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ПРЕДИСЛОВИЕ

Во второй половине XX века представления о закономерностях 
функционирования пищеварительной системы человека и животных 
были значительно пересмотрены, что позволило сформировать новую 
парадигму питания (Уголев, 1985, 1991). Этому предшествовало описа-
ние ранее неизвестного типа пищеварения – пристеночного, или мем-
бранного (Уголев, 1960, 1961, 1963, 1972). Этот механизм был подробно 
охарактеризован не только при исследовании млекопитающих, но и при 
изучении рыб, относящихся по типу питания к разным экологическим 
группам (Уголев, Кузьмина, 1993). Открытие мембранного пищеварения 
позволило двухзвенную схему (пищеварение – всасывание) заменить 
трехзвенной схемой пищеварения (полостное пищеварение – мембран-
ное пищеварение – всасывание). Однако вскоре А.М.Уголевым при по-
пытке объяснить несоответствие реальной скорости переваривания 
пищи в желудке и скорости, наблюдаемой в эксперименте, было обра-
щено внимание на классические опыты Клода Бернара, в которых пере-
вариванию подвергалась не термически обработанная пища, а лапки 
живой лягушки. Проведение опытов с множеством перекрестных кон-
тролей позволило заключить, что значительную роль в переваривании 
термически необработанной пищи играют ферменты самой пищи (Уго-
лев, 1980; Уголев, Цветкова, 1984). Поскольку гидролиз пищевых субстра-
тов инициировали ионы водорода, этот механизм был назван индуциро-
ванным аутолизом. 

В это же время А.М.Уголевым была разработана концепция симби-
онтного пищеварения, реализуемого экстрацеллюлярными ферментами 
энтеральной микробиоты. Вследствие этого предшествующая схема пи-
щеварения была заменена пятизвенной схемой, включающей два допол-
нительных типа – симбионтное пищеварение и индуцированный аутолиз 
(Уголев, 1985). При исследовании рыб была подтверждена исключитель-
но важная роль в процессах пищеварения ферментов объектов питания 
и микрофлоры кишечника (Уголев, Кузьмина, 1988, 1993). Последнее по-
зволило перевести эти типы пищеварения у рыб и других животных из 
естественных экосистем в ранг основных (Кузьмина, 1996). Впоследствии 
была обоснована важная роль в реализации индуцированного аутолиза 
катепсинов, локализованных в лизосомах клеток различных тканей по-
тенциальных жертв (Кузьмина, Цветкова, 2001; Кузьмина, 2005, 2015). 

Доказательства важной роли симбионтного пищеварения в про-
цессах пищеварения рыб были получены в целом ряде работ (Лубян-
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скене и др., 1989, Шивокене, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 
Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005, 2015). При этом в отличие от инду-
цированного аутолиза, значительный вклад которого в процессы пи-
щеварения рыб из естественных водоемов известен, вклад ферментов 
кишечной микрофлоры в настоящее время корректно оценить невоз-
можно. Однако о роли этого механизма можно судить, используя со-
поставление различных характеристик ферментов энтеральной ми-
кробиоты, а также ферментов, функционирующих в составе слизистой 
оболочки кишечника и химуса. Именно так были выявлены различия 
температурных характеристик протеолитических ферментов у рыб, их 
объектов питания и энтеральной микробиоты, гидролизующих одни и 
те же субстраты (Кузьмина и др., 2012; Шалыгин, 2013; Kuz’mina et al., 
2015). 

Об особенностях влияния рН на активность ферментов, синтезиру-
емых пищеварительной системой рыб и энтеральной микробиотой, до 
последнего времени было известно крайне мало (Скворцова, 2002). По-
скольку спектр питания рыб, а также видовой состав и численность ми-
кроорганизмов в разных водоемах варьирует (Кузьмина, 2005), характе-
ристики ферментов энтеральной микробиоты у рыб разных видов могут 
значительно различаться. Вместе с тем сведения о влиянии рН на актив-
ность ферментов слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты у рыб из водоемов, расположенных в разных географиче-
ских зонах, а также у рыб из разных участков водоема или гидросистемы, 
расположенной в одной географической зоне, ранее не исследовалось. 
Также до начала наших работ не было сведений о влиянии рН на фермен-
ты целого организма потенциальных объектов питания рыб, относящих-
ся по типу питания к разным экологическим группам, и их сопутствую-
щей микробиоты. 

В данной монографии впервые обобщены сведения о влиянии ус-
ловий среды обитания на активность и рН-зависимость одноименных 
пищеварительных гидролаз у рыб разных видов, их потенциальных объ-
ектов питания и сопутствующей микробиоты из гидроэкосистем, зна-
чительно различающихся по физико-химическому и биологическому 
статусу. Особое внимание уделено данным, касающимся активности и 
особенностям рН-зависимости протеаз и гликозидаз, функционирующих 
в кишечнике у рыб из водоемов, расположенных в разных географиче-
ских зонах. Значительное место занимают результаты изучения активно-
сти ферментов в целом организме потенциальных объектов питания рыб 
и сопутствующей микробиоты. Работа проиллюстрирована материалом, 
полученным при изучении гидробионтов, обитающих в Рыбинском и Ку-
чурганском водохранилищах, а также р. Днестр. Для лучшего понимания 
вариабельности исследованных характеристик ферментов их анализу 
будет предшествовать описание среды обитания рыб.
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ГЛАВА 1

ОСОБЕННОСТИ ГИДРОЭКОСИСТЕМ  
МОДЕЛЬНЫХ ВОДОЕМОВ И ВОДОТОКОВ

 
Исследованные гидробионты населяют водоемы и водотоки, вхо-

дящие в состав Понто-Каспийского бассейна. История формирования 
Понто-Каспийского стока исследована достаточно подробно. В середине 
миоцена было сформировано Сарматское озеро-море, «принимавшее в 
себя сток крупных палео-речных бассейнов, послуживших основой для 
формирования речных долин Понто-Каспийского стока крупнейших рек 
этого района от Урала до Дуная». Следовательно, ихтиофауна бассейна 
Верхней Волги и Днестра изначально была представлена одними и теми 
же видами. Анализ работ, представленный этими авторами показал, что: 
«начиная с неогена… эволюцию основных речных долин и водосборных 
бассейнов определяли такие глобальные воздействия, как миоценовые 
тектонические подвижки и горообразование, покровные оледенения и 
межледниковья, трансгрессии и регрессии внутренних морей, активно 
происходивших на рассматриваемых территориях с середины плиоцена 
вплоть до начала голоцена. Современный гидрографический облик этих 
рек окончательно сформировался немногим более 10 тыс. лет тому назад 
после последнего крупного оледенения. В начале неогена происходит 
геологическое обособление речных бассейнов Понто-Каспийского стока 
и постепенное формирование близких к современным русел основных 
рек» (см. Слынько, Терещенко, 2014). Настоящий облик Верхней Волги 
начал формироваться в 40-е годы прошлого века, когда была построена 
Рыбинская ГЭС и началось заполнение водохранилища, закончившееся 
в 1947 г. Ниже дано краткое описание Рыбинского и Кучурганского водо-
хранилищ, а также р. Днестр, включающее как описание их гидрологиче-
ских особенностей, так и своеобразие фауны.

1.1. Краткая характеристика Рыбинского водохранилища

Особенности климата и гидрологии. Рыбинское водохранилище 
расположено на северо-востоке Европейской части России, в подзоне 
южной тайги. Климат бассейна Верхней Волги формируется под воз-
действием морских и континентальных воздушных масс и характеризу-
ется как умеренно-континентальный лесной зоны, с умеренно-теплым 
летом, продолжительной умеренно-холодной зимой и неустойчивым 
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режимом погоды. Период с отрицательной температурой длится более 
3 месяцев (Буторин и др., 1982). В последние годы наблюдается устойчи-
вый тренд повышения температуры воздуха и воды. Так, в период 1976-
2005 г.г. средняя температура воды в водохранилище в летний период 
выросла на 3.1°С, в осенний – на 1.1°С (Litvinov, Roshchupko, 2010). Ры-
бинское водохранилище – крупный искусственный равнинный водоем 
озерного типа с годовой сменой объема воды. Водохранилище относит-
ся к третьей ступени Волжского каскада. Расположено на северо-востоке 
Европейской части России в южной части Молого-Шекснинской низины 
(58°22’30“ северной широты, 38°25’04“ восточной долготы), площадь – 
около 4550 км2 (Рыбинское водохранилище, 1972). В водоеме выделяют 
три плеса речного типа – Волж-
ский, Моложский, Шекснинский 
и один плес озерного типа – Глав-
ный (Рис. 1.1). 

Водохранилище образовано 
затопленными долинами рек и 
участком Молого-Шекснинско-
го междуречья. Площадь зерка-
ла при нормальном подпорном 
уровне составляет 4550 км2. 
Равнинный характер затоплен-
ной территории определил озе-
ровидную форму и небольшую 
среднюю глубину водохранили-
ща (5.6 м). Максимальная глубина 
водохранилища наблюдается в 
руслах затопленных рек и дости-
гает 30.4 м. Основная часть воды 
поступает в водохранилище с 
речным стоком и сбрасывается 
через Рыбинский гидроузел. Ам-
плитуда колебания уровня воды 
в водохранилище в течение года 
близка 5 м. В Рыбинском водо-
хранилище выделяют три ха-
рактерных периода колебаний 
уровня – весенний, летне-осен-
ний и зимний (Буторин, 1963). 
Наиболее значительно уровень 
воды понижается в зимний пери-
од, когда площадь водоема мо-
жет уменьшиться до 48%, а объ-

Рис. 1.1. Расположение Рыбинского  
и Кучурганского водохранилищ. 
Примечание. 1– Рыбинское водохранилище,  
2 – Кучурганское водохранилище
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ем – до 67%. Наполнение водоема 
происходит в период весеннего 
половодья (Экологические про-
блемы…, 2001).

В настоящее время абиоти-
ческая основа Рыбинского водо-
хранилища представлена тремя 
важнейшими биотопами: а) зато-
пленные русла крупных рек (пре-
жде всего Волги, Мологи и Шексны), 
характеризующиеся большими 
глубинами (10-16 м) и значитель-
ным уклоном дна на кромке, где 
субстрат представлен исключи-
тельно илами различной природы; 
б) Глубоководная пойма – пони-
жения дна с глубинами 6-10 м (за-
топленные озера, старицы, балки, 
долины рек, где субстратом по 
большей части являются серые 
илы и, в меньшей степени, песча-
нистые илы и илистый песок); в) 
мелководная пойма – вся литораль 
и возвышения дна (подводные пла-
то), характеризующиеся малыми 
глубинами (<6 м) и ровным релье-
фом дна, где субстрат до глубины 
4-5 м представлен песком, а на 
больших глубинах – илистым пе-
ском (Герасимов, 2015).

В Рыбинском водохранилище в основном преобладают стоковые и 
ветровые течения. Преобладают ветра юго-западного и западного на-
правлений. Количество штормовых ветров, превышающих 8 м/с, иногда 
достигают 200 в год. Высота волны достигает 2.5 м, а их размывающее 
действие – глубины 10 м. Максимальная скорость течения, превышаю-
щая 1 м/с, наблюдается в период весеннего половодья в верховьях реч-
ных плесов. В нижних участках плесов течение составляет лишь 0.05-0.13 
м/с (Экологические проблемы…, 2001). В образовании грунтов основную 
роль играет стоковое течение. В настоящее время около 55% площади 
дна занято песками и илистыми песками, 17% – почвами и 17% – песча-
нистым и серым илом. Доля других типов отложений составляет при-
мерно 2-6%. Почвы и пески расположены в осушаемой зоне открытого 
прибрежья на глубине 0-4 м. На глубине 4-8 м грунт представлен в основ-

Рис. 1.2. Схема Рыбинского водохранилища.  
Примечание.  Волжский плес Рыбинского 
водохранилища
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ном песками с различной степенью заиления, песчанистыми и торфяны-
ми илами. Ниже дно покрывают песчанистые, торфяные и серые илы, а 
глубже 14 м практически все дно покрывают серые илы. Механический 
состав донных отложений водохранилища характеризуется отсутствием 
частиц, превышающих 0.5 мм. Около 16 % площади водохранилища по-
крыто макрофитами (Экологические проблемы…, 2001; Рыбинское водо-
хранилище, 1972).

Термический режим. Рыбинское водохранилище имеет сложный тем-
пературный режим, так как в него впадают три крупные реки, имеющие 
разный теплозапас. Разность температур по глубине может составлять до 
15°С. В наибольшей степени температурное расслоение характерно для 
глубоководных озерных участков, где скорость течения невелика. Ветро-
вое перемешивание воды является основным источником поступления 
тепла в придонные слои водохранилища. В период максимального про-
грева воды происходит выравнивание температуры, как по акватории, 
так и по глубине. Среднегодовая температура Рыбинского водохрани-
лища составляет 8°С (Литвинов, Законнова, 2012). Летом поверхностный 
слой воды прогревается до 20-23°С, в толще воды составляет примерно 
18-22°С. Температура грунта в данный период достигает 20-25°С. Этому 
способствует мелководность водоема и интенсивное ветровое переме-
шивание водной толщи. Безледный период продолжается примерно 192 
сут. Период ледостава в водоеме длиться с середины ноября до конца 
апреля в среднем 152 сут. Минимальная температура воды наблюдается 
зимой (0.1-0.5°С). Становление льда происходит неравномерно из-за на-
личия огромных площадей прибрежных песчаных мелководий, глубоких 
русел рек и котловин затопленных озер. Толщина ледяного покрова – 
60-80 см (Буторин и др., 1982; Экологические проблемы…, 2001). Совре-
менный этап характеризуется потеплением, наиболее резким на рубеже 
веков (Герасимов, 2015). 

Химический состав воды. Воды Рыбинского водохранилища отно-
сятся к слабо минерализованным гидрокарбонатным группы кальция. 
Минерализация водохранилища небольшая – около 100 мг/л. Вслед-
ствие слабой забуференности водохранилища, происходят частые коле-
бания значений рН воды. Показатель рН воды с мая по октябрь варьи-
рует в пределах 7.0-8.9. Максимальный уровень рН наблюдается летом 
в центральной части водохранилища (Экологические проблемы, 2001). 
Водохранилище сильно гумифицировано. Среднее содержание раство-
ренных органических веществ (РОВ) в воде 10-12 мг С/л. В водоем по-
ступает в несколько раз больше аллохтонного органического вещества, 
чем синтезируемого в нем растительностью автохтонного (Рыбинское 
водохранилище, 1972). Приток аллохтонных органических веществ со-
ставляет 54%, продукция планктона – 34% от общего годового поступле-
ния органического вещества. Более 60% органического вещества рас-
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падается в воде или поступают в донные отложения водоема, остальное 
(около 30%) с речным стоком выносится в Горьковское водохранилище 
(Законнов, Зиминова, 1984). Как известно, донные отложения водоемов 
служат аккумулятором органических веществ и резервом для биогенных 
элементов. Содержание биогенных элементов (Nобщ и Pобщ) увеличивается 
в направлении от речных плесов к Главному плесу. 

Биота Рыбинского водохранилища. В развитии экосистемы Рыбин-
ского водохранилища выделено несколько периодов с различным уров-
нем продуктивности:

I – первичное слабовыраженное эвтрофирование, которое продол-
жалось от начала заполнения водохранилища (1941 г.) до 1955-1956 г.г., а 
в отдельных сообществах прослеживалось до начала 60-х годов XX века;

II – период низкой продуктивности экосистемы (деэвтрофирование), 
продолжавшийся с середины 50-х до конца 60-х годов XX века;

III – вторичное эвтрофирование, вызванное накоплением на дне 
водохранилища богатых легкоусвояемым органических веществ серых 
илов, которое началось в маловодные 70-е годы и продолжалось до се-
редины 90-х годов XX века;

IV – период активизации инвазионных видов в маловодные 90-е 
годы, который продолжается до настоящего времени и сопровождает-
ся формированием биогенных биотопов, дивергенцией сукцессий зоо-
планктона и фитопланктона. Этот период протекает на фоне деэвтрофи-
рования экосистемы водохранилища (Лазарева, 2010). 

Наиболее эвтрофными считаются Волжский и Моложский плесы – 
4.5 млн кл./мл планктонных бактерий. Наименее эвтрофирован Главный 
плес – 3.5 млн. кл./мл планктонных бактерий (Экологические пробле-
мы…, 2001). Антропогенное эвтрофирование влияет на состав и функ-
ционирование водных сообществ, главным образом, в Шекснинском и 
Волжском плесах (Экология фитопланктона, 1999). Считается, что в конце 
70-х годов прошлого века завершился переход экосистемы Рыбинского 
водохранилища от мезотрофного состояния к эвтрофному. Начавшееся 
в 90-е годы деэвтрофирование экосистемы, с одной стороны вызвано 
снижением площади пахотных земель и поголовья скота на водосборе. С 
другой стороны, смена доминантных видов кладоцер в летнем планкто-
не (Dosmina sp.—> Daphnia galeata) указывает на эвтрофирование, харак-
терное для данной фазы климатического цикла (Лазарева, 2010). 

Концентрация микроорганизмов в донных отложениях водоема 
составляет 0.7-9.97 млрд. кл./мл. Максимальная численность бактерио-
бентоса характерна для илов устьевых участков рек. В устьях отмечены 
и наибольшие биомассы сообщества бактериобентоса – 1.18-1.54 г/л 
(Косолапов, 1996). Биомасса фитопланктона водохранилища варьи-
рует в широких пределах по годам и участкам акватории. Суммарная 
биомасса фитопланктона водохранилища составляет 18.8 г/м3 (Эколо-
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гия фитопланктона,1999). Зоопланктон Рыбинского водохранилища в 
видовом отношении наиболее богат в речных плесах и в зонах смеше-
ния их вод с водами Главного плеса водохранилища, а также вблизи об-
ширных мелководий. Количество видов, обнаруживаемых в одной про-
бе, максимально (32-45) в первой половине лета, во второй – обычно 
не превышает 25 видов (Лазарева, 2010). Биомасса зоопланктона водо-
хранилища в вегетационный период в начале XXI в. составляла 1.7-3.0 г/
м3 , численность – 40-120 тыс. экз./м3 (Лазарева и др., 2001), численность 
и биомасса бентоса – 7413 экз./м2 и 13.23 г/м2 соответственно (Щерби-
на, 2009). При этом численность и биомасса зоопланктона зависит от 
уровня воды, температуры, рН, кислородного и газового режима (Стол-
бунова, 1993). 

Значительную долю речного планктона составляют коловратки, 
тогда как среди озерных беспозвоночных преобладают ветвистоусые и 
веслоногие рачки. До последнего времени массовыми видами зооплан-
ктона были Keratella quadrata, K. сochlearis, Kellicottia longispina, Bosmina 
coregoni, Daphnia longispina, Mesocyclops leuckarti. При этом Bosmina 
coregoni и Daphnia longispina могли составлять до 60% от всех представи-
телей Cladocera (Семенова, 1968). Летом была многочисленна Leptodora 
kindtii, Daphnia cucullata, Heterocope appendiculata. Весной в обилии 
встречались Cyclops kolensis, C. strenuus. Кроме того, были отмечены фи-
тофильные и придонные ракообразные и коловратки: Sida crystallina, 
Acanthocyclops viridis, Macrocyclops albidus, Euchlanis dilatata. Из мезоплан-
ктонных форм обычными были велигеры дрейсены, планктонные стадии 
личинок тендипедид, статобласты мшанок (Луферова, Монаков, 1966; 
Столбунова, 1993). 

Состав и соотношение численности доминантных видов зооплан-
ктона Рыбинского водохранилища каждые 10 лет претерпевают обра-
тимые изменения, которые можно назвать циклическими сукцессиями 
и которые обычно с некоторым запаздыванием следуют за сменой фаз 
гидрологического цикла. При этом, начиная с 60-х годов, в водохрани-
лище нарастало обилие диаптомид Eudiaptomus gracilis и E. Graciloides, а 
в 80-е годы XX в. наблюдалась наибольшая за 50 лет численность и био-
масса зоопланктона, однако уменьшилась максимальная численность и 
встречаемость пятен высокой концентрации рачков Bosmina longispina, 
Limnosida frontosa и коловраток Polyarthra vulgaris. В начале XXI в. к широ-
ко распространенным в летнем планктоне водохранилища относилось 
>25 видов, которые в июне-августе встречались во всех четырех плесах 
водоема в 80-100% проб (Лазарева, 2010). Шестнадцать из них форми-
руют сравнительно высокую численность и входят в состав доминантов 
современного зоопланктона пелагиали отдельных плесов водохрани-
лища. Однако только пять из них многочисленны по всей его акватории 
(табл. 1).
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Таблица 1. Относительное обилие доминантных видов (среднее май-октябрь) зоопланктона 
различных плесов Рыбинского водохранилища в 2007-2009 г.г. (по: Лазарева,2010)

Вид
Плес

Главный
(n = 86)

Моложский
(n= 14)

Волжский
(n = 23)

Шекснинский
(n= 16)

Ракообразные, % от Ncrust

Mesocyclops leukarti
Bosmina longispina

Thermocyclops  oithonoides
Eudiaptomus gracilis

Cyclops kolensis
Daphnia galeata

Bosmina longirostris
Bosmina crassicornis

29±3
20±3
15±2
 9±1
 8±2

 _
 _
 _

33±6
12±6
19±4

_
 _

 9±3
 _
 _ 

16±3
 9±4
23±4

 _
 _
 _

 9±3
 _

19±3
 _

21±4
17±3

 _
 6±2

 _
 10±2

Коловратки, % от N rоt

Keratella quadrata
Conochilus hippocrepis

Synchaeta pectinata+S. tremula
Conochilus unicornis

Polyarthra major+P.Luminosa
Keratella cochlearis

23±3
18±3
13±1
 8±2
 6±1

 _

17±4
 _

21±5
19±6
13±4
6±4

25±6
 _

33±7
 _

 7±2
18±8

14±4
 _

21±6
19±7
19±5

 _

Анализ потребления зоопланктона беспозвоночными хищника-
ми показал, что около 70% продукции сообщества не использовалось 
хищными зоопланктерами и было доступно для обеспечения пищевых 
потребностей рыб. Основным ресурсом для планктофагов служили кла-
доцеры, которые формировали большую часть (более 70%) «чистой» до-
ступной для рыб продукции зоопланктона. 

В составе бентоса встречаются простейшие, круглые и малощетин-
ковые черви, пиявки, моллюски, ракообразные и личинки многих водных 
насекомых. Фитобентос представлен главным образом водорослями и 
различными цветковыми растениями. В состав мейобентоса входят 242 
представителя из 15 таксономических групп. Основная масса бентоса ло-
кализована в речных плесах и по периферии водоема, причем около ¾ 
его площади имеет биомассу менее 5 г/м 2 (Иванова и др., 1978; Щерби-
на, 1993; Гусаков, 1993). При этом большим видовым разнообразием от-
личается население профундали, что связано с большей стабильностью 
условий существования (отсутствие волнового воздействия) по сравне-
нию с открытой литоралью (Гусаков, 1993). Для питания рыб особый ин-
терес представляет то обстоятельство, что в водохранилище многочис-
ленны личинки хирономид, особенно Chironomus plumosus и олигохеты, 
представленные двумя семействами: Tubificidae, Lumbriculidae. Важную 
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роль в питании некоторых видов рыб играют брюхоногие моллюски, 
включающие представителей подкласса Prosobranchia (р.р. Valvata, 
Viviparus, Bithynia), и двустворчатые моллюски, относящиеся к подклас-
сам Unionidae (р.р. Unio и Anodonta, а также Sphaeriidae, р.р. Sphaerium и 
Pisidium). Заметное влияние на структуру бентоса на протяжении многих 
лет оказывала дрейссена Dreissena polymorpha, максимум численности 
которой приходился не 70-е – 80-е годы прошлого века. Однако на ру-
беже веков численность этого моллюска значительно снизилась (Гера-
симов, 2015). Сопоставление состава донной мейофауны Рыбинского 
водохранилища и других водоемов дало основание предположить, что 
мейобентос Рыбинского водохранилища в значительной мере сходен с 
таковым других крупных водохранилищ и озер европейской части Рос-
сии и Украины (Гусаков, 1993).

Рыбное население бассейна Верхней Волги представлено 67 видами 
рыб, относящимся к 50 родам, 22 семействам и 11 отрядам. Наибольшее 
число таксонов приходится на долю карпообразных – 36 видов, 26 ро-
дов, 4 семейства, окунеобразных - 9 видов, 7 родов, 4 семейства и лосо-
сеобразных – 8 видов, 6 родов, 5 семейств (Яковлев и др., 2001). Однако 
в настоящее время многие виды уже не встречаются в Рыбинском водо-
хранилище, или встречаются крайне редко. Последнее относится к ев-
ропейской ряпушке Coregonus albula, снетку Osmerus eperlanus eperlanus, 
золотому карасю Carassius carassius и серебряному карасю Carassius aura-
tus gibelio, ершу Gymnocephalus sernua и некоторым другим видам. Ранее 
отмечалось изменение состава массовых видов рыб в последние деся-
тилетия. Ранее доминировали лещ Abramis brama, синец Abramis ballerus, 
обыкновенный судак Zander lucioperсa, густера Blicca bjoerkna, плотва Ru-
tilus rutilus, налим Lota lota, речной окунь Perca fluviatilis и обыкновенная 
щука Esox lucius, а в меньшей степени были представлены берш Zander 
volgense, уклейка Alburnus alburnus, язь Leuciscus idus и чехонь Pelecus cul-
tratus (Поддубный, 1971; Иванова и др., 1978). В последние годы щука, 
окунь, ерш и язь редко встречаются в уловах (Герасимов, Новиков, 2001), 
экологическую нишу снетка занимает тюлька Clupeonella cultriventris, а в 
некоторых участках водохранилища доминирует елец Leuciscus leuciscus 
(Яковлев и др., 2001; Слынько, Терещенко, 2014; Герасимов, 2015).

Исследованные виды рыб. Материал получен в Волжском плесе Ры-
бинского водохранилища. Исследованы рыбы, относящиеся к 4 отрядам 
и 6 семействам (Никольский, 1954; Аннотированный каталог…, 1998): 
отр. Salmoniformes лососеобразные, п/отр. Esocoidei, сем. Esocidae щуко-
вые, обыкновенная щука Esox lucius L.; отр. Cypriniformes карпообразные, 
сем. Cyprinidae карповые, лещ Abramis brama, плотва Rutilus rutilus; отр. 
Gadiformes трескообразные, сем. Lotidae налимовые, налим Lota lota; отр. 
Perciformes окунеобразные, п/отр. Percoidei, сем. Percidae окуневые, реч-
ной окунь Perca fluviatilis и обыкновенный судак Sander lucioperca. Молодь 
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рыб на ранних стадиях развития питается планктоном: вначале мелкими 
формами - водорослями, инфузориями, мелкими коловратками, личин-
ками червей и моллюсков, затем более крупными – науплиями и копепо-
дитами, а также мелкими особями взрослых ракообразных, постепенно 
переходя на питание крупными планктонными организмами (Луферова, 
Монаков, 1966). Впоследствии большинство видов рыб переходит на 
другие виды корма и начинается расхождение пищевых спектров рыб, 
а, следовательно, и дифференциация кормовой базы. При этом исследо-
ванные ними виды рыб относятся по типу питания к разным экологиче-
ским группам. Щука и судак по типу питания относятся к группе типичных 
ихтиофагов, налим и окунь – к группе ихтиофагов-факультативных бенто-
фагов, лещ и плотва – к группе типичных бентофагов (Поддубный, 1971; 
Володин, 1993; Герасимов, 2015). 

1.2. Характеристика Кучурганского водохранилища

Особенности климата и гидрологии. Кучурганское водохранилище 
относится к черноморской климатической подобласти, которая являет-
ся частью атлантико-континентальной степной климатической области. 
Зима обычно мягкая, нестойкая, характеризуется сменой морозных пе-
риодов оттепелями (Берлунд, Сноа, 2005). Кучурганское водохранилище 
– водоем-охладитель Молдавской ГРЭС, мощностью 2,52 ГВт. Располо-
жено на крайнем юго-западе Восточно-европейской (Русской) равнины 
(46°36’00“ северной широты и 29°58’00“ восточной долготы). По сравне-
нию с Рыбинским водохранилищем имеет на порядок меньший размер. 
Площадь водохранилища – около 27.3 км2. Средняя глубина 3.5 м, макси-
мальная – 5.6 м. Объем воды – 88 млн. м3.

Кучурганский лиман до зарегулирования и превращения его в 1964 
г. в водохранилище-охладитель Молдавской ГРЭС представлял собой 
сохранившийся остаток когда-то большого Праднестровского лимана 
(Ярошенко, 1957), что косвенно подтверждается наличием в его донной 
фауне реликтовых гидробионтов понто-каспийского фаунистического 
комплекса (Филипенко, 2005; Philipenko, 2015). Естественное водное пи-
тание лимана осуществляли р. Днестр через рукав Турунчук и неболь-
шая, часто пересыхающая р. Кучурган. 

В настоящее время Кучурганское водохранилище по типу питания 
относится к наливным водоемам с оборотным водоснабжением ГРЭС 
(Philipenko et al., 2013). Акватория водохранилища условно подразде-
ляют на три участка: верхний, средний и нижний с площадью 580, 800 и 
1350 га соответственно (Рис. 1.3). 

Движение водных масс определяется сбросом воды из двух техноло-
гических каналов ГРЭС. Подпитка водохранилища осуществляется путем 
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Рис. 1.3. Карты-схемы Кучурганского водохранилища-охладителя Молдавской ГРЭС  
и общий вид Молдавской ГРЭС 
1 - Эстуарная система Днестра (по Ю.М. Марковскому), 2 –Кучурганское водохранилище:  
а – верхний участок, б – средний участок, в – нижний участок

1 2 
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принудительной закачки воды из р. Турунчук. Дно водохранилища в ос-
новном (на 80%) покрыто глинистым илом, толщина которого колеблется 
от 0.5 до 1 м, около 15% береговой кромки покрыто заиленным песком 
(Кожухарь, Бызгу, 1972; Ярошенко, Горбатенький, 1973). В результате бур-
ного развития популяции дрейссены, дно водоема к началу 2000-х гг. на 
большей части его акватории оказалось сплошь покрыто пустыми ра-
ковинами этого моллюска, вследствие чего характер грунта изменился 
от илистого к ракушечнику. Местами масса ракушечника доходила до 5 
и выше кг/м2 площади дна Кучурганского водохранилища (Филипенко, 
2001).

Водохранилище подвержено усиленному зарастанию высшей во-
дной растительностью. Доминирующим среди жесткой надводной рас-
тительности водоема является тростник южный Phragmites australis. Сте-
пень его распределения по акватории водохранилища не равномерна. В 
большей степени зарастанию подвержен верхний, самый узкий участок 
водохранилища, который практически весь покрыт тростником, ширина 
зарослей которого здесь доходит до 1000-1500 м. 

Нижний участок водохранилища, а именно его береговая линия, за-
растает тростником в большей степени, чем средний участок и в мень-
шей, чем верхний. Ширина тростниковых зарослей в среднем составляет 
35-40 м. Плотность зарастания береговой линии тростником в среднем 
по водохранилищу достигает 50-70 экз./м². Среди тростника встречают-
ся вкрапления небольших групп рогоза широколистного Typha latifolia, 
который не вносит существенной роли в зарастание акватории водо-
хранилища (Филипенко, Тищенкова, 2010). Общая площадь зарастания 
тростником Кучурганского водохранилища составляет 498 га, или 19% 
всей площади водоема-охладителя Молдавской ГРЭС (Филипенко и др., 
2013). Среди гидрофитов Кучурганского водохранилища массового раз-
вития в весенний период достигает рдест курчавый Potamogeton crispus, 
занимающий около 80% площади водного зеркала открытой акватории 
нижнего и верхнего участков водохранилища. В летний период рдесты 
отмирают и, осаждаясь в большом количестве на дно водохранилища, 
способствуют его эвтрофированию.

Термический режим. На температурный режим водохранилища зна-
чительное влияние оказывает сброс подогретых вод Молдавской ГРЭС 
и отсутствие естественного водообмена с речной экосистемой Днестра.

В период максимальных объемов вырабатываемой Молдавской 
ГРЭС электроэнергии (1981-1985 гг.) водохранилище было отнесено к 
сильно перегреваемым водоемам-охладителям ТЭС. В нем температура 
воды в 2-3 раза превышала предельно допустимые значения. Среднего-
довая температура воды нижнего участка составляла 19.6°С, превышая 
естественную на 6.1°С. В этот же период заметно повысилась среднего-
довая температура воды среднего участка – 17.5°С, что на 4°С больше 
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естественной. К этому периоду в зоне циркуляции и охлаждения нахо-
дилось около 70% площади водохранилища (Нартыш, 1998). В то же вре-
мя, среднегодовая температура воды протоки Турунчук – основного ис-
точника для поддержания необходимого уровня воды в водохранилище 
практически не изменилась и составила 11.1-11.4°С (Горбатенький, Бызгу, 
1988). 

В последние десятилетия тепловая нагрузка на водохранилище зна-
чительно снизилась в связи с уменьшением производственной мощно-
сти ГРЭС, что привело к снижению среднегодовой температуры воды от 
17.7 до 14.8°С. В отдельные годы летом вода водохранилища может про-
греваться до 30-35°С, что губительно сказывается на состоянии гидроби-
онтов (Филипенко и др., 2009; Мелеховец и др., 2009).

Химический состав воды. Термический режим водохранилища, в 
значительной степени способствующий повышенной эвтрофикации, 
влияет на накопление соединений азота, фосфора и органических ве-
ществ. Содержание Nобщ в среднем составляет 1.36 мг/л, Pобщ – 0.158 мг/л, 
РОВ – 57.4 мг/л (Филипенко и др., 2009). Вследствие испарения с водной 
поверхности, сопряженного с отсутствием естественного водообмена, 
увеличивается процесс минерализации воды. В Кучурганском водохра-
нилище минерализация воды колеблется в диапазоне 575-1200 мг/л, 
достигнув в последние годы 1800-1975 мг/л, что превышает ПДК в не-
сколько раз. По ионному составу водоем относится к гидрокарбонатно-
му-сульфатно-хлоридному классу. Минерализация воды возрастает от 
нижнего участка водохранилища к верхнему – месту впадения р. Кучур-
ган, несущей высокоминерализованные дренажно-стоковые воды, где 
ее уровень доходит до 3827 мг/л. (Филипенко, 2005; Тихоненкова, 2015). 
рН воды в Кучурганском водохранилище варьирует от 7.9 до 8.15 (Фили-
пенко и др., 2009).

Биота Кучурганского водохранилища. Значительный, но неодинако-
вый прогрев водных масс по акватории Кучурганского водохранилища 
отражается на продуктивности и численности бактерий. Эти показатели 
находится в пределах 0.5–10.2 млн.кл./мл воды и 8.1-90.0 млрд.бакт./г сы-
рого грунта (Мордухай-Болтовской, 1975). 

Кучурганское водохранилище характеризуется богатым видо-
вым составом фитопланктона. В фитопланктоне водохранилища в на-
стоящее время отмечены 345 видов (в 1965-1988 гг. – 551 вид), в том 
числе Cyanophyta – 71, Cryptophyta – 4, Dinophyta – 6, Chrysophyta – 2, 
Bacillariophyta – 129, Euglenophyta – 24, Chlorophyta – 109. Среднесезон-
ные величины валовой первичной продукции фитопланктона водохра-
нилища составляют 3.48-3.89 г O2/m2 в сутки (Ungureanu, 2014).

Зоопланктон водохранилища формируют около 40 видов из колов-
раток, ветвистоусых и веслоногих ракообразных. Доминирующий состав 
зоопланктона следующий: Rotatoria – Keratella quadrata, K. cochlearis, Bra-
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chionus angularis, Br. budapestinensis, Br. calyciflorus, представители родов 
Asplanchna, Synchaeta и Polyarthra; Cladocera – Bosmina longiristris, Chydorus 
sphaericus; Copepoda – копепоидные и науплиальные формы циклопид. 
Средняя численность и биомасса зоопланктона в водохранилище в 
2009-2014 гг. составили 48630 экз./м3 и 645.54 мг/м3 (Чур, 2012, 2015).

Донная фауна Кучурганского водохранилища до ввода в эксплуа-
тацию Молдавской ГРЭС была довольно богата и разнообразна, будучи 
представленной 167 видами. В период слабой тепловой нагрузки в во-
доеме-охладителе было отмечено 190 таксонов донных гидробионтов, 
из которых 16 % составили понто-каспийские виды. В 80-х гг. ХХ в. видо-
вое разнообразие донных сообществ водохранилища сократилось поч-
ти на 70 видов (Владимиров, Тодераш, 1988). В тоже время на данном 
этапе развития гидробиологического режима водоема было зареги-
стрировано 25 ранее не отмеченных видов, в основном из хирономид 
и моллюсков. В итоге к этому времени фауна зообентоса насчитывала 
168 таксонов.

Зообентос водохранилища на протяжении последних лет сохраняет 
свойственный этому водоему качественный состав, сформировавший-
ся в результате превращения лимана в водоем-охладитель Молдавской 
ГРЭС. «Мягкий» бентос, как и прежде, формируют олигохеты, полихеты, 
высшие ракообразные, хирономиды и личинки других амфибиотических 
насекомых. Средние количественные показатели «мягкого» бентоса в 
2004-2014 гг. составили 7976 экз./м2 с биомассой 28.5 г/м2. Малакофауну 
по численности и биомассе определяет дрейссена. Общий бентос водо-
хранилища в настоящее время составляет в среднем по численности 
8798 экз./м2 и биомассе 313.6 г/м2.

Ведущим компонентом кормового зообентоса водохранилища 
является олигохетно-хирономидный комплекс. Олигохеты водохрани-
лища (около 40 видов) в основном представлены тубифицидами. Наи-
более распространены представители семейства Тubificidae: Limnodrilus 
hoffmeisteri, L. claparedeanus, Psammoryctes barbatus, Tubifex tubifex и дру-
гих высокопродуктивных эврибионтных видов. Численность олигохет на 
протяжении 2004-2014 г.г. оставалась стабильно высокой и составляла в 
среднем 6904 экз./м2 с биомассой 11.5 г/м2 (Филипенко, 2014, 2015).

Среди 56 видов хирономид Кучурганского водохранилища массовы-
ми являются: Chironomus plumosus, Leptochironomus tener, Limnochironomus 
nervosus, Cryptochironomus defectus, Procladius ferrugineus, Polypedilum 
bicrenatum и другие. В результате изменения уровня термофикации во-
дохранилища произошла смена массовых видов хирономид, причем 
Chironomus plumosus усилил свое доминирование – его доля от всех хи-
рономид по численности составляет около 40 % и по около 70% по био-
массе (Philipenko et al., 2013). Средние показатели численности хироно-
мид за 2004-2014 гг. составили 902 экз./м2 с биомассой 16.1 г/м2. 
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Высшие ракообразные водохранилища в основном представлены 
гаммаридами и корофиидами, реже встречались кумовые ракообраз-
ные и мизиды. Из гаммарид в водохранилище обычны Dikerogammarus 
haemobaphes, D. villosus, Pontogammarus robustoides, P. crassus, а из коро-
фиид – Corophium maeoticum. На протяжении 2004-2014 г.г. численность 
высших ракообразных оставалась незначительной, в среднем 61 экз./м2 
с биомассой 0.33 г/м2. В последние годы численность высших ракообраз-
ных в дночерпательных пробах, по сравнению с 1981-2000 г.г., существен-
но сократилась. Среди зарослей макрофитов в водохранилище обычна 
интродуцированная в 1984 г. пресноводная креветка Maсrobrachium nip-
ponense. 

Фауну личинок амфибиотических насекомых водохранилища 
(без хирономид) формируют Ceratopogonidae, Ephemeroptera, Odonata, 
Trichoptera и Diptera. Все эти группы зообентоса в водохранилище мало-
численны на открытых грунтах и в основном распространены в при-
брежной зоне зарослей макрофитов. Среди олиго- и мезосапробов мож-
но отметить такие виды: Palingenia longicauda, Potamanthus luteus, Cloen 
dipterum, Heptagenia sulfurea. Среди личинок стрекоз обычны Coenagrion 
puella, C. pulchellum, Aeschna sp., Gomphus vulgatissimus, из ручейников 
встречаются Orthotrichia tetensii и Agraylea multipunctata.

В настоящее время в донной малакофауне Кучурганского водохра-
нилища отмечено около 35 видов моллюсков, в том числе Theodoxus 
fluviatilis, Valvata piscinalis, Lithoglyphus naticoides, Viviparus contectus и др. 
Среди двустворчатых особенно многочисленна Dreissena polymorpha. 
Кроме нее среди понто-каспийских реликтов в водохранилище встреча-
ется Hypanis pontica. 

Ихтиофауна Кучурганского водохранилища в настоящее время 
представлена 38 видами рыб, относящихся к 12 семействам. За послед-
ние 25-30 лет из контрольных уловов выпали 10 видов рыб, присутствие 
которых в водохранилище теоретически допустимо, однако численность 
их крайне мала. Вместе с тем, в ихтиофауне водохранилища растет чис-
ленность новых непромысловых видов – бобырца Leuciscus borysthenicus 
и бычка Книповича Knipowitschia longеcaudata, а также солнечного окуня 
Lepomis gibbosus (Usatîi и др., 2011; Стругуля, 2015). 

Поскольку на примере Кучурганского водохранилища впервые 
были подробно исследованы характеристики ферментов рыб и их по-
тенциальных объектов питания, в этом разделе более подробно, чем в 
предыдущем, будут рассмотрены предствавители ихтиофауны и кормо-
вая база рыб этого водоема.

Рыбы, исследованные в качестве консументов. Наиболее значитель-
ный материал получен при исследовании рыб, относящихся к 2 отрядам 
и 3 семействам (Никольский, 1954; Аннотированный каталог…, 1998): 
отр. Cypriniformes карпообразные, сем. Cyprinidae карповые, карп Cypri-
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nus carpio L., карась Carassius auratus (L.), лещ Abramis brama (L.); отр. Per-
ciformes окунеобразные, п/отр. Percoidei, сем. Percidae окуневые речной 
окунь Perca fluviatilis L., обыкновенный судак Sander lucioperca (L.), сем. 
Centrarchidae центрарховые, или ушастые окуни, солнечный окунь, сол-
нечник или царек Lepomis gibbosus (L.). 

Рыбы, исследованные в качестве потенциальных объектов пита-
ния. В качестве потенциальных объектов питания типичных и факуль-
тативных ихтиофагов исследована молодь 4-х видов рыб, относящих-
ся к 2 отрядам и 3 семействам: отр. Cypriniformes карпообразные, сем. 
Cyprinidae карповые, тарань Rutilus rutilus heckelii (L.) и красноперка 
Scardinius erythrophthalmus (L.); отр. Perciformes окунеобразные, п/отр. 
Percoidei, сем. Percidae окуневые ерш обыкновенный Gymnocephalus cer-
nuus (L.); п/отр. Gobioidei, сем. Gobiidae, бычок-песочник Neogobius fluvia-
tilis (Pallas). 

В качестве потенциальных объектов питания бентофагов исследо-
ваны представители 3-х типов, относящиеся к 5-и классам, 8-и отрядам 
(Мордухай-Болтовской, 1978; Догель, 1981; Барнс и др., 1992; Монаков, 
1998; Филипенко, 2005). Тип Mollusca− Моллюски: кл. Bivalvia, отр. Veneri-
da, сем. Dreissenidae, дрейссена Dreissena polymorpha (Pallas); Тип Annelida 
– Кольчатые черви: п/тип Clitellata, кл. Oligochaeta сем. Tubificidae, трубоч-
ник Tubifex sp. Тип Arthropoda – Членистоногие: кл. Malacostraca, н/отр. 
Peracarida, отр. Amphipoda бокоплавы, сем. Gammaridae, Dikerogammarus 
haemobaphes и D. Vilosus, а также сем. Corophiidea, Corophium maeoticum; 
кл. Crustacea, отр. Cladocera, Cyclopoida, Copepoda и Ostracoda - суммар-
ные пробы рачкового зоопланктона; кл. Insecta, отр. Odonata, сем. Chi-
ronomidae, комар-звонец Chironomus plumosus (L.), личинки.

1.3. Характеристика р. Днестр 

Особенности климата и гидрологии. Днестр – одна из крупнейших 
и наиболее извилистых рек в Восточной Европе. Относится к бассейну 
Черного моря. Большая длина реки, которая берет начало в Карпатах и 
впадает в Днестровский лиман Черного моря, обуславливает заметные 
различия в климатических характеристиках бассейна. В формировании 
климата верхнего и среднего участков бассейна реки большую роль 
играют Карпаты и Волынская возвышенность. Нижняя часть бассейна 
принадлежат Черноморской климатической подобласти, которая яв-
ляется частью атлантико-континентальной степной климатической об-
ласти. Зима здесь обычно мягкая, нестойкая, характеризуется сменой 
морозных периодов и оттепелей. Для весеннего периода характерна по-
степенная трансформация воздушных масс умеренных широт в тропи-
ческие. В мае наступает безоблачная и жаркая погода. Средняя годовая 
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температура воздуха составляет 9.0-10.0°С. Количество осадков убывает 
с северо-запада на юго-восток от 591 мм до 470 мм. Годовой ход абсолют-
ной влажности воздуха синхронен с годовым ходом температуры возду-
ха: максимум зафиксирован в июле, минимум - в январе (Берлунд, Сноа, 
2005).

