в процессах аутодеградации играют многочис-
ленные катепсины. Как пищеварительные ферменты, так и лизосо-
мальные гидролазы обладают широким спектром действия. Наиболь-
ший вклад в гидролиз казеина и гемоглобина вносят катепсины B, D, 
Е и катепсины D, E, A, G соответственно (Немова, 1978; Панин, Ма-
янская, 1987). Еще одна группа ферментов, которая может участво-
вать в процессах аутодеградации, это цитозольные каспазы, реализу-
ющие при  участии mTOR апоптоз, вызванный стрессом и асфиксией 
(Kapahi et al., 2010; Мартынова, 2012).

Активность пептидаз энтеральной микробиоты выявлена у пред-
ставителей многих родов, в частности р.р. Pseudomonas (Hamid et al., 
1979; Hoshino et al., 1997; Belchior, Vacca, 2006), Aeromonas (Hamid 
et al., 1979; Trust et al., 1979), Bacillus (Skrodenytė-Arbačiauskieninė, 
2000; Ghosh et al., 2002; Esakkiraj et al., 2009; Askarian et al., 2012), 
Vibrio (Hamid et al., 1979;), Acinetobacter (Hamid et al., 1979; Askarian 
et al., 2012) и Enterobacter (Hamid et al., 1979; Ray et al., 2010). Не-
смотря на то, что пептидазы энтеральной микробиоты относятся 
к металлопротеиназам, форма кривых их температурной зависи-
мости аналогична таковой сериновых пептидаз рыб. Так, темпе-
ратурный оптимум трипсин- и химотрипсинподобных пептидаз 
энтеральной микробиоты обычно соответствует 50°С. Однако от-
носительная активность пептидаз энтеральной микробиоты в ряде 
случаев при 0°С выше, чем у ферментов рыб, и составляет 30–40 % 
от максимальной активности. 

Данные, относящиеся к температурным характеристикам пепти-
даз слизистой оболочки кишечника рыб, близки к результатам, по-
лученным ранее для этих и других видов рыб (Уголев, Кузьмина, 
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1993а, Кузьмина, 2005, 2015; Gelman et al., 2008). При этом трипсин 
более устойчив к действию высоких температур, чем химотрипсин 
(Sabapathy, Teo, 1995; Alarcón et al., 1998). Так, химотрипсин у до-
рады Sparus aurata при 40°C сохраняет 25 % активности, при 50°C 
фермент денатурируется, тогда как активность трипсиноподобных 
пептидаз при тех же условиях близка к максимальной активности 
(Alarcón et al., 1998). Важно отметить, что относительная активность 
пептидаз слизистой оболочки кишечника у разных видов рыб при 0°С 
составляет, как правило, не более 5–20 % от максимальной активно-
сти. Однако у некоторых видов рыб активность сериновых пептидаз, 
особенно трипсина, в низкотемпературной зоне может уменьшаться                 
до следовых значений (Munilla-Morán, Saborido-Rey, 1996).

Таким образом, выявлены значительные различия в темпера-
турных характеристиках казеин- и гемоглобинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробио-
ты у разных видов рыб. При этом характер кривых температурной 
зависимости пептидаз слизистой оболочки кишечника у разных 
видов рыб близок, пептидаз химуса и энтеральной микробиоты 
подвержен значительным изменениям. Относительная активность 
пептидаз слизистой оболочки кишечника при 0°C обычно состав-
ляет не более 5–15 % от максимальной активности. Относительная 
активность пептидаз химуса и энтеральной микробиоты в зоне низ-
ких температур часто значительно выше. Наиболее высокие зна-
чения относительной активности пептидаз химуса при 0°C (80 %                                          
для щуки), выявленные зимой, свидетельствуют об адаптации фер-
мента к функционированию при низких температурах.

3.4. Влияние температуры 
на кинетические характеристики ферментов

Исследования, выполненные в конце ХХ в., показали, что зави-
симые от температуры изменения активности пищеварительных ги-
дролаз могут быть связаны не только с изменением скорости синтеза 
ферментов, но и с изменением их свойств. При этом установлена важ-
ная роль состава сред, в которой они функционируют (Егорова и др., 
1974; Кузьмина, Голованова, 1983; Egorova, Ugolev, 1989; Уголев, Кузь-
мина, 1993; Gelman et al., 2008). Кроме того, описано влияние мембран 

3.4. Влияние температуры на кинетические характеристики ферментов 
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и мембранных липидов на характеристики ферментов (Кузьмина, Го-
лованова, 1983, Уголев, Кузьмина, 1993, Kuz’mina et al., 1996, Gelman 
et al., 2008). Особое внимание было уделено изменению максимальной 
скорости реакции (V) и кажущейся константы Михаэлиса-Ментен (Km). 
Ниже приведены некоторые результаты исследования влияния темпе-
ратуры на кинетические характеристики различных ферментов слизи-
стой оболочки кишечника у ряда пресноводных и морских видов рыб. 

Влияние температуры инкубации и сезона на кинетические               
характеристики гликозидаз. Кинетические характеристики глико-
зидаз у рыб разных видов при разной температуре в один и тот же 
сезон не постоянны. Так, при гидролизе крахмала максимальные 
значения V у окуня Perca fluviatilis, налима Lota lota, леща Abramis 
brama, плотвы Rutilus rutilus и карася Carassius сarassius при 20°С 
примерно в 5.3, 6.2, 24 и 70 раз выше, чем у щуки Ezox lucius 
(Kuz’mina et al., 1996). При 5°C эти различия менее значительны. 
Значения Km у всех рыб ниже при 20°C, чем при 5°C (табл. 3.5).

Таблица 3.5. 

Влияние температуры на кинетические характеристики гликозидаз 
кишечника у некоторых рыб в осенний период (по: Kuz’mina et al., 1996)

Виды 
Температура инкубации

5°С 20°С
Km, mM V, мкмоль/(г•мин) Km, mM V, мкмоль/(г•мин) 

Гидролиз крахмала
Налим 0.60±0.02 0.49±0.02 0.48±0.01* 1.33±0.20*
Щука 0.98±0.15 0.13±0.01 0.39±0.06* 0.18±0.04
Окунь 0.74±0.09 0.38±0.04 0.44±0.05* 0.95±0.11*
Лещ 1.72±0.34 1.67±0.14 0.65±0.06* 3.03±0.26*

Плотва 1.20±0.21 1.75±0.18 0.56±0.09* 4.35±0.28*
Карась 2.86±0.10 5.22±0.18 1.90±0.08* 12.50±0.43*

Гидролиз сахарозы
Лещ 110±19.30 0.39±0.10 38±2.10* 0.72±0.24

Плотва 44±3.40 0.98±0.05 23±0.78* 1.60±0.11*

Примечание. Число рыб каждого вида составляет 12–45. С, P <0,05. * – досто-
верность различий между 5°C и 20°C, P<0.05.
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В случае гидролиза сахарозы значения V при 20 ° C в 2.2 раза 
выше у плотвы, чем у леща. При 5°С эти различия более замет-
ны (2.5 раза). Значения Km у этих видов рыб ниже при 20°С, чем 
при 5°С, особенно у леща. Видовые различия величин V наблюдают-
ся на протяжении всего годового цикла рыб. Наиболее низкие значе-
ния V выявлены зимой, наиболее высокие – в летний период (табли-
ца 3.6). Как показывает эта таблица, и зимой, и летом наименьшие 
значения V сахаразы наблюдались у щуки, более высокие – у леща 
и, особенно, у плотвы. Межвидовые различия в величине V были 
выше при 20°С, чем при 0°C, особенно в летний период. Значения Km, 
напротив, у одного и того же вида рыб были ниже летом, чем зимой.

Таблица 3.6. 
Максимальная скорость реакции и константы Михаэлиса гидролиза 

углеводов при температуре инкубации, близкой к температуре 
окружающей среды, у некоторых видов рыб (по: Kuz’mina et al., 1996)

Виды
Температура инкубации 

0°С (зима) 20°С (лето)
Km, mM V, мкмоль/(г•мин) Km, mM V, мкмоль/(г•мин)

Гидролиз крахмала
Щука 2.45±0.37 0.17±0.02 0.81±0.13* 1.11±0.29*
Лещ 1.53±0.30 0.37±0.03 1.03±0.10 1.83±0.16*

Плотва 1.64±0.29 0.68±0.07 0.82±0.20 11.75±0.75*
Гидролиз сахарозы

Щука 27.4±1.2 0.11±0.01 12.9±1.5* 0.18±0.04
Лещ 52.0±9.1 0.50±0.15 16.3±0.9* 0.82±0.34

Плотва 55.5±12.8 0.79±0.36 20.7±0.7*   2.55±0.18*

Примечание, как в табл. 3.5.

Низкие значения Km у щуки позволяют сахаразе эффективно 
функционировать на протяжении всего годового цикла, а значитель-
ное снижение Km у бентофагов летом исключительно важно, так как 
они начинают питаться при температурах, превышающих 7–10°C. 
(Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina et al., 1996). В этой же работе вы-
явлена значительная сезонная изменчивость кинетических характе-
ристик щелочной фосфатазы (табл. 3.7). 

3.4. Влияние температуры на кинетические характеристики ферментов 
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Таблица 3.7. 
Максимальная скорость реакции и константы Михаэлиса щелочной 

фосфатазы у некоторых видов рыб при температуре инкубации, 
близкой к температуре окружающей среды (по: Уголев, Кузьмина, 1993)

Примечание. Рыбы, пойманные в августе, в течение 1 мес. находилась в аквариуме 
при температуре 18°C. ** Рыбы, пойманные в середине сентября, в течение 3 нед. нахо-
дились в аквариуме при температуре 16°C. Верхние цифры 20°С; нижние цифры – 0°C. 

Как показывает таблица, у всех видов рыб, за исключением нали-
ма, значения V максимальны, а значения Km минимальны в весенний, 
летний или осенний период, что хорошо коррелирует с интенсивностью 
питания этих видов рыб. Важную роль в формировании кинетических 
характеристик собственно кишечных ферментов играют мембраны энте-
роцитов. Показано, что при взаимодействии слизистой оболочки кишеч-
ника с детергентами из фермент-мембранных комплексов высвобожда-
ются целые глобулы ферментов, под воздействием протеаз выделяются 
только каталитически активные части молекул (Egorova, Ugolev, 1989). 

Позднее было установлено, что деградация фермент-мембран-
ных комплексов приводит к температурно-зависимым изменени-
ям кинетических характеристик гликозидаз и щелочной фосфата-
зы у разных видов рыб. При этом солюбилизация ферментов, как 
правило, вызывает увеличение значений Km по сравнению с мем-
бранно-связанной формой ферментов. В то же время значения V 
детергентной формы сахаразы уменьшаются по сравнению с мем-

Виды
Кинетические характеристики щелочной фосфатазы

Зима Весна Лето Осень
Km V Km V Km V Km V

Щука 0.40
0.20

0.48
0.12

0.08
0.05

0.09
0.03

0.21*
0.06

0.20*
0.04

0.70
0.21

0.32
0.07

Судак 2.53
1.01

0.50
0.08

1.01
0.63

1.67
0.36

0.20
-

0.71
-

0.46
0.42

0.50
0.16

Налим 0.08
0.05

0.35
0.15

- - 0.84
0.23

0.60
0.14

0.46
0.16

0.64
0.11

Лещ 0.63
0.18

0.44
0.12

0.23
0.17

0.46
0.11

0.18
0.07

0.66
0.04

0.44
0.20

0.39
0.09

Плотва 0.44
0.15

0.30
0.04

0.18
0.09

0.41
0.10

0.39*
0.06

0.33*
0.04

0.39**
0.06

0.33**
0.09
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бранно-связанной формой ферментов у всех видов рыб и при 0°C, 
и  при и 20°C. В результате солюбилизации у всех изученных видов 
рыб значения Km увеличиваются в большей степени при 0°C, чем 
при 20°C (Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina et al., 1996).

Одним из наиболее эффективных механизмов влияния на функ-
ционирование мембранных ферментов является изменение состава 
жирных кислот в липидах мембран энтероцитов (Kemp, Smith, 1970; 
Hochachka, Somero, 1971, 1973; Hazel, Prosser, 1974; Крепс, 1981). 
При исследовании жирнокислотного состава липидов слизистой 
оболочки кишечника у ряда видов рыб из Рыбинского водохрани-
лища было показано, что, независимо от типа питания рыб, общее 
содержание липидов в слизистой оболочке кишечника варьирует                  
от 1.3 до 2.8 % зимой и от 3.7 до 5 % влажного веса летом (Кузьми-
на и др., 1982, 1984). Состав жирных кислот (ЖК) в разные сезоны 
близок, однако содержание одной и той же ЖК у разных видов рыб 
может значительно варьировать (табл. 3.8).

Как показывает эта таблица, в зимний период у всех видов рыб 
преобладают ЖК с 14 и более атомами углерода. Помимо указанных 
ЖК встречаются минорные ЖК с меньшим количеством атомов угле-
рода: 6–7 и выше у представителей сем. Сурrinidае (плотва, лещ), 
8 и выше у представителей других таксономических групп. Состав 
ЖК в липидах слизистой рыб одного вида значительно варьирует. 
Так, у леща количество ЖК колеблется от 30 до 56, причем разли-
чия обусловлены главным образом короткоцепочными ЖК (6–15). 
При этом индивидуальная вариабельность ЖК состава в значитель-
ной мере обусловлена именно количеством минорных ЖК, которое 
не превышает десятых долей процента (Кузьмина и др., 1982). 

Состав и число доминирующих ЖК у исследованных видов 
близки. Однако существуют  некоторые видовые различия в содер-
жании отдельных ЖК. Так, у судака содержится 3.4 % ЖК 20:2, 
у остальных видов рыб – менее 1 % от суммы ЖК. У некоторых 
видов рыб (судак, окунь) наблюдается более низкое содержание ЖК 
18 : 1. Для других видов (налим, судак, плотва и лещ) характерна 
относительно высокая концентрация ЖК 16:1 и 20:5, а также низкое 
содержание ЖК 18:2. Данные по содержанию насыщенных, моно-
еновых и полиеновых ЖК в липидах слизистой кишечника рыб, как 
правило, в зимний период достаточно однородны. Соотношение на-

3.4. Влияние температуры на кинетические характеристики ферментов 
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сыщенных и ненасыщенных кислот у большинства видов колеблет-
ся от 0.32 до 0.37, у налима – 0.29. Значение коэффициента ω3/ω6 – 
отношение полиеновых ЖК ω3 и ω6 типа у большинства рыб близко 
2.0. Летом в липидах слизистой доминируют следующие ЖК: 16:0, 
16:1, 18:0, 18:1, 20:4 ω 6, 20:5 ω 3 и 22:6 ω 3 (Кузьмина и др., 1984).

Таблица 3.8. 
Содержание жирных кислот в липидах слизистой оболочки кишечника 

у бореальных видов рыб (% от суммы доминирующей) зимой 
(по: Кузьмина и др., 1982)

Обозначения: * Первая цифра означает количество атомов углерода, вторая – 
количество двойных связей. Н – насыщенные ЖК,  М  – моноеновые ЖК, П – полие-
новые ЖК, Н / НН  –  соотношение насыщенных и ненасыщенных ЖК. 

Жирные 
кислоты* Налим Щука Судак Окунь Плотва Лещ

14 : 0
15 : 0
16 : 0
16 : 1
17 : 1
18 : 0
18 : 1
18 : 2

20 : 0+18 : 3
20 : 1
20 : 2
21 : 0

20:3 + 22:0
20 : 4ω6
20 : 4ω3
20 : 5ω3
22 : 4ω6
22 : 5ω6
22 : 5ω3
22 : 6ω3

Н
М
П

∑ ω3
∑ ω6

∑ ω3/∑ ω6
Н / НН 

0.8 ± 0.4
0.3 ± 0.1
13.2 ± 1.2
8.6 ± 0.8
0.7 ± 0.2
6.5 ± 0.9
18.3 ± 3.9
0.9 ± 0.2
0.4 ± 0.3
4.2 ± 1.0
0.9 ± 0.1
0.5 ± 0.1
0.4 ± 0.1
8.2 ± 0.6
1.2 ± 0.3
9.4 ± 0.3
2.7 ± 1.3
2.9 ± 0.9
3.2 ± 0.3
16.6 ± 1.1

21.7
31.8
46.4
30.6
14.7
2.0
0.28

0.6 ± 0.2
0.3 ± 0.1
16.1 ± 1.3
6.1 ± 0.5
0.4 ± 0.1
6.1 ± 0.6
18.7 ± 4.9
0.9 ± 0.4
0.5 ± 0.2
4.5 ± 0.9
0.9 ± 0.3
0.5 ± 0.3
0.4 ± 0.1
6.0 ± 1.8
2.5 ± 1.9
9.5 ± 2.7
5.5 ± 0.6
2.2 ± 0.5
2.3 ± 0.5
16.2 ± 4.4

23.8
29.7
46.6
30.7
14.6
2.1
0.31

2.5
0.3
17.5
8.9
0.4
5.0
13.7
1.9
0.4
4.0
3.4
0.2
0.6
9.1
0.9
11.3
3.5
1.5
3.3
11.6
26.0
27.0
47.0
27.3
16.0
1.7
0.35

1.3
0.2
10.7
4.5
0.4
5.5
14.1
0.9
0.2
5.3
0.5
0.5
0.3
10.9
0.7
9.2
7.5
3.0
3.5
20.8
18.4
24.3
57.2
34.3
22.3
1.5
0.23

0.7 ± 0.4
0.3 ± 0.1

17.4 ± 1.6
10.3 ± 1.8
0.5 ± 0.1
7.0 ± 1.0

19.1 ± 1.8
1.5 ± 0.5
0.4 ± 0.2
2.4 ± 0.7
0.8 ± 0.2
0.4 ± 0.2
0.2 ± 0.1
5.0 ± 1.5
1.6 ± 0.7
8.1 ± 1.7
1.9 ± 0.4
2.8 ± 0.5
3.4 ± 0.5

16.2 ± 2.7
26.1
32.3
41.6
28.7
10.8
2.7

0.35

0.7 ± 0.2
0.5 ± 0.2

12.2 ± 1.1
8.4 ± 1.1
1.0 ± 0.3
7.0 ± 0.3
19.4±1.3
0.6 ± 0.2
0.6 ± 0.2
1.8 ± 1.0
0.9 ± 0.1
0.6 ± 0.1
0.3 ± 0.1
8.4 ± 1.7
2.6 ± 1.7
8.7 ± 1.6
4.1 ± 1.9
2.9 ± 0.4
4.4 ± 0.5
14.8±0.6

21.5
30.6
47.9
30.8
16.0
2.0

0.27     
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Сопоставление данных, полученных в зимний и летний пери-
оды, показывает, что уровень липидов в слизистой кишечника рыб 
летом почти в 2 раза выше, чем зимой. Однако ЖК состав липидов 
слизистой кишечника у исследованных видов рыб в разные сезоны 
года близок, а количество отдельных ЖК у рыб разных видов раз-
лично. Содержание одной и той же ЖК у особей одной популяции 
в пределах сезона может значительно варьировать. Так, содержание 
докозагексаеновой ЖК у леща летом колеблется от 1.8 до 14.2 %. 
Несмотря на значительную внутрипопуляционную вариабельность, 
в большинстве случаев выявляются сезонные перестройки ЖК со-
става, обусловленные изменением соотношения отдельных ЖК. 

Наиболее значительные различия обнаружены при сопостав-
лении суммы насыщенных, моноеновых и полиеновых ЖК. Так, 
в зимний период содержание насыщенных ЖК колеблется в диапа-
зоне 18.4–27.8 %, в летний – 40.0 – 65.4 %, моноеновых – 24.3–32.6 
и 15.0–44.1 %, полиеновых – 41.5–57.2 и 16.0–38.6 % соответствен-
но. Эти данные свидетельствуют о значительном (более чем в 2 раза) 
увеличении количества насыщенных ЖК и существенном снижении 
содержания полиеновых ЖК в слизистой кишечника рыб в летний 
период. В результате этого отношение насыщенных ЖК к ненасы-
щенным ЖК летом увеличивается в 2–5 раз. Также отмечены сезон-
ные различия в содержании ЖК ω 3 и ω 6 типов. Первые, как из-
вестно, имеют меньшую температуру плавления, чем вторые. Если 
содержание ЖК ω 3 типа зимой колеблется в диапазоне 23.4–34.3, 
то летом – 6.6–21.1 %. Содержание ЖК ω 6 типа более стабильно. 
Величина отношения ЖК ω 3 типа и ЖК ω 6 типа летом в 1.5–2 раза 
меньше, чем зимой (Уголев, Кузьмина, 1993).

Приведенные материалы свидетельствуют о значительной 
сложности и лабильности ЖК состава липидов слизистой оболоч-
ки кишечника рыб, что позволяет мембранам энтероцитов и мем-
бранным ферментам функционировать в условиях изменяющей-
ся температуры. Этому способствует значительное содержание 
некоторых полиеновых ЖК, особенно докозагексаеновой кислоты 
ω 3 типа, имеющих более низкую температуру плавления (Ackman 
et al., 1967). Значительную роль в этом играет не только ЖК 
состав объектов питания рыб (Farkas, 1971; Gladyshev et al., 2000; 
Sushchiket al., 2003 a,b), но и температура. Последнее согласует-
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ся с данными, полученными при изучении различных тканей рыб 
(Kemp, Smith, 1970, Hochachka, Somero 1971, 1973; Hazel, Prosser, 
1974; Крепс, 1981). 

3.5. Заключительные замечания

При изучении влияния температуры на активность ферментов 
слизистой оболочки было показано, что температурные характеристи-
ки различных ферментов, как правило, различны, температурные ха-
рактеристики одноименных ферментов в большинстве случаев близки. 
Так, у щуки Esox lucius температурный оптимум α-амилазы соответ-
ствует 30°С, сахаразы – 40°С, общей амилолитической активности – 
50°С, γ-амилазы и мальтазы – 60°С. В то же время некоторые особен-
ности температурной зависимости ферментов являются общими для 
рыб той же экологической группы. В частности, температурный оп-
тимум α-амилазы у ихтиофагов и ихтиофагов-факультативных бенто-
фагов  соответствует 30°C, а в зоне низких температур он составляет 
50–70 % от максимальной активности (Уголев, Кузьмина, 1993). 

Особый интерес представляют данные, полученные при изу-
чении чехони Pelecus cultratus, поскольку этот вид близок по так-
сономии планкто- и бентофагам, но по типу питания относится 
к группе ихтиофагов-факультативных планктофагов, и имеет кри-
вую температурной зависимости α-амилазы, характерной для хищ-
ных рыб (Кузьмина, Морозова, 1977). Еще более парадоксальные 
характеристики были выявлены при изучении влияния температуры 
на активность пептидаз (Кузьмина и др., 2017). Однако выявленный 
феномен требует дальнейшего исследования.

Данные, касающиеся температурной зависимости собственно 
кишечных ферментов, в меньшей степени зависят от особенностей 
биологии изученных видов рыб. Важно отметить, что значение тем-
пературных оптимумов ферментов группы мальтаз в большинстве 
случаев соответствует 60°C, более низкие значения (50°C) уста-
новлены только для одного вида – налима Lota lota, относящегося 
к арктическому фаунистическому комплексу. При изучении влияния 
температуры на активность щелочной фосфатазы было показано, 
что температурный оптимум фермента у судака и леща из Ладож-
ского озера соответствует 45 и 40°C, у рыб из Рыбинского водо-
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хранилища, расположенного южнее – 40 или 50°C, соответственно 
(Кузьмина, 1985). Эти данные близки результатам многочисленных 
исследований, касающихся зависимости термостабильности тканей 
и различных белков, в основном ферментативных, от температур-
ных условий среды обитания вида (Ushakov, 1964, Ушаков, 1974, 
1982, Hochachka, Somero, 1971, 1973, 2002; Hazel, Prosser, 1974; 
Александров, 1975; Gelman et al., 2008; Somero et al., 2017).

Температурные характеристики одноименных ферментов хи-
муса в ряде случаев значительно отличаются от таковых слизистой 
оболочки кишечника. Наибольшие различия обнаружены при срав-
нении относительной активности ферментов: в зоне низких темпера-
тур относительная активность ферментов химуса значительно выше 
таковой слизистой оболочки. У ряда видов рыб наибольший уровень 
относительной активности пептидаз в этой зоне был обнаружен 
при изучении энтеральной микробиоты (Шалыгин, 2013; Kuz’mina 
et al., 2015). Эти данные подтвердили предположение о том, что фер-
менты энтеральной микробиоты могут играть компенсаторную роль 
при питании рыб в условиях низких температур (Уголев, Кузьмина, 
1993). При этом компенсаторные изменения характеристик энтераль-
ной микробиоты, по-видимому, обусловлены ее различным видовым 
составом у разных видов рыб (Kuz’mina et al., 2015).

Поскольку значения температурного оптимума и термоста-
бильности ферментов не всегда коррелируют с температурой сре-
ды обитания вида (Ушаков, 1974; Александров, 1975; Gelman et al., 
2008), исключительно важны данные, касающиеся Еакт ферментов. 
Так, для α-амилазы была установлена зависимость величины Еакт 
от типа питания рыб: в зоне 10–З0°С  значения Еакт у ихтиофагов 
в 2–4 раза ниже, чем у планкто- и бентофагов. При изучении харак-
теристик мальтазы у ихтиофагов на графике Аррениуса был обна-
ружен излом в зоне минимальных значений Еакт, соответствующих 
температурам наиболее активного питания рыб (Уголев, Кузьмина, 
1993). Для Cyclostomata (минога Lampetra fluviatilis) и большинства 
морских видов рыб значения Еакт постоянны в диапазоне физиоло-
гических температур, но в ряде случаев были обнаружены изломы                
на графике Аррениуса. При этом наименьшие значения Еакт, соот-
ветствовали температуре, при которой рыбы питаются (Егорова                 
и др., 1974; Уголев, Кузьмина, 1993; Gelman et al., 2008).

3.5. Заключительные замечания
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Данные о влиянии температуры на кинетические характе-
ристики ферментов также указывают на значительную роль этого 
фактора. При этом наблюдается последовательное увеличение V 
исследованных гидролаз с повышением температуры, а также раз-
нонаправленные изменения величин Km. Действительно, для гли-
козидаз, гидролизующих полисахариды и дисахариды, отмечается 
уменьшение значений Km и, следовательно, увеличение сродства 
фермента к субстрату при увеличении температуры.

Для щелочной фосфатазы, гидролизующей эфиры ортофосфор-
ной кислоты, напротив, отмечается увеличение значения Km при по-
вышении температуры. Летом значения Km при тех же температурах 
ниже, чем зимой. Важно, что значения Km щелочной фосфатазы при 
температуре среды обитания рыб в летний и зимний периоды прак-
тически одинаковы, причем значения Km сахаразы значительно ниже 
летом, чем зимой. Низкие значения Km ферментов весной, совпада-
ющие с периодом нереста у большинства видов рыб (Поддубный, 
1971), подтверждают значительное влияние факторов внутренней 
среды организма, по всей вероятности, стероидных гормонов на ки-
нетические характеристики ферментов (Уголев, Кузьмина, 1993). 

Также важно отметить роль отдельных компонентов фер-
мент-мембранных комплексов в формировании характеристик мем-
бранных ферментов. Прежде всего, следует отметить, что высво-
бождение молекул ферментов из состава мембран щеточной каймы 
энтероцитов приводит к сужению зоны оптимальных значений тем-
пературы, особенно ярко выраженной в случае гликозидаз. В ряде 
случаев регистрируется последовательное снижение уровня отно-
сительной активности ферментов в зоне постмаксимальных темпе-
ратур по мере деградации фермент-мембранных комплексов (Уго-
лев, Кузьмина, 1993). Экстракция липидов из слизистой оболочки 
также приводит к изменению характеристик ферментов, особенно 
значимых в случае сахаразы (смещение температурного оптимума 
влево, а также увеличение относительной активности ферментов               
в условиях низких температур).

Разрушение фермент-мембранных комплексов приводит к зна-
чительному изменению кинетических характеристик ферментов. 
Значения V по мере деградации фермент-мембранных комплек-
сов последовательно снижаются. Характер изменения значений 
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Km зависит от исследуемых ферментов: значения Km дисахаридаз 
увеличиваются по сравнению с M-формой ферментов, изменение 
значений Km щелочной фосфатазы зависит от вида рыб. Близкая 
закономерность изменения значений Km отмечена в экспериментах 
по делипидации мембран энтероцитов. Представленные результаты 
хорошо согласуются с представлениями о важной роли структури-
рования ферментов, реализующих процессы мембранного пищева-
рения (Уголев, 1972, 1985; Stanley, Lusio, 1978; Brassitus et al., 1980; 
Ugolev et al., 1983; Уголев, Кузьмина, 1993; Gelman et al., 2008).

Значительная роль принадлежит липидному матриксу мембран 
энтероцитов (Johnston, Roots, 1964, Hochachka, Sommero, 1971, 1973; 
Hazel, Prosser, 1974; Brasitus et al., 1979, 1980; Крепс, 1981; Уголев, 
Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005). При изучении жирнокислотного 
состава липидов слизистой оболочки кишечника у рыб разных ви-
дов выявлены особенности, позволяющие мембранам энтероцитов 
функционировать в условиях изменяющейся температуры. В част-
ности, продемонстрировано наличие ряда полиеновых жирных кис-
лот, в том числе ЖК ω-3 типа, особенно докозагексаеновой кислоты, 
имеющих более низкую температуру плавления, а также сезонные 
изменения содержания отдельных ЖК в липидах слизистой оболоч-
ки кишечника (Кузьмина и др., 1982, 1984).

Важно отметить, что экстракция липидов слизистой оболоч-
ки кишечника рыб при помощи ацетона приводит к значительному 
снижению максимальной скорости реакции и изменению значений 
Km по сравнению с контролем. Значения Km процесса гидролиза 
углеводов (мальтазы, сахаразы) изменяются по-разному, в то время 
как величины Km щелочной фосфатазы, как правило, уменьшаются. 
Кроме того, показано, что температура влияет на значения Km фер-
ментов, функционирующих в составе делипидированных препара-
тов (Ugolev et al., 1983; Уголев Кузьмина, 1993; Gelman et al., 2008). 

Таким образом, температура оказывает значительное влияние 
на активность и характеристики ферментов, обеспечивающих про-
цессы пищеварения у рыб. При этом существенную роль играют все 
компоненты фермент-мембранных комплексов, включая гидрофоб-
ные части ферментов и липидный матрикс мембран. 

3.5. Заключительные замечания
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Хорошо известно, что оптимальные значения рН ферментов, 
гидролизующих различные химические связи, различны. Также 
наблюдаются видовые особенности рН зависимости одноименных               
гидролаз. При этом ферменты слизистой оболочки желудочно-ки-
шечного тракта рыб изучены более подробно (Barrington, 1957; 
Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015; 
Bakke et al., 2011; Кузьмина и др., 2016), чем ферменты химуса 
(Кузьмина, 2005). Помимо этого, в пищеварительном тракте рыб 
функционируют ферменты, синтезированные энтеральной микро-
биотой, а также микробиотой, ассоциированной с объектами пи-
тания рыб (Кузьмина, 2005, 2015; Кузьмина и др., 2016). Однако                            
до недавнего времени их характеристики были слабо изучены.

4.1. Значения рН слизистой оболочки 
и содержимого пищеварительного тракта рыб

Первые сведения о наличии соляной кислоты в желудке ко-
стистых рыб появились в начале XVIII в. (Tiedeman, Gmelin, 1827, 
цит по: Пегель, 1950). Позднее значительное внимание уделялось 
изучению реакции желудочного сока и содержимого желудочно-ки-
шечного тракта у рыб разных таксономических групп, в том числе 
хрящевых рыб (см.: Vonk, 1937). В настоящее время хорошо извест-
но, что значения рН в пищеварительном тракте у различных видов 
рыб варьируют от 1.6 до 10.5. Кислые значения рН характерны 
для желудка, щелочные или нейтральные значения – для кишечни-
ка (Barrington, 1957; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Chong et al., 2002; Solovyev et al., 2017).

Хрящевые рыбы способны секретировать очень кислый же-
лудочный сок – рН 0.4 (Papastamatiou, Lowe, 2004, 2005). При этом 
у акулы Carcharhinus melanopterus кислота секретируется непрерыв-
но, даже в период длительного голодания, со средним значением рН 
1.66 ± 0.40 в пустом желудке (Papastamatiou et al., 2007). Эти значения 
близки результатам, полученным ранее при исследовании желудоч-
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ного сока у акул Scyllium stellare – 1.69 (van Herwerden, Ringer, 1911, 
цит. по: Fange, Grove, 1979). При этом есть сведения о нейтральной 
и щелочной реакции желудочного сока у акул. Однако значения рН 
резко снижаются в процессе пищеварения (Fange, Grove, 1979).

В желудке костистых рыб обычно идентифицируется один 
тип клеток, (оксинтопептические клетки), ответственных за секре-
цию желудочными железами кислоты и пепсина (Barrington, 1957; 
Western, Jennings, 1970; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Ве-
ригина, Жолдасова, 1982; Уголев, Кузьмина, 1993). Вместе с тем 
есть сведения о раздельной секреции кислоты и пепсина у рыб.                                 
В частности, описаны клетки, выделяющие только соляную кисло-
ту (Gawlicka et al., 2001), но не было обнаружено корреляции между 
уровнями секреции кислоты и пепсина (Smit, 1968).

Значения рН желудочного сока и содержимого желудка у ко-
стистых рыб значительно выше, чем у хрящевых рыб. Так, значения 
рН в желудке канального сомика Ictalurus punctatus соответствуют 
1.95–4.40 (Page et al., 1976), дорады Sparus aurata – 2.5–5.5 (Deguara 
et al, 2003), окуня Perca fluviatilis, тилапии Tilapia mossambica
(Fish, 1960) и большеротого окуня Micropterus salmoides (Sarbahi, 
1951) – 3.0–5.0, налима Lota lota – 5.08 (Izvekova et al., 2013), оку-
ня и судака Sander lucioperca – 7.1 и 6.7 в пустом желудке, а так-
же 3.5 и 4.7 – в полном желудке соответственно (Соловьев и др., 
2015). Также показано, что у некоторых видов, таких, как рыба-хи-
рург Acanthurus nigrofuscus и форель Oncorhynchus mykiss, секре-
ция соляной кислоты в желудке происходит непрерывно, поддер-
живая низкий уровень pH в отсутствие пищи (Montgomery, Pollak, 
1988; Bucking, Wood, 2009). Однако у таких рыб, как белый сарг 
Diplodus sargu, бельдюга Zoarces anquillaris, окунь Perca fluviatilis 
и судак Sander lucioperca нейтральные значения рН поддержива-
ются в пустом желудке, а секреция соляной кислоты начинается 
в ответ на потребление пищи (MacKay, 1929; Deguara et al., 2003; 
Yufera et al., 2004, 2012; Nikolopoulou et al., 2011; Соловьев и др., 
2015).

В отделе кишечника хрящевых рыб (акулы, скаты), отличаю-
щемся наличием спирального клапана, pH соответствует 7.0–7.5, 
в задней части кишечника – 5.5–6.4, в зависимости от вида (Anderson 
et al., 2010). Значения рН кишечника у разных видов костистых 

4.1. Значения рН слизистой оболочки и содержимого пищеварительного тракта рыб
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варьируют в широких пределах – от слабокислых до щелочных. Так, 
у дорады рН изменяется в диапазоне 6.5–7.9 (Deguara et al., 2003), 
у окуня и судака – 6.5–7.2 (Solovyev et al., 2015), у канального со-
мика – 6.6–8.7 (Page et al., 1976), у сигана Siganus canaliculatus – 
7.1–9.57 (Sabapathy, Teo, 1994), у налима – 7.2–7.5 (Izvekova et al., 
2013). При этом рН пищеварительного тракта может изменяться 
в зависимости от времени суток (Montoya et al., 2010), а также се-
зона: в холодное время значения рН в кишечнике у ряда видов рыб 
выше, чем летом (Solovyev et al., 2017). Величины рН в пилориче-
ских придатках ниже, чем в кишечнике рыб (Izvekova et al., 2013; 
Соловьев и др., 2015). На ранних стадиях пищеварения рН химуса 
у рыб может соответствовать рН 6.2–6.5 (Deguara et al., 2003). В ряде 
работ отмечены проксимально-дистальные градиенты значений рН. 
У дорады более низкие значения рН находятся в проксимальной 
части (Deguara et al., 2003), у канального сомика (Page et al., 1976), 
налима (Izvekova et al., 2013) и язя Leuciscus idus (Solovyev et al., 
2015) – в медиальной части, у карася Carassius auratus gibelio и кар-
па Cyprinus carpio – в дистальной части кишечника. 

4.2. Влияние рН на активность 
ферментов слизистой оболочки, 

содержимого пищеварительного тракта, 
энтеральной и ассоциированной микробиоты рыб

Влияние рН на активность пептидаз. Значения оптимума рН 
пептидаз значительно варьируют в разных частях пищеваритель-
ного тракта. Прежде всего, важно отметить, что пепсин желудка 
при нейтральном значении рН находится в неактивной форме пепси-
ногена и становится активным при рН ниже 4.0 (Yufera et al., 2012). 
Для большинства видов рыб оптимум рН пепсина характерен в зоне 
1.6–3.5 (Twinning et al, 1983; Munilla-Moran, Stark, 1990; Sabapathy, 
Teo, 1993; Natalia et al, 2004 Соловьев и др., 2015). Однако в желудке 
налима максимальная активность пептидаз регистрируется в преде-
лах рН от 2.9 до 4.3 (Izvekova et al., 2013).

Оптимальные значения рН пептидаз, функционирующих 
в кишечнике рыб, находятся в диапазоне рН 7.6–10.0 (Nagase, 
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1964; Overnell, 1973; Hjelmeland, Raa, 1982; Clark et al., 1985; Das, 
Tripathi, 1991; Eshel et. al, 1993; Alarcón et al., 1998; Hidalgo et al., 
1999; Castillo-Yanez et al., 2005, 2006; Natalia et al., 2004; Hau et 
al., 2006; Kumar et al., 2007; Kishimura et. al., 2006, 2008; Соловьев 
и др., 2015; Кузьмина, 2015; Кузьмина и др., 2014 а, 2015 а, 2016a, б; 
Kuz’mina, 2011, 2017), иногда при рН 11.0 (Kumar et al., 2007; Не-
валенный и др., 2011). Высокий уровень протеолитической актив-
ности при рН 9–10 может быть обусловлен активностью трипсина 
и химотрипсина (Jany, 1976), а также коллагеназы и эластазы (Hidalgo 
et al., 1999). По данным ряда авторов, оптимум рН трипсина выше, 
чем  химотрипсина (Clark et al., 1985; Uys, Hecht, 1987; Martınez, 
Sierra, 1989). При этом значение оптимума рН в значительно мере 
зависит от субстрата: при использовании в качестве субстрата казе-
ина максимальная активность трипсина и химотрипсина висцераль-
ных органов японского анчоуса Engraulis japonicus соответствует 
9.0, при использовании синтетических субстратов – при рН 8.0 
(Heu et al, 1995.). У индийского анчоуса Stolephorus indicus оптимум 
pH пептидаз при использовании казеина соответствует 8.5, при ис-
пользовании гемоглобина – 9.5 (Siringan et al., 2007). Оптимальные 
значения рН аминопептидазы у карпа Cyprinus carpio соответству-
ют 7.4 (Хаблек, Проскуряков, 1983), у трески Gadus morhua – 8.0 
(Overnell, 1973), у Европейской солеи Solea solea – 8.3 (Clark et al., 
1986). Оптимум рН аминопептидазы у личинок красного горбыля 
Sciaenops ocellatus находится при 7.8 (Lazo et al., 2007).

У беспозвоночных, потенциальных объектов питания бенто-
фагов, оптимум рН пептидаз обычно находится в диапазоне от 7.5 
до 8.5 (Dendinger, O’Connor, 1990; Le Chevalier et al., 1995; Vega-
Villasante et al., 1995; Oh et al., 2000; Fernández Gimenez et al., 2001). 
Однако у некоторых пресноводных животных оптимум рН трипси-
но- и химотрипсинподобных пептидаз соответствует 6.0–8.0 (Diaz-
Tenorio et al., 2006; Navarrete del Toro et al., 2006). Пептидазы ми-
кроорганизмов обычно проявляют максимальную активность при 
нейтральных или щелочных значениях рН, но иногда в зоне кис-
лых значений рН (Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2008). Эти 
различия в значительной степени зависят от состава культуральной 
среды (рис. 4.1).

