
5 

 

ОБЩИЕ ПРОБЛЕМЫ, ОБЗОРЫ 
 

 

УДК   636.2.082.4:57.089.3::591.3                                      doi: 10.25687/1996-6733.prodanimbiol.2019.1.5-24 

 

ВЛИЯНИЕ МЕТАЛЛОВ НА АКТИВНОСТЬ И ХАРАКТЕРИСТИКИ  

ПИЩЕВАРИТЕЛЬНЫХ ГИДРОЛАЗ У РЫБ  (обзор) 
 

Кузьмина В.В.  
 

Институт биологии внутренних вод им. И.Д.Папанина РАН, пос. Борок Некоузского  

р-на Ярославской обл., ФБГОУ ВО Ярославская ГСХА, Ярославль, Российская Федерация 
  

В последние десятилетия усилилось антропогенное воздействие на водные экосистемы, 

что приводит к сокращению биологических ресурсов. Оценка влияния токсических веществ 

на рыб является одной из основных задач мониторинга состояния водных экосистем. В обзоре 

систематизированы сведения о металлах, представляющих наибольшую угрозу для рыб. 

Особое внимание уделено необходимым для жизнедеятельности рыб эссенциальным 

металлам, которые в высоких концентрациях становятся токсичными. Приведены данные о 

содержании металлов в воде и организме потенциальных объектов питания рыб. Обсуждаются  

пути поступления металлов в организм рыб и механизмы их детоксикации. Наиболее 

подробно описано влияние эссенциальных металлов – цинка и меди, а также неэссенциальных 

металлов – ртути и кадмия, на активность пептидаз и гликозидаз в пищеварительном тракте 

рыб и в их объектах питания. Охарактеризованы различия в видовой чувствительности, 

действие факторов водной среды, провоцирующих значительное снижение активности 

пептидаз и гликозидаз, а также изменения температурных и кинетических параметров 

ферментов при воздействии металлов. Представленные в обзоре данные свидетельствуют о 

том, что наличие металлов в воде и грунтах в концентрациях, встречающихся в природе, 

может снижать активность пищеварительных гидролаз слизистой оболочки желудка и 

кишечника. Следствием этого является снижение эффективности начальных этапов 

ассимиляции пищи, особенно у ихтиофагов, что не может не отражаться на численности и 

биомассе популяций рыб, а также на рыбопродуктивности водоёмов. При этом степень их 

воздействия на активность пищеварительных гидролаз зависит от концентрации металлов, 

вида рыб и их объектов питания, а также от структуры ферментов и субстратов. 
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Введение 
 

В XX столетии стало заметным усиление антропогенного воздействия на водные 

экосистемы, что приводит к сокращению биологических ресурсов. Оценка влияния 

токсических веществ на рыб является одной из основных задач мониторинга состояния 

экосистем (Лукьяненко, 1983; Флеров, 1989; Моисеенко, 2005; Немова, 2005; Комов, 2007). 

Главным источником загрязнения водоемов служат промышленные и бытовые стоки. 

Известно о воздействии загрязняющих веществ на различные системы организма рыб, 

влияющие на размножение, развитие, рост, выживаемость и динамику численности их 

популяций (Alabaster, Lloyd, 1980; Лукьяненко, 1983; Мур, Рамамутри, 1987; Флеров, 1989; 

Неваленный и др., 2003; Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Микряков и др., 2001; Комов, 

2007; Кузьмина, 2008). В последние десятилетия значительное внимание уделяется действию 

металлов, растворённых в воде или локализованных в грунтах, на пищевое поведение и 

процессы пищеварения у рыб (Неваленный и др., 2003; Кузьмина, 2008). 
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Краткая характеристика металлов и их содержание в организме гидробионтов  
 

Наибольшую опасность для рыб и других гидробионтов представляют металлы (в 

отечественной литературе тяжелые металлы), имеющие плотность более 5 г/см
3
 и 

относительную атомную массу*, превышающую 40, особенно при залповых сбросах, 

приводящих к локальному увеличению их концентрации в воде. Металлы, поступающие в 

водную среду в результате антропогенного загрязнения, вымывания горных пород и эрозии 

почвы, накапливаются в грунтах (Флеров и др., 2000) и передаются по пищевым цепям, 

крайне медленно покидая биологический цикл (Kumada et al., 1980; Harrison et al., 1990; Brown 

et al., 1990). В результате этого концентрация металлов в организме пресноводных рыб может 

быть в 10-1000 раз выше, чем воде (Eisler, 1993; Перевозников, Богданова, 1999). Наибольшей 