Исток реки находиться в Карпатах на высоте 900 м (Сарматские горы 
в Хронике Длугоша) с. Волчье (Турковский район Львовской области 
Украины, 49°10’31“ с.ш. 22°53’17“ в.д.). Устье реки (46°18’14“ с.ш., 30°16’25“ 
в.д.) – Днестровский лиман, который соединен с Черным морем. Дли-
на реки составляет 1352 км, площадь бассейна – 72.1 тыс. км². Средний 
расход воды в нижнем течении реки – 310 м³/с, объем годового стока –  
10 млрд.м³. По условиям питания, водного режима и физико-географи-
ческим особенностям русло Днестра также принято делить на три части: 
верхнюю – Карпатскую (длина 296 км), Среднюю – Подольскую (длина 
715 км) и Нижнюю (длина 351 км) (Экосистема нижнего Днестра…, 1990). 
В верховьях Днестр протекает в глубокой узкой долине и носит характер 
быстрой горной реки. Река в этой части характеризуется значительными 
перепадами высот и водопадами через каждые 2-3 км. Скорость тече-
ния в этом районе составляет 2-2.5 м/с. Ширина Днестра на этом участке 
достигает 100 м, глубина – 2.5-3 м. На среднем участке долина Днестра 
заметно расширяется, достигая в низовье до 10-16 км. Поскольку укло-
ны русла незначительны, река образует крупные излучины – меандры, 
встречаются плавни. Средняя скорости течения – 0.2-0.7 м/с (Берлунд, 
Сноа, 2005).

Нижняя часть бассейна р. Днестр находится в границах Причерно-
морской низменности и имеет равнинный рельеф степного типа. Ско-
рость течения в нижней части Днестра снова возрастает от 0.2-0.4 м/с 
на плесах до 0.5-0.9 м/с на перекатах. Глубина реки на перекатах – 1.6-
2.5 м, на плесах – 4.8 м, а в некоторых местах– от 10 до 16 м. Средняя 
ширина этой части Днестра составляет 100-200 м. За 146 км до устья 
влево от Днестра отходит рукав р.Турунчук, который вновь соединяет-
ся с Днестром (Берлунд, Сноа, 2005). Дельта Днестра является местом 
гнездования большого количества птиц, многие из которых внесены 
в Красную книгу, на ее территории произрастает большое количество 
редких видов растений. Низовья Днестра, в частности район слияния 
Днестра с р.Турунчук, занесены в международный список Рамсарской 
конвенции о защите водно-болотных угодий. На территории Одесской 
области в плавнях создан «Нижнеднестровский национальный природ-
ный парк».

Термический режим. Термический режим в разных участках  
р. Днестр значительно различается. Большую роль играет горное про-
исхождение реки. В результате этого вода в верхнем течении никогда не 
бывает теплой. Термический режим среднего течения реки существенно 
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изменился в негативную строну в результате строительства и эксплуата-
ции Новоднестровской ГАЭС (гидроаккумулирующей электростанции). 
Вследствие слива воды с глубинных горизонтов водохранилища ГАЭС 
температура воды среднего течения Днестра колеблется в пределах +8 
+10 ºС, даже в середине лета, при температуре воздуха в пределах +25 
+35 ºС (Лешану и др., 2012). Температура воды по ходу течения реки по-
степенно повышается и максимальная температура наблюдается у устья. 
Средняя летняя температура поверхностного слоя воды на участке реки 
в районе г. Тирасполь составляет 22°С, возле п. Маяки – 23°С (Мелиян, 
Кожушко, 2012).

Химический состав воды нижнего Днестра. Величина минерализа-
ции воды варьирует в интервале от 305 до 495 мг/л. Воды Днестра со-
гласно классификации О.А. Алекина (1970), относятся к гидрокарбонат-
ному классу группы кальция, II-III типа. Величины концентрации общего 
азота и соотношение минеральных форм азота в воде характеризуют 
реку Днестр как мезо- и эвтрофный водный объект. Содержание Nобщ в 
среднем составляет 3.4 мг/л, Pобщ – 0.15 мг/л, РОВ – 12-14 мг/л (Зубкова и 
др., 2009).

По данным Е.Н. Филипенко и соавторов (2012), гидрохимические 
показатели воды р. Днестр в районе г. Тирасполь за 2007-2010 г.г. были 
следующими. Содержание взвешенных веществ составило 14.34 мг/дм3. 
Будучи относительно стабильным, этот параметр изменялся незначи-
тельно по сравнению со средним значением. Среднегодовые показатели 
БПК5 составляют 3.12 мг О2/л. Содержание аммиака и ионов аммония по 
N колеблется незначительно – 0.34 мг/дм3. Среднее значение содержа-
ния нитритов находится на уровне 0.014 мг/дм3 , не достигая значений 
ПДК (3.3 мг/дм3), что указывает на благополучное состояние воды по 
этому параметру. Среднее значение содержания нитратов – 1.54 мг/дм3, 
что не достигает и половины значения ПДК (4.5 мг/дм3). Содержание не-
фтепродуктов составило в среднем 0.22 мг/дм3. Концентрация сульфатов 
соответствовала 42.95 мг/дм3, при ПДК равным 50 мг/дм3, минерализация 
воды – в среднем 342.58 мг/дм3. Содержание железа находится на уровне 
0.26 мг/дм3. 

Содержание в воде растворенного кислорода колеблется от 10.10 
до 10.39 мг/дм3 (средне значение в районе г. Тирасполь – 10.22 мг/дм3). 
Величина рН воды колеблется от 8.12 до 8.25 (среднее значение рН – 8.19, 
при ПДК 8.5), что классифицирует воду, как слабощелочную. По сравне-
нию с другими гидрохимическими показателями, щелочность днестров-
ской воды варьирует в более широких пределах, как в разные годы, так 
и в разные месяцы от 189.12 до 197.60 ммоль/дм3 составляя в среднем 
192.37 ммоль/дм3. Среднее значение общей жесткости по руслу р. Днестр 
в районе г. Тирасполь составляет 4.175 ммоль/дм3, что далеко от ПДК  
(10 ммоль/дм3).
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Ни по одному из вышеуказанных 13 гидрохимических показателей 
воды нижнего течения Днестра в районе г. Тирасполь не превышены 
предельные значения ПДК. Среднее значения содержания в воде аммиа-
ка и ионов аммония по N, нефтепродуктов, Fе и рН приближаются к зна-
чениям ПДК. 

Биота р. Днестр. Численность бактериопланктона в русле реки 
возрастает к нижнему течению и варьирует от 0.21 до 5.71 млн.кл./мл., в 
том числе сапрофитных бактерий в переделах 0.6-94.1 тыс.кл./мл. (Ştirbu 
et al., 2008). В 2012-2013 г.г. фитопланктон Днестра был представлен 94 
видами и внутривидовыми таксонами следующих таксономических 
групп водорослей: Cyanophyta – 22, Chrysophyta – 1, Bacillariophyta – 38, 
Dinophyta – 1, Euglenophyta – 5, Chlorophyta – 27. Основу фитопланктон-
ного разнообразия реки Днестр на 80 % составляют представители Bac-
illariophyta, Chlorophyta и Cyanophyta, которые в большинстве своем 
составляют группу космополитов. Численность фитопланктона весной 
изменяется в пределах от 0.76 до 86.13 млн.кл./л, биомасса – от 1.86 до 
41.24 г/м3, летом – от 0.8 до 12.73 млн.кл./л, а также от 1.36 до 7.76 г/м3 , 
в течение осени – от 0.46 до 35.10 млн.кл./л, а также от 0.59 до 3.71 г/м3 
соответственно (Ungureanu et al., 2014). 

Численность зоопланктона и бентоса в реке обусловлена уровнем 
воды и обводненностью плавней и внутренних водоемов, что влияет на 
поступление биогенов в воду р. Днестр (Гидробиологический режим…, 
1992). Численность зоопланктона и бентоса в русле реки при сильном те-
чении всегда незначительна (участок р. Днестр возле г. Тирасполь). В рай-
оне с. Маяки участок характеризуется низким течением и соответственно 
большей численностью зоопланктона и бентоса (Берлунд, Сноа, 2005). 

До зарегулирования Днестра видовое разнообразие зоопланкто-
на включало 129 таксонов, к 1991-1997 г.г. оно сократилось до 101, а в 
результате исследований 2000-2002 г.г. было выявлено только 66 таксо-
номических единиц (Climenco, 2005). Количественное развитие зооплан-
ктона к середине 2000-х годов, по сравнению с 1981-1985 г.г., сократилось 
в 2.2 по численности и 5.3 раз по биомассе, составив на нижнем участке 
Днестра в среднем 9.3 тыс. экз./м3 с биомассой 0.047 г/м3. Количествен-
ное распределение зоопланктона по группам следующее: коловратки –  
5.1 тыс. экз./м3 с биомассой 0.007 г/м3, копеподы – 3.3 тыс. экз./м3 с био-
массой 0.029 г/м3 и кладоцеры – 0.9 тыс. экз./м3 с биомассой 0.011 г/м3.

Псаммо- и пелореофильный зообентос нижнего Днестра форми-
руют олигохеты, полихеты, высшие ракообразные (амфиподы, мизиды, 
кумацеи), личинки амфибиотических насекомых (хирономиды, поденки, 
ручейники, цератопогониды), брюхоногие и двустворчатые моллюски. 
Общая численность «мягкого» бентоса около 11 тыс.экз./м2 с биомассой 
от 8.8 до 24.05 г/м2. Доминирующими по численности и биомассе в кор-
мовом зообентосе являются олигохеты и хирономиды. Численность оли-
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гохет, при доминировании тубифицид, варьирует в пределах 7-11 тыс. 
экз./м2 со средней биомассой 8.5 г/м2. Местами плотность олигохет дохо-
дит до 25400 экз./м2. Средняя плотность хирономид варьирует в преде-
лах 900-1000 экз./м2 с биомассой около 1 г/м2 (Филипенко, 1998), а в ме-
стах массового развития Сhironomus plumosus до 4.2 г/м2 (Богатый, 2014).

В нижнем течении Днестра, в отличие от среднего, значительную 
долю «мягкого» зообентоса занимают полихеты (Hypania invalida), до-
стигая на заиленных грунтах местами средней численности 3997 экз./
м2 с биомассой 12.46 г/м2 (Филипенко, 1998). Кормовая база рыб ниж-
него Днестра обогатилась восточной речной креветкой Macrobrachium 
nipponense, которая, будучи интродуцированной в Кучурганское водо-
хранилище в 1986 году, не только успешно акклиматизировалась, но и 
смогла попасть в русло Турунчука и из него в Днестр, поднявшись вверх 
по течению до г. Тирасполь и выше (Филипенко, 2014).

До зарегулирования стока Днестра к середине ХХ в. в нем обитали 
86 видов и подвидов рыб, относящихся к 19 семействам, в том числе про-
ходные осетровые (белуга, осетр, севрюга), которые в настоящее время 
практически исчезли из Днестра и полупроходные вырезуб, язь, рыбец, 
чехонь, численность которых резко сократилась. Вместе с тем, в резуль-
тате акклиматизационных мероприятий в бассейн Днестра были вселены 
11 представителей промысловой ихтиофауны (растительноядные рыбы, 
американский сом Ictalurus punctatus пеленгас Liza haematocheilus и дру-
гие), а также непромысловые виды – солнечный окунь Lepomis gibbosus, 
амурский чебачок Pseudorasbora parva и ротан-головешка Perccottus glenii. 
В итоге, в конце ХХ – в начале ХХI в.в. измененная ихтиофауна Днестра 
включала 80 видов и подвидов рыб из 21 семейства (Usatîi, 2004).

В результате проведенных исследований в 2010-2013 г.г. О.И. Кре-
пис и др. (2014) установлено, что на нижнем участке Днестра присут-
ствуют 73 вида и подвида рыб из 19 семейств: сем. карповых Cyprinidae 
– 34 вида, бычковых Gobiidae – 9 видов, окуневых Percidae – 6 видов, 
осетровых Acipenseridae – 4 вида, сельдевых Clupeidae и вьюновых 
Cobitidae – по 3 вида, колюшковых Gasterosteidae – 2 вида, сем. миного-
вых Petromyzonidae, лососевых Salmonidae, щуковых Esocidae, евдошко-
вых Umbridae, сомовых Siluridae, налимовых Lotinae, угревых Anguillidae, 
гольцовых Nemacheilidae, атериновых Аtherinidae, игловых Syngnathidae, 
подкаменьщиковых Cottidae, ушастых окуней Centrarchidae – по одному 
виду.

Многочисленные неблагоприятные изменения экологических ус-
ловий в экосистеме Днестра спровоцировали серьезные нарушения ви-
дового разнообразия ихтиофауны Среднего и Нижнего Днестра, а также 
изменения экологических статусов у большинства видов рыб. На нижнем 
участке реки до грани полного исчезновения дошли 12 видов рыб, среди 
которых – белуга Huso huso, осетр Acipenser gueldenstaedtii, язь Leuciscus 
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idus, берш Zander volgense, налим Lota lota, угорь Anguilla anguilla и дру-
гие. В разряд исчезающих перешли 8 видов – севрюга, вырезуб, линь, 
чехонь и другие. Уязвимыми стали 7 видов: стерлядь Acipenser ruthenus), 
рыбец Vimba vimba, усач Barbus barbus, чоп большой Zingel zingel и дру-
гие. Значительно сократилась численность популяций большинства про-
мысловых видов рыб (судак Sander lucioperca, сазан Cyprinus carpio, сом 
Silurus glanis, тарань Rutilus rutilus heckelii, лещ Abramis brama). С другой 
стороны, некоторые виды приспособились к изменениям экологических 
условий среды и расширили свои местообитания на фоне возрастающей 
численности популяций. На нижнем участке реки в статус многочислен-
ного вида перешел серебряный карась Carassius auratus, а обычными в 
уловах стали – солнечная рыба Lepomis gibbosus, елец Leuciscus leuciscus, 
амурский чебачок Pseudorasbora parva, черноморская атерина Atherino 
boyeri pontica и другие непромысловые рыбы (Крепис и др., 2014).

В р. Днестр исследован только один вид рыб, относящийся к отр. 
Cypriniformes карпообразные, сем. Cyprinidae карповые, карась Carassius 
carassius (L.). Рыбы были отловлены в разных участках Нижнего Днестра: 
первая группа в районе г. Тирасполь, вторая группа – пос. Маяки.

1.4. Биологическая характеристика исследованных видов рыб  
и потенциальных объектов их питания

В основу этого раздела положены сведения, приведенные в ряде 
обзоров (Никольский, 1954; Поддубный, 1971; Аннотированный каталог, 
1998; Герасимов, 2015 и другие).

Характеристика рыб-консументов:
Обыкновенная щука Esox lucius L. Вид распространен на террито-

рии почти всей Европы, Сибири, бассейна Аральского моря и Северной 
Америки. Населяет озера и медленно текущие реки. Обычно держится 
в зарослях подводной растительности. Быстрого течения избегает. По-
ловозрелой, как правило, щука становится в возрасте 3+. Молодь щуки 
после резорбции желточного мешка питается планктоном. По достиже-
нии 4-5 см переходит на питание более крупными объектами, в частно-
сти молодью рыб. По типу питания щука является типичным ихтиофагом. 
Пища взрослой щуки в основной массе состоит из рыб сем. карповых и 
окуневых. В течение года щука питается с различной интенсивностью: во 
время нереста почти не питается. Наиболее высокая интенсивность пи-
тания – сразу после нереста. Летом интенсивность питания щуки зависит 
от состояния зубов. Во время смены зубов (обычно около месяца) щука 
питается менее интенсивно (Иванова, 1965).

Лещ Abramis brama (L.). Лещ населяет воды Европы к востоку от Пире-
неев и к северу от Альп – реки, озера и опресненные участки Северного, 
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Балтийского, Белого (до Печоры), Эгейского, Черного, Азовского, Каспий-
ского и Аральского морей. Половозрелым лещ становится на юге в 3-4 
года, на севере – в 4-5 лет. Предпочитает медленнотекущие водотоки и 
озера. Типичный бентофаг. Основную пищу леща составляют личинки на-
секомых, и в первую очередь хирономид, моллюски, черви, ракообраз-
ные, а также водоросли и высшая водная растительность. Крупный лещ 
может поедать молодь рыб. Наиболее интенсивно лещ питается в летние 
месяцы. Осенью при температуре ниже 7°С лещ практически прекращает 
питаться и залегает на ямы.

Плотва Rutilus rutilus (L.). Плотва населяет пресные и солоноватые 
воды Европы к востоку от Пиренеев и к северу от Альп, а также водо-
емы Сибири и бассейн Аральского моря. Живет плотва обычно в озерах и 
медленно текущих реках среди зарослей растительности. Известны две 
формы плотвы – прибрежной, растительноядной и мигрирующей мол-
люскоядной (Poddubny, Galat, 1995; Герасимов, 2015). По типу питания 
является фитопланкто-бентофагом. Состав пищи плотвы включает более 
40 видов беспозвоночных животных, водоросли, высшую водную расти-
тельность, в редких случаях молодь рыб. Наиболее интенсивно плотва 
питается в летнее время. Зимой плотва обычно прекращает питание.

Карась Carassius auratus (L.). Карась распространен в Восточной и 
Средней Европе. Живет главным образом в заболоченных, заросших во-
доемах. В зимнее время активность карася резко снижается, и во многих 
водоемах он впадает в состояние, напоминающее спячку. Половозрелым 
становится обычно на 4-м году жизни. Самцы созревают несколько рань-
ше самок. Пищу взрослого карася составляют как растительные, так и 
животные объекты. Типичный бентофаг.

Карп Cyprinus carpio L. Карп (сазан) населяет пресные и солоноватые 
воды бассейнов Северного, Балтийского, Средиземного, Азовского, Чер-
ного, Каспийского и Аральского морей и реки бассейна Тихого океана. В 
естественных водоемах карп предпочитает тихие спокойные воды. Ма-
лотребователен к качеству воды и хорошо переносит кратковременный 
дефицит кислорода. Естественным кормом для карпа являются личинки 
насекомых, ракообразные, мелкие моллюски, семена и молодые побеги 
высших водных растений. Типичный бентофаг.

Налим Lola lota (L.) – широко распространен в Северном полушарии. 
В пределах ареала образует три географические расы: тихоокеанский, 
пятнистый и типичный. В бассейне р. Волга представлен последним ти-
пом. Налим – холодноводная рыба, обитающая в реках и озерах, чаще 
с каменистым дном. Половозрелым обычно становится в возрасте 3+. 
Нерест происходит в зимнее время. По типу питания является ихтиофа-
гом-факультативным бентофагом. В пище взрослого налима в основном 
преобладает рыба. Также встречаются виды, относящиеся к другим груп-
пам животных. В Рыбинском водохранилище в пище налима, начиная с 
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двухлетнего возраста, появляются сеголетки окуня, ерша, плотвы, уклеи. 
Взрослый налим откармливается преимущественно окунем. Наиболее 
интенсивно питается в зимнее время. Летом в южной части ареала налим 
прекращает питаться, в северной части ареала интенсивность питания 
сильно снижается.

Речной окунь Perca fluviatilis L. Окунь населяет всю Европу, кроме Пи-
ренейского полуострова, бассейны Черного, Каспийского и Аральского 
морей, Сибирь (до Колымы). Окунь – озерно-речная рыба, приспосо-
бленная к жизни среди зарослей. Во многих озерах окунь представлен 
двумя биотипами: прибрежным мелким окунем, медленно растущим и 
питающимся главным образом беспозвоночными животными, и глубин-
ным, быстро растущим, который ведет преимущественно хищный образ 
жизни. Половозрелым становится в возрасте 2+. Нерест происходит ран-
ней весной вскоре после вскрытия водоемов ото льда. На первых стади-
ях развития после резорбции желточного мешка молодь окуня питается 
зоопланктоном, начиная с размера в 4 см, во многих водоемах переходит 
на питание рыбой. По типу питания является ихтиофагом-факультатив-
ным бентофагом. В пище окуня встречаются различные виды рыб, а так-
же личинки насекомых, моллюски и зоопланктон. Во время икрометания 
окунь прекращает питание, зимой питается менее интенсивно, чем ле-
том.

Обыкновенный судак Sander lucioperca (L.). Судак населяет бассей-
ны Балтийского, Черного, Каспийского и Аральского морей. После вса-
сывания желточного мешка судак в течение первого месяца питается 
зоопланктоном, но уже на втором месяце жизни переходит на питание 
молодью рыб. По типу питания является типичным ихтиофагом. До 95% 
состава пищи судака составляют непромысловые виды рыб. Собствен-
ная молодь и неполовозрелый лещ поедаются хищниками в небольшом 
количестве. Наиболее интенсивно судак питается летом и осенью. Зимой 
судак обычно продолжает питаться, хотя и слабее, чем летом, во время 
икрометания прекращает питание.

Солнечник обыкновенный Lepomis gibbosus (L.). Солнечник первона-
чально обитал в водоемах Северной Америки (от Дакоты до Мексикан-
ского залива, где до сих пор имеет местное промысловое значение). В 
конце XIX в. солнечный окунь был завезен в Западную Европу, как аква-
риумная рыба. Из прудов, в котором его акклиматизировали, вид проник 
в бассейны крупных рек. В последнее время появился в нижнем течении 
рек, впадающих в Черное море, а также в Азии. В настоящее время сол-
нечный окунь обычен во многих водоемах Северо-Западного Причерно-
морья, а также во многих придунайских озерах. Нерестится в мае-июле. 
Самцы впервые начинают размножаться в двухлетнем возрасте, самки 
– на год позднее. По типу питания является бентофагом-факультативным 
ихтиофагом. Личинки питаются инфузориями, впоследствии – мелкими 
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коловратками, циклопами, дафниями. С увеличением размеров рыб уве-
личиваются и размеры объектов питания. Особи длиной 2-2.5 см потре-
бляют преимущественно ракообразных, длиной 8 см – личинок насеко-
мых, икру рыб, длиной 10 см и выше – мальков рыб.

Характеристика объектов питания рыб: 
Комары-звонцы Chironomus sp. Комары-звонцы встречаются повсе-

местно, живут в придонном иле. Длина 18-30 мм. Личинки питаются де-
тритом и микроорганизмами, некоторые являются хищниками.

Олигохеты Oligochaeta. Наиболее распространенными олигохетами 
исследуемых водоемов являются тубифициды Tubificidae родов Tubifex 
и Limnodrilus. Тубифициды – тонкие нитевидные розоватого цвета черви 
длиной до 40 мм. На каждом сегменте тела по 4 щетинки. Обитают на дне 
заиленных стоячих водоемов, в загрязненных ручьях и реках. Образуют 
огромные скопления в иле сильно загрязненных водоемов, но в незначи-
тельных количествах встречаются также на песчаных и каменистых грун-
тах. Живут в сделанных из ила трубчатых норках, из которых выставляют 
над поверхностью грунта задний конец тела, который постоянно движет-
ся, совершая волнообразные дыхательные движения. Олигохеты обна-
руживаются на дне круглый год. Питаются разлагающимися частицами, 
заглатывая и пропуская через кишечник ил. 

Дрейссена Dreissena polymorpha (Pallas). Дрейссена распространена 
почти по всей Европе, проникла в североамериканские Великие озера. 
Обладает зеленоватой или желтоватой раковиной, характерной треу-
гольной формы, с рисунком из поперечных или зигзагообразных корич-
невых полос. Длина раковины взрослого моллюска – 4-5см. Дрейссена 
обитает на твердых субстратах как минерального, так и органического 
происхождения, богатых органическими веществами. Чувствительна к 
содержанию растворенного в воде кислорода. Хорошо переносит по-
вышенную минерализацию воды. D. polymorpha по способу питания яв-
ляется фильтратором. Питается взвешенными в воде частицами. Состав 
пищи D. polymorpha зависит от условий окружающей среды: глубины по-
селения моллюсков в водоеме, сезона года, времени суток, состояния се-
стона в водоеме и других факторов. Цветение воды, массовое появление 
мелких форм зоопланктона отражаются на качестве пищи D. polymorpha 
(Михеев, 1994).

Бокоплавы, или Амфиподы Dikerogammarus haemobaphes, D. vilosus, 
Corophium maeoticum. Бокоплавы распространены в бентосе морей и 
пресных водоемов. Тело, длиной 15-18 мм, сжато с боков и согнуто ду-
гой. Состоит из головы, груди (6 или 7 сегментов) и брюшка (6 сегментов). 
Бокоплавы очень четко реагируют на изменение условий окружающей 
среды. Будучи, в основном, некрофагами и детритофагами бокоплавы 
играют значительную роль в процессах самоочищения водоемов, в осо-
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бенности на начальных стадиях разрушения животных и растительных 
остатков. Питаются бокоплавы, фильтруя воду с помощью щетинок на 
передних ножках, отцеживая мелкие частицы пищи – бактерии, водорос-
ли, растительные остатки. Численность бокоплавов возрастает в друзах 
дрейссены, где между ними складываются взаимоотношения в виде ком-
менсализма, где бокоплавы выступают в качестве комменсалов. 

Зоопланктон – совокупность животных, населяющих толщу воды. В 
большинстве водоемов самая многочисленная группа зоопланктона – 
мелкие представители отрядов веслоногих (Cyclopoda) и ветвистоусых 
(Cladocera) ракообразных, а также коловраток (Rotatoria). Помимо этого, 
в состав зоопланктона входят личинки некоторых животных, а также пе-
лагическая икра многих видов рыб. Основу рациона большинства орга-
низмов, входящих в состав зоопланктона являются фитопланктон, бак-
териопланктон, детрит или более мелкие представители зоопланктона.

Тарань Rutilus rutilus heckelii (L.). Тарань – подвид обыкновенной плот-
вы Rutilus rutilus (L.). Полупроходная стайная рыба. Обитает в опреснен-
ных участках Черного и Азовского морей. На нерест и на зимовку идет в 
низовья рек. Половая зрелость наступает на 4-м году жизни. Нерестится 
с конца марта по май. Клейкую икру откладывает на растения. После не-
реста скатывается в море, где питается моллюсками и ракообразными. 

Красноперка Scardinius erythrophthalmus (L.). Красноперка широко 
распространена в водоёмах Европы и Средней Азии. Обитает в озерах 
и реках, впадающих в Северное, Балтийское, Черное, Азовское, Каспий-
ское и Аральское моря. В Сибири отсутствует. Внешне красноперка очень 
напоминает плотву, но отличается от нее оранжевым цветом глаз и более 
высоким телом. Красноперка предпочитает водоемы с обилием водных 
растений, держится в толще воды, на открытые участки почти никогда не 
выходит. Питается преимущественно растительной пищей, а также насе-
комыми, личинками насекомых и олигохетами.

Ерш обыкновенный Gymnocephalus cernuus (L.). Ерш обитает в реках 
бассейна Балтийского моря, центральной и восточной Европе, а также 
Зауралье, северной Азии до бассейна реки Колымы. Окрас этой рыбы за-
висит от окружающей среды: ерш светлее в реках и озерах с песчаным 
дном, и темнее в водоемах с илистым дном. Ерш − очень неприхотливый, 
обычно стайный вид, очень хорошо чувствующий себя в широком спек-
тре условий окружающей среды. Его можно найти как в пресных, так и в 
солоноватых водоемах с показателем солености до 10-12‰, в системах 
озерного и проточного типа, на глубинах от 0.25 до 85 м, на уровне моря 
и в горных водоемах, от олиготрофных до эвтрофных вод. Он переносит 
температуры от 0-2 до 34.5°C. В начале жизни мальки ерша питаются пре-
имущественно коловратками и личинками копепод. Для ершей длиной 
более 1 см основным пищевым ресурсом становятся циклопы, личинки 
хирономид и ветвистоусые рачки. Наиболее потребляемы хирономиды 
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из р.р. Chironomus (особенно Chironomus plumosus) и Procladius. По мере 
роста ерша доля хирономид в его рационе уменьшается. Основная пища 
взрослого ерша – разнообразные черви и пиявки.

Бычок-песочник Neogobius fluviatilis (Pallas). Бычок-песочник – Пон-
то-Каспийский реликтовый вид. Естественным ареалом данного вида 
являются пресные и солоноватые воды Черного и Мраморного морей. 
Держится на песчаном дне у берегов с проточной водой. На зимовку ухо-
дит на глубину, покрываясь толстым слоем слизи, не питается и почти 
не двигается. Половая зрелость наступает на втором году жизни, когда 
рыба достигает длины 10 см. Живет 5-7 лет. Типичный малакофаг. Также 
в рационе взрослых бычков отмечались планктонные ракообразные 
(Cyclopidae, Diaptomidae, Daphnia).

1.5. Заключительные замечания

Приведенные материалы свидетельствуют о существенных раз-
личиях модельных водоемов по гидрологическим, гидрохимическим и 
биологическим характеристикам, обусловленным давним обособлени-
ем речных бассейнов и длительным, начиная с неогена, формировани-
ем их биоты. Прежде всего, следует отметить, что Рыбинское водохра-
нилище расположено значительно севернее (58°22’ с.ш.) по сравнению 
с Кучурганским водохранилищем (49°10’ с.ш.). Это в значительной мере 
определяет различия в климате и термальном режиме водоемов. Дей-
ствительно, среднегодовая температура воды Рыбинского водохрани-
лища составляет 8°С. Летом поверхностный слой воды прогревается до 
20-23°С, а в толще воды составляет 18-22°С (Литвинов, Законнова, 2012). 
Среднегодовая температура воды Кучурганского водохранилища со-
ставляет 14.8°С, а летом вода водохранилища может прогреваться до 30-
35°С (Филипенко и др., 2009 а, Мелеховец и др., 2009). Средняя летняя 
температура поверхностного слоя воды на участке р. Днестр в районе 
г. Тирасполь составляет 22°С, возле п. Маяки – 23°С (Мелиян, Кожушко, 
2012).

Это обстоятельство не может не отразиться не только на видовой 
структуре, но и на продолжительности активной жизни, в том числе пи-
тания, гидробионтов. Так, в Рыбинском водохранилище массовыми ви-
дами зоопланктона являются Keratella quadrata, K. сochlearis, Kellicottia 
longispina, Mesocyclops leuckarti и, особенно, Bosmina coregon, и Daphnia 
longispina. В Кучурганском водохранилище многочисленны Keratella 
quadrata, K. cochlearis, Brachionus angularis, Br. budapestinensis, Br. calyciflo-
rus, Asplanchna sp., Synchaeta sp., Polyarthra sp., Bosmina longiristris, Chydorus 
sphaericus, C. strenuus. При этом численность зоопланктона Рыбинского 
водохранилища в вегетационный период составляет 40-120 тыс. экз./м3,  
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биомасса – 1.7-3.0 г/м3 (Лазарева и др., 2001), численность и биомасса бен-
тоса – 7413 экз./м2 и 13.23 г/м2 соответственно (Щербина, 2009). Средняя 
численность и биомасса зоопланктона в Кучурганском водохранилище в 
тот же период значительно выше, составляя 48630 экз./м3 и 645.54 мг/м3 

(Чур, 2012, 2015), численность и биомасса общего бентоса – 8798 экз./м2 и 
313.6 г/м2, в том числе «мягкого» - 7976 экз./м2 и 28.5 г/м2 соответственно 
(Филипенко, 2014, 2015). Если средняя численность планктонных бакте-
рий в первом водоеме составляет 3.5-4.5 млн.кл./мл (Экологические про-
блемы …, 2001), то во втором может в зависимости от условий достигать 
10.2 млн.кл./мл (Мордухай-Болтовской, 1975). Численность бактерио-
планктона в р. Днестр может достигать 5.71 млн.кл./мл (Ştirbu et al., 2008).

Большая численность и биомасса беспозвоночных гидробионтов и 
большая степень зарастаемости Кучурганского водохранилища свиде-
тельствуют о лучших условиях воспроизводства и питания рыбного насе-
ления этого водоема по сравнению с Рыбинским водохранилищем. При 
этом большинство исследованных видов рыб являются эвритермными 
(исключение – холодолюбивый налим Lota lota и теплолюбивый солнеч-
ник Lepomis gibbosus). Это обстоятельство должно способствовать более 
высокому темпу роста рыб из южного водоема благодаря более высоким 
темпам начальных этапов ассимиляции пищи и метаболизма. Сказанное 
в равной мере относится и к р. Днестр. Существенную роль в увеличении 
эффективности питания рыб, как будет показано в следующих главах, 
также может играть большая численности микробиоты.



ГЛАВА 2

КРАТКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА  
И ОСОБЕННОСТИ ПРОЦЕССОВ ПИЩЕВАРЕНИЯ У РЫБ 

Описанию физиолого-биохимических аспектов трофических взаи-
моотношений рыб и их объектов питания, а также энтеральной микро-
биоты, будет предшествовать описание типов питания, особенностей пи-
щевого поведения и закономерностей пищеварения у рыб. Это связано 
со значительным изменением представлений об источниках ферментов, 
гидролизующих пищевые субстраты, и типах пищеварения, произошед-
ших в течение последних десятилетий.

2.1. Типы питания и пищевого поведения рыб 

По типу питания рыбы делятся на три основные группы: раститель-
ноядные (фитофаги), животноядные (зоофаги) и всеядные (фитозоофаги). 
Эти группы подразделяют на более мелкие групы: растительноядные, 
питающиеся фитопланктоном (фитопланктофаги), высшей водной и при-
брежно-водной растительностью (макрофитофаги), обрастаниями (пе-
рифитофаги), продуктами распада растительности и бактериями (детри-
тофаги); животноядные, питающиеся зоопланктоном (зоопланктофаги), 
донными беспозвоночными животными (бентофаги) и позвоночными 
животными, в основном рыбой (ихтиофаги). Кроме того, существует де-
ление рыб по предпочитаемым объектам питания. При этом выделяют 
следующие трофические группы рыб: ихтиофаги, икроеды, личинкое-
ды, чешуееды (лепидофаги), моллюскоеды, бактериофаги, в том числе 
рыбы чистильщики, паразиты, каннибалы и другие (Gerking, 1994; Pavlov, 
Kasumyan, 2002). Перечисленные категории достаточно условны, так как 
большинству рыб свойственны значительные сезонные и возрастные 
изменения в составе пищи, определяемые их физиологическими по-
требностями и численностью кормовых организмов (Поддубный, 1971; 
Pavlov, Kasumyan, 2002).

Учитывая преобладающие объекты питания, рыб, населяющих Ры-
бинское водохранилище, подразделяют на типичных бентофагов с хиро-
номидно-олигохетным питанием – лещ, моллюскоедов – озерная плот-
ва, язь, густера, ихтиофагов-факультативных бентофагов – окунь, налим, 
эпифитофагов – ряпушка, уклейка, факультативных планктофагов – че-
хонь, тюлька, типичных ихтиофагов – щука, судак, сом и факультативных 
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ихтиофагов – чехонь, корюшка (Поддубный, 1971; Poddubny, Galat, 1995). 
В Рыбинском водохранилище отсутствуют фитофаги – виды, занимаю-
щие второй трофический уровень. Наибольшей численности достигают 
рыбы третьего трофического звена – зоопланктофаги и зообентофаги. 
Видовой состав планктофагов в Рыбинском водохранилище беден. Это 
синец и уклейка (Поддубный, 1971) и два вселенца – тюлька и ряпушка 
(Яковлев и др., 2001). Наибольшее значение в ихтиофауне Рыбинского 
водохранилища имеют бентофаги, занимающие третье трофическое зве-
но. Среди них преобладают виды рыб с хирономидно-олигохетным ти-
пом питания, а также моллюскоеды. Наибольшей численности в водоеме 
достигают плотва и лещ (Поддубный, 1971; Иванова и др., 1978; Житнева, 
1981). В комплекс хищных рыб принято включать 8 видов: судак, берш, 
окунь, налим, щука, жерех, сом, чехонь. В настоящее время наиболее 
многочисленны первые 3 вида. Большинство хищных рыб относятся к 
группе типичных ихтиофагов, питающихся преимущественно рыбной пи-
щей (щука, судак, берш, жерех, сом, окунь, налим). Два вида факультатив-
ных хищников (тюлька, чехонь) наряду с рыбой потребляют зоопланктон 
(Иванова и др., 1978). При этом спектр питания у рыб разных видов раз-
личен. Пища взрослых особей щуки состоит преимущественно из плот-
вы, окуня, леща, а также молоди собственного вида. В пище взрослых 
особей судака преобладают окунь, плотва, молодь судака, лещ, уклейка, 
чехонь. В пище окуня помимо рыб (плотва, собственная молодь) встреча-
ются различные виды беспозвоночных животных – личинки насекомых, 
моллюски и зоопланктон (Поддубный, 1971; Иванова и др., 1978; Форту-
натова, Попова, 1973). Спектр питания рыбного населения Кучурганско-
го водохранилища в последние годы не исследовался. Однако, учитывая 
данные исследований, проведенных в Кучурганском лимане во второй 
половине XX века (Кучурганский лиман-охладитель…., 1973), исследо-
ванные виды рыб по типу питания можно подразделить на типичных 
ихтиофагов (щука, судак), факультативных ихтиофагов (окунь, солнечный 
окунь), плактофагов (тарань), бентофагов (лещ, карась, карп, ерш, бычок) 
и фитофагов (красноперка, толстолобик).

Спектр питания рыб одного и того же вида, но обитающих в разных 
водоемах может значительно варьировать. Так, в состав кормовой базы 
леща, обитающего в водохранилищах Волжского каскада, входит до 70 
видов организмов, относящихся к различным группам животных, а также 
водоросли и высшая водная растительность. При этом во всех водохра-
нилищах Волжского каскада лещ преимущественно питается олигохета-
ми, хирономидами, моллюсками, ветвистоусыми и веслоногими. Вместе с 
тем существуют различия в спектре питания: в состав пищи леща из водо-
хранилищ Верхней Волги дополнительно входят водоросли, макрофиты 
и детрит, леща из Волгоградского водохранилища – гаммариды, мизиды 
и равноногие (Поддубный, 1971; Иванова и др., 1978). 
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Кроме того, известно об избирательности питания рыб. Избирае-
мость пищевых объектов обусловлена не только доступностью потенци-
альной жертвы, но и предпочитаемостью тех или иных объектов пита-
ния. Кривые элективности имеют куполообразную форму (Ивлев, 1977). 
Однако в зависимости от размеров жертв и их энергетической ценности 
мода распределения может смещаться, нарушая симметричность. Также 
показано, что селективность питания рыб, питающихся путем поштучно-
го захвата пищи зависит не только от размерного состава и концентра-
ции доступного корма, но и от присутствия хищников, конкурентных от-
ношений и агрегированности корма (Gerking, 1994; Михеев, 2001, 2006). 
Так, при исследовании пищевого поведения молоди плотвы показано, 
что даже в раннем онтогенезе рыбы различаются по способности к выбо-
ру компромисса между оборонительным и пищевым поведением – часть 
особей подвергает себя большому потенциальному риску, выбирая бо-
лее крупных жертв, другая часть, утолив острый голод переключается 
на жертв субоптимального размера, потребление которых позволяет 
поддерживать более высокий уровень бдительности (Михеев, 2006). При 
этом важно подчеркнуть, что в естественных экосистемах пищевые отно-
шения рыб значительно сложнее и характеризуются не как трофические 
цепи, а как трофические сети, поскольку спектры питания большинства 
видов рыб могут в той или иной степени перекрываться (Begon et al., 
1990).

Морфологические особенности и спектр питания рыб в значитель-
ной мере определяют характер их пищевого поведения. По характеру 
пищевого поведения рыб принято делить на охотников, способных вести 
активный поиск объектов питания, и пастбищных рыб, не преследующих 
своих жертв (Gerking, 1994). Хорошо известно поведение хищников угон-
щиков, хищников засадчиков и хищников выслеживающего типа. Первые 
обитают на открытых участках больших водоемов, отличаются способно-
стью поддерживать высокие скорости двигательной активности и хоро-
шо развитым зрением, что позволяет питаться в светлое и сумеречное 
время суток. Вторые не ведут активный поиск добычи, подкарауливая ее 
в зарослях или других укрытиях. Наибольшую роль в поиске жертвы у 
них также играет зрительный анализатор. Третьи занимают промежуточ-
ное положение между стратегией питания первых и вторых. Разыскивая 
корм, они перемещаются с небольшой скоростью, обследуя места обита-
ния потенциальных жертв, которые или не способны к высокой подвиж-
ности или резко снижают ее в ночные часы. При этом используется зре-
ние, обоняние, боковая линия, слух, тактильная рецепция. Пастбищные 
рыбы не преследуют и активно не нападают на потенциальных жертв и, 
как правило, не схватывают их поштучно. При поиске жертвы эти рыбы 
также используют все известные сенсорные системы, в том числе зрение, 
обоняние, боковую линию, слух и тактильную рецепцию (Поддубный, 
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1971; Никольский, 1974; Gerking, 1994; Pavlov, Kasumyan, 2002; Касумян, 
2002, 2003, 2011).

Таким образом, у рыб, различающихся по характеру питания, в про-
цессе эволюции сформировались структурные и функциональные ха-
рактеристики, проявляющиеся в разной стратегии пищевого поведения, 
направленной на более полное освоение кормовой базы.

2.2. Механизмы пищеварения у рыб

У большинства позвоночных первичное переваривание пищи про-
исходит в желудке, последующий гидролиз и всасывание нутриентов – в 
кишечнике. Завершается процесс в заднем отделе кишечника абсорб-
цией воды. Общие закономерности процессов пищеварения характер-
ны для всех позвоночных. Вместе с тем у рыб, относящихся к наиболее 
многочисленной группе позвоночных и отличающихся разнообразием 
среды обитания, а также характером питания, могут наблюдаться осо-
бенности структурно-функциональной организации пищеварительной 
системы (Коштоянц, 1950; Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; Fange, 
Grove, 1979; Веригина, Жолдасова, 1982; Сорвачев, 1982; Уголев, Кузьми-
на, 1993; Неваленный и др., 2003; Кузьмина, 2005, 2008, 2015; Kuz’mina, 
2008).

В зависимости от происхождения гидролитических ферментов пи-
щеварение делят на три типа: собственное, симбионтное и аутолитиче-
ское. Собственное пищеварение осуществляется за счет ферментов син-
тезируемых макроорганизмом. В зависимости от локализации гидролаз 
собственное пищеварение подразделяют на три типа – внеклеточное, 
пристеночное или мембранное и внутриклеточное (Уголев, 1963, 1972, 
1985). У рыб представлены все известные типы пищеварения, харак-
терные для позвоночных (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005,2015; 
Kuz’mina, 2008).

Внеклеточное (полостное) пищеварение было описано в конце ХVIII 
в., когда в опытах на различных животных, в том числе и рыбах, было по-
казано, что желудочный сок, извлеченный при помощи губки, способен 
разлагать фрагменты тканей животных (Spallanzani, 1783). Однако меха-
низм этого явления долгое время оставался неизвестным. В настоящее 
время твердо доказано, что полостное пищеварение у рыб, как и у дру-
гих животных, осуществляется в полостях желудочно-кишечного трак-
та за счет ферментов различного происхождения. Значительная часть 
ферментов секретируется пищеварительными железами (Barrington, 
1957;Строганов, 1962; Краюхин, 1963; Phillips, 1969; Kapoor et al., 1975; Со-
рвачев, 1982, Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 
2015). Однако в процессы желудочного пищеварения значительный 
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вклад вносят ферменты жертвы (Кузьмина, 2000, 2005, 2015; Kuz’mina, 
Golovanova, 2004; Kuz’mina, 2008), а в процессах пищеварения, протекаю-
щих в кишечнике, участвуют ферменты энтеральной микробиоты (Лубян-
скене и др., 1879, Шивокене, 1989, Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 
2005, 2015; Золотарева, 2015). Основные особенности полостного пище-
варения – реализация процессов в водной среде, произвольная ориен-
тация активных центров ферментов по отношению к субстрату и вероят-
ностный характер распределения ферментов в полостях (Уголев, 1972). 

Первоначально пищеварение протекает в полости желудка, где 
ферментативные реакции осуществляются в кислой среде при рН 1.5-5.0. 
При этих условиях разрушаются главным образом белки. Затем содер-
жимое желудка в полужидком виде поступает в кишечник. В кишечнике 
питательные вещества (углеводы, жиры и полипептиды) при нейтраль-
ных и слабощелочных значениях рН (7.4-8.0) продолжают подвергаться 
деградации (Barrington, 1957; Fange, Grove, 1979; Buddington, Doroshov, 
1986; Clark et al., 1985; Munila-Moran, Stark, 1990; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Natalia et al., 2004; Кузьмина, 2005; Kumar et al., 2007). Несмотря на то, что 
полостное пищеварение было открыто ранее других типов переварива-
ния пищи, как подчеркивалось ранее, его закономерности исследованы 
довольно слабо, поскольку в большинстве работ предметом изучения 
были ферменты слизистой оболочки (Кузьмина, 1978).

