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Впервые исследованы активность и pH-зависимость пищеварительных ферментов у рыб, оби-
тающих в дельте р. Меконг: стеклянного окуня Parambassis wolffii, мелкочешуйного горбыля
Boesemania microlepis, пангасиуса Pangasius macronema и представителей семейства Cyprinidae.
Выявлены значительные межвидовые различия в уровне активности пептидаз и гликозидаз,
обеспечивающих гидролиз белковых и углеводных компонентов пищи. Наибольшие меж-
видовые различия характерны для гликозидаз: уровень ферментативной активности у рыб
сем. Cyprinidae превышает таковой у стеклянного окуня P. wolffii в 13,6 раза. Различия в уровне
активности пептидаз у рыб разных видов ниже: в случае активности ферментов желудка у стек-
лянного окуня P. wolffii значения выше таковых для пангасиуса P. macronema в 1,8 раза, в слу-
чае суммарной активности ферментов желудка и кишечника у тех же видов — в 1,5 раза. Полу-
ченные данные подтверждают представления о зависимости активности пищеварительных гид-
ролаз от спектра питания рыб. Активность ферментов кишечника значительнее снижается в кис-
лой зоне pH, чем в щелочной. Следовательно, закисление энтеральной среды будет негативно
влиять на процессы пищеварения у этих видов рыб.
Ключевые слова: Вьетнам, пищеварительные ферменты, Parambassis wolffii, Boesemania
microlepis, Pangasius macronema, Cyprinidae

В дельте реки Меконг расположены две крупные экосистемы — пресноводная и эстуарная.
В настоящее время из-за сокращения речного стока, климатических изменений и ряда дру-
гих факторов природного и антропогенного характера отмечено экстремальное осолонение во-
ды в дельте Меконга (Tuan et al., 2007). В связи с этим необходимым является изучение раз-
личных аспектов биологии и физиологии пресноводных индикаторных видов. В качестве одно-
го из таких видов рыб, обитающих в р. Меконг, предложено использовать стеклянного окуня
Parambassis wolffii (Bleeker, 1850), регулярно мигрирующего из мест нереста и нагула в пойме
реки в глубокие участки главного русла. Рыбы этого вида являются ихтиофагами — факульта-
тивными бентофагами, рацион которых составляют мелкие пелагические рыбы, ракообразные
и насекомые (Rainboth, 1996 ; Tran et al., 2013).
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В отличие от стеклянного окуня P. wolffii, мелкочешуйный горбыль Boesemania microlepis
(Bleeker, 1858) — это немигрирующий вид, постоянно обитающий в пресной воде. Питается пре-
имущественно ракообразными (креветками), а также рыбой и насекомыми (Baird et al., 2001).
Пангасиус Pangasius macronema— эврифаг, в состав пищи которого входят представители бен-
тоса, в том числе моллюски, а также зоопланктон, водоросли, мелкая рыба и детрит (Kottelat
& Widjanarti, 2005 ; Taki, 1978). Одними из самых многочисленных мигрирующих видов р. Ме-
конг являются рыбы семейства карповых (Cyprinidae) — Henicorhynchus lobatus Smith, 1945,
Henicorhynchus siamensis (Sauvage, 1881) и серебряный (яванский) барбус Barbonymus gonionotus
(Bleeker, 1849), совершающий региональные миграции (Jasmine & Begum, 2016). Пища рыб ро-
да Henicorhynchus— это представители бентоса и в меньшей степени зоопланктона (Baird et al.,
2003); рацион серебряного барбуса B. gonionotus— растительность и в меньшей степени мелкие
беспозвоночные (Mohsin & Ambak, 1983).