биологической активностью, как правило, обладают ионные формы металлов и их 

липофильные комплексы. Загрязнение водной среды такими металлами, как Hg, Cd, Pb, Cu и 

Zn, является одним из наиболее распространенных видов антропогенного воздействия 

(Лукьяненко, 1983; Линник, Набиванец, 1986; Флеров, 1989; Моисеенко и др., 2005; 

Неваленный и др., 2003; Немова, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Nunes et al., 2014). При этом 

токсичность металлов и их соединений зависит от таких факторов, как жёсткость и pH воды 

(Hansen et al., 2002; Straus, 2003), температура (Hansen et al., 2002), содержание кислорода 

(Hammock et al., 2003;Straus, 2003), а также от эффектов синергизма и антагонизма ионов 

(Kamunde et al., 2002).  

В последнее время значительное внимание уделяется действию на рыб биогенных 

металлов, таких как цинк и медь. Физиологическая роль цинка связана с деятельностью более 

чем 300 белков, в том числе ряда ферментов и гормонов, играющих важную роль в процессах 

питания, развития и роста. Медь участвует в процессах дыхания и кровообразования, а также 

в минеральном и азотистом метаболизме (Остроумова, 2001; Bury et al., 2003; Watanabe et al., 

1997). Прежде, чем анализировать влияние Cu и Zn на активность ферментов рыб, следует 

отметить, что их фоновые концентрации в природной воде, как правило, не превышают 0.005-

0.02 мг/л (Перевозников, Богданова, 1999). Ежедневная потребность в Zn колеблется в 

пределах 15-30 мг/кг сухого вещества корма, а его недостаток приводит к снижению темпов 

роста и повышенной смертности рыб (Остроумова, 2001; Bury et al., 2003). Физиологическая 

потребность рыб в меди – 1-9 мг/кг сухого вещества корма (Остроумова, 2001; Bury et al., 

2003). Снижение содержания этих металлов в пище неодинаково влияет на развитие разных 

видов рыб (Остроумова, 2001). Так, низкое содержание в корме Cu (0.7 мг/кг) форели Salmo 

gardneri не оказывает влияния на рост, тогда как у карпа Cyprinus carpio снижает 

интенсивность роста (Остроумова, 2001). Металл в концентрации 0.5 мг/л снижает 

интенсивность роста у нильской тилапии Oreochromis nilotica (Ali et al., 2003). 

Однако при высоких концентрациях Zn и Cu становятся токсичными (Alabaster, Lloyd, 

1980; Мур, Рамамурти, 1987; Watanabe et al., 1997; Немова, 2005, Adams et al., 2010; Berzas 

Nevado et al., 2010; Authman et al., 2015). Zn и Cu поступают в организм рыб в основном с 

пищей (Harrison et al., 1990; Berntssen et al., 1999; Handy et al., 2000; Kamunde et al, 2002; Bury 

et al., 2003). В условиях аквакультуры источником металлов являются корма, включающие 

продукты микробного синтеза. Действительно, в сухом веществе гаприна содержится Cu до 

300 мг/кг, в паприне Zn – до 480 мг/кг (Остроумова, 2001).  

Для рыб из естественных водоёмов значительную опасность представляют ртуть и её 

соединения, отличающиеся исключительной токсичностью и интенсивно накапливающиеся в 

некоторых компонентах водных экосистем (Немова, 2005; Driscoll et al., 2013; Wiener, 2013). 

Металл поступает в организм рыб как в неорганической, так и в органической форме 

(Alabaster, Lloyd, 1980; Мур, Рамамурти, 1987; Hall et al., 1997; Немова, 2005). 
 

(*Атомная  единица  массы определяется как отношение массы атома данного элемента к 

1⁄12 массы нейтрального атома изотопа углерода; устаревшее название – атомный вес) 
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Образование металлоорганических соединений Hg, таких как метилртуть (MeHg – 

CH3Hg
+
) осуществляется микроорганизмами благодаря процессам метилирования (Ullrich et 

al., 2001). В естественных условиях более 90% MeHg может попадать в организм рыб с пищей 

(Driscoll et al., 2013). При этом MeHg, благодаря высокому сродству к липидам, легко 

перемещается через клеточные мембраны и изменяет клеточный метаболизм (Hall et al., 1997; 

Bebianno et al., 2007), что делает её на порядок опаснее неорганических форм металла 

(Немова, 2005).  