Внутриклеточное пищеварение было описано И.И.Мечниковым 
(1880) при исследовании морских беспозвоночных. В реализации тро-
фической функции у позвоночных животных механизм внутриклеточ-
ного пищеварения до последнего времени, как правило, не учитывался 
вследствие относительно низких скоростей транспорта макромолекул 
через апикальную мембрану энтероцитов и последующего их гидроли-
за. Однако анализ данных, касающихся онтогенетических и эволюцион-
ных аспектов пищеварительной функции, показал, что на ранних этапах 
онто- и филогенеза этот механизм также играет существенную роль (Уго-
лев, 1985; Кузьмина, 2005). Известно два типа внутриклеточного пищева-
рения. Первый тип реализуется за счет транспорта небольших молекул 
через клеточные мембраны и последующего их гидролиза ферментами 
цитозоля. Этот тип чаще связан с разрушением аномальных белков с вы-
соко аберрантными структурами (Немова, 1996). Вместе с тем показано, 
что в энтероцитах до 90% дипептидов может разрушаться цитозольными 
дипептидазами (Ugolev et al., 1989). Второй тип связан с специализиро-
ванными вакуолями, образующимися при фаго-, пино- и микропиноци-
тозе (Уголев, 1972, 1985; Уголев, Кузьмина, 1993; Высоцкая, Немова, 2008). 
Гидролизу пищевых субстратов предшествует присоединение вакуолей 
к лизосомам. Таким образом образуются фаголизосомы, в которых про-
исходит взаимодействие ферментов и субстратов. Деструктурирование 
пищевых субстратов осуществляется при участии лизосомальных фер-
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ментов, характеризующихся низким оптимумом рН. Важной особенно-
стью лизосом является способность деструктурировать абсолютное 
большинство нутриентов, однако особо важную роль играют катепси-
ны, гидролизующие белки (Немова, 1978, 1996). Механизмы взаимодей-
ствия ферментов и субстратов в образованных фаголизосомах близки 
описанным ранее для дистантного пищеварения. Это позволило оха-
рактеризовать внутриклеточное пищеварение как микрополостное. По-
сле завершения этого процесса остатки фаголизосом путем экзоцитоза 
выбрасываются за пределы клетки. В связи с тем, что внутриклеточное 
пищеварение лимитировано проницаемостью мембран и процессами 
эндоцитоза, оно не играет существенной роли в процессах пищеварения 
у высших позвоночных (Уголев, 1985). Вместе с тем внутриклеточное пи-
щеварение доминирует на ранних стадиях онтогенеза высших позвоноч-
ных, а у рыб играет заметную роль не только на ранних этапах онтогенеза 
(Govoni et al., 1986; Кузьмина, Гельман, 1998), но и у взрослых особей. Об 
этом свидетельствует значительное количество инвагинаций апикаль-
ной мембраны, визикул и лизосом в энтероцитах, расположенных в дис-
тальных участках кишечника (Kapoor et al., 1975; Веригина, Жолдасова, 
1982; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, Гельман, 1998). 

Мембранное (пристеночное или контактное) пищеварение откры-
то в 1958 г. (Уголев, 1960). Вскоре было продемонстрировано наличие 
процессов мембранного пищеварения у рыб (Берман, Саленице, 1966; 
Пегель и др., 1971; Уголев, 1972; Кузьмина 1976-1978). Мембранное пи-
щеварение реализуется ферментами, локализованными на апикальной 
поверхности клеточной мембраны энтероцитов, образующей многочис-
ленные выросты – микроворсинки, совокупность которых называется 
щеточной каймой. Микроворсинки состоят из «протоплазматической» 
стомы и собственно мембраны. Число микроворсинок достигает от 5∙107 
до 2∙108 на 1 мм2, размеры микроворсинок могут колебаться от 0.55 до 
50 нм, диаметр – от 0.08 до 0.2 мкм, расстояние между ними – от 10 до 50 
нм. Пористая структура щеточной каймы обеспечивает не только резкое 
увеличение пищеварительно-транспортной поверхности в 20 – 60 раз, 
но и определяет многие физико-химические особенности процессов 
мембранного пищеварения, происходящих на ее поверхности (Уголев, 
1972; Уголев, Кузьмина 1993). 

У рыб описаны не только микроворсинки, но и структуры, сходные 
с гликокаликсом высших позвоночных (Kuperman et al., 1994; Куперман и 
др., 1985; Уголев, Кузьмина, 1993; Корнева, Бедняков, 2011). Гликокаликс 
обеспечивает целый ряд функций: поддержку определенной жесткости 
систем микроворсинок, физико-химическую защиту плазматической 
мембраны микроворсинок энтероцитов, адсорбцию и транспорт ве-
ществ, последовательную деградацию субстратов, иммунологическую 
защиту, очистку щеточной каймы от загрязнения (Уголев, 1972). Ниже 
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приведены фотографии ультратонких срезов апикальной части энтеро-
цитов щуки Ezox lucius и налима Lota lota (Рис. 2.1). У первого вида хорошо 
просматриваются утолщения верхушек энтероцитов и небольшие фраг-
менты гликокаликса, а на поперечных срезах – трехслойная мембрана 
и микротрубочки (в центре). У второго вида хорошо виден тонкий слой 
гикокаликса над микроворсинками.

Нутриенты, поступая в зону мембранного пищеварения, гидролизу-
ются ферментами панкреатического происхождения, локализованными 
на разных уровнях гликокаликса, затем – собственно кишечными фер-
ментами, входящими в состав липопротеиновых мембран энтероцитов 
(Уголев, 1972; Кузьмина, Смирнова, 1990; Уголев, Кузьмина, 1993). Таким 
образом реализуется последовательная деградация пищевых субстра-
тов. Важно отметить, что и у собственно кишечных, и у адсорбированных 
ферментов, локализованных на структурах щеточной каймы энтероци-
тов, активные центры определенным образом ориентированы по отно-
шению к субстратам (Уголев, 1985; Кушак, 1983; Уголев, Кузьмина 1993). 
Субстраты по мере продвижения по гликокаликсному пространству к 
мембране претерпевают деполимеризацию и на ее поверхности подвер-
гаются действию три- и димергидролаз, гидролизуясь до уровня моно-
меров, а затем передаются на транспортные системы микроворсинок 
(Уголев, 1972). 

Рис. 2.1. Ультраструктура апикальной части энтероцитов у щуки (слева)  
и налима (справа) (по: Kuperman, Kuz’mina, 1994)
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При изучении локализации ферментов в полости и на структурах ще-
точной каймы энтероцитов было доказано, что у рыб существуют радиаль-
ные градиенты активности мембранных гидролаз. В частности, уровень 
активности α-амилазы в полости выше, чем в слизистой оболочке кишеч-
ника рыб, активность мальтазы и щелочной фосфатазы связана преимуще-
ственно, сахаразы – исключительно со слизистой оболочкой кишечника 
(Уголев, Кузьмина, 1993). При помощи метода реплик было показано, что у 
леща Abramis brama около 30% активности α-амилазы и мальтазы, а также 
около 10% активности щелочной фосфатазы сосредоточено в апикальном 
гликокаликсе. Сахараза не подвергается «механической солюбилизации» 
и в этой зоне отсутствует, будучи связанной исключительно с поверхно-
стью микроворсинок (Кузьмина, Смирнова, 1990). Закономерности мем-
бранного пищеварения и адаптивные перестройки реализующих его фер-
ментов подробно обсуждены в ряде монографий (Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, 2005, 2008, 2015; Неваленный и др., 2003; Kuz’mina, 2008). 

Вместе с тем важно отметить, что при исследовании гомогенатов 
слизистой оболочки помимо активности ферментов щеточной каймы 
выявляется активность гидролаз, локализованных в субэпителиальных 
слоях слизистой оболочки кишечника рыб. Так, при исследовании леща 
значительная активность глицин-L-лейцинди-пептидазы и щелочной 
фосфатазы была выявлена не только в строме, но и в мышечно-серозном 
слое кишечника (табл. 2.1). 

Приведенные данные подтверждают, что сахараза связана исключи-
тельно, щелочная фосфатаза – преимущественно с энтероцитами, актив-
ность глицин-L-лейцинди-пептидазы существенна в строме и мышечно-
серозном слое. Однако наиболее существенно то, что в первом случае 
с эпителием не связано лишь 32.1%, во втором – 87.3% активности от 

Таблица 2.1. Уровень активности ферментов в различных слоях кишки леща  
в начале нагульного периода, мкмоль/мин (по: Уголев, Кузьмина, 1992)

Ферменты
Активность ферментов

эпителий строма мышечно-серозный слой

Сахараза 0.73 ± 0.16
6.1 ± 1.33

0
0

0
0

Глицин-L-лейцинди-пептидаза 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. Здесь и в табл. 2 числа над чертой – активность ферментов в расчете на 1 г ткани,  
числа под чертой – в расчете на 1 г белка. Цифры в скобках – относительная активность,  
процент от активности ферментов в эпителии.
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таковой в эпителии. При этом активность глицин-L-лейцинди-пептидазы 
выше в мышечно-серозной оболочке, чем в строме, щелочной фосфа-
тазы, напротив – в строме. Высокий уровень активности дипептидазы в 
постэпителиальных слоях стенки кишечника, по-видимому, обусловлен 
выполнением этими ферментами регуляторных функций внутри клеток 
(Лысенко и др., 2011). Исследование более широкого спектра ферментов 
подтвердило относительно высокий уровень активности не только про-
теаз, в том числе ряда дипептидаз, но и гликозидаз в мышечно-серозной 
оболочке кишечника (табл. 2.2).

Эти данные позволили пересмотреть отношение к некоторым дан-
ным, полученным при исследовании гомогенатов. Действительно, не-
смотря на сходство происхождения и свойств ряда гидролаз, в частности 
панкреатических эндогидролаз, данные, полученные при исследовании 
гомогенатов слизистой оболочки, не всегда отражают характеристики 
ферментов, обеспечивающих только мембранное пищеварение. В свя-
зи с этим наиболее корректным может считаться изучение ферментов, 
находящихся в составе перфузатов (Пегель, Реморов, 1967), ферментов, 
десорбированных с поверхности слизистой оболочки (Кузьмина, 1976), 
а также ферментов, функционирующих в составе везикул (Crane et al., 
1979) и глицеринизированных моделей энтероцитов (Уголев и др., 1979). 

Таблица 2.2. Соотношение активности ферментов в слизистой и мышечно-серозной оболочке 
кишечника леща, мкмоль/мин (по: Уголев, Кузьмина, 1992)

Ферменты
Активность ферментов

слизистая (эпителий + строма) мышечно-серозный слой

Сахараза 0.63 ± 0.07
4.9 ± 0.6

0
0

Общая амилолитическая активность 5.9 ± 0.4
38.3 ± 2.6

3.9 ± 0.2 (66.1)
30.5 ± 1.6 (79.6) 

Общая протеолитическая активность 5.6 ± 0.9
36.4 ± 5.8

1.1 ± 0.4 (19.6)
 8.6 ± 3.1 (23.6)

Глицилглициндипептидаза 1.1± 0.2
7.1 ± 1.3

 2.2 ± 0.4 (200.0)
17.2 ± 3.1 (242.3)

Глицин-L-лейцинди-пептидаза
 3.2 ± 0.5
20.8 ± 3.3  1.7 ± 0.3 (52.2)

13.3 ± 2.3 (63.9)

Глицин-L-валинди-пептидаза  2.0 ± 0.3
13.0 ± 2.3

 1.5 ± 0.3 (75.0)
 11.7 ± 2.0 (90.0)

Катепсин Д* 13.8 ± 1.2
89.6 ± 7.8

 1.04 ± 0.41 (7.5)
 8.2 ± 1.2 (9.2)

* - условные единицы.
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В настоящее время признается, что деградация ряда биополимеров так-
же осуществляется не только в зоне щеточной каймы энтероцитов, но 
и в пристеночном слое слизи (Гальперин, Лазарев, 1986; Морозов и др., 
1988).

Симбиотное пищеварение. Микробиологические исследования 
кишечника и других органов рыб долгое время проводились главным 
образом в связи с их патологическим состоянием (Bullock, 1965; Bullock 
et al., 1965; Anderson, Conroy 1969). Однако в последние десятилетия 
значительное внимание уделяется и нормальной микрофлоре пищева-
рительного тракта (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Cahill, 1990; 
Уголев, Кузьмина, 1993; Лубянскене, Ястюгинене, 1995; Шивокене и др., 
1996; Buddington et al., 1997, 2000; Clements, 1997; Кузьмина, Скворцо-
ва, 2002). Последнее в значительной мере связано с доказательством 
участия энтеральной микробиоты в симбионтном пищеварении. Сим-
бионтное пищеварение присуще всем многоклеточным организмам. 
Первоначально участие микроорганизмов в процессах пищеварения 
животных было продемонстрировано при исследовании растительно-
ядных жвачных и подробно охарактеризовано в ряде обзоров (Проссер, 
Браун; 1967; Сравнительная физиология..., 1977; Шмидт-Ниельсен, 1982). 
При этом было установлено, что в ряде случаев (жвачные) симбионты 
не только разрушают первичные пищевые продукты, но и поглощаются 
макроорганизмом. Последнее позволило рассматривать комбинирован-
ное участие микроорганизмов у этой группы животных в симбионтном 
пищеварении и питании (Уголев, 1991). В целом ряде работ показано, 
что бактерии разрушают не только легкогидролизуемые пищевые суб-
страты (первичные нутриенты), но и компоненты пищи (лигнин, пектин, 
целлюлоза, хитин и другие), не гидролизуемые ферментными системами 
позвоночных животных, в том числе рыб (Уголев, 1985; Lesel et al., 1986; 
Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьми-
на, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005, 2015). В результате этого создается 
вторичный поток нутриентов (Уголев, 1985, 1991). 

Помимо гидролитических ферментов микробиота способна про-
дуцировать ряд биологически активных веществ – аминокислоты, в том 
числе незаменимые, витамины, лизоцим, токсины и другие, обеспечивая 
организм рыб веществами, необходимыми для жизнедеятельности (Ча-
хава, 1972; Кушак, 1983; Уголев, 1985, 1991; Kono et al., 1987; Лубянскене 
и др., 1989; Шивокене, 1989; Moriarty, 1990; Sugita et al., 1991, 1992, 1997 
a-c). Кроме этого выявлена важная роль микробных популяций пищева-
рительного тракта в формировании защитно-адаптационных систем ор-
ганизма (Чахава, 1972). Установлено, что в отсутствие микроорганизмов 
наблюдаются патологические изменения люминальной поверхности ки-
шечника, в частности структуры и ультраструктуры слизистой оболочки, 
времени обновления энтероцитов, а также активности гидролитических 
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ферментов и транспортных систем (Кушак, 1983). Эти факты позволили 
рассматривать симбиоз энтеральной микробиоты и организма хозяина 
как открытую экосистему, обладающую особенностями экологии пото-
ков, состояние которой в значительной мере зависит от состава пищи, в 
частности от содержания негидролизуемых волокон (Уголев, 1991; Hoop-
er et al., 1998; Buddington, Weiher, 1999; Buddington et al., 2000; Hooper, 
Gordon, 2001).

Кишечную микробиоту разделяют на автохтонную (индигенную или 
собственную) и аллохтонную, или транзиторную (Шивокене, 1989; Уголев, 
1991; Кузьмина, 2005, 2015). Основная масса микробиоты кишечника со-
стоит из аэробных, факультативных и облигатных анаэробных бактерий 
(Лубянскене и др., 1989; Уголев, 1991; Buddington et al., 1997; Кузьмина, 
Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005; Извекова и др., 2007; Суханова, 2012; 
Ray et al., 2012 а). В отличие от довольно стабильных прикрепленных бак-
териальных сообществ, состав полостного сообщества тесно связан с из-
менениями такового в воде и пище (Buddington et al., 1997).

Индуцированный аутолиз. Как известно, аутолиз – выработанная 
в процессе эволюции способность организмов разлагать собственные 
структуры при участии гидролитических ферментов (Уголев, 1961; Луш-
ников, Шапиро, 1974). В 80-е годы ХХ в. А. М. Уголевым была выдвинута 
гипотеза индуцированного аутолиза, происходящего в пищеваритель-
ных полостях, и играющую значительную роль в процессах пищеварения 
у диких животных (Уголев, 1980). В основе гипотезы индуцированного ау-
толиза лежит представление о том, что пищеварительные соки в допол-
нение к собственной ферментативной активности содержат специфиче-
ские факторы, способные индуцировать аутолиз. Для проверки гипотезы 
индуцированного аутолиза было проведено несколько циклов экспери-
ментов, в которых была оценена роль желудочного пищеварения и ауто-
лиза в расщеплении сложных биологических структур, как у высших, так 
и у низших позвоночных животных. 

Изначально было проведено сопоставление скорости гидролиза 
нативных (сохраняющих собственные ферменты) и денатурированных 
тканевых структур под влиянием ферментов как нативного, так и подвер-
гнутого тепловой инактивации натурального желудочного сока (Уголев, 
1980, 1985; Уголев, Цветкова, 1984). Наиболее убедительные доказатель-
ства важной роли индуцированного аутолиза были получены при со-
поставлении результатов различных вариантов опытов: 1) Денатуриро-
ванная мышца + натуральный желудочный сок, что позволяло оценить 
относительную роль кислых протеаз желудочного сока в процессах про-
теолиза, т.е. классического механизма, который принято рассматривать 
как доминирующий или единственный. 2) Нативная мышца + раствор 
соляной кислоты. В этом случае исследовалось индуцирующее влияние 
соляной кислоты на аутолитические процессы в интактной ткани. 3) На-
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тивная мышца + денатурированный желудочный сок. Этот вариант в со-
поставлении с другими давал возможность установить относительную 
роль индуцированного аутолиза в процессах протеолиза. 4) Нативная 
мышца + натуральный желудочный сок. В данном варианте моделиро-
вался процесс, протекающий в естественных условиях.

Наиболее важным оказалось сопоставление результатов, получен-
ных при инкубации натурального желудочного сока либо с нативным, 
либо с денатурированным субстратом. При использовании денатури-
рованного субстрата прирост аминоазота происходит значительно мед-
леннее (в 2 раза и более), чем в случае нативного, хотя теоретически 
денатурированные белки должны расщепляться примерно на порядок 
быстрее нативных. Кроме того, в первом случае отсутствует торможение 
гидролиза. На основании этих опытов было высказано предположение, 
что более 50% гидролиза, определяется не действием ферментов же-
лудочного сока, а действием ферментов самой аутолизируемой ткани. 
При этом термически обработанный желудочный сок, не обладающий 
собственной ферментативной активностью, вызывает интенсивное рас-
щепление белков, которое сопоставимо с действием натурального желу-
дочного сока (Уголев, Цветкова, 1984). 

Эти опыты убедительно показали, что расщепление структур натив-
ного пищевого объекта происходит значительно быстрее, чем соответ-
ствующих структур, подвергнутых тепловой денатурации. Вместе с тем 
сочетание эффектов экзогенных и эндогенных ферментов обеспечивает 
не только более быстрый, но и более глубокий гидролиз белков и ос-
новных тканевых структур. На основании этих данных было высказано 
предположение, что благодаря индуцированному аутолизу достигается 
значительная функциональная разгрузка последующих этапов пище-
варения у диких животных. Кроме того, подчеркивалось, что механизм 
индуцированного аутолиза реализуется не только у хищных, но также у 
всеядных, растительноядных и микробоядных организмов, причем пи-
щеварительные ферменты биотрофов лишь дополняют индуцированный 
аутолиз объекта питания (Уголев, 1980, 1985). Вскоре эта гипотеза была 
подтверждена при исследовании рыб (Уголев, Кузьмина, 1988, 1993). 

Эффективность этого механизма объяснялась тем, что в отличие от 
поверхностного действия пищеварительных соков на пищевой объект, 
характерного для классических схем пищеварения, в случае индуциро-
ванного аутолиза наблюдается «взрыв» тканей изнутри. Это связано с 
тем, что индуцированный аутолиз тканей жертвы запускается ионами 
водорода желудочного сока консумента, скорость диффузии которых 
внутрь тканей пищевого объекта приблизительно в 1000 раз выше, чем 
у пищеварительных ферментов, что позволяет им успешно преодоле-
вать эпителиальный барьер и плазматические мембраны жертвы. При 
этом наблюдается гидролитическое расщепление молекул, составля-
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ющих клеточные структуры 
почти всех тканей (исключе-
ние – жировая ткань). Высокая 
скорость деградации тканей 
жертвы обусловлена тем, что 
в кислых секретах организ-
ма-ассимилятора содержатся 
главным образом протеиназы, 
тогда как ферментный спектр 
лизосом практически универ-
сален (Уголев, 1985).

Вскоре была продемон-
стрирована возможность уча-
стия индуцированного аутоли-
за в процессах пищеварения у 
рыб. Нами проведено несколь-

ко циклов экспериментов. Первые исследования показали, что процесс 
индуцированного аутолиза может играть существенную роль в пищева-
рении у рыб разных видов (Уголев, Кузьмина, 1988, 1993; Кузьмина, 1990, 
1993). Однако вскоре было доказано, что доля ферментов объектов пита-
ния за счет их большей массы может значительно превышать активность 
ферментов консумента, гидролизующие те же субстраты (Кузьмина, 2000, 
2005, 2015; Кузьмина и др. 1999; Кузьмина, Голованова, 2001; Кузьмина и 
др., 2004; Кузьмина, Скворцова, 2001, 2003). О соотношении массы тканей 
жертвы, обладающих гидролазами, способными к аутодеградации, и мас-
сы пищеварительного тракта консумента можно судить по рис.2.2.

Наличие широкого спектра гидролаз у гидробионтов, являющихся 
потенциальными объектами питания рыб, свидетельствует об универ-
сальности этого механизма (Высоцкая и др., 1981; Немова, 1978, 1992, 
1996; Кузьмина, 1990, 1996; Кузьмина, Скворцова, 2001, 2003; Кузьмина и 
др., 2004). Предполагается, что в инициации процессов распада клеточ-
ных структур за счет индуцированного аутолиза могут участвовать по-
мимо протонов кальпаины, а также гормоны, аминокислоты, гуанозин-
тетрафосфат и другие соединения, регулирующие процессы распада в 
живых клетках (Дин, 1981; Уголев, Кузьмина, 1993). 

2.3. Взаимодействие различных типов пищеварения

Выше были описаны отдельные типы пищеварения. Вместе с тем ре-
альные процессы тесно взаимосвязаны. Ниже приведена схема процес-
сов пищеварения у рыб, которая свидетельствует о том, что начальная 
деградация биополимеров осуществляется за счет внеклеточного (по-

Рис. 2.2. Черный живоглот или хиазмод (Chiasmodon niger), 
проглотивший жертву (по: Расс, 1971)
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лостного) пищеварения, реализующегося главным образом в желудке и 
кишечнике (у некоторых видов рыб в пилорических придатках), а также 
индуцированного аутолиза и симбионтного пищеварения (рис. 2.3). 

При этом частично образуются продукты, способные сразу поступать 
на транспортные системы энтероцитов. Однако основная часть пищевых 
субстратов разлагается лишь до уровня поли- и олигомеров. Дальнейшая 
их деградация происходит в зоне щеточной каймы энтероцитов за счет 
мембранного пищеварения. При этом происходит последовательная де-
градация биополимеров по мере их прохождения по гликокаликсному 
пространству. В результате этого основная часть нутриентов поступает 
к транспортным системам, расположенным на апикальной мембране 
энтероцитов, в виде мономеров. Важно отметить, что некоторая часть 
проникает через апикальную мембрану энтероцитов в виде димеров, 
которые разрушаются внутри энтероцитов гидролазами цитозоля. Это в 
первую очередь относиться к дипептидам. Кроме того, небольшая часть 
нутриентов при помощи механизма персорбции (транспорту по межкле-
точному пространству) может преодолевать эпителиальный барьер в на-
тивном виде (Уголев, Кузьмина, 1993).

Рис. 2.3. Схема процессов пищеварения у рыб (по: Кузьмина, 1996)
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2.4. Всасывание нутриентов

Всасывание нутриентов происходит через апикальную мембрану 
микроворсинок щеточной каймы энтероцитов. У рыб существует два 
основных механизма транспорта нутриентов – макро- и микромолеку-
лярный (Уголев, Кузьмина, 1993). Макромолекулярный транспорт связан 
с переносом крупных молекул и надмолекулярных агрегаций по меж-
клеточным каналам и щелям (персорбция), а также с их трансцеллюляр-
ным переносом через плазматические мембраны и цитоплазму клеток с 
помощью фагоцитоза и пиноцитоза, или эндоцитоза. По межклеточным 
промежуткам переносится часть воды и электролитов, а также другие ве-
щества, в том числе белки и пептиды (Ferraris et al. 1984; Oxley et al. 2007). 
Предполагается, что парацеллюлярный транспорт играет существенную 
роль в процессе всасывания ди- и трипептидов (Verri et al., 2008, 2010). В 
ряде работ продемонстрирована возможность поглощения более круп-
ных пептидов, а также молекул белков в дистальном отделе кишечника 
рыб, предположительно путем эндоцитоза (Sire, Vernier 1992; Sire et al. 
1992, Concha et al. 2002, Valle et al., 2008). Высказано предположение, что 
эндоцитозу белков предшествует их соединение с кишечным белком I-
FABP, связывающим жирные кислоты (Concha et al., 2002). Наиболее важ-
ную роль в проникновении интактного белка через кишечный барьер 
этот механизм играет на ранних этапах развития рыб (Georgopoulou et 
al., 1985; Deplano et al., 1991). Однако его роль в удовлетворении пище-
вых потребностей взрослого организма невелика (Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005). 

В большинстве случаев у рыб доминирует микромолекулярный 
транспорт, обеспечивающий перенос во внутреннюю среду организ-
ма различных ионов, аминокислот, сахаров, жирных кислот (Collie, 
Ferraris, 1995), а также пептидов с небольшой молекулярной массой 
(Thamotharan et al., 1996). Различают два типа микромолекулярного 
транспорта – пассивный и активный. Пассивный транспорт, включаю-
щий ультрафильтрацию, конвенцию и диффузию, осуществляется за 
счет электрохимического градиента и пор. Различают несколько вари-
антов диффузии веществ через клеточные мембраны – простую, обмен-
ную, ограниченную и облегченную диффузию. Первые два механизма 
обеспечивают поступление в энтероцит различных низкомолекулярных 
субстратов (вода, мочевина, жирные кислоты) по градиенту концентра-
ции. Активный транспорт осуществляется против концентрационного 
градиента с затратой энергии и при участии специальных транспортных 
белков и последующего транспорта молекул нутриентов через базола-
теральную мембрану в кровяное русло с помощью облегченной диф-
фузии (Smith, 1983; Ferraris, Ahearn, 1984; Buddington et al. 1987, Collie, 
Ferraris, 1995, Bakke et al., 2011).
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Всасывание пищевых веществ с участием белков-переносчиков (об-
легченная диффузия и активный транспорт) характеризуется порогом на-
сыщения, что обусловлено ограниченностью количества транспортеров 
(насосов, переносчиков, каналов и пор) в мембране кишечной клетки 
(Farmanfarmaian et al., 1972; Ferraris, 1982; Ferraris, Ahearn, 1984). При этом 
транспорт одного вещества сопряжен с движением другого вещества, 
перемещение которого по градиенту концентрации служит источником 
энергии для сопрягаемого транспорта. Чаще всего в такой роли исполь-
зуется электрохимический градиент Na+, а также Cl-, K+ и H+ (Bakke et 
al., 2011). В кишечнике различных видов рыб обнаружены транспортные 
белки, участвующие в переносе во внутреннюю среду организма гек-
соз, аминокислот и пептидов. В транспорте глюкозы наиболее важную 
роль играют Na+-зависимый транспортер глюкозы SGLT1 (Sala-Rabanal et 
al. 2004, Bakke-McKellep et al., 2008) и GLUT2, осуществляющий перенос 
глюкозы через  базолатеральную мембрану  посредством  облегченной 
диффузии (Krasnov et al., 2001, Hall et al., 2006). В транспорте нейтральных 
аминокислот участвует транспортный белок B0 (Storelli et al., 1989, Boge et 
al., 2002), основных аминокислот – y- (Storelli et al., 1989, Martínez-Montaño, 
2013), ди- и три пептидов – транспортер PEPT1 (Verri et al., 2003). Вместе с 
тем в кишечнике рыб не выявлены такие Na+-зависимые транспортеры 
аминокислот, как A, ASC, b0,+ и другие, функционирующие у высших по-
звоночных животных (Bakke et al., 2011). 

Поскольку в пище рыб доминируют белковые компоненты, особое 
внимание будет уделено механизмам транспорта аминокислот и пепти-
дов. Интересные данные были получены при исследовании всасывания 
аминокислот в кишечнике европейского угря Anguilla anguilla, показавшие 
наличие четырех различных систем Na+-зависимого транспорта амино-
кислот, аналогичных транспортным системам млекопитающих. Это систе-
ма включает транспортеры кислых (X-

AG), основных (y-) и нейтральных (B0) 
аминокислот, а также транспортеры иминокислот (IMINO/PAT), локализо-
ванные в апикальной мембране энтероцитов (Storelli et al. 1989, Vilella et al. 
1989). Транспортер иминокислот существенно отличаются от аналогичной 
системы млекопитающих, поскольку полностью ингибируется аланином 
(Vilella et al. 1989), и, частично, фенилаланином (Storelli et al., 1989). Помимо 
этого, у рыб обнаружен Na+- независимый транспортер для аланина, гли-
цина и лизина, аналогичный транспортной системе нейтральных и основ-
ных аминокислот у млекопитающих (Storelli et al., 1989, Glover et al., 2011). 
При этом L-гистидин в кишечнике рыб, по-видимому, транспортируется с 
участием высоко специфичного транспортного белка, так как другие ами-
нокислоты, присутствующие в полости тонкой кишки, не оказывают вли-
яние на интенсивность и кинетические характеристики его транспорта 
(Glover, Wood, 2008). Однако субстратная специфичность транспортеров 
аминокислот может варьировать у разных видов рыб (Collie, Ferraris. 1995). 
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Достаточно полно изучен транспорт ди- и трипептидов через апи-
кальную мембрану энтероцита у рыб разных видов рыб с участием H+- за-
висимого транспортного белка PEPT1 (SLC15A1), а также, транспортного 
белка PEPT2 (SLC15A2) (Verri et al., 2008; Romano et al. 2006; Goncalves et 
al., 2007; Hakim et al. 2009; Sangaletti et al. 2009; Terova et al. 2009; Ahn et al., 
2013). Первый из них обладает более низким сродством к субстрату, но 
большей мощностью, а второй – более высоким сродством к транспорти-
руемым молекулам дипептидов. В энтероцитах часть пептидов гидролизу-
ется до уровня аминокислот, другая часть транспортируется через базола-
теральную мембрану, очевидно, с помощью транспортного белка. Однако 
механизм этого транспорта остается малоизученным (Verri et al., 2010). 

Вместе с тем ранее было показано, что у рыб доминирует облегчен-
ная диффузия продуктов гидролиза белков и сахаров, обладающая сход-
ством и с простой диффузией, и с активным транспортом. Облегченная 
диффузия реализуется при помощи специальных переносчиков – бел-
ковых молекул, облегчающих проникновение дипептидов, аминокислот 
и сахаров через мембрану за счет концентрационного градиента без 
затраты энергии (Уголев и др., 1989, 1990). Сопоставление роли разных 
механизмов транспорта мономеров свидетельствует о том, что у рыб 
при низких концентрациях субстрата (0.5 мМ) наибольшую роль играют 
процессы облегченной диффузии и активного транспорта (Ferraris, 1982; 
Reshkin, Ahearn, 1987), при более высоких концентрациях субстрата воз-
растает доля пассивной и облегченной диффузии (Рощина, 1981; Кузьми-
на, Извекова, 1988 а,б; Голованова, 1991, 1992). 

Недавно было показано, что этот механизм функционирует и у 
высших позвоночных: транспортер глюкозы SGLT1 функционирует при 
низких, а при высоких концентрациях глюкозы в транспорт через апи-
кальную мембрану включается GLUT2. Действительно, при добавлении 
глюкозы в низкой концентрации транспортер GLUT2 располагается 
вблизи базолатеральной мембраны. При добавлении глюкозы в высокой 
концентрации GLUT2 также обнаруживается в апикальной части клеток. 
Вместе с тем SGUT1 при разных вариантах нагрузок локализован ис-
ключительно вблизи апикальной мембраны (Грефнер и др., 2015). Была 
высказана гипотеза о том, что в условиях нормального пищеварения 
облегченная диффузия глюкозы через апикальную мембрану с участи-
ем транспортера GLUT2 многократно превышает ее натрий-зависимый 
активный транспорт через эту мембрану с участием SGUT1 и становится 
основным механизмом всасывания глюкозы в тонкой кишке. Согласно 
результатам иммуноцитохимического анализа, повышенная глюкозная 
нагрузка на изолированный участок тонкой кишки крыс при его регуляр-
ной перфузии в условиях хронического опыта приводит к увеличению 
концентрации обоих транспортеров (как SGUT1, так и GLUT2 ) в апикаль-
ной мембране энтероцитов (Груздков и др., 2015 ). 
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Кроме того, важно отметить функциональную неоднородность ки-
шечника рыб в отношении всасывания различных нутриентов, а также о 
значительную вариабельность проксимо-дистальных градиентов транс-
порта одного и того же вещества у рыб разных видов. Особенностью 
всасывания нутриентов у многих видов рыб является наличие систем 
активного микромолекулярного транспорта практически по всей длине 
кишечника (Collie 1985; Bakke-McKellep et al. 2000). В равной мере это от-
носится к процессам эндоцитоза. При этом в энтероцитах всего кишечни-
ка выявляются многочисленные супрануклеарные абсорбционные ваку-
оли (Collie 1985, Bakke-McKellep et al., 2000; Sire et al. 1992), что указывает 
на важную роль в поглощении нутриентов дистального отдела кишеч-
ника рыб. Однако липиды всасываются преимущественно в пилориче-
ских придатках и проксимальных участках кишечника (Barrington, 1957; 
Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005; Denstadli et al. 2004; Hernandez-
Blazquez et al., 2006). 

Проксимо-дистальные градиенты транспорта аминокислот и гексоз у 
рыб разных видов различны (Buddington et al. 1987; Bakke-McKellep et al. 
2000; Jutfelt et al. 2007; Nordrum et al. 2000). В условиях in vitro аккумуля-
ция и транспорт аминокислот максимальны в пилорических придатках 
(Bakke-McKellep et al. 2000), средних (Boge et al., 1979) или задних участ-
ках кишечника (Смирнова, 1981; Buddington, Doroshov, 1986; Nordrum et 
al. 2000), моносахаридов – в пилорических придатках (Bakke-McKellep et al. 
2000), переднем (Ferraris, Ahearn, 1984; Buddington, Doroshov, 1987), сред-
нем (Stokes, Fromm, 1964) или заднем отделе кишечника (Buddington, Do-
roshov, 1986; Голованова, 1992). У некоторых всеядных и плотоядных видов 
рыб различия в скорости всасывания аминокислот и сахаров в различных 
участках кишки отсутствуют (Смирнова, 1981; Голованова, 1991). Важно 
отметить, что пилорические придатки рыб часто обладают равными или 
большими транспортными возможностями при всасывании нутриентов 
по сравнению с кишечником (Buddington, Doroshov, 1987; Bakke-McKellep 
et al. 2000). Характер проксимо-дистальных градиентов транспорта одного 
и того же вещества в значительной мере зависит от особенностей питания 
рыб (Buddington et al. 1987). Вместе с тем функциональная топография ки-
шечника рыб необычайно пластична и может изменяться в зависимости от 
структуры пищевых субстратов, вида рыб, их функционального состояния, 
а также целого ряда биотических и абиотических факторов (Смирнова, 
1981; Голованова, 1991; Голованова, Кузьмина, 1998).

В настоящее время является общепринятым, что всасывание пище-
вых веществ на единицу поверхности кишечника у пресноводных рыб 
выше, чем у рыб, обитающих в соленой воде, а скорость всасывания выше 
в водоемах с более высокой температурой воды. Несмотря на то, что в 
кишечнике рыб пищевые вещества всасываются медленнее, чем у тепло-
кровных, их транспортные белки имеют более высокое сродство к пере-
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носимому субстрату, чем транспортеры в кишечнике млекопитающих. 
Помимо этого, у рыб заметно меньше число транспортных белков на еди-
ницу поверхности кишечника, а также и относительная общая площадь 
всасывающей поверхности кишечника по сравнению с млекопитающими 
(Ferraris et al. 1989; Collie, Ferraris 1995). Также показано, что у травоядных 
и всеядных рыб транспортеры аминокислот имеют более высокое срод-
ство к субстрату по сравнению с хищными рыбами (Ferraris, Ahearn, 1984; 
Buddington et al., 1987). При этом эффективность всасывания пищевых 
веществ в кишечнике рыб зависит от комплекса факторов: типа пита-
ния, особенностей таксономии, температуры, солености воды и других 
(Buddington et al. 1987; Collie, Ferraris,1995; Buddington et al., 1997; Houpe 
et al., 1997; Bakke-McKellep et al. 2000; Nordrum et al. 2000; Bakke et al., 2010).

2.5. Заключительные замечания

Важно отметить, что до последнего времени практически не пред-
принимались попытки сопоставить степень развития того или иного ме-
ханизма пищеварения от типа питания рыб. При этом ихтиологами-тро-
фологами была тщательно разработана классификация рыб, основанная 
на типе их питания. Описаны не только крупные экологические группы, 
такие, как фитофаги, зоофаги и фитозоофаги, но и группы рыб, составлен-
ные на базе более тонкого анализа спектра их питания. При этом были 
выделены фитопланктофаги, перифитофаги, зоопланктофаги, бентофаги 
и ихтиофаги (Gerking, 1994; Pavlov, Kasumyan, 2002). Физиологами-тро-
фологами доказано, что у рыб, как и других позвоночных животных, су-
ществуют не только полостное, мембранное и внутриклеточное пище-
варение, но и два типа пищеварения, которые ранее рассматривались, 
как дополнительные – симбионтное и индуцированный аутолиз. Именно 
благодаря работам, проведенным на рыбах, было предложено переве-
сти их в ранг основных (Кузьмина, 1996). 

Если механизмы всех типов пищеварения близки, то их реализация 
связана с особенностями, характерными как для всего надкласса рыб, 
так и для представителей отдельных таксономических и экологических 
групп. Как будет показано ниже, еще в середине ХХ в. указывалось на за-
висимость активности ферментов цепи протеаз и карбогидраз (в насто-
ящее время гликозидаз) от типа питания рыб. У хищных рыб отмечалась 
большая активность протеаз, у «мирных» – карбогидраз (Коштоянц, 1950; 
Barrington, 1957). При исследовании процессов мембранного пищева-
рения обращалось внимание на зависимость активности ферментов 
от типа питания рыб (Кузьмина, 1981; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 
2008). В свою очередь в работах, касающихся индуцированного аутоли-
за, подчеркивалось, что этот механизм наиболее развит у рыб, облада-
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ющих хорошо развитым желудком (Кузьмина 2000, 2005, 2015; Kuz’mina, 
Golovanova, 2004; Kuz’mina, 2008). Симбионтое пищеварение хорошо 
развито у бентофагов, отличающихся большим видовым разнообразием 
и численностью энтеральной микробиоты по сравнению пелагическими 
планкото- и ихтиофагами (Зубкова, 1965, 1966; Кузьмина 2005, 2015; Зо-
лотарева, 2015). 

При обсуждении закономерностей транспортных процессов у рыб 
необходимо отметить, что у рыб скорость транспорта нутриентов на по-
рядок ниже, чем у теплокровных позвоночных животных (Уголев, Кузь-
мина, 1993). При этом преобладают механизмы простой и облегченной 
диффузии. Доля активного компонента транспорта у рыб по сравнению 
с высшими позвоночными крайне низка (Уголев и др., 1990). Кроме того, 
для рыб характерна слабая степень сопряженности пищеварительных и 
транспортных функций, меньшая зависимость транспортных процессов 
от присутствия кислорода, значительная роль дистальных отделов киш-
ки во всасывании нутриентов по сравнению с высшими позвоночными 
животными (Boge et al., 1980; Уголев и др., 1990; Голованова, 1992. По-
следнее, по всей вероятности, обусловлено не столько низким уровнем 
филогенетического развития, сколько особенностями экологии рыб. Ра-
нее обращалось внимание на более низкие метаболические потребно-
сти и энергозатраты на локомоции у рыб (Karasov et al. 1985), связанные 
в значительно мере с их обитанием в гипогравитационной среде (Уголев, 
Кузьмина, 1993). При этом исключительно большое видовое разнообра-
зие и высокая численность рыб в различных водных экосистемах убеж-
дают в достаточной эффективности выработанных в процессе эволюции 
механизмов начальных этапов ассимиляции пищи.

Кроме того, в ряде работ отмечается зависимость активности фер-
ментов от преобладания в пище тех или иных гидробионтов, например 
моллюсков (Кузьмина, 1981, 2015; Соловьев, 2011). Однако работы, каса-
ющиеся зависимости степени развития отдельных механизмов пищева-
рения у икроедов, личинкоедов, чешуеедов, моллюскоедов и бактери-
офагов от предпочитаемых объектов питания, в доступной литература 
отсутствуют. Это, как подчеркивалось выше, в значительной степени об-
условлено тем, что большинству рыб свойственны значительные сезон-
ные и возрастные изменения в составе пищи (Поддубный, 1971; Pavlov, 
Kasumyan, 2002). Вместе с тем такого рода исследования чрезвычайно 
важны для понимания молекулярных основ экзотрофии рыб.

Таким образом, в настоящее время переваривание пищи характери-
зуется как комплексный процесс, состоящий из обработки различных ком-
понентов пищи ферментами организма-ассимилятора, энтеральной ми-
кробиоты и объектов питания за счет всех известных в настоящее время 
типов пищеварения. При этом степень развития того или иного механизма 
пищеварения в значительной мере зависит от характера питания рыб.
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Известно, что микробиота является не только неотъемлемым компо-
нентом макроорганизма, но и играет важную роль в процессах его жиз-
недеятельности (Шивокене, 1989; Лубянскене и др., 1989; Уголев, 1985, 
1991; Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005, 2015; Бурлаченко, 2008; 
Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012a). Сосуществование микро- и макро-
организмов, вероятно, является древним эволюционным приобретени-
ем и отмечается уже на уровне эволюционно наиболее древних много-
клеточных животных. В процессе эволюции большинство животных 
адаптировалось к симбиозу с определенными видами бактерий, часть 
из которых может принимать участие в процессах пищеварения (Уголев, 
1985). Состав микробиоты рыб видоспецифичен и относительно стаби-
лен (Шивокене, 1989; Лубянскене и др., 1989; Cahill, 1990; Clements, 1997; 
Ringø et al., 1995; Кузьмина, Скворцова, 2002; Austin, 2006; Извекова и др., 
2007; Ganguly, Prasad, 2012). Однако численность симбиотной микрофло-
ры значительно варьирует в зависимости от ряда факторов (Шивокене и 
др., 1976; Cahill, 1990; Ringø et al., 1995; Clements, 1997; Austin, 2006; Nayak, 
2010). Вопросы, касающиеся зависимости численности бактерий от ин-
тенсивности и спектра питания рыб подробно рассмотрены ниже.

Кроме того, установлена важная роль микробиоты пищеварительного 
тракта в трансформации веществ как экзогенной, так и эндогенной природы 
(Лубянскене и др., 1989), а также в формировании защитно-адаптационных 
систем организма (Чахава, 1972). Показано, что в отсутствие микроорганиз-
мов наблюдаются изменения структуры кишечника (Чахава, 1972), времени 
обновления энтероцитов, а также активности гидролитических ферментов 
и состояния транспортных систем (Чахава и др., 1982; Кушак, 1983). Также 
важно отметить, что не все используемые в настоящее время молекулярно-
генетические методы определения видового состава бактерий позволяют 
выявить все таксоны. Так, при оценке разнообразия микробного сообще-
ства в кишечнике карася Carassius gibeli, а также в окружающей воде, грунте и 
личинках хирономид с использованием ПЦР-скрининга, клонирования и 
нового поколения секвенирования (NGS) генов 16S рибосомной РНК было 
показано, что возможности этих методов различны. Метагеномное секве-
нирование 16S рДНК позволило выявить большее разнообразие микро-
биоты по сравнению с выявляемым при помощи геномной библиотеки. 
При этом групп-специфическая ПЦР показала присутствие в кишечнике 
карася бактерий девяти типов (Kashinskaya et al., 2015).
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3.1. Видовой состав и численность  
энтеральной микробиоты у рыб

Видовой состав и численность энтеральной микробиоты зависит 
от условий формирования бактериоценоза на ранних этапах онтогене-
за рыб. Формирование регулярной микрофлоры в пищеварительном 
тракте личинки и мальков рыб является сложным процессом, зависящим 
от субстрата, на который отложена икра, объектов питания, микробио-
ты, присутствующей в воде, и структуры пищеварительного тракта (Le-
sel et al., 1986; Scott, 1997; Meisner, Burns, 1997). Изначально обсеменение 
тканей предличинок происходит за счет микрофлоры эпибиоты яйца 
(Olafsen, 2001; Romero, Navarrete, 2006). Пищеварительный тракт личинок 
в течение короткого промежутка времени после вылупления не заселен 
бактериями (Шивокене, 1989; Cahill, 1990; Лубянскене, Ястюгинене, 1995; 
Buddington et al., 1997; Clements, 1997). 