Столь значительные различия в характере питания рыб не могут не отражаться на процес-
сах пищеварения. Как известно, о процессах пищеварения у рыб традиционно судят по уров-
ню активности ферментов слизистой оболочки желудка и кишечника (Кузьмина, 2018 ; Уголев
и Кузьмина, 1993 ; Bakke et al., 2011 ; Fange & Grove, 1979 ; Kapoor et al., 1975). Вместе с тем
слизистая оболочка желудка и кишечника, помимо однослойного эпителия, включает подслизи-
стую оболочку или строму, основу которой составляет коллагеновый каркас (Веригина и Жолда-
сова, 1982 ; Kapoor et al., 1975). При сравнении активности одноимённых ферментов в эпителии
и строме оказалось, что их уровень сопоставим, а в случае дипептидаз может быть выше в стро-
ме, чем в эпителии (Уголев и Кузьмина, 1992). Изначально предполагали, что ферменты стромы
выполняют защитную функцию (Кузьмина, 1995), а впоследствии — что они также участвуют
в процессах постэпителиального пищеварения (Кузьмина, 2018).

Важно отметить и то, что в желудочном пищеварении рыб особую роль играют ферменты
жертвы, участвующие в процессах индуцированного аутолиза, а в кишечном пищеварении —
ферменты энтеральной микробиоты (Кузьмина, 2018 ; Уголев и Кузьмина, 1993). При этом в ин-
дуцированном аутолизе главную роль играют лизосомальные ферменты различных тканей жерт-
вы, в частности катепсины, гидролизующие белковые компоненты (Высоцкая и Немова, 2008 ;
Ashie & Simpson, 1997 ; Wang et al., 2000). Также существуют многочисленные доказательства
наличия у разных штаммов энтеральной микробиоты ферментов, аналогичных таковым рыб.
Так, протеолитической активностью обладают бактерии родов Pseudomonas, Aeromonas, Bacillus,
Vibrio, Acinetobacter и Enterobacter (Askarian et al., 2012 ; Austin, 2006 ; Belchior & Vacca, 2006 ;
Esakkiraj et al., 2009 ; Ganguly&Prasad, 2012 ; Hoshino et al., 1997 ; Ray et al., 2012), а амилолитиче-
ской— представители родов Acinetobacter, Bacillus, Pseudomonas,Moraxella иMicrococcus (Austin,
2006 ; Ganguly & Prasad, 2012 ; Izvekova & Plotnikov, 2011 ; Ray et al., 2012 ; Sugita et al., 1997).
Поскольку сведения о статусе ферментных систем пищеварительного тракта рыб Вьетнама от-
сутствуют, представлялось целесообразным оценить интегральные характеристики ферментов,
обеспечивающих гидролиз белковых и углеводных компонентов пищи в желудке и кишечнике
рыб из этого региона.

Целью работы было оценить активность пептидаз и гликозидаз, обеспечивающих гидролиз
белковых и углеводных компонентов пищи в желудке и кишечнике рыб Вьетнама, в широком
диапазоне значений pH.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран в реке Хау, входящей в состав дельты Меконга, в паводковый период,

12–17 октября 2019 г. Исследованы желудочные рыбы трёх видов из разных семейств:
1) сем. Pangasiidae — пангасиус Pangasius macronema (4 экз., масса 15,6–16,5 г);
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2) сем. Sciaenidae—мелкочешуйный горбыль Boesemania microlepis, единственный монотипный
вид Boesemania (7 экз., масса 29,5–34,1 г);

3) сем. Ambassidae — стеклянный окунь Parambassis wolffii (18 экз., масса 39,5–74,8 г.).
Также исследованы безжелудочные рыбы сем. Cyprinidae— преимущественно представители

родов Barbonymus и Henicorhynchus (13 экз., масса 6,9–10,7 г.).
Представителей сем. Cyprinidae и пангасиуса P. macronema отлавливали в провин-

ции An Giang, район Long Xuyên. Координаты траления (начало — конец): N10.48851°,
E105.34119° – N10.47775°, E105.35133°. Стеклянный окунь и мелкочешуйный горбыль от-
ловлены в провинции Cần Thơ, район Thốt Nốt. Координаты траления для первого вида:
N10.29886°, E105.52441° – N10.25485°, E105.57977°. Координаты для второго вида: N10.26297°,
E105.54821° – N10.21951°, E105.58443°. Температура придонного слоя воды составляла
+30,3…+34,1 °C.