Важно отметить, что многие объекты питания рыб способны аккумулировать металлы 

пропорционально их концентрации в воде и пище (Roch, McCarter, 1984; Перевозников, 

Богданова, 1999; Соболев, 2006). Способность гидробионтов к биоаккумуляции металлов 

зависит от видовых особенностей, а также от их содержания в объектах питания, воде и 

грунте, (Кузьмина, 2008). Известно о значительном накоплении Zn и Cu в потенциальных 

объектах питания рыб (Kamunde et al., 2002). Наименьшее количество Zn и Cu содержится в 

организме представителей зоопланктона (около 2 мг/кг сырой массы, большее – у личинок 

хирономид (8 и 18) и олигохет (10 и 16), максимальное – у моллюсков и рыб (меди 13 и 18, 

цинка 59 и 61 мг/кг сырой массы соответственно) (Перевозников, Богданова,1999; Соболев, 

2006). Эти величины в ряде случаев превышают допустимые остаточные концентрации для 

кормов рыб (ДОК) – 10 и 40 мг/кг для Zn и Cu соответственно (Остроумова, 2001). 

Наибольший уровень MeHg наблюдается у хищных беспозвоночных и у рыб, находящихся в 

конце трофической цепи (Немова, 2005), причем в тканях пресноводных рыб в 

метилированной форме находится более 95% Hg (Bloom, 1992).  

Содержание металлов в организме потенциальных объектов питания рыб значительно 

варьирует не только от вида гидробионтов (Соболев, 2006), но также от пола (Pourang et al., 

2004, 2005; Yap et al., 2006), возраста и размеров тела (Погодаева и др., 1998; Joyeux et al., 

2004; Pourang et al., 2004). Аккумулируясь в тканях, MeHg оказывает токсическое действие на 

различные процессы в организме рыб (Alabaster, Lloyd, 1980; Мур, Рамамурти, 1987; Немова, 

2005). Так, Hg и MeHg негативно влияют на пищевое поведение рыб (Weis, Khan, 1990; 

Кузьмина и др., 2016). Причиной этого может быть нарушение памяти и способности к 

обучению за счет снижения активности ацетилхолинэстеразы в головном мозге (Grippo and 

Heath, 2003). 

Избирательность аккумуляции рыбами поступающих с пищей различных металлов 

также находится в зависимости от содержания в воде тех или иных соединений. В частности, 

степень накопления в печени Fe и Mg в значительной мере зависит от наличия Zn, Mn, Cu, Pb 

и их концентрации в воде (Мудра, 2004). У радужной форели Oncorhynchus mykiss 

содержащийся в пище Ca снижает способность к аккумуляции Cd (Baldisserotto et al., 2004). 

Наличие в пище Na также может снижать интенсивность аккумуляции Cu в жабрах рыб, 

указывая на то, что эти металлы
 
имеют общий механизм транспорта (Kamunde et al., 2002; Pyle 

et al., 2003). Неблагоприятное действие металлов могут ослабить не только гуминовые 

кислоты, но также аминокислоты и взвешенные вещества, снижающие их аккумуляцию 

(Hammock et al., 2003). Так, негативное действие Cd можно ослабить с помощью добавления в 

воду цеолита. При этом отмечается как значительное снижение содержания металла в воде, 

так и более быстрое его выведение из организма рыб (James, Sampath, 2000). Аналогичный 

эффект оказывает органический углерод (Sciera et al., 2004; Zhao et al., 2004).  
 

Пути поступления металлов в организм рыб 
  

Известно, что металлы поступают в организм рыб главным образом с пищей (Harrison, 

Klaverkamp, 1989; Harrison et al., 1990; Berntssen et al., 1999; Handy et al., 2000; Kamunde et al, 

2002; Bury et al., 2003). В ряде работ отмечается, что кишечник рыб наиболее чувствителен к 

хроническому действию токсикантов, в частности Cd, по сравнению с другими органами (Bay 

et al., 1990; Brown et al., 1990). Абсорбция Zn также доминирует в кишечнике (Bury et al., 2003; 

Kamunde et al., 2002; Zauke et al.,1999; Handy et al., 2000). Так, у радужной форели 
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Oncorhynchus mykiss максимальная интенсивность поглощения Zn в кишечнике составляет 933 

нмоль/(кг∙ч), в жабрах – 240-410 нмоль/(кг∙ч). Для Cu установлена зависимость путей 

поступления металла от содержания в корме – при высокой концентрации с пищей поступает 

до 99% металла (Bury et al., 2003; Kamunde et al., 2002), при низкой концентрации – до 60% Cu 

аккумулируется через жабры (Bary et al., 2003). Наиболее  подробно исследованы механизмы 