Основная часть микробиоты попадает в организм личинок с водой 
и пищей после открытия ротового отверстия (Buddington et al., 1997; 
Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005; Romero, Navarrete, 2006; Су-
ханова, 2012). В этот период формируются автохтонные (индигенные) 
бактериальные сообщества, которые достаточно стабильны. Состав 
транзиторного сообщества, меняющегося на протяжении онтогенеза, 
в значительной мере зависит от такового в воде и пище. Cчитается, что 
пища является одним из основных экзогенных факторов, влияющих на 
энтеральный микробоценоз (Trust et al., 1979; Лубянскене и др., 1989; Ши-
вокене, 1989; Баздеркина, 1992; Buddington et al., 1997; Кузьмина, Сквор-
цова, 2002). При этом макроэволюционная микробная конверенция, 
выявляемая у рыб с аналогичными диетами, может быть показателем 
вторичных микробных сдвигов, возникающих через некоторое время 
после адаптации, управляемой хозяином (Sullam et al., 2015). Действи-
тельно, при исследовании микрофлоры кишечника у трехиглой колюш-
ки Gasterosteus aculeatus из 10 различных озер, водотоков и их эстуари-
ев в районе острова Ванкувер (Канада), а также секвенированных проб 
окружающей среды, было показано, что различия в ее составе в значи-
тельной степени зависит от генотипа хозяина (Smith et al., 2015). 

По сравнению с водной средой, пищеварительный тракт значи-
тельно богаче питательными веществами. Следовательно, в нем созда-
ются более благоприятные условия для роста большинства бактерий и 
формирования их экологической ниши (Ganguly, Prasad, 2012). Из-за по-
стоянного контакта желудочно-кишечного тракта рыб с водной средой 
долгое время существование стабильной энтеральной микробиоты под-
вергалось сомнению (Cahill, 1990). Исследования, проведенные в послед-
ние десятилетия показали, что стабильная микробиота в пищеваритель-
ном тракте начинает формироваться после первого кормления (Romero, 
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Navarrete, 2006). На примере карпа показано, что в желудочно-кишечном 
тракте рыб микробиоценоз формируется постепенно от личиночной 
стадии до уровня взрослых рыб. Так, бактерии р. Bacteroides появляют-
ся в конце 44-го дня после вылупления, доминируя в кишечнике взрос-
лых особей (Cahill, 1990). Вместе с тем не все бактерии, содержащиеся в 
пище и попадающие в пищеварительный тракт рыб, поселяются в нем, 
поскольку часть из них переваривается ферментами хозяина (Wang et al., 
2008; Ganguly, Prasad, 2012).

В пищеварительном тракте рыб доминируют аэробные и факульта-
тивные анаэробные бактерии (Ringø et al., 1995; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Кузьмина, 2005; Austin, 2006; Извекова и др., 2007). Однако у некото-
рых видов рыб в пищеварительном тракте обнаруживают облигатные ана-
эробные бактерии (Sakata et al., 1980). В бактериоценозах пищеваритель-
ного тракта рыб преобладают бактерии из р.р. Acinetobacter, Enterobacter, 
Escherichia, Klebsiella, Proteus, Serratia, Aeromonas, Mycoplasma, Clostridium, 
Fusobacterium, Alcaligenes, Eikenella, Bacteroides, Citrobacterfreundii, 
Hafniaalvei, Cytophaga/Flexibacter, Bacillus, Listeria, Propionibacterium, 
Staphylococcus, Microbacterium, Moraxella и Pseudomonas (Austin, 2006; Из-
векова и др., 2007; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012a).

Так, в пищеварительном тракте у представителей сем. Salmonidae (р. 
Oncorhynchus) обнаружены микроорганизмы р. Clostridium (Trust, Spar-
row, 1974), у белого амура Ctenopharyngodon idella – Actinomyces, Bacteroi-
des, Clostridium, Eubacterium, Fusobacterium и Peptostreptococcus, у карася 
Carassius auratus – Bacteroides, у радужной форели Salmogairdneri – Bacte-
roides, Clostridiumи Fusobacterium (Trust et al., 1979), у сазана Cyprinus carpio 
– 6 видов р. Clostridium, а также Bacteroides variabilis и Bacillus centrosporo-
genes (Зубкова, 1965). В кишечнике щуки Esox lucius, леща Abramis brama, 
плотвы Rutilus rutilus и окуня Perca fluviatilis, обитающих в Верхней Волге, 
чаще встречаются микроорганизмы р.р. Pseudomonas и Bacillus, а также 
кокковые формы, коринебактерии и микромицеты (Кузьмина, Скворцо-
ва, 2002). В кишечнике таких видов рыб, как плотва Rutilus rutilus, уклейка 
Alburnus alburnus и трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus преоблада-
ют бактерии р. Aeromonas, кроме того выявлены бактерии р.р. Acineto-
bacter, Pseudomonas/Shewanella, ферменты которых эффективно разру-
шают углеводы (Mickėnienė, Šyvokienė, 2008).

В кишечнике ряда пресноводных рыб иногда встречаются микроор-
ганизмы р. Vibrio (Austin, Austin., 1999). Однако в значительном количестве 
анаэробные бактерии выявляются лишь в редких случаях. Так, в пище-
варительном тракте плотвы из оз. Друкшяй обнаружено преобладание 
представителей р. Vibrio, которые в содержимом кишечника составляли 
54.3%, а в стенке кишечника 37.8% от общей численности выделенных 
бактерий. Доминирование бактерий р. Vibrio и усиление их вирулентно-
сти по мнению авторов было связано с плохим экологическим состояни-
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ем озера и снижением иммунного статуса рыб (Лубянскене, Ястюгинене, 
1995). 

Благодаря использованию генетических методов исследования у 
ряда видов рыб выявлены бактерии фил Proteobacteria, Bacteroidetes и 
Actinobacteria (Суханова, 2012) а также Euryarchaeotа, Verrucomicrobia и 
Cyanobacteria (Кашинская и др., 2012). Так, в составе кишечной микро-
флоры байкальского омуля Coregonus migratorius и рыб р. Thymallus 
определены представители аллохтонной и автохтонной микрофлоры. К 
аллохтонной отнесены строгие аэробы, представители филы Proteobac-
teria: Azospirillum, Bradyrhizobium, Comamonas, Collimonas, Pseudomonas, 
Pseudoalteromonas, Quatrionicoccus, Stenotrophomonas, некультивиру-
емые бактерии фил Bacteroidetes и Actinobacteria, широко распростра-
ненные в водных экосистемах. Состав собственной микрофлоры бай-
кальского омуля и рыб рода Thymallus включает представителей родов 
Acinetobacter, Aeromonas, Brevinema, Caulobacter, Clostridium, Deefgea, 
Delftia, Enterobacter, Escherichia, Flavobacterium, Mycoplasma, Plesiomo-
nas, Pseudomonas, Salmonella, Spironema, Sphingomonas и некультиви-
руемые Deltaproteobacteria, среди которых описаны преимущественно 
факультативные и облигатные анаэробы, являющиеся типичными пред-
ставителями кишечной микрофлоры гомойотермных и пойкилотермных 
животных (Суханова, 2012). 

В химусе серебряного карася Carassius auratus, судака Sander 
lucioperca и окуня Perca fluviatilis, обитающих в оз. Чаны, выявлено на-
личие микроорганизмов филы Euryarchaeotа, в то время как в химусе 
ельца Leuciscus leuciscus, плотвы и щуки представители этого филума не 
зарегистрированы. Представители фил Planctomycetes, Verrucomicrobia 
и Cyanobacteria обнаружены в химусе, как ихтиофагов, так и представи-
телей мирных рыб (Кашинская и др., 2012). Позднее в кишечнике карася 
Carassius gibelio, а также в окружающей воде, грунте и личинках хироно-
мид при помощи групп-специфической ПЦР выявлены бактерии, отно-
сящиеся к 9 филам. При этом была выявлено сходство видового состава 
микробиоты кишечника и среды обитания: наиболее многочисленными 
оказались представители Proteobacteria, Bacteroidetes, Firmicutes, Cyano-
bacteria и Actinobacteria (Kashinskaya et al., 2015).

В пищеварительном тракте морских рыб выявлены микроорга-
низмы р.р. Achromobacter, Aeromonas, Alcaligenes, Alteromonas, Carno-
bacterium, Flavobacterium, Photobacterium, Staphylococcus Clostridium, 
Corinebacterium, Enterococcus, Escherichia, Flavobacterium, Micrococcus, 
Pseudomonas и Vibrio (Lesel, 1972; Horsley, 1977; Sugita et al., 1988; Cahill, 
1990; Austin, 2006; Tapia-Paniagua et al., 2010). При этом у многих видов в 
числе доминирующих отмечены представители р. Vibrio (Horsley, 1977; 
Cahill, 1990). У некоторых видов рыб доминируют виды, принадлежа-
щие к классу γ-протеобактерий, в меньшем количестве представлены 
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α-протеобактерии, β-протеобактерии, ε-протеобактерии. Кроме того, 
представлены виды, принадлежащие к группе Cytophaga-Flavobacte-
rium-Bacteroides, Spirochaetales. (Yang et al., 2007; Fjellheim at al., 2007; 
Tapia-Paniagua et al., 2010). Из кишечника некоторых видов рыб выде-
лены молочнокислые бактерии: Lactococcus lactis CLFP 101, Lactobacil-
lus plantarum CLFP 238 и Lactobacillus fermentum CLFP 242 (Balcázar et al., 
2008), а также Lactococcus lactis (Zhou et al., 2009). Однако наиболее рас-
пространенными являются представители р.р. Vibrio и Pseudomonas, 
что было показано при исследовании семи видов рыб японских при-
брежных вод: пескарка Callionymus sp., силлага Sillago japonicus, гирелла 
Girella punctata, лжегубан Pseudolabrus japonicus, дитрема Ditrema tem-
mincki, морской угорь Conger japonicus и кузовок Ostracion cubicus (Su-
gita et al., 1988).

Анализ бактериального сообщества у непитающихся предличи-
нок палтуса Hippoglossus hippoglossus показал высокое разнообразие 
микроорганизмов. В структуре сообщества доминировали представи-
тели р.р. Marinomonas, Marinobacter, Aeromonas и Shewanella. При этом 
представители Marinomonas встречались только в период начала эк-
зогенного питания предличинок, когда доминировали группы Vibrio и 
Shewanella (Bjornsdottir at al., 2009). В кишечнике личинок атлантической 
трески Gadus morhua большинство штаммов бактерий принадлежат к 
γ-протеобактериям, меньшая часть – к α-протеобактериям. Другие ан-
тагонистические бактерии имеют общие последовательности с Hypho-
microbium, Marinomonas, Pseudoalteromonas, Roseobacter и Shewanella 
(Fjellheim at al., 2007). 

При питании личинок трески Gadus morhua коловратками в микро-
биоте пищеварительного трактата преобладают представители р.р. 
Ruegeria/Roseobacter, Pseudoalteromonas, и Microbacterium. При замене 
коловраток артемиями (более чем 90 %) в составе микробиоты преобла-
дают виды, относящиеся к р. Vibrio. Интересно, что при питании личинок 
артемиями в микрофлоре пищеварительного тракта преобладали Vibrio 
alginolyticus, при кормлении сухими кормами начинали доминировать V. 
splendidus (Reid et al., 2009). Количество видов, принадлежащих к р. Vibrio, 
увеличивается и при добавлении к пище морского языка Solea senega-
lensis альгината натрия. Важно, что у контрольных особей в составе ки-
шечной микробиоты помимо видов, относящихся к р. Vibrio, доминируют 
γ-протеобактерии (Tapia-Paniagua et. al., 2010).

У полосатого фугу Takifugu obscurus найдено, согласно филогенети-
ческому анализу, 38 видов бактерий. Доминируют виды, принадлежащие 
классу γ-протеобактерий. Кроме того, выявлены виды, принадлежащие к 
группе Cytophaga-Flavobacterium-Bacteroides, а также α-протеобактерии, 
β-протеобактерии, ε-протеобактерии и Spirochaetales. Важно отметить, 
что в кишечнике доминируют грамположительные бактерии группы Cy-
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tophaga-Flavobacterium-Bacteroides, в то время как в коже преобладают 
γ-протеобактерии (Guimei Yang, 2007). В пилорических придатках мор-
ского полосатого окуня Hermosilla azurea идентифицировано 7 типов бак-
терий, причем доминируют Enterovibrio spp., Bacteroides, Faecalibacterium 
и Desalfovibrio (Fidopiastis at al., 2006). Из кишечника некоторых видов 
рыб выделены три штамма молочнокислых бактерий – Lactococcus lactis 
CLFP 101, Lactobacillus plantarum CLFP 238 и Lactobacillus fermentum CLFP 
242 (Balcázar et al., 2008). 

При исследовании прудовых рыб отмечена разная численность 
бактерий в разных отделах пищеварительного тракта. Максимум чис-
ленности бактерий в переднем и среднем отделах кишечника позволил 
предположить их участие в расщеплении питательных веществ, а уве-
личение в ряде случаев общего количества бактерий в заднем отделе 
кишечника рыб объяснялось концентрированием пищевых волокон 
(Шивокене, 1989). Также выявлены сезонные колебания численности 
кишечных бактерий. Так, в кишечнике карпа Cyprinus carpio, белого аму-
ра Ctenopharyngodon idella, толстолобика Hypophthalmichthys molitrix и 
карася Carassius carassius численность микробиоты в течение года ко-
леблется в пределах от 9.2±2.6∙104 в январе (средняя температура 15°С) 
до 10.9±2.5·106 КОЕ/мл в августе − средняя температура 30°С (Al-Salim, 
2009). 

У ряда видов рыб (толстолобика Hypophthalmichthys molitrix, карпа 
Cyprinus carpio, канального сомика Ictalurus punctatus и японского кара-
ся Carassius cuvieri) выявлены молочнокислые бактерии р. Lactobacillus: 
Lactococcus lactis, L. plantarum и L. raffinolactis в июле − Lactococcus 
raffinolactisin (Hagi et al., 2004; Ghiasi, 2011). У желтого групера Epinephelus 
awoara, выращенного в садках, доминируют автохтонные протеобакте-
рии, а также бактерии, принадлежащие к р.р. Firmicutes, Bacteroidetes, 
Deinococcus-Thermus и Spirochaetes. При этом во всех пяти исследо-
ванных отделах желудочно-кишечного тракта преобладют Pantoea sp. и 
некультивируемые протеобактерии. Также встречаются бактерии, при-
надлежащие к р.р. Firmicutes, Bacteroidetes, Deinococcus-Thermus и Spi-
rochaetes. В желудке рыб присутствуют Empedobacter sp. и Acinetobacter 
sp., в проксимальном, медиальном и дистальном отделах кишечника – 
γ-протеобактерии и Acinetobacter. Кроме того, в кишечнике обнаружены 
Lactococcus lactis, Bacteroides и некультивируемые Streptococcus (Zhou et 
al., 2009).

При исследовании травоядных рыб-хирургов Acanthurus nigrofuscus 
из Красного моря и из района Большого Барьерного Рифа обнаружены 
микроорганизмы р. Spirillum, трихомонадные жгутиковые, являющиеся 
самыми крупными из известных форм прокариот – Epulopiscium fishelsoni, 
которые в настоящее время рассматриваются как специфические симби-
онты рыб-хирургов (Clements, Bullivant, 1991; Angert et al., 1993).



60 ГЛАВА 3

3.2. Зависимость видового состава и численности  
энтеральной микробиоты от характера питания  
и состава пищи рыб 

 Важно отметить, что, несмотря на различие методов исследования, 
в случае, если сопоставление видового состава бактерий выполнено в 
единых методических условиях, возможно его сравнение у рыб разных 
видов. Благодаря многочисленным работам утвердилось представление 
о том, что видовой состав и численность бактерий зависит от спектра и 
интенсивности питания рыб (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Ca-
hill, 1990; Ringо, 1993; Clements, 1997; Ringo, Olsen 1999; Кузьмина, Сквор-
цова, 2002; Austin, 2002, 2006; Кузьмина, 2005; Извекова и др., 2007; Ray 
et al., 2012 a). Установлено, что в период интенсивного питания, числен-
ность бактерий кишечника значительно возрастает (Шивокене, 1989; 
Баздеркина, 1992; Šyvokieně et. al., 1996; Voveirene et al., 2002; Кузьмина, 
Скворцова, 2002). 

Влияние спектра питания и состава пищи рыб на видовой состав 
бактерий. У рыб, значительно различающихся по характеру питания, 
микрофлора пищеварительного тракта отличается специфичностью. Так, 
для растительноядных амуров характерны бактерии, интенсивно раз-
лагающие клетчатку (Pseudomonas effusa) или бактерии, широко распро-
страненные на поверхности растительности (Ps. aurantiaca, Ps. virescens). 
Причем некоторые виды бактерий зарегистрированы лишь в пищева-
рительном тракте этого вида рыб. В пищеварительном тракте карасей 
Carassius sp., питающихся в основном детритом, наряду с бактериями р. 
Pseudomonas найдены микроорганизмы р. Bacterium (Лубянскене и др., 
1989). 

Степень влияния видового состава бактерий кормовых объектов на 
состав микробиоты содержимого желудка и кишечника, по-видимому, в 
значительной мере зависит от специализации пищеварительного тракта. 
Видовой состав микроорганизмов содержимого желудка и кишечника 
спинорога Monocanthus близок таковому пищи. Микробиота пищевари-
тельного тракта одного из представителей окунеобразных Perciformes 
− красного морского леща Taractes rubescens представлена преимуще-
ственно одной или двумя группами вибрионов, которых нет в пище. Это 
связано с тем, что спинорог имеет относительно слаборазвитый желу-
док по сравнению с красным морским лещом. При этом большинство 
видов, составляющих микробиоту объектов питания леща, погибает под 
воздействием неблагоприятных физиологических факторов, тогда как 
вибрионы оказываются устойчивыми не только к низким значениям рН 
(5.5), но и к воздействию 2%-й желчи (см. Кузьмина, 2005). 

При сравнении видового состава микробиоты у бентофага сазана 
Cyprinus carpio и пелагического хищника судака Stizostdion lucioperca было 
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установлено большее количество видов у первого вида, чем у второго 
(Зубкова, 1965, 1966). Из кишечника судака выделено 15 видов микро-
организмов, принадлежащих к 7 родам: Achromobacter, Bacillus, Micro-
coccus, Proteus, Pseudomonas, Sarcina, Serratia, из кишечника сазана – 49 
видов, относящихся к 12 родам: Achromobacter, Aerobacter, Bacillus, Bac-
teria, Bacterium, Clostridium, Escherichia, Pseudomonas, Proteus, Salmonella, 
Serratia, Staphylococcus. Также важно отметить, что в кишечнике сазана 
преобладают грамположительные формы (70% от общего числа микро-
организмов), у судака – грамотрицательные (64%). Особого внимания за-
служивают сведения о том, что у сазана, обитающего в придонных слоях, 
обнаружено 8 видов анаэробных микроорганизмов (16%), в то время как 
в кишечнике судака не обнаружено ни одного анаэробного вида. Автор 
это объясняет тем, что сазан непосредственно соприкасается с илом, где 
численность анаэробных микроорганизмов значительно преобладает 
над аэробными. 

Для растительноядных видов, в частности амура Ctenopharyngodon 
idella, характерны бактерии, интенсивно разлагающие клетчатку (Pseudo-
monas effusa), или бактерии, широко распространенные на поверхности 
растительности (Ps. aurantiaca, Ps. virescens). В пищеварительном тракте 
карасей Carasius sp., питающихся в основном детритом, наряду с бакте-
риями р. Pseudomonas найдены представители р. Bacterium (Лубянскене 
и др., 1989). При смене рациона изменяется и состав микробиоты. Если 
личинки трески Gadus morhua питаются коловратками, в микробиоте 
пищеварительного тракта преобладают Ruegeria/Roseobacter, Pseudoal-
teromonas и Microbacterium. При замене коловраток артемиями (более 
чем 90 %) состав микробиоты заменяется видами, относящимися преи-
мущественно к р. Vibrio (Reid et al., 2009). При добавлении к пище морско-
го языка Solea senegalensis альгината натрия увеличивается количество 
видов, принадлежащих к р. Vibrio, в то время как у контрольных особей 
в составе кишечной микробиоты помимо видов относящихся к р. Vibrio 
доминируют γ-протеобактерии (Tapia-Paniagua et. al., 2010). 

На примере морской травоядной рыбы-хирурга Acanthurus nigro-
fuscus показано, что аэробная и факультативно анаэробная микробиота 
желудочно-кишечного тракта значительно отличается от таковой ихтио-, 
планкто- и детритофагов. В кишечнике рыб этого вида преобладают агар-
переваривающие бактерии, не относящиеся к р. Vibrio. Однако у полоса-
того ктенохета Ctenochaetus striatus – детритоядной рыбы-хирурга доля 
агар-переваривающих бактерий составляет менее 8% от выращенной 
гетеротрофной микрофлоры. В то же время в пищеварительном тракте 
детритофага С. striatus, а также у ряда ихтио- и планктофагов доминируют 
виды р. Vibrio, преимущественно V. karveyi и V. damsela. Представители р. 
Vibrio также были определены в пище планктофагов и в дерне водорос-
левого субстрата, над которым питались рыбы-хирурги А. nigrofuscus и 
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С.striatus. Поскольку агар-переваривающие бактерии, подобные найден-
ным у А. nigrofuscus не были обнаружены в образцах дерна водоросле-
вого субстрата, было высказано предположение о том, что выделенные 
доминантные бактерии постоянно обитают в кишечнике рыб (Clements, 
1997). 

Многомерный дисперсионный анализ показал, что у окуней Lepomis 
macrochirus, значительно различающихся по типу питания (бентосный, 
травоядный и планктоноядный), микробиота кишечника различна. Ис-
следование генетических профилей с помощью цепной полимеразной 
реакции (ПЦР) позволило выявить существование специфических ки-
шечных 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 есте-
ственной среде (Uchii et al., 2006). 

Влияние спектра питания рыб и состава пищи на численность 
бактерий. Численность микрофлоры желудочно-кишечного тракта рыб 
может достигать 10-7-10-11 бактерий/г кишечного содержимого с макси-
мальными значениями, наблюдаемыми у травоядных тропических рыб 
(Nayak, 2010). Так, во всем пищеварительном тракте травоядного белого 
амура Ctenophargngodon idella и всеядного карася Carassius auratus общее 
число бактерий составляет 6.104 и 4.108 клеток соответственно. В кишеч-
нике хищной форели Salmo trutta trutta содержится лишь незначитель-
ное количество бактерий (Trust et al., 1979). Так, бактерии р.р. Aeromonas 
и Lactobacilus преобладают в желудочно-кишечном тракте рыб, обита-
ющих в естественных водоемах, а бактерии р. Enterobacteriaceae могут 
составлять до 50% микробиоты рыб, которых кормят искусственным 
кормом в условиях аквакультуры (Cahill, 1990). У лосося Salmo salar в дис-
тальном отделе кишечника численность бактерий из естественного во-
доема составляет 4.0∙105 кл/г, у рыб из искусственных водоемов – от 1.5 
до 6.8∙107 кл/г (Holben et al., 2002).

Однако в ряде случаев данные о количестве микроорганизмов со-
держимого кишечника у разных видов рыб, различающихся по спектру 
питания, могут быть достаточно противоречивыми. Последнее может 
быть связано с недоучетом влияния возраста и других факторов. У сего-
леток и двухлеток карпа Cyprinus carpio, содержавшихся в естественных 
условиях на натуральной пище, была обнаружена меньшая численность 
бактерий, чем у особей, содержавшихся на комбикорме (7.6.106-460.106 
и 6.5.109-49.109 кл/г соответственно). У трехлеток карпа различия были 
меньшими: 113.109-307.109 у рыб, выращенных на натуральной пище, и 
281.109-648.109 – на искусственной. При этом в пище карпов всех воз-
растных групп доминировали бентосные организмы, но летом и осенью 
помимо этого обнаруживалось значительное количество зоопланктона 
(Шивокене и др., 1976). 
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Бактериальное население кишечника молоди линя Tinca tinca, пи-
тающегося преимущественно фитопланктоном, а также мелкими пред-
ставителями зоопланктона и бентоса, было значительно беднее по 
сравнению с таковым у карпа. В кишечнике сеголеток линя, питавших-
ся в естественных условиях пищей животного происхождения (личинки 
хирономид, олигохеты и моллюски), численность бактерий также была 
низка и составляла лишь 68.105 микробиальных клеток. В то же время 
в кишечнике трехлеток линя численность бактерий соответствовала 
1293.108 клеток, что, по мнению авторов, также связано с особенностями 
их питания (Лубянскене, Янкявичус, 1975).

Однако сопоставление численности протеолитических и амилоли-
тических бактерий у значительно различающихся по характеру питания 
рыб (ихтиофаги-факультативные бентофаги налим и окунь, бентофаг-фа-
культативный ихтиофаг ерш, бентофаги уклейка, густера, плотва, пескарь 
и трехиглая колюшка, а также планктофаг корюшка) не всегда позволяет 
выявить четкую зависимость от типа питания рыб (Voveriene, 2002).

Влияние интенсивности питания рыб на видовой состав и числен-
ность бактерий. Многочисленные исследования показали, что видо-
вой состав и общая численность бактерий в пищеварительном тракте 
находится в прямой зависимости от интенсивности питания рыб (Trust 
et al., 1979; Шивокене, 1989; Ringo, Olsen, 1999; Voveriene et al. 2002; 
Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005; Skrodenyte-Arbaeiauskiene, 
2008). При этом наибольшее их количество установлено в июле-августе, 
когда наблюдается максимум пищевой активности рыб (Trust et al., 1979; 
Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Баздеркина, 1992; Šyvokienĕ et 
al., 1996; Voveirene, 2002). Однако в кишечнике двухлеток белого амура 
Ctenophargngodon idella максимальная биомасса бактерий отмечалась 
в мае при интенсивном поедании ими растительности. Биомасса бакте-
рий в этот период составляла 1/4 содержимого кишечника (Шивокене, 
1989). 

При исследовании белого амура и карпа Cyprinus carpio показано, 
что голодание и зимовка приводят к значительному снижению видового 
разнообразия и численности бактерий в кишечнике рыб (Лубянскене и 
др., 1989). Эти данные были подтверждены при исследовании леща Abra-
mis brama из Рыбинского водохранилища, когда численность гетеротроф-
ных микроорганизмов в кишечнике рыб в зимние месяцы была в сотни 
раз ниже, чем летом в период активного питания – 0.6. 102 и 6-7.107 кл/
мл соответственно (Кузьмина, Скворцова, 2002). При исследовании щуки 
Esox lucius показано, что голодание приводит к полному отсутствию энте-
ральной микробиоты (Margolis, 1953). Интенсивность питания влияет не 
только на численность, но и на видовой состав микробиоты. Так, при ис-
следовании ручьевой форели Salmo trutta morpha fario из естественных 
водоемов была выявлена относительно бедная кишечная микрофлора 
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(всего 6 видов). В результате интенсивного кормления количество видов 
бактерий в кишечнике рыб возрастало до 18 (Mattheis, 1964). 

Влияние типа питания и состава пищи на соотношение различных 
физиологических групп микроорганизмов. Состав пищи в значительной 
мере обуславливают развитие определенных физиологических групп 
бактерий. Интересные данные были получены литовскими коллегами. 
Ими было показано, что гетеротрофные и протеолитические бактерии 
присутствуют практически у всех исследованных видов рыб, амилолити-
ческие появляются только при наличии в рационе рыб пищи раститель-
ного происхождения. В большом цикле исследований было установле-
но, что в кишечнике балтийской трески Gadus morhua callarias и керчака 
Myoxocephalus scorpius содержатся гетеротрофные микроорганизмы в ко-
личестве 0.95.106 и 0.3.106 кл/г, протеолитические – в количестве 0.15.106 
и 0.09.106 кл/г соответственно. 

В кишечнике балтийской сельди Clupea harengus membras и се-
ребряного карася Carasius auratus, в пище которых помимо животных 
присутствуют растительные компоненты, наряду с гетеротрофными и 
протеолитическими микроорганизмами выявлены амилолитические 
бактерии в количестве 0.20.105 и 0.42.105 кл/г соответственно (Šyvokienĕ 
et al., 1996). У бентофага-факультативного фитофага плотвы Rutilus rutilus 
в содержимом кишечника присутствуют и амилолитические (7.4%), и ге-
теротрофные (18.5%) бактерии, у колюшки Gasterosteus aculeatus только 
гетеротрофные – 72.2%, у эврифага ерша Gymnocephalus cernuum гетеро-
трофные – 76.0% и протеолитические – 24.0% (Шивокене и др., 1996). При 
этом были выявлены видовые различия, обусловленные физиологиче-
ским статусом рыб и составом их пищи (табл. 3.1). 

Таблица 3.1. Численность отдельных физиологических групп от общей численности 
микроорганизмов в кишечнике рыб, % (Шивокене, 1989)

Группа микроорганизмов
Натуральная пища Комбикорм Голодание 

Карп Белый 
Амур Карп Белый 

амур Карп Белый  
амур

Минерализующие белки бактерии 
Протеолитические бактерии 
Молочнокислые бактерии 

Амилолитические бактерии
Плесневые грибы

6
53
32
9
0

54
5

37
4
0

39
57
2
2
0

89
4
3
3
1

59
36
1
2
2

65
9

18
8
0

Как показывает эта таблица, соотношение численности отдельных 
физиологических групп в кишечнике различается не только у рыб раз-
ных видов, но и рыб одного и того же вида в зависимости от вида корма 
и физиологического состояния.
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3.3. Зависимость видового состава  
и численности энтеральной микробиоты рыб  
от особенностей экосистем

Известно, что видовой состав и численность энтеральной микробио-
ты во многом зависит от условий жизни рыб, в частности таких факторов 
водной среды, как трофический статус водоема, температура, соленость, 
рН и другие, обуславливающих особенности экосистем (Лубянскене и 
др., 1989; Шивокене, 1989; Ringo, Strom 1994; Кузьмина, Скворцова, 2002; 
Кузьмина, 2005). Позднее филогенетические и статистические анализы 
25 16S рРНК библиотек позволили подтвердить, что соленость, трофи-
ческий уровень и, возможно, филогения хозяина формирует состав ки-
шечных бактерий рыб (Sullam et al., 2012). В наибольшей степени изучено 
влияние на видовой состав и численность энтеральной микробиоты рыб 
отдельных факторов, в частности таких основополагающих факторов, 
как соленость (ионный состав) и температура.

Прежде всего, следует отметить различия в видовом составе энте-
ральной микробиоты у пресноводных и морских рыб. Действительно, 
для пресноводных рыб характерны представители сем. Enterobacte-
riaceae, р.р. Actinomyces, Bacillus, Bacteroides, Clostridium Clostridium, 
Eubacterium, Fusobacterium и Streptococcus (Зубкова, 1965; Trust, Spar-
row, 1974; Trust et al., 1979; Šyvokienė et al., 1997). Представители р. Vib-
rio в содержимом кишечника пресноводных рыб встречаются редко. 
Предполагается, что их присутствие в кишечнике связано с плохим 
экологическим состоянием водоемов (Лубянскене, Ястюгинене, 1995; 
Lubianskienė, Jastiuginienė, 1996). В пищеварительном тракте морских 
рыб преобладают микроорганизмы р.р. Vibrio, Pseudomonas, Achromo-
bacter, Corinebacterium, Flavobacterium и Micrococcus (Horsley, 1977; 
Cahill, 1990). При исследовании травоядных рыб-хирургов Acanthurus 
nigrofuscus из Красного моря и из района Большого Барьерного Рифа 
обнаружены микроорганизмы р. Spirillum, трихомонадные жгутиковые 
Epulopiscium fishelsoni, которые в настоящее время рассматриваются 
как специфические симбионты рыб-хирургов (Clements, Bullivant, 1991; 
Angert et al., 1993).

Также есть сведения о том, что видовой и количественный состав 
микрофлоры кишечника может изменяться в зависимости от солености 
воды у рыб одного и того же вида. Действительно, показано, что в ки-
шечнике пресноводной тилапии Tilapia nilotica с увеличением солености 
воды уменьшается количество облигатных анаэробов и возрастает со-
держание аэробных и факультативно анаэробных грамотрицательных 
палочек (Sugita et al., 1982). По мнению авторов, адаптация микрофлоры 
кишечника к морской воде обусловлена повышением чувствительности 
пресноводных бактерий к увеличению солености. Как указывалось ра-
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нее, увеличение солености воды используется для лечения рыб, инфици-
рованных некоторыми патогенными бактериями (Buddington et al., 1997; 
Кузьмина, 2005).

Характер влияния температуры на микробные сообщества кишеч-
ника рыб в значительной мере зависит от среды их обитания. Микрофло-
ра пищеварительного тракта тропических и субтропических морских 
рыб (скумбрия Scomber scomber, бонито Sarda sarda, желтохвост Seriola 
aureovittata и другие) состоит в основном из бактерий, живущих в опре-
деленном диапазоне температуры воды. Почти все штаммы бактерий не 
развиваются при температуре 5°С, но хорошо растут при 25-37°С и пере-
стают развиваться при 42°С (Okuzumi, Horie, 1969). Известно, что более 
высокая температура воды предпочтительна для роста Escherichia coli и 
некоторых видов р. Vibrio в кишечнике рыб сем. лососевых Salmonidae. 
Однако для Pseudomonas sp., предпочтительнее более холодная темпе-
ратура воды (Sugita et al., 1989). На примере рыб этого семейства пока-
зано, что температура оказывает различное влияние на численность 
микроорганизмов в различных участках желудочно-кишечного тракта, 
что свидетельствует о локальных различиях в составе микробиоты (Lesel, 
Peringer, 1981). Однако энтеральная микробиота иглобрюха Fugu nipho-
bles, состоящая в основном из бактерий р.р. Vibrio, Pseudomonas и Flavo-
bacterium, слабо меняется в диапазоне температуры воды от 10 до 29°С 
(Sugita et al., 1989). Неожиданные результаты были получены при иссле-
довании молоди гибрида теплолюбивой тилапии (Oreochromis mossambi-
cus x O. macrochirus): общая численность бактерий была выше при 18, чем 
при 26°С. По мнению авторов это обусловлено размножением микроор-
ганизмов р. Vibrio (LeaMaster et al., 1997). У гибрида тилапии (Oreochromis 
niloticus×Oreochromis aureus) значительное число Pseudomonas sp. найде-
но только в зимний период. При этом Photobacterium damselae не обнару-
живаются летом, Pasteurella sp. и Cellulomonus sр. – зимой, Bacillus sp. – осе-
нью (Al-Harbi, Uddin, 2004).

У большинства видов пресноводных рыб, обитающих в бореальной 
зоне, в весенне-летний период при температуре 10-22°С количество 
бактерий в кишечнике увеличивается в сотни раз, достигая максимума 
в июле (109 микробиальных клеток), минимальное количество бактерий 
отмечается в феврале при температуре ниже 5°С – около 4.5.103 (Шиво-
кене, 1989). Максимальная численность энтеральной микробиоты у кар-
па также обнаружена в период максимальных летних температур – до 
44.6.1010 (Баздеркина, 1992). Детальное исследование влияния сезонных 
изменений температуры на численность различных физиологических 
групп энтеральной микробиоты подтвердило эту закономерность. Ока-
залось, что численность гетеротрофных и протеолитических бактерий 
содержимого кишечника камбалы Pleuronectes platessa и балтийской 
сельди Clupea harengus membras осенью на порядок ниже, чем летом, а 
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амилолитические бактерии вообще отсутствуют. Численность гетеро-
трофных микроорганизмов у балтийской трески Gadus morhua callarias 
осенью снижается на 2 порядка по сравнению с летним периодом, в то 
время как протеолитические бактерии не авявляются. У корюшки Os-
merus eperlanus, напротив, осенью в кишечнике содержание гетеротроф-
ных бактерий высоко, а летом эти бактерии отсутствуют (Šyvokienĕ et al., 
1996). Последнее, по всей вероятности, связано с тем, что корюшка – хо-
лоднолюбивый вид.

При исследовании дорады Sparus aurata из разных мест обитания 
был обнаружен различный состав микробиоты кишечника. Микробио-
та кишечника рыб из эвтрофной лагуны Тирренского моря отличалась 
более разнообразным составом (Pseudomonassp.(33.3%), Sphingomonas 
paucimobilis (10.5%), Proteus sp.(8.8%), Chryseobacterium sp. B-G-R2A3 (5.3%), 
Arctic soil bacterium A1T3 (5.3%), Sphingobacterium sp. (5.3%), Psychrobacter 
sp. (3.5%), Psychrobacter maritimus (3.5%), Leucobacter sp. (3.5%), Yersinia ber-
covieri (3.5%), Aeromonas sp. (3.5%), Aeromonas molluscorum (1.7%), и Erwin-
iapersicina (1.7%)) и численностью (от 190 до 6900 КОЕ/г) по сравнению 
с микробиотой рыб из олиготрофной лагуны, отличающейся более бед-
ным качественным составом (Pseudomonas sp. (90%), Janthinobacterium sp. 
(8%) и Psychrobacter maritimus (2%)) и численностью – от 65 до 3100 КОЕ/г 
(Floris et al., 2013). 

У макрофитофага дистиходуса длиннорылого Distichodus rostratus из 
оз. Таабо (Африка) максимальная численность микробиоты в пищевари-
тельном тракте (13.0∙103 КОЕ/г) наблюдается в период длительной засу-
хи, когда численность бактерий в воде минимальна (Куасси, Сопрунова, 
2011). 

При сопоставлении состава молочнокислых бактерий у четырех 
видов рыб: толстолобика Hypophthalmichthys molitrix, карпа Cyprinus 
carpio, канального сома Ictalurus punctatus и японского карася Carassius 
cuvieri было показано, что у всех видов в декабре преобладают бактерии 
Lactococcus lactis, в июле − Lactococcus raffinolactisin (Hagi et al., 2004). Ин-
тенсивный рост всех молочнокислых бактерий р. Lactobacillus, выделен-
ных из кишечника толстолобика Hypophthalmichthys molitrix, наблюдает-
ся при температуре 15°С, а при 45°С рост показали только бактерии L. 
lactis. Результаты этой работы также показали, что в зимний период, пре-
обладают бактерии L. plantarum, L. raffinolactis и L. lactis (Ghiasi, 2011). 

3.4. Заключительные замечания

В настоящее время большое внимание уделяется изучению энте-
ральной микробиоты у рыб разных видов. Благодаря широкому внедре-
нию молекулярно-генетических методов, включающих ПЦР-скрининг, 
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клонирование и новое поколение секвенирования (NGS) генов 16S ри-
босомной РНК, уточняется видовой состав энтеральной микробиоты у 
рыб разных видов (Sugita, Ito, 2006; Ghosh et al., 2010; Mondal et al., 2010; 
Mandal, Ghosh, 3013; Kashinskaya et al., 2015). В настоящее время не вы-
зывает сомнения, что облигатная анаэробная микрофлора в кишечни-
ке большинства пресноводных рыб встречается реже, чем аэробная. 
При этом в кишечнике большинства пресноводных рыб преобладают 
аэробные микроорганизмы р.р. Pseudomonas, Enterobacter, Aeromonas, 
Acinetobacter и Bacillus, а также анаэробные бактерии р.р. Vibrio и Clos-
tridium, у морских видов рыб чаще доминируют бактерии р.р. Vibrio, 
Pseudomonas и Achromobacter. Видовой состав энтеральной микробио-
ты у рыб одного и того же вида, обитающих в разных водоемах, может 
варьировать. Так, у дикого сазана в кишечнике доминируют предста-
вители р. Bacillus, у культурной формы – р. Pseudomonas, у плотвы из 
Рыбинского водохранилища – представители р. Pseudomonas, у плотвы 
из оз. Друкшяй – р. Vibrio. 

Пища является одним из наиболее важных факторов, регулирую-
щих численность и видовое разнообразие микроорганизмов пищева-
рительного тракта рыб. Существует тесная связь между спектром пи-
тания и биохимическим составом пищи, а также видовым составом и 
численностью энтеральной микрофлоры. Микробиота бентофагов, в том 
числе детритофагов, более разнообразна, чем таковая у ихтиофагов. У 
растительноядных видов рыб встречаются специфические микроорга-
низмы. Поскольку личинки рыб вне зависимости от таксономического 
положения и характера питания на ранних этапах онтогенеза питаются 
мелкими формами зоопланктона, видовой состав бактерий, заселяющий 
кишечник рыб разных видов, но обитающих на одном и том же биотопе, 
по-видимому, близок. В дальнейшем возможны некоторые изменения 
состава энтеральной микробиоты, обусловленные изменением спектра 
питания, а также анатомическими и физиологическими особенностями 
пищеварительной системы рыб. Таксономическое положение вида не 
влияет на численность и состав физиологических групп энтеральной 
микробиоты рыб. Увеличение интенсивности питания рыб вызывает уве-
личение общего количества бактерий. 

Большое влияние на состав и численность микробиоты пищева-
рительного тракта оказывает температура окружающей среды. Как 
правило, увеличение температуры положительно влияет на рост и 
численность бактерий в кишечнике рыб, обитающих в бореальной 
и субтропической зоне. Обычно это связано с сезонным изменением 
температуры воды. Однако сезонные изменения могут быть связаны не 
столько с температурой, сколько пересыханием водоемов, что также 
отражается на численности бактерий. Также возможна различная ре-
акция на температуру разных видов бактерий, входящих в состав эн-
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теральной микробиоты, даже у одного и того же вида рыб. На приме-
ре бактерий, обитающих в кишечнике рыб сем. лососевых Salmonidae 
показано, что для роста одних видов (Escherichia coli, некоторые виды  
р. Vibrio) предпочтительна более высокая, для других (Pseudomonas 
sp.) – более холодная температура воды. Наконец, важную роль играет 
трофность водоема. Состав микробиоты рыб из эвтрофных водоемов 
более разнообразен, а численность – более высокая по сравнению с 
таковыми рыб из олиготрофных водоемов.



ГЛАВА 4

ХАРАКТЕРИСТИКА  
 ПИЩЕВАРИТЕЛЬНЫХ ФЕРМЕНТОВ РЫБ,  
ИХ ОБЪЕКТОВ ПИТАНИЯ И ЭНТЕРАЛЬНОЙ МИКРОБИОТЫ 

 В пищеварительном тракте рыб функционируют гидролитические 
ферменты, расщепляющие в пищевых субстратах сложноэфирные связи 
(эстеразы и липазы, КФ 3.1.), гликозидные связи (гликозидазы, КФ 3.2.1), 
пептидные связи (протеазы, КФ 3.4). По механизму действия на субстраты 
ферменты условно подразделяют на две группы – эндо- и экзогидролазы. 
Эндогидролазы функционируют в основном растворе и воздействуют на 
центральные участки полимерных молекул субстрата, образуя олигомеры. 
Экзогидролазы отщепляют концевые остатки мономеров (Диксон, Уэбб, 
1982, Уголев, Кузьмина, 1993). У рыб деполимеризацию пищевых субстра-
тов обеспечивают протеазы, гликозидазы, липазы, а также специфические 
ферменты, синтезируемые главным образом микроорганизмами (Уголев, 
Кузьмина, 1993). Наиболее подробно у рыб изучены характеристики про-
теаз и гликозидаз (Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; 
Уголев, Кузьмина, 1993; Неваленный и др., 2003; Кузьмина, 2005, 2015).

4.1. Ферменты, синтезируемые пищеварительной системой рыб 

Начальные этапы гидролиза биополимеров реализуют эндогидро-
лазы, функционирующие главным образом в полости кишечника. В ре-
зультате гидролиза биополимеров образуются олиго-, три- и димеры, ко-
торые поступают в зону щеточной каймы, где продолжают разрушаться 
ферментами, локализованными в зоне гликокаликса. В результате этого 
к апикальной мембране энтероцитов подходят преимущественно диме-
ры. Здесь они атакуются собственно кишечными ферментами, заверша-
ющими их гидролиз образованием мономеров. Ферменты, локализован-
ные на апикальной мембране энтероцитов, являются экзогидролазами 
(Ugolev, Egorova, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993). Активность пищевари-
тельных гидролаз значительно варьирует в зависимости от таксономи-
ческой принадлежности, характера питания рыб и возраста рыб. При 
этом спектр ферментов, функционирующих в полости кишечника, как 
правило, хорошо адаптирован к перевариванию традиционной пищи 
рыб (Barrington, 1957; Phillips, 1969; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005, 2015). 
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Активность протеаз пищеварительного тракта рыб. Протеазы, 
гидролизирующие пептидные связи в белках и пептидах, играют важную 
роль в пищеварении у рыб разных экологических групп, в связи с тем, что 
в пище большинства видов рыб доминируют белки и другие компонен-
ты белковой природы (Love, 1970; Шатуновский, 1980; Кузьмина, 1982). 
В желудке у рыб функционируют “кислые”, аспартатные эндопептидазы 
(преимущественно пепсин, КФ 3.4.23.1), в кишечнике – «щелочные», пре-
имущественно сериновые эндопептидазы панкреатического происхож-
дения (трипсин, химотрипсин, эластаза (КФ 3.4.21.4, 3.4.21.1 и 3.4.21.36) и 
карбоксипептидазы А и В (КФ 3.4.17.1 и 3.4.17.2) (Barrington, 1957; Kapoor 
et al., 1975; Сорвачев, 1982; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина, 2005, 2015). Характеристики одноименных ферментов у рыб 
разных видов могут различаться. Наиболее подробно изучены харак-
теристики протеиназ, реализующих гидролиз белковых компонентов 
пищи рыб (табл. 4.1-4.7).