4.2. Влияние рН на активность ферментов слизистой оболочки...
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Рис. 4.1. Казеинлитическая активность пептидаз энтеральной микробио-
ты щуки, культивируемой на различных средах при разных значениях рН
(по: Кузьмина и др., 2002). Обозначения: 1 – рыбный пептон, 2 – казеин, 3 – моло-
ко, 4 – среда Имшенецкого, по вертикали – активность ферментов, мкмоль/(г мин)

Влияние рН на активность гликозидаз. Оптимум рН глико-
зидаз, функционирующих в кишечнике большинства видов рыб, 
находится в диапазоне 7.0–8.0 (Nagase, 1964, Кузьмина, Невален-
ный, 1983; Munilla-Moran, Saborido-Rey, 1996; Alarcon et al, 2001; 
Fernandez et al., 2001; Parra et al, 2007; Неваленный и др., 2011; Кузь-
мина, 2015; Кузьмина и др., 2016 б). В ряде публикаций сообщается, 
что оптимальные значения рН шире этих пределов – 6.0–9.0 (Nagase, 
1964; Уголев, Кузьмина, 1993; Fernandez Gimenez et al., 2001). В то 
же время известно о резком снижении амилолитической активности 
при рН 5 (Кузьмина, Неваленний, 1983, Fernandez Gimenez et al., 
2001, Alarcon et al, 2001, Munilla-Moran, Saborido-Rey, 1996 b).

Наибольший интерес представляют характеристики α-амила-
зы, находящейся в начале цепи ферментов, гидролизующих углево-
ды. Оптимальные значения pH α-амилазы значительно различают-
ся у разных видов рыб. Так, максимальная активность α-амилазы 
у ханоса Chanos сhanos и сигана Siganus canaliculatus наблюдается 
при рН 6.2 (Clark et al, 1985), у тилапии Tilapia mossambica и Ев-
ропейской солеи Solea solea – при pH 6.7 (Nagase, 1964; Clark et al, 
1985), у обыкновенного толстолобика Hypophthalmichthys molitrix 
и пестрого толстолобика Aristichthys nobilis – при pH 7.0 (Bitterlich, 
1985), у леща Abramis brama, судака Sander lucioperca и налима      
Lota lota – при pH 7.0–7.5 (Ананичев, 1959). 
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Однако в ряде исследований обнаружен больший диапазон 
оптимальных значений рН α-амилазы, включая значения 5.5 и 8.5 
(Уголев, Кузьмина, 1993). При исследовании общей амилолитиче-
ской активности (активность α-амилазы, γ-амилазы и ферментов 
группы мальтаз) в единых методических условиях у плотвы Rutilus 
rutilus, леща Abramis brama, синца A. ballerus и щуки Esox lucius 
максимальная активность обнаружена в зоне рН 7.0–8.0, у судака 
Sander lucioperca – в зоне рН 6–8, у окуня Perca fluviatilis – при рН 
8.0 (Кузьмина, Голованова, 1980). Позднее было показано, что заме-
на раствора Рингера фосфатным буфером, который часто исполь-
зуется при получении гомогенатов, максимум значений рН общей 
амилолитической активности у большинства видов рыб сдвигается 
влево – от 7.0– 8.0 до 6.5–7.0 (Кузьмина, Неваленний, 1983).

Изучение рН зависимости у пяти видов рыб сем. Sparidae 
позволило обнаружить различное количество пиков α-амилазы: 
у красного пагра Pagrus pagrus и у бобса Boops boops пик активно-
сти обнаружен при рН 7.0, у пагелла красного Pagellus erythrinus 
и у ласкиря Diplodus annularis – два пика при рН 7.0 и 9.0, а также 
в 6 и 9 соответственно, у красноперого пагеля Pagellus bogaraveo – 
три пика при рН 4, 6 и 8 (Fernandez Gimenez et al, 2001). Присут-
ствие нескольких изоформ α-амилазы было подтверждено при изу-
чении рыб, значительно различающихся по таксономии и экологии: 
у карася Carassius auratus gibelio, язя Leuciscus idus, карпа Cyprinus 
carpio, окуня Perca fluviatilis и судака Sander lucioperca обнаружено 
два пика активности α-амилазы – при рН 7.0 и 9.0 (Соловьев и др., 
2015).

Оптимум рН мальтазы у круглоротого бычка Neogobius 
melanostomus находится в зоне 6.0–8.0, в форели Salmo gairdneri – 
при 7.0, у плотвы Rutilus rutilus и леща Abramis brama – в зоне 
7.0–8.0, у щуки Esox lucius – при 8.0 (Кузьмина, Неваленний, 1983; 
Уголев, Кузьмина, 1993). Данные, касающиеся оптимума рН саха-
разы, близки таковым мальтазы. Так, для плотвы характерна широкая 
зона высокой активности сахаразы (6.0–8.0). Оптимум рН сахаразы 
у леща выявлен при рН 7.0, у щуки – при pH 6.0. Солюбилизация 
ферментов с помощью тритона X-100 приводит к значительному су-
жению зоны значений рН, близких оптимальным (рН 8.0), у плотвы, 
но не вызывает изменения у щуки (Уголев, Кузьмина, 1993).

4.2. Влияние рН на активность ферментов слизистой оболочки...
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У трески Gadus morhua, дорады Sparus aurata и красного гор-
быля Sciaenops ocellatus высокий уровень активности липазы на-
блюдается в диапазоне рН 7–9, с максимумом при значения рН, 
близких к 8.0 (Lazo et al., 2007). Оптимум рН неспецифических ли-
паз, гидролизующих сложные эфиры жирных кислот, холестерина 
и ретинола, а также эстеразы у окуня Perca fluviatilis, судака Sander 
lucioperca, карася Carassius auratus gibelio, язя Leuciscus idus и кар-
па Cyprinus carpio был выявлен при рН 9.0 (Соловьев и др., 2015).

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость 
пептидаз и гликозидаз слизистой оболочки кишечника, 

химуса, кишечной и ассоциированной микробиоты 

Как известно, белки, доминирующие в пище большинства видов 
рыб (Love, 1970, Shulman, Love, 1999; Кузьмина, 2005), деполимери-
зуются пептидазами, синтезированными их пищеварительной систе-
мой (Barrington, 1957; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Bakke et al., 2011). Однако, как указывалось в первой главе, в по-
следние годы механизмы процессов пищеварения были существенно 
пересмотрены. Было показано, что в деградации пищи важную роль 
играют ферменты объектов питания, которые участвуют в процессах 
индуцированного аутолиза, а также ферменты энтеральной микро-
биоты, реализующей симбионтное пищеварение (Уголев, Кузьмина, 
1993, Кузьмина, 2000, 2005, 2015; Кузьмина и др., 2016).

Несмотря на исключительно важную роль ферментов микро-
организмов, реализующих симбионтное пищеварение, в том чис-
ле гидролиз специфических компонентов (Лубянскене и др., 1989, 
Шивокене, 1989; Gatesoupe et al., 1997; Kuz’mina, 2008; Кузьмина, 
2015), их вклад в процессы пищеварения рыб до сих пор не оценен. 
Также до последнего времени были слабо изучены характеристики 
ферментов химуса, реализующих начальные стадии гидролиза раз-
личные компоненты пищи в полости кишечника рыб. В то же время 
они могут значительно отличаться от характеристик ферментов, ло-
кализованных на структурах слизистой оболочки, поскольку в хи-
мусе присутствуют ферменты объектов питания рыб и энтеральной 
микробиоты (Kuz’mina, 2008). В связи с этим ниже приведены дан-
ные, позволяющие сопоставить влияние рН на амилолитическую                    
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и протеолитическую активность слизистой оболочки кишечника, 
химуса и микробиоты у рыб, отличающихся по типу питания.

Данные по влиянию условий среды обитания на рН зависимость 
гидролаз, функционирующих в кишечнике рыб из водоемов, располо-
женных в разных географических зонах, опубликованы лишь недав-
но (Kuz’mina et al.,2011, Кузьмина и др., 2014 а, б; 2015 а, б, 2016 a, б; 
Золотарева и др., 2013, 2015). Ниже представлены результаты иссле-
дований, проведенных совместно с Г.В. Золотаревой на Рыбинском 
и Кучурганском водохранилищах, а также на р. Днестр, значительно 
различающихся по гидрологическим и биологическим параметрам.

4.3.1. Влияние рН на активность пептидаз 
и гликозидаз слизистой оболочки кишечника, химуса 

и энтеральной микробиоты у рыб из разных водохранилищ

Поскольку до начала наших работ влияние рН на активность 
пептидаз и гликозидаз слизистой оболочки кишечника, химуса и эн-
теральной микробиоты у рыб из разных водохранилищ не исследо-
валось, ниже будут подробно описаны полученные материалы. Объ-
ектами исследования были гидробионты из Рыбинского (57°С. ш., 
39 °в.д., Россия) и Кучурганского водохранилища (46°С. ш., 30 °в.д., 
Молдова) водохранилищ. рН зависимость пептидаз и гликозидаз была 
исследована летом у четырех видов рыб: бентофага-факультативного 
фитофага плотвы Rutilus rutilus, типичного бентофага леща Abramis 
brama, ихтиофага-факультативнго бентофага окуня Perca fluviatilis 
и типичного ихтиофага судака Sander lucioperca из Рыбинского водо-
хранилища. В этот же период было исследовано 5 видов рыб из Ку-
чурганского водохранилища: карп Cyprinus carpio, карась Carassius 
carassius, судак, окунь и солнечник Lepomis gibbosus. Принципиаль-
ным отличием этой работы было изучение в идентичных методиче-
ских условиях характеристик одних и тех же гидролаз у консументов, 
их потенциальных объектов питания и энтеральной микробиоты. 

Выбор объектов исследования был обусловлен различиями 
в спектре питания рыб. Судак питается главным образом окунем, 
плотвой и собственной молодью. Окунь характеризуется смешанным 
типом питания (различные виды беспозвоночных и молодь рыб). 
Плотва потребляет бентос, планктон и растительность, некоторые 
особи – моллюсков, преимущественно дрейссену. Лещ питается зо-

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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обентосом, однако большая часть содержимого кишечника состоит 
из детрита (Poddubny, Galat, 1995). Солнечник, подобно окуню ха-
рактеризуются смешанным типом питания. При этом рыбы из юж-
ного водоема имеют более благоприятные условия для питания. Так, 
общее количество и биомасса зообентоса (олигохеты, хирономиды 
и моллюски) к началу 2000-х годов в Кучурганском водохранили-
ще составляли 9514 инд./м2 и 792.5 г/м2 соответственно (Филипен-
ко, 2005). В Рыбинском водохранилище эти параметры составляли 
7361 инд./м2 и 13.0 г /м2 (Щербина, 2009). При этом спектр питания 
ихтиофагов в Кучурганском водохранилище значительно шире, чем 
в Рыбинском водохранилище (Кузьмина и др., 2016 б). 

Ниже приведены результаты экспериментов, проведенных             
совместно с Г. В. Золотаревой.

Влияние рН на активность пептидаз слизистой оболочки кишеч-
ника, химуса и кишечной микробиоты рыб из Рыбинского водохрани-
лища. Данные, касающиеся активности пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника, показывают, что у всех изученных видов ее уровень, 
как правило, значительно ниже по сравнению с химусом (Kuz’mina 
et al., 2011). Сравнение активности пептидаз различных препаратов                    
в диапазоне рН от 5.0 до 10.0 показало, что максимальная активность 
не только у разных видов рыб, но и у рыб одного и того же вида, как 
правило, наблюдается при разных значениях рН (рис. 4. 2).

    

Рис. 4.2. Влияние рН на протеолитическую активность слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у рыб из Рыбинского водохра-

нилища (по: Kuz’mina et al., 2011) 
Обозначения: по оси абсцисс – рН, по оси ординат – активность пептидаз, мк-
моль/(г • мин). 1 – микробиота, 2 – химус, 3 – слизистая оболочка; a – лещ,                        

б – плотва; в – судак, г – окунь
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Нетрудно заметить, что оптимум рН пептидаз слизистой обо-
лочки у всех видов рыб соответствует 10.0. Оптимум рН ферментов 
химуса у плотвы составляет 7.0, у леща – 8.0, у окуня и судака – 10.0. 
Наблюдаемые различия характеристик фермента вызывают значи-
тельные различия в соотношении ферментативной активности сли-
зистой и химуса при разных значениях рН. Значения коэффициентов 
активность пептидаз слизистой оболочки /активность пептидаз химу-
са значительно варьируют. При этом максимальные значения у леща 
и плотвы превышают минимальные 11.7 и 10.1 раза соответственно, 
у окуня и судака – лишь в 2.3 и 3.6 раза соответственно.

Особенно важно отметить, что оптимум рН пептидаз энтераль-
ной микробиоты у этих видов рыб имеет разные значения: у плот-
вы – 5.0, окуня – 6.0, судака – 7.0, леща – 8.0. При этом у леща опти-
мальные значения рН пептидазной активности одинаковы в случае 
энтеральной микробиоты и химуса (8.0), у окуня и судака – в случае 
слизистой оболочки и химуса (10.0). При рН 5.0 у плотвы, леща, 
окуня и судака активность составляет 100, 72, 66 и 20 %, тогда как 
при рН 10.0 – 89, 59, 38 и 50 % от максимальных значений соот-
ветственно. Интересно, что у бентофагов при рН 5.0 относитель-
ная активность пептидаз значительно выше, чем у ихтиофага судака 
(Kuz’mina et al., 2011). 

Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки ки-
шечника, химуса и кишечной микробиоты. Амилолитическая актив-
ность слизистой оболочки, химуса и кишечной микробиоты у раз-
ных видов рыб при одних и тех же значениях рН, как правило, также 
различна (Kuz’mina et al., 2011). Активность ферментов слизистой 
оболочки у всех видов рыб при рН 5.0 ниже, чем в химусе, в области 
рН 6.0–9.0 в большинстве случаев она близка (рис. 4.3).

Важно отметить, что зона высоких значений активности фер-
ментов слизистой оболочки и химуса у судака уже, чем у леща                   
и плотвы. Кроме того, форма кривой рН зависимости ферментов              
в случае слизистой оболочки была довольно близка, тогда как в слу-
чае химуса они всех видов рыб различна.  

Если оптимум ферментов слизистой оболочки находится 
при рН 7.0, то химуса изменяется от рН 6.0 (у плотвы) до 8.0 
(у леща). Различия в характере рН зависимости ферментов слизи-
стой оболочки и химуса вызывают значительные различия в ве-

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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личине коэффициентов активность гликозидаз слизистой оболоч-
ки / активность гликозидаз химуса при различных значениях рН. 
У бентофагов, особенно у плотвы, в зоне низких значений рН, ве-
личина коэффициента выше, чем у ихтиофага судака, тогда как                    
в зоне высоких значений рН она, напротив, ниже. Максимальные 
значения этого коэффициента превышают минимальные значе-
ния у плотвы, леща и судака в 1.5, 1.7 и 2.0 раза соответственно 
(Kuz’mina et al., 2011).

Рис. 4.3. Влияние рН на амилолитическую активность слизистой оболочки               
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у рыб из Рыбинского водохра-

нилища (по: Kuz’mina et al., 2011)
Обозначение, как на рис. 4.2. a – лещ, б – плотва; в – судак.

Оптимум рН амилолитической активности энтеральной ми-
кробиоты у различных видов рыб также находится при 7.0. У плот-
вы, леща и судака при рН 5.0 относительная активность ферментов 
составляет 33, 37 и 34 %, тогда как при рН 10.0 – 29, 24 и 25 %                     
от максимального значения при рН 7.0 соответственно (Kuz’mina            
et al., 2011).

Влияние рН на активность пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника, химуса энтеральной микробиоты у рыб из Кучурганско-
го водохранилища. Данные по влиянию рН на активность пептидаз 
слизистой оболочки кишечника показывают, что у всех изученных 
видов рыб минимум активности наблюдается при рН 5, максимум – 
при рН 10 (рис. 4.4). 
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Активность пептидаз химуса также увеличивается с увеличе-
нием рН. Относительная активность пептидаз химуса при рН 5.0 
у карпа составляет 25 %, у солнечника 38–39 %, у карася, окуня 
и судака – 44 % от максимальной активности при рН 10. Более того, 
уровень активности пептидаз химуса у ряда видов рыб исключи-
тельно высок и при рН 7.0: у окуня – 100 % от максимальной актив-
ности, у карпа и карася – 73 % (Кузьмина и др., 2014 а). 

 

Рис. 4.4. Влияние рН на активность пептидаз слизистой оболочки кишечника, 
химуса и энтеральной микробиоты у типичных и факультативных ихтиофагов 

из Кучурганского водохранилища (по: Kuz’mina et al., 2017)
Обозначения, как на рис. 4.2. a – окунь, б – солнечник; в – судак.

При изучении пептидазной активности энтеральной микро-
биоты обнаружены значительные межвидовые различия. Наиболее 
высокий уровень протеолитической активности у карпа обнаружен 
при рН 6, минимальный – при рН 10. У карася, напротив, максималь-
ная активность фермента наблюдается в зоне щелочных значений 
рН (10). У судака активность пептидаз энтеральной микробиоты 
в диапазоне рН от 5 до 10 изменяется незначительно: минимальная 
активность составляет 85 % от максимальной активности. У сол-
нечника минимальная активность составляет 60 % от максимальной 
при рН 9.0 (Кузьмина и др., 2014 а). 

Характер рН-зависимости гликозидаз слизистой оболочки ки-
шечника, химуса и кишечной микробиоты у рыб из Кучурганского 
водохранилища значительно отличается от такового рыб Рыбинско-
го водохранилища (рис. 4.5).

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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Рис. 4.5. Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника, 
химуса и кишечной микробиоты у типичных и факультативных ихтиофагов              

из Кучурганского водохранилища (по: Кузьмина и др., 2016 б)
Обозначения, как на рис. 4.2. a – судак, б – окунь в – солнечник.

Активность гликозидаз у бентофагов значительно выше, чем            
у типичных и факультативных ихтиофагов. Однако характер кривых 
температурной зависимости энтеральной микробиоты во многом 
похож (рис. 4.6).

   

Рис. 4.6. Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечни-
ка, химуса и энтеральной микробиоты у бентофагов из Кучурганского водохра-

нилища (по: Кузьмина и др., 2016 б) 
Обозначения, как на рис. 4.2. a – лещ, б – карп  в – карась.

Как показывают эти рисунки, оптимум рН гликозидаз сли-
зистой оболочки кишечника и химуса у большинства видов рыб                  
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находится в зоне рН 6.0–7.0. У судака зона высоких значений фер-
ментативной активности слизистой оболочки и химуса уже, чем 
у других видов рыб. Если оптимум рН гликозидаз слизистой обо-
лочки и химуса чаще составляет 6.0, то оптимум рН гликозидаз эн-
теральной микробиоты у всех видов находится при рН 7.0. Уровень 
относительной активности гликозидаз энтеральной микробиоты 
при рН 5.0 минимален у карася, максимален у окуня (7.8 % и 51 % 
от максимальной активности). 

При сопоставлении приведенных данных прежде всего следует 
отметить, что в обоих водоемах максимальная активность пептидаз 
наблюдается у типичных ихтиофагов, потребляла пищу с высоким 
содержанием белка, меньшую в факультативных ихтиофагов, мини-
мальную – у планкто- и бентофагов, потребляющую пищу с высоким 
содержанием углеводов. В случае гликозидаз наблюдается противопо-
ложная тенденция (Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 2008; Kuz’mina 
et al., 2017). Однако рыбы из Кучурганского водохранилища демон-
стрируют более высокую активность пептидаз по сравнению с тако-
вой рыб Рыбинского водохранилища (Kuz’mina et al., 2017). В первую 
очередь это связано с различиями в температурном режиме водоемов. 
В то же время у исследованных рыб, несмотря на различия в темпера-
турном режиме водоемов и составе пищи, активность пептидаз содер-
жимого кишечника выше по сравнению с таковой слизистой оболоч-
ки. Следовательно, гидролиз белковых компонентов пищи в полости 
кишечника у изученных видов рыб играет более важную роль, чем 
мембранный гидролиз. Различия в интенсивности гидролиза углево-
дных компонентов пищи за счет этих механизмов менее значительны. 

Важно подчеркнуть общие закономерности, заключающиеся 
в различиях в характере рН зависимости пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника, химуса и кишечной микробиоты у рыб из разных во-
доемов. В наибольшей степени близка форма кривых рН зависимости 
пептидаз, локализованных на структурах слизистой оболочки кишеч-
ника рыб. В первую очередь это касается низкой активности пептидаз 
слизистой оболочки в зоне кислых значений рН и максимальной ак-
тивности в зоне щелочных значений рН, а также оптимума рН глико-
зидаз при нейтральном значении рН у рыб из обоих водохранилищ. 
Высокие значения оптимума рН пептидаз слизистой оболочки и химуса 
обусловлены активностью трипсина, имеющего сходные величины 

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...



128

Глава 4. Влияние рН на активность ферментов пищеварительного тракта рыб   

оптимума рН (Yoshinaka et al., 1984; García-Carreňo et al., 2002; Hau, 
Benjakul, 2006). Низкая активность пептидаз в зоне кислых значений 
рН связана с тем, что у большинства видов рыб трипсин не устойчив 
при рН <6 (Jany, 1976; Pavlisko et al., 1999; Hau, Banjakul, 2006). 

В то же время кривые рН зависимости пептидаз химуса у рыб 
из разных водоемов значительно различаются. При этом оптимум 
рН химуса совпадает с таковым слизистой оболочки только у же-
лудочных рыб (окунь, судак), тогда как у бентофагов максималь-
ная активность наблюдается при разных значениях рН. Поскольку 
рН зависимость пептидаз химуса в значительной степени зависит 
от соотношения количества ферментов, синтезированных рыбами, 
их жертвами и микробиотой, функционирующей в полости ки-
шечника (Kuz’mina et al., 2011, 2017), различия характеристик мо-
гут быть обусловлены разным спектром питания рыб Рыбинского 
(Poddubny, Galat, 1995) и Кучурганского (Кузьмина и др., 2016 б) 
водохранилищ. При этом соотношение сериновых пептидаз и ка-
тепсинов, имеющих оптимум рН в кислой зоне (Barrett, Heath, 1977; 
Poole, De Duve, 1983; Ashie, Simpson, 1997; Wang et al., 2000) у раз-
ных видов гидробионтов может значительно различаться. 

Различия рН зависимости пептидаз химуса у рыб от этих водо-
емов также могут быть обусловлены характеристиками энтеральной 
микробиоты, как индигенной, так и транзиторной, состав которой 
значительно зависит от его изменения в воде и пище (Buddington 
et al., 1997). У бентофагов количество и видовое разнообразие эн-
теральной микробиоты выше, чем у ихтиофагов (Зубкова, 1965, 
1966). При этом наибольшая вариабельность характерна для рыб 
с широким спектром питания. Так, количество бактерий в 1 г сы-
рого содержимого пищеварительного тракта кумжи Salmo trutta, 
питающейся как рыбой, так и ракообразными, варьирует от 1.0×103 
до 22×105 клеток (Šyvokiené et al., 1997). Роль пептидаз энтераль-
ной микробиоты особенно велика в зоне низких значений рН. При 
рН 5.0 активность пептидаз слизистой оболочки у бентофагов со-
ставляет около 5 % от максимальной активности, химуса – 30–50 %, 
энтеральной микробиоты – 70–100 %. Более высокая относительная 
активность пептидаз энтеральной микробиоты при низких значени-
ях рН у бентофагов по сравнению с таковой у ихтиофагов, по-види-
мому, связана с наличием пепсиноподобных пептидаз. Эти данные 
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подтвердили предположение о том, что пептидазы энтеральной ми-
кробиоты способны компенсировать относительно низкую актив-
ность ферментов рыб при значениях рН, лежащих ниже их оптиму-
ма (Уголев, Кузьмина, 1993).

4.3.2. Влияние условий среды обитания 
на рН зависимость пептидаз и гликозидаз слизистой оболочки 

кишечника, химуса и энтеральной микробиоты рыб 
из экосистемы р. Днестр

Влияние рН на активность пептидаз и гликозидаз, синтезиру-
емых энтеральной микробиотой, и одноименных ферментов слизи-
стой оболочки кишечника и химуса исследовали на примере карася 
Carassius carassius из разных участков р. Днестр: вблизи г. Тирасполь 
и устья реки. Размер рыбы, пойманной на разных станциях, был бли-
зок (около 30 см). При рН 7.0 активность пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты рыб в первом слу-
чае была значительно ниже, чем во втором (Кузьмина и др., 2014 а).

Влияние условий среды обитания на рН зависимость пептидаз. 
Характер рН зависимости пептидаз слизистой оболочки кишечника                
и химуса у рыб из разных участков р. Днестр был одинаковым – ми-
нимум при рН 5.0, максимум при рН 10.0. Оптимум рН пептидаз эн-
теральной микробиоты был значительно ниже (рис. 4.7). 

  

Рис. 4.7. Влияние рН на активность пептидаз энтеральной микробиоты, химуса 
и слизистой оболочки кишечника карася из р. Днестр вблизи г. Тирасполь (a)              

и из устья (б) (по: Кузьмина и др., 2014 а). 
Обозначения, как на рис. 4.2. 
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Особое внимание следует обратить на различия в форме кри-
вых рН зависимости, в частности величине оптимума рН пептидаз 
энтеральной микробиоты между рыбами из разных мест обитания. 
Действительно, оптимум рН у рыб с первой станции находится 
при рН 7.0, второй станции – в зоне рН 6.0–8.0. При этом в пер-
вом случае активность пептидаз энтеральной микробиоты резко 
возрастала при рН 7.0, во втором – не наблюдалось значительных 
изменений ферментативной активности в диапазоне рН от 6.0 до 9.0 
(Кузьмина и др., 2014 а).

Влияние условий среды обитания на рН зависимость гликози-
даз. Сравнение кривых рН зависимости одних и тех же препаратов 
позволило выявить различия характеристик слизистой оболочки 
кишечника и химуса (рис. 4.8). Так, оптимум рН в случае химуса 
у рыб, отловленных вблизи г. Тирасполь соответствует 6.0, в устье – 
7.0, в случае слизистой оболочки, напротив, 7.0 и 6.0. Оптимум рН 
ферментов энтеральной микробиоты у рыб, отловленных в разных 
участках р. Днестр соответствует 7.0. Различия касаются не столь-
ко активности ферментов при оптимальных значениях, сколько при 
пограничных значениях (рН 5.0–6.0 и 8.0–10.0). При этом наблю-
даются различия в пластичности между ферментами энтеральной 
микробиоты, участвующими в гидролизе белков и углеводов: харак-
теристики пептидаз вариабельны, гликозидаз – постоянны.

  

Рис. 4.8. Влияние рН на амилолитическую активность энтеральной микробиоты, 
химуса и слизистой оболочки кишечника карася из р. Днестр вблизи г. Тирасполь 

(a) и из устья (б) (по: Кузьмина и др., 2014 б) 
Обозначения, как на рис. 4.2.
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Представленные результаты показывают, что, несмотря на близ-
кие размеры рыб, активность пептидаз и гликозидаз слизистой обо-
лочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты при одинако-
вых значениях рН значительно варьирует, что хорошо согласуется 
с данными, полученными при исследовании рыб из Рыбинского 
водохранилища (Kuz’mina et al., 2011). Меньшая активность гидро-
лаз у рыб из реки в районе г. Тирасполь может быть обусловлена 
различиями в температурном режиме, состоянии кормовой базы 
и воздействиями антропогенных факторов на пептидазы по сравне-
нию с таковой рыб из устьевого участка. Определенную роль может 
играть и большая скорость течения (1.0–1.5 м/с) на первой стан-
ции по сравнению со второй станцией (0.4–0.9 м/с), а также мень-
шая степень минерализации воды – 343 и 725 мг/л соответственно                     
(Зайац, 2000, Филипенко, 2005, Мелиян, Кожушко, 2012). При этом  
состав сточных вод Тирасполя оказывает более сильное влияние 
на протеолитическую, чем на амилолитическую активность (Кузь-
мина и др., 2014 г). Также следует отметить, что воды на этих стан-
циях содержат небольшое количество бактерий (2.75–4.40 × 106 кле-
ток / мл) и классифицируются как слегка загрязненные. 

Условия обитания в разных участках речной системы отра-
жаются на особенностях характеристик энтеральной микробиоты 
у карасей из разных участков реки. Так, энтеральная  микробиота 
у рыб из реки вблизи г. Тирасполь синтезирует преимущественно 
нейтральные пептидазы, у рыб из нижнего течения р. Днестр – весь 
спектр пептидаз. Эти данные подтверждают, что пептидазы различ-
ных микроорганизмов могут иметь максимальную активность, как 
при нейтральных, так и при слабощелочных значениях рН (Лубян-
скене и др., 1989). Относительно высокая активность пептидаз эн-
теральной микробиоты при кислых значениях рН у рыб с первой 
станции указывает на наличие лактобактерий. Как указывалось ра-
нее, бактерии рода Lactobacillus, включая Lactobacillus casei casei 
и L. plantarum из пищеварительной системы карпа, синтезируют 
трипсиноподобные и пепсиноподобные протеазы (Jankauskiene, 
Lesauskiene, 1995). По-видимому, различия в рН зависимости 
пептидаз микробиоты, выявленные у карасей из разных станций, 
объясняются различиями в видовом составе микробиоты и активно-
сти ферментов, синтезированных различными видами организмов. 

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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Таким образом, исследования по протеолитической и амилоли-
тической активности энтеральной микробиоты, слизистой оболочки 
кишечника и химуса у карасей из разных участков р. Днестр свиде-
тельствуют о значительной изменчивости характера рН зависимо-
сти пептидаз микробиоты. Эффективность пептидаз энтеральной 
микробиоты из реки вблизи г. Тирасполь максимальна при рН 7.0, 
у рыб из нижнего участка р. Днестр (около устья) при рН 6.0–8.0. 
Оптимум рН амилолитической активности энтеральной микробио-
ты рыб, отловленных в разных участках р. Днестр, соответствует 
7.0, причем форма кривых рН зависимости исключительно близка. 

4.3.3. Влияние условий биотопа на рН зависимость пептидаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса 

и энтеральной микробиоты рыб из Рыбинского водохранилища

Приведенные выше данные по влиянию рН на активность 
пептидаз слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты свидетельствуют о значительных различиях характе-
ристик ферментов (Kuz’mina et al., 2011; Кузьмина и др., 2014 а, б). 
Вариабельность характера рН зависимости пептидаз химуса 
и, особенно, энтеральной микробиоты свидетельствует о значи-
тельном влиянии на нее экологической составляющей (Кузьмина 
и др., 2014 а, б; Кузьмина и др., 2016 а, б). Доказательства влия-
ния особенностей разных экологических зон водоема на рН зависи-
мость пептидаз химуса и энтеральной микробиоты получены при 
исследовании ихтиофагов (налим Lota lota, щука Esox lucius и су-
дак Sander lucioperca), обитающих в прибрежной, сублиторальной 
и батиальной зонах Волжского плеса Рыбинского водохранилища. 
Активность казеинлитических пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника, химуса и энтеральной микробиоты при рН 7.4 различна 
(табл. 4.6). Максимальная активность казеинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника выявлена у типичного ихтиофага – 
щуки, меньшая – у ихтиофага-факультативного бентофага налима. 
Наиболее низкий уровень отмечен у пелагического ихтиофага – су-
дака. Максимальная активность пептидаз слизистой у щуки выше, 
чем у налима в 2.1 раза, у судака – в 12.5 раза.
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Таблица 4.6. 

Активность казеинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты 

у рыб Рыбинского водохранилища при стандартной температуре 
20°С и рН 7.4 (по: Кузьмина и др., 2016 а)

Обозначения: различия статистически значимы при p <0.05 (ANOVA) * отно-
сительно значений слизистой оболочки кишечника, ** относительно минимальных 
значений в столбце.

Различия между активностью пептидаз в химусе выражены 
слабее: максимальный уровень ферментативной активности у на-
лима только в 1.7 раза превышает минимальный уровень у судака. 
У щуки активность фермента энтеральной микробиоты почти в два 
раза ниже, чем у судака и налима, в то время как у последних двух 
видов близка. Характер рН зависимости пептидаз слизистой обо-
лочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у изученных 
видов рыб различен (рис. 4.9).

     

Рис. 4.9. Влияние рН на активность пептидаз слизистой оболочки кишечника, 
химуса и энтеральной микробиоты судака (a) налима (б) и щуки (в) из Рыбин-

ского водохранилища (по: Кузьмина и др., 2016 а)
Обозначения, как на рис. 4.2. 1 – энтеральная микробиота, 2 – химус, 3 – сли-
зистая оболочка.
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Виды 
 Активность казеинлитических пептидаз, мкмоль / (г • мин)

Слизистая Химус Сумма Энтеральная микробиота
Судак 0.47 ± 0.08 1.65 ± 0.17 * 2.12 1.72 ± 0.20**
Щука 5.85 ± 0.32** 2.38 ± 0.12*** 8.23 0.87 ± 0.17
Налим 2.80 ± 0.18** 2.74 ± 0.17** 5.54 1.75 ± 0.13**

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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Как показывает рисунок, у всех исследуемых видов рыб опти-
мум рН пептидаз слизистой соответствует 10, химуса щуки, налима 
и судака – 6, 8 и 10, энтеральной микробиоты – 7, 9 и 7 соответствен-
но. При рН 5 относительная активность пептидаз слизистой оболочки 
у всех видов рыб составляет приблизительно 15 % от максимальной 
величины. Относительная активность пептидаз химуса и энтераль-
ной микробиоты при рН 5 составляет 80 и 50 % у щуки, 50 и 52 % 
у налима и только 38 и 20 % от максимальной активности у судака 
соответственно. При рН 10 относительная активность пептидаз хи-
муса варьирует от 77 % у щуки до 94 и 100 % у налима и судака. 
Относительная активность пептидаз энтеральные ферменты микро-
биоты варьирует от 35 и 50 % у щуки и судака до 77 % – у налима. 

Прежде всего, следует отметить, что при стандартных условиях 
активность пептидаз слизистой оболочки кишечника и химуса (особен-
но у щуки и налима), как правило, близка обнаруженным ранее (Уго-
лев, Кузьмина, 1993). Активность пептидаз энтеральной микробиоты 
у щуки в два раза ниже, чем у судака и налима (Кузьмина и др., 2016 а). 
Вполне вероятно, что последнее определяется спецификой экологи-
ческих зон в водохранилище, в которых воспроизводятся и обитают 
эти виды рыб. Налим обитает в преимущественно придонных зонах 
сублиторали и батиали, щука – в зарослях растений в сублиторали 
и литорали, а судак – в пелагиали (Поддубный, 1976). Кормовая база 
и микрофлора в этих зонах значительно различаются. Это следует учи-
тывать в связи с тем, что состав и численность энтеральной микробиоты 
в значительной степени зависят от состава и численности микроорга-
низмов, обитающих в воде (Buddington et al., 1997; Ray et al., 2012).

Как указывалось выше, индигенная микробиота рыб образу-
ется микроорганизмами, поступающими в пищеварительный тракт 
с водой и пищевыми продуктами на начальной стадии экзогенного 
питания; транзиторная (как правило, полостная) микробиота форми-
руется на последующих стадиях онтогенеза (Kolkovski et al., 1993, 
1997; Buddington et al., 1997; Кузьмина, Скворцова, 2002). В отличие 
от индигенной микробиоты, состав транзиторной микробиоты в зна-
чительной степени зависит от изменений в составе микроорганизмов 
в воде и объектах питания (Buddington et al., 1997). 

Важно, что щука размножается и нагуливается в зоне защищён-
ного прибрежья литорали, на микрофлору которого большое влияние 
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оказывает растительность. Судак и налим размножаются, а их сего-
летки нагуливаются на разных участках сублиторали и батиали (Под-
дубный, 1971), придонные слои которых накапливают значитель-
ное количество разлагающегося органического вещества. Известно, 
что бактериальные сообщества водной толщи менее разнообразны 
по видовому составу по сравнению с таковыми донных отложений 
(Копылов, Косолапов, 2011). Об этом же свидетельствует более вы-
сокая численность и большее разнообразие кишечной микрофлоры 
у бентофага сазана Cyprinus  carpio, чем у питающегося в толще воды 
ихтиофага судака (Зубкова, 1965, 1966). При этом состав микрофло-
ры у объектов питания бентофагов (водных беспозвоночных) в зна-
чительной мере определяется составом микробиоты грунта (Богаты-
ренко, 2013). Это позволяет предположить, что состав и численность 
микробиоты, поступающей в пищеварительный тракт личинок ис-
следованных видов рыб по пищевым цепям, различны. Молодь рыб, 
питающаяся в придонных слоях, особенно молодь налима, в отли-
чие от молоди щуки может с представителями планктона и бенто-
са поглощать большое количество микроорганизмов, участвующих 
в разложении органического вещества. Это важно учитывать, так как 
активность пептидаз у представителей придонного планктона и бен-
тоса сопоставима с таковой рыб (Кузьмина и др., 2016 б).

Вместе с тем наиболее интересно сопоставление влияния рН 
на активность пептидаз слизистой оболочки, химуса и энтеральной 
микробиоты у исследованных видов рыб. Оптимум рН пептидаз 
слизистой оболочки у всех видов рыб отмечен при 10, что совпа-
дает с ранее полученными данными (Hidalgo et al., 1999; Kumar 
et al., 2007; Kuz’mina et al., 2011; Кузьмина и др., 2014 а, б). Значения 
активности пептидаз химуса, близкие к максимальным величинам, 
наблюдаются в более широком диапазоне значений рН. Необходи-
мо напомнить, что в полости кишечника функционируют фермен-
ты, синтезируемые не только поджелудочной железой и энтероци-
тами, но также объектами питания рыб (Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, 2000, 2005; Kuz’mina, 2008) и энтеральной микробиотой 
(Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012). Сходные кривые рН 
зависимости пептидаз химуса и энтеральной микробиоты у нали-
ма свидетельствуют о значительном вкладе пептидаз энтеральной 

4.3. Влияние особенностей водоема на рН зависимость пептидаз и гликозидаз...
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микробиоты в активность ферментов, функционирующих в составе 
химуса (Кузьмина и др., 2016 б).

Значительная вариабельность рН зависимости пептидаз химуса 
и особенно энтеральной микробиоты рыб также подтверждает имею-
щиеся данные (Kuz’mina et  al., 2011; Кузьмина и др., 2014 а). Важно 
отметить, что варьирует не только величина оптимума рН, но и отно-
сительная активность ферментов в зонах, лежащих за пределами оп-
тимума. При этом обращает на себя внимание отчетливый оптимум 
рН пептидаз энтеральной микробиоты у судака и щуки (рН 7), а также 
исключительно высокая относительная активность пептидаз энте-
ральной микробиоты у налима в зоне рН 6–8 (>80 %). Одинаковый 
оптимум рН пептидаз энтеральной микробиоты у судака и щуки мо-
жет быть обусловлен доминированием одного вида микроорганизмов 
или бактерий, обладающих пептидазами с близкими свойствами. Так, 
в одном из водохранилищ Чехии до 50 % бактерий принадлежит 
к группе β-Proteоbacteria (Simek et al., 2005, цит. по: Копылов, Косо-
лапов, 2011). Широкая зона оптимальных значений пептидаз энте-
ральной микробиоты, наряду со сходной рН-зависимостью пептидаз 
химуса у налима, может свидетельствовать о большем разнообразии 
видового состава микрофлоры, поступающей в кишечник с водой 
и пищей. Это предположение подтверждают сведения о большем раз-
нообразии видового состава микробиоты донных отложений по срав-
нению с таковым пелагиали (Копылов,  Косолапов, 2011) и большем 
разнообразии кишечной микрофлоры у бентофагов по сравнению с та-
ковой ихтиофагов, питающихся в толще воды (Зубкова, 1965, 1966).

Высокие значения относительной активности пептидаз в зо-
нах, лежащих за пределами оптимума рН, обнаружены при иссле-
довании химуса: у судака при рН 8 сохраняется 90 % максимальной 
активности. Однако наиболее важно то обстоятельство, что макси-
мальная активность ферментов химуса и энтеральной микробио-
ты наблюдается при низких и нейтральных значениях рН, которые 
чаще встречаются в кишечнике рыб (Уголев, Кузьмина, 1993). Бо-
лее высокая относительная активность пептидаз энтеральной ми-
кробиоты при рН 5.0 у щуки и налима (50 и 52 %) по сравнению 
с таковой у судака (20 %), по-видимому, связана с участием пептидаз 
энтеральной микробиоты у первых двух видов в гидролизе белков 
при низких значениях рН. Высокий уровень относительной актив-
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ности пептидаз энтеральной микробиоты и химуса в зоне низких 
значений рН у налима и щуки в отличие от пелагического хищни-
ка судака свидетельствует о том, что ферменты объектов питания 
и микрофлоры могут компенсировать низкую активность пептидаз, 
синтезируемых их пищеварительной системой.

Различия характера рН-зависимости пептидаз энтеральной ми-
кробиоты могут быть обусловлены как разным видовым составом, 
так и разным соотношением пептидаз, синтезируемых разными 
видами микроорганизмов. Представленные результаты свидетель-
ствуют о том, что значительную роль в формировании видового 
состава, а, следовательно, и набора пептидаз, а также численности 
энтеральной микробиоты играют особенности экологических зон 
водоема (литораль, сублитораль и батиаль).