У исследованных групп рыб в качестве ферментативно активных препаратов использовали
слизистую оболочку кишечника и химус (суммарно). Слизистую оболочку и химус тщательно
перемешивали, брали аликвоту и взвешивали для приготовления гомогената. Кишечники каж-
дой рыбы, кроме P. wolffii и представителей сем. Cyprinidae, исследовали индивидуально. В слу-
чае P. wolffii материал был включён в 7 проб, по 2–3 экз. в каждой; в случае представите-
лей Cyprinidae — в 4 пробы, по 3–4 экз. в каждой. Каждую суммарную пробу рассматривали
как одну биологическую.

Анализ проводили в широком диапазоне значений pH (2,0–4,0 с интервалом 1,0 в случае
желудка и 5,0–11,0 с интервалом 1,0 в случае кишечника) при температуре +25 °C. Протеоли-
тическую активность (суммарная активность трипсина EC 3.4.21.4, химотрипсина EC 3.4.21.1
и дипептидаз EC 3.4.13.1 – EC 3.4.13.11) оценивали по увеличению концентрации тирозина с ис-
пользованием реактива Фолина—Чокалтеу (Kuz’mina et al., 2019); амилолитическую активность
(суммарная активность α-амилазы EC 3.2.1.1, γ-амилазы EC 3.2.1.3 и мальтазы EC 3.2.1.20) —
по увеличению гексоз с использованием мышьяково-молибденового реактива (Уголев и Иезу-
итова, 1969). При оценке pH-зависимости ферментов активность определяли в 5 повторах
для каждой точки (с учётом начальных количеств тирозина или гексоз в пробе) и выражали
в мкмоль·г−1·мин−1.

Результаты были статистически обработаны с использованием стандартного пакета программ
(Microsoft Excel) и представлены в виде «среднее значение ± стандартная ошибка среднего».
Распределение изученных показателей не отличалось от нормального (тест Шапиро — Уилка),
поэтому значимость различий оценивали с помощью критерия Стьюдента для малых выборок
при p < 0,001; p < 0,01; p < 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Активность ферментов. Активности пептидаз в желудке существенно различаются у рыб

разных видов (табл. 1).
Так, активность пептидаз в желудке стеклянного окуня P. wolffii выше таковой у мелко-

чешуйного горбыля B. microlepis в 1,3 раза, у пангасиуса P. macronema — в 1,8 раза. В свою
очередь, активность пептидаз в желудке мелкочешуйного горбыля выше таковой у пангаси-
уса в 1,4 раза. Активность пептидаз в кишечнике оказалась максимальной у мелкочешуйно-
го горбыля B. microlepis, минимальной — у стеклянного окуня P. wolffii. Вместе с тем сум-
марная активность пептидаз желудка и кишечника у этого вида была наиболее высокой —
22,75 мкмоль·г−1·мин−1. Суммарная активность пептидаз желудка и кишечника у мелкочешуй-
ного горбыля B. microlepis из этого же района (Cần Thơ) была исключительно близка к таковой
стеклянного окуня P. wolffii — 21,91 мкмоль·г−1·мин−1; у пангасиуса P. macronema значение
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было существенно ниже — 15,08 мкмоль·г−1·мин−1. Активность гликозидаз была значительно
выше у безжелудочных рыб, чем у желудочных. Максимальные различия (в 13,6 раза) выявлены
при сопоставлении уровня ферментативной активности у рыб сем. Cyprinidae и у стеклянного
окуня P. wolffii.

Таблица 1. Активность пептидаз и гликозидаз в пищеварительном тракте рыб, обитающих в дельте
реки Меконг
Table 1. Activity of peptidases and glycosidases in the digestive tract of fish inhabiting the Mekong Delta