Таблица 4.1. Характеристика протеиназ, функционирующих в желудке  
у некоторых видов рыб (по: Скворцова, 2002 с дополнениями)

Классифи-
кация 

Название
фермента Источник фермента ММ, кДа Опти

мум рН Источник данных

Неидентифицированные ферменты

3.4.-.-
протеаза I
протеаза II
протеаза III

Треска Gadus ogac, СЖ
25.6 (37.1)
23.4 (37.5)
23.9 (37.4)

3.0-4.0 Sqires et al., 1986

3.4.-.- катепсины Европейский анчоус Engraulis 
encrasicholus, СЖ - 3.0-3.4 Establier, Gutierrez, 1978 

Аспартатные протеиназы

3.4.23.1 пепсин

Кошачья акула, 
Sciliorhinus caniculus, СЖ 34-36 2.0-4.0 Merret et al., 1969, цит. 

по Антонов, 1983
Европейский анчоус Engraulis 

encrasicholus, СЖ
- 1.8-2.0 Establier, Gutierrez, 1978

Форель Salmo gairdneri, СЖ - 2.0-2.5 Reichenbach-Klinke, 
1972

Сом Silurus glanis, СЖ - 4.0-5.7 Reichenbach-Klinke,1972

Щука Esox lucius, СЖ - 4.5-4.7 Reichenbach-Klinke, 
1972

Тунец Thunnus thynuus orientalis 40 2.5 Tanji et al., 1988
Сельдь Clupea harengus 17.5 Kaláč, 1978a

Европейский анчоус Engraulis 
encrasicolus 1.8-2.0 Establier, Gutiéres, 1978

Примечания: ММ - молекулярная масса, СЖ - слизистая оболочка желудка. 



72 ГЛАВА 4

Гидролиз пищевых субстратов в кишечнике происходит главным 
образом за счет панкреатических ферментов – протеаз (трипсина, хи-
мотрипсина, эластазы, карбоксипептидаз), α-амилазы, липазы и других. 
Протеолитические ферменты секретируются в полость кишечника в не-
активной форме – в виде зимогенов. При попадании в полость кишеч-
ника трипсиноген активируется энтерокиназой – ферментом, проду-
цируемым клетками слизистой оболочки кишечника. Другие зимогены 
поджелудочной железы (химотрипсиноген, проэластаза, прокарбокси-
пептидазы) активируются трипсином (Уайт и др., 1981; Диксон, Уэбб, 1982; 
Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993). В полостном пищеварении 
также принимают участие собственно кишечные ферменты, такие как 
γ-амилаза, мальтаза, сахараза, пептидазы, щелочная фосфатаза и другие, 
попадающие в просвет кишки в результате десквамации энтероцитов, 
а также спонтанной солюбилизации (Уголев Кузьмина, 1993). В полость 
кишечника помимо секрета поджелудочной железы поступает также 
желчь, которая эмульгирует жиры, способствуя тем самым расщеплению 
их липазой (Barrington, 1957; Строганов, 1962; Fange, Grove, 1979; Уголев, 
Кузьмина, 1993). Наиболее подробно исследованы характеристики про-
теиназ (табл. 4.2).

Обращает на себя внимание отличие молекулярных масс аминопеп-
тидаз от таковых других ферментов. Это связано с тем, что аминопептида-
за является трансмембранным белком, локализованным на апикальной 
мембране энтероцитов, а лейцинаминопептидаза - периферическим ин-
тегральным белком. Важно отметить, что химотрипсин гидролизует пеп-
тидные связи между ароматическими аминокислотами (Phe-Tyr), трип-
син - между аргинином и цистеином. Карбоксипептидаза А гидролизует 
С-концевые ароматические аминокислоты пептидов, карбоксипептида-
за В - С-концевые основные аминокислоты пептидов. Аминопептидаза 
гидролизует пептиды, отщепляя a-аминокислоты, преимущественно 
аланин, и амиды, лейцинаминопептидаза гидролизует дипептиды на 
апикальной мембране энтероцитов, а также в цитозоле. Таким образом 
достигается последовательный гидролиз белка до уровня мономеров.

Активность протеаз в различных отделах пищеварительного трак-
та рыб. В целом ряде работ отмечен разный уровень активности протеаз 
в различных отделах пищеварительного тракта. Кроме того, при исследо-
вании распределения ферментов в слизистой оболочке кишечника рыб 
были описаны как проксимо-дистальные, так и радиальные градиенты ак-
тивности различных гидролаз, (Кузьмина, 1978, 2005; Кузьмина, Смирнова, 
1990; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 2008). Так, у палтуса Hippoglossus 
hippoglossus L. наиболее высокая активность пепсина наблюдается в же-
лудке, трипсина и эластазы – в пилорических придатках, химотрипсина – в 
медиальном отделе кишечника (Glass et al., 1989). У серебристого пагеля 
Pagellus acarne более высокая активность трипсиноподобных протеаз на-
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блюдается в кишечнике, эластазы – в пилорических придатках (Caruso et 
al., 1993). Активность у дорады Sparus aurata активность трипсина и химо-
трипсина выявлена на всем протяжении пищеварительного тракта, при-
чем наиболее высокая активность трипсина была найдена в переднем от-
деле кишечника, химотрипсина – в пилорических придатках (Deguara et. 
al., 2003). Активность трипсина в дистальном отделе кишечника пескарей 
Campostoma anomalum, С. oligolepis и C. pauciradii значительно ниже актив-
ности в проксимальном отделе. Однако у головля Nocomis micropogon не 
наблюдалось столь значительного снижения в дистальном отделе кишеч-
ника по сравнению с проксимальным отделом. У некоторых видов рыб 
активность аминопептидазы в медиальном отделе в несколько раз превы-
шает таковую в проксимальном отделе кишечника (German, 2009).

Наиболее часто высокая активность протеиназ наблюдается в ме-
диальном и дистальном отделах кишечника (Barrington, 1957; Кузьмина, 
1978; Сорвачев, 1982; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, 
Gelman, 1997, Kuz’mina, 2008). Однако иногда различия между активно-
стью проксимального и дистального отделов не наблюдаются. Чаще все-
го зависимость активности протеаз от их локализации не обнаруживает-
ся у рыб с коротким кишечником (Кузьмина, 1978; Уголев, Кузьмина, 1993; 
Кузьмина и др., 2013; Николаичев и др., 2014). 

Гидролиз жиров осуществляется главным образом в проксимальном 
отделе кишечника и пилорических придатках, углеводных компонентов 
пищи – в медиальном и дистальном отделах кишечника (Кузьмина, 1978; 
Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina, Gelman, 1997). При этом характер прок-
симо-дистальных градиентов одних и тех же гидролаз у одного и того же 
вида рыб в значительной мере зависит от способа расчета ферментатив-
ной активности – ммоль/г, ммоль/см или ммоль/см2 в единицу времени 
(Кузьмина, 1979).

При изучении локализации ферментов в полости и на структурах 
щеточной каймы энтероцитов было показано, что уровень активности 
α-амилазы в полости выше, чем в слизистой оболочке кишечника рыб, 
активность мальтазы и щелочной фосфатазы связана преимущественно, 
сахаразы – исключительно со слизистой оболочкой кишечника (Кузьми-
на, 1076, 1977, 1984, 1992; Уголев, Кузьмина, 1993). При помощи ориги-
нального метода реплик было установлено, что около 30% активности 
α-амилазы и мальтазы, а также около 10% активности щелочной фосфа-
тазы сосредоточено в апикальном гликокаликсе (Кузьмина, Смирнова, 
1990). Сахараза не подвергается «механической солюбилизации» и в этой 
зоне отсутствует, поскольку связана исключительно с апикальной мем-
браной энтероцитов (Кузьмина, Смирнова, 1990; Кузьмина, 1992; Ugolev, 
Kuz’mina, 1994). Последнее хорошо согласуется со сведениями о том, что 
сахараза у высших позвоночных животных является трансмембранным 
интегральным ферментом (Ugolev, Iezuitova, 1982). 
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Влияние состава пищи на активность протеаз. Известно, что состав 
пищи значительно влияет на активность пищеварительных гидролаз рыб 
(Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 
1993; Zambonino Infante, Cahu, 2001; Кузьмина, 2005, 2015; Debnath et al., 
2007; Santigosa et al., 2008; Gonzalez-Felix et al., 2010). Большинство видов 
рыб меняют спектр потребляемых кормов в течение онтогенеза. Неза-
висимо от дальнейшей пищевой специализации, большинство видов 
рыб проходят следующие этапы смены основных источников питания: 
1) эндогенное питание за счет запасов желточного мешка; 2) смешанное 
питание за счет остатков желточного мешка и питания внешними корма-
ми; 3) полностью экзогенное питание внешними кормами (в основном 
одноклеточные водоросли, простейшие и инфузории); 4) питание личин-
ками насекомых и зоопланктонными ракообразными; 5) спектр питания, 
характерный для взрослых особей (Кузьмина, 2008). Изменение спектра 
потребляемой пищи и соответственно соотношения белков и других ве-
ществ тесно связано не только с изменением морфологии желудочно-ки-
шечного тракта, но и активности пищеварительных гидролаз, осущест-
вляющих различные этапы пищеварения. Так, у амура Ctenopharyngodon 
idella отмечено значительное уменьшение активности трипсина по мере 
роста рыбы, так как с двухлетнего возраста амуры переходят на питание 
растительностью (Строганов, Бузинова, 1969, 1970). Однако при исполь-
зовании диеты с повышенным содержанием белка в условиях аквакуль-
туры в кишечнике рыб этого вида увеличивается активность протеоли-
тических ферментов (Das, Tripathi, 1991). У леща Abramis brama, в спектре 
питания которого преобладают личинки хирономид, олигохеты и мелкие 
моллюски, активность протеиназ достоверно выше, чем у карпа, получа-
ющего в качестве подкормки комбикорм (Кузьмина, Кузьмина, 1990, Уго-
лев, Кузьмина,1993). При этом активность протеиназ у представителей 
одной экологической группы может быть достаточно близкой в случае, 
если спектр питания близок, или различаться, если корм различен (Кузь-
мина, 1990 а). Диеты с повышенным уровнем белка и с частичной заме-
ной рыбной муки на белковые концентраты сои, клейковины пшеницы 
или гороха, снижают протеолитическую активность в дистальном отделе 
кишечника у личинок морского языка Solea senegalensis, и в то же время 
увеличивают активность кислых протеаз в желудке (Rodiles et al., 2012). 
У нильской тиляпии Oreochromis niloticus при замене рыбной муки на со-
евый белок максимальная активность щелочных протеиназ наблюдается 
у особей, в рационе которых заменено 50% рыбной муки (Gonzalez-Felix 
et al., 2010). При значительном ограничении пищи (до 1/8 порции) у ли-
чинок лаврака Dicentrarchus labrax уровень активности трипсина умень-
шается (Peres et al., 1998). При исследовании мальков гольца Salvelinus 
fontinalis установлено, что при сокращении рациона на 50 и, особенно, 
на 75% активность трипсина также уменьшается (Roche-Mayzaud et al., 
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1998). При исследовании лаврака Dicentrarchus labrax установлено, что 
добавление водорослей в воду, в которой выращиваются личинки рыб, 
приводит к увеличению активности трипсина, но не влияет на актив-
ность химотрипсина (Cahu et al, 1999). Увеличение активности пептидаз 
происходит раньше у личинок лаврака, в рационе которых содержится 
гидролизат белка, чем у личинок, в рационе которых присутствует натив-
ный белок (Cahu et al., 1999). У мальков карпа Cyprinus carpio протеолити-
ческая активность значительно возрастает при увеличении количества 
натурального корма в рационе (Dabrowski, Glogowski, 1977b). Также есть 
сведения о том, что активность кишечных протеаз у молоди рыб этого 
вида увеличивается по мере увеличения в рационе рыбной муки, что 
свидетельствует об адаптивных изменениях активности протеолитиче-
ских ферментов (Kawai, Ikeda, 1972).

Однако прямая зависимость уровня активности протеаз от типа пи-
тания рыб может отсутствовать не только на уровне экзопептидаз (Уго-
лев и др., 1989), но и на уровне эндопептидаз (Кузьмина, 1990 б). Так, при 
исследовании 11 видов рыб, принадлежащим по типу питания к разным 
экологическим группам, более высокий уровень активности «кислых» и 
«щелочных» протеиназ, с использованием в качестве субстрата казеина, 
был выявлен у планкто- и бентофагов, чем у ихтиофагов (Chakrabarti et 
al., 1995). У 6 видов рыб, также различающихся по типу питания, макси-
мальный уровень общей протеолитической активности наблюдался у 
ихтиофага форели Oncorhynchus mykiss и бентофага карпа Cyprinus carpio, 
минимальный – у ихтиофага угря Anguilla anguilla (Hidalgo et al., 1999). 
Более того, у ихтиофагов и фитофагов из сем. стихеевых Stichaeidae не 
выявлены существенные различия в уровне активности пепсина и трип-
сина (Chan et al., 2004). 

Влияние возраста и суточных ритмов питания на активность про-
теаз. Активность протеаз пищеварительного тракта, как правило, значи-
тельно изменяется в процессе онтогенеза рыб (Коновалов, 1986; Ильина, 
Турецкий, 1987; Кузьмина, Гельман, 1998, Кузьмина, 2005). У многих видов 
рыб протеолитические ферменты (трипсин и химотрипсин) обнаружены 
в первые дни после вылупления личинок. Так, в пищеварительном трак-
те личинок сома Pangasianodon hypophthalmus активность кислых про-
теиназ обнаруживается до начала экзогенного питания, щелочных – в 
течение первых 3-х сут. после вылупления (Rangsin et al., 2012). Эти дан-
ные подтверждают предложение Чена (Chen et al., 2006) и Лазо (Lazo et 
al., 2007) о том, что раннее появление пищеварительных ферментов вы-
звано внутренними процессами, а не индуцировано пищей. Постепенно 
в процессе развития личинок активность пищеварительных протеиназ 
увеличивается (Kawai, Ikeda, 1973а; Тимейко, Бондаренко, 1988; Zambo-
nino Infante, Cahu, 1994, 2001; Ribeiro et al., 1999; Lazo et al., 2000; Поно-
марев, Пономарева, 2003, Ma et al., 2005; Rangsin et al., 2012). Увеличение 
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активности ферментов в значительной мере связано с анатомическими и 
физиологическими изменениями личинок во время метаморфоза (Chen 
et al., 2006; Rangsin et al., 2012). 

Помимо этого, активность протеолитических ферментов в значи-
тельной мере зависит от суточных ритмов питания. Наибольшая актив-
ность протеаз в организме рыб совпадает по времени с пиками интенсив-
ного питания. При исследовании суточной динамики протеолитической 
активности в организме личинок и мальков уклейки Alburnus alburnus и 
плотвы Rutilus rutilus из Волжского плеса Рыбинского водохранилища по-
казано, что наибольшая активность протеаз в организме исследуемых 
видов рыб наблюдалась в 9 ч, минимальная – в дневные часы, что полно-
стью совпадает с индексами наполнения кишечника (Рудченко, 2012). Ак-
тивность протеазы в желудке после кормления у трех видов рыб (тиляпия 
рендали Tilapia rendalli, мозамбикская теляпия Oreochromis mossambicus, 
африканский клариевый сом Clarias gariepinus) была самой высокой че-
рез 31 ч и наименьшая перед кормлением (0 ч). В проксимальном и дис-
тальном отделах кишечника, активность протеазы достигла максимума 
за 12 часов после кормления у всех видов рыб (Hlophe et al., 2014) 

4.2. Ферменты микроорганизмов, обеспечивающие  
симбионтное пищеварение у рыб

Живые бактерии непрерывно выделяют в кишечник и поглощают из 
него различные макромолекулы, содержащиеся в кишечнике, в том чис-
ле белки и полисахариды. Большая часть этих молекул не может транс-
портироваться через мембрану микроорганизма и подвергается дегра-
дации с помощью ферментов, выделяемых во внешнюю среду (Кузьмина, 
Скворцова, 2002). При исследовании бактерий слизистой и содержимого 
кишечника выявлен ряд ферментов, аналогичных гидролазам, синтези-
руемым пищеварительной системой рыб – протеазы, гликозидазы, ли-
пазы, фосфатазы и другие (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Ca-
hill, 1990; Sugita et al., 1997; Buddington et al., 1997; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Nayak, 2010; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012a). 

Протеолитические бактерии присутствуют практически у всех ис-
следованных видов рыб, в то время как амилолитические бактерии вы-
являются только у рыб, пища которых содержит растительные компо-
ненты (Šyvokienĕ et al., 1996; Шивокене и др., 1996). Наиболее подробно 
у разных животных исследованы характеристики протеаз энтеральной 
микробиоты (табл. 4.3).

Важно отметить, что микроорганизмы, обитающие в кишечнике, 
обычно синтезируют комплекс протеаз. В частности, различные виды 
бактерий, принадлежащих к р. Pseudomonas, характеризуются высокой 
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протеолитической активностью как внеклеточных, так и внутриклеточ-
ных гидролаз. Некоторые штаммы Ps. aeruginosa продуцируют три различ-
ных протеазы (нейтрально-щелочные и эластазу). Эластаза Ps. aeruginosa 
расщепляет целый ряд белков и обладает способностью створаживать 
молоко. Нейтральные протеиназы, как правило, являются металлофер-
ментами с молекулярной массой 40-45 кДа. В состав их молекулы входит 
цинк, который для увеличения стабильности нуждается в присутствии 
ионов Са2+. Максимальную активность нейтральные протеиназы прояв-
ляют в зоне нейтральных значений рН, щелочная протеиназа Ps. aerugi-
nosa (ММ 48.4 кДа), также содержащая Са2+ в активном центре, устойчива 
в интервале рН 5-9 (Лубянскене и др., 1989).

Протеолитической активностью обладают также бактерии Bacillus 
licheniformis BF2 и Bacillus subtilis BH4, выделенные из кишечника лабео 
Labeo bata. Причем максимальная активность протеолитических фер-
ментов этих штаммов бактерий находится при рН 6.0-6.5 и температуре 
40°С (Ray et al., 2012 b). Почти все изоляты бактерий р.р. Vibrio и Enterobac-
ter, выделенные из кишечника кефали Mugil cephalus, обладают протео-
литической и амилолитической активностью (Hamid et al., 1979). 

Более 50% штаммов микроорганизмов, выделенных из кишечника 
ряда видов пресноводных рыб (карп Cyprinus carpio, морской угорь Anguilla 
anguilla, тилапия Oreochromis niloticus и другие), которые принадлежат к сем. 
Bacteroidaceae, а также р.р. Aeromonas и Clostridium, способны продуциро-
вать амилазу. В то же время штаммы р.р. Acinetobacter, коринебактерии, 
микроорганизмы сем. Enterobacteriaceae, р.р. Moraxella, Plesimonas и Strep-
tococcus не обладают этой способностью. При этом высокая продукция 
амилазы найдена у двенадцати штаммов микроорганизмов, 11 из которых 
принадлежат р. Aeromonas и один – к р. Pseudomonas (Sugita et al., 1997). 
У бактерий, выделенных из содержимого кишечника кумжи Salmo trutta 
trutta, наиболее высокие значения протеолитической и амилолитической 
активности обнаружены при кормлении рыб пищей животного происхож-
дения, наименьшие – при кормлении комбикормом (Šyvokienė et al., 1997). 
Из кишечника щуки, леща, плотвы и окуня Рыбинского водохранилища вы-
делена микробиота, обладающая амилолитической и протеолитической 
активностью. При этом протеолитическая активность бактерий содержи-
мого пищеварительного тракта у рыб разных видов рыб находится прибли-
зительно на одном уровне – 2-4 мкмоль.г-1.мин-1, тогда как амилолитическая 
активность колеблется от 1 у плотвы до 9 мкмоль.г-1.мин-1 у окуня (Кузьмина, 
Скворцова, 2002). Изучение протеолитической активности у 168 штаммов 
бактерий р. Lactobacillus, выделенных из пищеварительного тракта карпа 
Cyprinus carpio, показало, что основными продуцентами трипсино- и пепси-
ноподобных протеиназ являются L. casei casei и L. plantarum. При этом актив-
ность трипсиноноподобных протеиназ приблизительно в 10 раз выше, чем 
пепсиноподобных гидролаз. (Jankauskienė, Lesauskienė, 1995). 
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Помимо протеаз в кишечнике рыб присутствуют бактерии, способ-
ные разрушать углеводные компоненты пиши. Так, в кишечнике плотвы 
Rutilus rutilus, уклейки Alburnus alburnus и трехиглой колюшки Gasteros-
teus aculeatus преобладают бактерии р. Aeromonas а также выявлены 
бактерии р.р. Acinetobacter, Pseudomonas/Shewanella, ферменты которых 
эффективно разрушают углеводы (Mickėnienė, Šyvokienė, 2008). У бата 
Labeo bata амилолитические бактерии в большем количестве встречают-
ся в проксимальном отделе кишечника. На основании фенотипических 
характеристик и анализа последовательности 16S рДНК, штаммы были 
идентифицированы как Bacillus licheniformis и Bacillus subtilis (Mondal et 
al., 2010). У роху Labeo rohita, напротив, наблюдалась высокая плотность 
амилолитических бактерий в дистальном отделе кишечника (Ghosh et al., 
2010). У длинноусого сома Mystus gulio, обитающего в солоноватых водах, 
амилолитические бактерии также наиболее значительно представлены 
в дистальном отделе кишечника. Продуцентом фермента, предположи-
тельно является Bacillus licheniformis. У тигрового басса Terapon jarbua и 
зеленого ската Scatophagus argus, обитающих в тех же районах, выявлены 
липолитические бактерии, напоминающие Brevibacillus parabrevis (Das et 
al., 2014). 

Помимо этого обнаружены специфические ферменты микробиоты, 
такие как хитиназа (Jeuniaux, 1983; Danulat, Kausch, 1984; Mac Donald et 
al., 1986; Itoi et al., 2006) и целлюлаза (Stickney, Shumway, 1974; Saha, Ray, 
1998; Bairagietal., 2002; Saha et al., 2006; Ghosh et al., 2010). При исследова-
нии ряда видов японских прибрежных рыб были идентифицированы 31 
альфа-хитинолитических и 275 бета-хитинолитических бактериальных 
изолятов, большинство из которых принадлежали к сем. Vibrionaceae (Itoi 
et al., 2006). При исследовании японской камбалы Paralichthys olivaceus 
было показано, что хитин гидролизуют три вида морских вибрионов: 
Vibrio scophthalmi-Vibrio ichthyoenteri, 41 изолят, Vibrio fischeri, 39 изолятов 
и Vibrio harveyi, 2 изолята (Sugita,   Ito, 2006). Некоторые изоляты р.р. Vi-
brio, Enterobacter, Aeromonas, Achromobacter и Pseudomonas обладают не 
только хитиназной, но и лецитиназной активностью (Hamid et al., 1979). 
У тигрового басса Terapon jarbua и зеленого ската Scatophagus argus, оби-
тающих в солоноватых водах, целлюлолитические бактерии наиболее 
значительно представлены в дистальном отделе кишечника (Das et al., 
2014). У роху Labeo rohita наблюдалась высокая плотность целлюлоли-
тических бактерий в дистальном отделе кишки. При этом одиннадцать 
ассоциированных с поверхностью кишечника бактериальных штаммов 
принадлежала к Bacillus. Кроме того, найдено 2 штамма Pseudomonas, 1 
штамм Aeromonas, 1 штамм Enterobacter (Ghosh et al., 2010). У длинноусого 
сома Mystus gulio, обитающего в солоноватых водах, амилолитические 
бактерии наиболее значительно представлены в дистальном отделе ки-
шечника. У некоторых видов пресноводных костистых рыб в кишечни-
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ке выявлена танназа, разрушающая танин, синтезируемая автохтонной 
микрофлорой (Enterobacter asburae), а также дрожжами Pichia kudriavzevii, 
Candida tropicalis и Candida parapsilosis (Mandal, Ghosh, 2013). У сельди 
Gudusia chapra и белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix, куль-
тивируемых в прудах, обнаружена фитаза, синтезируемая кишечными 
бактериями и увеличивающая доступность фосфора и других важных 
питательных веществ в результате гидролиза фитиновой кислоты (Khan, 
Ghosh, 2012). 

Активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса и 
энтеральной микробиоты у рыб из Рыбинского и Кучурганского водо-
хранилищ. При исследовании активности протеаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты в период наиболее ин-
тенсивного питания рыб были выявлены существенные видовые разли-
чия (табл. 4.4). При этом активность протеаз у массовых видов рыб из Ры-
бинского водохранилища, как правило, ниже, чем у рыб Кучурганского 
водохранилища. Наиболее высокая активность протеаз слизистой обо-
лочки кишечника у рыб из Рыбинского водохранилища выявлена у ти-

Таблица 4.4. Активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса  
и энтеральной микробиоты у рыб Рыбинского и Кучурганского водохранилищ  
при стандартных значениях температуры (20°С) и рН (7.4) 

Вид
Активность протеаз, мкмоль/(г.мин)

слизистая химус энтеральная микробиота
Рыбинское водохранилище

Судак Sander lucioperca 0.47±0.08a 1.65±0.17 1.72±0.20 a

Щука Esox lucius 5.85±0.32 a 2.38±0.12 a 0.87±0.17 a

Налим Lola lota 2.80±0.18 a 2.74±0.17 a 1.75±0.13 a

Окунь Perca fluviatilis 1.37±0.15 a 1.87±0.11 a 0.58±0.20
Лещ Abramis brama 0.40±0.07 1.58±0.15 0.98±0.23 a

Плотва Rutilus rutilus 0.34±0.05 1.67±0.17 0.46±0.15
Кучурганское водохранилище

Судак Sander lucioperca 3.68±0.23 b 4.7±0.27 b 1.62±0.13 b

Окунь Perca fluviatilis 3.74±0.27 b 6.03±0.13 b 2.20±0.15 b

Солнечный окунь Lepomis gibbosus 8.82±0.42 b 9.38±0.52 b 6.60±0.27 b

Лещ Abramis brama 0.92±0.12 1.35±0.21 1.32±0.11
Карп Cyprinus carpio 4.72±0.15 b 5.47±0.32 b 3.41±0.28 b

Карась Carassius auratus 8.02±0.45 b 5.96±0.36 b 5.35±0.33 b

Примечание: различия достоверны между минимальной активностью протеаз и активностью протеаз  
у других видов рыб из Рыбинского водохранилища (а), Кучурганского водохранилища (b) (в столбцах), 
при уровне значимости p < 0.05 (ANOVA-тест, F-критерий).
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пичных (щука) и факультативных (окунь, налим) ихтиофагов. Максималь-
ная активность протеаз слизистой оболочки у щуки превышает таковую 
у налима в 2.1 раза, у окуня – в 4.4 раза, у судака – в 12.8 раза. Активность 
протеаз химуса у рыб разных видов различается не столь значительно: 
максимальный уровень ферментативной активности химуса у налима 
превышает минимальный у леща лишь в 1.7 раза. 

Как известно, активность протеаз кишечной микрофлоры не может 
быть сопоставлена с таковой других препаратов, поскольку пробы, со-
держащие микроорганизмы, предварительно культивировались. Однако 
возможно сопоставление активности ферментов кишечной микрофло-
ры у рыб разных видов. Оказалось, что активность протеаз энтеральной 
микробиоты у рыб из Рыбинского водохранилища, как правило, значи-
тельно ниже, чем у рыб из Кучурганского водохранилища. У рыб из обоих 
водохранилищ не выявлена зависимость активности протеаз энтераль-
ной микробиоты от типа питания рыб. В первом случае активность про-
теаз энтеральной микробиоты у леща близка к таковой у щуки, у плотвы 
– к таковой у окуня. Лишь у судака и налима уровень ферментативной 
активности в 1.8 – 3.8 раз выше, чем у других видов рыб. Во втором слу-
чае максимальная активность протеаз слизистой оболочки наблюдается 
у солнечного окуня, а ферментативная активность у карася и окуня ниже 
в 1.6, у карпа – в 1.7, у судака – в 2, у леща – в 7 раз. Активность протеаз 
химуса также максимальна у солнечного окуня У карася, карпа, окуня, су-
дака и леща активность протеаз ниже, чем у солнечного окуня в 1.3, 1.9, 
3.3, 4.1 и 5.1 раза соответственно.

Таким образом, активность протеаз слизистой оболочки, химуса и 
энтеральной микробиоты у рыб разных видов из Рыбинского и Кучурган-
ского водохранилищ значительно варьирует. Зависимость активности 
протеаз от характера питания рыб не прослеживается. Максимальные 
значения активности протеаз у рыб из Рыбинского водохранилища ха-
рактерны для типичного ихтиофага щуки, из Кучурганского водохрани-
лища – у бентофага-факультативного ихтиофага солнечного окуня.

Активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника, химуса и 
энтеральной микробиоты у рыб из Рыбинского и Кучурганского водохра-
нилищ. Данные, касающиеся активности гликозидаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты в период наиболее ин-
тенсивного питания рыб приведены в табл. 4.5. 

Активность гликозидаз слизистой оболочки и химуса у рыб из обо-
их водохранилищ, как правило, хорошо коррелирует с типом питания 
рыб. У рыб из Рыбинского водохранилища наиболее высокая актив-
ность гликозидаз слизистой оболочки выявлена у плотвы (выше, чем 
у леща и судака в 2.5 и 11 раз соответственно). Максимальная актив-
ность гликозидаз химуса, также наблюдающаяся у плотвы, выше, чем 
у леща и судака в 2.2 и 10.8 раза соответственно. Различия в уровне 
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активности гликозидаз энтеральной микробиоты у этих же видов рыб 
ниже. Активность гликозидаз энтеральной микробиоты у леща близка 
таковой плотвы, у судака – ниже в 1.3 раза. Максимальная активность 
гликозидаз слизистой оболочки у рыб из Кучурганского водохранили-
ща выявлена у карася (выше, чем у судака и окуня в 20.2, у леща – в 11.1, 
у солнечного окуня – в 4.2, у карпа – в 1.8 раза). Активность гликозидаз 
химуса у карася выше, чем у судака в 73.1 раза, у окуня – в 24.2 раза, 
у карпа, солнечного окуня и леща – в 1.7, 3.8 и 7 раза соответственно. 
Соотношение активность гликозидаз энтеральной микробиоты у рыб 
из Кучурганского водохранилища близко таковой слизистой и химуса. 
Максимальная активность отмечена у карася. При этом достаточно вы-
сокая активность прослеживается у карпа, солнечного окуня и леща. 
Минимальные значения у судака и окуня в 5.5 и 6.2 раза ниже, чем у 
карася. 

Таким образом, активность гликозидаз слизистой оболочки, химуса 
и энтеральной микробиоты значительно варьирует как у рыб Рыбинско-
го, так и Кучурганского водохранилищ. При этом прослеживается связь 
между характером питания и активностью гликозидаз. Максимальные 
значения активности гликозидаз у рыб из обоих водохранилищ харак-
терны для бентофагов, минимальные – для ихтиофагов. 

Таблица 4.5. Активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника,  
химуса и энтеральной микробиоты рыб Рыбинского и Кучурганского водохранилищ  
при стандартных значениях температуры (20°С) и рН (7.4)

Вид
Активность гликозидаз, мкмоль/(г.мин)

слизистая химус энтеральная микробиота
Рыбинское водохранилище

Судак Sander lucioperca 0.89±0.07 1.02±0.08 4.09±0.28
Лещ Abramis brama 3.98±0.10a 5.02±0.12a 5.18±0.34 a

Плотва Rutilus rutilus 9.89±0.36 a 10.81±0.38 a 5.38±0.38 a

Кучурганское водохранилище
Судак Sander lucioperca 1.59±0.05 0.38±0.02 3.15±0.28
Окунь Perca fluviatilis 1.56±0.06 1.15±0.05b 2.83±0.22

Солнечный окунь Lepomis gibbosus 7.56±0.36 b 7.27±0.36b 6.30±0.28 b

Лещ Abramis brama 3.22±0.12b 3.97±0.15b 6.22±0.24 b

Карп Cyprinus carpio 18.16±0.71b 16.86±0.62b 12.21±0.28 b

Карась Carassius auratus 32.29±0.83b 27.81±0.48 b 17.35±0.96 b

Примечание: различия достоверны между минимальной активностью гликозидаз и активностью гликозидаз у 
других видов рыб из Рыбинского водохранилища (а), Кучурганского водохранилища (b) (в столбцах), при 
уровне значимости p < 0,05 (ANOVA-тест).
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4.3. Ферменты объектов питания рыб,  
обеспечивающие индуцированный аутолиз

Вопрос о возможной роли ферментов объектов питания в процес-
сах пищеварения рыб был поднят Янчариком (Jančarik, 1956). Системати-
ческое исследование экзоферментов, поступающих в пищеварительный 
тракт в составе кормовых объектов рыб, началось позднее (Dabrowski, 
Glogowski, 1977a,b). Однако значительный вклад ферментов жертвы в 
процессы пищеварения рыб на протяжении многих лет не удавалось 
выявить (Ильина, 1986; Oozeky, Bailey, 1995; Cahu et al., 1995; Kolkovski 
et al., 1997; Kurokawa et al., 1998). Последнее в значительной мере было 
связано с тем, что в большинстве работ исследовались беспозвоночные 
и личинки рыб. На рубеже XX-ХХI веков была продемонстрирована воз-
можность существенного вклада гидролаз объектов питания в процессы 
пищеварения рыб (Уголев, Кузьмина, 1988; 1993; Кузьмина, 1990a, 1993, 
1996a, 2000; Kuz’mina, Golovanova, 2004). Доказательство участия меха-
низма индуцированного аутолиза в пищеварении рыб представляет 
значительный интерес для понимания трофических взаимоотношений 
гидробионтов. Особую актуальность этот вопрос приобретает в связи с 
тем, что способность жертвы к аутодеградации способствует уменьше-
нию энергетических затрат консументов на синтез собственных фермен-
тов (Кузьмина, 2005).

Протеазы объектов питания типичных и факультативных 
ихтиофагов. Хорошо известно о том, что предличинки и личинки рыб 
обладают активностью «кислых» и «щелочных» протеиназ (Kawai, Ikeda, 
1973b; Коновалов, Местечкина, 1975; Коновалов, 1978; Ильина, 1986; Кузь-
мина, Гельман, 1998; Кузьмина и др., 1999, 2004; Кузьмина, 2005; Головано-
ва, 2006). Активность пепсиноподобных и трипсиноподобных протеиназ 
была выявлена в целом организме предличинок и личинок рыб разных 
таксономических групп: у ряда видов сем. осетровых Acipenseridae (Кор-
жуев, Шаркова, 1967; Плотников, Проскуряков, 1984; Тимейко, Бонда-
ренко, 1988), форели Salmo gairdneri (Kawai, Ikeda, 1973a), сига Coregonus 
pollan (Dabrowski, 1982) и щуки Esox lucius (Szalaminska, 1980). Активность 
лейцинаминопептидазы в слизистой оболочке кишечника продемон-
стрирована у личинок карпа Cyprinus carpio (Ильина, 1986) и бестера Huso 
husox Acipenser ruthenus (Тимейко, Бондаренко, 1988), аминопептидазы – у 
форели Salmo irideus и гибрида между сигами р. Coregonus (Lauff, Hofer, 
1984), тюрбо Scophthalmus maximus (Cousin et al., 1987), ханоса Chanos 
chanos (Ferraris et al., 1987), ладожской палии Salvelinus lepechini (Тимейко, 
2001). 

Вместе с тем наиболее значительную роль в процессах аутоде-
градации играют катепсины. У миног катепсин D широко представлен 
в ротовой железе, иммунных органах, сердце, кишечнике, почках, пе-
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чени и жабрах. При исследовании миноги Lampetra japonica показано, 
что катепсин D состоит из сигнального пептида (Met-Ala 1 20), домена 
пропептида (Leu-Ala 21 48) и зрелого домена (Glu-Val 76 397). Фермент 
имеет консервативную двудольную структуру (Xiao et al., 2015). У мор-
ского косорота Cynoglossus semilaevis во многих тканях выявлен ка-
тепсин B. Оптимум активности наблюдается при рН 5.5 и температуре 
35°С (Chen, Sun, 2012). У оранжево-пятнистого групера, или эстуарной 
трески Epinephelus coioides выделена кДНК катепсина L. Анализ ткане-
специфичной экспрессии мРНК показал, что катепсин L представлен 
во всех исследованных тканях рыб. Максимальный уровень отмечен в 
печени, умеренный – в сердце, гонадах и кишечнике (Liang et al., 2012). 
Катепсин L, выделенный из мышц толстолобика Hypophthalmichthys 
molitrix, имеет молекулярную массу 30 кДа, оптимум рН и температуры 
5.0 и 55оС соответственно (Liu et al., 2006). У китайского вьюна Misgur-
nus mizolepis катепсин L, напротив, более стабилен при нейтральном и 
щелочных значениях рН, а оптимальная температура ниже – 40°С. Ак-
тивность фермента зависит от присутствия ионов металлов (Ahn et al., 
2010). У японского палтуса Paralichthys olivaceus клонировали кДНК, ко-
дирующую катепсин S. Выявлена экспрессия кДНК катепсина S во всех 
исследованных тканях. Оптимальное значение рН фермента – 8.0 (Kim 
et al., 2010). У этого же вида рыб выявлен катепсин Х, отличающийся от 
катепсина S оптимумом рН – 5.0 (Ahn et al., 2008). Ниже приведены дан-
ные, касающиеся важнейших характеристик ферментов у рыб – потен-
циальных объектов питания ихтиофагов (табл. 4.6).

Протеазы объектов питания типичных и факультативных 
планкто- и бентофагов. Известно, что организмы, входящие в состав 
кормовой базы планкто- и бентофагов способны участвовать в 
индуцированном аутолизе (Кузьмина и др., 1999; Кузьмина и др., 2004; 
Голованова, 2006). При этом большинство работ, касающихся различных 
характеристик протеаз в организме беспозвоночных, было проведено с 
самостоятельными целями. Наиболее подробно исследована активность 
пищеварительных протеаз у морских беспозвоночных. Так, активность 
трипсиноподобных и химотрипсиноподобных ферментов обнаружена 
у калифорнийского колючего омара Panulirus interruptus, европейского 
омара Homarus gammarus, голубых крабов Callinectes bellicosus и Calli-
nectes arcuatus, а также большого краба Cancer pagurus, (Navarrete del Toro 
et. al., 2006). Также активность трипсиноподобных и химотрипсинопо-
добных ферментов обнаружена у асцидий Botrillus schlosseri (Pancer et al., 
1995), креветки Penaeus vannamei (Van-Wormhoudt et al., 1995b) и камчат-
ского краба Procambarus camtschatica (Sakharov et al., 1994). 

Из гепатопанкреаса атлантического краба Callinectes sapidus выделены 
трипсин и химотрипсин (Dendinger, 1987), из экстрактов желудка и гепато-
панкреаса европейского омара Homarus gammarus – эластаза и трипсин. 
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Вместе с тем химотрипсин и пепсин в этих экстрактах не выявлены (Glass, 
Stark, 1994). При исследовании пилорических придатков у морских звезд 
(Aphelasterias japonica, Asterias amurensis, Distolasterias nipon, Lethasterias sp., 
Patiria pectinifera) обнаружена активность трипсиноподобных ферментов. 
При этом активность химотрипсиноподобных, пепсиноподобных и эла-
стазаподобных ферментов не выявлена (Elyakova, Kozlovskaya, 1975). Из 
гепатопанкреаса лангуста Procambarus clarkia выделен анионный трипсин 
(Kim et al., 1992). У моллюска красное ушко Haliotis rufescens в дистальной 
четверти кишечника выявлена активность химотрипсинподобной протеи-
назы (Groppe, Morse, 1993). Важно отметить, что у моллюска зеленое ушко 
Haliotis fulgens трипсин, химотрипсин и карбоксипептидаза обнаружены 
по всей длине кишечника, причем трипсин более активен в дистальном 
отделе (Serviere-Zaragoza etal., 1997).

Кроме того, есть сведения о наличии у ряда перечисленных выше 
видов беспозвоночных активности экзопептидаз. У атлантического кра-
ба Callinectes sapidus, европейского омара Homarus gammarus и морских 
звезд (Aphelasterias japonica, Asterias amurensis, Distolasterias nipon, Lethast-
erias sp., Patiria pectinifera) выявлена активность карбоксипептидазы А и В, 
а также лейцинаминопептидазы (Elyakova, Kozlovskaya, 1975; Dendinger, 
1987; Glass, Stark, 1995). У кольчатого червя Ritia pachyptila и моллюсков 
Bathymodiolus thermophilus и Lucinoma aequizonata из гидротермальных 
дренажей обнаружена активность лейцинаминопептидазы (Boetius, Fel-
beck, 1995). 

При исследовании гребешка Chlamys farreri показано, что МРНК ка-
тепсина D экспрессируется в мантии, гонадах, жабрах, гемоцитах, гепа-
топанкреасе и приводящей мышце (Li et al., 2010). Лизосомальный катеп-
син D, выделенный из мягких тканей пресноводной мидии Lamellidens 
corrianus представляет собой гликопротеин с молекулярной массой ~ 
43 кДа. Катепсин D гидролизует гемоглобин. Оптимум рН фермента - 3.5, 
температуры - 60°С (Venugopal , Siva Kumar, 2014). Молекулярная масса 
катепсина D из гепатопанкреаса каракатицы Sepia officinalis равна 37.5 
кДа. Оптимум рН фермента с использованием гемоглобина в качестве 
субстрата равен 3.0, температуры - 50°С. Очищенный фермент полностью 
ингибируется пепстатином А. Однако фторид фенилметилсульфонила и 
этилендиаминтетрауксусная кислота не ингибируют этот фермент. Очи-
щенный катепсин D активировируется ионами Mg 2+, Ni 2+, Zn 2+, Cu 2+, Cd 
2+, Sr 2+ и Co 2+, но не ингибируется ионами Na +, К + и Са2+. Особый интерес 
для оценки роли катепсина D в процессах индуцированного аутолиза 
представляют данные авторов о высокой эффективности фермента для 
гидролиза белков миофибрилл, извлеченных из мышц каракатицы (Balti 
et al., 2010). 

У моллюска тихоокеанское ушко Haliotis discus hannai выявлен ка-
тепсин B, состоящий из 336 аминокислотных остатков (Qui et al., 2013). В 
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различных тканях двустворчатого моллюска Sinonovacula constricta иден-
тифицирован ген B катепсина. Белок имеет типичную структуру цистеи-
новой протеазы. Гены катепсина В экспрессируются в различных тканях, 
но в наибольшей степени - в печени (Niu et al., 2013a). У этого же моллю-
ска было выделено и охарактеризовано четыре гена лизосомальной ци-
стеиновой протеазы - катепсина L (CTSL1, CTSL2, CTSL3 и CTSL4). Анализ 
экспрессии четырех транскриптов выявил тканеспецифичный паттерн с 
высокой экспрессией CTSL1 и CTSL3 в печени и гонадах, а также c вы-
сокой экспрессией CTSL2 и CTSL4 в печени и жабрах. Все четыре транс-
крипта показали наивысшую экспрессию на ювенильной стадии. При 
этом уровень экспрессии CTSL3 в процессе эмбриогенеза был значитель-
но выше по сравнению с тремя другими транскриптами (Niu et al., 2013 
b). Позднее в различных тканях этого моллюска был идентифицирован 
ген катепсина C (Niu et al., 2014). При исследовании мидии Cristaria plicata 
была обнаружена экспрессия мРНК катепсина L в гепатопанкреасе, ге-
моцитах, мантии, жабрах и приводящей мышце, причем самый высокий 
уровень экспрессии был отмечен в гепатопанкреасе (Hu et al., 2014). Од-
нако у жемчужной устрицы Pinctada fucata наиболее высокий уровень 
кДНК катепсина L отмечен в пищеварительной железе (Ma et al., 2010). 

Из тела морского огурца Stichopus japonicas был выделен катепсин 
L с молекулярной массой 63 кДа. Оптимум рН для очищенного фер-
мента соответствовал 5.0, температуры - 50°С. Активность фермента 
ингибируется сульфгидрильными реагентами и активируется восста-
новителями (Zhu et al., 2008). Из различных тканей морской звезды 
Asterina pectinifera были выделены катепсины L (Lee et al., 2012) и Х (Bak 
et al., 2013). Молекулярная масса последнего - около 32.7 кДа. Наибо-
лее обильно фермент представлен в печени, что, по мнению авторов, 
указывает на его участие в пищеварительных процессах. Кроме того, в 
этой работе показано, что структурные и функциональные характери-
стики катепсина Х иглокожих аналогичны таковым фермента млекопи-
тающих и рыб (Bak et al., 2013). У морской звезды Asterias rubens выявлен 
катепсин D с молекулярной массой 45 кДа (Merino,Siva Kumar, 2012), а 
из яичника звезды Asterina pectinifera изолирован и очищен катепсин D 
с молекулярной массой 50 кДа, который ингибируется пепстатином А 
(Kannappan et al., 2008). 