Таким образом, активность пептидаз слизистой оболочки ки-
шечника, химуса и энтеральной микробиоты у исследованных ихти-
офагов при одних и тех же значениях рН  различна. Максимальная 
активность пептидаз слизистой оболочки и в большинстве случаев 
химуса наблюдается при рН 10, энтеральной микробиоты – при рН 
7 и 9. Полученные данные подтверждают предположение о компен-
саторной роли ферментов энтеральной микробиоты в процессах 
пищеварения рыб, степень выраженности которой в значительной 
мере зависит от особенностей экологических зон водоема (литора-
ли, сублиторали и батиали).

4.4. Влияние рН на активность ферментов 
потенциальных объектов питания рыб 

и ассоциированной микробиоты

Как подчеркивалось выше, ферменты объектов питания рыб уча-
ствуют в деградации различных компонентов собственных тканей с по-
мощью механизма индуцированного аутолиза и гидролаз энтеральной 
микробиоты, обеспечивающих симбионтное пищеварение (Уголев, 
1985). Действительно, в ХХ в. был поставлен вопрос об участии эк-
зоферментов жертвы в процессах пищеварения консументов (Jančařik, 
1956, 1964; Dabrowski, Glogowski, 1977a, b; Lauff, Hofer, 1984; Munila-
Moran et al., 1990). Позднее была доказана важная роль механизма ин-
дуцированного автолиза, реализующегося с участием лизосомальных 

4.4. Влияние рН на активность ферментов потенциальных объектов питания рыб...
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гидролаз (Кузьмина, 2000, 2005, 2015). Вмести с тем влияние рН 
на активность ферментов во всем организме потенциальных объек-
тов питания рыб и ассоциированной микробиоты было исследовано 
лишь в последние годы (Кузьмина и др., 2016 б; Kuz’mina, 2017).

4.4.1. Влияние рН на активность пептидаз 
потенциальных объектов питания рыб 

и ассоциированной микробиоты

При изучении этого вопроса особое внимание уделялось пепти-
дазам, гидролизующим белки и пептиды, поскольку они играют 
решающую роль в циркуляции веществ в различных экосистемах. 
Наиболее подробно были исследованы пептидазы потенциальных 
жертв ихтиофагов, поскольку индуцированный аутолиз наиболее 
эффективен в кислой среде желудка (Уголев, 1985; Кузьмина, 2000). 
Было выявлено значительное влияние рН на активность пептидаз 
потенциальных объектов питания рыб (Kuz’mina, Ushakova, 2010, 
2013). Однако в этом цикле работ, как правило, исследовалось влия-
ние дискретных значений рН на активность пептидаз. Также важно, 
что помимо собственных ферментов, объекты питания привносят 
ферменты ассоциированной с ними аэробной и анаэробной микро-
флоры (Кузьмина и др., 2016 б; Kuz’mina, 2017).

Влияние рН на активность пептидаз у потенциальных объек-
тов питания ихтиофагов. Ниже приведены данные, касающиеся 
влияния рН на активность пептидаз тканей всего организма объек-
тов питания рыб из Кучурганского водохранилища, а также выде-
ленной из их них микрофлоры. В качестве потенциальных объек-
тов питания ихтиофагов исследованы тарань Rutilus rutilus heckeli, 
красноперка Sсardinius errythrophthalmus, ерш Acerina cernua, бы-
чок-песочник Neogobius fluviatilis (Золотарева, 2015; Кузьмина 
и др., 2016 б; Kuz’mina et al., 2017). 

Было показано, что активность пептидаз потенциальных объектов 
питания рыб и их микрофлора при одинаковых значениях рН, как пра-
вило, различна, а оптимум рН соответствует 8.0 или 10.0 (рис. 4.10). Как 
показывает рисунок, максимум активности пептидаз в организме плот-
вы и красноперки соответствует рН 10.0, у бычка-песочника и ерша 
рН 8.0. Кроме того, в пределах диапазона рН 8.0–10.0 активность 
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пептидаз у этих видов незначительно уменьшается (менее чем на 20 %) 
по сравнению с максимальной активностью. При рН 5.0 уровень актив-
ности ферментов у тарани, ерша и бычка-песочника достаточно высок 
(значения ниже максимума на 57, 51 и 28 % соответственно). Однако 
у красноперки при рН 5.0 активность пептидаз снижается на 89 %.

  

Рис. 4.10. Влияние рН на казеинлитическую активность пептидаз во всем организме 
потенциальных объектов питания ихтиофагов и ассоциированной микрофлоры

(по: Кузьмина и др., 2016 б). 
Обозначения: по оси абсцисс – рН, по оси ординат – ферментативная активность, 
% от максимума, а – рыбы, б – микробиота, 1 – тарань, 2 – красноперка, 3 – ерш, 
4 – бычок-песочник

Различия в характеристиках пептидаз энтеральной микробио-
ты оказались более ярко выраженными. Оптимум рН пептидаз ми-
крофлоры потенциальных жертв рыб варьирует в пределах 6.0–10.0. 
У красноперки оптимум рН пептидаз совпадает с таковым всего ор-
ганизма этого вида рыб (10.0). У тарани оптимум рН пептидаз ас-
социированной микрофлоры находится в зоне 7.0 – 8.0, у бычка-пе-
сочника – при 6.0, тогда как у ерша – при 7.0. При рН 5.0 уровень 
активности ферментов у тарани, ерша и бычка-песочника состав-
ляет соответственно 44, 63 и 78 %, тогда как у красноперки – всего 
лишь 15 % от максимальной активности. При рН 10.0 активность 
микрофлоры у тарани, бычка-песочника и ерш уменьшается в 1.1, 
2.6 и 4.2 раза, соответственно, по сравнению с максимальной актив-
ностью (Кузьмина и др., 2016 б; Kuz’mina et al., 2017).

Влияние рН на активность пептидаз у потенциальных объ-
ектов питания планкто- и бентофагов. В качестве потенциаль-
ных объектов питания бентофагов был исследован зоопланктон 
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(Dafniiformes, Copepoda и Ostracoda) и амфиподы Amphipoda sp., ли-
чинки хирономид Chironomus sp., олигохеты Oligohaeta sp. и дрейссе-
на Dreissena polymorpha из Кучурганского водохранилища (рис. 4.11). 

Полученные результаты демонстрируют помимо значительного 
сходства некоторые различия рН зависимости пептидаз у изученных 
видов гидробионтов с таковыми химуса у рыб. Максимальная актив-
ность пептидаз во всем организме зоопланктона выявлена в преде-
лах рН 7.0–9.0, а у донных беспозвоночных – рН 6.0–8.0. При рН 5.0 
активность пептидаз химуса у рыб разных видов может достигать 
60 %, тогда как в тканях всего организма беспозвоночных – почти 
до 90 % максимальной активности (Kuz’mina et al., 2017). Различия 
в форме кривых рН зависимости пептидаз тех и других препаратов 
могут быть обусловлены как различным соотношением, так и раз-
личными характеристиками пищеварительных и тканевых гидролаз.

 

   

Рис. 4.11. Влияние рН на казеинлитическую активность пептидаз у некоторых 
видов беспозвоночных животных и сопутствующей микробиоты 

(по: Кузьмина и др., 2016 б)
Обозначения: по оси абсцисс – рН, по оси ординат – ферментативная актив-
ность,% от максимума, а – бокоплав, б – зоопланктон, в – личинки хирономид, 
г – олигохеты, д – дрейссена (субстрат гемоглобин).
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Действительно, в химусе преобладают трипсин и химотрип-
син, тогда как во всем организме потенциальных жертв – пищева-
рительные гидролазы и катепсины (A, B, D, H, L и другие). Опти-
мум рН трипсина и химотрипсина находится в пределах 8.0–11.0 
(García-Carreňo et al., 2002; Kishimura et al., 2006, 2008; Kuz’mina 
et al., 2011, 2017), в то время как оптимум рН катепсинов обычно 
выявляется в диапазоне 3.0 – 6.5 (Ashie, Simpson, 1997; Wang et al., 
2000; Высоцкая, Немова, 2008). Однако некоторые из них, в частно-
сти, катепсин H, сохраняют свою активность при нейтральных зна-
чениях рН (Wang et al., 2000). При этом на начальных стадиях пище-
варения у рыб рН химуса может соответствовать 6.2–6.5 (Deguara              
et al., 2003; Marquez et al., 2012).

Также важно отметить, что отсутствие казеинлитической ак-
тивности в тканях дрейссены, хорошо согласуется с данными, по-
лученными ранее при исследовании различных видов моллюсков 
из Рыбинского водохранилища. При этом гемоглобинтическая ак-
тивность у дрейссены из Кучурганского водохранилища оказалась 
почти в 4 раза выше, чем у дейссены из Рыбинского водохранилища 
(Kuz’mina, Ushakova, 2013). 

4.4.2. Влияние рН на активность гликозидаз 
потенциальных объектов питания рыб 

и ассоциированной микробиоты

Выше указывалось, что помимо собственных пептидаз, объек-
ты питания привносят одноименные ферменты ассоциированной             
с ними аэробной и анаэробной микрофлоры (Кузьмина и др., 2016; 
Kuz’mina, 2017). В равной мере это относится и  к ферментам, раз-
рушающим углеводные компоненты пищи рыб.

Влияние рН на активность гликозидаз у потенциальных объек-
тов питания ихтиофагов. У всех исследованных объектов питания 
ихтиофагов амилолитическая активность последовательно увели-
чивается в диапазоне рН от 5.0 до 7.0, а затем постепенно уменьша-
ется. Примечательно достаточное сходство рН зависимости амило-
литической активности у всех видов рыб: максимальная активность 
ферментов наблюдается при рН 7.0, минимальная – при рН 10.0 
(рис. 4. 12). При этом в зоне низких значений рН (5.0) относитель-
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ная активность ферментов колеблется от 29 % у бычка-песочника 
до 48 % у тарани. В зоне высоких значений рН (10.0) относитель-
ная активность ферментов колеблется от 15 % у бычка-песочника               
до 41 % у тарани. 

    

Рис. 4.12. Влияние рН на активность гликозидаз целого организма рыб и сопут-
ствующей микробиоты (по: Кузьмина и др., 2015 б) 

Обозначения, как на рис. 4.2. 1 – целый организм рыбы, 2 – микробиота. а – тарань, 
б – красноперка, в – ерш, г – бычок-песочник.

Однако в кислой среде желудка при рН 5.5 – 6.0, когда могут 
функционировать и лизосомальные гидролазы (Кузьмина, Цветкова, 
2001, Высоцкая, Немова, 2008) и пищеварительные ферменты жертв 
(Кузьмина, Цветкова, 2001; Кузьмина, Голованова, 2004), ферменты 
ерша и бычка-песочника также эффективны. Важно отметить, что 
при рН 6.0 сохраняется 57 % (ерш) – 67 % (тарань) амилолитиче-
ской активности по сравнению с таковой при рН 7.0. Следователь-
но, ферменты рыб – потенциальных объектов питания ихтиофагов 
могут эффективно деполимеризовать полисахариды в зоне кислых 
значений рН (Кузьмина и др., 2015 б; Kuz’mina et al., 2017). 

Влияние рН на активность гликозидаз у потенциальных объ-
ектов питания планкто- и бентофагов. Несмотря на различия 
в уровне амилолитической активности у разных беспозвоночных 
(Голованова, 2000; Kuz’mina et al., 2011; Кузьмина и др., 2016 б), 
закономерности влияния рН на ферментативную активность, в том 
числе на форму кривых рН зависимости, независимо от их таксоно-
мического положения, достаточно близки (рис. 4.13). Как показы-
вает рисунок, максимальный уровень амилолитической активности 
у всех гидробионтов зарегистрирован при рН 7.0, минимальный – 
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при рН 10.0. В зоне низких значений рН (особенно при рН 5.0) 
в ряде случаев наблюдаются видоспецифичные различия рН зави-
симости, как у беспозвоночных, так и у ассоциированной микро-
биоты. У амфипод и олигохет, а также у их микробиоты, уровень 
относительной амилолитической активности (около 20 % и 40 % 
максимальной активности) при рН 5.0 близок. У зоопланктона                                                             
и дрейссены относительная активность ферментов ниже, чем у ас-
социированной микробиоты, у личинок хирономид – выше. 

Рис. 4.13. Влияние рН на общую амилолитическую активность в организме не-
которых видов беспозвоночных животных и сопутствующей микробиоты (по: 

Кузьмина и др., 2016 б) 
Обозначения, как на рис. 4.11. 1 – беспозвоночные, 2 – микробиота, а – боко-
плав, б – зоопланктон, в – личинки хирономид, г – дрейссена, д – олигохеты.

Особого внимания заслуживает высокий уровень относитель-
ной активности гликозидаз у микробиоты зоопланктона (75% мак-
симальной активности). Эти данные исключительно близки резуль-
татам исследования влияния рН на амилолитическую активность 
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энтеральной микробиоты рыб (Kuz’mina et al., 2011). Сравнение 
активности гликозидаз у микробиоты, ассоциированной с опреде-
ленными видами беспозвоночных, позволяет выявить различия 
в зонах кислых и щелочных значений рН. Значения относительной 
амилолитической активности у микробиоты при рН 5.0 и 10.0 (от-
носительно максимальной активности при рН 7.0) увеличиваются 
в ряду: амфиподы – 17.7 и 7.0 %, личинки хирономид. – 20.6 и 9.3 %, 
олигохеты – 35.1 и 21.3 %, дрейссена – 59.7 и 32.2 % соответствен-
но. Особенно примечательно, что у видов Dafniiformes, Copepoda
и Ostracoda, входящих в суммарную пробу зоопланктона, относи-
тельная амилолитическая активность микробиоты при рН 5.0 со-
ставляет 75.7 %, а при рН 6.0 – 92.7 % от максимальной активности.

Следовательно, микробиота дрейссены и, особенно, зоопланкто-
на может эффективно деполимеризовать полисахариды в зоне кис-
лых значений рН. Выявленные различия в характере рН зависимости 
пептидаз и гликозидаз во всем организме потенциальных жертв рыб 
и ассоциированной с ними микробиоты несомненно влияют на вклад 
ферментов отдельных видов жертв в процессы пищеварения рыб. 

   
  4.5. Сочетанное влияние температуры и рН 

на активность пищеварительных ферментов рыб 
и их объектов питания

Традиционно влияние рН и температуры на характеристи-
ки ферментов рыб и их объектов питания исследуется раздельно. 
Вместе с тем в природных условиях температура и рН на организм 
гидробионтов действуют одновременно (Кузьмина, 1984, 2005; 
Munilla-Moran, Sabarido-Rey, 1996 а,b; Outzen et al., 1996; Кузьми-
на и др., 1999, 2004). Это обстоятельство нельзя не учитывать при 
оценке действия природных факторов на интенсивность гидроли-
тических процессов, протекающих в пищеварительном тракте рыб. 
Однако сведения о сочетанном влиянии этих факторов на пищева-
рительные ферменты рыб и их объектов питания единичны. Так, 
при увеличении рН инкубационной среды от 7.0 до 9.0 зона опти-
мальных значений температуры трипсина селезенки длинноперого 
тунца Thunnus tonggol, расширяется, а трипсинов селезенки жел-
топерого Thunnus albacares и полосатого Katsuwonus pelamis тун-
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цов, напротив, сужается (Klomklao et al., 2004). Также показано, что 
при 30°C максимальная активность пептидаз желудка наблюдается 
при рН, близком к 2.0, в кишечнике – при рН 9.5–10.0. При увеличе-
нии температуры до 50°C, значения оптимума рН возрастают до 3.0                            
и 11.0 соответственно (Munilla-Morán, Sabarido-Rey, 1996).

При исследовании сочетанного влияния рН 3.0, 5.0 и 7.4, а так-
же температуры 0,10 и 20°C на гемоглобинлитическую активность 
пептидаз у дафний Daphnia magna, личинок хирономид Chironomus 
sp. и дрейссены Dreissena polymorpha выявлены видовые различия. 
Если увеличение температуры при одном и том же значении рН 
во всех случаях приводит к увеличению активности пептидаз, то при 
изменении значений рН эффекты неоднозначны. Так, у дафний при 
температуре 10°C максимум ферментативной активности отмечен 
при рН 5.0, при 0 и 20°C – при рН 7.4. У двух других видов наблюда-
ется два «максимума» ферментативной активности (табл. 4.7). 

Таблица 4.7. 
Влияние рН и температуры на активность гемоглобинлитических 

пептидаз в тканях потенциальных объектов питания типичных 
и факультативных планкто- и бентофагов (по: Кузьмина и др., 1999)

Несмотря на то, что катепсины проявляют максимальную ак-
тивность в зоне низких значений, а катепсин D – при рН 3.0, в этих 
экспериментах независимо от таксономического положения гидро-
бионтов в ряде случаев при рН 3.0 активность гемоглобинлитических 

Объект
исследования

Температура, 
°C

Ферментативная активность, 
мкмоль(г • мин)

рН 3.0 рН 5.0 рН 7.4

Дафния 0
10
20

0.24±0.13
0.41±0.10
0.46±0.17

0.27±0.10
0.67±0.19
0.95±0.30

0.37±0.16
0.57±0.12
1.07±0.35

Личинки 
хирономид

0
10
20

0.43±0.08
0.66±0.19
0.88±0.22

0.21±0.08
0.34±0.17
0.46±0.16

0.69±0.19
0.82±0.13
1.98±0.32

Дрейссена 0
10
20

0.23±0.11
0.37±0.14
0.46±0.09

0.07±0.03
0.11±0.02
0.16±0.08

0.11±0.06
0.29±0.17
0.43±0.16
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пептидаз была существенно ниже, чем при нейтральных значениях 
рН. Это, по всей вероятности, обусловлено наличием химотрипсина     
в организме животных и пептидаз ассоциированной микробиоты. 

Амилолитическая активность у тех же видов гидробионтов при 
снижении температуры от 20°С до 0°С (рН 7.4) уменьшается в 2–4 раза. 
Снижение рН до 5.0 при температуре 20°С обычно приводит к 2-крат-
ному снижению активности гликозидаз. При сочетанном действии 
температуры и рН наиболее значительно уровень амилолитической 
активности снижается при сочетанном действии низкой температу-
ры и кислых значений рН (в 2–5 раз), реже – под влиянием низкой 
температуры и щелочных значений рН (Кузьмина и др., 1999, 2004).

Важно отметить, что при изучении в аналогичных методических 
условиях моно- и бифакторного влияния температуры и рН на актив-
ность гликозидаз и казеинлитических пептидаз слизистой оболочки 
кишечника рыб были получены сходные результаты (Голованова, 1997; 
Кузьмина, 1997). Видовые особенности бифакторного воздействия 
температуры и рН на одноименные ферменты разных видов гидро-
бионтов могут быть обусловлены не столько различиями в структу-
ре ферментов, сколько различной конформационной пластичностью,                                    
а так же участием ферментов различных органов и тканей. 

Интересно сравнить сочетанное действие рН и температуры на 
пептидазы кильки Clupeonella cultriventris, которая, будучи планкто-
фагом-факультативным ихтиофагом, одновременно является объек-
том питания пелагических хищников. Действительно, пептидазы ее 
пищеварительного тракта обеспечивают деполимеризацию тканей 
жертв, а ферменты всех тканей участвуют в процессах индуциро-
ванного аутолиза. Важно, что повышение температуры от 0 до 20°С 
при рН от 3.0 до 5.0 приводит к увеличению активности гемогло-
биналитических пептидаз, близких по значению таковым желудка, 
в 1.9 и 1.8 раза и к значительному (в 2.5 раза) увеличению в казеин-
литической активности при 5.0 (Кузьмина, Ушакова, 2009). Помимо 
этого рН влияет на характер кривых температурной зависимости 
и величину Еакт пептидаз (табл. 4.8). 

Особенно примечательна зависимость от рН величины Еакт пепти-
даз желудка по гемоглобину. По всей вероятности, у кильки, как у и сар-
дины Sardinops melanosticta есть две молекулярные формы пепсина. Эф-
фективному питанию кильки в характерных для осеннего и весеннего 
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периодов температурных условиях (не выше 10–12°С), наряду с высокой 
относительной активностью пептидаз желудка при 0–10°С, способству-
ют сравнительно низкие значения Еакт гемоглобинлитических пептидаз. 
Следовательно, активность пищеварительных гидролаз в значительной 
мере зависит от сочетанного влияния рН и температуры.

Таблица 4.8. 
Величины энергии активации пептидаз в тканях кильки 

Clupeonella cultriventris (по: Кузьмина, Ушакова, 2009)

4.6. Заключительные замечания

Представленные данные свидетельствуют о том, что эффектив-
ность процессов пищеварения в значительной мере зависит от рН. 
Особое внимание следует уделить результатам, касающимся рН за-
висимости пептидаз и гликозидаз различного происхождения и лока-
лизации у рыб из Рыбинского и Кучурганского водохранилищ. Важно 
отметить, что максимальная активность пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника у разных видов рыб находится при рН около 10.0. Мак-
симальная активность пептидаз химуса наблюдается в более широ-
ком диапазоне рН. Различия рН зависимости пептидаз химуса у рыб 
разных видов, вероятно, связаны с тем, что ферментативная актив-
ность химуса при разных значениях рН определяется не только ха-

Субстрат, 
pH

Энергия активации, ккал/моль
Точки

 перегиба,°CДо 1-й точки 
перегиба

После 1-й/2-й 
точек перегиба 

Желудок
Гемоглобин, 3.0 9.2 3.1/1.0 10 и 20
Гемоглобин, 5.0 9.5 6.8/4.6 10 и 30

Казеин, 5.0 14.4 8.5/7.9 10 и 30
Кишечник

Гемоглобин, 7.4 7.0 6.9/5.0 10 и 30
Казеин, 7.4 7.4 5.4/1.0 10 и 30

Химус
Гемоглобин, 7.4 4.5 1.8 30

Казеин, 7.4 7.2 3.6/1.1 10

4.6. Заключительные замечания 
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рактеристиками ферментов, синтезируемых поджелудочной железой, 
но и свойства ферментов жертв и кишечной микробиоты.

При этом важную роль играют различия в спектре питания раз-
личных видов рыб. Взрослые ихтиофаги питаются рыбой, бентофаги –
беспозвоночными, в рационе ихтиофагов-факультативных бенто-
фагов могут доминировать рыбы или беспозвоночные (Поддубный, 
1976). Пища бентофагов в водоемах Верхней Волги состоит из более, 
чем 80 видов беспозвоночных; рацион ихтиофагов включает до 20 ви-
дов рыб (Иванова и др., 1978). Различия между видовым составом 
объектов питания бентофагов и ихтиофагов может приводить к из-
менению биохимического состава химуса и характеристик пептидаз. 

Действительно, активность пептидаз во всем организме рыб 
значительно выше, чем у беспозвоночных (Уголев, Кузьмина, 1993, 
Кузьмина, 2005, 2015). В процессах аутодеградации жертвы важную 
роль играют катепсины ее тканей, обеспечивающие процессы ин-
дуцированного аутолиза в зоне рН 3.0 – 6.0 (Кузьмина, 2000, 2005, 
2015; Kuz’mina, 2008, 2017). По-видимому, различия в характере 
рН зависимости пептидаз химуса определяются различным соот-
ношением различных катепсинов в тканях потенциальных жертв, 
а также составом энтеральной микробиоты. В последнем случае 
важную роль может играть разное соотношение одноименных фер-
ментов, синтезированных различными видами микроорганизмов 
(Lubyanskene et al., 1989; Šhivokené, 1989; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Кузьмина, 2005, 2015, Ganguly, Prasad, 2012). Как указывалось 
выше, композиция автохтонной (прикрепленной к слизистой обо-
лочке) микробиоты относительно стабильна. Состав транзиторной 
(полостной) микробиоты в большей степени зависит от изменений 
ее состава в воде и пище (Buddington et al., 1997). При этом бен-
тофаги характеризуются более высоким видовым разнообразием 
энтеральной микробиоты по сравнению с планктофагами и пелаги-
ческими хищниками (Зубкова, 1965, 1966, Кузьмина и др., 2016 б).

Также следует подчеркнуть вариабельность как оптимальных 
значений рН, так и относительной активности ферментов в зонах, 
лежащих за пределами оптимальных. Так, энтеральная микробиота 
леща из Рыбинского водохранилища сохраняет около 60 % макси-
мальной активности пептидаз при рН 10.0. У энтеральной микро-
биоты окуня и судака эти значения ниже – 40 и 50 % максимальной 
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активности (Kuz’mina et al., 2011). Кроме того, важно, что при рН 5.0 
относительная активность пептидаз энтеральной микробиоты выше 
у бентофагов, чем у ихтиофагов (плотва – 100, лещ – 70, окунь – 65, 
щука – 50, судак – 20, налим – 18 % от максимальной активности). 
Высокий уровень относительной активности пептидаз энтеральной 
микробиоты у бентофагов, вероятно, обусловлен отсутствием у них 
пепсинокислого пищеварения (Kuz’mina et al., 2011, 2017). По-ви-
димому, у типичных бентофагов пептидазы энтеральной микро-
биоты, в частности Lactobacillus (Jankauskiené, Lesauskiené, 1995), 
выполняют функцию аспартатных пептидаз желудка. Эти данные 
подтверждают гипотезу о том, что пептидазы кишечной микро-
биоты способны компенсировать относительно низкую активность 
пептидаз, синтезированных пищеварительной системой рыб при 
низких значениях рН (Уголев, Кузьмина, 1993).

При изучении гликозидаз было показано, что характер кривых 
рН зависимости ферментов ихтиофагов достаточно близок (макси-
мальная активность наблюдается при рН 7.0). Это может быть связано 
с преобладанием активности α-амилазы. В то же время у бентофагов 
характер рН зависимости может определяться не только ферментами 
консумента, но и ферментами жертв, активность которых может быть 
выше, чем у рыб (Уголев, Кузьмина, 1993, Кузьмина, 2005, 2015 а, б).

Также важно отметить, что виды, принадлежащие к зоопланктону 
и живущие в толще воды, имеют более низкую активность гликозидаз, 
чем представители донной фауны, обитающие в донных отложениях. 
Более высокая активность гликозидаз в организме представителей бен-
тофауны, вероятно, обусловлена меньшей концентрацией кислорода 
в воде и, как следствие, значительной ролью анаэробных процессов 
у этих животных (Горомосова, Шапиро, 1989). При этом уровень ак-
тивности гликозидаз не превышает 1.5 мкмоль/(г ∙ мин) у микроорга-
низмов, ассоциированных с зоопланктоном, и изменяется в пределах 
3–6 мкмоль/(г ∙ мин) у микроорганизмов, ассоциированных с бенто-
фауной. Эти различия, по-видимому, связаны с различиями в видовом 
составе микрофлоры в толще и в нижних слоях воды (Зубкова, 1965, 
1966), а также в донных отложениях (Богатыренко, 2013).

Кроме того, следует обратить внимание на разную степень 
пластичности ферментов микробиоты, принадлежащих к разным 
цепям. Эти данные указывают на сходство характера влияния рН 

4.6. Заключительные замечания 
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на активность гликозидаз и различия в характере влияния рН на ак-
тивность пептидаз, что демонстрирует больший консерватизм первых 
и высокую пластичность последних, что расширяет представления 
о масштабах адаптационных способностей пептидаз энтеральной 
микробиоты у рыб. Однако сравнение активности гликозидаз микро-
флоры, связанной с тем или иным видом беспозвоночных, позволя-
ет выявить различия в зоне кислых и щелочных значений рН. Так, 
значения относительной активности гликозидаз ассоциированной 
микробиоты при рН 5.0 и рН 10.0 составляют 17.7 и 7.0 для амфипод, 
20.6 и 9.3 для личинок хирономид, а также 35.1 и 21.3 для олигохет 
от максимальной активности при рН 7.0. Особо следует отметить тот 
факт, что у представителей отр. Dafniiformes, Copepoda и Ostracoda 
в общей пробе зоопланктона относительная активность гликозидаз 
микробиоты составляет 75.7 % при рН 5.0 и 92.7 % от максималь-
ной активности при рН 6.0. Вследствие этого ассоциированная ми-
кробиота зоопланктона может эффективно деполимеризовать поли-
сахариды в зоне кислых значений рН. Наконец, нельзя не отметить 
важное значение для процессов пищеварения сочетанного влияния 
рН и различных факторов среды обитания. В первую очередь это от-
носится к сочетанному влиянию рН и температуры. Вместе с тем есть 
сведения о влиянии на рН зависимость ферментов солевого состава. 
Так, замена раствора Рингера, имеющего сложный солевой состав, 
на физиологический раствор, состоящий лишь из хлористого натрия, 
приводит к резкому сужению зоны оптимальных значений рН (Кузь-
мина, Неваленный, 1983).

Таким образом, имеющиеся данные расширяют представления 
об изменчивости активности пептидаз и гликозидаз различного про-
исхождения и локализации в зависимости от рН окружающей среды. 
Показано сходство рН зависимости гликозидаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса, энтеральной микробиоты, потенциальных объ-
ектов питания рыб и ассоциированной с ними микробиоты (макси-
мум, как правило, при рН 7.0), а также значительная вариабельность 
рН зависимости пептидаз. Максимальная активность пептидаз сли-
зистой оболочки и, как правило, химуса наблюдается при рН 10.0, 
максимальная активность микробиоты варьирует от рН 5.0 до 10.0. 
Эти данные подтверждают гипотезу о возможной компенсаторной 
роли ферментов жертв и микрофлоры в пищеварении рыб.
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пищеварительных ферментов 

Известно, что водные экосистемы являются коллекторами мно-
гих видов загрязнения. При этом термическое загрязнение, закисле-
ние водоемов, а также токсичные промышленные отходы становятся 
факторами, влияющими на функционирование водных сообществ 
(Одум, 1986). Поскольку антропогенное воздействие на водные эко-
системы приводит к сокращению биологических ресурсов, оценка 
их статуса и влияние токсических веществ на гидробионтов остают-
ся основными задачами мониторинга состояния водоемов (Лукья-
ненко, 1983; Moore, Ramamoorthy, 1984; Флеров, 1989; Решетников, 
Шатуновский, 1997; Моисеенко, 2005; Немова, 2005; Комов, 2007). 
Главным источником загрязнения водоемов служат промышленные 
и бытовые стоки. Известно о воздействии загрязняющих веществ 
на поведение, питание, морфологию, биохимические и физиологи-
ческие процессы, влияющие на размножение, развитие, рост, вы-
живаемость и динамику численности популяций рыб (Лукьяненко, 
1983; Неваленный и др., 2003; Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 
2005; Микряков и др., 2001; Комов, 2007; Кузьмина, 2008). При этом 
загрязняющие вещества оказывают негативное воздействие на пи-
щеварительную систему, в том числе ферменты рыб и их объектов 
питания (Alabaster, Lloyd, 1980, Мур, Рамамурти, 1987; Неваленный 
и др., 2003; Кузьмина, 2008).

5.1. Краткая характеристика металлов, 
концентрация в воде и пище, пути поступления 

и влияние на организм рыб

Металлы (в отечественной литературе тяжелые металлы), пе-
редающиеся по пищевым цепям, крайне медленно покидают биоло-
гический цикл. Концентрация металлов в организме пресноводных 
рыб может быть в 10–1000 раз выше, чем в водной среде (Eisler, 1971; 
Перевозников, Богданова, 1999). Токсические вещества, накаплива-
ющиеся в донных отложениях, могут быть источником вторичного 
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загрязнения. Вместе с тем, несмотря на значительный интерес ис-
следователей к воздействию токсических веществ на ферментные 
системы разных органов и тканей рыб (Gill et al., 1991), сведения  
о влиянии приоритетных загрязнителей на пищеварительные ги-
дролазы рыб ограничены. Наиболее изучены тяжелые металлы.

Существует два основных источника поступления металлов 
в водную среду: 1. антропогенное загрязнение, 2. вымывание гор-
ных пород и эрозия почвы. Значительное количество металлов на-
капливается в грунтах (Флеров и др., 2000). При этом масштабы 
антропогенного загрязнения могут быть сопоставимыми с масшта-
бами геологических катастроф. Так, количество антропогенных вы-
бросов ртути (Hg), составляющее 3000–5000 т в год, сопоставимо 
с таковым вулканической активности – 4000–5000 т в год (Комов 
и др., 2004). Детальное изучение содержания ряда металлов (Cu, Cd, 
Co, Mn, Ni, Sr, Cr и Zn) у сигов, обитающих в бассейне Северной 
Двины, позволило показать, что их содержание не зависит от близо-
сти к источнику антропогенного загрязнения. Это дало возможность 
предположить, что увеличение концентрации металлов может  быть 
результатом не только элиминации из земной коры, но и аэротех-
ногенного переноса (Баженова, 2003). Наибольшей биологической 
активностью, как правило, обладают ионные формы металлов и их 
липофильные комплексы. Загрязнение водной среды такими метал-
лами, как Hg, Cd, Pb, Cu и Zn, является одним из наиболее распро-
страненных видов антропогенного воздействия (Строгонов, 1968; 
Лукьяненко, 1983; Линник, Набиванец, 1986; Флеров, 1989, 2004; 
Моисеенко, 1999; Моисеенко и др., 2002; Неваленный и др., 2003; 
Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Nunes et al., 2014). 

Масштабы антропогенного загрязнения водоемов варьируют 
не только в различных водоемах, но и в отдельных их участках. Так, 
содержание Zn в наиболее загрязненном участке Рыбинского водо-
хранилища превышает таковое в чистом участке более, чем в 110 раз 
(Флеров и др., 2000). При этом степень влияния металлов на различ-
ные аспекты жизнедеятельности рыб зависит от целого ряда факто-
ров (Лукьяненко, 1983, 1989; Флеров, 1989; Микряков и др., 2001). 
Известно о влиянии на токсичность металлов и их соединений 
жесткости и pH воды (Hansen et al., 2002; Straus, 2003) температуры 
(Грушко, 1979; Hansen et al., 2002), содержания кислорода (Грушко, 
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1979; Hammock et al., 2003), рН (Straus, 2003), а также синергизма                                                   
и антагонизма ионов (Грушко, 1979). 

Краткая характеристика биогенных металлов. Наиболь-
шую опасность для гидробионтов представляют «тяжелые» ме-
таллы, имеющие плотность более 5 г/см3 и относительную массу 
атома, превышающую 40, особенно при залповых сбросах, при-
водящих к локальному увеличению их концентрации в воде. 
В последние десятилетия значительное внимание уделяется дей-
ствию на рыб биогенных металлов, таких как Zn и Cu. Физиоло-
гическая роль Zn связана с деятельностью более чем 300 белков, 
в том числе ряда ферментов и гормонов, играющих важную роль 
в процессах питания, развития и роста. Cu необходима для про-
цессов дыхания, питания, а также минерального и азотного обмена 
(Watanabe et al., 1997; Остроумова, 2001; Bury et al., 2003). Биоген-
ные металлы, будучи незаменимыми, при определенных концен-
трациях  становятся токсичными (Воробьев, 1979; Alabaster, Lloyd, 
1980; Мур, Рамамурти, 1987; Sandheinrich, Atchison, 1989; Watanabe 
et al., 1997; Berntssen et al., 2003; Немова, 2005, Adams et al., 2010; 
Berzas Nevado et al., 2010; Authman et al., 2015). Несмотря на то, 
что LC50 Zn для рыб обычно составляет 0.5–5.0 мг/л, под действи-
ем различных физико-химических факторов среды этот диапазон 
может расширяться до 0.09– >100 мг/л (Мур, Рамамурти, 1987). 

Концентрация Zn 15 мг/л смертельна для всех рыб в течение 
8 ч. В мягкой воде токсичность Zn увеличивается, с повышени-
ем жесткости воды – понижается. При этом многие металлы мо-
гут накапливаться в тканях водных организмов и не подвергаются 
биодеградации (Alabaster, Lloyd, 1980; Farkas et al., 2003; Немова, 
2005). Биологическая доступность и токсичность металлов зави-
сят от формы (Кочарян, 2005). Так, двухвалентный ион Zn в водной 
среде часто образует тетра- и гексааквакомплексы (Дину, 2008). 
В пресной воде при рН > 4 и < 7 Zn существует главным образом 
как аква-ион (Spear, 1981; Campbell, Stokes, 1985). При рН 6 преоб-
ладают растворенный Zn (98 %) и сульфат цинка, ZnSO4 (2 %). При 
рН 9 преобладают ионы моногидроксида (78 %), карбоната цинка, 
ZnCO3 (16 %) и свободные ионы (6 %). Аква-ионы наиболее токсич-
ны, но их концентрация уменьшается с увеличением щелочности 
(pH > 7.5) и солености (Spear, 1981). В нейтральной среде большая 

5.1. Краткая характеристика металлов, концентрация в воде и пище, пути поступления...



154

Глава 5. Влияние антропогенных факторов на активность и некоторые характеристики...

часть Zn связана с различными неорганическими и органически-
ми соединениями и находится в осадках. Общая концентрация Zn 
в воде редко превышает 0.04 мг/л, в то время как в осадках может 
составлять 200 мг/кг (Eisler,1993). При этом известно, что фульво-
кислоты усиливают миграцию металлов и уменьшает их токсич-
ность, а гуминовые кислоты концентрирует металлы в донных от-
ложениях и снижают их токсичность (Дину, 2008). 

Накопление Cu в органах рыб наблюдается при ее концентра-
ции в воде равной 10–20 мкг/л. В ряде случаев аккумуляция металлов 
в организме рыб может отражать их суммарную дозу в водоеме 
в течение длительного периода. Значения LC50 Cu для рыб в зависи-
мости от условий среды обитания колеблются, как правило, в преде-
лах 0.017–1.0 мг/л (Моисеенко, 1999). При этом у рыб разных так-
сономических групп  значения LC50 могут существенно различаться: 
у представителей отр. Perciformes при 96 ч экспозиции LC50 варьи-
рует от 0.66 до 2.55 мг/л, отр. Cypriniformes – от 0.023 до 1.76 мг/л, 
отр. Salmoniformes – от 0.025 до 1.1 мг/л в мягкой и жесткой воде 
соответственно (Pierce, Spear, 1979). При этом наиболее токсичны 
хлориды и нитраты Cu, вызывающие необратимые изменения уже
в концентрации 0.01–0.02 мг/л. В мягкой воде токсичность Cu воз-
растает. В воде Cu в основном представлена в виде комплексов 
(Линник, Набиванец, 1986). Свободные катионы Cu преобладают 
при рН ниже 6.0. При рН 8.0 и выше преобладает гидроксид меди. 
Эффекты рН особенно важны в мягких и слабощелочных водах, 
поскольку в жесткой воде их активность уменьшается благодаря 
образованию комплексов с Ca2+ или CO3

2- (Carvalho, Fernandes, 2006). 
В ряде случаев концентрация металлов в воде может быть значи-
тельной. Так, в воде р. Волга зарегистрировано увеличение концен-
трации Zn и Cu до 460 и 177 мг/л соответственно (Гапеева, 1993). 
В условиях аквакультуры Cu может поступать в пищеварительный 
тракт рыб с кормами, включающими продукты микробосинтеза. 
Так, в сухом продукте гаприна содержится до 300 мг/кг Cu, 
паприна – до 480 мг/кг Zn (Остроумова, 2001). 

Краткая характеристика неэссенциальных металлов (рту-
ти, кадмия и свинца). Hg и ее соединения, отличающиеся исключи-
тельной токсичностью и интенсивно накапливающиеся в некоторых 
компонентах водных экосистем, обладают высокой способностью 
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к миграции (Немова, 2005; Driscoll et al., 2013; Wiener, 2013). Зна-
чения ПДК Hg для воды водоемов рыбохозяйственного назначения 
составляет 0.0001 мг/л (Перечень…, 1999). Hg поступает в организм 
гидробионтов преимущественно с пищей как в неорганической, так 
и в органической форме (Alabaster, Lloyd, 1980; Мур, Рамамурти, 
1987; Bloom, 1992; Hall et al.,1997; Комов и др., 2004; Немова, 2005). 
Для Hg характерно образование металлоорганических соединений, 
таких как монометилртуть (MeHg, CH3Hg+), которое осуществляет-
ся микроорганизмами благодаря процессам метилирования (Ullrich 
et al., 2001). В естественных условиях более 90 % MeHg может попа-
дать в организм рыб с пищей (Perrot et al., 2012; Driscoll et al., 2013). 
При этом MeHg, благодаря высокому сродству к липидам, легко пере-
мещается через клеточные мембраны и изменяет клеточный метабо-
лизм (Bloom, 1992; Hall et al., 1997; Bebianno et al., 2007), что делает 
ее в 10 раз опаснее неорганических форм металла (Немова, 2005). 