Вид рыбы
Активность ферментов, мкмоль·г−1·мин−1

П/ГЖелудок Кишечник
Пептидазы Пептидазы Гликозидазы

Pangasius macronema 9,73 ± 2,09* 5,35 ± 1,04* 2,80 ± 0,10** 1,9
Boesemania microlepis 13,86 ± 0,42* 8,05 ± 0,94 1,85 ± 0,32** 4,4
Parambassis wolffii 17,82 ± 0,61 4,93 ± 0,77* 0,88 ± 0,17*** 5,6
Cyprinidae sp. – 7,88 ± 0,26 12,0 ± 0,83 0,7
Примечание: ферменты желудка исследованы при pH 3,0; ферменты кишечника — при pH 7,4.
П/Г — коэффициент отношения пептидаз и гликозидаз в кишечнике. Различия статистически значимы между
максимальным и другими значениями в колонке при p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***).
Note: gastric enzymes were studied at pH 3.0; intestinal enzymes, at pH 7.4. П/Г is the ratio of peptidases
and glycosidases in the intestines. The differences between the maximum and other values in the column
are statistically significant at p < 0.05 (*); p < 0.01 (**); and p < 0.001 (***).

Определён коэффициент отношения пептидаз и гликозидаз (П/Г). С учётом активно-
сти всех пептидаз желудочно-кишечного тракта у ципринид значение остаётся равным 0,7.
У желудочных рыб П/Г существенно выше — 25,9 у стеклянного окуня P. wolffii (макси-
мальный), 5,4 у пангасиуса P. macronema (минимальный) и 11,8 у мелкочешуйного горбы-
ля B. microlepis. Сравнение отношения активности гликозидаз к таковой пептидаз продемон-
стрировало, что характер изменения показателя будет противоположным — 0,2; 0,08; 0,04
для этих же трёх видов соответственно.

pH-зависимость ферментов. Максимальная активность пептидаз желудка у мелкочешуй-
ного горбыля B. microlepis и стеклянного окуня P. wolffii выявлена при pH 3,0 — (12,85 ± 0,26)
и (14,44 ± 0,12) мкмоль·г−1·мин−1 соответственно (рис. 1). Однако уровень активности при pH 2,0
в обоих случаях ниже максимального лишь в 1,1 раза. Большие различия выявлены при pH 4,0:
у первого вида активность снижается в 2,4 раза, у второго — лишь в 1,4 раза по сравнению
с таковой при pH 3,0. Характер pH-зависимости ферментов кишечника значительно отлича-
ется от такового желудка. Максимальная активность пептидаз кишечника у мелкочешуйно-
го горбыля B. microlepis и стеклянного окуня P. wolffii выявлена при pH 7,0 — (4,08 ± 0,3)
и (5,20 ± 0,4) мкмоль·г−1·мин−1 соответственно. При этом уровень активности в обоих слу-
чаях снижается резко в кислой зоне и более плавно — в щелочной. Также важно отметить,
что при pH 6,0 и 5,0 статистически значимые видовые различия в уровне активности пептидаз
отсутствуют, в то время как в щелочной зоне уровень активности пептидаз у стеклянного оку-
ня P. wolffii выше, чем у мелкочешуйного горбыля B. microlepis. При этом степень различий
последовательно возрастала от 1,2 при pH 8,0 до 2,2 при pH 11,0.

Из-за небольшого количества материала pH-зависимость гликозидаз была определена лишь
у представителей сем. Cyprinidae (рис. 2).

Максимальная активность (см. рис. 2) выявлена при pH 7,0— (13,46 ± 0,69) мкмоль·г−1·мин−1.
При pH 8,0 уровень ферментативной активности близок к таковому при pH 7,0 —
(12,88 ± 0,56) мкмоль·г−1·мин−1. В зоне кислых значений pH активность гликозидаз снижается
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более резко, чем в зоне щелочных значений pH. Минимальная активность наблюдается
при pH 5,0 — (1,88 ± 0,20) мкмоль·г−1·мин−1. Уровень ферментативной активности при pH 11,0
несколько выше, чем при 5,0, — (2,11 ± 0,40) мкмоль·г−1·мин−1.