поступления в организм рыб биогенных металлов. Показано, что Zn всасывается в переднем 

участке кишечника при помощи двух механизмов. Один механизм функционирует при низкой 

концентрации Zn, когда слизь, выделяемая бокаловидными клетками, переносит его к 

поверхности эпителия, увеличивая биодоступность. Другой (диффузионный) механизм 

функционирует при высокой концентрации Zn. В транспорте Zn принимают участие 

аминокислоты (главным образом гистидин), специализированные транспортеры Zn и 

кальциевые каналы. В цитоплазме избыточный цинк связывается с металлотионеинами, в то 

время как свободный Zn при помощи специализированного транспортера переносится через 

базальную мембрану в постэпителиальные слои (Bury et al., 2003). 

На примере клариевого сома Ictalurus punctatus показано, что Cu на 70% всасывается в 

среднем и заднем участках кишечника. Предполагается существование двух основных 

механизмов базолатерального транспорта меди в кишечнике рыб – один с участием АТФазы, 

другой – с участием анионного котранспортера (Handy et al., 2000). При этом Cu, 

поступающая в клетки из просвета кишечника, связывается металлошаперонами, которые 

переносят ее к аппарату Гольджи, затем в составе везикул – к базолатеральной мембране, где 

она высвобождается при помощи экзоцитоза (Bury et al., 2003).  
 

Механизмы детоксикации металлов 
 

У многих видов объектов питания рыб металлы связаны с белками, в том числе с 

низкомолекулярными термостабильными белками – металлотионеинами (МТ), 

отличающимися большим содержанием цистеина, и трипептидом глутатионом (цистеин-

глицин-глутамин) (Коновалов, 2001; Столяр и др., 2003). В полости пищеварительного тракта 

рыб комплексы металлов с белками разрушаются, а освободившиеся ионы металлов в 

кишечнике соединяются с аминокислотами (преимущественно с цистеином и гистидином) и 

другими соединениями, в составе которых транспортируются к эпителиоцитам. Связывание 

ионов таких металлов, как Cd, Cu и Zn, осуществляется при участии МТ и глутатиона 

(Коновалов, 2001; Столяр и др., 2003; Pourang et al., 2004; Doering et al., 2015). Известны МТ с 

разной молекулярной массой – <3, 11, 30 и >70 кДа. При этом Zn, поступающий в организм 

рыб с пищей или водой, связывается преимущественно с низкомолекулярной фракцией, <3 

кДа (Spry, Wood, 1989). Если количество металлов превышает связывающую способность 

белков, то они аккумулируется небелковыми соединениями (Столяр и др., 2003; Bury et al., 

2003). Стимулирующая активность катионов уменьшается в следующей последовательности: 

Hg
2+

>Cu
2+

>Cd
2+

>Zn
2
 (Коновалов, 2001). При этом концентрация МТ коррелирует со степенью 

загрязнения водной среды (Roch, McСarter, 1984) и корма (Berntssen et al., 1999). Помимо 

этого, ионные формы металлов могут связываться слизью (Kamunde et al., 2002). Эти данные 

свидетельствуют о том, что концентрация металлов в полости кишечника и на структурах 

эпителиоцитов зависит от их содержания в воде и пище, а также от скорости переноса через 

эпителиальный барьер, как и от состояния систем их дектоксикации.  
 

Влияние металлов на активность пептидаз пищеварительного тракта рыб 
 

Кишечник рыб является наиболее чувствительным органом к хроническому действию 

металлов, в частности Zn, Cu и Cd (Bay et al., 1990; Brown et al., 1990; Кузьмина и др., 2005). 

Поскольку поступление металлов в эпителий кишечника является пассивным процессом, а 

лимитирующим фактором часто является проникновение через базолатеральные мембраны 

(Handy et al., 2000; Clearwater et al., 2002), на структурах щёточной каймы эпителиоцитов 

может быть сосредоточено значительное количество металлов, способных модифицировать 
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активность пищеварительных гидролаз. В условиях in vitro активность пептидаз слизистой 

оболочки желудка у осетра Acipencer güldtnstädti в присутствии ряда металлов в концентрации 

10
 
мг/л, как правило, снижается на 20-40%, у белуги Huso huso – на 15-30%. Однако в 

присутствии Zn активность пептидаз у белуги снижается почти на 80%, в присутствии Co у 

осетра увеличивается на 50%, у белуги – на 20% (Неваленный и др., 2003). Влияние Zn и Cu на 

пептидазы, функционирующие в кишечнике, у тех же видов рыб выражено в большей степени 

– активность пептидаз у белуги и осетра снижается на 50 и 60, а также на 70 и 80% 

соответственно. Важно отметить, что в этой работе выявлено более значительное влияние Zn 

и Cu на активность сериновых пептидаз кишечника по сравнению с другими тяжёлыми 

металлами (Mn, Fe, Co и Ni) (Неваленный и др., 2003).  