Наибольший уровень MeHg наблюдается у хищных беспозво-
ночных и особенно у рыб, находящихся в конце трофической цепи 
(Kim, Burggraaf, 1999; Немова, 2005). В результате этого Hg может 
накапливаться в тканях рыб в значительных количествах (Kim, 
Burggraaf, 1999; Mason et al., 2000; Немова, 2005; Scheuhammer et al., 
2007). Распределение Hg по органам и тканям рыб неравномерно: 
максимальное количество содержится в мышечной ткани, меньшее 
в печени и мозге рыб. Бенто- и планктофаги (плотва Rutilus rutilus, 
лещ Abramis brama, синец Abramis ballerus) накапливают металл 
менее интенсивно, чем ихтиофаги (окунь Perca fluviatilis, щука Esox 
lucius). Максимальное содержание Hg в мышцах окуня из водоемов 
северо-запада Европейской России (0.6–3.0 мг/кг сырой массы) от-
мечено для рыбы из озер Вологодской, Новгородской и Псковской 
областей. В частности, в мышцах окуня и щуки из этих водоемов со-
держание Hg может превышать 1 мг/кг сырой массы. Минимальное 
содержание Hg в мышцах (0.04–0.06 мг/кг сырой массы) отмечено 
у этих видов рыб из озер Владимирской, Костромской и Ярославской 
областей (Комов и др., 2004). В тканях пресноводных рыб в метили-
рованной форме находится более 95 % ртути (Bloom, 1992). Акку-
мулируясь в тканях, она оказывает токсическое действие на различ-
ные процессы, протекающие в организме рыб (Alabaster, Lloyd, 1980; 
Мур, Рамамурти, 1987; Немова, 2005; Кузьмина, 2008). 

5.1. Краткая характеристика металлов, концентрация в воде и пище, пути поступления...
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Однако влияние на рост и выживаемость рыб наблюдает-
ся только при высоких концентрациях Hg в мышцах (6–20 мг/кг 
сырой массы), наблюдаемые у рыб из сильно загрязненных во-
доемов (Scheuhammer et al., 2007). При накоплении в мышцах 
Hg в концентрации 0.2–1.0 мг/кг сырой массы, металл вызывает 
функциональные нарушения в различных физиологических систе-
мах рыб (Adams et al., 2010). В частности, доказано влияние Hg 
на пищевое поведение рыб (Weis, Khan, 1990; Кузьмина и др., 
2016). Под влиянием Hg интенсивность реакций поиска рыб мо-
жет быть уменьшена из-за нарушения памяти и способности к об-
учению за счет снижения активности ацетилхолинэстеразы в го-
ловном мозге (Grippo and Heath, 2003).

Вместе с тем подавление половых гормонов, изменяющих 
репродуктивное поведение и нарушающих воспроизводство рыб, 
наблюдается при значительно меньших концентрациях MeHg 
(Scheuhammer et al., 2007). Детальное исследование развивающей-
ся молоди плотвы Rutilus rutilus позволило обнаружить под влия-
нием Hg не только подавление  роста, но и блокирование раннего 
онтогенеза, изменение  лейкоцитарной  формулы, гистопатогенез 
эритроцитов периферической крови и отклонение от нормы гисто-
физиологического состояния клеток паренхимы печени (Талики-
на и др., 2004). При исследовании окуня Perca fluviatilis выявлено 
как нарушение гистофизиологического состояния гепатоцитов, так 
и заторможенное развитие репродуктивных желез у самок, вплоть                                     
до тотальной дегенерации яичников (Таликина и др., 2006). При 
этом чувствительность гидробионтов к Hg выше таковой Cd = Cu > 
Zn > Pb > Co > Cr > As > Mn = Fe > Sn (Alabaster, Lloyd, 1980).

По чувствительности гидробионтов к металлам, Cd и Pb зани-
мают 2-е и 4-е места после Hg и входят в группу наиболее распро-
страненных и опасных в токсикологическом отношении элементов. 
Значения ПДК Cd для воды водоемов рыбохозяйственного  назначе-
ния  составляет 0.005 мг/л, для Pb – 0.006 мг/л (Перечень…, 1999). 
Наиболее токсичны для рыб соединения Cd. Так, в случае CdCl2 ги-
бель рыб может наблюдаться при концентрации 0.2 мг/л. При этом 
выявлены значительные видовые различия в величине токсической 
концентрацией Cd, которая в 7-дневных опытах для карпа Cyprinus 
carpio составляет  13, линя Tinca tinca – 15; ручьевой форели Salmo 
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trutta fario – 3 мг/л. У молоди карпа максимальное накопление Cd от-
мечено в почках, минимальное – в мышцах (Drastichova et al., 2003). 
Исследование содержания Pb в печени, жабрах, костной ткани, коже 
с чешуей и  мышцах омуля Coregonus autumnalis селенгинской по-
пуляции оз. Байкал показало, что органом, наиболее подверженным 
накоплению металлов, является печень (Погодаева и др., 1998). Од-
нако при исследовании хариуса Thymallus thymallus установлено, 
что максимальное накопление Pb наблюдается в чешуе, наименьшее 
в печени (Костицина и др., 2001). Содержание Pb в мышцах и пече-
ни пресноводных рыб из районов техногенного загрязнения может 
достигать 2–15 мг/кг (Перевозников, Богданова, 1999; Nduka et al., 
2010; Askary Sary, Mohammadi, 2012). 

Содержание  металлов в организме потенциальных объектов 
питания рыб разных экологических групп. Многие гидробионты 
способны аккумулировать металлы пропорционально их концентра-
ции в воде и пище (Roch, McCarter, 1984; Перевозников, Богданова, 
1999; Соболев, 2006). Так, Zn и Cu аккумулируются потенциальны-
ми объектами питания рыб в значительных количествах (Kamunde 
et al., 2002., Simkiss, Taylor, 1989). При этом их концентрация в тка-
нях рыб может быть на 1–3 порядка выше, чем в воде (Попов, 2001).

Способность гидробионтов к биоаккумуляции металлов зави-
сит от видовых особенностей, а также от их содержания в объек-
тах питания, воде и грунте (Кузьмина, 2008). Так, содержание Hg 
в мышцах рыб варьирует от 0.07 до 20 мг / кг сухой массы в зависи-
мости от степени загрязнения водоема (Boudou et al., 1991). Сопо-
ставление концентрации ряда металлов (Сd, Cr, Cu, Fe, Mn, Pb и Zn) 
в целом организме и мышцах плотвы Rutilus rutilus и окуня Perca 
fluviatilis из бассейна р. Сена показало значительное превышение 
содержания всех металлов  в целом организме. Наиболее значитель-
ное превышение отмечено для Mn, Zn и Fe – в 7.7, 4.9 и 3.8 раза со-
ответственно (Chevreuil et al., 1995). При этом концентрация метал-
лов в тканях молодых особей, как правило, в 1.5–4 раза выше, чем 
у взрослых особей (Погодаева и др., 1998). Однако есть сведения 
о том, что содержание металлов (Cu и Zn) в организме рыб (радуж-
ная форель Oncorhynchus mykiss и робало Centropomus undecimalis) 
положительно коррелирует с их длиной и массой (Marr et al., 1996; 
Joyeux et al., 2004). 

5.1. Краткая характеристика металлов, концентрация в воде и пище, пути поступления...
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Существует обширная литература, свидетельствующая о том, 
что интенсивность накопления металлов в разных тканях различ-
на. Так, у мальков карпа максимальное накопление Cd отмечено 
в почках, минимальное – в мышцах (Drastichova et al., 2003). У их-
тиофагов содержание Zn и Cu, как правило, выше в печени (24.1 
и 15.3), у бентофагов – в мышцах (4.7 и 0.33 мг/кг сырого веса) со-
ответственно. У планктофагов содержание металлов в печени ниже, 
в мышцах – сопоставимо с таковым у ихтиофагов (Соболев, 2006). 
Бóльшее количество металлов в печени и меньшее – в мышцах ха-
рактерно для многих видов рыб (Kamunde et al.,2002; Bury et al., 
2003; Mazon, Fernandes, 1999; Rashed, 2001). Наибольшее количе-
ство Cu, поступающей из воды, у прохилода Prochilodus scrofa ак-
кумулируется печенью, в меньшей степени кишечником, почками 
и жабрами, в наименьшей степени – мышцами (Mazon, Fernandes, 
1999). Аналогичные результаты получены при исследовании ниль-
ской тиляпии Oreochromis niloticus (Rashed, 2001), радужной форе-
ли Oncorhynchus mykiss (Kamunde et al., 2002), окуня Perca fluviatilis 
(Нюкканов, 2003, 2004) и карпа Cyprinus carpio (Kito et al., 1984). 
Изучение содержания металлов (Zn, Fe, Cu, Mn и Pb) в печени, 
жабрах, костной ткани, коже с чешуей и мышцах омуля Coregonus 
autumnalis migratorius селенгинской популяции оз. Байкал подтвер-
дило, что органом, наиболее подверженным накоплению метал-
лов, является печень (Погодаева и др., 1998). Однако судак Sander 
lucioperca, обитающий в р. Енисей, в большей степени накапливает 
Cu и, особенно, Zn в жабрах, чем в печени, селезенке и позвоночни-
ке (Попов, 2001). 

Поскольку основной вклад в общее содержание металлов в ор-
ганизме рыб вносят мышцы, следует отметить, что  в ряде случаев их 
концентрация может быть достаточно высокой. Максимальная кон-
центрация Zn зарегистрирована в мышцах судака Sander lucioperca 
из р. Волхов – 59 мг/кг сырой массы, Cu  – в мышцах леща Abramis 
brama из Шекснинского водохранилища (18 мг/кг сырой массы), что 
значительно превышает допустимые остаточные концентрации – 
40 и 10 мг/кг соответственно (Перевозников, Богданова, 1999). 
В ряде случаев максимальная концентрация металлов отмечена
в чешуе и костных структурах рыб (Гапеева, 1993). Эти наблюдения 
подтверждены при исследовании леща Abramis brama: максималь-
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ное накопление микроэлементов отмечено в чешуе или в костях, 
минимальное – в мышцах (Ширинкина, 2002). При исследовании 
хариуса, Thymallus thymallus также установлено, что максимальное 
накопление ряда металлов (Mn, Cu, Zn, Ni, Ti, Pb и Sr) наблюдается 
в чешуе, наименьшее – в печени (Костицина и др., 2001). Важно, 
что в чешуе фундулюса, Fundulus heteroclitus Zn колокализуется                   
с фосфатом кальция Ca3(PO4)2, причем в лизосомах его концентра-
ция выше, чем в окружающей цитоплазме (Sauer, Watabe, 1989). 
У карпа Cyprinus carpio наибольшее количество Zn найдено в тка-
нях пищеварительного тракта (Sun, Jeng, 1999). Есть сведения о том, 
что наибольшее количество Сг находится в таких органах с актив-
ным метаболизмом, как глаза, мозг и сердце (Watanabe et al., 1997). 

Несмотря на то, что беспозвоночные могут аккумулировать 
металлы пропорционально их концентрации в воде (Перевозников, 
Богданова, 1999), вариабельность аккумуляции значительна даже 
у таксономически родственных видов (Eisler, 1993). При этом со-
держание Zn и Cu  в пробах зоопланктона варьирует в зависимости 
от особенностей водоема. Так, зоопланктон из оз. Балатон содержит 
37.6 – 180.5 и 5.9 – 26.4 (Farkas et al., 2003), из озер Финляндии –
145 – 432 и 11 – 523 мг/кг сухого веса (Tulonen et al., 2006) Zn  и  Cu  соот-
ветственно. В мягких тканях разных видов брюхоногих моллюсков 
содержание Zn и Cu также значительно варьирует: у Brotia costula –
до 185 и 83, Melanoides tuberculata – до 127 и 115, у Clithon sp. – 
до 160 и 37 мг/кг сухого веса соответственно (Lau et al., 1998). 
В мягких тканях прудовиков Lymnaea stagnalis из пресноводных
водоемов Украины концентрация Zn колеблется в пределах 
40 – 140 мг/кг, Cu 1.7 – 57.6 мг/кг (Лукашев, 2008). Содержание 
Zn у брюхоногого моллюска Haliotis diversicolor supertexta ко-
леблется от 50 до 100 мг/кг (Подгурская, Кавун. 2004). Концен-
трация Cu в почках мидий Modiolus modiolus составила 21.2±11.2 
и 1.8±0.5, Crenomytilus grayanus 3.9±1.8 и 0.003±0.0008 мг/г сухого 
веса соответственно (Liao et al., 2003). В то же время американские 
устрицы Crassostrea virginica могут содержать до 4 г Zn /кг сухой 
массы (Eisler, 1993). Согласно многолетним наблюдениям, сред-
ние значения концентрации Zn у личинок хирономид Chironomus 
plumosus не превышает 1 мг/кг, Cu и – 5 мг/кг сухой массы (Москви-
чева, 2002). 

5.1. Краткая характеристика металлов, концентрация в воде и пище, пути поступления...
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Зависимость содержания металлов от абиотических и био-
тических факторов среды. На содержание металлов в организме 
гидробионтов влияют температура, ионный состав и жесткость воды 
(Eisler, 1993; Pourang et al., 2004; Hansen et al., 2002; Straus, 2003), 
а также, сезон (Pourang et al., 2004, Sun, Jeng, 1999, Filazi et al., 2003), 
пол (Pourang et al., 2004; Thompson et al., 2002) и положение в тро-
фической цепи (Kim, Burggraaf, 1999; Немова, 2005). Пул металлов 
в тканях, как упоминалось выше, может коррелировать с возрастом 
или размерами организма (Marr et al., 1996; Filipovic, Raspor, 2003). 
Наибольший уровень Hg, особенно MeHg, наблюдается у хищных 
беспозвоночных и, особенно, у рыб, находящихся в конце трофиче-
ской цепи (Kim, Burggraaf, 1999; Mason et al., 2000; Немова, 2005). 
В зависимости от физико-химических особенностей водоемов и со-
става пищи концентрация Hg в тканях рыб может значительно ва-
рьировать (Сухенко, 1995; Комов и др., 2004). Так, содержание Hg 
в мышцах большеротого окуня Micropterus salmoides в одном из во-
доемов штата Юта (США) варьирует в пределах 0.3 – 7.3 мг/кг (Smith 
et al., 1974), в водохранилищах Южной Каролины – от 0.7 ± 0.09 
до 4.5 ± 0.2 мг/кг (Abernathy, Sittel, 1977). Эти данные свидетельствуют 
о том, что содержание металлов в организме потенциальных объек-
тов питания рыб разных экологических групп значительно варьирует 
и может превышать допустимые остаточные концентрации, особенно 
в водоемах, подверженных сильному антропогенному воздействию.

Хорошо известно, что избирательность аккумуляции рыба-
ми поступающих с пищей различных металлов находится в зави-
симости от содержания в воде тех или иных соединений. В част-
ности, степень накопления Fe и Mg в значительной мере зависит 
от наличия Zn, Mn, Cu, Pb и их концентрации в воде (Мудра, 2004). 
Показано, что Сd, Cr и Zn обычно поглощаются макроводорослью 
Enteromorpha crinita пропорционально их содержанию в воде. При 
этом аммоний и нитраты усиливают накопление Cr, снижая акку-
муляцию Cd и Zn в организме питающегося ею фитофага пестря-
ка Siganus canaliculatus (Chan et al., 2003). У радужной форели 
Oncorhynchus mykiss Ca, содержащийся в пище, снижает способ-
ность к аккумуляции Cd (Baldisserotto et al., 2004). Наличие в пище 
Na также может снижать интенсивность аккумуляции Cu в организ-
ме молоди радужной форели Oncorhynchus mykiss. При этом дли-
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тельная экспозиция в условиях повышенного содержания Cu в воде, 
а также наличие Na в корме снижает аккумуляцию Cu в жабрах рыб, 
указывая на то, что эти металлы имеют общий механизм транспор-
та в жабрах (Kamunde et al., 2002; Pyle et al., 2003). Более того, при 
исследовании австралийской меланотении, Melanotaenia nigrans 
показано, что многолетнее (более 40 лет) пребывание в среде с по-
вышенной концентрацией Сu приводит к толерантности популяции 
к этому металлу (Gale et al., 2003).

Неблагоприятное действие  металлов могут ослабить гумино-
вые кислоты, аминокислоты и взвешенные вещества, снижающие 
их аккумуляцию (Hammock et al., 2003). В частности, негативное 
действие Cd  можно ослабить с помощью добавления в воду цеоли-
та. При этом отмечается значительное снижение содержания метал-
ла в воде вследствие связывания его с цеолитом и более быстрое его 
выведение из организма рыбы (James, Sampath, 2000). Аналогичный 
эффект оказывает органический углерод. При исследовании мино-
ги, Pimephales promelas и паралихта, Paralichthys olivaceus показа-
но, что с увеличением концентрации общего органического угле-
рода аккумуляция тканями Cu значительно снижается (Sciera et al., 
2004; Zhao et al., 2004). 

Содержание металлов в органах и тканях рыб с разным типом 
питания может различаться более чем на порядок. При этом имеет 
значение скорость обменных процессов, пол и возраст гидробионтов. 
В ряде случаев большее накопление токсических элементов отмече-
но у рыб-бентофагов (Евтушенко, Данилко, 1996), в ряде случаев – 
у ихтиофагов (Соболев, 2006) по сравнению с планктофагами. Кроме 
того, установлена прямая зависимость между содержанием металлов 
в донных отложениях и в тканях рыб (Тарбенок и др., 2004). Также 
известно о сезонных изменениях содержания металлов, которые мо-
гут быть обусловлены как неравномерностью поступления металлов 
в водоемы в различные сезоны года, так и разной эффективностью 
детоксикации в организме рыб в условиях сублетального загрязнения 
(Кашулин, 2000;  Кашулин, Терентьев, 2004). 

Однако интенсивность накопления металлов в разных тканях 
может быть различной не только в разные годы, но в один и тот же 
сезон. Так, в 1999 г. у леща Abramis btrama их максимальное нако-
пление отмечено в чешуе, в 2000 г. – в костях (Ширинкина, 2002). 

5.1. Краткая характеристика металлов, концентрация в воде и пище, пути поступления...
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На примере кефали, Mugil аuratus показано, что наивысшие концен-
трации Cu наблюдаются в августе, наименьшие – в мае (Filazi et al., 
2003). Важно отметить, что увеличение температуры не всегда при-
водит к увеличению эффективности аккумуляции металлов. Так, 
снижение температуры от 25 до 15ºC не влияет на эффективность 
аккумуляции карпом Cyprinus carpio Cd, но приводит к снижению 
аккумуляции Zn из пищи. В этой же работе показано, что количество 
пищи и голодание рыб не влияет на аккумуляцию Cd, но значитель-
но снижает эффективность аккумуляции Zn в условиях питания рыб
ad libitum. При этом Cd более эффективно аккумулируется при по-
треблении личинок хирономид, чем олигохет и моллюсков (Van 
Campenhout et al., 2007). Комплексное исследование содержания ме-
таллов в органах и тканях малотычинкового сига Coregonus lavaretus 
и кумжи Salmo trutta оз. Чунозеро выявило их значительную ва-
риабельность, обусловленную не только особенностями питания, 
но и особенностями функционирования механизмов экскреции 
и поддержания их уровня в организме (Королева, Терентьев, 2008). 

Механизмы детоксикации металлов. У многих видов  объек-
тов питания рыб металлы связаны с низко- и высокомолекулярны-
ми белками, в том числе с металлотионеинами (МТ) и глутатионом 
(Коновалов, 2001; Столяр и др., 2003). В полости пищеварительного 
тракта рыб комплексы металлов с белками разрушаются, а освобо-
дившиеся ионы металлов в кишечнике соединяются с аминокисло-
тами (преимущественно цистеином и гистидином) и другими сое-
динениями, в составе которых транспортируются к эпителиоцитам. 
Связывание ионов таких металлов, как Cd, Cu и Zn, осуществляется 
при участии низкомолекулярных термостабильных белков, отлича-
ющихся большим содержанием цистеина – металлотионеинов (МТ) 
и глутатиона (Коновалов, 2001; Столяр и др., 2003; Pourang et al., 
2004; Doering et al., 2015). Если количество металлов превышает 
связывающую способность белков, то они аккумулируется небелко-
выми соединениями (Столяр и др., 2003; Bury et al., 2003).

Известны две изоформы МТ (МТ-1 и МТ-2). При исследовании 
радужной форели Salmo gardneri выявлены МТ с молекулярной мас-
сой <3, 11, 30 и >70 кДа. При этом Zn, поступающий в организм с пи-
щей или водой, связывается преимущественно с низкомолекулярной 
фракцией (Spry, Wood, 1989). Первичная структура МТ из эксплан-
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тов печени осетров (Acipenser transontanus и Acipenser fulvescens) 
подобна таковой других рыб и содержат структуры, необходимые 
для связывания металлов. Однако количество транскриптов МП 
в эксплантах печени видоспецифично: у первого вида увеличивается 
после воздействия Cd или Zn, но понижается после воздействия Cu, 
у второгопосле воздействия этих металлов не изменяется (Doering 
et al., 2015). При исследовании МТ в ткани карася, Carassius carassius 
и окуня Perca fluviatilis было показано, что они являются индуци-
бельными гетерогенными видоспецифичными белками (Нюкка-
нов, 2004). Стимулирующая активность этих катионов уменьшается 
в следующей последовательности: Hg2+>Cu2+>Cd2+>Zn2 (Коновалов, 
2001). При этом концентрация МТ коррелирует со степенью загряз-
нения водной среды (Roch, McСarter, 1984). При введении в рацион 
молоди атлантического лосося Salmo salar Cu в концентрации 5, 35 
и 700 мг/кг сухого корма увеличение концентрации МТ в печени 
(в 3.5 и 89 раз) отмечено только для рыб, получавших два последних 
варианта корма (Berntssen et al., 1999). Помимо этого, ионные формы 
металлов могут связываться слизью (Kamunde et al., 2002). Эти дан-
ные свидетельствуют о том, что концентрация металлов в полости 
кишечника и на структурах энтероцитов зависит как от их содержа-
ния в воде и пище, а также скорости транзита через эпителиальный 
барьер, так и от состояния систем их дектоксикации. 

Пути поступления в организм рыб и физиологическая роль 
биогенных металлов. Известно, что Zn и Cu поступают в организм 
рыб главным образом с пищей (Harrison, Klaverkamp, 1989; Harrison 
et al., 1990; Berntssen et al., 1999; Handy et al., 2000; Kamunde 
et al, 2002; Bury et al., 2003). Абсорбция Zn доминирует в кишеч-
нике (Handy et al., 2000; Bury et al., 2003; Kamunde et al., 2002). 
При этом возможно прямое взаимодействие эпителия пищева-
рительного тракта и пищеварительных ферментов с металлами. 
В ряде работ отмечается, что кишечник рыб является наиболее 
чувствительным органом к хроническому действию токсикантов, 
в частности Cd (Bay et al., 1990; Brown et al., 1990). Так, у радуж-
ной форели, Oncorhynchus mykiss максимальный уровень погло-
щения Zn в кишечнике соответствует 933 нмоль/(кг∙ч), в жабрах – 
240–410 нмоль/(кг∙ч). Для Cu установлена зависимость путей 
поступления металла от содержания в корме – при высокой кон-
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центрации с пищей поступает до 99 % металла (Bury et al., 2003; 
Kamunde et al., 2002), при низкой – до 60 %. Cu аккумулируется че-
рез жабры (Bary et al., 2003).

В переднем участке кишечника всасывается Zn. Существует 
два механизма транстпорта. Один механизм функционирует при 
низкой концентрации Zn, когда слизь, выделяемая бокаловидны-
ми клетками, переносит его к поверхности эпителия, увеличивая 
биодоступность. Другой (диффузионный) механизм функциони-
рует при высокой концентрации Zn. В транспорте Zn принимают 
участие аминокислоты (главным образом гистидин), специализи-
рованные транспортеры Zn и кальциевые каналы. В цитоплазме 
избыточный цинк связывается с металлотионеинами, в то время 
как свободный Zn при помощи специализированного транспортера 
переносится через базальную мембрану в постэпителиальные слои 
(Bury et al., 2003). На примере клариевого сома Ictalurus punctatus 
показано, что Cu на 70 % всасывается в среднем и заднем отделе 
кишечника. Предполагается два основных механизма базолатераль-
ного транспорта меди в кишечнике рыб: один с участием АТФазы, 
другой – участием анионного котранспортера (Handy et al., 2000). 
При этом Cu, поступающая в клетки из просвета кишечника, свя-
зывается металлошаперонами, которые переносят ее к аппарату 
Гольджи, затем в составе везикул – к базолатеральной мембране              
и высвобождается при помощи экзоцитоза (Bury et al., 2003). 

Ежедневная потребность в Zn колеблется между 15 – 30 мг/кг 
сухой массы корма, а его недостаток приводит к снижению темпов 
роста и повышенной смертности  рыб (Ogino, Yang, 1978; Gatlin, 
Wilson, 1983; Остроумова, 2001; Bury et al., 2003). Потребность рыб 
в Cu – 1–9 мг/кг сухой массы корма (Остроумова, 2001; Bury et al., 
2003). Допустимые остаточные концентрации металлов в мышцах 
рыб соответствуют 40 и 10 мг/кг влажного веса в случае Zn и Cu 
соответственно (Перевозников, Богданова, 1999). Снижение содер-
жания металлов в пище в разной степени влияет на развитие раз-
ных видов рыб (Остроумова, 2001). Так, низкое содержание в корме 
форели Salmo gardneri Cu (0.7 мг/кг) не оказывает влияния на рост, 
тогда как у карпа Cyprinus carpio и нильской тилапии, Oreochromis 
nilotica интенсивность роста снижается при концентрации металла 
0.5 мг/л (Остроумова, 2001 Ali et al., 2003).
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Металлы, поступающие в воду в результате антропогенного за-
грязнения среды, аккумулируются гидробионтами и включаются в пи-
щевые сети (Kumada et al., 1980; Harrison, Klaverkamp, 1989; Harrison 
et al., 1990; Brown et al., 1990; Матей, 1996; Соболев, 2006). Пища, за-
грязненная металлами, при поступлении в пищеварительный тракт 
рыб может оказывать негативное действие на пищеварительные фер-
менты. Поскольку поступление таких металлов, как Zn и Cu, в эпи-
телий кишечника является пассивным процессом, а лимитирующим 
фактором является экструзия через базолатеральные мембраны (Handy 
et al., 2000; Clearwater et al., 2002), на структурах щеточной каймы энте-
роцитов может быть сосредоточено значительное количество металлов, 
способных модифицировать активность пищеварительных гидролаз. 

Влияния металлов на активность пептидаз пищеварительно-
го тракта рыб. В условиях in vitro активность пептидаз слизистой 
оболочки желудка у осетра Acipencer güldtnstädti в присутствии 
ряда металлов в концентрации 10 мг/л, как правило, снижается                              
на 20–40 %, у белуги Huso huso – на 15–30 %. (Туктаров, 2002; Нева-
ленный и др., 2003). Влияние Zn и Cu на пептидазы, функциониру-
ющие в кишечнике, у тех же видов рыб, более значительно – актив-
ность снижается на 50 и 60, а также на 70 и 80 % у белуги и осетра 
соответственно (Туктаров, 2002; Неваленный и др., 2003). 

У пресноводных костистых рыб Zn и Cu также вызывают сни-
жение уровня активности пептидаз пищеварительного тракта. При 
этом степень их влияния на ферменты, функционирующие в желуд-
ке и кишечнике, различна. В условиях in vitro Zn и Cu в диапазоне 
концентраций 0.1 – 50 мг/л (рН 2.0 – 3.0) лишь незначительно сни-
жают активность гемоглобинлитических пептидаз слизистой обо-
лочки желудка. У большинства видов (щука Esox lucius, судак Sander 
lucioperca, налим Lota lota) торможение не превышает 10–20 %, 
у окуня Perca fluviatilis ферментативная активность при максималь-
ной концентрации металлов снижается на 25 % в случае Zn и на 55 % 
в случае Cu. В присутствии меньшей концентрации металлов (10 мг/л) 
у большинства видов рыб активность гемоглобинлитических пептидаз 
желудка снижается в пределах 10 % (Кузьмина и др., 2005). 

5.2. Влияние металлов на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб



166

Глава 5. Влияние антропогенных факторов на активность и некоторые характеристики...

Влияние металлов на активность казеинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника, независимо от таксономической 
принадлежности вида, как правило, выражено сильнее, чем на ак-
тивность пептидаз желудка. Zn и Cu наибольшее влияние на ак-
тивность казеинлитических пептидаз кишечника также оказывают                         
в концентрации 50 мг/л. У типичных и факультативных ихтиофа-
гов (щуки, судака, налима и окуня) в присутствии Zn активность 
казеинлитических пептидаз снижается на 30–90 %, в присутствие 
Cu – на 35–95 %. У бентофагов (карп Cyprinus carpio, лещ Abramis 
brama, плотва Rutilus rutilus, карась Carassius carassius) активность 
казеинлитических пептидаз снижается на 20–70 и 45–90 % в при-
сутствии Zn и Cu соответственно (Кузьмина и др., 2005).

Различия в эффектах этих металлов на активность гемогло-
бинлитических пептидаз выражены слабее. У ихтиофагов в при-
сутствии Zn при максимальной концентрации металлов активность 
снижается на 50–60 %, Cu – на 60–80 у бентофагов – на 50–60 %                  
и на 70–100 % соответственно (рис. 5.1 и 5.2).

 

Рис. 5.1. Влияние цинка (1, 2) и меди (3, 4) на уровень активности казеин- (1, 3) 
и гемоглобинлитических (2, 4) пептидаз слизистой оболочки кишечника типич-

ных и факультативных ихтиофагов, рН 7.4 (по: Кузьмина и др., 2005) 
Обозначения: по оси абсцисс – концентрация металла, мг/л; по оси ординат – 
активность пептидаз, процент от контроля, принятого за 100. А – щука, 
Б – судак, В – налим, Г – окунь. * – р<0.05.
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Рис. 5.2. Влияние цинка (1, 2) и меди (3, 4) на уровень активности казеинли-
тических  (1, 3) и гемоглобинлитических (2, 4) пептидаз слизистой оболочки 

кишечника бентофагов, рН 7.4 (по: Кузьмина и др., 2005)
Обозначения, как на рис. 5.1. А – лещ, Б – плотва, В – карп, Г – карась. * –р<0.05.

Как показывает рис. 5.1., наиболее устойчивыми к действию 
металлов оказались казеинлитические пептидазы судака (максималь-
ное снижение активности при максимальной концентрации Zn и Cu 
не превышает 30–35 %). У налима при высоких концентрациях ме-
таллов (25 и 50 мг/л) активность пептидаз снижается на 48 и 88 % 
в присутствии Zn и на 94 и 95 % в присутствии Cu. Гемоглобинли-
тические пептидазы судака также оказались наиболее устойчивыми 
к действию Zn и Cu – скорость гидролиза в присутствии максималь-
ной концентрации металлов снижается на 58 и 50 % соответственно. 
У налима активность ингибируется на 80 и 50 % соответственно. 

Помимо этого важно отметить разную степень воздействия этих 
металлов на одноименные гидролазы у рыб разных видов, а также 
вариабельность эффектов разных концентраций одного и того же ме-
талла. Так, у окуня уровень снижения ферментативной активности 
в присутствии Zn и Cu во всем диапазоне исследованных концентра-
ций практически одинаков. У судака в случае больших концентраций 
металлов различия в степени снижения ферментативной активности 
недостоверны, при низких концентрациях действие Cu значительнее, 

5.2. Влияние металлов на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб
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чем Zn. Ферменты щуки, напротив, в большей степени подвержены 
влиянию Zn. Для пептидаз налима характерно последовательное сни-
жение скорости гидролиза гемоглобина в присутствии Zn (максимум 
на 82 %), большее, чем Cu (максимум на 58 %).

Данные, касающиеся активности казеинлитических пептидаз 
слизистой оболочки кишечника бентофагов, приведены на рис. 5.2. 
Как показывает рисунок, при концентрации металлов 50 мг/л ак-
тивность казеинлитических пептидаз у карпа в присутствии Zn 
и Cu снижается на 72 и 91 %, у плотвы – на 63 и 88 %, у леща – на 68 
и 34 % по сравнению с контролем соответственно. Ферменты карася 
отличаются наибольшей устойчивостью. При той же концентрации 
металлов ферментативная активность у карася в присутствии Zn 
и Cu снижается лишь на 18 и 44 % по сравнению с контролем. 
Активность гемоглобинлитических пептидаз слизистой оболоч-
ки кишечника у бентофагов близка таковой ихтиофагов. Наиболее 
подвержены действию Zn и особенно Cu пептидазы карпа и леща. 
Если в первом случае активность пептидаз в присутствии Zn и Cu 
(50 мг/л) снижается на 53 и 97 %, то во втором – на 56 и 68 % соот-
ветственно. Ферменты плотвы и карася отличаются несколько боль-
шей устойчивостью: активность пептидаз плотвы в присутствии Zn 
и Cu снижается на 47 и 51 %, карася – до 44 и 48 % соответственно. 

Результаты этих опытов свидетельствуют о том, что Zn и Cu в кон-
центрации 10 мг/л, считающейся допустимой для пищевых продуктов 
(Перевозников, Богданова, 1999), у ряда видов рыб снижают активность 
казеинлитических пептидаз кишечника до 70 % (Кузьмина и др., 2005). 
Большая устойчивость сериновых пептидаз кишечника по сравнению 
с таковой аспартатных пептидаз желудка, по-видимому, обусловлена 
различиями в структуре их активных центров, а также особенностями 
взаимодействия ферментов и субстратов в средах с разными значени-
ями рН (Антонов, 1983). Негативный эффект Zn и Cu на активность 
пептидаз кишечника рыб увеличивается, когда рН сдвигается в сторону 
кислых значений. Однако наиболее значительное снижение активности 
пептидаз наблюдается при сочетанном действии металлов, низких тем-
ператур и кислых значений рН (Kuz’mina, Ushakova, 2010, 2013).

Вместе с тем в условиях, когда рыбы получают Zn и Cu с кормом 
(10, 50, 100 или 200 мг/кг), эффекты металлов на активность пепти-
даз выражены слабее, чем в опытах in vitro. При этом характер их 
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влияния  на активность казеинлитических пептидаз химуса и слизи-
стой оболочки кишечника рыб близок и свидетельствуют о зависимо-
сти эффекта от концентрации металла. Однако в опытах in vivo, как                          
и в опытах in vitro, под влиянием ионов Zn активность пептидаз сни-
жается в меньшей степени, чем под влиянием ионов Cu. Ниже приве-
дены данные, полученные совместно А. Ф. Тарлевой (табл. 5.1).

Таблица 5.1. 
Влияние цинка, поступающих с пищей, на активность пептидаз

 слизистой химуса и оболочка кишечника, рН 7.4

Концентрация металлов 
в корме, мг/кг

Активность протеаз 
Слизистая Химус

Контроль                           0 3.09±0.11
100

3.01±0.08
100

Цинк
Группа I                              10

100

200

Группа II                              10

100

 200

3.27±0.27
105.8(+5.8)
2.01±0.46а

65.1(-34.9)
2.03±0.38а

65.7(-34.3)
3.01±0.26
97.4(-2.6)
2.84±0.24
91.9(-8.1)
1.87±0.29б

60.5(-39.5)

3.21±0.06
106.7(+6.7)
2.26±0.05в

75,1(-24.9)
2.10±0.06в

69.8(-30.2)
3.74±0.09б

124.3(+24.3)
3.29±0.08а

109.3(+9.3)
2.65±0.10а

88.4(-11.6)

Медь

Группа I                              10

50

100

Группа II                              10

50

100

2.26±0.08б

73.1(-26.9)
2.27±0.08б

73.5(-26.5)
2.19±0.07б

70.9(-29.1)
2.88±0.07а

93.2(-6.8)
2.68±0.07а

86.7(-13.3)
2.61±0.06а

84.5(-15.5)

2.37±0.05б

78.7(-19.3)
1.79±0.05в

59.5(-40.5)
1.57±0.06в

52.2(-47.8)
2.51±0.10б

83.4(-16.6)
2.30±0.08б

76.4(-23.6)
1.97±0.03б

65.5(-34.5)

Примечание. Над чертой активность пептидаз, мкмоль/г•мин. «a» – различия 
достоверны p<0.05, «б» – при p<0.01, «в» – при p<0.001. Под чертой активность 
пептидаз, % от контроля, принятого за 100. В скобках указан процент модификации 
(«-» – торможение, «+» – стимуляция).
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Как показывает таблица, у рыб группы I, получавших пищу, 
содержащую металлы в концентрации 10 мг/кг, в случае Zn актив-
ность пептидаз слизистой и химуса недостоверно повышается от-
носительно контроля, в случае Cu – достоверно снижается. Важно 
отметить, что при увеличении дозы металла от 100 до 200 мг/кг 
активность пептидаз у рыб группы I достоверно не изменяется.                      
У рыб группы II Zn в концентрации 10 мг/кг вызывает различные 
эффекты, причем активность пептидаз химуса достоверно увеличи-
вается. Лишь максимальная концентрация Zn вызывает достовер-
ное снижение уровня ферментативной активности, особенно в слу-
чае слизистой оболочки. 

Под влиянием Cu активность пептидаз слизистой оболочки                      
у рыб группы I, как правило, снижается в меньшей степени по срав-
нению с таковой химуса. Степень снижения активности пептидаз 
слизистой у рыб, получавших пищу, содержащую Cu в  концентра-
ции 10 и 50 мг/кг, близка. Активность пептидаз химуса последо-
вательно снижается по мере увеличения концентрации металла. 
Увеличение концентрации Cu на порядок (от 10 до 100 мг/кг) в слу-
чае слизистой не приводит к значительному увеличению эффекта, 
в случае химуса наблюдается усиление эффекта. У рыб группы II 
введение в корм Cu не вызывает существенных изменений актив-
ности пептидаз слизистой оболочки с увеличением концентрации 
металла. Активность пептидаз химуса, напротив, последовательно 
уменьшается. Сравнение результатов исследования рыб, получав-
ших одну или две дозы Zn, позволило выявить существенные раз-
личия во влиянии на активности пептидаз только в случае химуса:             
у рыб группы II наблюдается ослабление эффекта по сравнению 
с таковым у рыб из группы I. У рыб, получавших с пищей Cu, на-
блюдается та же тенденция. Однако в данном случае эта закономер-
ность распространяется и на ферменты слизистой.

Важно отметить, что в опытах in vivo активность трипсино-
подобных пептидаз снижалась в меньшей степени, чем в опытах                    
in vitro. Так, в присутствии Cu в концентрации 50 мг/л в условиях             
in vivo активность трипсиноподобных пептидаз слизистой снижа-
лась на 26.5, в опытах in vitro – на 95.2 %. Кроме того, в условиях 
in vivo выявлена меньшая зависимость эффекта металлов от их кон-
центрации по сравнению с результатами опытов in vitro. 



171

Выявленные различия объясняются различиями в составе ин-
кубационной и энтеральной сред, в которых происходит взаимодей-
ствие металлов и ферментов (Кузьмина, 2016). Действительно, как 
указывалось выше, и в том, и в другом случае ионы металлов мо-
гут связываться с аминокислотами и белками, однако лишь в усло-
виях in vivo происходит элиминация металлов. По-видимому, именно 
с этим может быть связано некоторое увеличение уровня активность 
пептидаз у рыб группы I в присутствии Zn. При этом поступающие 
в пищеварительный тракт активные ионные формы металлов могут 
избирательно связываться с аминокислотами и белками, находящими-
ся в энтеральной среде (Бауман, 1977; Glover, Hogstrand, 2002), причем 
гистидин, цистеин и таурин способствуют повышенной аккумуляции 
Zn в форме хелатирующего комплекса в зоне щеточной каймы энте-
роцитов (Glover, Hogstrand, 2002). Значительное снижение активно-
сти пептидаз в присутствии металлов также может быть обусловлено 
их связыванием с регуляторными центрами, вызывающим изменение 
конформации ферментов. Наблюдающаяся в большинстве случаев бо-
лее высокая относительная активность пептидаз у рыб группы II рыб 
по сравнению с таковой группы I в присутствии обоих металлов мо-
жет свидетельствовать о стимуляции защитных сил организма. 

При этом возможно увеличение концентрации металлотионе-
инов, участвующих в детоксикации и выведении металлов из ор-
ганизма (Роева и др., 1999; Dang et al., 1999; Muto et al., 1999; Ко-
новалов, 2001). Важно обратить внимание на то, что и в острых, 
и в хронических опытах активность пептидаз под влиянием ионов 
Zn снижается в меньшей степени, чем под влиянием ионов Cu. Это 
связано с тем, что индукцию синтеза металлотионеинов вызывает по-
ступление в организм металлов, после чего их содержание в тканях 
возрастает, достигая максимума через несколько дней после начала 
контакта рыб с металлами (Роева и др., 1999). При этом индуцирую-
щая способность у Zn выше, чем у Cu (Pourang et al., 2004). 