Рис. 1. Влияние pH на активность пептидаз желудка (а) и кишечника (б) у мелкочешуйного горбыля
Boesemania microlepis (1) и стеклянного окуня Parambassis wolffii (2) из дельты реки Меконг
Fig. 1. Effect of pH on peptidase activity in the stomach (а) and intestines (б) in Boesemania microlepis (1)
and Parambassis wolffii (2) from the Mekong Delta

Рис. 2. Влияние pH на активность гликозидаз кишечника у рыб сем. Cyprinidae из дельты реки
Меконг
Fig. 2. Effect of pH on intestinal glycosidase activity in Cyprinidae fish from the Mekong Delta

ОБСУЖДЕНИЕ
Полученные результаты свидетельствуют о значительных видовых различиях в уровне актив-

ности пептидаз и гликозидаз, что хорошо согласуется со сведениями о характере питания ис-
следованных рыб. Действительно, активность пептидаз желудка у стеклянного окуня P. wolffii
в 1,3 раза выше, чем у мелкочешуйного горбыля B. microlepis, и в 1,8 раза выше, чем у пан-
гасиуса P. macronema. Вместе с тем различия в уровне суммарной активности пептидаз в же-
лудке и кишечнике значительно ниже: активность у первого вида превышает таковую у тре-
тьего лишь в 1,5 раза, в то время как различия в значениях для первого и второго вида
практически отсутствуют. Эти данные свидетельствуют о том, что у первых двух видов в пи-
ще доминирует рыба, а у пангасиуса, помимо рыбы, присутствуют другие объекты питания,
в частности беспозвоночные.
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Активность гликозидаз значительно выше у безжелудочных рыб, чем у желудочных. При этом
П/Г у представителей безжелудочных рыб сем. Cyprinidae ниже единицы (0,7), а у желудочных—
выше (1,9–5,6). Это хорошо согласуется с многочисленными данными, полученными при иссле-
довании других видов рыб (Кузьмина, 2018 ; Уголев и Кузьмина, 1993 ; Bakke et al., 2011 ; Fange
& Grove, 1979). Важно отметить, что в группе желудочных рыб максимальная активность глико-
зидаз у пангасиуса P. macronema в 1,5 раза выше, чем у мелкочешуйного горбыля B. microlepis,
и в 3,2 раза выше, чем у стеклянного окуня P. wolffii. При этом величина отношения суммарной
активности пептидаз в желудке и кишечнике к активности гликозидаз, максимальная у стеклян-
ного окуня P. wolffii, превышает таковую у мелкочешуйного горбыля B. microlepis в 2,2 раза,
а у пангасиуса P. macronema — в 4,8 раза. Эти данные подтверждают, что количество рыбной
пищи в рационе стеклянного окуня P. wolffii выше, чем в рационе мелкочешуйного горбыля
B. microlepis и особенно пангасиуса P. macronema.

Результаты, касающиеся pH-зависимости ферментов, хорошо согласуются с литературными
сведениями (Кузьмина, 2018 ; Уголев и Кузьмина, 1993 ; Bakke et al., 2011). Действительно, зна-
чения оптимума pH кислых пептидаз желудка у большинства видов рыб находятся в диапазоне
2–4 (Gawlicka et al., 2001 ; Natalia et al., 2004). Величина оптимума pH пептидаз желудка у ис-
следованных видов рыб, равная 3,0, близкие значения ферментативной активности при pH 2,0
и слабое снижение при pH 4,0 свидетельствуют о том, что, помимо пепсина, у рыб функциони-
руют и другие пептидазы, синтезируемые гастроцитами, а также различные катепсины тканей
жертвы. Определённую роль могут играть и ферменты объектов питания.

Оптимум pH панкреатических по происхождению пептидаз кишечника, преимущественно
трипсина и химотрипсина, у большинства видов рыб колеблется от 7,5 до 10 (Castillo-Yáňez et al.,
2005 ; García-Carreňo et al., 2002 ; Hau&Benjakul, 2006 ; Hidalgo et al., 1999 ; Kishimura et al., 2008 ;
Krogdahl et al., 2015 ; Kumar et al., 2007 ; Kuz’mina et al., 2011, 2017 ; Natalia et al., 2004). По всей
вероятности, оптимум pH пептидаз кишечника у мелкочешуйного горбыля B. microlepis и стек-
лянного окуня P. wolffii, равный 7,0, обусловлен активностью панкреатических пептидаз и од-
ноимённых гидролаз энтеральной микробиоты, активность которой определяется высокой чис-
ленностью бактерий в дельте р. Меконг. Низкая активность пептидаз в зоне кислых значений pH
может быть связана с тем, что у большинства видов рыб трипсин неустойчив при pH < 6 (Hau
& Benjakul, 2006 ; Pavlisko et al., 1999).