У пресноводных костистых рыб Zn и Cu также вызывают снижение уровня активности 

пептидаз пищеварительного тракта. При этом степень их влияния на ферменты, 

функционирующие в желудке и кишечнике, различна. В условиях in vitro Zn и Cu в диапазоне 

концентраций 0.1-50 мг/л незначительно снижают активность гемоглобинлитических 

пептидаз слизистой оболочки желудка. У большинства видов (щука Esox lucius, судак Sander 

lucioperca, налим Lota lota) ингибирование не превышает 10-20%, у окуня Perca fluviatilis 

ферментативная активность при максимальной концентрации металлов снижается на 25% в 

случае Zn и на 55% в случае Cu. При меньшей концентрации металлов (10 мг/л) у 

большинства видов рыб активность гемоглобинлитических пептидаз желудка снижается в 

пределах 10% (Кузьмина и др., 2005).  

Влияние металлов на активность казеинлитических пептидаз слизистой оболочки 

кишечника, независимо от таксономической принадлежности вида, как правило, выражено 

сильнее, чем на активность гемоглобинлитических пептидаз желудка. Zn и Cu наибольшее 

влияние на активность казеинлитических пептидаз кишечника также оказывают в 

концентрации 50 мг/л. У типичных и факультативных ихтиофагов (щуки, судака, налима и 

окуня) активность казеинлитических пептидаз в присутствии Zn снижается на 30-90%, в 

присутствии Cu – на 35-95%. У бентофагов (карп Cyprinus carpio, лещ Abramis brama, плотва 

Rutilus rutilus, карась Carassius carassius) активность казеинлитических пептидаз в 

присутствии Zn и Cu снижается на 20-70 и 45-90% соответственно. Важно отметить, что Zn и 

Cu в концентрации 10 мг/л, считающейся допустимой для пищевых продуктов (Перевозников, 

Богданова, 1999), у ряда видов рыб снижают активность казеинлитических пептидаз 

кишечника до 70% (Кузьмина и др., 2005). 

Различия в эффектах этих металлов на активность гемоглобинлитических пептидаз 

кишечника у рыб разных экологических групп выражены слабее. У ихтиофагов в присутствии 

Zn при максимальной концентрации металлов активность снижается на 50-60%, Cu – на 60-80 

у бентофагов – на 50-60% и на 70-100% соответственно (Кузьмина и др., 2005). Более высокая 

устойчивость сериновых пептидаз кишечника по сравнению с таковой аспартатных пептидаз 

желудка, по-видимому, обусловлена различиями в структуре их активных центров, а также 

особенностями взаимодействия ферментов и субстратов в средах с разными значениями рН. 

Негативный эффект Zn и Cu на активность пептидаз кишечника рыб увеличивается в 

ситуациях, когда рН сдвигается в сторону кислых значений. Однако наиболее значительное 

снижение активности пептидаз наблюдается при сочетанном действии металлов, низких 

температур и кислых значений рН (Kuz’mina, Ushakova, 2010, 2013). 

Вместе с тем в условиях, когда рыбы получают Zn и Cu с кормом (10, 50, 100 или 200 

мг/кг), эффекты металлов на активность пептидаз выражены значительно слабее, чем в опытах 

in vitro. При этом характер их влияния на активность казеинлитических пептидаз химуса и 

слизистой оболочки кишечника рыб аналогичен, что также свидетельствуют о зависимости 

эффекта от концентрации металла. В хронических опытах, как и в опытах in vitro, активность 

пептидаз под влиянием ионов Zn
++

 снижается в меньшей степени, чем под влиянием ионов Cu. 

Так, в присутствии Cu в концентрации 50 мг/л в условиях in vivo активность казеинлитических 

пептидаз слизистой снижается на 26.5%, в опытах in vitro – на 95.2%. Наблюдаемые различия, 
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по-видимому, обусловлены различиями в составе инкубационной и энтеральной сред, в 

которых происходит взаимодействие металлов и ферментов (Кузьмина, 2016). В условиях in 

vivo, помимо связывания металлов с аминокислотами и белками, находящимися в энтеральной 

среде (Glover, Hogstrand, 2002), увеличения концентрации металлотионеинов (Коновалов, 

2001) и возникновения хелатирующих комплексов (Glover, Hogstrand, 2002), происходит 

элиминация металлов. Важно, что и в острых, и в хронических опытах активность пептидаз 

под влиянием ионов Zn
++

 снижается в меньшей степени, чем под влиянием ионов Cu
++

, что 

связано с более высокой индуцирующей способностью Zn по сравнению с Cu (Glover, 

Hogstrand, 2002).  