У речной креветки Macrobrachium nipponense во всех тканях, в том 
числе грудных ганглиях, сердца, мышц, кишечника, гемоцитов, яичника, 
яичка, жабры и гепатопанкреасе обнаружена кДНК катепсина L (Zhao et 
al., 2013). У белой креветки Exopalaemon carinicauda кДНК катепсина L так-
же обнаружена во всех тестируемых тканях, в том числе в гемоцитах, ге-
патопанкреасе, мышцах яичнике, кишечнике и желудке, с высоким уров-
нем экспрессии в гепатопанкреасе (Duan et al., 2013). У белой креветки 
Litopenaeus vannamei секвенировали и идентифицировали цистеиновую 
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протеиназу катепсин B. При использовании ПЦР было установлено, что 
катепсин B экспрессируется в большинстве тканей креветок за исклю-
чением плеоподов и глазных стебельков. Изменения мРНК катепсина B 
во время голодания позволяет предположить, что фермент участвует не 
только во внутриклеточном гидролизе белка, но и участвует внеклеточ-
но в гидролизе пищевых белков после приема пищи. Это подтверждает-
ся высоким уровнем активности, которые авторы нашли в желудочном 
соке и железах средней кишки (Stephens et al., 2012). 

Из ряда тканей китайской креветки Fenneropenaeus chinensis выде-
лили и клонировали кДНК, кодирующую катепсин B, который действу-
ет как эндопептидаза и пептидил-дипептидаза (Li et al., 2013). У этого 
же вида креветок была клонирована кДНК лизосомального катепсина 
С - папаиновой протеиназы, способной активировать множество химо-
трипсинподобных сериновых протеаз. Катепсин С присутствует во всех 
тканях, причем наиболее высокий уровень транскрипции отмечен в ге-
патопанкреасе (Wang et al., 2012). Клонирование кДНК катепсина С из 
тканей черной тигровой креветки Penaeus monodon подтвердило нали-
чие фермента во всех обследованных тканях. Однако на более высоким 
уровне транскрипт мРНК был обнаружен в яичнике и сердце (Qui et al., 
2008). Ниже приведены данные, касающиеся характеристик ферментов 
у рыб – потенциальных объектов питания планкто- и бентофагов (табл. 
4.7).

Важно отметить, что у артемии Artemia sp. активность трипсина и со-
став протеаз на всех исследованных стадиях онтогенетического разви-
тия (от цисты до раннего науплиуса) постоянны. Это позволило авторам 
предположить, что участие экзогенных гидролаз в процессах пищеваре-
ния личинок рыб равноценно на всех стадиях ее развития (Garcia-Ortega 
et al., 1998). У креветок Palaemon elegans и Macrobrachium rosenbergii ак-
тивность трипсина также обнаружена на всех личиночных стадиях. Мак-
симальная активность протеиназ наблюдается на 4-5-й стадии зоэа для 
первого вида и на 5-6-й – для второго, что совпадает с быстрым увели-
чением объема гепатопанкреаса и формированием фильтрационного 
аппарата (Kamarudin et al., 1994; Kumlu, Jones, 1995 a). При исследовании 
динамики ферментативной активности в процессе онтогенеза креветок 
Penaeus monodon, P. schmitti, P. indicus, P. notialis показано, что изменение 
активности протеиназ совпадает с изменением состава их пищи в зави-
симости от стадии индивидуального развития (Fang, Lee, 1992; Kumlu, 
Jones, 1995a; Jones, et al., 1997). 

При изучении протеолитической активности в целом организме 
ряда видов пресноводных гидробионтов, относящихся к типам Mollusca, 
Annelida и Arthropoda, при рН 7.4 было показано, что она в 5-15 раз ниже 
таковой слизистой оболочки кишечника рыб. Заслуживает внимания тот 
факт, что у представителей бентоса уровень активности протеаз, гидро-
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лизующих белки, значительно ниже, чем у представителей зоопланкто-
на – относительно высокая активность протеаз выявлена лишь у оли-
гохет и личинок хирономид (Кузьмина, Перевозчикова, 1989; Кузьмина, 
1990). У циклопа Cyclops sternuus, поденок (отр. Ephemeroptera) и ручей-
ника Limnophylus flavicornus обнаружен высокий уровень активности 
как щелочных, так и кислых протеиназ (Dabrowski, Glogowski, 1977 a,b). 
При оценке роли экзогенных протеиназ и гликозидаз с учетом спектра 
питания и доли каждого вида жертвы в рационе рыб (на примере леща 
Abramis brama и синца A. ballerus, обитающих в водохранилищах Волжско-
го каскада) было показано, что организмы входящие в состав кормовой 
базы планкто- и бентофагов из естественных экосистем, обладают значи-
тельной активностью ферментов. При этом активность ферментов в тка-
нях кормовых объектов из разных водоемов при рН 5.0, 7.4 и 8.3 может 
составлять от 28 до 72% активности химуса леща в случае гликозидаз и 
от 20 до 50% в случае щелочных протеиназ. У синца эти значения при тех 
же значениях рН составляют лишь 15 – 25% для ферментов обеих цепей 
(Кузьмина и др., 1999). При исследовании ферментов в сыром экстрак-
те из мышц и гепатопанкреаса пресноводной креветки Macrobrachium 
rosenbergii выявлена высокая активность протеаз по гемоглобину и казе-
ину – при рН 5.0 и температуре 50°С, а также рН 7.0 и температуре 60°C 
соответственно. Важнео отметить, что в сыром экстракте из мышц актив-
ность была обусловлена главным образом кальпаином и катепсином L, 
а в гепатопанкреасе – в основном трипсином и химотрипсином (Sriket et 
al., 2011).

Влияние физико-химических факторов на активность протеаз объ-
ектов питания рыб. Хорошо известно, что на активность ферментов 
объектов питания рыб значительное влияние оказывают рН, темпера-
тура и другие факторы среды. Диапазон оптимальных значений рН про-
теаз у объектов питания рыб достаточно широк – от 3.5 до 10.0. Однако 
оптимум рН большинства ферментов бенто- и планктофагов находится 
в зоне 7.0–8.5, соответствующим значениям, наиболее характерным для 
энтеральной среды рыб, входящих по типу питания в эти экологические 
группы. Показано, что у креветок Penaeus vannamei химотрипсин из ге-
патопанкреаса имеет оптимум при рН 8.0 (Hernandez-Cortes et al., 1997). 
При исследовании протеолитической активности экстрактов желудка и 
гепатопанкреаса европейского омара Homarus gammarus выявлено два 
оптимума рН – 2.3 и 5.8 (Glass, Stark, 1994). 

У моллюска зеленое ушко Haliotis fulgens максимальная протеолити-
ческих активность экстракта гепатопанкреаса выявлена при рН 8.0 и тем-
пературе 60°С (Hernandez-Santoyo et al., 1998). Однако, согласно данным 
других авторов, у этих же видов моллюсков оптимум рН протеиназ гепа-
топанкреаса и слизистой желудка равен 5.7, переднего отдела кишечни-
ка – 6.0, заднего отдела кишечника – 6.4. При этом активность трипсина 
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обнаружена только в переднем и заднем отделах кишечника, а оптимум 
рН в первом случае соответствовал 7.5, во втором – 9.0 (Serviere-Zaragoza 
et al., 1997). У ювенильных особей этого вида протеолитическая актив-
ность наиболее высока в гепатопанкреасе, причем максимальная актив-
ность при использовании в качестве субстрата азо-казеина и гемоглоби-
на наблюдается при кислых значениях рН (Picos-Garcıa et al., 2000). При 
исследовании катепсинов B, H и L из гепатопанкреаса карпа Cyprinus car-
pio получена аналогичная закономерность. При температуре 40°С макси-
мальная активность протеиназ наблюдается при рН 6.0, при температуре 
45°С – при рН 6.5-7.0, при температуре 50°С – при рН 6.5 (Aranishi et al., 
1997а,b).

Температурный оптимум трипсиноподобных протеиназ рака-от-
шельника Pagurus bernhardus и краба-отшельника Clibanarius striolatus со-
ставляет 50°С (Dittrich, 1992 a), эвритермного коричневого краба Carcer 
pagurus – 45°С, стенотермного антарктического южногеоргианского щу-
ковидного узконоса Chorismus antarcticus – 40°С (Dittrich, 1990). Темпера-
турный оптимум протеиназы китайской белой креветки Penaeus oriantalis 
при гидролизе казеина соответствует 70°С (Oh et al., 2000), трипсина фло-
ридского рака Procambarus clarkii составляет 60°С (Kim et al., 1994), трип-
сина крабов-плавунцов Callinectes bellicosus и C. arcuatus – 55°С (Diaz-Teno-
rio et al., 2006). У личинок комаров Chaoborus sp. температурный оптимум 
трипсиноподобных протеиназ находится при 50°С, у олигохет Tubifex 
tubifex и личинок хирономид Chironomus plumosus – при 60°С (Кузьмина, 
1999).

Значения температурного оптимума химотрипсина, как правило, 
ниже таковых трипсина: у крабов-плавунцов Callinectes bellicosus и C. ar-
cuatus (Diaz-Tenorio et al., 2006), а также гребешка Pecten maximus соот-
ветствуют 50-55°С (Le Chevalier et al., 1995). У тихоокеанской коричне-
вой креветки Penaeus californiensis и криля Euphausia superba величина 
температурного оптимума протеиназ пищеварительного тракта равна 
50°С (Vega-Villasante et al., 1995; Yoshitomi, 2005). Температурный опти-
мум катепсина B из гепатопанкреаса карпа Cyprinus carpio соответству-
ет 45°С (Aranishi et al., 1997 a). Оптимум температуры катепсина D карпа 
Cyprinus carpio и мозамбикской тилапии Tilapia mossambica соответствует 
50°С (Doke et al., 1980). Температурный оптимум катепсина D у беспозво-
ночных варьирует от 35ºС у тихоокеанского кальмара Todarodes pacificus 
(Sakai et al., 1981), до 60°С у мидии Mytilus edulis (Okada, Aikawa, 1986). Про-
теиназы мышц анчоуса Engraulis japonica, подобные катепсину L, имеют 
оптимум температуры 50°С (Heu et al., 1997), а температурный оптимум 
катепсина L из мышц американского стрелозубого палтуса Atheresthes 
stomias – 60°С (Visessanguan et al., 2003).

Важно отметить, что температурные характеристики протеиназ во 
всех тканях рыб могут значительно варьировать не только из-за видовых 
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особенностей структуры одноименных ферментов, но и из-за разного со-
отношения количества различных протеиназ. Ниже приведены результа-
ты исследования влияния температуры на активность казеинлитических 
и гемоглобинлитических протеиназ всех тканей у потенциальных объек-
тов питания ихтиофагов Рыбинского водохранилища, подтверждающие 
существование видовых различий (рис. 4.1). 

Рис. 4.1. Влияние температуры на активность казеинлитических (I)  
и гемоглобинлитических (II) протеиназ всех тканей объектов питания ихтиофагов (по: Шалыгин, 2013)

Обозначения: по оси абсцисс – температура °С; по оси ординат: на а – абсолютные значения активности, 
мкмоль/(г•мин), на б – относительная активность, % максимальной активности, принятой за 100.  
Окунь (▬●▬), молодь рыб сем. карповых (—●—), тюлька (- - ● - -), стерлядь (— — ● — —)
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Влияние состава пищи на активность протеаз объектов питания 
рыб. В ряде работ доказана зависимость уровня активности ферментов 
в пищеварительном тракте потенциальных объектов питания рыб от 
состава их пищи. Наиболее интересные результаты получены при ис-
следовании беспозвоночных. Так, для личинок головоногих моллюсков, 
принадлежащих к сем. Octopodidae, Bolitaenidae, Ommastrephidae и 
Enoploteuthidae, потребляющих плотоядную пищу, характерен высокий 
уровень протеолитической активности (Boucaud-Camou, Roper, 1995). 
У личинок креветок Penaeus monodon и веслоногих рачков Temoralongi 
cornis, питающихся естественной пищей, активность трипсина выше, чем 
у животных, потребляющих микрокапсулированную пищу, а добавление 
водорослей значительно повышает ферментативную активность (Kumlu 
et al., 1992; Kumlu, 1997). Изучение личинок креветок P. Indicus также по-
казало, что добавление водорослей в капсулированную пищу на про-
тозоэльной травоядной стадии способствует увеличению активности 
трипсина. Однако добавление к рациону креветок на плотоядной мизис-
ной стадии науплиусов рачков Artemia приводит к снижению активности 
трипсина (Kumlu, Jones, 1995b). 

Пища, содержащая казеин и муку из кальмаров, стимулирует актив-
ность трипсина и химотрипсина у креветки Penaeus vannamei, при корм-
лении креветок пищей, содержащей желатин, отмечена наиболее низкая 
активность (Le Moullac et al., 1994, 1996). При исследовании креветок P. 
indicus, находящихся на различных этапах онтогенетического развития, 
наиболее значительное увеличение активности трипсина при повыше-
нии в составе пищи белка выявлено у постличинок (Sridhar et al., 1995). 
Активность трипсина у личинок креветок P. japonicus, питающихся водо-
рослями Chaetoceros gracilis, в 6 раз выше, чем у личинок, питающихся на-
уплиусами рачков Artemia sp., что авторы связывают с более низким (7%) 
содержанием белка в водорослях. У личинок, питающихся смешанным 
кормом, активность трипсина занимает промежуточное положение, од-
нако рост и развитие наиболее интенсивны у последней группы личинок. 
При этом активность трипсина в большей степени зависит от режима пи-
тания, чем активность амилазы. Полученные результаты позволили авто-
рам сделать вывод о том, что потребление водорослей необходимо для 
более эффективной ассимиляции зоопланктона (Rodriguez et al., 1994).

Вместе с тем при изучении зависимости уровня трипсиноподобной 
активности от типа питания у планктонных личинок ряда видов ракоо-
бразных выявлена парадоксальная закономерность. Так, для личинок 
хищных омаров Homarus gammarus и Nephrops norvegicus характерен 
наименьший уровень активности трипсиноподобнных ферментов, для 
всеядных крабов Carcinus maenas – промежуточный, для растительнояд-
ных ракообразных Centropages typicus и Temoralogi cornis – самый высо-
кий. Авторы объясняют высокий уровень протеолитической активности 
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растительноядных планктонных личинок ракообразных тем, что им не-
обходимо извлекать питательные вещества из трудно перевариваемых 
морских водорослей и макрочастиц, тогда как плотоядные личинки, на-
ходящиеся на более высоких трофических уровнях, питаются легкоусво-
яемой пищей, для переваривания которой не требуется столь высокой 
ферментативной активности (Kumlu, Jones, 1997). Активность протеиназ, 
выявленная у рачкового зоопланктона, в значительной мере совпадает с 
суточным ритмом питания (Ваmstedt, 1984). 

Гликозидазы объектов питания рыб. При сопоставлении активно-
сти гликозидаз (a-амилазы, глюкоамилазы и ферментов группы мальтаз) 
в слизистой оболочке кишечника рыб, относящихся к группе планкто- и 
бентофагов, а также в организме беспозвоночных было показано, что в 
расчете на 1 г сырой массы ткани активность одноименных гликозидаз 
сопоставима (Кузьмина и др., 2004; Голованова, 2006). Исследование рыб 
сем. Cyprinidae показало, что амилолитическая активность в целом орга-
низме молоди (при расчете на всю массу пищевого комка) в 10-100 раз 
выше, чем в слизистой оболочке желудка и кишечника ихтиофагов (Голо-
ванова, 2006). Однако для личинок головоногих моллюсков, принадлежа-
щих к сем. Octopodidae, Bolitaenidae, Ommastrephidae и Enoploteuthidae, 
питающихся плотоядной пищей, характерен крайне низкий уровень ами-
лолитической активности (Boucaud-Camou, Roper, 1995). Вместе с тем у 
некоторых видов моллюсков и ракообразных гликозидазы играют более 
существенную роль в гидролизе углеводов. Так, активность α-aмилазы 
обнаружена у брюхоногого моллюска зеленое ушко Haliotis fulgens (Ser-
viere-Zaragoza et al., 1997; Perez-Estrada et. al., 2011). В железистой части 
среднего кишечника (гепатопанкреасе) активность α-амилазы выявлена 
у 40 видов высших раков отр. Decapoda (Van-Wormhoudt et al., 1995a). У 
омара Homarus gammarus в экстрактах желудка и гепатопанкреаса обна-
ружена активность не только α-aмилазы, но и мальтазы (Glass, Stark, 1995). 
Показано, что пища, содержащая казеин и муку из кальмаров, снижает 
активность a-амилазы у креветки P. vannamei (Le Moullac et al., 1996), а ак-
тивность амилазы, выявленная у рачкового зоопланктона, в значитель-
ной мере совпадает с суточным ритмом приема пищи (Ваmstedt, 1984). 
При исследовании амилолитической активности из экстрактов желудка 
и гепатопанкреаса европейского омара Homarus gammarus оптимум рН 
выявлен в диапазоне 4.5-5.5 (Glass, Stark, 1994).

Таким образом, протеиназы и гликозидазы тканей жертвы могут 
вносить существенный вклад в процессы аутодеградации, происходя-
щие в пищеварительном тракте бенто- и планктофагов. 

Ферменты микроорганизмов объектов питания рыб. Известно, 
что кроме собственных ферментов объекты питания привносят в про-
цессы деградации полимеров пищи ферменты сопутствующей микро-
флоры (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Кузьмина, Скворцова, 
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2002). По данным большинства исследований аэробная микробиота 
кишечника рыб, кожи, жабр и пищи сходна (Кузьмина, Скворцова, 2002). 
Микробное сообщество объектов питания пресноводных гидробионтов 
включает аэробные и анаэробные микроорганизмы, относящиеся к раз-
ным таксономическим группам, в частности к р.р. Acinetobacter, Bacillus, 
Pseudomonas, Moraxella, Micrococcus и другие (Кузьмина, Скворцова 2002; 
Austin, 2006; Извекова и др., 2007). Ассоциированная микробиота при-
сутствует в различных органах и тканях рыб, а ее качественные и коли-
чественные характеристики часто отражают особенности окружающей 
среды (Buddington et al., 1997; Кузьмина, 2005; Austin, 2006; Извекова и 
др., 2007). 

Наиболее подробно изучена микробиота органов пищеварения 
пресноводных двустворчатых моллюсков – перловиц Unio tumidus, U. 
pictorum, жемчужницы Margaritifera margaritifera и беззубки Anadonta 
piscinalis. Она представлена различными физиологическими группами 
микроорганизмов. Численность бактерий составляет от 5.105 до 5.1010 
кл/г, максимальная численность установлена в содержимом кишечника 
и кристаллического стебелька у беззубок. В период интенсивного пита-
ния макроорганизма численность микроорганизмов выше, чем в пери-
од зимовки и голодания при высокой температуре. Кишечные бактерии 
исследованных моллюсков активно продуцируют протеазы и амилазы. 
Уровень их активности близок таковому микроорганизмов кишечника 
карпа. Для перловиц характерно наличие в кишечнике микрофлоры, 
обладающей амилолитической и целлюлазной активностью (Шивокене, 
1989).

Микроорганизмы морских беспозвоночных также обладают раз-
личными ферментами, способными участвовать в гидролизе пищевых 
субстратов. В кишечнике пильчатых креветок Upogebia africana и Callia-
nas sakraussi, как и у рыб, доминируют бактерии рр. Vibrio и Pseudomonas, 
в пищеварительных железах – Pseudomonas (Harris et al., 1991), в гепато-
панкреасе креветки Penaeusmonodon – Vibrio, причем количество видов 
этого рода составляет более 90% от общего числа определенных микро-
организмов (Leaño et al., 1998). Бактериями пищеварительного тракта 
брюхоногого моллюска Radixperegra продуцируется хитобиаза (Brendel-
berger, 1997). Показано, что у представителя северного криля Meganyc-
tiphaunes norvegica, выращенного в аквариумах с антибиотиками, числен-
ность сапрофитных и хитинолитических микроорганизмов снижается, а 
также снижается активность хитиназы, N-ацетил-b-D-глюкозаминидазы, 
протеазы и ламинариназы. Однако общее количество бактерий остается 
неизменным. (Donachie et al., 1995). Смешанные культуры бактерий из ки-
шечника морского зайца Aplysia californica способны утилизировать цел-
люлозу, ксилан и целлобиозу, продуцируя ацетат и пропионовую кислоту 
(Kushmaro, 1995). У креветок Upogebia africana и Callianas sakraussi кишеч-
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ные бактерии проявляют активность липазы, протеазы, хитиназы и ли-
зоцима, но не проявляется целлюлазная активность (Harris et al., 1991).

Таким образом, потенциальные объекты питания рыб обладают раз-
нообразной симбионтной микрофлорой, продуцирующей различные 
гидролазы, в том числе специфические. Ферменты симбионтной микро-
флоры способны участвовать как в деградации белков, жиров и угле-
водов, так и в разложении хитина, целлюлозы и других специфических 
субстратов не только в пищеварительном тракте консументов первого 
порядка, но и консументов второго и третьего порядка.

4.4. Заключительные замечания

Имеющиеся данные свидетельствует о достаточно хорошей изучен-
ности закономерностей процессов пищеварения у рыб. Особенно под-
робно исследованы гидролазы, функционирующие в составе слизистой 
оболочки кишечника у рыб разных видов. При этом у рыб активность 
ферментов, обеспечивающих деполимеризацию крупных молекул и над-
молекулярных агрегаций на порядок ниже, чем у теплокровных позво-
ночных животных (Ugolev et al., 1983). Ранее высказывалось предположе-
ние о том, что относительно низкий уровень пищеварительных гидролаз 
обусловлен не столько низким уровнем филогенетического развития, 
сколько особенностями экологии рыб, в частности обитанием в гипо-
гравитационной среде. Однако исключительно большое видовое раз-
нообразие и высокая численность рыб в различных водных экосистемах 
свидетельствует о достаточно высокой эффективности выработанных в 
процессе эволюции механизмов начальных этапов ассимиляции пищи 
(Уголев, Кузьмина, 1993). Как показано в этой главе, большое внимание 
уделялось влиянию на активность пищеварительных гидролаз рыб раз-
личных факторов среды, таких как температура, рН и спектр питания 
(Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Уголев, Кузьмина, 
1993; Неваленный и др., 2003; Кузьмина, 2005, 2008, 2015). 

В последние годы доказано, что существенный вклад в процессы пи-
щеварения рыб вносят ферменты объектов питания (Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005, 2015; Kuz’mina, 2008) и энтеральной микробиоты 
(Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Уголев, Кузьмина, 1993; Кузь-
мина, 2005, 2015). Данные, касающиеся участия ферментов объектов 
питания в процессах индуцированного аутолиза, опирались на много-
численные сведения о том, что их активность обусловлена наличием 
лизосомальных гидролаз – пептидаз, гликозидаз, липаз, фосфатаз, име-
ющих низкий оптимум рН 3.5-5.5 (De Duve, 1963, 1971; De Duve, Wattiaux, 
1966; Покровский, Тутельян, 1976; Лизосомы, 1980; Degradative processes, 
1980; Панин, Маянская, 1987; Высоцкая, Немова, 2008). Сопоставление ха-
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рактеристик одноименных протеаз из разных источников свидетельству-
ет об их значительном сходстве, что обусловлено консервативностью 
структуры их активного центра (Диксон, Уэбб, 1982). Это обстоятельство 
способствует включению в процессы пищеварения рыб ферментов, син-
тезируемых другими организмами, в том числе объектами питания и эн-
теральной микробиотой.

Важно отметить, что для рыб характерен более широкий спектр пи-
щеварительных гидролаз, чем у большинства высших позвоночных. Это 
связано с тем, что помимо протеаз и гликозидаз энеральная микробиота 
синтезирует специфические ферменты – целлюлазу, хитиназу, N-ацетил-
b-D-глюкозаминидазу, ламинариназу и другие (Лубянскене и др., 1989; 
Шивокене, 1989; Cahill, 1990; Sugita et al., 1997; Buddington et al., 1997; 
Кузьмина, Скворцова, 2002; Bairagi et al., 2002; Saha et al., 2006; Ghosh et 
al., 2010; Nayak, 2010; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 2012a). При этом вы-
сокая активность хитиназы была выявлена не только у выделенных бак-
терий, но также в желудке и в других отделах пищеварительной системы 
рыб (Jeuniaux, 1983; Danulat, Kausch, 1984; Beninouna et al., 1986; Mac Do-
nald et al., 1986; Itoi et al., 2006). Поскольку фермент был обнаружен в под-
желудочной железе, предполагалось, что эта гидролаза синтезируется в 
организме исследованных рыб, а не привносится бактериями (Fange et 
al., 1979). Это предположение было подтверждено наличием активности 
фермента в развивающейся икре красного пагра Pagrus major, которая 
увеличивается в ходе эмбриогенеза (Konо et al., 1987). Следовательно, 
источники хитиназы могут быть различными. 

Особо следует остановиться на данных, полученных при исследо-
вании активности протеаз и гликозидаз слизистой оболочки, химуса и 
энтеральной микробиоты у разных видов рыб из Рыбинского и Кучурган-
ского водохранилищ. Впервые было показано, что большая активность 
протеаз и гликозидаз всех исследованных препаратов, как правило, 
наблюдается у рыб из Кучурганского водохранилища, расположенного 
значительно южнее (46°36’00“с.ш., 29°58’00“в.д.) Рыбинского водохрани-
лища (58°22’30“с.ш., 38°25’04“в.д.). Выявленные различия, по всей вероят-
ности, обусловлены разными условиями среды обитания рыб, в том чис-
ле разной кормовой базой, различным соотношением объектов питания, 
а также видовым составом и численностью микробиоты, населяющей 
пищеварительный тракт рыб, обитающих в различных географических 
зонах. Так, в период активного питания рыб температура воды в Кучур-
ганском водохранилище близка 25˚С (Филипенко, 2005), в Рыбинском 
– 15˚С (Литвинов, Законнова, 2012). И в том, и в другом водоеме доми-
нируют олигохеты, хирономиды и моллюски. Однако их общая числен-
ность и биомасса различны. В конце XX – начале XXI в.в. их численность в 
Кучурганском водохранилище составляла 9514 экз./м2, биомасса – 792.5 
г/м2 (Филипенко, 2005), в Рыбинском водохранилище – 7361 экз./м2 и 13.0 
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г/м2 соответственно (Щербина, 2009). При этом в Кучурганском водо-
хранилище хорошо представлены амфиподы: численность – 761 экз./м2, 
биомасса – 5.94 г/м2 (Филипенко, 2005). Как подчеркивалось выше, состав 
пищи влияет не только на уровень активности ферментов, синтезируе-
мых пищеварительной системой рыб, но также на состав и численность 
энтеральной микробиоты (Шивокене, 1989; Уголев, 1991; Hooper et al., 
1998; Buddington, Weiher, 1999; Buddington et al., 2000; Voveriene et al., 
2002; Austin, 2006). 

Важно отметить, что в Кучурганском водохранилище максималь-
ная активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса и эн-
теральной микробиоты в период активного питания отмечена у бенто-
фага-факультативного ихтиофага солнечного окуня Lepomis gibbosus, а 
минимальная – у ихтиофага судака Sander lucioperca. Возможно, выяв-
ленные различия объясняются тем, что солнечный окунь, будучи все-
ленцем, достаточно хорошо адаптирован к условиям Кучурганского во-
дохранилища (Фулга и др., 2012), а популяция судака в последние годы 
деградирует (Усатый и др., 2009). Наибольшая активность гликозидаз, 
выявленная у бентофага карася Carassius auratusиз Кучурганского водо-
хранилища и бентофага плотвы Rutilus rutilus из Рыбинского водохрани-
лища. Эти результаты хорошо согласуются с данными, свидетельству-
ющими о том, что более высокая активность гликозидаз наблюдается 
у рыб, в состав пищи которых входит большее количество углеводных 
компонентов (Cockson, Bourn, 1972; Кузьмина, 1985; Кузьмина, Гельман, 
1998; Hidalgo et al.,1999).

Также следует отметить, что активность протеаз и гликозидаз в 
целом организме потенциальных объектов питания рыб Кучурганско-
го водохранилища сопоставима с таковой целого организма потенци-
альных объектов питания рыб Рыбинского водохранилища (Кузьмина, 
Голованова, 2001; Кузьмина, Скворцова 2003; Кузьмина и др., 2004, Го-
лованова, 2006, Кузьмина, 2008). Активность исследованных гидролаз в 
целом организме потенциальных объектов питания рыб Кучурганского 
водохранилища, как правило, близка активности одноименных фер-
ментов слизистой оболочки кишечника рыб-консументов. Значитель-
ное сходство этих значений и таковых гидробионтов Рыбинского водо-
хранилища позволяет предположить, что реальная активность протеаз 
жертвы с учетом массы пищевого комка, как и у рыб Рыбинского во-
дохранилища, может в 5-10, а активность гликозидаз в сотни раз пре-
вышать таковую слизистой оболочки желудка консументов (Кузьмина, 
2000; Кузьмина, Скворцова 2003; Kuzmina, Golovanova, 2004). Также под-
тверждены данные о существовании видовых различий в уровне ак-
тивности гликозидаз в целом организме рыб (Голованова, 2000). Особо 
следует отметить меньшую активность протеаз и гликозидаз сопутству-
ющей микробиоты потенциальных объектов питания рыб по сравне-



106 ГЛАВА 4

нию с таковой энтеральной микробиоты (Золотарева, 2015). Этот факт 
подтверждает точку зрения о том, что энтеральная среда более благо-
приятна для развития бактерий, чем окружающая среда (вода, грун-
ты) и, по-видимому, другие среды организмов гидробионтов (Ganguly, 
Prasad, 2012).

Таким образом, помимо ферментов, синтезируемых пищеваритель-
ной системой рыб, в их пищеварительном тракте функционируют фер-
менты объектов питания и микроорганизмов, обитающих главным об-
разом в содержимого кишечника. Помимо гидролаз, характерных для 
пищеварительного тракта рыб, микроорганизмы продуцируют целый 
ряд специфических ферментов. Уровень активности одноименных фер-
ментов из указанных источников в значительной мере зависит от ряда 
биотических и абиотических факторов.



ГЛАВА 5 

ВЛИЯНИЕ РН НА АКТИВНОСТЬ ФЕРМЕНТОВ, 
ФУНКЦИОНИРУЮЩИХ В КИШЕЧНИКЕ РЫБ ИЗ ВОДОЕМОВ,   РАСПОЛОЖЕННЫХ В РАЗНЫХ ГЕОГРАФИЧЕСКИХ ЗОНАХ,  
В ШИРОКОМ ДИАПАЗОНЕ ЗНАЧЕНИЙ РН 

Сведения о влиянии условий среды обитания на рН-зависимость ги-
дролаз, функционирующих в кишечнике рыб из водоемов, расположенных 
в разных географических зонах, появились лишь недавно (Kuz’mina et al., 
2011; Кузьмина и др., 2013, 2014, 2015; Золотарева и др., 2014, 2015; Золотаре-
ва, 2015). Также до последнего времени не было сведений о рН-зависимости 
гидролаз потенциальных объектов питания рыб и их сопутствующей микро-
биоты (Кузьмина и др., 2015; Золотарева, 2015) . Вместе с тем исследование 
этой важной характеристики ферментов, функционирующих в кишечнике, 
может значительно расширить представления о закономерностях процес-
сов пищеварения у рыб, обитающих в разных водоемах и водотоках. Помимо 
этого сопоставление рН-зависимости гидролаз энтеральной микробиоты, 
потенциальных объектов питания и сопутствующей микробиоты будет спо-
собствовать оценке их вклада в процессы пищеварения у рыб при разных 
значениях рН. Для решения этих вопросов в единых методических условиях 
нами была исследована рН-зависимость гидролаз, функционирующих в ки-
шечнике рыб из Рыбинского и Кучурганского водохранилищ, значительно 
различающихся по гидрологическим и биологическим показателям. 

5.1. Влияние рН на активность протеаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты  
у рыб разных видов из Рыбинского водохранилища

Как известно, большинство видов рыб обитают в водоемах и водото-
ках, рН в которых колеблется от 6 до 8. В водоемах с рН воды менее 5 вы-
живают лишь немногие виды рыб, в частности окунь (Комов, 1999). Значе-
ния рН в пищеварительном тракте рыб колеблются в широком диапазоне 
значений от 1.6 до 10.5 (Barrington, 1957;Сорвачев, 1982; Кузьмина, Нева-
ленный, 1983; Уголев, Кузьмина, 1993). Если для желудка характерны низ-
кие значения рН, оптимальные для функционирования аспартатных про-
теиназ (пепсина), то для кишечника – щелочные и нейтральные значения, 
оптимальные для функционирования сериновых протеиназ (трипсина, хи-
мотрипсина). При этом важно отметить, что рН пищеварительного тракта 
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может изменяться в зависимости от суточных ритмов (Montoya et al., 2010). 
Поскольку в пище рыб доминируют белковые компоненты (Love, 1970; Ша-
туновский, 1980), изучение влияния рН на активность протеаз приобрета-
ет наибольшее значение (Kuz’mina, Gelman, 1997; Кузьмина, 2005, 2015). 

Ниже представлены данные по влиянию рН на активность протеаз, 
функционирующих в составе слизистой оболочки кишечника, химуса и 
энтеральной микробиоты у рыб, значительно различающихся по харак-
теру питания, из Рыбинского водохранилища (рис. 5.1). 

Рис. 5.1. Влияние рН на активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты рыб из Рыбинского водохранилища. 

Обозначения: По оси абсцисс – рН. По оси ординат – активность протеаз,  
% максимальной активности, принятой за 100. 1 – микробиота, 2 – химус, 3 – слизистая;  
а,– плотва, б – лещ, в – окунь, г – судак, д – налим, е – щука
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Обращает на себя внимание различный характер влияния рН на 
активность протеаз исследованных препаратов в диапазоне значений 
5.0-10.0 у рыб разных видов. При этом оптимум рН протеаз слизистой 
оболочки у всех видов рыб соответствует 10.0. Оптимум рН ферментов 
химуса у щуки Esox lucius равен 6.0, у плотвы Rutilus rutilus – 7.0, у леща 
Abramis brama и налима – 8.0, у окуня Perca fluviatilis и судака Sander 
lucioperca – 10.0. Оптимум рН протеаз энтеральной микробиоты у плотвы 
находится при 5.0, у окуня – при 6.0, у судака и щуки – при 7.0, у леща 
– при 8.0, у налима – при 9.0. При этом у леща совпадает величина опти-
мума рН (8.0) активности протеаз энтеральной микробиоты и химуса, а у 
окуня и судака – слизистой оболочки и химуса (10.0).

Наблюдаемые различия характеристик ферментов приводят к су-
щественным различиям в соотношении активности протеаз слизистой 
оболочки кишечника, химуса и микробиоты при разных значениях рН 
(табл. 5.1).

Важно отметить, что величина коэффициентов Пс/Пх в исследо-
ванном диапазоне значений рН у большинства видов <1. При этом у 
бентофагов наблюдается последовательное увеличение значений Пс/
Пх во всем исследованном диапазоне рН, причем максимум превыша-
ет минимум в 11.7 и 10.1 раз соответственно. Максимальные величины 
Пс/Пх у окуня, судака и налима превышают минимальные всего в 2.3, 
3.0 и 3.6 раза соответственно. У щуки наблюдаются большие разли-
чия между максимальной и минимальной величиной Пс/Пх (в 8 раз). 
Следует отметить, что у щуки в диапазоне рН от 5.0 до 10.0 значения 
коэффициента Пс/Пх значительно выше таковых у других исследован-
ных видов рыб. 

Таким образом, протеолитическая активность слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у разных видов рыб Ры-
бинского водохранилища при одних и тех же значениях рН различна. 
Максимальная активность протеаз слизистой оболочки у всех видов 

Таблица 5.1. Коэффициенты Пс/Пх (активность протеаз слизистой/активность протеаз химуса)  
у рыб разных видов из Рыбинского водохранилища при разных значениях рН 

Вид
Значения рН

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10.0
Плотва 0.07 0.14 0.15 0.25 0.70 0.82

Лещ 0.08 0.11 0.20 0.30 0.63 0.86
Окунь 0.35 0.82 0.67 0.76 0.79 0.74
Судак 0.18 0.14 0.21 0.35 0.47 0.51

Налим 0.47 0.79 0.95 1.13 1.39 1.34
Щука 0.44 1.04 2.17 2.84 3.59 3.05
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рыб соответствует 10.0, ферментов химуса так же, как правило, наблю-
дается при рН 10.0, энтеральной микробиоты – в диапазоне рН от 5.0 
до 8.0.

5.2. Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты  
у рыб разных видов из Рыбинского водохранилища 

Известно, что большинство гликозидаз в кишечнике рыб, незави-
симо от типа питания, имеют оптимум рН 6.0-9.0 (Nagase, 1964; Уголев, 
Кузьмина, 1993; Ugwumba, 1993; Fernandez et al., 2001). Оптимум рН 
α-амилазы и мальтазы, функционирующих в кишечнике, еще уже и вы-
является при рН 7.0-8.0 (Nagase, 1964, Кузьмина, 1986; Кузьмина, Невале-
ный, 1983; Munilla-Moran, Saborido-Rey, 1996 b; Alarcon et al., 2001; Fernan-
dez et al., 2001; Неваленый и др., 2011). Однако у красного пагеля Pagellus 
erythrinus и морского карася Diplodus annularis отмечено два оптимума 
рН активности α-амилазы – при 7.0 и 9.0, а также 6.0 и 9.0 соответствен-
но, что по мнению автора это указывает на существование изоферментов 
(Fernandez et al., 2001). У большинства видов рыб при рН 5.0 наблюдается 
резкое снижение амилолитической активности (Кузьмина, Неваленый, 
1983; Fernandez et al., 2001; Alarcon et al., 2001, Munilla-Moran, Saborido-
Rey, 1996 b). Вместе с тем при исследовании рН-функции α-амилазы у 
ихтиофага тунца Thunnus orientalis значения рН, близкие оптимальным, 
выявлены в зоне 7.0-9.0, причем в зоне рН 3.0-5.0 сохранялось до 60% 
от максимальной активности (Parra et al., 2007), а оптимум рН амилазы 
у морского окуня Sebustes metella находится при 4.5-5.0 (Munilla-Moran, 
Saborido-Rey, 1996 b). 

Важно отметить, что различия в величине оптимума рН могут быть 
обусловлены как видовыми особенностями рыб, так и особенностями ис-
пользуемых методик. Так, при сопоставлении характеристик α-амилазы, 
функционирующей в различных средах, было установлено, что примене-
ние буферных растворов искажает характер рН-зависимости фермента. 
Так, фосфатный буфер вызывает смещение оптимум рН влево и сужает 
зону оптимальных значений. У большинства из 9 исследованных видов 
рыб оптимум рН α-амилазы при использовании фосфатного буфера на-
ходится в зоне 6.5-7.0, раствора Рингера – в зоне рН 7.0-8.0, причем при 
рН 6.0 и 9.0 сохраняется до 50% ферментативной активности (Кузьмина, 
Неваленный, 1983). 

Ниже представлены данные по влиянию рН на активность гликозидаз, 
расщепляющих углеводные компоненты пищи рыб и функционирующих в 
составе слизистой оболочки кишечника, химуса, а также энтеральной ми-
кробиоты у некоторых видов рыб из Рыбинского водохранилища (рис. 5.2). 
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Рис. 5.2. Влияние рН на активность гликозидаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса  
и энтеральной микробиоты у плотвы,  
леща и судака из Рыбинского водохранилища.

Обозначения: По оси абсцисс – рН,  
по оси ординат – активность гликозидаз,  
% максимальной активности, принятой за 100.  
1 – микробиота , 2 – химус, 3 – слизистая;  
а – плотва, б – лещ, в – судак.

Обращает на себя внимание достаточное сходство рН-функции фер-
ментов в случае слизистой и существенные различия в случае химуса у 
рыб разных видов. Оптимум рН ферментов слизистой у всех видов на-
ходится при рН 7.0, химуса – колеблется от рН 6.0 у плотвы Rutilus rutilus 
до 8.0 у леща Abramis brama. При этом у всех видов рыб ферментативная 
активность слизистой при рН 5.0 ниже по сравнению с таковой химуса, в 
зоне рН 6.0-9.0 в большинстве случаев близка. При этом у судака Sander 
lucioperca зона высоких значений ферментативной активности слизистой 
и химуса уже, чем таковая у леща и плотвы. 

Различия рН-функции ферментов слизистой оболочки и химуса при-
водят к существенным различиям в соотношении их ферментативной ак-
тивности при разных значениях рН (табл. 5.2). 

Таблица 5.2. Коэффициенты Гс/Гх (активность гликозидаз слизистой/активность гликозидаз 
химуса) у рыб разных видов из Рыбинского водохранилища при разных значениях рН

Вид
Значения рН

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10.0
Плотва 0.61 0.85 0.93 0.89 0.86 0.91

Лещ 0.52 0.81 0.86 0.75 0.69 0.58
Судак 0.45 0.67 0.87 0.89 0.88 0.80
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Как показывает эта таблица, величины коэффициентов Гс/Гх в ис-
следованном диапазоне значений рН варьируют в меньшей степени по 
сравнению с таковыми протеаз. При этом у бентофагов, особенно у плот-
вы, в зоне низких значений рН, величина Гс/Гх выше, чем у ихтиофага су-
дака. Максимальные величины Гс/Гх у плотвы, леща и судака превышают 
минимальные в 1.5, 1.7 и 2.0 раза соответственно. 

Оптимум рН гликозидаз энтеральной микробиоты у рыб разных ви-
дов находится при рН 7.0. Сопоставление активности гликозидаз энте-
ральной микробиоты при различных значениях рН у рыб разных видов 
показало, что у плотвы, леща и судака при рН 5.0 выявляется 33, 37 и 34%, 
при рН 10 – 29, 24 и 25% от максимальной активности соответственно. 
Важно отметить, что, независимо от типа питания, у всех видов рыб при 
этих значениях рН активность составляет приблизительно 1/3 -1/4 от 
максимальной активности при рН 7.0.

Таким образом, активность гликозидаз слизистой оболочки кишеч-
ника, химуса и энтеральной микробиоты у рыб Рыбинского водохрани-
лища, относящихся по типу питания к разным экологическим группам, 
при одних и тех же значениях рН различна. Максимальная активность 
гликозидаз слизистой оболочки кишечника и энтеральной микробиоты 
у всех исследованных видов рыб наблюдается при рН 7.0, максимальная 
активность ферментов химуса – при разных значениях рН (6.0 у леща, 7.0 
у судака, 8.0 у плотвы). 

5.3. Влияние рН на активность протеаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у рыб  
из Кучурганского водохранилища

Данные по влиянию рН на активность протеаз, функционирую-
щих в составе слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты у рыб из Кучурганского водохранилища так же значи-
тельно различаются, как у рыб из Рыбинского водохранилища (рис. 
5.3). 

Как показывают рисунки, оптимум рН протеаз слизистой оболочки 
кишечника и химуса у всех видов, как и у рыб Рыбинского водохрани-
лища, соответствует 10.0. Оптимум рН ферментов химуса у большинства 
видов рыб равен 10.0, у окуня соответствует 7.0. Однако при рН 10.0 уро-
вень ферментативной активности у рыб этого вида составляет 93% от 
максимальной активности. Оптимум рН энтеральной микробиоты у кар-
па находится при рН 6.0, у окуня – при 7.0, у судака – при 8.0, у солнечного 
окуня – при 9.0, у карася и леща – при 10.0. Важно отметить, что у кара-
ся, леща и окуня совпадает величина оптимума рН протеаз энтеральной 
микробиоты и химуса.
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Рис. 5.3. Влияние рН на активность протеаз слизистой оболочки кишечника,  
химуса и энтеральной микробиоты у типичных бентофагов и факультативных  
и типичных ихтиофагов из Кучурганского водохранилища.

Обозначения: По оси абсцисс – рН, по оси ординат – активность протеаз, % 
 максимальной активности, принятой за 100. 1 – микробиота , 2 – химус, 3 – слизистая;  
а, – карп, б – карась; в – лещ. г – окунь, д – солнечный окунь; е – судак

Различия в степени влияния рН на активность протеаз слизистой 
оболочки кишечника и химуса приводят к существенным различиям в 
соотношении их ферментативной активности при разных значениях рН 
(табл. 5.3).
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Таблица 5.3. Коэффициенты Пс/Пх (активность протеаз слизистой/активность протеаз химуса)  
у рыб разных видов из Кучурганского водохранилища при разных значениях рН

Вид
Значения рН

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10.0
Карп 0.95 0.78 0.78 0.96 0.88 0.78

Карась 0.86 1.31 1.31 1.38 1.23 1.06
Лещ 0.55 0.67 0.50 0.96 0.78 0.90

Окунь 0.58 0.40 0.37 0.55 0.63 0.52
Солнечный окунь 1.89 1.11 0.94 0.95 0.97 0.91

Судак 0.61 0.62 0.80 0.80 0.83 0.87

Как показывает эта таблица, максимальные величины коэффициен-
та Пс/Пх наблюдаются у солнечного окуня (1.89) и карася (1.38) что выше 
минимальных значений в 2.1 и 1.6 раза соответственно. У остальных ис-
следованных видов рыб наблюдаются небольшие различия между мак-
симальной и минимальной величиной Пс/Пх, не превышающие 2 раз. 
Особо следует отметить, что у судака наблюдается последовательное 
увеличение Пс/Пх в диапазоне значений рН 5.0-10.0, у солнечного окуня – 
последовательное уменьшение. 

Таким образом, активность протеаз слизистой оболочки кишечника, 
химуса и энтеральной микробиоты у разных видов рыб Кучурганского 
водохранилища при одних и тех же значениях рН различна. Максималь-
ная активность протеаз слизистой оболочки у всех видов рыб соответ-
ствует 10.0, ферментов химуса так же, как правило, наблюдается при рН 
10.0, энтеральной микробиоты у рыб разных видов варьирует в диапазо-
не рН от 6.0 до 10.0.