Оптимум pH гликозидаз, в частности α-амилазы, обеспечивающей начальные этапы гидро-
лиза полисахаридов, находится в более узкой зоне по сравнению с таковым пептидаз — от 6,5
до 8,5 (Ushiyama et al., 1965) или от 7,0 до 8,0 (при использовании для приготовления гомогена-
та и субстрата эквилибрированных солевых растворов) (Уголев и Кузьмина, 1993). Оптимум pH
гликозидаз энтеральной микробиоты—7,0 (Kuz’mina et al., 2011). Поскольку у абсолютного боль-
шинства видов рыб, исследованных нами в тех же методических условиях, оптимум pH гликози-
даз соответствовал 7,0, можно ожидать, что у рыб, населяющих пресноводные водоёмы Вьетнама,
характер pH-зависимости близок к выявленному в этой работе.

Заключение. Исследованные виды рыб, обитающие в дельте р. Меконг, характеризуются
достаточно высокой активностью пептидаз и гликозидаз, обеспечивающих гидролиз белковых
и углеводных компонентов пищи. Наибольшие межвидовые различия выявлены при анализе ак-
тивности гликозидаз. Уровень ферментативной активности у рыб семейства Cyprinidae превы-
шает таковой у стеклянного окуня Parambassis wolffii в 13,6 раза. Различия в уровне активности
пептидаз у рыб разных видов ниже: в случае активности ферментов желудка у стеклянного оку-
ня P. wolffii значения выше таковых для пангасиуса Pangasius macronema в 1,8 раза, в случае
суммарной активности ферментов желудка и кишечника у тех же видов — в 1,5 раза. Полу-
ченные результаты хорошо согласуются со сведениями о спектре питания исследованных рыб.
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Данные, касающиеся pH-зависимости кишечных ферментов, свидетельствуют о том, что актив-
ность ферментов обеих цепей значительнее снижается в кислой зоне pH, чем в щелочной. Сле-
довательно, существенное закисление энтеральной среды будет негативно влиять на процессы
пищеварения у этих видов рыб.
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ACTIVITY OF PEPTIDASES AND GLYCOSIDASES OF THE DIGESTIVE TRACT
IN SOME SPECIES OF BONY FISH OF VIETNAM

V. V. Kuz’mina1 , E. E. Slynko1,2, E. A. Kulivatskaya1,
E. P. Karpova2, and Dinh Cu Nguyen2

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, Russian Federation
2Southern Branch of the Joint Russian–Vietnamese Tropical Research and Technological Center,

Ho Chi Minh City, Vietnam
E-mail: elena.slynko.76@mail.ru

For the first time, the activity and pH dependence of digestive enzymes were studied in fish inhabit-
ing the Mekong Delta: duskyfin glassy perchlet Parambassis wolffii, smallscale croaker Boesemania
microlepis, catfish Pangasius macronema, and representatives of the family Cyprinidae. Significant
interspecific differences were revealed in the level of peptidase and glycosidase activity providing hy-
drolysis of protein and carbohydrate food components. The greatest interspecific differences are char-
acteristic of glycosidases: the level of enzymatic activity in Cyprinidae fish exceeds that in P. wolffii
by 13.6 times. The differences in the level of peptidase activity in fish of different species are lower:
in the case of the activity of stomach enzymes in P. wolffii, the values are 1.8 times higher than those
in P. macronema, and in the case of total activity of stomach and intestinal enzymes in the same species,
the values are 1.5 times higher. The data obtained confirm the concept that the digestive hydrolase activ-
ity depends on the fish feeding spectrum. The activity of intestinal enzymes decreases more significantly
in the acidic pH zone than in the basic one. Consequently, acidification of the intestinal environment
will negatively affect the digestive processes in these fish species.
Keywords: Vietnam, digestive enzymes, Parambassis wolffii, Boesemania microlepis, Pangasius
macronema, Cyprinidae
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