Вместе с тем, анализ имеющихся данных затрудняет то обстоятельство, что 

высвобождение металлов, поступающих с пищей, и переход в активное состояние происходит 

постепенно в процессе переваривания рыбой пищи. При этом реальное содержание металлов в 

полости кишечника зависит от скорости их рециклинга. Так, после попадания Zn в 

пищеварительный тракт карпа его концентрация в химусе в течение 6 ч существенно 

снижается, в то время как концентрация Cu через 3 ч снижается, а через 6 ч снова возрастает 

(Яржомбек и др., 1980, цит. по: Кузьмина, 2008). Вместе с тем, независимо от условий 

экспериментов, оба металла, существенно снижая активность пептидаз, негативно влияют на 

усвоение рыбами белковых компонентов пищи.  

Исследование влияния Cd в широком диапазоне концентраций (0.5-50 мг/л) на 

активность казеинлитических пептидаз слизистой у 12 массовых видов рыб Рыбинского 

водохранилища в условиях in vitro позволило выявить эффект лишь у двух видов рыб. При 

этом Cd лишь в максимальной концентрации (50 мг/л), характерной для чрезвычайных 

ситуаций, существенно снижает уровень ферментативной активности у щуки E. lucius и 

налима L. lota на 30-40% (Golovanova et al., 1999). Однако при экспериментальном 

воздействии Cd (5 мг/л) на ферменты слизистой оболочки кишечника тилапии Oreochromis 

mossambicus на 15-е и 60-е сут. выявлено существенное снижение активности 

казеинлитических пептидаз слизистой оболочки кишечника, по сравнению с контролем. Через 

1.5 мес. от начала эксперимента рыбы перестали питаться, причем ни одна особь не дожила до 

окончания эксперимента (120 сут.), хотя через 60 сут. рыбы были помещены в чистую воду 

(Kuz’mina et al., 1999). Близкие результаты получены при изучении в условиях хронического 

эксперимента влияния Cd на активность трипсина у мешкожаберного сома Heteropneustes 

fossilis (Gupta, Sastry, 1981).  
При исследовании влияния Сd (50 мг/л) в условиях in vitro на активность 

казеинлитических пептидаз кишечника окуня P. fluviatilis из нейтрального и ацидного озер 

Дарвинского заповедника более низкие значения ферментативной активности выявлены у рыб 

из ацидного озера. При этом наиболее значительное снижение ферментативной активности 

отмечено при исследовании химуса; активность казеинлитических пептидаз слизистой 

оболочки снижалась в 1.1 раза, химуса – в 1.6 раза (Kuz’mina et al., 2002). Под влиянием Cd 

(6.8 мг/л) и Hg (0.3 мг/л), содержащихся в воде, у мешкожаберного сома H. fossilis в условиях 

30-сут. экспозиции также отмечено значительное снижение активности трипсина в слизистой 

оболочке кишечника (Sastry, Gupta, 1979; Gupta, Sastry, 1981). Однако при исследовании 

сеголетков карпа C. carpio, ежедневно получавших корм, содержащий Hg в концентрации 0.66 

мг/кг сырой массы (в контроле 0.014 мг/кг), в течение 6 мес. не был выявлен 

пролонгированный негативный эффект. Лишь в течение первых 2-х мес. наблюдалось  

уменьшение активности пептидаз слизистой оболочки кишечника у рыб опытной группы на 

27 и 23%. В течение 3-х последующих месяцев различия между опытом и контролем исчезали, 

а через 6 мес. активность пептидаз превышала контроль на 27% (Кузьмина и др., 2013). 

Результаты повторно проведенного эксперимента, подтвердили характер изменений в 

динамике активности пептидаз (Кузьмина, Тарлева, неопубл. данные). В этом опыте 

протеолитическая активность слизистой оболочки у рыб, получавших ртуть с таким же 

кормом, через две недели снизилась на 38.5% по сравнению с контролем. В последующие 
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сроки (через 28 и 42 сут.) наблюдалось последовательное увеличение ферментативной 

активности на 26 и 53%. Различия в степени и сроках влияния ртути в указанных опытах, по 

всей вероятности, обусловлены разным состоянием рыб (во втором опыте уровень активности 

изначально был в 4.5 раза выше, чем в первом). Следовательно, вопреки традиционному 

представлению о негативном действии ртути на различные процессы, возможен 

стимулирующий эффект на активность протеолитических ферментов у рыб. 
 