5.4. Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки 
кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у рыб из 
Кучурганского водохранилища

Ниже представлены данные по влиянию рН на активность глико-
зидаз, расщепляющих углеводные компоненты пищи рыб и функцио-
нирующих в составе слизистой оболочки кишечника, химуса, а также 
энтеральной микробиоты у некоторых видов рыб из Кучурганского во-
дохранилища (рис. 5.4). 

Как показывают эти рисунки, у большинства видов рыб оптимум рН 
гликозидаз слизистой оболочки кишечника и химуса находится в зоне 
рН 7.0-8.0. При этом у окуня и солнечного окуня, а также у карпа и ка-
рася при рН 5.0 и 6.0 активность гликозидаз близка. У судака зона высо-
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Рис. 5.4. Влияние рН на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты у типичных и факультативных ихтиофагов и бентофагов из Кучурганского водохранилища.

Обозначения: По оси абсцисс – рН, по оси ординат – активность гликозидаз,  
% максимальной активности, принятой за 100. 1 – микробиота , 2 – химус, 3 – слизистая; 
 а – судак, б – окунь, в – солнечный окунь, г – лещ, д – карп, е - карась

ких значений ферментативной активности слизистой и химуса уже, чем у 
других видов рыб. Кроме того, обращает на себя внимание достаточное 
сходство значений оптимума рН ферментов в случае слизистой и химу-
са у судака, солнечного окуня, карпа и карася (7.0). У леща оптимум рН 
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гликозидаз слизистой оболочки кишечника и химуса выявлен при рН 6.0. 
Оптимум рН гликозидаз энтеральной микробиоты у всех видов рыб на-
ходится при рН 7.0. Уровень относительной активности гликозидаз ки-
шечной микрофлоры при рН 5.0 минимален у карася (7.8%), максимален 
у окуня – 51% максимальной активности. У остальных видов рыб, незави-
симо от типа питания, при рН 5.0 относительная активность гликозидаз 
составляет приблизительно 1/3-1/4 максимальной активности.

Различия в степени влияния рН на активность гликозидаз слизистой 
оболочки и химуса приводят к существенным различиям в соотношении 
их ферментативной активности при разных значениях рН (табл. 5.4). 

Данные, представленные в этой таблице, также свидетельствуют о 
значительной вариабельности величин коэффициентов Гс/Гх при различ-
ных рН. В первую очередь обращает на себя внимание значительно бо-
лее высокие коэффициенты Гс/Гх у судака во всем диапазоне значений рН, 
особенно в зоне значений 8.0-10.0. Важно отметить. что всех видов рыб в 
зоне низких значений рН величина Гс/Гх ниже, чем в зоне высоких значе-
ний рН. Максимальные величины Гс/Гх у карпа, леща, окуня, солнечного 
окуня, карася, и судака превышают минимальные в 1.7, 1.9, 2.6, 3.3, 4.1 и 
5.4 раза соответственно.

Таким образом, у рыб из Кучурганского водохранилища, относящих-
ся по типу питания к разным экологическим группам, активность глико-
зидаз слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробио-
ты при одних и тех же значениях рН различна. Максимальная активность 
гликозидаз слизистой оболочки кишечника у карася и леща выявлена 
при рН 6.0, у карпа, окуня, солнечного окуня и судака – при рН 7.0, химу-
са – при разных значениях рН (6.0 у леща, карася и окуня, 7.0 – у карпа, 
судака и солнечного окуня). Максимальная активность гликозидаз энте-
ральной микробиоты у всех исследованных видов рыб наблюдается при 
рН 7.0. 

Таблица 5.4. Коэффициенты Гс/Гх (активность гликозидаз слизистой/активность гликозидаз 
химуса) у рыб из Кучурганского водохранилища при разных значениях рН

Вид
Значения рН

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10.0
Карп 0.75 0.91 0.95 1.26 1.29 0.78

Карась 0.62 1.15 1.19 1.13 1.39 2.56
Лещ 0.76 0.64 0.76 0.87 1.01 1.2

Окунь 0.83 0.99 1.35 1.39 1.6 2.18
Солнечный окунь 0.93 0.85 0.90 1.23 1.5 2.8

Судак 3.4 2.8 3.15 6.5 10.8 15.0
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5.5. Влияние рН на активность протеаз и гликозидаз  
потенциальных объектов питания ихтиофагов  
и их сопутствующей микробиоты

Как подчеркивалось в начале этой главы, сведения о влиянии рН на 
активность протеаз и гликозидаз потенциальных объектов питания рыб-
ихтиофагов и их сопутствующей микробиоты, были получены лишь в по-
следнее время (Кузьмина и др., 2015; Золотарева, 2015)

Влияние рН на активность протеаз потенциальных объектов пи-
тания ихтиофагов и их сопутствующей микробиоты. В данном разделе 
представлены данные по влиянию рН на активность протеаз объектов 
питания ихтиофагов и их сопутствующей микробиотыиз Кучурганского 
водохранилища (рис. 5.5). 

Рис. 5.5. Влияние рН на активность протеаз целого организма рыб и сопутствующей микробиоты.
Обозначения: По оси абсцисс – рН, по оси ординат – активность протеаз,  

% максимальной активности, принятой за 100. 1 – целый организм рыб, 2 – микробиота; 
 а – тарань, б – красноперка, в – ерш, г – бычок
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Нетрудно заметить, что активность протеаз рыб – потенциальных 
объектов питания ихтиофагов и микробиоты, выделенной из их целого 
организма, при одних и тех же значениях рН, как правило, различна. Оп-
тимум рН протеаз целого организма потенциальных объектов ихтиофа-
гов находится в зоне щелочных значений. Так, оптимум рН действия про-
теаз у тарани и красноперки находится при 10.0, у бычка и ерша – при 8.0. 
При этом у всех исследованных видов в зоне рН 8.0-10.0 активность про-
теаз составляет не менее 80% от максимальной. В зоне низких значений 
рН (5.0) у тарани, ерша и бычка сохраняется высокая ферментативная 
активность, составляющая 42.5, 48.7 и 71.7% максимальной активности 
соответственно. Однако у красноперки в этой зоне активность протеаз 
не превышает 11% максимальной. 

Оптимум рН протеаз сопутствующей микробиоты объектов пита-
ния ихтиофагов варьирует в пределах 6.0-10.0. У красноперки оптимум 
рН активности протеаз совпадает с таковым целого организма рыб этих 
видов (10.0). У тарани оптимум рН протеаз сопутствующей микробиоты 
обнаружен при 7.0 и 8.0, у бычка – при рН 6.0, у ерша – при рН 7.0. В зоне 
рН 10.0 активность протеаз сопутствующей микробиоты у тарани, быч-
ка и ерша уменьшается в 1.1, 2.6, 4.2 раза по сравнению с максимальной 
активностью соответственно. В зоне низких значений рН (5.0) фермента-
тивная активность у тарани, ерша и бычка составляет 43.7, 62.6 и 77.9%, у 
красноперки – всего 14.8% от максимальной активности.

Таким образом, активность протеаз в целом организме потенциаль-
ных объектов питания ихтиофагов и сопутствующей микробиоты при 
разных значениях рН варьирует. Оптимум рН действия протеаз в целом 
организмерыб и сопутствующей микробиоты в случвае тарани, бычка и 
ерша наблюдаются при различных значениях рН, у красноперки совпа-
дает. Оптимум рН активности протеаз целого организма у тарани и крас-
ноперки находится при рН 10.0, у бычка и ерша – при рН 8.0. 

Оптимум рН активности протеиназ сопутствующей микробиоты у 
бычка находится при 6.0, у ерша – при 7.0, у тарани – при 7.0 и 8.0, у крас-
ноперки – при 10.0. Протеазы целого организма и сопутствущей микро-
биоты тарани, ерша и бычка могут эффективно деполимеризовать бел-
ковые компоненты в зоне кислых значений рН.

Влияние рН на активность гликозидаз потенциальных объектов 
питания ихтиофагов и их сопутствующей микробиоты. Данные, касаю-
щиеся влияния рН на активность гликозидаз объектов питания ихтиофа-
гов и сопутствующей микробиоты представлены на рис. 5.6. 

Как показывает рисунок, активность гликозидаз потенциальных 
объектов питания ихтиофагов и микробиоты, выделенной из целого ор-
ганизма рыб, при одних и тех же значениях рН, как правило, различна. 
Оптимум рН действия гликозидаз целого организма объектов питания 
ихтиофагов во всех случаях наблюдается при рН 7.0. В зоне низких зна-
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чений рН (5.0) относительная активность ферментов колеблется от 29% у 
бычка до 48% у тарани. В зоне высоких значений рН (10.0) относительные 
величины активности гликозидаз в целом организме рыб колеблются от 
15% (бычок) до 41% (тарань).

Оптимум рН гликозидаз сопутствующей микробиоты у разных видов 
рыб также выявлен при рН 7.0. Активность гликозидаз сопутствующей 
микробиоты у рыб разных видов при одном и том же значении рН отли-
чается от такового ферментов целого организма рыб. При этом у тарани, 
красноперки и бычка при рН 5.0 выявляется довольно высокий уровень 
ферментативной активности – соответственно 44.9, 46.2 и 57%, у ерша 
– лишь 12.6 % максимальной активности. В зоне высоких значений рН 
(10.0) только у сопутствующей микробиоты тарани активность сохраня-
ется на высоком уровне – 36.3%, у остальных видов не превышает 10% 
максимальной активности: у ерша – 1.9, у красноперки – 4.6, у бычка – 
6.8% соответственно.

Рис. 5.6. Влияние рН на активность гликозидаз целого организма рыб и сопутствующей микробиоты.
Обозначения: По оси абсцисс – рН, по оси ординат – активность гликозидаз,  

% от максимальной активности, принятой за 100. 1 – целый организм рыбы, 2 – микробиота;  
а – тарань, б – красноперка, в – ёрш, г – бычок
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Таким образом, уровень активности гликозидаз в целом организме 
потенциальных объектов питания ихтиофагов и сопутствующей микро-
биоте в значительной степенизависит от рН. Максимальные значения ак-
тивности гликозидаз у всех исследованных видов рыб и сопутствующей 
микробиоты наблюдаются при рН 7.0, минимальные – при рН 10.0. В зоне 
кислых значений рН (5.0) сохраняется до 40-50% ферментативной актив-
ности. Казеинлитические протеиназы объектов питания ихтиофагов и 
сопутствующей микробиоты более эффективны при функционировании 
в кишечнике, чем в желудке рыб.

5.6. Влияние рН на активность протеаз и гликозидаз  
потенциальных объектов питания бентофагов  
и их сопутствующей микробиоты

Данные, касающиеся влияния рН на активность протеаз потенци-
альных объектов питания бентофагов и сопутствующей микробиоты 
представлены на рис. 5.7. Как показывает рисунок, активность протеаз 
потенциальных объектов питания бентофагов и сопутствующей микро-
биоты, при одних и тех же значениях рН значительно варьирует. Макси-
мальные значения активности протеаз у беспозвоночных находятся в 
зоне значений рН 8.0-9.0. Оптимум рН действия протеаз целого организ-
ма у личинок хирономид, бокоплава и олигохет находится при рН 8.0, у 
зоопланктона – при рН 9.0. В связи с тем, что при использовании в ка-
честве субстрата казеина у дрейссены активность протеаз не выявлена, 
было исследовано влияние рН на активность протеаз по гемоглобину. 
Определения показали, что у дрейссены оптимум рН активности гемо-
глобинлитических протеаз наблюдается при рН 8.0.

При этом в зоне кислых значений рН (5.0) активность протеаз цело-
го организма у всех видов беспозвоночных варьирует пределах 33-63% 
максимальной активности, принятой за 100%. При рН 10.0 уровень фер-
ментативной активности в целом организме беспозвоночных различает-
ся в большей степени. Так, в пробах зоопланктона и в организме боко-
плава активность протеаз близка к максимальной и составляет 96 и 93% 
соответственно. У олигохет активность протеаз составляет 69%, у личи-
нок хирономид и дрейссены – 33% от максимальной.

Максимальные значения активности протеаз сопутствующей микро-
биоты беспозвоночных находятся в зоне рН 6.0-10.0. Оптимум рН дей-
ствия протеаз сопутствующей микробиоты у дрейссены выявлен при рН 
6.0, у бокоплава – при рН 7.0, у олигохет – в зоне рН 8.0−9.0, у зоопланкто-
на – при рН 9.0, у личинок хирономид – при рН 10.0. Степень изменения 
ферментативной активности по сравнению максимальной активностью 
у сопутствующей микрофлоры беспозвоночных различна в зоне кислых 
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Рис. 5.7. Влияние рН на активность протеаз  
у некоторых видов беспозвоночных животных  
и сопутствующей микробиоты.

Обозначения: По оси абсцисс – рН, 
по оси ординат – активность протеаз,  
% максимальной активности, принятой за 100. 
1 – беспозвоночные, 2 – микробиота;  
а – бокоплав, б – зоопланктон, в – личинки 
хирономид, г – олигохеты, д – дрейссена

и щелочных значений рН. Так, при увеличении рН от 5.0 до оптимальных 
значений ферментативная активность протеиназ микробиоты дрейссе-
ны увеличивается в 1.1, бокоплава – в 1.2, зоопланктона – в 1.4, хироно-
мид – в 2.3, олигохет – в 5.5 раза. 

При увеличении рН от оптимальных значений до 10.0 степень изме-
нения ферментативной активности более значительна, за исключением 
ферментов микробиоты хирономид, у которых при этом значении рН на-
ходится оптимум активности протеаз. У микробиоты зоопланктона, оли-
гохет, бокоплава и дрейссены при рН 10.0 ферментативная активность 
уменьшается в 1.4, 1.7, 1.9 и 7.7 раза соответственно.
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Таким образом, активность протеаз объектов питания бентофагов, 
относящихся к разным таксономическим группам, а также сопутствую-
щей микробиоты зависит от рН. Максимальная активности протеаз цело-
го организма беспозвоночных находится в узком диапазоне значений рН 
(8.0-9.0). Оптимальные значения протеаз сопутствующей микробиоты ко-
леблются у разных видов беспозвоночных в более широком диапазоне 
значений рН (6.0-10.0). Протеазы сопутствующей микробиоты дрейсены, 
зоопланктона, личинок хирономид и бокоплава эффективно функциони-
руют в зоне кислых значений рН.

Влияние рН на активность гликозидаз потенциальных объектов пи-
тания бентофагов и сопутствующей микробиоты. Данные, касающие-
ся влияния рН на активность гликозидаз потенциальных обьектов пита-
ния бентофагов и сопутствующей микробиоты представлены на рис. 5.8. 

Рис. 5.8. Влияние рН на активность гликозидаз  
у некоторых видов беспозвоночных животных  
и сопутствующей микробиоты. 

Обозначения: По оси абсцисс – рН,  
по оси ординат активность гликозидаз,  
% максимальной активности, принятой за 100. 
1 – беспозвоночные, 2 – микробиота;  
а – бокоплав, б – зоопланктон, в – личинки 
хирономид, г – дрейсена, д – олигохеты.
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Как показывает рисунок, характер рН действия гликозидаз у всех 
исследуемых видов беспозвоночных и их сопутствующей микробиоты 
достаточно близок. Максимальный уровень активности гликозидаз от-
мечен при рН 7.0, минимальный – при рН 10.0.Вместе с тем в зоне низ-
ких значений рН, особенно при рН 5.0, наблюдаются видовые различия в 
уровне активности гликозидаз, как у беспозвоночных, так и у сопутству-
ющей микробиоты. Активность гликозидаз целого организма бокоплава 
и олигохет при рН 5.0 достоверно не различается, и составляет около 20 
и 40% от максимальной активности. При этом же значении рН у пред-
ставителей рачкового планктона и дрейссены относительная активность 
ферментов ниже, чем у сопутствующей микрофлоры, у личинок хироно-
мид, напротив, выше. Особо следует отметить исключительно высокий 
уровень относительной активности гликозидаз у микробиоты рачкового 
планктона при рН 5.0 – 75% максимальной активности.

Степень изменения ферментативной активности в зоне кислых и ще-
лочных значений рН по сравнению максимальной активностью у разных 
видов беспозвоночных и их сопутствующей микробиоты различна. Так, 
при увеличении рН от 5.0 до оптимальных значений ферментативная ак-
тивность у личинок хирономид увеличивается в 2.2, у олигохет – в 2.6, у 
представителей зоопланктона и дрейссены – в 3.9, у бокоплава – в 4.2 
раза. Активность гликозидаз сопутствующей микробиоты зоопланктона 
в этом же диапазоне рН увеличивается в 1.3, дрейссены – в 1.7, олигохет – 
в 2.9, личинок хирономид – в 4.9, бокоплава – в 5.6 раза. При увеличении 
рН от оптимальных значений до 10.0 степень изменения ферментатив-
ной активности еще более значительна: у хирономид ферментативная 
активность уменьшается в 3.6, у дрейссены – в 6.4, у бокоплава – в 6.6, 
у олигохет – в 9.3, у зоопланктона – в 16.4 раза. Ферментативная актив-
ность сопутствующей микробиоты при этих же значениях рН уменьшает-
ся у дрейссены в 3.1, у олигохет – 4.7, у зоопланктона – в 8, у хирономид 
– в 10.8, у бокоплава – в 14.3 раза.Таким образом активность гликозидаз 
потенциальных объектов питания планкто- и бентофагов, относящихся к 
разным таксономическим группам, и сопутствующей микробиоты в зна-
чительной степени зависит от рН. Максимальные значения активности 
гликозидаз у всех исследованных видов беспозвоночных и микробиоты 
наблюдаются при рН 7.0, минимальные – при рН 10.0. Микробиота дрейс-
сены и, особенно, рачкового планктона может эффективно деполимери-
зовать полисахариды в зоне кислых значений рН.

5.7. Заключительные замечания

Приведенные результаты свидетельствуют о том, что активность 
протеаз слизистой оболочки кишечника и химуса у разных видов рыб 
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из Рыбинского и Кучурганского водохранилищ в зоне рН от 5.0 до 10.0 
значительно варьирует. Наибольшую активность протеазы слизистой 
оболочки кишечника у разных видов рыб из обоих водохранилищ про-
являют в зоне рН 10.0. Максимальная активность протеаз химуса наблю-
дается в более широком диапазоне значений рН. В связи с этим, необхо-
димо подчеркнуть, что в полости кишечника функционируют ферменты, 
синтезируемые не только поджелудочной железой и энтероцитами, но 
также объектами питания (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2000, 2005; 
Kuz’mina, 2008) и энтеральной микробиотой (Лубянскене и др., 1989; Ши-
вокене, 1989; Sugita et al., 1997; Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 
2005; Nayak, 2010; Ganguly, Prasad, 2012). При этом полостное пищева-
рение у большинства исследованных рыб играет большую роль на на-
чальных этапах гидролиза белковых компонентов пищи, чем мембран-
ное. Этот факт имеет принципиальное значение, поскольку ранее при 
исследовании закономерностей гидролиза углеводных компонентов 
пищи в полости и зоне щеточной каймы энтероцитовбыло показано, что 
летом, в период интенсивного питания, лишь у планкто- и бентофагов 
активность гликозидаз в полости кишечника выше, чем в слизистой, в то 
время как у ихтиофагов уровень ферментативной активностибыл бли-
зок (Уголев, Кузьмина, 1993). Также важно подчеркнуть различие рН за-
висимых характеристик протеиназ слизистой оболочки кишечника и хи-
муса и особенно энтеральной микробиотыу всех исследованных видов 
рыб. Данные, касающиеся рН-звисимости протеаз слизистой оболочки 
кишечника, близки результатам, полученным ранее при исследовании 
рыб других видов (Неваленый и др., 2011). Сведения о рН-зависимости 
протеаз химуса и энтеральной микробиоты рыб в доступной литерату-
ре отсутствуют. Особо следует отметить, что варьирует не только вели-
чина оптимума рН, но и относительная активность ферментов в зонах, 
лежащих за пределами оптимума. Так, у энтеральноймикробиоты леща 
из Рыбинского водохранилища при рН 10.0 сохраняется около 60% от 
максимальной активности протеаз. У окуня и судака выявляется лишь 40 
и 50% от максимальной активности протеаз соответственно (Kuz’mina et 
al,. 2011).

Также важно отметить разную степень пластичности ферментов эн-
теральной микробиоты, относящихся к различным цепям. Приведенные 
данные свидетельствуют о сходстве характера влияния рН на активность 
гликозидаз и о различии в характере влияния рН на активность проте-
аз, а, следовательно, о большем консерватизме первых и значительной 
пластичности вторых, что расширяет представления об адаптационных 
возможностях протеаз энтеральной микробиоты у рыб. При этом, как 
подчеркивалось ранее (Kuz’mina et al., 2011), в ряде случаев, в частности 
при низких значениях рН, протеазы микробиоты могут компенсировать 
относительно низкую активность протеолитических ферментов, син-
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тезируемых пищеварительной системой рыб. Различия характера рН-
зависимости протеаз энтеральной микробиоты могут быть обусловлены 
как разным видовым составом, так и разным соотношением ферментов 
(нейтральные, щелочные и кислые протеазы), синтезируемых разны-
ми видами микроорганизмов. В кишечнике пресноводных рыб обычно 
преобладают микроорганизмы, принадлежащие к p.p. Aeromonas, Pseu-
domonas, Micrococcus, Bacillus, Bacterium, Pseudobacterium, Azotobacter и 
Sarcina. Иногда, обычно в загрязненных водоемах, встречаются бактерии 
p. Vibrio (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Кузьмина, 2005; Ganguly, Prasad, 2012). В кишечнике рыб, обитаю-
щих в Рыбинском водохранилище, чаще встречаются микроорганизмы 
р.р. Pseudomonas, Bacillus, а также кокковые формы, коринебактерии и 
микромицеты (Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005). При этом, в 
отличие от автохтонной, или индигенной (прикрепленной), состав тран-
зиторной (полостной) микробиоты в значительной мере зависит от из-
менения такового в воде и пище(Buddingtonetal., 1997).

Протеазы, синтезируемые энтеральной микробиотой, обычно син-
тезируют комплекс протеаз и способны деполимеризовать различные 
белковые компоненты пищи рыб. Так, почти все изоляты рр. Vibrio и En-
terobacter обладают протеолитической активностью (Hamid et al., 1979). 
Бактерии р. Lactobacillus, в частности L. caseicasei и L. plantarum, выделен-
ные из пищеварительного тракта карпа, синтезируют трипсино- и пеп-
синоподобные протеазы, причем активность последних значительно 
выше, чем первых (Jankauskienė, Lesauskienė, 1995). Высокой протеоли-
тической активностью отличаются виды бактерий, принадлежащих к р. 
Pseudomonas. Некоторые штаммы Ps. aeruginosa продуцируют три раз-
личные протеазы – две нейтрально-щелочные и эластазу (Лубянскене и 
др., 1989; Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005). 

Также известно о большем разнообразии и большей численности 
энтеральной микробиоты у бентофагов (сазан) по сравнению с таковой 
у ихтиофагов (судак) (Зубкова, 1966 а,б, цит. по: Кузьмина, 2005). В данной 
работе показано, что при рН 5.0 активность протеаз у бентофагов плотвы 
и леща в 4.2 и 2.2, у ихтиофага-факультативного бентофага окуня – в 1.8 
раза выше, чем у типичного ихтиофага судака. Большая активность про-
теаз микробиоты при рН 5.0 у типичных и факультативных бентофагов 
(у плотвы - 100, у леща – 70, у окуня – 65, у щуки 50, у судака – 20 и на-
лима – 18%, от максимальной активности), по-видимому, связана с отсут-
ствием пепсино-кислого пищеварения у бентофагов и участием протеаз 
энтеральной микробиоты в гидролизе белков при низких значениях рН. 
Важно отметить, что судак и щука обладают желудком с ярко выражен-
ной кислотообразующей функцией, позволяющей эффективно функцио-
нировать кислым протеазам, в то время как у исследованных бентофагов 
желудок отсутствует.
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По всей вероятности, функцию аспартатных протеаз желудка у ис-
следованных бентофагов выполняют протеазы энтеральной микробио-
ты. Как указывалось выше, при исследовании Lactobacillus caseicasei и 
L. plantarum, выделенных из кишечника карпа, обнаружена активность 
пепсиноподобных протеаз, уровень которой приблизительно в 10 раз 
выше по сравнению с таковой трипсиноподобных протеаз (Jankauskienė, 
Lesauskienė, 1995). Последнее подтверждает предположение о том, что 
протеазы микробиоты способны компенсировать относительно низкую 
активность протеаз, синтезируемых пищеварительной системой рыб, 
при значениях рН.

Еще более высокие значения относительной активности протеаз в 
зонах, лежащих за пределами оптимума рН, обнаружены при исследо-
вании химуса: у плотвы при рН 10.0 сохраняется 95% от максимальной 
активности при рН 7.0. У леща ферментативная активность химуса досто-
верно не различается в зоне рН 7.0-10.0, а у окуня и судака при рН 8.0 
сохраняется 80 и 90% от максимальной активности при рН 10.0 соответ-
ственно. Однако наиболее важно то обстоятельство, что максимальная 
активность ферментов химуса и энтеральной микробиоты наблюдается 
при низких и нейтральных значениях рН, которые чаще встречаются в 
кишечнике рыб (Уголев, Кузьмина, 1993).Выявленные в данной работе 
различия рН-функции протеаз химуса у рыб разных видов, по всей веро-
ятности, обусловлены тем, что активность ферментов химуса при разных 
значениях рН определяется не только характеристиками ферментов, 
синтезируемых поджелудочной железой, но также свойствами фермен-
тов объектов питания и энтеральной микробиоты. При этом важную 
роль играют различия в спектре питания рыб разных видов. Во взрослом 
состоянии ихтиофаги питаются рыбой, бентофаги – преимущественно 
беспозвоночными животными, в пище ихтиофагов-факульативных бен-
тофагов в зависимости от местообитания может доминировать рыба или 
беспозвоночные. При этом активность протеаз в целом организме рыб 
значительно выше, чем у беспозвоночных животных (Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005). 

Важно отметить, что трофическая структура биоценозов водоемов 
Верхней Волги достаточно динамична. В состав пищи бентофагов входит 
более 80 видов беспозвоночных, ихтиофагов – до 20 видов рыб (Иванова 
и др., 1978 цит. по: Кузьмина, 2005). Различие видового состава объектов 
питания бентофагов и ихтиофагов не может не приводить к вариабель-
ности биохимического состава химуса и характеристик протеаз. Вместе 
с тем ранее, как правило, исследовались пищеварительные фермен-
ты кормовых объектов, оптимум рН которых находится в нейтральной 
или слабощелочной зоне. Вместе с тем индуцированный аутолиз бел-
ковых компонентов пищи обеспечивают не столько пищеварительные 
гидролазы консументов, сколько катепсины различных тканей жертвы 
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(Кузьмина, 2000, 2005). Наиболее значительную роль в процессах ауто-
деградации играют катепсины A, B, D, H и другие, оптимум рН которых 
находится в зоне кислых значений рН – 3.0-6.0 (Кузьмина, 2005). При этом 
выявленные различия рН-функции протеаз химуса могут определяться 
разным соотношением различных катепсинов в тканях потенциальных 
жертв (рыбы и беспозвоночные, относящихся к разным таксономиче-
ским группам). 

При исследовании гликозидаз также было показано, что рН зависи-
мые изменения активности химуса не у всех видов рыб коррелируют с 
таковыми слизистой оболочки кишечника. Поскольку в работе был ис-
пользован метод определения активности гликозидаз, охватывающий 
весь процесс гидролиза биополимеров, его скорость зависела как от 
активности α-амилазы, так и от активности мальтазы. Наибольшее сход-
ство кривых рН-зависимости выявлено при изучении ферментов судака 
из Рыбинского водохранилища и судака и окуня из Кучурганского водо-
хранилища. Совпадение максимумов активности гликозидаз химуса и 
слизистой (рН 7.0) у рыб этих видов может быть обусловлено тем, что и 
в полости кишечника, и на структурах слизистой оболочки доминирует 
α-амилаза, синтезируемая поджелудочной железой. В то же время у бен-
тофагов рН-функция может определяться не только ферментами консу-
мента, но и ферментами жертвы (Kuz’mina, 2008).Выявленные отличия 
рН-функции гликозидаз химуса у бентофагов от таковой ихтиофагов, по 
всей вероятности, обусловлены значительными различиями в их спек-
тре питания. При этом известно, что активность гликозидаз в целом орга-
низме беспозвоночных значительно выше, чем у рыб (Уголев, Кузьмина, 
1993; Кузьмина, 2005).

Твердо установлено, что уровень активности гликозидаз у рыб, от-
носящихся по типу питания к группам планто- и бентофагов, в значи-
тельной мере зависит от спектра питания и биохимического состава их 
объектов питания (Уголев, Кузьмина, 1993). На примере беспозвоночных 
Рыбинского водохранилища показано, что у разных видов уровень ак-
тивность гликозидаз различен (Голованова, 1997; Кузьмина, 1999). В дан-
ной работе при исследовании активности гликозидаз в целом организме 
разных видов беспозвоночных из Кучурганского водохранилища эта за-
кономерность была подтверждена: уровень ферментативной активности 
при рН 7.4 варьирует от 1.7 у бокоплава до 7.0 мкмоль/(г·мин) у олигохет. 
Важно отметить, что виды, входящие в состав зоопланктона и отличаю-
щиеся более низкой активностью гликозидаз, обитают в толще воды, а 
представители бентофауны – в донных отложениях и на поверхности дна 
водоемов. По всей вероятности, большая активность гликозидаз в орга-
низме последних обусловлена меньшим количеством кислорода в воде 
и, как следствие, значительной ролью анаэробных процессов. При этом в 
энергетическом балансе организма возрастает доля углеводного обмена 
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(Горомосова, Шапиро, 1989), в том числе амилолитического пути расще-
пления гликогена (Плисецкая, 1975). 

Полученные результаты подтверждают сведения о том, что рыбы 
– потенциальные объекты питания ихтиофагов обладают активностью 
гликозидаз, способной разрушать углеводные компоненты собственных 
тканей (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005). Также подтверждены 
данные о существовании видовых различий в уровне активности глико-
зидаз в целом организме рыб (Голованова, 2000). Так, при нейтральных 
значениях рН уровень активности гликозидаз в тканях у ерша и быч-
ка значительно ниже, чем у тарани и красноперки. На первый взгляд 
ферменты тарани и красноперки, относящихся к сем. Cyprinidae, могут 
вносить бóльший вклад в начальные этапы ассимиляции углеводов по 
сравнению с таковыми представителей сем. Percidae (ерш) и Gobiidae 
(бычок). Однако в кислой среде желудка, когда при рН 5.5-6.0 функциони-
руют не только ферменты пищеварительной системы объектов питания, 
но и гидролазы лизосомих тканей (Кузьмина, Цветкова, 2001; Kuz’mina, 
Golovanova, 2004; Высоцкая, Немова, 2008), ферменты ерша и бычка ока-
зываются столь же эффективными. Важно отметить, что при рН 6.0 сохра-
няется от 57% (ерш) до 67% (тарань) активности гликозидаз от таковой 
при рН 7.0. Следовательно, ферменты потенциальных объектов питания 
рыб также могут эффективно деполимеризовать полисахариды в зоне 
кислых значений рН. 

Ранее подчеркивалось, что вклад ферментов потенциальных объ-
ектов питания в процесс аутодеградации под влиянием ионов водорода 
в желудкеихтиофагов может быть особенно высоким на начальных эта-
пах желудочного пищеварения (Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005).
Вместе с тем наибольший уровень активности гликозидаз у всех видов 
рыб выявлен при нейтральных (100%) и щелочных значениях рН − 80-
90% максимальной активности при рН 8.0. При рН 9.0 у тарани актив-
ность гликозидаз сохраняется на том же уровне, у красноперки и ерша 
снижается приблизительно в 2 раза и лишь у бычка составляет 39% мак-
симальной активности. Последнее может быть связано с тем, что этот вид 
бычков обитает на биотопах с песчаным грунтом, видовой состав микро-
биоты которого беднее токового биотопов с илистым грунтом (Зубкова, 
1965, 1966). 

Данные, касающиеся активности гликозидаз кишечной микрофло-
ры, подтверждают наличие в ее составе амилолитических бактерий (Ши-
вокене, 1989). Известно, что почти все изоляты рр. Vibrio и Enterobacter 
обладают амилолитической активностью (Hamid et al., 1979), причем бо-
лее 50% штаммов сем. Bacteroidaceae, а также рр. Aeromonasи Clostridi-
um, выделенных из кишечника карпа, морского угря, тилапии и других 
видов рыб продуцируют амилазу (Кузьмина, Скворцова, 2002). Высокая 
продукция амилазы найдена у двенадцати штаммов микроорганизмов, 
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11 из которых принадлежат р. Aeromonas и один – р. Pseudomonas (Sugita 
et al., 1997). Если уровень активности гликозидаз у животных зависит от 
состава пищи и доминирования того или иного обмена, то активность 
гликозидаз микробиоты в значительной мере определяется соотноше-
нием различных физиологический групп микроорганизмов. В первой 
главе сообщалось о том, что разные виды микроорганизмов обладают 
ферментами, способными разрушать полисахариды. Так, при исследова-
нии пресноводных двустворчатых моллюсков (перловиц Unio tumidus, U. 
pictorum, жемчужницы Margaritifera margaritifera и беззубки Anadontapis 
cinalis), близких по таксономии дрейссене, в содержимом пищеваритель-
ной системы выявлено наличие микрофлоры, обладающей амилолити-
ческой активностью (Шивокене, 1989).

В данной работе показано, что уровень активности гликозидаз у ми-
кроорганизмов, ассоциированных с зоопланктоном, не превышает 1.5 
мкмоль/(г·мин), у микроорганизмов, ассоциированных с представителя-
ми бентофауны, колеблется в пределах 3-6 мкмоль/(г·мин). Наблюдаемые 
различия, по-видимому, связаны с различиями видового состава микро-
флоры в толще и в придонных слоях воды. Следовательно, микробиота, 
поступающая в организм беспозвоночных, как и в организм рыб (Bud-
dington et al., 1997) с водой и пищей, имеет разный видовой состав. Как 
подчеркивалось ранее, установлена большая численность и большее 
разнообразие кишечной микрофлоры у бентофага сазана, в пище кото-
рого доминируют олигохеты и хирономиды, по сравнению с таковой у 
ихтиофага судака, питающегося рыбой в толще воды (Зубкова,1965, 1966). 
Более того, состав микрофлоры у водных беспозвоночных определяется 
составом микробиоты грунта. Так, при изучении микробиоты трепанга 
Apostichopus japonicus и грунта, на котором он обитает, было выявлено 
значительное сходство в микробном составе, в частности преобладание 
представителей р.р. Pseudomonas и Bacillus (Богатыренко, 2013). 

Однако, несмотря на различия в уровне активности гликозидаз, ха-
рактер влияния рН на ферментативную активность, независимо от при-
надлежности исследованных гидробионтов к той или иной таксономи-
ческой группе, достаточно близок. Также следует отметить значительное 
сходство рН-зависимости активности гликозидаз целого организма бес-
позвоночных и сопутствующей микробиоты у большинства исследован-
ных видов. При этом представленные данные хорошо коррелируют с ре-
зультатами, полученными при исследовании влияния рН на активность 
гликозидаз энтеральной микробиоты рыб (Kuz’mina et al., 2011). 

Заслуживает внимания то обстоятельство, что оптимум рН гликози-
даз кишечной микрофлоры у всех видов рыб независимо от места оби-
тания соответствует 7.0. Особо следует отметить большее влияние рН на 
активность гликозидаз кишечной микрофлоры по сравнению с таковой 
химуса у всех исследованных видов рыб как в зоне кислых, так и в зоне 
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щелочных значений рН. Так, при увеличении рН от 5.0 до оптимальных 
значений ферментативная активность у разных видов рыб Рыбинского 
водохранилища увеличивается в 2.7-3.0. У рыб Кучурганского водохрани-
лища активность гликозидаз увеличивается в 2.0-2.7 раз у судака, окуня, 
леща и карпа, а у солнечника и карася в 5.3 и 12.9 раз соответственно. 
При увеличении рН от оптимальных значений до 10.0 ферментативная 
активность кишечной микрофлоры у рыб из Рыбинского водохранилища 
снижется в 3.5-4.2, Кучурганского водохранилища – в 4-30 раз. 

Вместе с тем сопоставление активности гликозидаз микрофлоры, 
ассоциированной с тем или иным видом беспозвоночных, позволяет вы-
явить различия в зоне кислых и щелочных значений рН. Так, величины 
относительной активности гликозидаз сопутствующей микробиоты при 
значениях рН 5.0 и 10.0 составляют в случае бокоплава 17.7 и 7.0, хиро-
номид – 20.6 и 9.3, олигохет – 35.1 и 21.3, дрейссены – 59.7 и 32.2% от 
максимальной активности при рН 7.0 соответственно. Особого внимания 
заслуживает тот факт, что у представителей отр. Dafniiformes, Copepoda 
и Ostracoda, входящих в суммарную пробу зоопланктона, при рН 5.0 от-
носительная активность гликозидаз микробиоты составляет 75.7%, при 
рН 6.0 – 92.7% максимальной активности. Следовательно, микробиота 
дрейссены и, особенно, рачкового планктона может эффективно депо-
лимеризовать полисахариды в зоне кислых значений рН. 

Также важно отметить, что, несмотря на различия в уровне актив-
ности гликозидаз у разных видов рыб, характер влияния рН на фермен-
тативную активностьцелого организма рыб и сопутствующей микробио-
ты, независимо от их принадлежности к той или иной таксономической 
группе, достаточно близок. Так, у тарани и красноперки относительная 
активность гликозидаз совпадают почти во всем диапазоне значений рН. 
У бычка и особенно ерша наблюдаются некоторые различия в характе-
ре кривых рН-зависимости исследованных препаратов.При этом у всех 
видов, кроме ерша, относительная активность гликозидаз целого орга-
низма рыб при рН 5.0 составляет около 50% максимальной активности. 
У ерша в зоне низких значений рН наблюдается более высокий уровень 
относительной активности ферментов сопутствующеймикробиоты. По-
следнее может рассматриваться как адаптация гликозидаз к функциони-
рованию в кислой среде.

Если уровень активности гликозидазв целом организме животных 
зависит от состава пищи и особенностей метаболизма, то активности гли-
козидаз микробиоты в значительной мере определяется соотношением 
различных физиологических групп микроорганизмов. Как указывалось 
во введении, разные виды микроорганизмов обладают ферментами, 
способными разрушать полисахариды. Так, при исследовании содержи-
мого кишечника у ряда видов пресноводных рыб показано, что амила-
зу продуцируют более 50% микроорганизмов, входящие в штаммы сем.
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Bacteroidaceae, а также р.р. Aeromonas, Pseudomonas и Clostridium (Sugita 
et al., 1997). В кишечнике морских рыб амилолитической активностью об-
ладают бактерии р.р. Acinetobacter, Bacillus, Moraxella, Pseudomonas и дру-
гие, а также представители сем. Vibrionaceae и коринеморфные бактерии 
(Sugita et al., 1996). При этом бактерии продуцируют ферменты, гидро-
лизующие углеводы различной степени сложности (Извекова, Плотни-
ков, 2011). Высокий уровень активности гликозидаз в целом организме 
плотвы и красноперки, а также их микробиоты, может быть обусловлен 
присутствием в их пище растительных компонентов. Это предположение 
хорошо согласуется с данными, свидетельствующими о большем количе-
стве амилолитических бактерий в кишечнике бентофагов–факультатив-
ных фитофагов по сравнению с эврифагами (Šyvokienĕ et al., 1996; Шиво-
кене и др., 1996). Однако, несмотря на видовые различия, наблюдается 
значительное сходство рН-зависимости активности гликозидаз целого 
организма потенциальных объектов питания ихтиофагов и сопутствую-
щей микробиоты. При этом представленные данные хорошо коррелиру-
ют с результатами, полученными при исследовании влияния рН на актив-
ность гликозидаз энтеральной микробиоты рыб (Kuz’mina et al., 2011). 

Таким образом, приведенные данные расширяют представления 
о вариабельности активности протеаз и гликозидаз различного проис-
хождения в зависимости от рН энтеральной среды. Выявлено опреде-
ленное сходство рН-зависимости активности гликозидаз слизистой обо-
лочки кишечника, химуса, энтеральной микробиоты, целого организма 
потенциальных объектов питания ихтиофагов, а также сопутствующей 
микробиоты (максимум, как правило, при рН 7.0). Протеолитическая ак-
тивность слизистой оболочки кишечника, химуса, энтеральной микро-
биоты, а также целого организма потенциальных объектов питания их-
тиофагов и сопутствующей микробиоты в том же диапазоне значений 
рН различна. Максимальная активность протеаз слизистой оболочки и в 
большинстве случаев химуса наблюдается при рН 10.0, остальных препа-
ратов – варьирует от рН 5.0 до 10.0. Полученные данные подтверждают 
предположение о возможной компенсаторной роли ферментов жертвы 
и микрофлоры в процессах пищеварения рыб.



ГЛАВА 6

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЯ СРЕДЫ ОБИТАНИЯ НА АКТИВНОСТЬ 
ФЕРМЕНТОВ, ФУНКЦИОНИРУЮЩИХ В КИШЕЧНИКЕ РЫБ  
ИЗ ОДНОЙ ГЕОГРАФИЧЕСКОЙ ЗОНЫ  
В ШИРОКОМ ДИАПАЗОНЕ ЗНАЧЕНИЙ РН

В данной главе представлены данные о влиянии условий обитания 
на активность протеаз и гликозидаз в широком диапазоне значений рН 
слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты ка-
рася из Кучурганского водохранилища и разных участков р. Днестр, а 
также из разных биотопов Волжского плеса Рыбинского водохранилища. 
Сведения о влияния особенностей среды обитания и спектра питания 
рыб на рН-функцию протеаз и гликозидаз, функционирующих в составе 
слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты у од-
них и тех же рыб до начала наших исследований отсутствовали. 

6.1. Влияние условия среды обитания на активность ферментов, 
функционирующих в кишечнике рыб из разных участков  
одной экосистемы 

Удобным объектом для решения поставленной задачи был карась 
Carassius auratus, распространившийся, благодаря разведению в при-
днестровских рыбоводных хозяйствах, почти по всему течению Днестра 
и хорошо адаптированный к условиям окружающей среды (Бурмакин, 
1963; Гончаренко, 1998). Для лучшего сопоставления полученных данных 
анализировали особей близких размерно-весовых групп (длиной около 
30 см), в один и тот же период времени, совпадающий с периодом наи-
более активного питания рыб. Были выбраны три станции, значительно 
различающиеся по гидрологическим, гидрохимическим и биологиче-
ским характеристикам: р. Днестр в районе г. Тирасполь, 1-я станция, Ку-
чурганское водохранилище, 2-я станция и низовья р. Днестр, недалеко 
от впадения реки в Днестровский лиман, 3-я станция. Ниже приведены 
данные, касающиеся рН-зависимости протеаз и гликозидаз карася, оби-
тающего в разных участках р. Днестр и в Кучурганском водохранилище.

Влияние условий среды обитания на активность протеаз слизи-
стой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты карася в 
широком диапазоне значений рН. При стандартных значениях рН (7.0) наи-
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меньшая активность протеаз слизистой оболочки кишечника была выяв-
лена у карася из р. Днестр в районе г. Тирасполь (5.37±0.69 мкмоль/г.мин),  
наибольшая – у рыб из Кучурганского водохранилища (9.41±0.87 
мкмоль/г.мин). Несколько меньший уровень ферментативной актив-
ности отмечен у рыб из низовий Днестра, недалеко от впадения реки в 
Днестровский лиман (8.00±0.61 мкмоль/г.мин). При этом у рыб всех ис-
следованных групп активность протеаз слизистой оболочки кишечника, 
как правило, была выше таковой химуса. 

Сопоставление уровня ферментативной активности тех же препара-
тов в диапазоне рН от 5.0 до 10.0 показывает, что динамика активности 
протеаз слизистой оболочки и химуса у всех исследованных рыб доста-
точно близка – минимум активности протеаз в обоих случаях наблюдается 
при рН 5.0, максимум – при рН 10.0 (рис. 6.1). У карасей с первой станции 
при рН 5.0 выявлено 36.7% и 33.1%, второй – 30.7% и 37.9% и третьей – 
42.8% и 30.2 % максимальной активности слизистой и химуса при рН 10.0 
соответственно. Относительная активность протеаз кишечной микрофло-

Рис. 6.1. Влияние рН на активность протеаз 
энтеральной микробиоты, химуса  
и слизистой оболочки кишечника карася 
из р. Днестр вблизи г. Тирасполь – а, 
Кучурганского водохранилища – б 
 и р. Днестр вблизи впадения  
в Днестровский лиман – в  
(по: Кузьмина и др., 2014 а).

Обозначения: По оси абсцисс – рН,  
по оси ординат – активность протеаз, 
мкмоль/г.мин. 1 – энтеральная 
микробиота, 2 – химус, 3 – слизистая
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ры карасей тех же групп при рН 5.0 значительно выше – 48.5, 18.1 и 62.9 % 
максимальной активности. При этом особого внимания заслуживают раз-
личие формы кривых рН-зависимости и оптимумов рН протеаз энтераль-
ной микробиоты у рыб из разных мест обитания. Так, у карасей с первой 
станции оптимум рН протеаз отмечен при рН 7.0, второй – при рН 10.0, тре-
тьей – в зоне рН 6.0-8.0. У рыб с первой станции резко увеличивается фер-
ментативная активность при рН 7.0, у рыб со второй станции наблюдаются 
два пика активности протеаз энтеральной микробиоты – при рН 7.0 и 10.0, 
а для рыб с третьей станции характерно отсутствие достоверных различий 
в уровне ферментативной активности в зоне рН 6.0-8.0.