Вместе с тем анализ имеющихся данных затрудняет то обсто-
ятельство, что высвобождение металлов, поступающих с пищей, 
и переход в активное состояние происходит постепенно в процессе 
переваривания рыбой пищи. При этом высвобождающиеся из пищи 
ионные формы металлов, как указывалось выше, могут снова свя-
зываться с аминокислотами и белками. Также осложняет оценку 

5.2. Влияние металлов на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб
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реального содержания металлов в полости кишечника разная ско-
рость их рециклинга. В частности, после попадания Zn в пищева-
рительный тракт карпа его концентрация в химусе в течение 6 ч 
существенно снижается, в то время как концентрация Cu через 
3 ч снижается, а через 6 ч снова возрастает (Яржомбек и др., 1980). 
Вместе с тем, независимо от условий экспериментов, оба метал-
ла, существенно снижая активность пептидаз, негативно влияют 
на усвоение рыбами белковых компонентов пищи. 

Исследование влияния Cd в широком диапазоне концентраций 
(0.5 – 50 мг/л) на активность казеинлитических пептидаз слизистой 
у 12 массовых видов рыб Рыбинского водохранилища в условиях 
in vitro позволило выявить эффект лишь у двух видов рыб.  При этом 
Cd лишь в максимальной концентрации (50 мг/л), характерной для 
чрезвычайных ситуаций, достоверно снижает уровень ферментатив-
ной активности на 30–40 % у щуки и Esox lucius налима Lota lota 
(Golovanova et al., 1999). Однако при хроническом действии Cd (5 мг/л) 
на ферменты слизистой оболочки кишечника тилапии Oreochromis 
mossambicus наблюдается снижение уровень активности казеинлити-
ческих пептидаз слизистой оболочки кишечника, достоверное по срав-
нению с контролем на 15 и 60 сут. При этом рыбы через 1.5 мес. после 
начала эксперимента перестают питаться. Более того, ни одна особь 
не дожила до окончания эксперимента (120 сут.), несмотря на то, что 
через 60 сут. рыбы были помещены в чистую воду (табл. 5.2). 

Таблица 5.2. 
Влияние кадмия на активность казеинлитических пептидаз,

функционирующих в кишечнике тилапии в условиях хронического 
эксперимента, мкмоль/(г•мин) (по: Kuz’mina et al., 1999)

Препарат
Продолжительность эксперимента, сут.

15 30 45 60 75 90
Контроль 9.95±1.21 6.9±0.5 9.2±0.8 8.7±0.3 9.0±0.8 10.3±0.4
Слизистая 6.4±0.7 5.4±1.0 7.1±0.5 5.4±0.8 6.7±0.9 7.3±1.4
Химус 1.4±1.4 1.45 Нет 

химуса
Нет 

химуса
Нет 

химуса
Нет 

химуса
Слизистая+Химус 7.9±1.9 6.8±2.0 7.1±0.5 5.4±0.8 6.7±0.87 7.3±1.4

Примечание. Жирный шрифт обозначает достоверность различий по сравне-
нию с контролем, р<0.05. 



173

Близкие результаты получены при изучении в условиях хрони-
ческого эксперимента влияния Cd на активность трипсина у мешко-
жаберного сома Heteropneustes fossilis  (Gupta, Sastry, 1981). В пове-
денческих опытах было установлено, что снижение в присутствии 
Cd интенсивности питания леща Abramis brama обусловлено пода-
влением мотивационной составляющей (Герасимов и др., 1991). 

При исследовании влияния Сd на активность казеинлитических 
пептидаз кишечника окуня Perca fluviatilis из нейтрального и ацидно-
го озер Дарвинского заповедника в условиях in vitro меньшие значе-
ния ферментативной активности выявлены у рыб из ацидного озера. 
При этом наиболее значительное снижение ферментативной актив-
ности отмечено при исследовании химуса. Действительно, актив-
ность пептидаз слизистой оболочки снижается в 1.1 раза, активность 
пептидаз химуса – в 1.6 раза (табл. 5.3). 

Таблица 5.3. 

Влияние кадмия на активность казеинлитических пептидаз 
кишечника окуня из нейтрального и ацидного озер в условиях 

in vitro, мкмоль/( г•мин) (по:Kuz’mina et al., 2002)

Озеро Cd, мг/л Слизистая оболочка Химус Слизистая + химус
1

2

0
50
0
50

5.26*0.51
4.86*0.50
1.88*0.28
1.67*0.272

7.46*0.71
6.52*0.61
3.20*0.482

2.00*0.331,2

12.72*1.22
11.38*1.08
5.08*0.762

3.67*0.602

Обозначения: 1 – нейтральное озеро, 2 – ацидное озеро. 1 – различия досто-
верны между пробами с разным содержанием Cd  (0 и 50 мг /л), 2 – различия досто-
верны между ацидным и нейтральным озерами,  р<0.05. 

Также известно о значительном снижении активности трипсина 
слизистой оболочки кишечника под влиянием Hg (0.3 мг/л), содержа-
щейся в воде, в условиях 30-суточной экспозиции мешкожаберного 
сома Heteropneustes fossilis (Gupta, Sastry, 1981) и Cd (6.8 мг/л) (Sastry, 
Gupta, 1979). Однако при исследовании сеголетков карпа Cyprinus 
carpio, ежедневно получавших корм, содержащий ртуть в концентра-
ции 0.66 мг/кг (в контроле 0.014 мг/кг), в течение 6 мес. не был вы-
явлен пролонгированный негативный эффект (Кузьмина и др., 2013). 
Лишь в течение первых двух месяцев наблюдалось достоверное 
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уменьшение активности пептидаз слизистой оболочки кишечника                
у рыб опытной группы на 27 и 23 % (табл. 5.4). 

Таблица 5.4. 
Влияние содержащейся в пище ртути на активность пептидаз 

слизистой оболочки кишечнике карпа, мкмоль/(г•мин) 
(по: Кузьмина и др., 2013)

Уровень активности пептидаз
1 2 3 4 5 6

1.47 ± 0.03 1.66 ± 0.05 1.60 ± 0.05 1.64 ± 0.07 1.86 ± 0.16 1.87 ± 0.13
1.07 ± 0.02 1.27 ± 0.10 1.66 ± 0.07 1.68 ± 0.06 1.96 ± 0.12 2.38±0.04

Примечание. 1 – 6 – месяцы. Верхние цифры – контроль, нижние – опыт. 
Жирным шрифтом выделены достоверные (р ≤ 0.05) изменения уровня активности 
ищеварительных ферментов у рыб опытной группы по сравнению с контролем. 

В течение 3-х последующих месяцев различия между опытом 
и контролем исчезали. Через 6 мес. активность пептидаз достоверно 
превышала контроль на 27 %. Результаты эксперимента, проведен-
ного совместно с А. Ф. Тарлевой, подтвердили тенденцию измене-
ния характера динамики активности пептидаз (табл. 5.5). 

Таблица 5.5. 

Динамика накопления ртути в органах пищеварительной системы 
сеголеток карпа и активности пептидаз

Ткань
Сроки наблюдения, сут.

Контроль 14 28 42
Содержание ртути, мг/кг

Кишечник 0.04±0.004 0.53±0.06 0.57±0.04 0.73±0.04
Гепатопанкреас 0.08±0.007 0.37±0.08 0.32±0.03 0.37±0.03

Активность пептидаз, мкмоль/(г•мин)
Кишечник 6.57±0.08 4.04±0.09 8.28±0.16 10.03±0.20

Действительно, уровень протеолитической активности слизи-
стой оболочки у рыб, получавших ртуть с кормом, через две неде-
ли снизился на 38.5 % по сравнению с контролем. В последующие 
сроки наблюдалось последовательное увеличение ферментативной 
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активности на 26 % и 52.7 %. Различия в степени и сроках влия-
ния ртути в указанных опытах, по всей вероятности, обусловлены 
разным состоянием рыб (во втором опыте уровень активности из-
начально был в 4.5 раза выше, чем в первом). Таким образом, во-
преки традиционному представлению о негативном действии ртути                      
на различные процессы, возможен стимулирующий эффект на ак-
тивность протеолитических ферментов у рыб.

Влияния металлов на активность гликозидаз пищеварительно-
го тракта рыб. При исследовании влияния металлов на активность 
гликозидаз установлено, что характер и степень их воздействия 
также зависят от вида рыб, продолжительности экспозиции и кон-
центрации токсиканта. Так, в условиях хронического эксперимента 
(30 сут) HgCl2 в сублетальной концентрации (0.3 мг/л) не влияет 
на активность мальтазы и лактазы в желудке, пилорических при-
датках и кишечнике пятнистого змееголова Channa punctata (Sastry, 
Gupta, 1980), у мешкожаберного сома Heteropneustes fossilis вызы-
вает уменьшение их активности в кишечнике (Gupta, Sastry, 1981). 

В условиях хронического действия Cd (0.25 мг/л) на карпа 
Cyprinus carpio наблюдается снижение активности α-амилазы, маль-
тазы и щелочной фосфатазы слизистой оболочки кишечника. Однако 
через 60 сут уровень активности ферментов приближается к контроль-
ным значениям (Неваленный, Бедняков, 2004). При хроническом дей-
ствии Cd (5 мг/л) на ферменты слизистой оболочки кишечника тила-
пии Oreochromis mossambicus также наблюдается снижение общей 
амилолитической активности. При этом величина эффекта зависит 
от времени экспозиции рыб. Реадаптация рыб к чистой воде не приво-
дит к восстановлению ферментативной активности (Golovanova et al., 
1994). Важно отметить, что устойчивость гликозидаз к Сd увеличива-
ется с увеличением возраста рыб (Голованова, 2004). 

В опытах in vitro также отмечено влияние металлов на уровень 
активности гликозидаз (Неваленный и др., 2003; Golovanova et al., 
1994; Кузьмина, Голованова, 1997). Активность мальтазы слизи-
стой оболочки кишечника белуги Huso huso в присутствии Zn и Cu 
в концентрации 10 мг/л снижается приблизительно на 10 %, осетра 
Acipencer güldtnstädti – на 85 и 50 % соответственно (Неваленный 
и др., 2003). При исследовании влияния различных концентраций Zn 
и Cu (0.01 – 50 мг/л) на активность гликозидаз слизистой оболочки 
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кишечника у ряда видов пресноводных костистых рыб на фоне ви-
довых различий выявлена большая токсичность Сu по сравнению 
с Zn. Амилолитическая активность в присутствии Zn (0.1 – 5 мг/л) 
у большинства видов рыб снижается в пределах 30 %, при концен-
трации 25 мг/л – в переделах 40 %. В присутствии Сu (0.1 – 10 мг/л) 
амилолитическая активность снижается до 40 %, при концентрации 
25 мг/л – до 70 %. При низких концентрациях этих металлов в ряде 
случаев наблюдается увеличение ферментативной активности (Кузь-
мина и др., 2003; Голованова, 2004). 

Исследование в идентичных методических условиях влияния Cd 
(0.5, 5, 25 и 50 мг/л) на уровень амилолитической активности слизи-
стой оболочки кишечника у ряда видов рыб подтвердило зависимость 
эффекта от концентрации токсиканта и видовых особенностей рыб 
(Golovanova et al., 1999). Так, Cd в диапазоне концентраций 0.1 – 25 мг/л 
практически не влияет на амилолитическую активность слизистой 
оболочки кишечника у рыб, отловленных в зимний период. При кон-
центрации Cd 25 мг/л cнижение ферментативной активности на 22 % 
отмечено лишь у налима Lota lota. При более высокой концентрации 
(50 мг/л) амилолитическая активность  снижается у налима, карася 
Carassius carassius и карпа Cyprinus carpio на 23, 26 и 29 % соответ-
ственно. Активность сахаразы при той же концентрации Cd снижается 
на 33 % лишь у синца Abramis ballerus (Golovanova et al., 1999). 

При исследовании влияния Сd на активность гликозидаз ки-
шечника окуня Perca fluviatilis из нейтрального и ацидного озер                 
на фоне более низкой активности ферментов у рыб из ацидного озе-
ра выявлена разная степень влияния металла на одноименные фер-
менты химуса и слизистой оболочки кишечника (табл. 5.6). 

Таблица 5.6. 
Влияние кадмия на амилолитическую активность и активность 

сахаразы кишечника окуня из нейтрального и ацидного озер 
в условиях in vitro, мкмоль/г мин (Kuz’mina et al., 2002)

Озеро Cd, мг/л Слизистая оболочка Химус Слизистая + химус
Амилолитическая активность

1

2

0
50
0
50

3.68 ± 0.08
2.90 ± 0.101

2.80 ± 0.122

2.45 ± 0.111,2

3.27 ± 0.20
2.43 ± 0.181

3.54 ± 0.16
2.87 ± 0.141

6.96 ± 0.25
5.33 ± 0.201

6.33 ± 0.21
5.32 ± 0.211
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Озеро Cd, мг/л Слизистая оболочка Химус Слизистая + химус
Активность сахаразы

1

2

0
50
0
50

0.45 ± 0.04
0.38 ± 0.04
0.36 ± 0.02

0.26 ± 0.031,2

0.37 ± 0.04
0.37 ± 0.03
0.48 ± 0.022

0.46 ± 0.022

0.82 ± 0.08
0.75 ± 0.06
0.84 ± 0.04
0.72 ± 0.041

Обозначения: 1 – нейтральное озеро, 2 – ацидное озеро. 1 – различия досто-
верны между пробами с разным содержанием Cd (0 и 50 мг /л), 2 – различия досто-
верны между ацидным и нейтральным озерами,  р<0.05. 

Как показывает таблица, уровень активности гликозидаз сли-
зистой у окуня из ацидного озера ниже, чем у рыб из нейтрального 
озера, химуса, напротив, выше. Cd оказывает меньшее влияние на ак-
тивность гликозидаз по сравнению с таковой пептидаз. В случае ами-
лолитической активности более значительно под действием Cd сни-
жается показатель слизистой и химуса у рыб из нейтрального озера                 
(в 1.3 раза). Активность сахаразы химуса под действием Cd практиче-
ски не изменяется, слизистой – уменьшается в 1.2 у рыб из нейтраль-
ного озера и в 1.4 раза у рыб из ацидного озера (Kuz’mina et al., 2002). 

Сведений о влиянии Pb на активность гликозидаз крайне мало. 
В  экспериментах in vitro исследовано  влияние свинца Pb в форме 
азотнокислой соли Pb(NO3)2 в концентрации 0.01 – 25 мг/л на ак-
тивность гликозидаз слизистой оболочки кишечника синца Abramis 
ballerus, леща Abramis  brama, плотвы Rutilus rutilus, белоглазки 
Abramis  sapa, судака Sander lucioperca и сома Silurus glanis. Для 
большинства исследованных видов рыб установлена низкая чув-
ствительность гликозидаз к действию Pb. Наибольший эффект вы-
явлен у леща: в присутствии металла в концентрации 10 и 25 мг/л 
амилолитическая активность снижается на 18 и 27 % по сравнению 
с контролем соответственно. Однако при исследовании синца вы-
явлен стимулирующий эффект при максимальной концентрации Pb 
(Голованова, Урванцева, 2014). 

Также известно о значительном снижении активности ами-
лазы и мальтазы, функционирующих в составе слизистой оболоч-
ки кишечника при действии HgCl2 в сублетальной концентрации 
(0.3 мг/л) в течение 30 сут. у мешкожаберного сома Heteropneustes 

Окончание табл. 5.6.
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fossilis (Gupta, Sastry, 1981). При длительном воздействии Hg, по-
ступающей с пищей в форме MeHg, отмечено достоверное сниже-
ние  активности ферментов, осуществляющих гидролиз углеводных 
компонентов пищи в кишечнике у ряда видов пресноводных рыб 
(Голованова и др., 2002, 2008; Голованова, Комов, 2003, 2005). При 
изучении влияния Hg на активность гликозидаз слизистой оболоч-
ки кишечника сеголетков плотвы Rutilus rutilus, получавшей с пи-
щей в течение 4-х мес. различные концентрации металла, в ряде 
случаев выявлено снижение амилолитической активности на 13 %, 
активности сахаразы – на 10–43 % (Голованова и др., 2008). При 
исследовании сеголетков карпа Cyprinus carpio, получавших корм                                         
с повышенным содержанием ртути (0.66 мг/кг и 0.014 мг/кг, в опыте 
и контроле соответственно) выявлено постепенное увеличение кон-
центрации металла в мышечной ткани,  которая через 6 мес. превы-
шала таковую у контрольных рыб в 5.4 раза. При этом активность 
гликозидаз слизистой оболочки кишечника, как и предыдущих опы-
тах, как правило, снижалась (Кузьмина и др., 2013).

Важно отметить, что чувствительность гликозидаз к действию 
Zn, Cu и Cd с увеличением возраста рыб снижается. В летний пери-
од на фоне высокой функциональной активности пищеварительной 
системы чувствительность гликозидаз рыб к действию ионов тяже-
лых металлов возрастает. Хроническое действие Cd и Hg снижает 
скорость гидролиза углеводов и повышает чувствительность пище-
варительных гликозидаз к действию ионов меди и цинка (Головано-
ва, 2006). 

Влияние металлов на активность пищеварительных гидро-
лаз у объектов питания рыб. Прежде всего, следует отметить, что 
степень снижения активности пептидаз у рыб – объектов питания 
ихтиофагов, как правило, выше, чем у беспозвоночных. При этом 
в условиях in vitro казеинлитические пептидазы наиболее чувстви-
тельны к действию металлов у видов, относящихся к сем. карпо-
вых Cyprinidae. Так, в присутствии Zn (10 мг/л) у рыб этого семей-
ства активность снижается максимум в 2 раза, у рыб сем. окуневых 
Percidae и сельдевых Clupeidae – в 1.3 раза, в присутствии Cu –                     
в 2.4 и 1.7 раза соответственно. Активность гемоглобинлитиче-
ских пептидаз под действием Zn снижается лишь в 1.5 раза, Cu – 
в 2.4 раза (Kuz’mina, Ushakova, 2010). 
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Степень снижения активности пептидаз у объектов питания план-
кто- и бентофагов под влиянием этих металлов также значитель-
но варьирует. Так, активность казеинлитических пептидаз под 
действием Zn (10 мг/л) снижается на 15–30 % (суммарная проба 
зоопланктона, а также личинки хирономид Chironomus riparius, 
Daphnia longispina), Cu – на 20–40 %. Активность гемоглобин-
литических пептидаз в первом случае уменьшается на 8–50 %                                  
(D. longispina, катушка Planorbarius purpurea), во втором – на 10–65 % 
(прудовик Limnea stagnalis, D. longispina). Степень воздействия 
металлов на активность пептидаз, функционирующих в целом 
организме объектов питания рыб, также зависит от температуры 
и рН среды. При этом в отличие от ферментов пищеварительного 
тракта рыб большую роль играет последний фактор. В частности, 
при снижении рН до 5.0 активность казеинлитических пептидаз 
у некоторых видов беспозвоночных и рыб уменьшается, в то время 
как активность гемоглобинлитических пептидаз, как правило, зна-
чительно возрастает, особенно в целом организме рыб при рН 3.0 
(Kuz’mina, Ushakova, 2013). 

Исследование в условиях in vitro влияния различных концен-
траций (0.01 – 50 мг/л) Cu, Zn и Cd на амилолитическую актив-
ность в тканях беспозвоночных (рачковый зоопланктон, личин-
ки насекомых, моллюски) позволило выявить видовые различия 
в чувствительности гликозидаз к действию исследуемых металлов 
(активность снижается на 5–20 %). Максимальный тормозящий эф-
фект Cu и Zn отмечен у моллюсков прудовика и катушки Planorbis 
corneus, минимальный – у личинок хаоборуса Chaoborus sp. 
Cd в наибольшей степени снижает ферментативную активность у личи-
нок хаоборуса, в наименьшей – у дрейссены Dreissena polymorpha. 
Cu оказывает больший эффект по сравнению с Zn на гликозидазы 
зоопланктона, прудовика, личинок хаоборуса и стрекоз. Минималь-
ные концентрации Zn и Cu, при которых отмечено статистически 
достоверное снижение активности гликозидаз у беспозвоночных, 
близки к их фоновым концентрациям в природных водах, в то вре-
мя как концентрации Cd значительно превышают их фоновые зна-
чения. Так, минимальная концентрация Zn, при которой отмечено 
достоверное снижение амилолитической активности, составила 
у катушки 0.01, у прудовика 1.0, у личинок хаоборуса 25 мг/л, Cu – 

5.2. Влияние металлов на активность и характеристики пищеварительных ферментов рыб
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у прудовика 0.01, у катушки 0.1 и у личинок хаоборуса 50 мг/л (Го-
лованова, Фролова, 2005). 

Загрязнение вод металлами оказывает существенное влияние 
на активность щелочной фосфатазы и неспецифических эстераз 
сестона (планктонные организмы, а также частицы органической 
природы), участвующих в круговороте фосфора и углерода (Пре-
деина и др., 2008). При этом характер изменения активности фер-
ментов зависит от природы металла, его концентрации и времени 
воздействия. Активность внеклеточных эстераз в присутствии Cu 
существенно не изменяется, в то время как активность щелочной 
фосфатазы снижается – максимум на 70 % через 4 ч после начала 
воздействия (Предеина и др., 2006, 2008). 

Кроме того, есть сведения о большей устойчивости к метал-
лам внутриклеточных ферментов. Действительно, в результате 
продолжительного (30 сут.) действия Cd на мешкожаберного сома 
Heteropneustes fossilis активность щеточнокаемной аминопептидазы 
снижается на 40 %, активность цитозольной глицилглициндипепти-
дазы –лишь на 27 % (Gupta, Sastry, 1981), активность щеточнокаем-
ной щелочной фосфатазы уменьшается на 60–80 %, лизосомальной 
кислой фосфатазы увеличивается на 30 % (Sastry, Subhadra, 1985). 
Это может быть связано с тем, что в присутствии металлов (Cd, Pb) 
наблюдаются деструктивные изменения щеточной каймы энтероци-
тов кишечника рыб (Sastry, Gupta, 1979; Crespo et al., 1986). В то же 
время увеличение активности лизосомальных гидролаз под влияни-
ем токсических веществ обычно связано с клеточной дегенераци-
ей и некрозом (Versteeg, Giesy, 1985). По всей вероятности, метал-
лы, нарушая процессы окислительного фосфорилирования (Valee, 
Ulmer, 1972), стимулируют процессы гликолиза, в результате чего 
увеличивается содержание водородных ионов, высвобождающих 
лизосомальные гидролазы (Кузьмина, Голованова, 1997).

Также важно отметить, что значительная вариабельность эффек-
та одного и того же токсического агента обусловлена разной степени 
развития защитного барьера кишечника у рыб разных видов. Вслед-
ствие этого в хронических экспериментах реальные концентрации 
токсикантов в зоне щеточной каймы энтероцитов и особенно в ци-
тозоле значительно отличаются от начальной концентрации токси-
канта. Если это так, то особенности барьерной функции кишечника 
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(Кузьмина, 1995, 1999) у разных видов рыб должны рассматриваться 
наряду со структурно-функциональными особенностями тканевых ба-
рьеров других органов, в частности жабр (Тинсли, 1982; Матей, 1996). 

Влияние  металлов на характеристики пищеварительных ги-
дролаз. Поскольку температура оказывает наибольшее влияние 
на активность и характеристики ферментов, в первую очередь будет 
рассмотрено влияние металлов на температурные характеристики 
пептидаз. Наиболее подробно этот вопрос исследован на примере ка-
спийской тюльки Clupeonella cultriventris появившейся в районе Верх-
ней Волги на рубеже ХХ–ХХI вв. (Слынько и др., 2001). Показано, что 
в присутствии металлов форма кривой температурной зависимости 
существенно изменяется – снижается величина температурного опти-
мума и относительная активность, особенно в зоне постмаксимальных 
температур. Так, в контроле относительная активность гемоглобинли-
тических пептидаз желудка при температуре 0ºС соответствует 45 %, 
в присутствии Zn и Cu – 43 и 29 %, при температуре 70ºС – 60, 3.5 и 3 % 
от максимальной активности соответственно (Ушакова 2009). 

При изучении активности пептидаз кишечника тюльки уста-
новлено, что форма кривой температурной зависимости казеинли-
тических пептидаз при рН 5.0 и гемоглобинлитических пептидаз 
при рН 3.0 в присутствии металлов изменяется слабо. Однако при 
рН 5.0 под влиянием Zn и Cu наблюдается смещение температурно-
го оптимума гемоглобинлитических пептидаз влево. Форма кривой 
температурной зависимости пептидаз химуса в большей степени 
изменяется в случае активности гемоглобинлитических пептидаз 
и характеризуется более значительным снижением ферментатив-
ной активности во всем диапазоне исследованных температур. Если 
в контроле относительная активность казеин- и гемоглобинлитиче-
ских пептидаз при 0ºС соответствует 34 и 36 %, в присутствии Zn 
и Cu – 7 и 6, а также 27 и 28 %, то при 70ºС – 48, 9 и 9 %, а также 87, 
2 и 1 % соответственно (Ушакова, 2009).

Данные, касающиеся Еакт пептидаз, свидетельствуют о том, 
что в большинстве случаев в присутствии металлов изменяются 
не только величины Еакт, но и температура точки перегиба на гра-
фике Аррениуса. Еакт пептидаз желудка в присутствии Zn в зоне 
0–10ºС уменьшается в 1.2 раза, в присутствии Cu – увеличивается 
в 1.3 раза, в зоне более высоких температур – в 2.6 и 3.8, а также             
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в 8 и 12 раз соответственно. Еакт пептидаз кишечника в присутствии 
металлов во всех случаях увеличивается. Важно отметить, что 
в случае казеинлитических пептидаз точка перегиба на графике Ар-
рениуса не изменяется, в случае гемоглобинлитических пептидаз  
смещается (от 10 до 20ºС). При этом величины Еакт казеинлитиче-
ских пептидаз в присутствии металлов в зоне 0 – 10ºС увеличива-
ются приблизительно в 2 раза, в зоне более высоких температур – 
в пределах 1.5 раз. Величины Еакт гемоглобинлитических пептидаз 
также повышаются в пределе 1.5 раз. Особо следует подчеркнуть, 
что Еакт казеин- и гемоглобинлитических пептидаз химуса в присут-
ствии металлов не изменяется в диапазоне 0–30ºС. При этом Еакт 
гемоглобинлитических пептидаз возрастает больше, чем казеинли-
тических. Так, Еакт гемоглобинлитических пептидаз увеличивается 
в присутствии Zn в 2.8, Cu – в 2.5 раза. Еакт казеинлитических пепти-
даз до точки перегиба снижается в 1.1, после точки перегиба возрас-
тает в 1.8 раза (Ушакова, 2009).

При длительном воздействии Hg, поступающей с пищей в фор-
ме MeHg, на фоне значительного снижения активности гликозидаз 
в кишечнике у ряда видов рыб отмечено изменение их кинетиче-
ских характеристик (Голованова и др., 2002, 2008; Голованова, Ко-
мов, 2005). При изучении влияния Hg на кинетические характери-
стики гликозидаз слизистой оболочки кишечника сеголетков плотвы 
Rutilus rutilus, получавшей с пищей в течение 4-х мес. металл в раз-
ных концентрациях, на фоне снижения амилолитической активно-
сти и активности сахаразы отмечено увеличение в 1.5–3 раза зна-
чений Кm, свидетельствующее о снижение фермент-субстратного 
сродства (Голованова и др., 2008). 

При исследовании гидролиза углеводов в кишечнике окуня Perca 
fluviatilis, различающегося по содержанию в мышцах Hg, установле-
ны значительные изменения кинетических характеристик гидролиза 
ди- и полисахаридов. При этом повышение содержания Hg сопро-
вождается увеличением значений Кm в 2–3 раза. Однако значения V 
гидролиза крахмала и сахарозы в кишечнике окуня с увеличением 
содержания Hg повышаются не более, чем в 1.5 раза (Голованова, 
Комов, 2005). В то же время при исследовании хронического воз-
действия Hg на характеристики гликозидаз на фоне снижения ами-
лолитической активности выявлены разнонаправленные измене-
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ния Кm у окуня, обитающего в озёрах с разной кислотностью воды. 
У окуня, обитающего в нейтральном озере, наблюдается снижение 
фермент-субстратного сродства, у окуня, обитающего в ацидных озе-
рах, – увеличение. По мнению Головановой и Комова (2005), послед-
нее связано с большим содержанием Hg в тканях рыб из ацидных озер.

Таким образом, температура в большей степени влияет на ак-
тивность пептидаз, функционирующих в кишечнике, по сравнению 
с активностью пептидаз желудка рыб. Наличие металлов суще-
ственно влияет на температурную зависимость петидаз пищевари-
тельного тракта: резко снижается относительная активность всех 
исследованных ферментов в зоне низких и постмаксимальных тем-
ператур, причем температурный оптимум пептидаз желудка сме-
щается влево. Величины Еакт пептидаз пищеварительного тракта                             
в диапазоне температур жизнедеятельности вида в присутствии 
металлов в большинстве случаев увеличиваются, негативно влияя 
на гидролиз белковых компонентов пищи. В результате длительного 
поступления Hg с пищей наблюдается снижение сродства к субстра-
ту ди- и полисахаридов, замедляющее скорость гидролиза углевод-
ных компонентов пищи (Голованова и др., 2008).

5.3. Влияние токсических веществ органической природы 
на активность и характеристики 

пищеварительных ферментов

Загрязнение воды веществами органической природы, в част-
ности фосфор- и хлорсодержащими пестицидами, фосфатны-
ми удобрениями и другими веществами, входящими в состав ин-
дустриальных отходов и аварийных выбросов, рассматривается 
в числе наиболее опасных антропогенных факторов, пагубно влия-
ющих на биоценозы (Лукьянренко, 1965, 1983; Тинсли, 1982; Moore, 
Ramamoorthy, 1984;  Sastry, Subhadra, 1985; Crespo et al., 1986; Фле-
ров, 1989). Благодаря устойчивости к действию физических и хи-
мических агентов эти вещества слабо подвергается естественному 
разложению, и продолжительное время негативно влияют на биоту. 
В многочисленных исследованиях установлена зависимость эффек-
та загрязнителей органической природы от их структуры, продол-
жительности воздействия и вида рыб (Филиппов и др., 2013). 

5.3. Влияние токсических веществ органической природы на активность...
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Влияния загрязнителей органической природы на активность 
и характеристики пептидаз пищеварительного тракта рыб. 
В хроническом эксперименте (60 сут.) полиароматический углеводо-
род (ПАУ) нафталин (С10Н8) в сублетальной концентрации 1.5 мг/л 
(1/15  24 ч ЛК50) фактически не влияет на активность пептидаз сли-
зистой оболочки кишечника тилапии Oreochromis mossambicus. В хи-
мусе активность пептидаз может увеличиваться по сравнению с кон-
тролем (Kuz’mina et al., 1999). Следовательно, нафталин не оказывает 
влияния на синтез и функционирование пептидаз, адсорбированных 
из полости кишечника, а также собственно кишечных ферментов ти-
лапии. Увеличение активности пептидаз химуса под влиянием наф-
талина может быть обусловлено его взаимодействием с пищевыми 
субстратами и другими компонентами энтеральной среды. 

При хроническом действии сырой нефти в концентрации 10
и 100 мг/л наблюдается снижение активности казеинлитических 
пептидаз у белого толстолобика Hypophtalmichys molitrix, белого амура 
Ctenopharyngodon  idella, карпа Cyprinus carpio и серебряного кара-
ся Carassius auratus. При этом на 7-е сут. эксперимента активность 
пептидаз снижалась при обеих концентрациях нефти. Через 14 сут. 
активность казеинлитических пептидаз восстанавливалась. Наиболь-
шая устойчивость ферментов к нефтяной интоксикации отмечена                  
у белого амура и белого толстолобика (Кравецкий и др., 2010). 

Полихлорированные бифенилы (ПХБ), относящиеся к классу 
хлорорганических полициклических ароматических соединений, 
в хроническом эксперименте снижают активность пептидаз в ки-
шечнике сеголетков плотвы Rutilus rutilus как при их поступле-
нии с пищей (50.8 нг/г сырой массы), так и при наличии в грунте 
(426 нг/г сухой массы). Активность пептидаз у рыб опытной груп-
пы снижается на 10–26 % на 40, 96 и 218-е сут. эксперимента. Ак-
тивность ферментов в химусе у рыб изменяется разнонаправленно 
в зависимости от сроков эксперимента (Голованова и др., 2011). 

Токсические свойства фосфорорганического пестицида хло-
рофоса (C4H8Cl3O4) в основном обусловлены более токсичным ди-
метилдихлорвинилфосфатом (ДДВФ), образующимся из него при 
рН >5.5. При исследовании мозамбикской тилапии Oreochromis 
mossambicus показано, что в условиях 60-суточного эксперимен-
та ДДВФ в сублетальной концентрации 0.46 мг/л (1/15 24 ч ЛК50) 
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не влияет на активность пептидаз (Kuz’mina et al., 1999). При из-
учении влияния ДДВФ (0.2 – 100 мг/л) в условиях in vitro на ак-
тивность пептидаз слизистой оболочки кишечника у 11 видов рыб, 
обитающих в Рыбинском водохранилище, достоверное снижение 
ферментативной активности (на 21 % от контроля) отмечено лишь 
у щуки Esox lucius при действии препарата в концентрации 0.2 мг/л 
(Golovanova et al., 1999). 

Также есть сведения о влиянии на активность пептидаз двух 
представителей оловоорганических соединений – триамилоловох-
лорида (ТАОХ) и триэтилоловохлорида (ТЭОХ). Действие ТАОХ 
и ТЭОХ на активность трипсина в кишечнике карпа Cyprinus carpio 
изучено в условиях хронических, 2-х месячных экспериментов. По-
казано, что ТАОХ в концентрациях 0.5 и 1 мг/л практически не вли-
яет на активность пептидаз. ТЭОХ в этих же концентрациях уже 
на 1–2-е сут. опыта подавляет активность трипсина в 2–15 раз 
по сравнению с контролем, а в концентрациях 0.01 и 0.003 мг/л вы-
зывает разнонаправленные изменения активности пептидаз на про-
тяжении эксперимента (Бузинова, 1975, 1983).

В последней трети ХХ в. для борьбы с зарастанием водохрани-
лищ, прудов и каналов (Williams et al., 2000; Borggaard, Gimsing, 2008; 
Duke, Powles, 2008; Rzymski et al., 2013) стал использоваться глифо-
сат. На основе изопропиламинной соли глифосата – N-(фосфономе-
тил)-глицин, C3H8NO5P был создан гербицид «Раундап», изначально 
считавшимся безвредным для животных, поскольку его мишенью 
является фермент растений, отсутствующий у животных (5-еноил-
пирувил-шикимат-3-фосфат-синтаза, КФ 2.5.1.19). Важно отметить, 
что «Раундап» и другие производные глифосата, как правило, более 
токсичны. Большая токсичность «Раундапа» частично обусловлена 
содержащимся в нем поверхностно-активным веществом, которое 
в 20–70 раз токсичнее для рыб, чем глифосат (Cox, 2004). Поскольку 
этот гербицид широко используется в России, а сведения о его вли-
янии на рыб ограничены, ниже представлены данные, касающиеся 
влияния глифосата и «Раундапа» на гидробионтов. 

Попадая в воду, а затем в организм гидробионтов, глифоса́т 
включается в метаболизм и вызывает нарушения процессов жизне-
деятельности не только растений, но и у животных. Значения ПДК 
«Раундапа» для воды рыбохозяйственных водоемов соответствуют 

5.3. Влияние токсических веществ органической природы на активность...
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0.001 мг/л, значения  96-ч  ЛК50 для разных видов гидробионтов ва-
рьируют от 2 до 620 мг/л (Folmar et al., 1979; Smith, Oehme, 1992; 
Аминов и др., 2013). Период полураспада глифосата в воде 7–14 сут. 
(Giesy et al., 2000). Препарат разрушается при участии микробиоты 
(Lushchak et al., 2009). Высокий уровень смертности гидробион-
тов (Rzymski et al., 2013) может быть связан с влиянием глифосата 
на физиолого-биохимический и иммунологический статус рыб. 

У рыб, подверженных действию препаратов на основе глифо-
сата наблюдаются гистологические изменения, такие как некроти-
ческие и пролиферативные поражения, аневризмы и лейкоцитарная 
инфильтрация в жабрах. В печени выявляются мультифокальные 
некротические процессы и жировая дистрофия, наблюдается на-
бухание митохондрий и исчезновение внутренней мембраны мито-
хондрий, а также и инфильтрация лейкоцитов (Neskovic et al. 1996; 
Szarek et al. 2000; Jiraungkoorskul et al. 2002, 2003; Ramirez Duarte 
et al. 2008; Hued et al. 2012; Deivasigamani, 2015). При исследовании 
гематологических показателей у Catla catla для экспериментального 
периода 24–96 ч при LC50 глифосата, содержащегося в «Раундапе» 
(41 %) и равным 4.60х10−6/л, выявлено достоверное снижение коли-
чества эритроцитов, общих лейкоцитов, гемоглобина и гематокрита 
(Felix, Saradhamani, 2015). Важно отметить, что под влиянием «Ра-
ундапа» помимо названных выше изменений обнаружена гипер-
плазия слизистых клеток в желудке, а в головном мозге – дегене-
ративные очаги нейрональных тел, что может влиять на обоняние, 
индивидуальное и групповое поведение и репродуктивность рыб 
(Ramirez- Duarte et al. 2008).

В результате 96 ч воздействия встречающихся в природе концен-
траций глифосата (130 и 700 мкг/л) в составе препарата «Раундап» 
самцы гуппи Poecilia vivipara, показывают низкое качество спермы: 
снижение целостности плазматической мембраны, митохондриаль-
ной функциональности, целостности ДНК, подвижности и концен-
трации семенных клеток по сравнению с контролем (Harayashiki 
et al., 2013). При исследовании белого амура Ctenopharyngodon idella, 
белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix и карпа Cyprinus 
carpio установлено значительное снижение в печени под влиянием 
«Раундапа» концентрации липидов, активности липазы, а также ма-
латдегидрогеназы и изоцитратдегидрогеназы у двух последних видов 
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рыб. При этом содержание глюкозы у всех исследованных видов рыб 
повышалось (Мехед, Жиденко, 2013). При исследовании гематоло-
гических показателей у Catla catla для экспериментального перио-
да 24–96 ч при LC50 глифосата, содержащегося в «Раундапе» (41 %) 
и равным 4.60х10−6/л, выявлено достоверное снижение количества 
эритроцитов, общих лейкоцитов, гемоглобина и гематокрита (Felix, 
Saradhamani, 2015). При изучении гематологических показателей 
у Catla catla в период 24–96 ч при LC50 глифосата, содержащегося 
в Раундапе (41 %) и равным 4.60х10−6/л, выявлено достоверное сни-
жение количества эритроцитов, общих лейкоцитов, гемоглобина 
и гематокрита (Felix, Saradhamani, 2015).

При исследовании транскриптома кумжы Salmo trutta выявле-
но 1020 дифференциально-регулируемых транскриптов, в том числе 
транскрипты, кодирующие компоненты антиоксидантной системы, 
ряд белков стресс-реакции и проапоптотических сигнальных моле-
кул. Транскрипционные изменения свидетельствуют о формировании 
окислительного стресса и индукции компенсаторных путей ответа 
на стресс. Механизмы токсичности при воздействии глифосата и «Ра-
ундапа» в экологически значимых концентрациях сходны (Webster, 
Santos, 2015). Важно отметить, что существенные изменения в экс-
прессии транскриптов в этой работе были отмечены при самых низ-
ких концентрациях препаратов (0.01 мг/л). Кроме того, доказано по-
вреждающее действие глифосата и «Раундапа»  на ДНК эритроцитов 
и жаберных клеток рыб (Moreno et al., 2014), а также на процессы 
окислительного фосфорилирования (Peixoto, 2005). В присутствии 
52.08 и 104.15 мг/л глифосата наблюдаются изменения в транскрип-
ции иммуноглобулина IgM, комплемента C3 и лизоцима. При этом 
экспрессия мРНК иммуноглобулина IgM и комплемента C3 через 
168 ч уменьшается при обеих концентрациях препарата. Экспрессия 
мРНК G- и C-типа лизоцима уменьшается в это же время. При этом 
отмечены гистопатологические поражения почек: вакуолизация па-
ренхимы и утолщение почечных канальцев (Ma et al., 2015). 

Влияние «Раундапа» на активность пептидаз подробно иссле-
довано на примере густеры Blicca bjoerkna, плотвы Rutilus rutilus, 
карася Carassius carassius, окуня Perca fluviatilis, щуки Esox lucius 
и судака Sander lucioperca, обитающих в Рыбинском водохранили-
ще. Показано, что величина и направленность его эффектов зависят 
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от концентрации препарата (0.1, 1, 10, 25, 50, 100 мкг/л в расчете 
на глифосат), вида рыб и локализации ферментов. В присутствии 
«Раундапа» в максимальной концентрации (100 мкг/л) наблюдается 
снижение активности казеинлитических пептидаз слизистой обо-
лочки кишечника у бентофагов на 22–52 %, химуса – на 21–53 %, 
у ихтиофагов на 23–16 % и 37–50 % соответственно (Кузьмина 
и др., 2017). В то же время глифосат в концентрации. 1.0 и 5.0 мг/л 
увеличивает активность трипсина и химотрипсина при обеих  кон-
центрациях препарата через 90 сут. воздействия на молодь лепоми-
са Leporinus obtusidens (Salbego et al., 2014).