Влияние металлов на активность гликозидаз пищеварительного тракта рыб 
 

При исследовании влияния металлов на активность гликозидаз установлено, что 

характер и степень их воздействия также зависят от вида рыб, продолжительности экспозиции 

и концентрации токсиканта. Так, в условиях хронического эксперимента (30 сут.) HgCl2 в 

сублетальной концентрации (0.3 мг/л) не влияет на активность мальтазы и лактазы в желудке, 

пилорических придатках и кишечнике у пятнистого змееголова Channa punctata (Sastry, Gupta, 

1980), у мешкожаберного сома H. fossilis вызывает снижает активность ферментов в 

кишечнике (Gupta, Sastry, 1981).  

У карпа C. carpio в условиях хронического действия Cd (0.25 мг/л) наблюдается 

снижение активности -амилазы, мальтазы и щелочной фосфатазы слизистой оболочки 

кишечника. Однако через 60 сут. уровень активности ферментов приближается к контрольным 

значениям (Кузьмина и др., 2013). При хроническом действии Cd (5 мг/л) на ферменты 

слизистой оболочки кишечника тилапии O. mossambicus также наблюдается снижение общей 

амилолитической активности. При этом величина эффекта зависит от длительности действия 

Cd. Реадаптация рыб к чистой воде не приводит к восстановлению ферментативной 

активности (Golovanova et al., 1994). Важно отметить, что устойчивость гликозидаз к Сd 

увеличивается с увеличением возраста рыб (Голованова, 2004).  

В опытах in vitro также отмечено влияние металлов на уровень активности гликозидаз 

(Неваленный и др., 2003; Golovanova et al., 1994). Активность мальтазы слизистой оболочки 

кишечника белуги H. huso в присутствии Zn и Cu в концентрации 10 мг/л снижается 

приблизительно на 10%, у осетра A. güldtnstädti – на 85 и 50% соответственно (Неваленный и 

др., 2003). При исследовании влияния разных концентраций Zn и Cu (0.01-50 мг/л) на 

активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника у ряда видов пресноводных костистых 

рыб на фоне видовых различий выявлена более высокая токсичность Сu по сравнению с Zn. 

Амилолитическая активность в присутствии Zn (0.1-5 мг/л) у большинства видов рыб 

снижается в пределах 30%, при концентрации 25 мг/л – в пределах 40%, в присутствии Сu 

(0.1-10 мг/л) – до 40 и 70% соответственно. При низких концентрациях этих металлов в ряде 

случаев наблюдается увеличение ферментативной активности (Голованова, 2006).  

Исследование в идентичных методических условиях влияния Cd (0.5, 5, 25 и 50 мг/л) 

на уровень амилолитической активности слизистой оболочки кишечника у ряда видов рыб 

подтвердило зависимость эффекта от концентрации металла и видовых особенностей рыб 

(Golovanova et al., 1999). Так, Cd в диапазоне концентраций 0.1-25 мг/л практически не влияет 

на амилолитическую активность слизистой оболочки кишечника у рыб, отловленных в 

зимний период. При концентрации Cd 25 мг/л снижение ферментативной активности на 22% 

отмечено лишь у налима L. lota. При более высокой концентрации (50 мг/л) амилолитическая 

активность снижается у налима, карася C carassius и карпа C. carpio на 23, 26 и 29% 

соответственно. Активность сахаразы при той же концентрации Cd снижается на 33% лишь у 

синца A. ballerus (Golovanova et al., 1999).  

При исследовании влияния Сd (50 мг/л) на активность гликозидаз кишечника окуня P. 

fluviatilis из нейтрального и ацидного озер на фоне более низкой активности ферментов у рыб 

из ацидного озера выявлена разная степень влияния металла на ферменты химуса и слизистой 

оболочки кишечника. Более значительно под действием Cd снижается амилолитическая 

активность слизистой и химуса у рыб из нейтрального озера (в 1.3 раза). Активность сахаразы 
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химуса под действием Cd практически не изменяется, слизистой – уменьшается в 1.2 раза у 

рыб из нейтрального озера и в 1.4 раза у рыб из ацидного озера (Kuz’mina et al., 2002).  