Таким образом, характер рН-зависимости протеаз слизистой обо-
лочки, химуса и, особенно, энтеральной микробиоты у карася из разных 
участков р. Днестр и Кучурганского водохранилища значительно варьи-
рует. У рыб, обитающих в районе г. Тирасполь, максимальные значения 
активности протеаз энтеральной микробиоты выявлены при рН 7.0, у 
рыб из Кучурганского водохранилища, расположенном ниже по течению 
р. Днестр – при рН 10.0, в низовьях р. Днестр (вблизи Днестровского ли-
мана) – в зоне рН 6.0-8.0. Различный характер рН-зависимости протеиназ 
энтеральной микробиоты у рыб из разных участков р. Днестр и Кучурган-
ского водохранилища, вероятно, зависят от различий в составе и числен-
ности микроорганизмов в воде и объектах питания рыб. 

Влияние условий среды обитания на активность гликозидаз слизи-
стой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты карася в 
широком диапазоне значений рН.

Уровень активности гликозидаз слизистой оболочки и химуса у рыб 
с разных станций также различен. При этом активность гликозидаз сли-
зистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной микробиоты при рН 
7.0 достоверно выше у рыб из Кучурганского водохранилища по срав-
нению с таковой из разных участков р. Днестр. Так, при рН 7.0 у карася 
с первой станции активность гликозидаз слизистой оболочки кишечни-
ка и химуса соответствует 25.99±0.67 и 23.96±0.56, второй – 34.37±0.83 и 
28.96±0.36, третьей – 26.11±0.45 и 18.75±0.48 мкмоль/г.мин. У рыб с пер-
вой и третьей станций активность гликозидаз энтеральной микробио-
ты равны (7.48±0.22 и 7.44±0.15 мкмоль/г.мин), со второй – значительно 
выше (21.88±1.15 мкмоль/г.мин). 

Однако динамика активности гликозидаз слизистой оболочки ки-
шечника и химуса у рыб со всех исследованных станций в диапазоне рН 
от 5.0 до 10.0 достаточно близка (рис. 6.2). Действительно, минимум ак-
тивности гликозидаз в обоих случаях наблюдается при рН 5.0, максимум 
при рН 6.0 или 7.0. При рН 5.0 у карасей с первой станции активность 
гликозидаз слизистой оболочки и химуса составляет 39.7% и 64.3%, со 
второй – 33.1% и 61.8%, с третьей – 51.1% и 46.7% от максимальной актив-
ности соответственно. Относительная активность гликозидаз энтераль-
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ной микробиоты карасей с тех же станций при рН 5.0 составила лишь 1.7, 
7.8 и 1.2 % от максимальной активности. При этом важно подчеркнуть, 
что оптимум рН действия гликозидаз энтеральной микробиоты у рыб из 
разных мест обитания, в отличие от таковых слизистой и химуса, всегда 
находится при рН 7.0.

Таким образом, активность гликозидаз слизистой оболочки кишеч-
ника, химуса и энтеральной микробиоты у карася из разных участков 
р. Днестр и Кучурганского водохранилища различна. Максимальные 
значения активности гликозидаз энтеральной микробиоты, независи-
мо от местообитания рыб, наблюдаются при рН 7.0, а форма кривой рН-
зависимости исключительно близка. При этом уровень активности гли-
козидаз во всем диапазоне рН у рыб из Кучурганского водохранилища 
выше, чем у рыб, обитающих в р. Днестр. Высокий уровень активности 
гликозидаз у рыб из Кучурганского водохранилища, вероятно, обуслов-
лен обилием растительности в этом водоеме, большим содержанием 
углеводов в организме объектов питания рыб, а также большей числен-
ностью амилолитических бактерий в воде и объектах питания рыб по 
сравнению с таковыми других участков экосистемы.

Рис. 6.2. Влияние рН на активность гликозидаз 
энтеральной микробиоты, химуса и слизистой 
оболочки кишечника карася из р. Днестр вблизи  
г. Тирасполь – а, Кучурганского водохранилища – б  
и р. Днестр вблизи впадения в Днестровский  
лиман – в (по: Кузьмина и др., 2014 б).

Обозначения: По оси абсцисс – рН, по оси ординат – 
активность протеаз, мкмоль/г.мин, принятой за 100.  
1 – энтеральная микробиота, 2 – химус,  
3 – слизистая
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6.2. Влияние условий среды обитания на активность протеаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса  
и энтеральной микробиоты у рыб из одного участка водоема  
(на примере Рыбинского водохранилища) 

Выше было продемонстрировано разнообразие характера рН-
зависимости протеаз химуса и, особенно, энтеральной микробиоты, свя-
занное с экологическими особенностями значительно различающихся 
по гидрологическим и биологическим характеристикам участков одной 
экосистемы. В связи с этим важно было изучить влияние на исследуемые 
характеристики отдельных экологических зон водохранилища (литора-
ли, сублиторали и батиали) на характер рН-зависимости протеиназ химу-
са и энтеральной микробиоты у рыб, обитающих в одном водоеме. Удоб-
ным для такого рода работ оказался хорошо изученный Волжский плес 
Рыбинского водохранилища (Поддубный, 1971; Рыбинское водохранили-
ще …, 1972). Ниже приведены результаты изучения влияния рН на актив-
ность протеиназ слизистой оболочки кишечника, химуса и энтеральной 
микробиоты у ихтиофагов, обитающих в разных экологических зонах Ры-
бинского водохранилища (на примере налима Lota lota, щуки Esox lucius и 
судака Sander lucioperca). 

Активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса и эн-
теральной микробиоты у рыб разных видов. Определения показали, что 
активность протеиназ слизистой оболочки кишечника, химуса и энте-
ральной микробиоты у исследованных рыб при стандартных значениях 
температуры (20°С) и рН (7.4) значительно различается (табл. 6.1). 

Наиболее высокая активность протеаз слизистой оболочки кишеч-
ника выявлена у хищника-засадчика щуки, меньшая − ихтиофага-факуль-
тативного бентофага налима, минимальная − у пелагического хищника 
судака. При этом максимальная активность протеаз слизистой оболочки 

Таблица 6.1. Активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса  
и энтеральной микробиоты у некоторых видов ихтиофагов Рыбинского водохранилища  
при стандартных значениях температуры (20°С) и рН (7.4), мкмоль/г•мин

Вид
Активность протеаз, мкмоль/г•мин

слизистая химус суммарная активность энтеральная микробиота
Судак 0.47±0.08a 1.65±0.17 * 2.12 1.72±0.20 a

Щука 5.85±0.32 a 2.38±0.12 a* 8.23 0.87±0.17 a

Налим 2.80±0.18 a 2.74±0.17 a 5.54 1.75±0.13 a

Примечание: различия достоверны между минимальной активностью протеаз и активностью протеаз у других 
видов рыб из Рыбинского водохранилища (а), * – различия достоверны между уровнем активности 
протеаз слизистой и химуса (в строках); при уровне значимости p < 0.05 (ANOVA-тест).
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у щуки достоверно (p < 0.05) превышает таковую у налима (в 2.1 раза) и 
судака (в 12.8 раза). Активность протеаз химуса у рыб разных видов разли-
чается не столь значительно. Так, максимальный уровень ферментативной 
активности химуса у налима превышает минимальный у судака лишь в 1.7 
раза. При этом у налима активность протеаз слизистой оболочки и химуса 
близка. Активность протеаз химуса у судака превышает таковую слизистой 
оболочки в 3.5 раза, у щуки, напротив, активность протеаз слизистой обо-
лочки достоверно (p < 0.05) выше таковой химуса (в 2.5 раза).

Активность ферментов энтеральной микрофлоры не может быть со-
поставлена с таковой слизистой и химуса, поскольку пробы, содержащие 
микроорганизмы, предварительно культивировались. Однако сопостав-
ление активности ферментов кишечной микрофлоры у рыб разных ви-
дов показало, что активность протеаз энтеральной микробиоты у щуки 
почти в два раза ниже, чем, у судака и налима, уровень ферментативной 
активности которых близок.	

Влияние рН на активность протеаз слизистой оболочки кишечни-
ка, химуса и энтеральной микробиоты у рыб разных видов. Влияние рН 
на активность протеаз слизистой оболочки кишечника, химуса и энте-
ральной микробиоты в диапазоне 5-10 у рыб разных видов различно 
(рис. 6.3). 

Рис. 6.3. Влияние рН на активность протеаз 
слизистой оболочки кишечника, химуса 
и энтеральной микробиоты судака (а), 
налима (б) и щуки (в) из Рыбинского 
водохранилища.

Обозначения: По оси абсцисс – рН.  
По оси ординат – активность протеаз, 
мкмоль/г.мин.  
1 – микробиота , 2 – химус, 3 – слизистая
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Как видно из рисунка, оптимум рН протеаз слизистой оболочки у 
всех видов рыб соответствует 10. Оптимум рН ферментов химуса у щуки 
равен 6, у налима – 8, у судака – 10. Оптимум рН протеаз энтеральной 
микробиоты у судака и щуки находится при 7, у налима – при 9. При этом 
у судака совпадает, у налима близка величина оптимума рН протеаз сли-
зистой оболочки и химуса (10). Относительная активность протеаз сли-
зистой оболочки при рН 5 находится в районе 15%. Относительная ак-
тивность протеаз химуса и энтеральной микробиоты у рыб разных видов 
в зоне низких значений рН значительно варьирует. При рН 5 у налима 
величина этого показателя составляет 50 и 52, у щуки 80 и 50, у судака – 
лишь 38 и 20% максимальной активности. При рН 10 активность протеаз 
энтеральной микробиоты колеблется от 35 у щуки до 75% максимальной 
активности у налима.

Наблюдаемые различия в уровне активности ферментов приводят к 
существенным различиям в соотношении активности протеаз слизистой 
оболочки кишечника и химуса при разных значениях рН (табл. 2). 

Как показывает таблица, величина коэффициентов Пс/Пх (активность 
протеаз слизистой/активность протеаз химуса), в исследованном диапа-
зоне значений рН значительно варьирует. При этом у всех исследован-
ных видов рыб почти во всем диапазоне рН наблюдается последователь-
ное увеличение значений Пс/Пх. Максимальные величины Пс/Пх у судака и 
налима превышают минимальные в 2.8 и 2.9 раза соответственно. У щуки 
наблюдаются большие различия между максимальной и минимальной 
величиной Пс/Пх (8 раз).

Таким образом, максимальная активность протеаз слизистой обо-
лочки и химуса выявлена у хищника-засадчика щуки, меньшая у ихтио-
фага-факультативного бентофага налима, минимальная у пелагического 
хищника судака. Оптимум рН протеаз слизистой оболочки у всех видов 
рыб соответствует 10.0, ферментов химуса так же, как правило, наблю-
дается при рН 10.0, энтеральной микробиоты – в диапазоне рН от 5.0 до 
9.0. В наибольшей степени варьирует характер кривых рН-зависимости 
энтеральной микробиоты. В зоне низких значений рН относительная ак-

Таблица 6.2. Коэффициенты Пс/Пх (активность протеаз слизистой/активность  
протеаз химуса) у судака, налима и щуки из Волжского плеса  
Рыбинского водохранилища при разных значениях рН

Вид
Значения рН

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 10.0
Судак 0.18 0.14 0.21 0.35 0.47 0.51

Налим 0.47 0.79 0.95 1.13 1.39 1.34
Щука 0.44 1.04 2.17 2.84 3.55 3.05
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тивность протеаз химуса и энтеральной микробиоты выше таковой сли-
зистой оболочки, особенно у щуки и налима.

6.3. Заключительные замечания 

Полученные результаты свидетельствуют о том, что у карася со всех 
исследованных станций, несмотря на близкие размерно-весовые харак-
теристики, активность протеаз и гликозидаз слизистой оболочки кишеч-
ника, химуса и энтеральной микробиоты при одних и тех же значениях 
рН значительно варьирует. Минимальный уровень активности протеаз 
для всех препаратов при исследованных значениях рН отмечен у рыб, 
обитающих в р. Днестр в районе г. Тирасполь. Уровень активности глико-
зидаз у рыб тех же групп иной, причем уровень активности гликозидаз у 
рыб с первой станции близок таковому карасей с третьей станции, оби-
тающих в зоне Нижнеднестровского национального природного парка, 
в то время как у рыб из Кучурганского водохранилища активность гли-
козидаз значительно выше. Это может быть связано как с различиями в 
температурном режиме и кормовых ресурсах водоемов, так и с разли-
чиями в степени влияния антропогенной нагрузки на ферменты разных 
цепей. Вероятно, на активность протеиназ в большей степени, чем на ак-
тивность гликозидаз, влияет состав стоков г. Тирасполь. 

Известно, что качественный состав, рН, температура, содержание 
тяжелых металлов и биогенных веществ, а также численность и биомасса 
гидробионтов в разных участках р. Днестр (от г. Тирасполь до Днестров-
ского лимана) значительно варьируют (Филипенко, 2005; Капитальчук, 
Иожица, 2012; Мелиян, Кожушко, 2012). В частности, в воде р. Днестр 
в районе г. Тирасполь содержание таких тяжелых металлов, как Fe, Pb, 
выше, чем в Кучурганском водохранилище (Зубкова и др, 2008; Капиталь-
чук, Иожица, 2012). Это связано с тем, что промышленный город Тира-
споль сбрасывает без очистки в р. Днестр до 0.5 млн. м3 сточных вод в 
год (Филипенко, 2005). Кроме того, следует отметить, что воды первой и 
третьей станций характеризуются минимальным количеством бактерий 
и по степени загрязнения относятся к категории «слабо загрязненных» 
(2.75-4.40 млн. кл/мл). В воде второй станции численность бактерио-
планктона достигает уровня эвтрофных и гипертрофных вод, которые 
по степени чистоты относятся к категориям «грязные» и «очень грязные» 
(Мединец и др., 2008). Кроме того, в зоне отлова рыб на первой и третьей 
станциях рН воды составляет 7.0 на второй – 8.0 (Филипенко, 2005; Мели-
ян, Кожушко, 2012). 

Необходимо подчеркнуть, что данные о рН-функции протеиназ сли-
зистой оболочки и химуса исследованных рыб близки к результатам, 
имеющимся в литературе. Действительно, оптимум рН трипсиноподоб-
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ных протеиназ у рыб разных видов находится в щелочной зоне (Hau, 
Benjakul, 2006; Kumar et al., 2007; Kuz’mina et al., 2011). Оптимум рН гли-
козидаз слизистой оболочки и химуса в зоне слабокислых и нейтраль-
ных значений рН также совпадает с опубликованными сведениями – у 
рыб разных видов он находится в зоне рН 6.5-8.5 (Кузьмина, Неваленый, 
1983; Уголев, Кузьмина, 1993; Kuz’mina et al., 2011). Некоторые отличия 
рН-зависимости активности протеаз и гликозидаз слизистой оболочки 
и химуса могут в значительной мере определяться сложным составом 
ферментов химуса и соотношением количества ферментов, синтезируе-
мых рыбами, их объектами питания и кишечной микрофлорой, функцио-
нирующей в полости кишечника. 

Важно отметить, что в кишечнике пресноводных рыб, как правило, 
преобладают микроорганизмы, принадлежащие к pодам Aeromonas, 
Pseudomonas, Micrococcus, Bacillus, Bacterium, Pseudobacterium, Azotobacter 
и Sarcina (Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005). Данные, получен-
ные при исследовании активности гликозидаз кишечной микрофлоры 
карася, подтверждают наличие в кишечнике рыб амилолитических бак-
терий. Как указывалось выше, почти все изоляты родов Vibrio и Entero-
bacter обладают гликолитической активностью (Hamid et al., 1979). Кроме 
того, амилазу продуцируют более 50% штаммов сем. Bacteroidaceae, а 
также р. Aeromonasи р. Clostridium, выделенных из кишечника рыб раз-
ных видов (Кузьмина, Скворцова, 2002). Высокая продукция α-амилазы 
найдена у 12 штаммов микроорганизмов, 11 из которых принадлежат 
роду Aeromonas и один – роду Pseudomonas (Sugita et al., 1997). 

В настоящей работе подтверждены данные о том, что оптимум рН 
амилолитических ферментов энтеральной микробиоты рыб соответ-
ствует 7.0 (Kuz’mina et al., 2011), а также продемонстрировано сходство 
рН-зависимости у рыб одного вида из разных мест обитания. Вместе с 
тем заслуживает внимания различие рН-зависимости гликозидаз сли-
зистой, химуса и энтеральной микробиоты, обеспечивающих гидролиз 
углеводных компонентов пищи, которые касаются не столько величины 
оптимума рН, сколько зон пред- и постмаксимальных значений (рН 5.0 
и 6.0, а также 8.0-10.0 соответственно). В указанных зонах рН активность 
гликозидаз слизистой оболочки и химуса выше, чем энтеральной микро-
биоты, что, по-видимому, обусловлено разной структурой одноименных 
ферментов рыб и микроорганизмов.

Также важно отметить разную степень пластичности ферментов эн-
теральной микробиоты, относящихся к различным цепям. Если характе-
ристики гликозидаз консервативны, то протеаз достаточно пластичны. 
Действительно, форма кривых рН-зависимости гликозидаз у карася, 
отловленного в разных участках Днестра и в Кучурганском водохрани-
лище, близка. При этом уровень активности гликозидаз у рыб из реки 
ниже, чем у рыб из водохранилища, в котором по сравнению с рекой бо-
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лее высокая температура поверхностного слоя воды и богаче кормовые 
ресурсы. Так, средняя летняя температура поверхностного слоя воды 
на участке реки в районе г. Тирасполь составляет 22˚С, в Кучурганском 
водохранилище – 27˚С, в нижнем участке р. Днестр – 23˚С (Филиппенко, 
2005; Мелиян, Кожушко, 2012). Высокая температура воды в Кучурган-
ском водохранилище обусловливает высокую численность и биомассу 
зоопланктона, зообентоса, фитопланктона и макрофитов по сравнению 
с таковыми в р. Днестр (Чур, 2012; Филипенко, 2005). 

Как подчеркивалось ранее, различия в характере рН-зависимости 
протеаз энтеральной микробиоты могут быть обусловлены как разным 
видовым составом, так и разным соотношением протеаз, синтезируемых 
разными видами микроорганизмов. В кишечнике пресноводных рыб 
обычно преобладают микроорганизмы, принадлежащие к p.p. Aeromo-
nas, Pseudomonas, Micrococcus, Bacillus, Bacterium, Pseudobacterium, Azoto-
bacter и Sarcina. В загрязненных водоемах могут встречаться бактерии 
p. Vibrio (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Кузьмина, Скворцова, 
2002; Кузьмина, 2005; Ganguly, Prasad, 2012). В кишечнике рыб, обитаю-
щих в Рыбинском водохранилище, чаще встречаются микроорганизмы 
р.р. Pseudomonas, Bacillus, а также кокковые формы, коринебактерии и 
микромицеты (Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005). Известно, 
что высокой протеолитической активностью экстрацеллюлярных ги-
дролаз обладают бактерии, принадлежащие к р. Pseudomonas (Hamid et 
al., 1979; Hoshino et al., 1997; Belchior, Vacca, 2006), р. Bacillus (Skrodenytė-
Arbačiauskieninė, 2000; Ghosh et al., 2002; Esakkiraj et al., 2009; Askarian et 
al., 2012). При этом некоторые штаммы Ps. aeruginosa продуцируют три 
различные протеазы – две нейтрально-щелочные и эластазу (Лубянскене 
и др., 1989; Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005).

Относительно низкий уровень активности протеаз энтеральной 
микробиоты у рыб, отловленных в районе г. Тирасполь, может быть об-
условлен более бедным видовым составом и низкой численностью ми-
кроорганизмов, а также более бедной кормовой базой рыб, что связано 
не только с более низкой температурой воды, но и более быстрым тече-
нием по сравнению с другими участками водной системы. Так, скорость 
течения в районе первой станции составляет 1–1.5 м/с, в районе второй 
станции практически отсутствует, а в районе третьей станции соответ-
ствует 0.4–0.9 м/с (Заяц, 2000; Филиппенко, 2005; Мелиян, Кожушко, 2012). 
Не меньшую роль могут играть различия в степени минерализации воды. 
Так, в районах первой и третьей станций минерализация воды варьирует 
от 343 до 725 мг/л, в Кучурганском водохранилище колеблется в преде-
лах 575 – 1200 мг/л (Зубкова и др., 2000).

Особенности среды обитания исследованных рыб способствуют 
формированию специфической энтеральной микробиоты. Действи-
тельно, среди энтеральной микробиоты карасей, обитающих в районе 
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г. Тирасполь, преобладают нейтральные протеазы, у микроорганизмов 
из Кучурганского водохранилища доминируют щелочные протеиназы, у 
кишечной микрофлоры рыб, отловленных в устьевом участке р. Днестр 
– все известные протеиназы. Полученные нами данные в основном под-
тверждают сведения о том, что протеазыразличных микроорганизмов 
максимальную активность проявляют при нейтральных или щелочных 
значениях рН (Лубянскене и др., 1989). При этом относительно высокая 
активность протеаз энтеральной микробиоты у рыб с первой и третьей 
станций в зоне кислых значений рН свидетельствует о наличии лактобак-
терий. Ранее было показано (Jankauskienė, Lesauskienė, 1995), что бакте-
рии р. Lactobacillus, в частности L. caseicasei и L. plantarum, выделенные 
из пищеварительного тракта карпа, синтезируют трипсино- и пепсино-
подобные протеазы. По-видимому, различия рН-функции протеаз энте-
ральной микробиоты, выявленные при исследовании карася из разных 
мест обитания, обусловлены разным видовым составом микрофлоры 
и различной активностью ферментов, синтезируемых разными видами 
микроорганизмов.

Приведенные данные свидетельствуют о стабильности рН-
зависимости гликозидаз и расширяют представления о вариабельности 
рН-зависимости протеаз энтеральной микробиоты у рыб. При этом, как 
подчеркивалось ранее (Kuz’mina et al., 2011), в ряде случаев, в частно-
сти при низких значениях рН, протеиназы микробиоты могут компен-
сировать относительно низкий уровень активности протеолитических 
ферментов, синтезируемых пищеварительной системой рыб. Компенса-
торная роль протеаз, синтезируемых энтеральной микробиотой и уча-
ствующих в симбионтном пищеварении, в большей степени характерна 
для рыб, обитающих в р. Днестр, чем для рыб из Кучурганского водохра-
нилища. 

При анализе данных, касающихся активности протеаз у рыб из одно-
го биотопа, следует отметить, что результаты, полученные при исследо-
вании слизистой оболочки кишечника и химуса при стандартных услови-
ях, особенно у щуки и налима, в значительной мере близки отмеченным 
ранее, а наблюдаемые различия могут быть обусловлены разной стадией 
пищеварения (Уголев, Кузьмина, 1993). Соотношение активности протеаз 
энтеральной микробиоты у рыб этих видов отличается от такового сли-
зистой оболочки и химуса: минимальные значения выявлены у щуки, у 
судака и налима активность близка. По всей вероятности, последнее об-
условлено особенностями экологических зон водохранилища, в которых 
размножаются и обитают особи исследованных видов рыб. Известно, что 
налим встречается преимущественно в придонных зонах сублиторали 
и батиали, щука – в зарослях растительности сублиторали и литорали, 
судак – в пелагиали (Поддубный, 1971). Население этих зон, предпочи-
таемые объекты питания рыб и микрофлора существенно различаются. 
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Это обстоятельство важно учитывать, поскольку состав и численность 
энтеральной микробиоты в значительной степени зависит от состава 
и численности микроорганизмов, обитающих в воде (Buddington et al., 
1997; Ray et al., 2012). 

При этом индигенная, (постоянная или прикрепленная) энтеральная 
микробиота рыб формируется за счет микроорганизмов, поступающих 
в пищеварительный тракт с водой и пищей, в начальный период экзо-
генного питания, транзиторная (полостная) – на последующих этапах 
онтогенеза (Kolkovski et al, 1993, 1997; Buddington et al., 1997; Кузьмина, 
Скворцова, 2002). В отличие от индигенной, состав транзиторной микро-
биоты в значительной мере зависит от изменения такового в воде и пище 
(Buddington et al., 1997). При этом щука размножается и нагуливается в 
зоне защищенного прибрежья литорали, на микрофлору которого боль-
шое влияние оказывает растительность. Судак и налим размножаются, а 
их сеголетки нагуливаются, на разных участках сублиторали и батиали 
(Поддубный, 1971), придонные слои которых накапливают значительное 
количество разлагающегося органического вещества. Также известно, 
что бактериальные сообщества водной толщи менее разнообразны по 
видовому составу по сравнению с таковыми донных отложений (Копы-
лов, Косолапов, 2011). Об этом же свидетельствует большая численность 
и большее разнообразие кишечной микрофлоры у бентофага сазана по 
сравнению с таковой у ихтиофага судака, питающегося в толще воды 
(Зубкова,1965, 1966). При этом состав микрофлоры у объектов питания 
бентофагов – водных беспозвоночных в значительной мере определяет-
ся составом микробиоты грунта. Так, при изучении микробиоты трепанга 
Apostichopus japonicus и грунта, на котором он обитает, выявлено зна-
чительное сходство их микробного состава, в частности преобладание 
представителей р.р. Pseudomonas и Bacillus (Богатыренко, 2013).

Это позволяет предположить, что состав и численность микробио-
ты, поступающей в пищеварительный тракт личинок исследованных 
видов рыб по пищевым цепям, различна. Молодь рыб, питающаяся в 
придонных слоях, особенно молодь налима, в отличие от молоди щуки, 
может поглощать с пищей (зоопланктон и бентос) большое количество 
микроорганизмов, участвующих в разложении органического вещества. 
Это важно учитывать, так как активность протеаз у представителей при-
донного планктона и бентоса сопоставима с таковой рыб. Так, активность 
трипсиноподобных протеаз рачкового планктона из Кучурганского во-
дохранилища соответствует 6.2, у представителей бентоса 3.0–3.3, со-
путствующей микробиоты – 1.5 и 0.7–2.4 мкмоль/(г·мин) соответственно 
(Золотарева и др., 2015). 

Вместе с тем наиболее интересно сопоставление эффектов рН на ак-
тивность протеаз слизистой оболочки, химуса и энтеральной микробио-
ты у исследованных видов рыб. Оптимум рН протеаз слизистой оболоч-
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ки у исследованных видов рыб, отмеченный при 10, совпадает 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 протеаз химуса, 
близкие максимальным величинам, наблюдаются в более широком диа-
пазоне значений рН. В связи с этим необходимо подчеркнуть, что в по-
лости кишечника функционируют ферменты, синтезируемые не только 
поджелудочной железой и энтероцитами, но также объектами питания 
(Уголев, Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2000, 2005; Kuz’mina, 2008) и энтераль-
ной микробиотой (Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989; Кузьмина, 
Скворцова, 2002; Кузьмина, 2005, 2015; Ganguly, Prasad, 2012; Ray et al., 
2012 a). Совпадение характера кривых рН зависимости протеаз химуса 
и энтеральной микробиоты у налима свидетельствует о значительном 
вкладе протеаз энтеральной микробиоты в активность ферментов, функ-
ционирующих в составе химуса. 

Сведения о значительной вариабельности характера рН-
зависимости протеаз химуса и, особенно, энтеральной микробиоты рыб 
также подтверждают ранее полученные данные (Kuz’mina et al., 2011; 
Кузьмина и др., 2014 а,б). Важно отметить, что варьирует не только ве-
личина оптимума рН, но и относительная активность ферментов в зонах, 
лежащих за пределами оптимума. При этом обращает на себя внимание 
отчетливый оптимум рН протеаз энтеральной микробиоты у судака и 
щуки (рН 7), а также исключительно высокая относительная активность 
протеаз энтеральной микробиоты у налима в зоне рН 6-8 (более 80% мак-
симальной активности). Одинаковый оптимум рН протеаз энтеральной 
микробиоты у судака и щуки может быть обусловлен доминированием 
одного вида микроорганизмов или бактерий, обладающих протеазами с 
близкими свойствами. Так, в одном из водохранилищ, расположенном в 
Чехии, до 50% бактерий принадлежит к группе β-Proteabacteria (Simek et 
al., 2005, цит. по: Копылов, Косолапов, 2011). Широкая зона «оптималь-
ных значений» протеаз энтеральной микробиоты наряду с близостью 
характера кривой рН-зависимости протеаз химуса у налима может 
свидетельствовать о большем разнообразии видового состава микро-
флоры, поступающий в кишечник с водой и пищей. Это предположение 
подтверждают сведения о большем разнообразии видового состава ми-
кробиоты донных отложений по сравнению с таковым пелагиали (Копы-
лов, Косолапов, 2011) и большем разнообразии кишечной микрофлоры 
у бентофагов по сравнению с таковой ихтиофагов, питающихся в толще 
воды (Зубкова,1965, 1966).

Особо следует отметить то обстоятельство, что максимальная ак-
тивность ферментов химуса и энтеральной микробиоты наблюдается 
при низких и нейтральных значениях рН, которые чаще встречаются в 
кишечнике рыб (Уголев, Кузьмина, 1993). Большая активность проте-
иназ энтеральной микробиоты при рН 5.0 у щуки и налима – 50 и 52% 
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максимальной активности по сравнению с таковой у судака (20%), по-
видимому, связана с участием протеаз энтеральной микробиоты у пер-
вых двух видов в гидролизе белков при низких значениях рН. Высокий 
уровень относительной активности протеаз энтеральной микробиоты и 
химуса в зоне низких значений рН у налима и щуки, в отличие от пела-
гического хищника судака, свидетельствует о том, что вклад ферментов 
объектов питания и микрофлоры зависит от условий питания рыб. По-
следнее, подтверждая предположение о том, что протеазы микробио-
ты и объектов питания рыб способны компенсировать относительно 
низкую активность протеаз, синтезируемых пищеварительной системой 
рыб-консументов, при кислых значениях рН, позволяет предположить 
тесную зависимость вклада ферментов микробиоты от особенностей 
биотопа. Представленные результаты свидетельствуют о том, что зна-
чительную роль в формировании видового состава, а, следовательно, и 
набора протеаз, а также численности энтеральной микробиоты играют 
особенности экологических зон водоема, в частности ярус (литораль, су-
блитораль и батиаль). 



ОБЩЕЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Прежде всего, необходимо отметить, что анализ закономерностей 
пищеварения у рыб связан с большими сложностями, чем у высших по-
звоночных, ввиду необычайно высокого видового разнообразия, сопря-
женного с вариабельностью морфологических и физиолого-биохими-
ческих характеристик, обусловленной адаптациями к условиям среды 
обитания, спектру питания, доступности и биохимическому составу по-
тенциальных жертв, а также к другим биотическим и абиотическим фак-
торам. В связи со сложностью структурно-функциональной организации 
пищеварительной системы, в работе приведены лишь сведения, касаю-
щиеся ее базовых характеристик. При этом особое внимание обращено 
на механизмы пищеварения, обеспечивающие деградацию объектов пи-
тания рыб, которые были описаны лишь в конце XX в., а также обсужде-
нию их роли в комплексе процессов, обеспечивающих начальные этапы 
ассимиляции пищи, в рамках предложенной А.М. Уголевым (1991) теории 
адекватного питания. Теория адекватного питания в значительной мере 
базируется на том, что разнообразие, существующее на организменном, 
органном, тканевом и клеточном уровнях, исчезает на уровне универ-
сальных функциональных блоков – молекул и надмолекулярных ком-
плексов, способных выполнять элементарные физиологические функ-
ции. В число наиболее важных типов функциональных блоков входят 
транспортирующие (каналы, насосы, мобильные переносчики, связыва-
ющие белки), ферментные и комбинированные блоки (Nа+-K+-АТФаза). 
Концепция универсальных функциональных блоков ранее широко ис-
пользовалась при решении проблем эволюции различных систем ор-
ганизм животных (Уголев, 1985, 1990). Однако она может быть не менее 
полезной и при анализе процессов пищеварения у животных из разных 
экосистем.

Ранее отмечалось, что, несмотря на значительное сходство общих 
закономерностей, а также механизмов деградации и усвоения пищи, со-
отношение механизмов пищеварения и транспорта нутриентов у рыб 
из естественных экосистем существенно отличается от описываемых 
для высших позвоночных животных (Уголев, Кузьмина, 1993). Это в пер-
вую очередь связано с тем, что в естественных условиях исключительно 
важную роль играет механизм индуцированного аутолиза, когда рас-
щепление структур пищевого объекта реализуется его собственными 
ферментами. Возможность значительного вклада ферментов жертвы в 
процессы пищеварения консумента существенно изменяет представле-
ния о требованиях к качеству жертвы, которое определяется не только 
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ее биохимическим составом и калорийностью, но также способностью 
к аутодеградации, способствующей снижению энергетических затрат 
консумента на синтез собственных пищеварительных гидролаз (Уголев, 
Кузьмина, 1993; Кузьмина, 2005, 2015). Однако до сих пор введение жи-
вых кормов при выращивании рыб в условиях аквакультуры широко не 
практикуется. 

Для оценки роли ферментов жертвы в деградацию пищевых суб-
стратов у гидробионтов, входящих в пищевые сети разных экосистем, не-
обходимо исследование гидролитического аппарата у большего числа 
видов «трофических партнеров». Сведения такого рода позволят количе-
ственно охарактеризовать молекулярные аспекты трофических взаимо-
отношений гидробионтов в экосистемах разного типа и выявить диапа-
зон изменчивости характеристик трофических партнеров под влиянием 
важнейших природных факторов. Это даст возможность объединить их в 
эконы – группы организмов, выполняющих «геохимическую работу» как 
единое целое и играющих аналогичную роль в трансформационных про-
цессах, протекающих в различных экосистемах (Гладышев, 1990; Баканов, 
2000; Кузьмина, Цветкова, 2001; Кузьмина, 2005).

Полученные в последнее время данные существенно дополнили 
сведения о молекулярных основах взаимоотношений консументов и 
их потенциальных жертв. При этом было показано, что эффективность 
трофических отношений, связанных с переносом вещества с одного тро-
фического уровня на другой, зависит не только от особенностей функ-
ционирования ферментных систем трофических партнеров, но и энте-
ральной микробиоты. При исследовании некоторых видов рыб удалось 
выявить существенные различия в форме кривых температурной функ-
ции и рН-зависимости собственных ферментов, их объектов питания и 
энтеральной микробиоты. Действительно, сопоставление температур-
ной зависимости ферментов энтеральной микробиоты и рыб подтверди-
ло, что микроорганизмы, синтезирующие протеазы, гидролизующие те 
же субстраты, что и ферменты, синтезируемые пищеварительной систе-
мой рыб (Кузьмина, 2005; Лубянскене и др., 1989; Шивокене, 1989), име-
ют несколько другие характеристики. При этом характеристики протеаз 
потенциальных жертв и микробиоты в большинстве случаев оказались 
более адаптированными к функционированию при низких температу-
рах, чем ферменты, синтезируемые пищеварительной системой рыб 
(Кузьмина, Первушина, 2003, 2004, Кузьмина и др., 2012 а, б; 2013 а, б; 
Шалыгин, 2013). Эти данные свидетельствуют о том, что протеазы объ-
ектов питания рыб разных экологических групп могут компенсировать 
крайне низкий уровень активности ферментов, синтезируемых поджелу-
дочной железой и функционирующих в кишечнике консументов в зоне 
низких температур и кислых значений рН (Кузьмина, 2005). Поскольку 
значения оптимума рН протеаз, синтезируемых гепатопанкреасом рыб 
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(9-11) лежат значительно выше рН энтеральной среды (7-8), низкие ве-
личины оптимума рН протеаз энтеральной микробиоты (5-8) могут рас-
сматриваться, как адаптации, позволяющие гидролизовать белковые 
компоненты пищи в широком диапазоне значений рН (Кузьмина и др., 
2014 а,б, 2015, 2016; Золотарева, 2015). При исследовании раздельного и 
комплексного влияния температуры и рН на уровень казеинлитической 
активности энтеральной микробиоты наибольшие эффекты у рыб раз-
ных видов выявлены при бифакторном воздействии температуры и рН 
(Кузьмина, Скворцова, 2002; Кузьмина, Первушина, 2004). Также важно, 
что в случае объектов питания в зоне низких температур более эффек-
тивны собственные гемоглобинлитические протеазы, в то время как в 
случае микробиоты – казеинлитические трипсиноподобные протеазы. 
Это обстоятельство имеет большое значение для всего комплекса про-
цессов, обеспечивающих деполимеризацию объектов питания рыб, так 
как способствует более полному гидролизу белковых компонентов тка-
ней жертвы и снижению энергетических затрат консументов на синтез 
собственных ферментов. При этом протеазы, функционирующие в ки-
шечнике рыб из естественных водоемов, в большей степени адаптирова-
ны к функционированию при низких температурах, чем таковые рыб из 
искусственных экосистем (Шалыгин, 2013).

К сожалению, в настоящее время нет методов корректной количе-
ственной оценки роли симбионтного пищеварения в процессах пище-
варения консументов. Это в первую очередь связано с необходимостью 
наращивать массу микроорганизмов для определения активности ги-
дролаз, а также разным пулом гидролаз, синтезируемых разными вида-
ми микроорганизмов. Вместе с тем поиск методов адекватной оценки 
вклада ферментов энтеральной микробиоты исключительно важен не 
только для углубления представлений о роли симбионтного пищеваре-
ния в процессах ассимиляции пищи и реализации трансформационной 
функции пищеварительных гидролаз, но и для выяснения роли микро-
биоты в процессах саморегуляции, лежащих в основе сложных форм 
адаптивной регуляции пищеварительной функции. Помимо этого, дан-
ные, касающиеся характеристик ферментов трофических партнеров и 
симбионтной микрофлоры, позволят количественно охарактеризовать 
молекулярные аспекты трофических взаимоотношений гидробионтов в 
экосистемах разного типа (Кузьмина, 2005, 2015). 

Если роль ферментов жертвы и энтеральной микробиоты в увели-
чении эффективности начальных этапов ассимиляции пищи с той или 
иной долей погрешности оценить возможно, то уменьшение стоимости 
процессов пищеварения за счет реализующих ее элементов в настоящее 
время можно представить лишь в самом общем виде. Вместе с тем отсут-
ствие полифункциональности потребовало бы от организма дополни-
тельных затрат энергии, что существенно повлияло бы на характер и тем-
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пы эволюции. Также важную роль играет соответствие жирнокислотного 
состава липидов различных тканей трофических партнеров. Последнее 
связано с тем, что поддержание высокой проницаемости мембран и 
быстрой передачи информации в условиях низких температур обеспе-
чивается увеличением в составе различных липидов мембран полине-
насыщенных жирных кислот, а процессы десатурации насыщенных жир-
ных кислот требует дополнительных энергетических затрат консумента 
(Крепс, 1981; Кузьмина, 2005).

Особо следует отметить, что вклад ферментов жертвы в процессы 
пищеварения консумента зависит не только от физиолого-биохимиче-
ских особенностей трофических партнеров, но и от физико-химических 
особенностей их среды обитания. Исследование в единых методических 
условиях активности одноименных гидролаз у рыб из водоемов, распо-
ложенных в разных географических зонах, позволило продемонстриро-
вать влияние климатических условий, обуславливающих состав кормо-
вой базы и микробиоты, на процессы пищеварения у рыб. В частности, 
показано, что активность протеаз и гликозидаз слизистой оболочки ки-
шечника и химуса у массовых видов рыб из Кучурганского водохранили-
ща, как правило, выше, чем у рыб из Рыбинского водохранилища, что об-
условлено более высокой температурой воды и лучшей кормовой базой. 
Сопоставление активности гликозидаз и протеаз кишечной микрофлоры 
у рыб, различающихся по характеру питания, позволило распространить 
это утверждение и на энтеральную микробиоту. При этом выявлена зна-
чительная роль не только энтеральной микробиоты, но и микрофлоры, 
ассоциированной с покровами и различными тканями объектов питания 
рыб в процессах деградации белковых компонентов пищи рыб. 

Важно отметить, что физико-химические условия, прежде всего тем-
пература среды обитания и спектр питания рыб при стандартных значе-
ниях рН в основном влияют на активность ферментов пищеварительно-
го тракта, обусловленную главным образом интенсивностью их синтеза. 
Хотя есть сведения о том, что активность протеаз слизистой оболочки 
кишечника и химуса слабо зависит от типа питания рыб (Chakrabarti et al., 
1995; Chan et al., 2004; Соловьев, 2011), в большинстве работ подчеркива-
ется, что активность пищеварительных ферментов в значительной степе-
ни отражает пищевую активность и спектр питания рыб (Коштоянц, 1950; 
Barrington, 1957; Kapoor et al., 1975; Fange, Grove, 1979; Kuz’mina, 2008). 
Это утверждение в наибольшей степени относится к активности глико-
зидаз пищеварительного тракта рыб (Кузьмина, 1985, 2005, 2015; Уголев, 
Кузьмина, 1993; Hidalgo et al., 1999; Ji et al., 2012).

При этом не только уровень активности ферментов, гидролизующих 
одни и те же субстраты, но и характеристики ферментов рыб зависят от 
географического положения водоемов. В равной мере это относится к 
характеристикам ферментов энтеральной микробиоты. Как показывают 



150 ОБЩЕЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ

приведенные в монографии данные, водоемы, в которых обитают ис-
следованные гидробионты, значительно отличаются не только по темпе-
ратуре воды, но и по целому ряду гидрологических и гидрохимических 
характеристик. Эти различия, а также продолжительная раздельная 
эволюция гидроэкосистем, входящих в бассейн Волги и Днестра, завер-
шившаяся к настоящему времени созданием каскада волжских и Кучур-
ганского водохранилищ, не могли не отразиться на структуре и функ-
ционировании населяющих их гидробионтов. Действительно, видовой 
состав и численность представителей флоры и фауны, в значительной 
мере составляющих кормовую базу рыб, в указанных водоемах различ-
ны, что отражается на функционировании ферментных систем пищева-
рительного тракта рыб. 

Также важно отметить, что имеющиеся данные свидетельствуют о 
значительном сходстве характера влияния рН на активность протеаз 
слизистой оболочки кишечника у рыб разных видов. При этом отмечает-
ся низкая активность протеаз в зоне кислых значений рН и высокая – в 
зоне щелочных значений рН (Chen et al., 2006; Коростелев, 2006; Невален-
ный и др., 2011; Ji et al., 2012; Бедняков, 2014). Полученные результаты хо-
рошо согласуются со сведениями об оптимуме рН трипсина и химотрип-
сина в зоне щелочных значений рН (Yoshinaka et al., 1984; García‑Carreo et 
al., 2002; Hau, Benjakul, 2006). Сопоставление рН-зависимости гидролаз, 
функционирующих в кишечнике консументов, потенциальных объектов 
питания рыб, а также их сопутствующей и энтеральной микробиоты, по-
зволило обнаружить ряд не известных ранее закономерностей. Прежде 
всего, следует отметить выявленную вариабельность оптимума рН про-
теаз энтеральной микробиоты, выделенной из кишечника рыб разных 
видов. Если протеазы, синтезируемые поджелудочной железой рыб, как 
правило, имеют оптимум рН в зоне 9-11, то микробиоты – в более широ-
ком диапазоне значений рН, в том числе при рН 5.0 и 6.0. Наблюдаемая 
вариабельность оптимумов рН протеаз энтеральной микробиоты может 
быть обусловлена как различным соотношением отдельных видов ми-
кроорганизмов, так и разной конформационной пластичностью протеаз, 
синтезируемых разными видами микроорганизмов. Последнее обеспе-
чивает адаптационную пластичность и эффективность пищеварительно-
го процесса у рыб в разных экологических условиях.

Для процессов пищеварения у рыб особенно важно, что ферменты 
энтеральной микробиоты, потенциальных объектов питания и сопут-
ствующей микробиоты, как правило, более устойчивы к воздействию 
низких значений температуры и рН по сравнению с одноименными 
гидролазами рыб. Эти факты подтверждают предположение о том, что 
протеазы микробиоты и потенциальных объектов питания рыб, особен-
но бентофагов, не имеющих желудка, могут компенсировать низкую ак-
тивность ферментов слизистой оболочки кишечника в зоне низких зна-
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чений рН и тем самым снижать энергетические и пластические затраты 
рыб на синтез собственных ферментов (Уголев, Кузьмина, 1993, Кузьми-
на, 2005). Наконец, важно отметить, что вариабельность температурных 
и рН зависимых характеристик протеаз потенциальных объектов пита-
ния рыб и микробиоты, как энтеральной, так и сопутствующей, является 
исключительно тонким механизмом, играющим важную роль в системе 
адаптаций, позволяющих рыбам разных видов эффективно осваивать 
кормовую базу водоемов, расположенных как в пределах одной, так и 
разных географических зон. Последнее исключительно важно для про-
цессов саморегуляции, лежащих в основе сложных форм адаптивной ре-
гуляции пищеварительной функции (Кузьмина, 1997; 2001). Следователь-
но, представленные данные расширяют представления о молекулярных 
основах взаимоотношений трофических партнеров в различных водных 
экосистемах.
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