Фенол и соединения фенольного ряда традиционно относят 
к группе нервно-паралитических ядов (Лукьяненко, 1983; Флеров, 
1989). Вместе с тем известно, что у рыб фенол вызывает общую ин-
токсикацию организма (Микряков и др., 2001). Важно отметить, что 
в естественных условиях фенол образуется в процессе метаболизма 
водных организмов, а также при биохимическом распаде и транс-
формации органических веществ, протекающих в воде и в донных 
отложениях (Dobbins et al., 1987; Michałowicz, Duda, 2007; Ali et al., 
2011), и, как правило, не представляет опасности для экосистем. 
Бактерии, грибы, дрожжи и другие организмы часто использу-
ют фенол в качестве единственного источника углерода и энергии 
(Lewis et al., 1995). Однако при увеличении концентрации фенол 
и, особенно, его производные становятся опасными. Так, фенолы, 
образующиеся при разложении затопленной древесины, представ-
ляют собой одну из основных групп веществ, загрязняющих Енисей 
(Сурсякова и др., 2011). 

Особенно значительное количество фенолов поступает в водое-
мы и водотоки со сточными водами предприятий целлюлозно-бумаж-
ной, деревообрабатывающей, нефте- и сланцеперерабатывающей, 
коксо- и лесохимической, металлургической, а также анилинокрасоч-
ной промышленности (Hori et al., 2006, 2008). Токсические эффекты 
фенола и его производных (генотоксический, иммунотоксический, 
гематологический, мутагенный, канцерогенный и другие) выявле-
ны как у рыб, так и у других гидробионтов (Roche, Boge, 2000; Hori 
et al., 2006; Michałowicz, Duda, 2007; Mishra, Poddar, 2011). Токсич-
ность фенолов зависит от присутствия в их молекуле атомов серы 
или различных групп (метильной, нитрогрупп, галоидов). Одними 
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из наиболее токсичных являются нитрофенольные (De Felice, 
Ferreira, 2006) и хлорфенольные соединения (Igbinosa et al., 2013). 

При исследовании влияния фенолов на активность пищевари-
тельных гидролаз у рыб показано, что степень их воздействия зави-
сит от вида рыб, а также локализации фермента (слизистая оболочка 
или химус). В условиях in vitro фенол и его производные (4-хлор-
фенол, 4-нитрофенол и 2,4-динитрофенол) в концентрациях
0.06–0.5 ммоль/л, как правило, значительно снижают активность 
пептидаз кишечника у леща Abramis brama, густеры Blicca bjoerkna) 
и, особенно, щуки Esox lucius. В ряде случаев фенол и его произво-
дные в малых концентрациях вызывают незначительное увеличение 
уровня ферментативной активности. Активность пептидаз у судака 
Sander lucioperca и окуня Perca fluviatilis фактически не изменяется 
в присутствии этих токсических веществ. Эффекты фенола и его про-
изводных, по-видимому, зависят от структуры пептидаз: у предста-
вителей сем. окуневых Percidae ферменты относительно устойчивы 
к действию фенола и его производных, у представителей сем. карпо-
вых Cyprinidae и щуковых Esocidae пептидазы чувствительны к дей-
ствия фенолов (Кузьмина и др., 2017).

При исследовании гликозидаз показано, что в тех же услови-
ях фенол в концентрациях 0.03–0.5 ммоль/л значительно снижает 
амилолитическую активность слизистой оболочки кишечника у су-
дака, синца Abramis ballerus (L.) и леща, 4-нитрофенол – у судака 
Sander lucioperca и плотвы Rutilus rutilus. Гликозидазы густеры Blicca 
bjoerkna, окуня Perca fluviatilis и налима Lota lota устойчивы к дей-
ствию этих веществ (Куливацкая и др., 2015). Предполагается, что 
в условиях in vivo фенол и его производные помимо прямого влияния 
могут оказывать опосредованное действие на активность гидролаз 
(Кузьмина и др., 2017). Действительно, в хронических экспериментах 
(28 сут.) на серебряном карасе Carassius auratus показано дозозави-
симое токсическое действие пентахлорфенола в дозах до 100 мкг/л 
на состав энтеральной микробиты. Выявлено увеличение количества 
патогенных микроорганизмов, в частности бактерий из р. Bacteroides, 
сопровождающееся снижением массы тела, а также массы и актив-
ности ферментов печени рыб (Kan et al., 2015). В результате измене-
ния состава энтеральной микробиоты может снижаться активность 
ферментов, участвующих в процессах симбионтного пищеварения.

5.3. Влияние токсических веществ органической природы на активность...
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Влияния загрязнителей органической природы на актив-
ность и характеристики гликозидаз пищеварительного тракта 
рыб. Нафталин в сублетальной концентрации (1.5 мг/л) в условиях 
in vivo на протяжении 60 сут. эксперимента практически не влия-
ет на активность гликозидаз у тиляпии Oreochromis mossambicus. 
В химусе активность пептидаз может увеличиваться по сравнению 
с контролем (Golovanova et al., 1994). В экспериментах in vitro под-
тверждено отсутствие значимых эффектов нафталина в концентра-
ции 0.3 – 15 мг/л на уровень амилолитической активности слизи-
стой оболочки кишечника у 12 видов пресноводных костистых рыб 
(Golovanova et al., 1994). Следовательно, нафталин не оказывает 
влияния на структуру и функционирование мембранных и соб-
ственно кишечных гликозидаз тилапии. 

В условиях хронического эксперимента сырая нефть в концентра-
ции 10 и 100 мг/л снижает активность α-амилазы и мальтазы у белого 
толстолобика Hypophtalmichys molitrix, белого амура Ctenopharyngodon 
idella, карпа Cyprinus carpio и серебряного карася Carassius auratus. 
На 7-е сут. эксперимента активность исследованных ферментов сни-
жается при обеих концентрациях нефти. Через 14 сут. при меньшей 
концентрации нефти отмечена тенденция к восстановлению активно-
сти α-амилазы, при концентрации 100 мг/л наблюдается дальнейшее 
угнетение активности обеих гликозидаз. Наибольшая устойчивость 
гликозидаз, как и пептидаз, к нефтяной интоксикации отмечена у бело-
го амура и белого толстолобика (Кравецкий и др., 2010). 

Полихлорированные бифенилы (ПХБ) в условиях описанно-
го выше хронического эксперимента снижают скорость начальных 
этапов ассимиляции углеводов в кишечнике сеголетков плотвы 
Rutilus rutilus. При этом активность гликозидаз слизистой оболоч-
ки кишечника уменьшается на 11–33 % на 96-е сут., а значения Km 
гидролиза крахмала увеличиваются на 23 % на 218-е сут. экспери-
мента. Активность гликозидаз в химусе у молоди плотвы при хро-
ническом действии ПХБ изменяется разнонаправленно в зависимо-
сти от сроков эксперимента (Голованова и др., 2011). Повышенные 
концентрации ПХБ в корме и грунте в условиях in vitro увеличи-
вают чувствительность гликозидаз слизистой оболочки кишечника                        
у сеголетков плотвы к действию Cu и Zn в диапазоне концентраций 
0.1 – 25 мг/л (Filippov, Golovanova, 2012). 
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Влияние дихлофоса (ДДВФ) на активность гликозидаз иссле-
довано более подробно, чем пептидаз. Так, в хроническом экспери-
менте показано, что ДДВФ в сублетальной концентрации (0.46 мг/л) 
последовательно снижает уровень амилолитической активности 
у тилапии Oreochromis mossambicus с максимумом на 60 сут.
(Golovanova et al., 1994). Однако в опытах in vitro ДДВФ в концен-
трациях 0.2 – 100 мг/л не влияет на активность гликозидаз слизистой 
оболочки у 11 видов рыб, обитающих в Рыбинском водохранилище 
(Golovanova et al., 1999). Сопоставление эффектов ДДВФ в экспери-
ментах in vivo и in vitro свидетельствует о том, что выявленные из-
менения ферментативной активности не являются специфическими,
а негативный эффект при хроническом действии токсиканта обуслов-
лен его действием на пищевое поведение рыб (Филиппов и др., 2013).

Вместе с тем при кратковременном действии хлорофоса на осе-
мененную икру выявлены отдаленные эффекты, проявляющиеся 
в разнонаправленных изменениях активности и кинетических харак-
теристик гликозидаз в кишечнике развивающейся молоди плотвы. 
При этом амилолитическая активность слизистой оболочки кишеч-
ника у 4-х месячных сеголетков снижалась по сравнению с особя-
ми контрольной группы. Максимальное снижение ферментативной 
активности (на 45–49 %) отмечено при концентрации хлорофоса 
1х10–5 и 1х10–4 мг/л. Активность сахаразы, напротив, возрастает, 
причем наибольший стимулирующий эффект (на 90–103 %) выявлен 
в крайних точках диапазона концентраций. Разнонаправленные эф-
фекты действия хлорофоса в период эмбриогенеза на амилолитиче-
скую активность и активность сахаразы у сеголетков плотвы авторы 
объясняют разным влиянием токсиканта на синтез панкреатических 
(α-амилаза) и собственно кишечных (сахараза) ферментов. Значения 
Km процесса гидролиза крахмала под влиянием хлорофоса снижается 
в 1.3–3.8 раза. Значения Km сахаразы, напротив, возрастают в 2–4 раза. 
Следовательно, в первом случае фермент-субстратное сродство уве-
личивается, во втором – уменьшается (Голованова, Таликина, 2006). 

Триамилоловохлорид (ТАОХ) и триэтилоловохлорид (ТЭОХ) 
оказывают различное влияние на активность гликозидаз в кишечнике 
карпа Cyprinus carpio. ТАОХ в концентрациях 0.5 и 1 мг/л в течение 
1–3 нед. не влияет на активность α-амилазы, в то время как ТЭОХ 
в этих же концентрациях уже на 1–2-е сут. эксперимета подавляет 
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активность α-амилазы в 2–15 раз по сравнению с контролем. ТАОХ 
в концентрациях 0.01 и 0.001 мг/л через 30 сут. необратимо снижает 
амилолитическую активность в 2 раза. ТЭОХ в концентрациях 0.01 
и 0.003 мг/л на протяжении эксперимента вызывает разнонаправлен-
ные изменения активности α-амилазы (Бузинова, 1975, 1983).

В цикле исследований, выполненных под руководством 
И. Л. Головановой, установлено негативное действие NметилN’ни-
троNнитрозогуанидина (MNNG) – генотоксиканта с прямым вли-
янием на структуру ДНК, на активность гликозидаз. Показано, что 
кратковременное действие MNNG в концентрации 7.5 мг/л в пери-
од эмбриогенеза плотвы Rutilus rutilus изменяет скорость гидролиза 
углеводов в кишечнике сеголетков плотвы и чувствительность пище-
варительных гликозидаз к  действию солей металлов (Котикова и др., 
2005). Действие низких концентраций (3х10–7–3х10–2 мг/л) MNNG  
в период раннего эмбриогенеза снижает амилолитическую актив-
ность и активность сахаразы слизистой оболочки кишечника рыб 
(Голованова и др., 2008). В пределах испытанного диапазона концен-
траций MNNG амилолитическая активность снижается на 30–41 %, 
активность сахаразы – на 31–46 % по сравнению с контролем. Зна-
чения Km гидролиза крахмала у сеголетков из опытной группы снижа-
ются в 1.6–2.5 раза по сравнению с таковыми рыб контрольной груп-
пы. Изменение Km сахаразы в зависимости от концентрации MNNG 
носит колебательный характер, наибольшее снижение показателя 
отмечено при концентрации токсиканта 3х10–5 и 3х10–1 мг/л (Голо-
ванова и др., 2008). В условиях in  vitro сочетанное действие MNNG 
в широком диапазоне концентраций, а также Сu и Zn вызывает раз-
нонаправленные изменения чувствительности пищеварительных 
гликозидаз у сеголетков плотвы (Filippov, Golovanova, 2012).

При исследовании «Раундапа» на амилолитическую актив-
ность и активность сахаразы, гидролизующих углеводы в кишечни-
ке и в целом организме молоди рыб (тюлька Сlupeonella cultriventris, 
щука, плотва Rutilus rutilus, карп и окунь), при действии in vitro гер-
бицида в концентрации 0.1–50 мг/л (по глифосату) установлено, что 
гликозидазы слизистой оболочки кишечника более чувствительны 
к токсическому действию по сравнению с одноименными фермен-
тами химуса и целого организма (Голованова и др., 2011). «Раун-
дап» оказывает больший токсический эффект на активность глико-
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зидаз в тканях реальной жертвы (плотвы, извлеченной из желудка 
щуки) по сравнению с аналогичными ферментами потенциальной 
жертвы (Голованова, 2010).

При исследовании молоди лепомиса Leporinus obtusidens вы-
явлено увеличение активности амилазы через 90 сут. после начала 
воздействия глифосата в концентрациях 1.0 и 5.0 мг/л (Salbego et al., 
2014). При этом на эффекты глифосата и «Раундапа» может влиять 
температуры воды. Так, повышение температуры воды со скоростью 
8° С/ч меняет эффект действия Раундапа на активность гликозидаз 
у разных видов рыб в зависимости от температуры предварительной 
акклимации. При этом ферменты, гидролизующие крахмал, более 
чувствительны к действию Раундапа во всех вариантах воздействия, 
чем мембранно-связанные ферменты, гидролизующие мальтозу (Го-
лованова и др., 2015). 

Сведений о влиянии загрязнителей на активность гидролаз 
объектов питания рыб крайне мало. Показано, что в условиях in vivo 
Hg вызывает разнонаправленные изменения активности гликозидаз 
и пептидаз в целом организме дафний Daphnia magna и личинок 
хирономид Chironomus riparius. При их раздельном содержании 
в течение 1 мес. в аквариумах с добавлением корма, содержащего 
0.3 мг Hg/кг сырой массы в метилированной форме, уровень ами-
лолитической активности в целом организме дафний снижается 
на 60 % от контроля, хирономид – фактически не изменяется. Ак-
тивность пептидаз, напротив, у дафний не изменяется, у хирономид 
снижается на 60 % от контроля. При их совместном содержании 
в одном аквариуме амилолитическая и протеолитическая актив-
ность у дафний не изменяется, у хирономид – снижается на 30 
и 69 % соответственно. Активность сахаразы в организме дафний 
в присутствии Hg  повышается на 45, хирономид – на 53 % по срав-
нению с контролем (Голованова и др., 2002). 

Также известно о влиянии в условиях in vitro «Раундапа» 
в концентрациях 0.1–10.0 мг/л (по глифосату) на активность глико-
зидаз в пробах рачкового зоопланктона, включающего представи-
телей отр. Cladocera, Copepoda и Ostracoda, и лабораторной моно-
культуры дафнии Daphnia magna, статистически значимые эффекты 
в большинстве случаев не выявлены. Однако в концентрации 
0.1 мг/л  «Раундап» повышает амилолитическую активность в про-

5.3. Влияние токсических веществ органической природы на активность...
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бах рачкового зоопланктона на 13 %. У дафний уровень амилоли-
тической активности повышается на 24 и 30 %, при сублетальных 
концентрациях «Раундапа» 25.0 и 50.0 мг/л, активность сахаразы – 
на 28 и 85 % от контроля соответственно (Голованова, Папченко-
ва, 2009). В хронических экспериментах (15 сут.) «Раундап» в кон-
центрации 25 и 50 мг/л снижают амилолитическую активность, но 
повышает активность пептидаз в целом организме дафний в ряду 
четырех поколений (Папченкова и др., 2009). При этом хроническое 
действие токсических веществ на пищеварительные ферменты рыб 
и их объектов питания характеризуется чередованием периодов сти-
муляции и угнетения. Аналогичный фазовый характер прослежива-
ется и при анализе зависимости эффекта при действии различных 
концентраций токсикантов (Филиппов, 2013). 

5.4. Влияние магнитных полей и геомагнитных бурь 
на активность пептидаз и гликозидаз 

слизистой оболочки рыб

Геомагнитное поле (ГМП) – важный экологический фактор, 
влияющий на биологические системы (Otsuka et al., 2001; Mendoza, 
de la Pena, 2010). Эволюция биоты происходит на фоне ГМП, пара-
метры которого изменялись в разные периоды существования Земли 
(Coe, Prevot, 1989; Bogue, Glen, 2010). На естественное ГМП накла-
дываются антропогенные магнитные поля (МП), параметры которых 
широко варьируют (Leitgeb et al., 2008), причем ГМП может подвер-
гаться антропогенной модификации (Гульельми, Зотов, 1986). При 
этом ослабление и изменение направления вектора ГМП могут при-
водить к различным биологическим эффектам (Krylov et al., 2013).

Слабые переменные МП искусственного происхождения так-
же могут вызывать различные реакции у биологических объектов 
(Lagroye et al., 2011). Поскольку на планете постоянно присутству-
ет ГМП, биологические эффекты искусственных МП принято счи-
тать результатом воздействия комбинированного магнитного поля 
(КМП), представляющего собой суперпозицию постоянного ГМП 
и переменного МП. При определенном соотношении таких параме-
тров КМП, как величина индукции постоянного МП (Bdc), индукция 
переменного МП (Bac) и частота переменного МП (Fac) возникают 
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резонансоподобные ответы в биологических системах (Lednev, 
1991; Леднев, 1996; Белова, Панчелюга, 2010). 

Биофизическая модель, описывающая появление этих эффектов 
в ответ на действие КМП, предполагает воздействие низкочастот-
ного МП на ионы, лигандированные специфичными центрами ион 
связывающих белков. При этом связанный ион рассматривается как 
изотропный заряженный осциллятор. В постоянном МП, в роли ко-
торого чаще всего выступает ГМП, возникает прецессия оси вибра-
ций ионного осциллятора. При определенных значениях параметров 
переменного низкочастотного МП (резонансные условия) изменяет-
ся характер прецессии. Последнее приводит к тому, что воздействие 
низкочастотного МП с параметрами резонанса для определенного 
иона приводит к уменьшению константы связывания иона молекулой 
белка (Леднев, 1996). В ряде экспериментальных работ показано, что 
наиболее заметные эффекты вызывают именно КМП с параметрами 
резонанса для биологически значимых ионов (Шувалова и др., 1991; 
Леднев, 1996; Белова и др., 2010; Канцерова и др., 2013).

Ниже приведены результаты изучения влияния КМП с параме-
трами резонанса для ионов кальция и калия, а также гипомагнитных 
условий и инверсии вертикальной компоненты ГМП на активность 
протеиназ и гликозидаз, обеспечивающих деполимеризацию белко-
вых и углеводных компонентов пищи в кишечнике рыб.

Влияние геомагнитных полей на активность пептидаз и глико-
зидаз в кишечнике рыб. Проведено несколько серий экспериментов. 
В первой серии опытов объектом исследования были сеголетки ка-
рася Carassius carassius. В экспериментах использовались четыре 
разных МП: КМП с параметрами резонанса для ионов Са2+; КМП               
с резонансными параметрами для ионов K+; инвертированное ГМП; 
гипомагнитные условия. В качестве контроля во всех эксперимен-
тах использовалось естественное геомагнитное поле. 

Исследование влияния КМП с параметрами резонанса для ионов 
Са2+ на активность пептидаз позволило выявить достоверное сниже-
ние значения этого показателя через 1 ч после начала эксперимента 
(на 29.4 %), через 2 ч – увеличение на 19.6 % (рис. 5.3 а). При дей-
ствии КМП с параметрами резонанса для ионов K+ в течение 1 ч так-
же отмечено снижение активности пептидаз на 33.3 % по сравнению 
с контролем. Исследование влияния КМП с параметрами резонанса 

5.4. Влияние магнитных полей и геомагнитных бурь на активность пептидаз и гликозидаз...
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для ионов Са2+ на амилолитическую активность слизистой оболочки 
кишечника карася также выявило достоверное снижение показателя 
(на 62.5 %) через 1 ч после начала эксперимента (рис. 5.3 б). Через
2 ч амилолитическую активность увеличивается на 25.8 %. При дей-
ствии КМП с параметрами резонанса для ионов K+ в течение 1 ч от-
мечено снижение на 34.3 % по сравнению с контролем.

  

Рис. 5.3. Влияние КМП с параметрами резонанса для ионов кальция и калия                 
на протеолитическую (а) и амилолитическую (б) активности ферментов                      

кишечника карася (по: Кузьмина и др., 2015 в) 
Обозначения: 1 – контроль; 2 и 3 – действия КМП с параметрами резонанса для 
ионов кальция в течение 1 и 2 ч соответственно; 4 – действие КМП с параме-
трами резонанса для ионов калия в течение 1 ч.  – р  ≤ 0.01, для рис. 2.

В гипомагнитных условиях наблюдается снижение (на 43.1 %) 
активности пептидаз (рис. 5.4 а). В тех же условиях АА снижается 
лишь на 32.8 % (рис. 5.4 б). При исследовании влияния инверсии 
МП на активность пептидаз слизистой оболочки кишечника карася 
обнаружено более существенное и достоверное снижение показате-
ля (на 76.5 %). При изучении амилолитической активности, напро-
тив, выявлено ее увеличение на 48.4 %.

  

Рис. 5.4. Влияние гипомагнитных условий и инверсии ГМП на протеолитиче-
скую (а) и амилолитическую (б) активности ферментов кишечника  карася 

Обозначения: 1 – контроль, 2 – гипомагнитные условия, 3 – инверсия ГМП. 
(по: Кузьмина и др., 2015 в).
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У сеголеток плотвы Rutilus rutilus, развивавшихся в течение 
эмбрионального периода в гипомагнитных условиях, наиболее вы-
раженные изменения размеров тела рыб отмечались после воздей-
ствия флуктуаций магнитного поля за период 48–72 ч после опло-
дотворения. Важно отметить, что при этом значения Кm гидролиза 
крахмала, сахарозы и мальтозы были на 22, 37 и 82 % ниже, чем                   
в контроле, соответственно (Голованова и др., 2015).

Интересны результаты исследования отдаленных последствий 
действия индуцированного МП (500 Гц, 150 мкТ) на икру плотвы 
Rutilus rutilus в течение 60 ч после оплодотворения на амилолити-
ческую активность у сеголетков (Голованова и др., 2006). Результа-
том этого воздействия было снижение амилолитической активности 
и увеличение активности сахаразы у сеголеток. Однако в более позд-
ней работе, выполненной в близких методических условиях, но с ис-
пользованием МП с другими параметрами (72.5 Гц, 150 мкТ) были 
получены противоположные результаты. В этих условиях у сеголеток 
плотвы наблюдалось увеличение амилолитической активности и сни-
жение активности сахаразы (Голованова и др., 2013). Вопрос о влия-
нии искусственных магнитных полей на активность панкреатических 
и собственно кишечных ферментов, обеспечивающих конечные этапы 
гидролиза полисахаридов, требует дальнейшей экспериментальной 
проверки. В настоящее время не ясно, чем обусловлены выявленные 
И. Л. Головановой и соавторами (2006, 2013) различия в характере от-
вета исследованных ферментов – различиями параметров МП и кон-
формационных изменений белковых глобул фермента, нарушениями 
липидного матрикса мембран под влиянием МП или различиями кор-
мовой базы в прудах с контрольными и опытными рыбами. 

Кроме того, в условиях in vitro изучены отдаленные эффекты раз-
дельного и комбинированного воздействия Cu (0.001 мг/л и 0.01 мг/л), 
а также низкочастотного МП в условиях in vivo в период ранне-
го эмбриогенеза плотвы Rutilus rutilus. Показано, что экспозиция 
в низкочастотном МП приводит к изменениям линейных и весовых 
параметров, активности гликозидаз и кинетических характеристик 
гидролиза углеводов в кишечнике рыб. При этом значения амилоли-
тической активности возрастают, а активности сахаразы, напротив, 
уменьшаются. При этом Cu модифицирует влияние МП. Отдаленные 
последствия комбинированного воздействия меди при низких кон-

5.4. Влияние магнитных полей и геомагнитных бурь на активность пептидаз и гликозидаз...
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центрациях (особенно 0.01 мг/л) и МП снижают амилолитическую 
активность и активность сахаразы в кишечнике рыб опытной группы. 
МП не влияет на значение Km гидролиза крахмала, но снижает значе-
ние Km гидролиза сахарозы. Важно, что значения Km для гидролиза 
полисахарида в присутствии обеих концентраций Cu уменьшаются, 
Km сахарозы уменьшается только в присутствии Cu в более низкой 
концентрации. Снижение значения константы Михаэлиса гидролиза 
углеводов приводит к увеличению сродства к ферменту и субстрату. 
По мнению авторов, это явление можно объяснить адаптивными ре-
акциями в ответ на отрицательные эффекты Cu и МП в период ранне-
го онтогенеза плотвы (Голованова и др., 2013).

Описанные выше данные подтверждают справедливость модели 
действия КМП на биологические объекты, известной как «параметри-
ческий резонанс в биосистемах» или «ионный резонанс» в ранних пу-
бликациях (Шувалова и др., 1991; Lednev, 1991; Blanchard, Blackman, 
1994; Белова, Панчелюга, 2010; Белова и др., 2010; Канцерова и др., 
2013). Поскольку в основе этой гипотезы лежит представление о том, 
что мишенью воздействия КМП являются ионы, взаимодействующие 
с ион связывающим центром ферментативно активного белка, важно 
отметить, что α-амилаза, находящаяся в начале цепи гликозидаз, – 
кальций-зависимый фермент. Ион Са2+ в трехмерной структуре этого 
фермента располагается около активного центра и выполняет стаби-
лизирующую функцию (Уголев, Кузьмина, 1993). 

КМП с параметрами резонанса для ионов K+ и Са2+ приводит 
к уменьшению активности изучаемых ферментов. Однако ранее 
было показано, что инкубация различных объектов в КМП с пара-
метрами резонанса для ионов K+ и Са2+ может приводить к возник-
новению эффектов разного знака (McLeod et al., 1987; Леднев, 1996; 
Белова, Леднев, 2001; Белова и др., 2010). КМП с параметрами ре-
зонанса для ионов K+  в условиях in vivo при воздействии в течение 
1 ч приводит к увеличению активности кальпаинов мышц и мозга 
карася Carassius carassius более чем на 40 %. Однако в условиях 
in vitro влияние КМП с параметрами резонанса для ионов K+ на ис-
следуемые показатели у разных видов рыб разнонаправленно. Так, 
активность кальпаинов в мышцах плотвы Rutilus rutilus увеличи-
вается на 250.2 %, в мышцах карпа Cyprinus carpio уменьшается 
на 27.9 % (Канцерова и др., 2013). 
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При изучении влияния низкочастотных МП в условиях in vivo 
на активность кальцийзависимых внутриклеточных пептидаз мышц 
и мозга карася Carassius carassius показано, что КМП с параме-
трами резонанса для ионов Са2+ снижает активность кальпаинов 
мышц карася на 44.6 % при воздействии в течение 1 ч и на 74.8 % 
при двухчасовом воздействии. Активность кальпаинов мозга значи-
тельно снижается после часовой экспозиции в КМП (на 81.2 %). 
Однако через 2 ч воздействия снижение уровня активности 
ферментов не превышает 30 %. Ингибирующее действие КМП 
с параметрами резонанса для ионов Са2+ на кальпаины в опытах 
in vitro было еще более существенным. В этих условиях актив-
ность кальпаинов, выделенных из мышц и мозга плотвы, снижается 
на 79.0 и 89.9 % соответственно, из мышц карпа – на 85.1 % 
(Канцерова и др., 2013). 

Также показано, что МП с частотой 37 ГГц (используемая ин-
тенсивность МП в работе не указана) способно модифицировать 
активность пепсина крыс. При этом вращение вектора МП вправо 
приводит к увеличению, влево – к снижению ферментативной актив-
ности. В первом случае наблюдается гипертрофия главных клеток 
в антральном отделе, во втором появление некротических участков 
в слизистой оболочке желудка (Субботина и др., 2004). Кроме того 
есть сведения о том, что МП может влиять на свойства воды (Ябло-
кова и др., 2007). Это, в свою очередь, может приводить к конфор-
мационным изменениям и молекул фермента, и молекул субстратов. 
На снижение активность пептидаз кишечника рыб, выявленное при 
воздействии КМП, могут влиять как отмеченные факторы, так и  ин-
гибирование металлопротеиназ энтеральной микробиоты.

Важно отметить различие реакций ферментов разных цепей: 
гипомагнитные условия и инверсия ГМП уменьшают активность 
пептидаз, в то время как гипомагнитные условия снижают, а ин-
версия ГМП увеличивает амилолитическую активность. Механиз-
мы этих различий не вполне ясны. Одной из причин может быть 
различная доступность субстратов. Последнее позволяет предпо-
ложить, что решающим фактором, влияющим на скорость фермен-
тативной реакции, может быть изменение свойств воды, необхо-
димой для процессов гидролиза (Яблокова и др., 2007). При этом 
большое значение придается влиянию МП на свойства водных 
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растворов ионов Са2+, присутствующих в инкубационной среде 
(Ayrapetyan et al., 1994; Ruzic, Jerman, 1998). 

Кроме того, важную роль могут играть различия в локализа-
ции пептидаз и гликозидаз. Если ферменты, обеспечивающие на-
чальные этапы гидролиза белков и полисахаридов, локализованы 
на структурах гликокаликса, то ферменты, реализующие заключи-
тельные этапы, имеют различную локализацию. Ферменты группы 
мальтаз и γ-амилаза, обеспечивающие заключительные этапы ги-
дролиза полисахаридов, будучи трансмембранными ферментами, 
более прочно связаны с апикальной мембраной энтероцитов, чем 
реализующие конечные этапы гидролиза белков латерально рас-
положенные пептидазы (Egorova, Ugolev, 1989; Уголев, Кузьмина, 
1993). Латеральная локализация пептидаз может способствовать 
их солюбилизации, которая в свою очередь, может вызывать изме-
нение конформации ферментов, в результате которой может изме-
няться структура активного центра ферментов. Ранее возможность 
конформационных изменений ферментов была продемонстрирова-
на при изучении влияния МП на конформацию S-аденозилгомоци-
стеин гидролазы (Porcellia et al., 1997).

Влияние геомагнитной бури на активность пептидаз и глико-
зидаз в кишечнике рыб. Геомагнитной или магнитной бурей (МБ) 
называют связанное с солнечной активностью возмущение геомаг-
нитного поля (ГМП) длительностью от нескольких часов до не-
скольких суток, которое сопровождается повышением индексов ге-
омагнитной активности. Типичные МБ состоят из ряда сменяющих 
друг друга характерных интервалов: начальная фаза (незначитель-
ное усиление напряженности и флуктуаций ГМП), главная фаза (от-
носительно резкое падение напряженности ГМП) и фаза восстанов-
ления (медленное колебательное восстановление значений ГМП) 
(Akasofu, Chapman, 1972). 

Биологическая значимость МБ была установлена Чижевским 
(1936). Позднее в большинстве работ выявлялись связь между ре-
ально случившимися МБ и различными физиологическими показа-
телями (Knox et al., 1979, Cornelissen et al., 2002; Stoilova, Dimitrova, 
2008). При этом из-за неточности в регистрации геомагнитной ак-
тивности при определении физиологических показателей трудно 
выделить фазы МБ, обладающие наибольшей биологической эф-
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фективностью (Ораевский и др., 1998). Кроме того, влияет несовпа-
дение во времени биологических макроэффектов и эффективной 
фазы МБ за счет того, что передача сигнала от первичной мишени 
воздействия до регистрируемого эффекта может занимать опреде-
ленное время. 

Воспроизведение МБ в лабораторных условиях требует слож-
ного технического сопровождения, что затрудняет эксперименталь-
ное изучение этого экологического фактора. В некоторых экспе-
риментах предпринимались попытки имитировать геомагнитные 
возмущения, однако используемые сигналы были далеки от есте-
ственных (Dupont et al., 2004; Persinger et al., 2005). Эксперименты, 
проведенные на растениях (лен Linum bienne) и беспозвоночных 
(дафния Daphnia magna), указывают на то, что наибольшей биоло-
гической эффективностью могут обладать максимальные флуктуа-
ции ГМП во время МБ, т. е. главная фаза и фаза восстановления 
МБ (Крылов, 2012). При исследовании рыб (карп Cyprinus carpio, 
карась Carassius carassius) МБ воспроизводили в оригинальной экс-
периментальной установке, позволяющей компенсировать в рабо-
чем объеме флуктуации ГМП и создавать сложные магнитные поля 
(Крылов и др., 2011). В опытах воспроизводилась МБ на основе ши-
рокополосного сигнала реальной бури (октябрь 2003 г.), записанной 
на широте проведения экспериментов. 

Влияние магнитной бури на активность пептидаз и гликози-
даз слизистой оболочки кишечника карпа. В первом цикле экспе-
риментов, проведенных весной, после воздействия МБ в течение 
20 ч уровень активности пептидаз слизистой оболочки кишечника 
у голодных особей карпа достоверно снижается, у сытых рыб – 
не изменяется (рис. 5.5 а). Зимой активность пептидаз слизистой 
оболочки кишечника у рыб оказалась ниже, чем весной (рис. 5.5 б). 
Однако после воздействия МБ активность пептидаз достоверно 
не изменилась ни у голодных, ни у сытых рыб. Амилолитическая 
активность слизистой оболочки кишечника в этот период у голод-
ных рыб после воздействия МБ достоверно снижается, у сытых
рыб практически не изменяется (рис. 5.5 в). Зимой после воздей-
ствия МБ уровень амилолитической активности достоверно снижа-
ется (в 2.1 и 2.2 раза) и у голодных, и у сытых рыб (рис. 5.5 г).
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Рис. 5.5. Влияние МБ на активность пептидаз (мкмоль/(г∙мин)) слизистой 
оболочки кишечника карпов весной (а, б) и гликозидаз (в, г) весной (а, в) 

и зимой (б, г) у голодных (А) и сытых рыб (Б) (по: Кузьмина и др. 2014 в) 
Обозначения: 1 – контроль, 2 – опыт. * – изменения активности достоверны 
при р ≤ 0.05.

Влияние различных фаз магнитной бури на активность пепти-
даз и гликозидаз слизистой оболочки кишечника карася. В третьем 
цикле, проведенном в феврале, исследовали влияние главной фазы 
и фазы восстановления МБ на активность пищеварительных ги-
дролаз слизистой оболочки кишечника карася. Эти два интервала 
МБ отчетливо различаются амплитудой флуктуаций. Воздействие 
изучаемой фазы МБ проводилось непосредственно во время инку-
бации гомогената слизистой оболочки кишечника и соответствую-
щего субстрата в течение 30 мин. При воздействии МБ выявлено 
снижение активности пептидаз, наиболее значительное во время 
главной фазы бури. Фаза восстановления МБ существенно не влия-
ет на активность пептидаз (рис. 5.6). 
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Рис. 5.6. Влияние различных фаз МБ на активность пептидаз (а) и гликозидаз (б) 
слизистой оболочки кишечника карася, мкмоль/(г∙мин) (по: Кузьмина и др. 2014 в) 
Обозначения: А – голодные, Б – сытые рыбы. 1 – контроль, 2 – главная фаза, 3 – фаза 
восстановления. * – изменения активности достоверны, при р ≤ 0.05.

Как показывает рис 5.6, при воздействии МБ наблюдается сни-
жение активности пептидаз и у голодных, и у сытых рыб, наиболее 
значительное во время главной фазы бури. В фазе восстановления 
активность пептидаз ниже контроля, но выше по сравнению с глав-
ной фазой. Амилолитическая активность во время главной фазы МБ 
у голодных и сытых рыб недостоверно уменьшилась. В фазу восста-
новления наблюдались некоторые различия в изменении фермента-
тивной активности: у голодных рыб практически не изменяется,                  
а сытых – наблюдается незначительное увеличение показателя.

Также следует отметить различное влияние МБ на активность 
гликозидаз в опытах in vivo и in vitro. В опытах in vivo МБ, как пра-
вило, вызывает достоверное снижение амилолитической активности,                
в опытах in vitro уменьшение значений этого показателя наблюдается 
только в главной фазе. Если бы эти опыты были проведены на одном 
виде рыб, то полученные результаты свидетельствовали бы о непо-
средственном влиянии МБ на ферменты, липопротеиновый матрикс 
мембран, субстрат и вещества, входящие в состав энтеральной среды. 
Однако, несмотря на то, что карась и карп, будучи представителями 
сем. карповых, Cyprinidae, достаточно близки в систематическом от-
ношении, нельзя исключать и наличие видовых различий в характере 
влияния МБ на амилолитическую активность.

В опытах in vitro также наблюдалось достоверное снижение ак-
тивности пептидаз. Разнонаправленность эффектов МБ на ферменты 
разных цепей может быть обусловлена рядом причин. Во-первых, 
субстраты для определения амилолитической и протеолитической 
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активностей – полисахарид крахмал и белок казеин. Столь различ-
ные структуры субстратов позволяют предположить, что решающий 
фактор, влияющий на скорость ферментативной реакции, – измене-
ние структуры воды, необходимой для гидролиза субстрата. Дей-
ствительно, было высказано предположение, что свойства воды и во-
дных растворов могут изменяться под действием МП (Зенин, 1999). 
При этом большое значение придается участию ионов, например 
Ca2+, присутствующих в инкубационной среде, в изменении струк-
туры водных растворов (Ayrapetyan et al., 1994; Ruzic, Jerman, 1998).

Кроме того, ферменты группы мальтаз и γ-амилаза, обеспечи-
вающие заключительные этапы гидролиза полисахаридов, будучи 
трансмембранными ферментами, более прочно связаны с апикаль-
ной мембраной энтероцитов, чем реализующие конечные этапы 
гидролиза белков латерально расположенные пептидазы (Egorova, 
Ugolev, 1989). Латеральная локализация пептидаз может способ-
ствовать их солюбилизации. В свою очередь солюбилизация может 
влиять на конформации ферментов. Возможность конформацион-
ных изменений ферментов продемонстрирована при изучении вли-
яния магнитных полей на конформацию S-аденозилгомоцистеин 
гидролазы (Porcellia et al., 1997). 

Особо следует отметить, что наибольшие отклонения показа-
телей в опыте по сравнению с контролем наблюдались в главной 
фазе МБ. Этот факт хорошо согласуется с данными, полученными 
при оценке гравитропической реакции у льна Linum bienne. Как ука-
зывалось выше, наибольшая биологическая эффективность харак-
терна для тех отрезков МБ, во время которых происходит большее 
изменение напряженности ГМП, т. е. в главной фазе и на начальных 
этапах фазы восстановления (Крылов, 2012). Размах амплитуды ис-
следованных сигналов в главной фазе МБ и фазе восстановления 
составил около 300 и 30 нТл соответственно. Предполагается, что 
более сильное градиентное изменение внешнего постоянного поля 
во время МБ приводит к большим изменениям колебательных про-
цессов спинов ядер атомов и ионов в молекулах белка (Lednev, 1991; 
Белова, Панчелюга, 2010). Последнее может приводить к различ-
ным эффектам на более высоких уровнях организации.

Наконец, важно подчеркнуть зависимость эффектов МБ 
от функционального состояния рыб. Как показали опыты, проведен-



205

ные на карпе Cyprinus carpio в условиях in vivo, летом у голодных 
рыб активность гликозидаз под влиянием МБ снижается в 5.5 раза, 
пептидаз – в 1.4 раза, у сытых – достоверно не изменяется. Зимой 
под влиянием МБ активность пептидаз не изменяется, но активность 
гликозидаз достоверно уменьшается в 2.1 и 2.2 раза независимо от тро-
фического статуса рыб. В опытах, проведенных на карасе Carassius 
carassius в условиях in vitro, активность пептидаз под влиянием МБ 
у голодных и сытых рыб снижается в 1.9 и 1.4 раза соответственно. 
Следовательно, у голодных рыб обоих видов уровень ферментатив-
ной активности, как правило, снижается в большей степени, чем 
у сытых. По всей вероятности, одна из причин большей устойчи-
вости ферментов у сытых рыб – большая насыщенность инкубаци-
онной среды органическими и неорганическими молекулами, часть 
из которых может, присоединяясь к регуляторным сайтам, стабилизи-
ровать их глобулы. Вместе с тем, отсутствие зависимости эффектов 
МБ от степени накормленности рыб зимой, свидетельствует о воз-
можном влиянии неконтролируемых факторов.

В цикле исследований, проведенных под руководством И. Л. Го-
ловановой, получены сведения, касающиеся отдаленных послед-
ствий действия флуктуаций магнитного поля, имитирующих главную 
фазу и начальный период фазы восстановления МБ  в  диапазоне  
0−0.001 Гц. В этих опытах эмбрионы плотвы Rutilus rutilus подверга-
лись воздействию МБ с интенсивностью 100, 300 и 500 нТл в периоды 
до (1−6 ч после оплодотворения) и после (33–39 ч после оплодотво-
рения) гаструляции. Контрольная группа находилась в условиях есте-
ственного магнитного поля. Максимальное влияние на изученные 
показатели выявлено при действии МБ (100 нТл) на эмбрионы по-
сле гаструляции. Длина и масса сеголетков, подвергшихся действию 
МБ после гаструляции, были ниже, а амилолитическая активность 
и значения Km гидролиза крахмала в кишечнике рыб опытных групп 
были выше, чем у рыб контрольной группы. У первых относительная 
активность ферментов в зоне температур жизнедеятельности была 
выше, а зона температурного оптимума (40°С ) гидролиза  крахмала  
шире, чем у вторых – 50°С (Голованова и др., 2016; Golovanova et al., 
2017). Кроме того, выявлены адаптивные изменения характеристик 
мальтазы, в том числе увеличение сродства к субстрату и уменьше-
ние величин Еакт в диапазоне температур окружающей среды. Значе-
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ния Km мальтазы молоди плоты были значительно ниже в группах, 
подвергшихся действию 100 нТ МБ до гаструляции, 300 нТ МБ 
и 500 нТ МБ после гаструляции соответственно на 49, 22 и 57 %                     
по сравнению с контролем (Голованова и др., 2016). 

При изучении отдаленных последствий воздействия МБ 
на ранние стадии эмбриогенеза плотвы Rutilus rutilus (0–24 ч, 
24–48 ч, 48–72 ч и 72–96 ч после оплодотворения) показано, что 
флуктуации магнитного поля приводит к уменьшению длины 
и веса рыб. Максимальное снижение длины (на 19 %) и массы тела 
(на 49 %) у рыб в возрасте 4 мес. по сравнению с контролем отме-
чены после воздействия на рыб МБ в течение 48–72 ч после опло-
дотворения. Кроме того, выявлены изменения амилолитической 
активности, активности мальтазы и сахаразы, а также кинетических 
характеристик гидролиза углеводов. 

В варианте с воздействием рыбы на моделируемую МБ в те-
чение первых 24 ч после оплодотворения амилолитическая актив-
ность и активность сахаразы снижается на 15 и 26 % по сравне-
нию с контролем. Значения других параметров повышаются: Кm 
гидролиза крахмала – на 36 %, активность мальтазы и V гидролиза 
мальтозы – на 15, 28, и на 36 % соответственно. В варианте опы-
та с воздействием МБ в течение 48 ч после оплодотворения уро-
вень амилолитической активности был на 26 %, мальтазы – на 32% 
выше, чем в контроле. При этом значения Km гидролиза крахмала, 
сахарозы и мальтозы были ниже, чем в контроле на 41, 32 и 36 % 
соответственно. Воздействие МБ на более поздних стадиях эмбри-
огенеза активность гликозидаз и кинетические параметры гидроли-
за не столь значительно (Голованова и др., 2015).  Несколько иные 
результаты получены при изучении последствий воздействия на 
эмбрионы плотвы Rutilus rutilus типичной МБ (длительность 24 ч 
в частотном диапазоне 0–5 Гц) через 72 ч после оплодотворения. 
Авторами установлено снижение амилолитической активности 
и активности мальтазы в кишечнике 4-месячных особей плотвы. 
При этом МБ также не влияла на температурные и кинетические 
характеристики ферментов (Filippov et al., 2014).

Кроме того, есть сведения о влиянии МБ (диапазон частот 0–5 Гц) 
на активность и чувствительность амилолитической активности 
и мальтазы к ионам х металлов (Cu и Zn, концентрации 0.1 – 25 мг/л) 
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и гербициду «Раундап» (0.1 – 50 мкг/л). Показано, что в результате 
воздействия МБ на эмбрионы плотвы Rutilus rutilus (48–72 ч после 
оплодотворения) у 4-х месячных сеголетков в большинстве случаев 
чувствительность гликозидаз повышается. Так, при действии МБ ами-
лолитическая активность в присутствии в Cu снижается на 14–94 %, 
Zn – на 21–46 % по сравнению с  контролем во всем диапазоне исследо-
ванных концентраций. Эффект «Раундап» сильнее выражен при низ-
ких концентрациях гербицида (0.1–1.0 мкг/л). При этом чувствитель-
ность ферментов, гидролизующих крахмал, увеличивается в большей 
степени по сравнению с таковой мальтазы (Голованова и др., 2016).

В заключение следует отметить, что различные эффекты МБ 
на ферменты, принадлежащие к разным цепям, могут быть вызваны 
несколькими факторами. Как подчеркивалось выше, одним из реша-
ющих факторов может быть различная структура полисахарида крах-
мала и белка казеина. При этом на скорость ферментативных реакций 
может влиять изменение свойств воды и водных растворов (Зенин, 
1999). Большое значение придается участию ионов, например Ca2+, 
присутствующим в инкубационной среде, в изменении структуры во-
дных растворов (Ayrapetyan et al., 1994; Ruzic, Jerman, 1998).

Кроме того, важную роль могут играть различия в локализа-
ции пептидаз и гликозидаз. Ферменты, обеспечивающие начальные 
этапы гидролиза белков и полисахаридов, локализованы на структу-
рах гликокаликса. Ферменты, реализующие заключительные этапы, 
имеют различную локализацию. Ферменты группы мальтаз и γ-ами-
лаза, обеспечивающие заключительные этапы гидролиза полисаха-
ридов более прочно связаны с апикальной мембраной энтероцитов, 
чем реализующие конечные этапы гидролиза белков латерально 
расположенные пептидазы (Ugolev, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993). 
Латеральная локализация пептидаз может способствовать их со-
любилизации, которая в свою очередь, может вызывать изменение 
конформации ферментов, в результате которой может изменяться 
структура активного центра ферментов. 

Также важно отметить, что наибольшие отклонения показате-
лей в опыте по сравнению с контролем наблюдались в главной фазе 
МБ, что хорошо согласуется с данными, полученными на других 
объектах. Так, при оценке гравитропической реакции у льна наи-
большая биологическая эффективность была характерна для тех 

5.4. Влияние магнитных полей и геомагнитных бурь на активность пептидаз и гликозидаз...
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отрезков МБ, во время которых происходит большее изменение на-
пряженности ГМП, т. е. в главной фазе и на начальных этапах фазы 
восстановления (Крылов, 2012). Размах амплитуды исследованных 
сигналов в главной фазе МБ и фазе восстановления соответствовал 
приблизительно 300 и 30 нТл соответственно. Более сильное гради-
ентное изменение внешнего постоянного поля во время МБ может 
приводить к большим изменениям колебательных процессов спи-
нов ядер атомов и ионов в молекулах белка (Lednev, 1991; Белова, 
Панчелюга, 2010). Последнее может лежать в основе различных эф-
фектов на более высоких уровнях организации организмов.

Наконец, важно обсудить зависимость эффектов МБ от функ-
ционального состояния рыб. Как показали опыты, проведенные на 
карпе Cyprinus carpio в условиях in vivo, а также на карасе Carassius 
carassius в условиях in vitro, активность пептидаз под влиянием МБ
у голодных рыб, как правило, снижается в большей степени, чем у сы-
тых. Было высказано предположение, что одной из причин большей 
устойчивости пептидаз у сытых рыб является большая насыщенность 
инкубационной среды органическими и неорганическими молекула-
ми, часть из которых может, присоединяясь к регуляторным сайтам, 
стабилизировать глобулы ферментов (Кузьмина и др., 2014 в). 

5.5. Заключительные замечания

Как показано в этой главе, различные антропогенные факторы, 
как правило, значительно снижают активность пищеварительных 
гидролаз. При исследовании влияния загрязнителей различной при-
роды на активность и характеристики ферментов установлено, что 
токсический эффект зависит от структуры, концентрации токсиче-
ского вещества и продолжительности экспозиции, а также от струк-
туры пищевого субстрата, вида и функционального состояния рыб, 
условий эксперимента, влияния ряда абиотических факторов среды 
и локализации исследуемых ферментов. При этом ксенобиотики 
могут ингибировать активный центр ферментов. В случае хрониче-
ского действия различных веществ может доминировать опосредо-
ванное влияние разных систем организма на синтез и функциони-
рование ферментов (Alabaster, Lloyd, 1980, Лукьяненко, 1983; Мур, 
Рамамурти, 1987; Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Кузьми-
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на, 2005, 2008). В результате токсичными становятся значительно 
меньшие концентрации одних и тех же веществ. 

Наибольшее внимание уделялось изучению влияния на пи-
щеварительные гидролазы рыб соединений металлов. Интерес                         
к их изучению, возникший во второй половине ХХ в., не ослабе-
вает, поскольку до сих пор не устранены источники загрязнения 
ими водной среды. Первоначально при изучении влияния металлов 
на различные аспекты жизнедеятельности рыб основное внимание 
уделялось эффектам неэссенциальных металлов, таких как Pb, Cd 
и Hg. Однако вскоре стало ясно, что увеличение в гидроэкосисте-
мах концентрации эссенциальных металлов, в частности Zn и Cu, 
также пагубно воздействует на гидробионтов. Важно отметить, что 
в присутствии металлов не только значительно снижается актив-
ность ферментов, но существенно изменяются их характеристики. 
В частности, снижается величина температурного оптимума и от-
носительная активность пептидаз в зоне постмаксимальных тем-
ператур. При этом величины Еакт пептидаз в присутствии металлов 
увеличиваются, а их эффективность снижается, приблизительно 
в 1.5–2 раза (Ушакова, 2009). 

Важно отметить, что значительное накопление металлов в ор-
ганизме рыб и других водных животных наблюдается не только 
в местах их сбросов, но и на участках водоемов и водотоков, на-
ходящихся на большом расстоянии от предприятий, загрязняющих 
гидросферу, что обусловлено возможностью их аэротехногенного 
переноса. Несмотря на значительную вариабельность данных, ка-
сающихся накопления металлов в различных органах рыб разных 
видов, не вызывает сомнения, что в наибольшей степени они акку-
мулируются в тканях, отличающихся повышенным метаболизмом. 
Особая роль при этом принадлежит печени. При этом не все количе-
ство металлов, поступающих в пищеварительный тракт, взаимодей-
ствует с пищеварительными ферментами, поскольку большинство 
из них находятся в форме, связанной с белками, аминокислотами 
и другими органическими соединениями. Особая роль в детокси-
кации и выведения металлов из организма рыб принадлежит ме-
таллотионеинам – белкам с молекулярной массой от <3 до 70 кДа 
и глутатиону (Бауман, 1977; Коновалов, 2001; Роева и др., 1999; Dang 
et al., 1999; Muto et al., 1999; Pourang et al., 2004; Doering et al., 2015).

5.5. Заключительные замечания 
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Высокое содержание металлотионеинов в цитозоле энтероци-
тов (Brown et al., 1990) позволило предположить большую защищен-
ность внутриклеточных ферментов по сравнению с мембранными 
ферментами (Кузьмина, 2008). Это предположение подтверждает-
ся упоминавшимися ранее данными о том, что при хроническом 
действии Сd на мешкожаберного сома Heteropneustes fossilis ак-
тивность щеточнокаемной аминопептидазы снижается на 40 %, ак-
тивность цитозольной глицилглициндипептидазы – лишь на 27 % 
(Gupta, Sastry, 1981), активность щеточнокаемной щелочной фос-
фатазы уменьшается на 60–80%, лизосомальной кислой фосфатазы 
увеличивается на 30 % (Sastry, Subhadra, 1985). 

Большое значение, вероятно, имеет аминокислотный состав 
белков тканей жертвы. В частности, гистидин, цистеин и таурин 
способствуют увеличению накопления Zn в виде хелатирующего 
комплекса в зоне щеточной каймы энтероцитов. Однако только ци-
стеин способствует поглощению металла (Glover, Hogstrand, 2002). 
При этом на примере Zn показано, что металл, поступающий с пи-
щей или водой, связывается преимущественно с низкомолекуляр-
ной фракцией. Не меньшего внимания заслуживает тот факт, что                    
в случае, когда количество металлов превышает связывающую спо-
собность белков, они могут аккумулироваться небелковыми соеди-
нениями (Коновалов, 2001; Столяр, 2003).

Вместе с тем значительное количество биогенных металлов, 
поступающих в кишечник в составе панкреатического сока и жел-
чи, увеличивает их пул. При этом Zn и Cu, поступающие в пищева-
рительный тракт в форме неорганических соединений, могут зна-
чительно подавлять активность пищеварительных гидролаз лишь                    
в том случае, когда возможности организма образовывать хелат-
ные комплексы с белковыми компонентами химуса, недостаточны 
для их связывания. Последнее косвенно подтверждается данными, 
свидетельствующими о плохом усвоении рыбами Zn и Cu, поступа-
ющими с пищей в форме неорганических соединений (Остроумова, 
2001), а также о значительных преимуществах использования хела-
та Zn по сравнению с сульфатом в аквакультуре (Lovell, 1996). 

Представленные выше данные отражают снижение активно-
сти пептидаз под влиянием металлов, поступающих в пищевари-
тельный тракт в форме неорганических и органических соединений. 
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При этом в условиях строго белковой диеты, всасывание Zn в кишеч-
нике снижается (Бауман, 1977), в результате чего его концентрация 
в химусе может увеличиваться, а активность пептидаз, обеспечива-
ющих полостной и мембранный гидролиз белковых компонентов 
пищи – снижаться. Вследствие этого планкто- и бентофаги, а также 
факультативные ихтиофаги благодаря разнообразию состава пищи, 
даже при наличии в тканях объектов их питания металлов имеют опре-
деленные преимущества по сравнению с типичными ихтиофагами. 

Поскольку в большинстве работ исследуется слизистая оболоч-
ка пищеварительного тракта, ясно, что при изучении влияния ток-
сикантов на пищеварительные гидролазы оценивается активность 
ферментов, локализованных либо в зоне щеточной каймы энтероци-
тов, в цитозоле или лизосомах, либо в строме слизистой. При этом 
ферменты указанных групп не только функционируют в разных 
условиях, но и в разной мере защищены от взаимодействия с ток-
сическими веществами благодаря сложной многоуровневой струк-
туре защитного барьера пищеварительного тракта (Кузьмина, 1995, 
1999 б). Надежность структурного барьера может увеличиваться 
под влиянием ксенобиотиков, вызывающих увеличение продукции 
слизи бокаловидными клетками (Sastry, Gupta, 1979; Crespo et al., 
1986). Также не исключено, что из-за разной степени развития за-
щитного барьера кишечника у рыб разных видов в хронических экс-
периментах реальные концентрации токсикантов в зоне щеточной 
каймы энтероцитов и особенно в цитозоле значительно отличаются 
от их начальной концентрации. Вследствие этого, результаты экспе-
риментов, выполненных в условиях in vitro не отражают величину 
реального эффекта и, как правило, оказываются завышенными.

При исследовании приоритетных загрязнителей органической 
природы также установлена зависимость эффекта от структуры 
токсиканта, продолжительности его воздействия и вида рыб. Так, 
полиароматический углеводород нафталин (С10Н8) в сублетальной 
концентрации (1.5 мг/л) в условиях хронического эксперимента 
(60 сут.) практически не влияет на активность гликозидаз у тиляпии 
Oreochromis mossambicus, фосфорорганический инсектицид дихло-
фос (С4Н7О4С12Р) в сублетальной концентрации (0.46 мг/л) после-
довательно снижает уровень общей амилолитической активности 
с максимумом на 60 сут. (Golovanova et al., 1994). Гербицид 

5.5. Заключительные замечания 
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«Раундап» в условиях in vitro, как правило, оказывает ингибирующий 
эффект на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника 
и химуса у рыб разных видов (Голованова и др., 2011; Аминов, 2018). 
Устойчивость пептидаз к препарату видоспецифична. «Раундап» 
в низких концентрациях негативно влияет на активность пищевари-
тельных пептидаз у большинства, в более высоких (50–100 мкг/л) – 
у всех исследованных видов рыб (Кузьмина и др., 2017 б). При этом 
стрессирование химическими агентами различной природы в пе-
риод раннего онтогенеза рыб оказывает значительное воздействие 
на активность и характеристики пищеварительных гидролаз 
сеголетков (Голованова и др., 2006, 2013; Golovanova et al., 2015, 
2016, 2017). 

Особого внимания заслуживает влияние естественного и из-
мененного ГМП на активность пищеварительных ферментов рыб. 
Важно отметить отрицательное влияние искусственного ГМП и МБ 
на активность пептидаз и амилолитическую активность слизистой 
оболочки у рыб разных видов. Сходство между влиянием ГМП и МБ 
на активность амилаз у животных и растений подтверждает древнее 
происхождение гидролаз (Уголев, 1985, 1989). Значительный инте-
рес представляют данные, свидетельствующие о том, что действие 
естественных и искусственных ГМП на эмбрионы рыб может вызы-
вать изменение активности и характеристик пищеварительных гли-
козидаз у сеголетков. При этом величина и направленность наблю-
даемых эффектов зависят от интенсивности искусственных ГМП              
и стадий эмбриогенеза рыб (Голованова и др., 2016).

Также важно отметить, что в условиях in vivo МБ, как правило, 
вызывает значительное снижение активности гликозидаз, но сла-
бо влияет на активность пептидаз (достоверное уменьшение фер-
ментативной активности отмечено только у голодных рыб). При 
исследовании влияния отдельных фаз МБ на активность тех же 
ферментов в условиях in vitro выявлена противоположная тенден-
ция. Независимо от условий эксперимента МБ в большей степени 
негативно влияет на ферментные системы голодных рыб. При ис-
следовании отдаленных последствий МБ на активность гликозидаз 
выявлена значительная зависимость эффекта отдельных ферментов 
от  характеристик МБ, а также времени ее воздействия на эмбрионы 
рыб (Кузьмина и др., 2014 в, 2015 в; Голованова и др., 2016).
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Вместе с тем влияние отставленных эффектов искусственных 
ГМП и МБ на активность ферментов, участвующих в начальных 
и заключительных стадиях гидролиза пищевых субстратов, требует 
дополнительных экспериментальных исследований. В настоящее 
время не ясно, вызвана ли модификация активности ферментов кон-
формационными изменениями в их белковой глобуле, нарушения-
ми в липидном матриксе мембран под влиянием ГМП или разным 
состоянием кормовой базы у контрольных и опытных рыб, содер-
жавшихся в разных прудах. Также необходимо отметить различное 
влияние МБ на активность ферментов в условиях in vivo и in vitro. 
Как правило, МБ в условиях in vivo вызывает статистически зна-
чимое снижению активности гликозидаз, в то время как в экспери-
ментах in vitro их активность снижается только во время основной 
фазы МБ. Кроме того, необходимы дополнительные исследования 
влияния физиологического статуса рыб на эффекты МП и МБ. 

Таким образом, сведения о влиянии загрязняющих веществ 
на активность пищеварительных ферментов рыб в значительной 
мере фрагментарны. Имеющиеся данные свидетельствуют о зави-
симости токсического эффекта от физической и химической приро-
ды, дозы, времени воздействия токсического агента, условий экс-
перимента, локализации исследуемых ферментов и, по-видимому, 
ряда абиотических и биотических факторов среды, а также, по всей 
вероятности, от и степени развития защитного барьера пищевари-
тельного тракта рыб. Изменение характеристик ГМП, а также нали-
чие загрязняющих веществ в воде в концентрациях, встречающихся 
в природе, могут снижать активность пищеварительных гидролаз 
слизистой оболочки желудка и кишечника и, как следствие, эффек-
тивность начальных этапов ассимиляции пищи, особенно у ихтио-
фагов. Последнее не может не отражаться на численности и биомас-
се популяций рыб, а также на рыбопродуктивности водоемов. При 
этом степень влияния на активность пищеварительных гидролаз 
зависит от характера воздействия, концентрации токсических ве-
ществ, вида рыб, а также структуры фермента и субстрата. 

5.5. Заключительные замечания 
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полипотентости ферментов рыб и их адаптаций 
в функционировании водных экосистем

Постулируя принципы «современного функционализма», 
А. М. Уголев (1985), помимо принципов эффективности, универ-
сальности, гомеостаза и циклизации, рассматривал принципы ком-
промисса, множественности и полиэссенциальности. А. М. Уго-
лев выделял два типа множественности: полифункциональность 
(мультифункциональность) и полипотентность. Первый принцип 
реализуется главным образом на уровне органа, второй – на моле-
кулярном уровне. Мультифункциональность подразумевает нали-
чие полезных, побочных и, возможно, отрицательных эффектов, 
которые составляют основу для дифференциации и специали-
зации органов, расширения или сокращения их функций и т. д. 
В случае полипотентности некоторые функциональные блоки («мо-
лекулярные машины») могут участвовать в выполнении различных 
функций.

Мультифункциональность и полипотентность в сочетании                      
с иерархической структурой биологических систем обеспечивают 
множественность связей между различными системами, которые 
формируют организацию более высокого порядка, в то время как 
различные эффекты тех же структурно-функциональных единиц 
могут контролироваться различными факторами эволюции, вклю-
чая естественный отбор. Суть принципа компромисса заключает-
ся в том, что функционирование отдельных подсистем в сложных 
биологических системах происходит на уровнях, которые не явля-
ются ни оптимальными, ни абсолютно невыгодными, а на уровне 
оптимального компромисса. Принцип оптимального компромис-
са полезен для анализа функциональной эволюции отдельных 
систем организма, целых организмов, а также популяций и эко-
систем (Уголев, 1985, с. 459, 460). Последнее особенно важно, 
поскольку он касается популяций, в которых происходит обмен 
генетической информацией. При этом структура и особенности 
функционирования экосистем активно влияют на элиминацию 
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неэффективных и сохранение большинства экономически выгод-
ных изменений в процессах, происходящих на разных уровнях ор-
ганизации организмов.

6.1. Роль полифункциональности 
пищеварительного тракта рыб

Ранее было показано, что пищеварительный тракт позвоночных 
выполняет помимо трофической функции также защитные (неспец-
ифические и иммунные), регуляторные и метаболические функции 
(Уголев, 1978; Уголев и др., 1992). Вскоре эти функции пищеваритель-
ного тракта были описаны у рыб (Кузьмина, 1995, 1999; Buddington, 
et al., 1997). В монографии «The multifunctional gut of fish» (Grosell 
et al., 2011) опубликован ряд фундаментальных обзоров, которые ка-
сались не только морфологического разнообразия желудочно-кишеч-
ного тракта у рыб (Wilson, Castro, 2011), но и многообразия харак-
тера их питания, а также особенностей пищеварения и поглощения 
питательных веществ (Bakke et al., 2011). Кроме того, была описана 
роль желудочно-кишечного тракта в поддержании иммунитета (Cain, 
Swan, 2011), солевого и водного баланса (Grossel, 2011), газообмена, 
кислотно-щелочного равновесия и метаболизма азота (Taylor et al., 
2011), а также в дыхании (Nelson et al., 2011). Также в этой моногра-
фии значительное внимание уделялось эндокринной/нейроэндокрин-
ной/паракринной (Takei, Loretz, 2011) и нервной системе желудоч-
но-кишечного тракта (Olsson, 2011).

У рыб пищеварительная система, помимо вышеуказанных 
функций, также выполняет механическую, энзиматическую и спец-
ифическую защитную функцию (Кузьмина, 1995; 1999), в том числе 
систему детоксикации, включающую металлотеонеины, цитохром 
Р450 и антиоксидантную защиту (Gorbi et al., 2005; Vergani et al., 
2009; Huang et al., 2014). Кроме того, была описана трансформаци-
онная (Кузьмина, 1999) и метаболическая функция, которая впер-
вые рассматривалась, как конечная стадия процессов эндотрофии 
у рыб (Кузьмина, 1999; Kuz’mina, 2017). Действительно, в много-
численных работах было выявлено дифференцированное поступле-
ние в желудочно-кишечный тракт значительного количества различ-
ных компонентов внутренней среды, способных компенсировать 

6.1. Роль полифункциональности пищеварительного тракта  рыб



216

Глава 6. Роль мультифункциональности пищеварительного тракта...

их отсутствие в рационе рыб (Щербина, 1980), а также осущест-
влять перераспределение запасов в периоды длительного сезонного 
голодания, нерестовых миграций и т. д. (Love, 1970; Шульман, 1972; 
Шатуновский, 1980; Shulman, Love, 1999).

Важно отметить, что первые данные о выделении в пищева-
рительный тракт позвоночных наиболее важных компонентов вну-
тренней среды, таких как белки, жиры, углеводы, минеральные ве-
щества и другие, появились к началу 1940-х годов (Разенков, 1948). 
Позднее была описана метаболическая функция пищеварительного 
тракта (Шлыгин, 1974; Seth et al., 2011), рециклинг различных ве-
ществ (Уголев, 1985; Seth et al., 2011; Grosell, 2011), а также выска-
зано предположение о важной роли этого феномена в поддержании 
гомеостаза энтеральной среды (Гальперин, Лазарев, 1986). 

Нами была предложена иная интерпретация феномена выделе-
ния в кишечную полость различных эндогенных веществ – белков, 
аминокислот, белкового азота, углеводов, липидов и минеральных 
веществ. Поскольку вещества, выделяющиеся в пищеварительный 
тракт, могут быть вовлечены в процессы пищеварения и транспорта, 
было предложено рассмотреть этот аспект деятельности пищевари-
тельного тракта как конечное звено процессов эндотрофии (Кузьми-
на, 1999 б). Процесс эндотрофии, тесно связанный с метаболической 
функцией пищеварительной системы, наиболее важен для анадром-
ных рыб в период нерестовых миграций (Shulman, Love, 1999).

В настоящее время не вызывает сомнения важная роль лизо-
сомальных гидролаз, кальпанов и других ферментов, функциони-
рующих в различных тканях рыб, в осуществлении процессов эн-
дотрофии (Кузьмина, 1999 б). Действительно, имеющиеся данные 
свидетельствуют о возрастающей роли гидролитического аппа-
рата лизосом и других систем, участвующих в процессах распада 
при неблагоприятных для экзогенного питания рыб условиях (Со-
рвачев, 1982; Немова, 1996; Высоцкая, Немова, 2008). Пути и ин-
тенсивность процессов катаболизма и рециркуляции различных со-
единений, во многом зависят от конкретных экологических условий 
(Kuz’mina, 2017). Температура, содержание кислорода и соленость 
воды влияют на активность лизосомальных гидролаз в разных 
органах и тканях рыб (Высоцкая, Немова, 2008), а также на пути 
расщепления гликогена. Так, у рыб, приспособленных к обитанию 
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при более высокой температуре, гликоген в основном разрушается 
в процессе гликолиза, у рыб, приспособившихся к низким темпера-
турам – при участии пентозного шунта (Плисецкая, 1975). 

Изучение мультифункциональности пищеварительного тракта 
у рыб, отличающихся исключительным видовым разнообразием,                     
а также разнообразием спектра питания, расширило представления 
об изменчивости наиболее важных характеристик пищеваритель-
ной системы, связанных как с реализацией трофической функции, 
так и с реализацией других жизненно важных функций. 

6.2. Роль полипотентности 
пищеварительных ферментов рыб

Трофическая функция. Традиционно физиология пищеварения 
рассматривает трофическую функцию только в плане процессов эк-
зотрофии (Кузьмина, 1995, 1999). Однако, как отмечалось выше, 
различные животные, в том числе многие виды рыб, в течение дли-
тельного времени выключают процессы экзогенного питания, поддер-
живая энергетические и пластические потребности организма только 
за счет процессов эндотрофии (Сорвачев, 1982). В первой главе при-
ведена шестизвенная схема, включающая пять взаимосвязанных ти-
пов пищеварения, которые обеспечивают деполимеризацию пищевых 
объектов и перенос питательных веществ на транспортные системы. 
При этом три типа переваривания (полости, мембраны и внутрикле-
точные) реализуются ферментными системами организма-ассими-
лятора, два другие (симбионтное пищеварение и индуцированный 
аутолиз) – ферментами микрофлоры и объектов питания рыб (Уго-
лев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015; Kuz’mina, 2017). 

Важно отметить, что участие одних и тех же ферментов в ре-
ализации различных механизмов пищеварения имеет фундамен-
тальное значение. Ниже описаны приведенные ранее аргументы 
(Kuz’mina, 2017): 

1) ферменты, участвующие в гидролизе одного и того же суб-
страта, но имеющие различную локализацию и функционирующие 
в разных условиях, могут влиять на эффективность одних механиз-
мов, но не влиять на эффективность других (Уголев, 1985; Уголев, 
Кузьмина, 1993);

6.2. Роль полипотентности пищеварительных ферментов рыб
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2) участие ферментов микрофлоры и объектов питания рыб                   
в процессах пищеварения уменьшает энергетические и пластиче-
ские затраты организма на синтез собственных пищеварительных 
гидролаз (Уголев, 1985; Уголев, Кузьмина, 1993); 

3) микрофлора является поставщиком веществ, которые не мо-
гут усваиваться из-за отсутствия у рыб соответствующих гидролаз 
(Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Clements, 1997; Ganguly, 
Prosad, 2012; Ray et al., 2012); 

4) до настоящего времени полостное пищеварение считалось 
детально изученным. Однако результаты последних лет показали 
несостоятельность этих представлений, поскольку традиционные 
методы не позволяют корректно дифференцировать вклад фермен-
тов консументов, жертв и симбионтов; 

5) для эффективной реализации трофической функции важно 
соответствие биохимического состава объектов питания и актив-
ности пищеварительных гидролаз консумента, а также наличие 
микробного сообщества. Последнее связано с тем, что микроорга-
низмы способны значительно трансформировать поток питатель-
ных веществ, создавая вторичный поток нутриентов (Уголев, 1985; 
Лубянскене и др., 1989); 

6) вклад экзогенных ферментов в процессы пищеварения рыб 
предложено рассматривать  в качестве экологической компоненты, 
поскольку спектр и интенсивность питания рыб, а также состав ми-
крофлоры различаются даже у рыб одного вида в зависимости от эко-
логических особенностей водоема (Кузьмина, 1991; Kuz’mina, 2017).

Изменения характеристик ферментов, реализующих процес-
сы экзо- и эндотрофии у рыб, в значительной мере адаптивны. 
При этом адаптации ферментов к условиям функционирования ча-
сто наблюдаются на более высоких уровнях, чем организменный, 
т.е. на уровне популяций и биоценозов. Как было показано выше, 
исследование в идентичных методических условиях активности 
пищеварительных гидролаз у рыб показало, что объекты питания 
могут вносить существенный вклад в пул гидролаз, разрушаю-
щих высокомолекулярные компоненты тканей жертвы. Так, макси-
мальная активность пептидаз и минимальная активность гликози-
даз характерны для объектов питания ихтиофагов. В то же время 
максимальная активность гликозидаз и минимальная активность 
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пептидаз наблюдается у донных организмов, особенно у моллюсков 
(Кузьмина, 1981; Уголев, Кузьмина, 1993). Близкая закономерность 
зафиксирована при изучении микрофлоры кишечника у рыб разных 
видов (Лубянскене и др., 1989). Адаптивные перестройки, проис-
ходящие на всех уровнях организации пищеварительной функции 
рыб, иерархически включают все типы и механизмы известных                                                                  
в настоящее время адаптаций (Кузьмина, 1996, 2001). Важную роль 
при этом играет комплекс регуляторных механизмов, включающий 
нервную и гормональную регуляцию (Шпарковский, 1986; Fange, 
Grove, 1979; Baddington, Krogdahl, 2004; Holmgren, Olsson, 2009; 
Takei, Loretz, 2011; Olsson, 2011 Rønnestad et al., 2013), и процессы 
саморегуляции (Уголев, 1972). 

Защитная функция. Известно, что содержимое пищеваритель-
ного тракта животных является частью внешней среды по отноше-
нию к внутренней среде организма (Thomas, 1964). С водой и пищей 
рыб из естественных популяций в их желудочно-кишечный тракт 
попадают различные компоненты внешней среды. Поступление 
в пищеварительный тракт некоторых компонентов пищи, в част-
ности белков, рассматривается как аллергическая и токсическая 
агрессия (Уголев, 1991; Уголев и др., 1992). Видовая специфичность 
чужеродных белков исчезает в результате их ферментативной дегра-
дации. При этом пищеварительные гидролазы, особенно пептидазы, 
разрушающие белки, наряду со структурами желудочно-кишечно-
го тракта выступают в роли неспецифического защитного барьера 
(Уголев и др., 1992).

Защитная функция пищеварительной системы у рыб изучена 
слабо, что в значительной степени связано с отсутствием у кости-
стых рыб лимфатических узлов, в том числе Пейеровых или лим-
фоидных бляшек, реализующих специфическую иммунную за-
щиту у высших позвоночных (Лукьяненко, 1971; Микряков, 1991; 
Кузьмина, 1999 б, Cain, Swan, 2011). После появления публика-
ций, свидетельствующих о важной роли неспецифического защит-
ного барьера тонкого кишечника у млекопитающих (Уголев и др., 
1992), были проанализированы различные механизмы защитной 
функции рыб (Кузьмина, 1995). В этой работе было показано, что 
у рыб также существует эффективная система защиты от токси-
ческой и аллергической агрессии, механизмы которой несколь-

6.2. Роль полипотентности пищеварительных ферментов рыб
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ко отличаются от механизмов, описанных для млекопитающих. 
В частности, было показано, что у рыб разных видов структурные 
и ферментативные барьеры охватывают весь желудочно-кишечный 
тракт, в том числе дистальные отделы кишечника. То, что стенка 
пищеварительного тракта, является барьером между гастро-энте-
ральной и внутренней средой организма, никогда не вызывал со-
мнений. Однако только работы последних десятилетий позволили 
понять уникальную роль апикальной мембраны эпителиоцитов, 
в частности энтероцитов, которые функционируют как молеку-
лярное сито. Как указывалось в первой главе, расстояние между 
микроворсинками апикальной мембраны энтероцитов обычно со-
ставляет 1–2 мкм; размер ячеек гликокаликса, как минимум, на два 
порядка ниже. Эффективный радиус пор апикальной мембраны зна-
чительно меньше расстояния между нитями гликокаликса и состав-
ляет 0.4–0.6 нм (Уголев, 1972; Уголев, Кузьмина, 1993, Кузьмина, 
1995). Этот цифровой ряд показывает, что апикальная мембрана 
энтероцитов не может быть преодолена ни бактериями, ни круп-
ными молекулами, входящими в состав тканей объектов питания 
рыб (Кузьмина, 1995, 1999 б).

В последнее время большое внимание уделяется барьерной 
функции слизи, в состав которой входят высокомолекулярные про-
теиды, отличающиеся высоким содержанием углеводов и низким 
содержанием белков и липидов. Количественный и качественный 
состав углеводов зависит от вида животных (Гальперин, Лазарев, 
1986; Морозов и др., 1988; Уголев и др., 1992). Исследование уль-
траструктуры слизи показало, что секретируемая бокаловидными 
клетками слизь первоначально имеет высокую плотность. Распре-
деляясь в пристеночном слое, слизь формирует нитевидные и сетча-
тые структуры, причем значительная часть молекул гликопротеида 
не включается в полимерную сеть, а находится в растворимой фрак-
ции, что увеличивает ее вязкость (Морозов и др., 1988). Это придает 
слизи механические защитные свойства, а присутствие гликопроте-
инов и мукополисахаридов обусловливает ионообменные свойства 
слизи (Гальперин, Лазарев, 1986; Морозов и др. 1988; Уголев и др., 
1992). В эпителии слизистой оболочки пищеварительного тракта 
рыб также широко представлены клетки, продуцирующие слизь. 
Эпителий слизистой оболочки желудка выделяет секрет, дающий 
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положительную ШИК-реакцию, но не окрашивающийся на кислые 
мукополисахариды. Секрет бокаловидных клеток кишечника дает 
положительную реакцию на кислые и нейтральные мукополисаха-
риды (Kapoor et al., 1975; Веригина, Жолдасова, 1982), что позво-
ляет предположить значительное сходство его свойств и функций                         
с таковыми у млекопитающих (Кузьмина, 2005).

При анализе энзиматического барьера пищеварительного трак-
та рыб было выделено девять основных и один дополнительный 
уровень, а также семь основных и два дополнительных источника 
ферментов, в значительной мере основанных на радиальной ком-
партментализации их желудочно-кишечного тракта (рис. 6.1). 

 

Рис. 6.1. Схема уровней энзиматического барьера пищеварительного тракта 
рыб (по: Кузьмина, 1995, с дополнениями)
Обозначения: 1 – ферменты пищеварительных желез, 2 – ферменты симбион-
тов, 3 – ферменты жертвы, 4 – ферменты мембран эпителиоцитов, 5 – фермен-
ты цитозоля эпителиоцитов, 6 – ферменты лизосом эпителиоцитов, 7 – «не пи-
щеварительные» ферменты постэпителиальных слоев, 8 – ферменты жертвы, 
обеспечивающие аутодеградацию. 

Как показывает этот рисунок, в полости и слое слизи доми-
нируют ферменты, которые секретируются желудочными железа-
ми и гепатопанкреасом, а также ферменты жертвы и микрофлоры. 
На структурах гликокаликса могут присутствовать те же ферменты. 
Начиная с апикальной мембраны энтероцитов, гидролиз реализу-
ется собственно кишечными ферментами, которые заполняют мем-
брану и полностью реализуют два варианта внутриклеточного (ци-
тозольного и лизосомального) пищеварения. Если белки сохраняют 
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свою структуру при прохождении через эпителий, могут активиро-
ваться ферменты стромы слизистой оболочки и подслизистых слоев 
и, если необходимо, ферменты других постэпителиальных слоев, 
активность которых в некоторых случаях (дипептидазы) превыша-
ет активность энтероцитов (Уголев, Кузьмина, 1992). Если добыча 
полностью проглочена, ее ферментные системы служат дополни-
тельным энзиматическим барьером (Кузьмина, 1995).

Важно отметить уменьшение гетерогенности источников 
ферментов по мере приближения к апикальной мембране эпите-
лиальных клеток, а также постепенную стабилизацию условий 
функционирования ферментов. Начиная с апикальной мембраны 
энтероцитов, ферментативный пул однороден по происхождению. 
Степень гетерогенности и соотношение ферментов различных це-
пей (гидролизующих в пределах цепи один и тот же тип субстра-
та) в значительной мере зависит от характера питания и анатомии 
пищеварительного тракта рыб. Так, у рыб, перетирающих глоточ-
ными зубами пищу, в желудок или кишечник попадают объекты 
питания с частично разрушенными тканями, в которые довольно 
легко могут проникать пищеварительные ферменты организма-ас-
симилятора. У ихтиофагов, поглощающих жертву целиком, фер-
менты желудочного сока (реже панкреатического) из-за большой 
молекулярной массы не могут быстро проникать внутрь жертвы, 
минуя ее покровы. В этом случае особенно велика роль механизма 
индуцированного аутолиза, реализуемого лизосомальными фермен-
тами тканей жертвы (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, Цветкова, 
2001). 

Активации лизосомальных гидролаз способствует усиление 
процессов гликолиза и подкисление цитоплазмы в условиях отсут-
ствия аэробного дыхания (Уголев, 1985). Выше были перечислены 
ферменты, способные разрушать химические связи в разных суб-
стратах. Особую роль в деградации структур жертвы, вероятно, 
играют катепсины В, D, Н и L, выполняющие у живых организмов 
регуляторные функции (Высоцкая, Немова, 2008; Лысенко и др., 
2011). Катепсин L участвует в иммунных реакциях (Zhu et al., 2008; 
Ma et al., 2010; Liang et al., 2012; Zhao et al., 2013). Однако после 
смерти жертвы эти ферменты могут вовлекаться в процессы инду-
цированного аутолиза.
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Степень развития защитных ферментативных механизмов 
у рыб различных видов различна и в значительной степени зави-
сит от характера их питания. У типичных и факультативных ихти-
офагов, потребляющих значительное количество белка, активность 
пептидаз значительно выше, чем у рыб, пища которых содержит 
меньшее количество высокомолекулярных белковых компонентов 
(Barrington, 1957; Kapoor et аl., 1975; Fange, Grove, 1979; Кузьмина, 
1981, 2005, 2015; Сорвачев, 1982; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 
2008, 2017; Bakke et al., 2011). 

Трансформационная функция. Те же самые ферментные систе-
мы рыб обеспечивают реализацию трансформационной функции, 
которая делает возможным поток вещества и энергии в разных эко-
системах и биосфере в целом. Трофическая иерархия и взаимосвязь 
организмов в контексте биоценозов, а также динамическое единство 
биосферы возможны только благодаря универсальному характе-
ру строительных (аминокислоты, моносахариды, жирные кислоты 
и т. п.) и функциональных (ферментативных и транспортных) си-
стем. А. М. Уголев рассматривал биосферу, как трофосферу, функци-
онирующую по принципу трофостата, в котором функции обратной 
связи играют многочисленные гидролазы консументов, их жертв 
и микрофлоры, обеспечивающие деполимеризацию органического 
вещества (Уголев, 1980, 1985, 1991). Ниже приведена схема функ-
ций пищеварительной системы у рыб на уровне организма, популя-
ции и биоценоза (рис. 6.2).

Если учесть, что кормовые коэффициенты у рыб в южных регио-
нах России составляют 5–6 (Фортунатова, Попова, 1973), а в централь-
ных и северных – 8–12 (Иванова, 1966), становится ясным, насколь-
ко велик объем органического вещества, которое трансформируется 
в пищеварительном тракте рыб. При этом разрушаются не только бел-
ки, жиры и углеводы, являющиеся универсальными строительными 
и энергетическими компонентами гетеротрофов, но также целлюлоза 
растений и такие трудно гидролизуемые компоненты тканей беспо-
звоночных, как воска и хитин, (Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьми-
на, 1993, Кузьмина, 2005; Bakke et al., 2011). В частности, одна по-
пуляция бычков Enophrys bison в течение года способна разрушить 
до 16 т хитина и сделать доступными для рециркуляции содержатся 
в нем углеводород, азот и другие элементы (Goodrich, Morita, 1977). 

6.2. Роль полипотентности пищеварительных ферментов рыб
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В настоящее время можно дать только общую оценку транс-
формационной функции. Однако ясно, что ее масштабы зависят 
не только от генетически закрепленных возможностей фермента-
тивных систем трофических партнеров, но и от условий окружаю-
щей среды, включающей абиотические, биотические и, особенно, 
антропогенные факторы, которые способны значительно умень-
шить активность различных гидролаз. Важно отметить, что анализ 
трансформационной функции должен включать оценку эффектив-
ности функционирования ферментных систем трофических пар-
тнеров в условиях естественной среды с учетом количества рыб 
и биомассы кормовых объектов, потребляемых конкретными попу-
ляциями рыб. Однако, несмотря на важность трансформационной 
функции пищеварительных гидролаз, количественная оценка ее 
роли в различных экосистемах в настоящее время затруднена из-за 
ряда методических трудностей и в значительной степени является 
задачей будущего.

Полифункциональная природа пищеварительной системы 
в значительной степени основана на полифункциональной приро-
де пищеварительных ферментов. Триединая функция пищевари-
тельных гидролаз (трофическая, защитная и трансформационная), 
по-видимому, существовала и у предшественников рыб. Действи-
тельно, данные, касающиеся структурных и функциональных ха-
рактеристик желудочно-кишечного тракта у Cyclostomata и неко-
торых таксонах беспозвоночных, довольно близки к таковым рыб 
(Шмидт-Ниельсен, 1982; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 1999, 
2005; Kuz’mina, 2017). Следует обратить внимание на тот факт, что, 
несмотря на внимание исследователей к процессам пищеварения 
рыб, многие проблемы все еще недостаточно разработаны и требу-
ют тщательного изучения. Это особенно важно в связи с увеличени-
ем антропогенного пресса на водные экосистемы.

Действительно, снижение интенсивности гидролитических 
процессов вызывает ослабление трофической, защитной, транс-
формационной и других функций, что, в свою очередь, приводит 
к уменьшению численности популяций рыб, к изменению струк-
туры биоценозов, а также к ухудшению качества товарной рыбы 
(Кузьмина, 1999 б).
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Рис. 6.2. Схема функций пищеварительной системы рыб на организменном, 
популиционном и биоценотическом уровнях (по: Кузьмина, 2005)
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6.3. Классификация и роль адаптаций 
в функционировании пищеварительной системы

Ранее подчеркивалось, что общепринятые классификации фи-
зиологических адаптаций, как правило, ориентированы на человека 
и касаются, главным образом, специализированных адаптаций (Уго-
лев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2001, 2005). В связи с отсутстви-
ем классификации, учитывающей адаптивные перестройки на всех 
уровнях организации биологических систем, была предпринята 
ревизия существующих классификаций физиологических адапта-
ций (Кузьмина, 2001). Предложенная классификация типов физи-
ологических адаптаций в значительной мере базируется на фунда-
ментальных работах А. М. Уголева, в том числе на разработанной 
им концепции универсальных функциональных блоков (Уголев, 
1982,1985). В основу классификации физиологических адаптаций 
процесса экзотрофии положен принцип иерархичности: 

1) адаптации элементарных функций – адаптивные изменения 
характеристик универсальных функциональных блоков, или эрго-
мов – минимального количества молекул, способных выполнять 
физиологические функции, 

2) локальные (подсистемные) адаптации – адаптации отдель-
ных ассоциаций различных макромолекул (гетерополимеров), орга-
нелл, клеток, тканей и органов пищеварительной системы, 

3) системные адаптации – адаптации всех структурных и функ-
циональных элементов пищеварительной системы, 

4) надсистемные адаптации – адаптивные изменения всех си-
стем организма, прямо или опосредованно способствующих реали-
зации трофической функции, 

5) надорганизменные адаптации – а) виктимо-симбионтные 
адаптации – адаптации ферментных систем объектов питания, ин-
тестинальной и ассоциированной микрофлоры и других симбион-
тов пищеварительного тракта к условиям функционирования, б) по-
пуляционные адаптации – адаптивные изменения взаимодействия 
отдельных особей популяции в процессе поиска и потребления 
пищи, а также модификации других форм поведения, способству-
ющие более эффективному питанию и функционированию пище-
варительной системы, в) биоценотические адаптации – адаптации 
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всех звеньев трофической сети биоценоза, способствующие эффек-
тивной реализации процессов экзотрофии (Кузьмина, 2001).

Адаптации элементарных функций. Традиционно исследуе-
мые адаптации ферментных систем пищеварительного тракта рыб  
и других животных относятся к категории адаптациий элементар-
ных функций. В их основе лежат три описанных ранее универсаль-
ных механизма: 

1) изменение типа макромолекул, 
2) изменение концентрации макромолекул, 
3) адаптивная регуляция функции макромолекул (Hochachka, 

Somero, 1973). 
Эти механизмы имеют наибольшее значение для реализации 

полипотентности пищеварительных гидролаз.
Действительно, в многочисленных работах продемонстриро-

вана возможность значительных адаптивных изменений различных 
характеристик свободных ферментов и ферментов, функционирую-
щих в составе фермент-мембранных комплексов (см. вторую главу). 
Наибольшее многообразие механизмов, вовлекаемых в адаптивные 
перестройки пищеварительных ферментов, обнаружено при изу-
чении характеристик одноименных гидролаз у рыб, обитающих 
при различной температуре, а также при их акклимации к разной 
температуре. Выявлены как генетически закрепленные свойства 
молекул, так и возможность быстрого изменения их характеристик. 
При этом в ряде случаев обнаружены изменения, связанные с особен-
ностями экологии и филогенеза видов (Егорова и др., 1974; Уголев 
и др., 1986; Уголев, Кузьмина, 1993; Ugolev, Kuz’mina, 1993; Gelman 
et al., 1992, 1993; Kuz’mina, Gelman, 1997). Наибольшими адаптив-
ными изменениями термостабильности, температурной зависимо-
сти и энергии активации характеризуются ферменты, находящиеся                  
в начале цепи гликозидаз и пептидаз (α-амилаза и пепсин) и обе-
спечивающие начальные этапы деградации полисахаридов и белков 
(Уголев, Кузьмина, 1993). 

Наиболее убедительные доказательства адаптивного измене-
ния температурной зависимости собственно кишечных гидролаз 
были получены при изучении характеристик щелочной фосфатазы 
у ряда видов рыб, обитающих в разных температурных зонах Ат-
лантического океана (рис. 6.3). 

6.3. Классификация и роль адаптаций в функционировании пищеварительной системы  
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Рис. 6.3. Температурная зависимость щелочной фосфатазы кишечника у боль-
шой черной акулы Etmopterus princeps (1), угольной сабли Aphanopus carbo (2) 

и большеглаза Epigonus telescopus (3) (по: Gelman et al., 1993)
Обозначения: по оси абсцисс – температуры,°С, по оси ординат – фермента-
тивная активность, мкмоль/(г•мин).

Оказалось, что температурный оптимум щелочной фосфата-
зы у глубоководной большой черной акулы Etmopterus princeps, 
обитающей при низкой температуре, равен 30°С, у большеглаза 
Epigonus telescopus, обитающего при высокой температуре – 60°С. 
При исследовании глубоководной угольной сабли Aphanopus carbo 
обитающей, как и акула, при низкой температуре, были выявлены 
парадоксально высокие значения температурного оптимума – 60°С. 
Изучение особенностей филогенеза этого вида рыб позволило объ-
яснить этот феномен. Выяснилось, что угольная сабля 30 млн. лет 
тому назад обитала в условиях тропического шельфа и лишь позд-
нее была оттеснена вглубь океана. За истекший период термоста-
бильность белковых глобул щелочной фосфатазы, не изменилась, 
однако величина Еакт в зоне 0–10°С стала ниже, чем в зоне более 
высоких температур (Gelman et al., 1993).

В настоящее время принято считать, что температурные, в том 
числе холодовые, адаптации ферментов реализуются за счет генети-
чески детерминированных и фенотипических механизмов. В первом 
случае изменения касаются первичной структуры молекул, в послед-
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нем адаптивность изменения характеристик ферментов может быть 
связана как с прямым влиянием температуры на третичную структу-
ру молекул фермента (Hochachka, Somero, 1973), так и с прямым или 
опосредованным влиянием эндокринной системы (Уголев, Кузьмина, 
1993). Помимо этого изменение характеристик ферментов возможно 
благодаря существованию их множественных молекулярных форм 
(Evans, Ford, 1976; Raal et al., 1995; Хаблюк, Проскуряков, 1988; Зо-
зуля, 1996). Адаптации гидролаз, функционирующих в составе мем-
бран энтероцитов, помимо этого достигаются при участии гидрофоб-
ных доменов ферментов и липидного матрикса мембран (Kemp, Smit, 
1970; Егорова и др., 1974; Хюттер и др., 1986; Уголев и др., 1986; 
Egorova, Ugolev, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993; Ugolev, Kuz’mina, 
1993; Buddington et al., 1993). Также выявлено значительное разно-
образие жирнокислотного состава (ЖК) состава липидов слизистой 
кишечника рыб, наличие большого количества полиеновых ЖК 
и ЖК ω 3 типа, а также низкомолекулярных жирных кислот, имею-
щих низкую температуру плавления, что позволяет мембранам эф-
фективно функционировать при низких температурах (Kemp, Smith, 
1970; Кузьмина и др., 1982, 1984; Buddington et al., 1993). При этом 
независимо от типа питания рыб летом увеличивается количество на-
сыщенных ЖК и ЖК ω 6 типа, зимой – ненасыщенных ЖК, особенно 
полиеновых ЖК и ЖК ω 3 типа (Кузьмина и др., 1982, 1984).

Кроме того, активность ферментов в значительной мере зави-
сит от наличия в среде лигандов, способных влиять на конформа-
цию активных центров, присоединяясь к их регуляторным сайтам. 
Функционированию при низкой температуре могут способствовать  
такие соединения, как глюкоза и мочевина (у хрящевых рыб) (Прос-
сер, 1977). Тироксин, уровень которого выше у более подвижных ви-
дов (Плисецкая, 1975) также увеличивает холодоустойчивость рыб. 
Адреналин повышает холодоустойчивость тканей за счет десатура-
ции жирных кислот, входящих в состав липидов (Крепс, 1981). Ар-
гинин и продукты его метаболизма стабилизируют мембраны, в том 
числе лизосомальные, при холодовом стрессе (Ананян и др., 1991).

Наиболее подробно исследованы нутритивные адаптации, свя-
занные с изменением активности ферментов в ответ на изменение 
концентрации соответствующих пищевых субстратов (Barrington, 
1957; Fange, Grove, 1979; Kapoor et al., 1975; Уголев, Кузьмина, 
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1993; Кузьмина, 2005, 2015). Большинство приведенных в этих об-
зорах сведений касается генетически закрепленных адаптаций фер-
ментных систем пищеварительного тракта, в частности, большей 
активности пептидаз у зоофагов, особенно у типичных ихтиофагов, 
гликозидаз – у фитофагов, а также значительной пластичности фер-
ментных систем у видов с широким спектром питания. Филогенети-
ческая диссоциация ферментов выявляется на самых ранних этапах 
онтогенеза – в период перехода рыб на внешнее питание (Кузьми-
на, Гельман, 1998). При этом описаны как адаптивные перестрой-
ки разных ферментных систем, так и адаптации в пределах одной 
ферментативной цепи, обусловленные изменением спектра питания 
и биохимического состава пищи рыб (Govoni et al. 1986; Ильина, 
Турецкий, 1987; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, Гельман, 1998). 

Адаптации к составу пищи характерны как для активности од-
ноименных ферментов у рыб, значительно различающихся по типу 
питания, так и у близких по таксономии и экологии видов. На при-
мере ряда видов рыб сем. Cyprinidae, близких по характеру питания 
(бентофаги), продемонстрированы достаточно тонкие адаптации 
ряда карбогидраз (α-амилаза, сахараза, ферменты группы маль-
таз) к биохимическому составу объектов питания (Кузьмина, 1981; 
Ugolev, Kuz’mina, 1994). Адаптации пептидаз слизистой оболочки 
кишечника к характеру питания у тех же видов рыб выражены сла-
бее, щелочной фосфатазы – отсутствуют (Уголев, Кузьмина, 1993). 

Основным механизмом реализации нутритивных адаптаций 
гидролаз, по всей вероятности, является изменение количества 
синтезируемых ферментов в границах эволюционно закрепленной 
адаптивной нормы реакции. Кроме того, адаптивные перестрой-
ки могут осуществляться благодаря существованию множествен-
ных молекулярных форм ферментов (Evans, Ford, 1976; Хаблюк, 
Проскуряков, 1988; Зозуля, 1996), а также возможности быстрых 
конформационных переходов от одной формы молекулы к другой                               
в результате воздействия модификаторов как алиментарной, так                      
и неалиментарной природы (Уголев и др., 1986; Кузьмина, 1987; 
Уголев, Кузьмина, 1993). 

Локальные (подсистемные) адаптации. Проявление локаль-
ных адаптаций, охватывающих молекулярный, субклеточный, тка-
невой и органный уровни, весьма разнообразно. Хорошо известны 
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структурные адаптации, такие как форма и размер ротовой полости, 
глотки и желудка, форма и длина кишечника, наличие пилорического 
сфинктера и пилорических придатков и т. д. (Строганов, 1962; Kapoor 
et al., 1975; Веригина, Жолдасова, 1982). Описаны и функциональ-
ные адаптации: большая кислотность желудочного сока у типичных 
ихтиофагов по сравнению с зоофагами, потребляющими беспо-
звоночных животных, обусловленная разным соотношением поли- 
и олигопептидов в пище, а также периодическая деятельность же-
лудка у ихтиофагов (Шпарковский, 1986). Выявлены адаптивные 
перестройки проксимо-дистальных градиентов различных гидро-
лаз (пептидазы, α-амилаза, мальтаза, сахараза, щелочная фосфатаза) 
под влиянием пищевых нагрузок и изменения биохимического 
состава пищи (Уголев, Кузьмина, 1993). Механизмы этого типа адап-
таций помимо описанных выше механизмов, реализующих адапта-
ции элементарных функций, включают субстратное и парасубстрат-
ное регулирование. Первое обусловлено локальной субстратной 
нагрузкой – концентрацией того или иного пищевого  субстрата 
в отдельных участках пищеварительного тракта и времени его 
контакта со слизистой, второе – наличием не субстратных (пара-
субстратных) регуляторов (Уголев и др., 1986). В ряде случаев на-
блюдается уменьшение активности ферментов (гликозидазы) при 
увеличении в пище мономеров (глюкоза), не нуждающихся в депо-
лимеризации (Buddington, Hilton, 1987). 

При исследовании рыб наиболее убедительно доказана важная 
роль субстратного регулирования, проявляющаяся как в изменении 
уровня активности соответствующих гидролаз, так и в характере 
проксимо-дистальных градиентов их активности (Уголев, Кузь-
мина, 1993). Также большую роль играют процессы саморегуляции 
на уровне взаимодействия ферментов и веществ, не являющихся суб-
стратами исследуемой реакции, так называемых модификаторов. По-
следнее возможно благодаря тому, что многие пищеварительные ги-
дролазы являются регулируемыми (Уголев, 1985; Egorova, Ugolev, 
1989;Уголев, Кузьмина, 1993). При исследовании влияния темпе-
ратуры на интенсивность транспорта глюкозы в кишечнике рыб 
выявлена возможность комбинированной регуляции, включающей 
изменение площади поверхности, плотности транспортеров и физи-
ко-химических свойств мембраны энтероцитов (Houpe et al., 1996). 

6.3. Классификация и роль адаптаций в функционировании пищеварительной системы  
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Системные адаптации. В большинстве случаев при длитель-
ном воздействии различных факторов адаптивные изменения, пе-
рерастая рамки локальных адаптаций, охватывают все элементы 
пищеварительной системы. Наиболее ярко изменение структурных 
и функциональных характеристик всех тканей и органов пищева-
рительной системы проявляется в ответ на изменение спектра пи-
тания (Веригина, Жолдасова, 1982; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузь-
мина, 2005). Кроме того, описаны «гомеостатирующие» адаптации, 
обеспечивающие оптимизацию не пищеварительной, а других си-
стем организма (Уголев и др., 1986). Системными также являются 
адаптивные изменения двигательной и электрической активности 
пищеварительного тракта (Шпарковский, 1986; 2000). 

Организменные (надсистемные) адаптации. Примером струк-
турных надсистемных адаптаций может служить изменение формы 
тела и анатомической организации всех систем организма, обуслов-
ленное характером питания, а также меньший объем крови у более 
подвижных пелагических рыб, по сравнению с придонными видами 
(Коржуев, 1964). Одним из наиболее ярких проявлений надсистем-
ных адаптаций трофической функции является изменение соотно-
шения процессов экзо- и эндотрофии на разных этапах годового 
цикла рыб. Механизмы регуляции соотношения процессов экзо- 
и эндотрофии в настоящее время не вполне ясны, однако не вызы-
вает сомнения важная роль жидких сред, нервной и эндокринной 
системы (Кузьмина, 2005). 

Надорганизменные адаптации. Этот тип адаптаций наиболее 
ярко проявляются на уровне ферментных систем объектов питания 
и энтеральной микробиоты. Так, у рыб, являющихся потенциаль-
ными объектами питания ихтиофагов, не только высока активность 
пептидаз пищеварительного тракта (Barrington, 1957; Kapoor et al., 
1975; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993), но и лизосомаль-
ных катепсинов, а также цитозольных кальпаинов (Немова, 1996), 
способных расщеплять белки практически во всех тканях и органах 
собственного организма. У многих бентических организмов, таких 
как моллюски, напротив, выше уровень углеводов в тканях и ак-
тивность гликозидаз (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005). При 
этом продемонстрирована возможность значительного увеличения 
активности гидролаз жертвы за счет механизма индуцированного 
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аутолиза (Кузьмина, 2000, 2005, 2015). Также важную роль играют 
адаптации ферментов микрофлоры, способные разрывать химиче-
ские связи в различных компонентах объектов питания, в том числе 
не гидролизуемых ферментными системами рыб (Stickney, Shumway, 
1974; Lindsay, Gooday, 1985; Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; 
Clemets, 1997; Кузьмина, Скворцова, 2003; Кузьмина, 2005, 2015). 

В категорию популяционных адаптаций включены изменения 
различных характеристик систем, связанных с реализацией трофи-
ческой функции. Популяционные адаптации в контексте анализи-
руемой проблемы это – закрепившаяся в процессе эволюции и пе-
редающаяся по наследству адаптивная норма реакции всех систем 
организма особей одного вида, связанная с реализацией трофиче-
ской функции. Поскольку популяция – совокупность особей одного 
вида, способных обмениваться генетической информацией, но обо-
собленная от других особей вида территориально, ясно, что имен-
но в пределах популяции возможны генетически обусловленные 
адаптивные изменения тех или иных характеристик пищеваритель-
ной системы отдельных особей (Кузьмина, 2005, 2015). 

Биоценотические адаптации касаются всех звеньев трофиче-
ской сети биоценоза. Этот тип адаптаций наиболее труден для по-
нимания механизмов их реализации из-за недостаточной фактологии 
(Георгиевский и др., 1975). Этот анализ затрудняет исключительное 
многообразие механизмов адаптивных перестроек у трофических 
партнеров и симбионтов, обитающих в пищеварительном тракте 
рыб. Биоценотические адаптации процессов пищеварения у рыб 
включают все формы биохимических и физиологических адап-
таций. Ранее подчеркивалось, что механизмы надорганизменных 
адаптаций базируются на сочетании всех указанных выше типов 
адаптаций трофических партнеров и симбионтов (Кузьмина, 2005, 
2015). При анализе эволюционных аспектов пищеварения обраща-
лось внимание на необходимость функциональных подходов, кото-
рые должны базироваться на достижениях популяционной физиоло-
гии, предметом которой является вариабельность функциональных 
свойств особей, входящих в состав популяции (Уголев, 1985, 1988). 
В связи с вышесказанным было предложено следующее определе-
ние: «адаптация – спонтанно возникающая в процессе эволюции                  
и закрепляющаяся путем естественного отбора совокупность реак-

6.3. Классификация и роль адаптаций в функционировании пищеварительной системы  
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ций, охватывающая все уровни организации живых систем, которая 
способствует их эффективному функционированию и поддержанию 
устойчивости макросистем в условиях динамичной среды (вну-
тренней и внешней)» (Кузьмина, 2001). Это определение, несколько 
отличается от приведенного ранее (Уголев, Кузьмина, 1993), но хо-
рошо согласуется с принципами, положенными в основу описанной 
выше классификации адаптаций (Кузьмина, 2001). 

Таким образом, многочисленные факты свидетельствуют как                 
о возможности адаптивного изменения характеристик элементар-
ных функциональных блоков под влиянием различных факторов 
среды, так и о важной роли адаптаций в поддержании полипотент-
ности и мультифункциональности пищеварительной системы, обе-
спечивающих устойчивость популяций рыб и биоценозов в целом. 

6.4. Заключительные замечания

В настоящее время не вызывает сомнения множественность 
функций пищеварительной системы рыб (Кузьмина, 1995, 1999 б, 
2005; Buddington et al., 1997; Grosell et al., 2011). Для пищевари-
тельной системы рыб описаны два типа множественности: муль-
тифункциональность и полипотентность. (Кузьмина, 1995, 1999 б, 
2005). Мультифункциональность пищеварительной системы рыб 
базируется на мультифункциональности составляющих ее элемен-
тов, в первую очередь различных тканевых и клеточных структур. 
Помимо указанных выше базовых функций существуют рециклинг 
различных метаболитов, гомеостатирование гастро-энтеральной 
среды, регуляция непищеварительных функций, а также участие 
пищеварительных гидролаз в адаптациях рыб к условиям жизнеде-
ятельности (Кузьмина, 1999 б). Полипотентность пищеварительных 
гидролаз обусловлена выполнением различных функций одними                   
и теми же молекулами, входящими в состав ферментных систем 
консументов, микрофлоры и объектов питания.

Мультифункциональность пищеварительной системы и полипо-
тентность пищеварительных гидролаз, по всей вероятности, возник-
ли на самых ранних этапах эволюции живого. Согласно А. М. Уголе-
ву (1963, стр. 141) самые древние организмы были гетеротрофами, 
получающими органические вещества из окружающей среды. Уже 
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на этой стадии избыток органических материалов мог накапливаться 
в качестве своеобразных хранилищ, которые могли использоваться                      
в случае недостаточного поступления органических веществ из окру-
жающей среды. Мобилизацию этих запасов могли осуществлять ги-
дролазы – самые древние среди всех известных ферментов. 

Эта гипотеза объясняет выявленное впоследствии значитель-
ное сходство в первичной структуре некоторых пищеварительных 
гидролаз и пептидных гормонов (Weinstein, 1972; Track, 1973). 
По-видимому, древние предшественники современных организмов 
были способны выполнять трофические и регуляторные функции. 
Согласно Штейнеру и др. (1972), предшественник проинсулина так-
же обладал ферментативными свойствами. Кроме того, важно от-
метить значительное сходство в биохимической организации про-
кариот и эукариот (Маргелис, 1983; Перцева, 1990). Предпосылки 
мультифукционильности пищеварительной системы и полипотент-
ности пищеварительных гидролаз могли возникнуть приблизитель-
но 3.5–2 млд. лет тому назад еще у архибактерий (Фолсом, 1982, 
Маргелис, 1983). Этому способствовало наличие системы цАМФ, 
опосредующей сигналы о дефиците пищевых веществ у архебакте-
рий (Фолсом, 1982), присутствие инсулина (Лейбсон, 1983) и рецеп-
торов, участвующих в трансдукции химических сигналов (Перцева, 
1989, 1990) у бактерий, а также возможность гормонального влия-
ния на пищеварительные ферменты микрофлоры. 

При этом изменения характеристик пищеварительных фермен-
тов, как правило, являются адаптивными. Адаптации ферментов 
к условиям функционирования наблюдаются и на всех уровнях ор-
ганизации материи, в том числе популяционном и биоценотическом. 
Действительно, изучение в идентичных методических условиях ак-
тивности пищеварительных гидролаз у рыб, относящихся по типу 
питания к разным экологическим группам, позволило выявить ну-
тритивные адаптации ферментов. Наибольшая активность пептидаз 
и наименьшая активность гликозидаз характерна для ихтиофагов, 
максимальная активность гликозидаз и минимальная активность 
пептидаз – для планкто- и бентофагов (Barrington, 1957; Fange, Grove, 
1979; Уголев, Кузьмина, 1993). Эта закономерность отмечена при ис-
следовании кишечной микрофлоры у рыб разных видов (Лубянске-
не и др., 1989, Шивокене, 1989), а также у объектов питания рыб. 

6.4. Заключительные замечания   
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Действительно, объекты питания типичных ихтиофагов отличаются 
большим содержанием белка и большей активностью пептидаз, объ-
екты питания макрофитофагов и бентофагов – большей активность 
гликозидаз (Кузьмина, 2008, Кузьмина и др., 2016 б).

Адаптивные перестройки ферментных систем, реализующих 
трофическую функцию на биоценотическом уровне иерархиче-
ски включают все известные в настоящее время типы и механиз-
мы биохимических, физиологических и поведенческих адаптаций 
(Кузьмина, 1996). Эффективность защитной функции, реализуемой 
многоуровневой системой неспецифической механической и энзима-
тической защиты, также в значительной мере зависит от адаптиро-
ванности пищеварительных гидролаз. Это же в равной мере относит-
ся и к регуляторной функции, обеспечивающейся взаимодействием 
нервной системы и гуморальных факторов, и в определенной степени 
связанной с процессами саморегуляции (на уровне взаимодействия 
ферментов с различными компонентами содержимого желудоч-
но-кишечного тракта). Для обменной и гомеостатирующей функ-
ций, равно как рециклингов различных веществ, а также процессов 
эндотрофии чрезвычайно важны адаптации не только белковых, но 
и липидных компонентов мембран эпителиоцитов (Уголев, Кузьмина, 
1993). Более высокие уровни организации иерархически включают 
все функции, характерные для организменного уровня. При этом для 
популяционного уровня наибольшее значение имеют трофическая 
и защитная функции, поскольку первая в значительной мере опре-
деляет биомассу особей, вторая – устойчивость к болезням и чис-
ленность составляющих популяцию особей. Для биоценотического 
уровня наиболее важны трофическая функция (взаимодействие тро-
фических партнеров и влияние состояния пищеварительной системы 
рыб на степень выедания кормовой базы), защитная функция, влияю-
щая на численность видов, входящих в ихтиоценозы и трансформа-
ционная, обеспечивающая, благодаря активности пищеварительных 
гидролаз трофических партнеров и симбионтов, круговорот вещества 
в водных экосистемах (Кузьмина, 2001а, 2005). 

Таким образом, мультифункциональность и полипотентность 
пищеварительной системы рыб обеспечивает не только эффектив-
ность трофических взаимоотношений рыб, симбионтов и объектов 
их питания, но и других функций, важных для функционирования 
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ихтиоценозов и экосистем. При этом особая роль принадлежит по-
липотентности структурно-функциональных блоков, так как имен-
но благодаря множественности их функций реализуется принцип 
эффективности, особенно ярко проявляющийся при анализе раз-
личных функций пищеварительных гидролаз. Анализ трансформа-
ционной функции должен включать определение эффективности 
функционирования ферментных систем трофических партнеров 
в условиях реальной окружающей среды с учетом численности рыб 
и биомассы объектов питания, потребляемых отдельными популя-
циями и ихтиоценозами. Однако количественная оценка ее роли 
в различных экосистемах в настоящее время затруднена из-за цело-
го ряда методических трудностей и в значительной мере является 
задачей будущего.

6.4. Заключительные замечания   
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А. М. Уголев (1980, 1985, 1991), значительно расширивший 
понятие термина «трофология», подчеркивал, что цель науки о пи-
тании состоит в изучении общих закономерностей ассимиляции пи-
щевых веществ на всех уровнях организации биологических систем, 
от клетки до биосферы в целом. В этом плане значительный инте-
рес представляют рыбы, отличающиеся исключительным видовым 
разнообразием и многообразием спектра питания. Действительно, 
в настоящее время надкласс рыб включает более 20000 видов (Расс, 
1971). Трофическая классификация включает до 13 основных эколо-
гических пищевых групп рыб, различающихся по доминирующим 
объектам питания и способу добывания корма (Поддубный, 1971; Ни-
кольский, 1974; Хиатт, 1983; Gerking, 1994; Pavlov, Kasumyan, 2002).

Несмотря на значительное сходство общих закономерностей, 
а также механизмов деградации пищи, соотношение механизмов 
пищеварения нутриентов у рыб из естественных экосистем су-
щественно отличается от описываемых для высших позвоночных 
животных. Это в значительной мере обусловлено тем, что в есте-
ственных условиях исключительно важную роль играет механизм 
индуцированного аутолиза. Возможность значительного вклада 
ферментов жертвы в процессы пищеварения консументов суще-
ственно изменяет представления о требованиях к качеству жертвы, 
которое определяется не только ее биохимическим составом и ка-
лорийностью, но также способностью к аутодеградации, способ-
ствующей снижению энергетических затрат консумента на синтез 
собственных пищеварительных гидролаз (Кузьмина, 2005). 

Вместе с тем корректно дифференцировать роль отдельных 
механизмов пищеварения в деградации пищевых субстратов у рыб 
и других позвоночных достаточно сложно. В первую очередь это от-
носится к полостному пищеварению, реализуемому в кишечнике, по-
скольку в полости функционируют не только ферменты консумента, 
но и одноименные гидролазы, а также функционально близкие ка-
тепсины жертвы. Кроме того, важную роль играют гидролазы энте-
ральной и ассоциированной с объектами питания микробиоты. При 
оценке характеристик мембранного пищеварения активность фер-
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ментов может быть завышена в результате определения активности 
одноименных гидролаз стромы, которую сложно отделить от эпите-
лиального слоя слизистой оболочки. В некоторых случаях это отно-
сится и к ферментам, реализующим внутриклеточное пищеварение. 
Всесте с тем характеристики целого ряда гидролаз, описываемых, как 
мембранные, по-видимому, действительно отражают свойства фер-
ментов, обеспечивающих мембранное пищеварение. 

Наконец, до настоящего времени существуют разногласия в от-
ношении ферментов, обеспечивающих симбионтное пищеварение. 
Однако выяснение вопроса о том, являются ли конкретные микро-
организмы истинными симбионтами или нет, по-видимому, не столь 
существенно для оценки эффективности процессов пищеварения. 
Это в первую очередь связано с высокими скоростями гидролиза 
нутриентов. Так, число оборотов наиболее «медленных» пептидаз 
(доли секунды) несопоставимо мало по сравнению с временем пе-
реваривания пищи в желудочно-кишечном тракте (несколько ча-
сов). Вследствие этого экстрацеллюлярные ферменты не только 
индигенной, но и транзиторной микрофлоры могут участвовать                                      
в деградации пищевых субстратов.

Данные, касающиеся активности гидролаз энтеральной микро-
биоты, свидетельствуют о возможности их вклада в процессы пище-
варения рыб. Однако в настоящее время корректная количественная 
оценка роли симбионтного пищеварения затруднена из-за необходи-
мости культивирования микрофлоры, а также вариабельности уров-
ня активности ферментов энтеральной микробиоты, обусловленной 
как различиями видового состава и численности микроорганизмов, 
так и разным пулом гидролаз, синтезируемых разными видами ми-
кроорганизмов. Однако поиск методов адекватной оценки вклада 
ферментов энтеральной микробиоты исключительно важен не толь-
ко для углубления представлений о роли симбиотного пищеварения 
в процессах ассимиляции пищи и реализации трансформационной 
функции пищеварительных гидролаз, но и для выяснения роли ми-
кробиоты в процессах саморегуляции, лежащих в основе сложных 
форм адаптивной регуляции пищеварительной функции и процес-
сов экзотрофии в целом (Кузьмина, 2005).

Как известно, для оценки эффективности процессов пищева-
рения у рыб и их объектов питания важна продукция мономеров 
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и других, небольших по размеру молекул, способных преодолевать 
эпителиальный барьер. Поскольку в гидролизе полимеров участву-
ют различные ферменты, причем их набор у разных видов консумен-
тов, их жертв, энтеральной и ассоциированной с объектами питания 
микрофлоры, как правило, различен, при оценке роли отдельных 
типов пищеварения целесообразно исследовать активность не от-
дельных ферментов, а суммарную активность ферментов, гидро-
лизующих те или иные полимеры пищи. При этом сопоставление 
может считаться корректным, если работа проведена в одних и тех 
же методических условиях (Кузьмина, 2005, 2015).

Если роль ферментов жертвы и энтеральной микробиоты в уве-
личении эффективности начальных этапов ассимиляции пищи с той 
или иной долей погрешности оценить возможно, то роль полипотент-
ности пищеварительных гидролаз в настоящее время можно предста-
вить лишь в самом общем виде. Вместе с тем отсутствие этого фено-
мена потребовало бы для успешного функционирования организма 
рыб не только дополнительных затрат энергии, но и формирования 
дополнительных структур, что существенно повлияло бы на их про-
дуктивность, а также характер и темпы эволюции. В связи с этим 
необходимо отметить, что одним из важнейших факторов эволюции 
систем, способствующих реализации процессов пищеварения, были 
соответствие биохимического состава потенциальных объектов пи-
тания потребностям консументов в энергетических и пластических 
компонентах, а также доступность пищи. 

Сходство функциональных характеристик одноименных фер-
ментов у значительно различающихся по таксономии консументов 
и их объектов питания в первую очередь обусловлено консерватив-
ностью структуры активного центра тех и других. При этом гидрола-
зы, осуществляющие симбионтное пищеварение и индуцированный 
аутолиз, являются более древними по сравнению с ферментами рыб 
(Кузьмина, 1991). Действительно, различные классы беспозвоночных 
начали появляться 542 млн. лет тому назад, на протяжении разных 
периодов Палеозоя (моллюски и черви – в Кембрии, насекомые – 
в Перми). Предки рыб возникли в раннем Кембрии приблизительно 
530 млн. лет тому назад. Появление хрящевых рыб (акул, скатов и хи-
мер) относят к середине Девона (около 395 млн. лет назад), костистых 
рыб – к началу Мезозоя и к Триасу (около 230 млн. лет тому назад). 
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Несмотря на разное время появления на Земле бактерий (Ар-
хей, 3.8–3.5 млд. лет тому назад) и метазоа (1.8–1.5 млд. лет тому 
назад) функциональные характеристики их гидролаз исключитель-
но близки таковым позвоночных. При этом и прокариоты, и эукари-
оты обладают ферментами, способными разрушать основные энер-
гетические компоненты (белки, жиры, углеводы). Помимо этого 
бактерии способны разрушать специфические компоненты расте-
ний. Поскольку в основе трофической пирамиды лежит кооперация 
(Заварзин, 2011), нельзя не согласиться с выводом о том, что «со-
общества эволюционировали аддитивно, а не путем дивергенции». 
При этом необходимость выполнять сходные функции в условиях 
одних и тех же экосистем привела к выработке сходных механизмов 
адаптаций у организмов, далеко отстоящих друг от друга по фило-
генетической лестнице. Также не исключено, что на ранних этапах 
эволюции экосистем горизонтальный обмен генами был более ши-
роко распространен не только между бактериями (Syvanen, 1985), 
но и между бактериями и животными (Dunning, Hotopp, 2011), чем 
в настоящее время (Kuz’mina, 2017).

Также важно отметить, что до мелового периода, когда появились 
диатомовые водоросли и макрофиты (Тахтаджан, 1970), в пище древ-
них организмов доминировали субстраты белковой природы. Это по-
зволило предположить, что пищеварительные ферменты первоначаль-
но были связаны с деградацией белков и пептидов (Уголев, Кузьмина, 
1993). Действительно, роль гликозидаз, обеспечивающих деградацию 
углеводов не могла быть значимой до появления специализированных 
групп макрофитофагов и бентофагов, пища которых содержит больше 
углеводов, чем пища ихтиофагов. При этом количество макрофитофа-
гов в водных биоценозах незначительно, а у абсолютного большин-
ства рыб в пище доминируют белковые компоненты. Помимо соот-
ветствия аминокислотного состава белков, желательно соответствие 
жирнокислотного состава липидов различных тканей трофических 
партнеров необходимиго для поддержания высокой проницаемости 
мембран и быстрой передачи информации в условиях низких темпе-
ратур, что обеспечивается увеличением в составе различных липидов 
мембран полиненасыщенных жирных кислот. 

В связи с этим необходимо отметить, что успешному функци-
онированию пищеварительной системы рыб на разных этапах эво-
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люции способствовали адаптации ферментов. При этом механизмы 
адаптивных перестроек пищеварительных ферментов аналогичны 
таковым других макромолекул (Hochachka, Somero, 1973). Вместе 
с тем наибольшего внимания заслуживают популяционные и био-
ценотические аспекты физиологических адаптаций. А. М. Уголе-
вым (1961) была обозначена тесно связанная между собой триада – 
структура, функция и вызванный этой функцией эффект. Позднее 
подчеркивалось, что эволюция в значительной степени определя-
ется принципом эффективности, когда полезный эффект, вслед-
ствие специализации сочетается с экономичностью функции, т. е. 
с меньшей ее метаболической стоимостью. При этом обращалось 
внимание на то, что функциональные подходы к анализу эволюции 
должны базироваться на достижениях популяционной физиоло-
гии, предметом которой является вариабельность функциональных 
свойств у особей, входящих в состав популяции, что предполагает 
наличие полезных и побочных эффектов (Уголев, 1985, 1988). Эта 
точка зрения позволяет дополнить онтогенетическую составляю-
щую, делающую акцент на гомеостатических механизмах поддер-
жания констант внутренней среды организма (Физиология адап-
тационных процессов, 1986), филогенетической составляющей, 
механизмы которой базируются не на точечных мутациях, а на ва-
рьировании распределения функциональных блоков (Уголев, 1988). 

Есть основание надеяться, что развитие популяционной фи-
зиологии подтвердит широкую вариабельность функциональ-
ных признаков и возможность адаптивного изменения векторных 
процессов при участии описанных А. М. Уголевым механизмов: 
1) введение в соответствующую систему нового функционального 
блока, 2) перестановка имеющихся функциональных блоков, 3) из-
менение соотношения между функциональными блоками (Уголев, 
1988). Необходимость такого рода исследований диктуется возрас-
тающим антропогенным прессом на водные экосистемы и появле-
нием «индустриальных рас» рыб (Яковлев, 1992).

При анализе гомеостатических адаптаций подчеркивалась важ-
ность всего комплекса факторов, влияющих на структурно-функ-
циональную организацию пищеварительной системы рыб. Лишь                        
в этом случае становится понятной не только видимость ее «несо-
вершенства» (низкий уровень ферментативной активности, преоб-
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ладание механизмов простой и облегченной диффузии, меньшая за-
висимость от аэробных процессов) по сравнению с таковой высших 
позвоночных животных (Уголев, Кузьмина, 1993), но и ее важная 
роль в адаптациях организмов, входящих в популяции и биоцено-
зы, к меняющимся факторам среды. Позднее обращалось внимание 
на значительную внутрипопуляционную вариабельность актив-
ности пищеварительных гидролаз у рыб разных видов (Кузьмина, 
1994), а также возможность изменения ряда их характеристик 
в результате стрессирования химическими и физическими аген-
тами. Особенно значительное влияние оказывает стрессирование 
в период раннего онтогенеза – как на этапе активации яйца и об-
разования бластодиска, так и на этапе начала органогенеза (Кузь-
мина, Таликина, 1998; Голованова и др., 2006, 2013, 2016). Вместе 
с тем многочисленные данные свидетельствуют об относительной 
устойчивости пищеварительных ферментов рыб к воздействию 
различных токсических веществ (Кузьмина и др., 1999). Эти фак-
ты с одной стороны свидетельствуют о возможности изменения 
характеристик элементарных функциональных блоков под влияни-
ем различных факторов среды, с другой – о важной роли пищева-
рительной системы в поддержании устойчивости популяций рыб 
и биоценозов в целом.
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