Сведений о влиянии Pb на активность гликозидаз крайне мало. В экспериментах in 

vitro исследовано влияние Pb в форме азотнокислой соли Pb(NO3)2 в концентрации 0.01-25 

мг/л на активность гликозидаз слизистой оболочки кишечника синца A. ballerus, леща A. 

brama, плотвы R. rutilus, белоглазки A. sapa, судака S. lucioperca и сома Silurus glanis. Для 

большинства исследованных видов рыб установлена низкая чувствительность гликозидаз к 

действию Pb. Наибольший эффект выявлен у леща;  в присутствии металла в концентрации 10 

и 25 мг/л амилолитическая активность снижается на 18 и 27% соответственно по сравнению с 

контролем. Однако при исследовании синца выявлен стимулирующий эффект при 

максимальной концентрации Pb (Голованова, Урванцева, 2014).  

Также известно о значительном снижении активности амилазы и мальтазы, 

функционирующих в составе слизистой оболочки кишечника мешкожаберного сома H. fossilis 

при действии HgCl2 в сублетальной концентрации (0.3 мг/л) в течение 30 сут. (Gupta, Sastry, 

1981). При длительном воздействии Hg, поступающей с кормом в форме MeHg, отмечено 

существенное снижение активности ферментов, осуществляющих гидролиз углеводных 

компонентов пищи в кишечнике у ряда видов пресноводных рыб (Голованова и др., 2002, 

2008; Голованова, Комов, 2005). При изучении влияния Hg на активность гликозидаз 

слизистой оболочки кишечника сеголетков плотвы R. rutilus, получавшей корм с различной 

концентрацией металла в течение 4-х мес., в ряде случаев выявлено снижение 

амилолитической активности на 13%, активности сахаразы – на 10-43% (Голованова и др., 

2008). При исследовании сеголетков карпа C. carpio, получавших корм с повышенным 

содержанием ртути (0.17 и 0.001 мг/кг сырой массы, в опыте и контроле соответственно) 

выявлено постепенное увеличение концентрации металла в мышечной ткани, которая через 6 

мес. превышала таковую у контрольных рыб в 5.4 раза. При этом активность гликозидаз 

слизистой оболочки кишечника, как и в предыдущих работах, как правило, снижалась 

(Кузьмина и др., 2013). 

Важно отметить, что чувствительность гликозидаз к действию Zn, Cu и Cd с 

увеличением возраста рыб снижается. В летний период на фоне высокой функциональной 

активности пищеварительной системы чувствительность гликозидаз рыб к действию ионов 

металлов возрастает (Голованова, 2006). Хроническое действие Cd и Hg снижает скорость 

гидролиза углеводов и повышает чувствительность пищеварительных гликозидаз к действию 

ионов меди и цинка (Голованова, 2006).  
 

Влияние металлов на активность пищеварительных гидролаз 

у объектов питания рыб 
 

 Прежде всего, следует отметить, что степень снижения активности пептидаз у рыб – 

объектов питания ихтиофагов, как правило, выше, чем у беспозвоночных. При этом в 

условиях in vitro казеинлитические пептидазы наиболее чувствительны к действию металлов у 

видов, относящихся к сем. карповых Cyprinidae. Так, в присутствии Zn (10 мг/л) у рыб этого 

семейства активность снижается максимум в 2 раза, у рыб сем. окуневых Percidae и сельдевых 

Clupeidae – в 1.3 раза, в присутствии Cu – в 2.4 и 1.7 раза соответственно. Активность 

гемоглобинлитических пептидаз под действием Zn снижается лишь в 1.5 раза, Cu – в 2.4 раза 

(Kuz’mina, Ushakova, 2010).  

Степень снижения активности пептидаз у объектов питания планкто- и бентофагов 

под влиянием металлов также значительно варьирует. Так, активность казеинлитических 

пептидаз под действием Zn (10 мг/л) снижается на 15-30% (суммарная проба зоопланктона, а 

также личинки хирономид Chironomus riparius и Daphnia longispina), под действием Cu – на 

20-40%. Активность гемоглобинлитических пептидаз в первом случае уменьшается на 8-50% 

(D. longispina, катушка Planorbarius purpurea), во втором – на 10-65% (прудовик Limnea 

stagnalis, D. longispina). Степень воздействия металлов на активность пептидаз, 
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функционирующих в организме объектов питания рыб, также зависит от температуры и рН 

среды. При этом, в отличие от ферментов пищеварительного тракта рыб, большую роль у них 

играет последний фактор. В частности, при снижении рН до 5.0 активность казеинлитических 

пептидаз у некоторых видов беспозвоночных и рыб уменьшается, в то время как активность 

гемоглобинлитических пептидаз, как правило, значительно возрастает, особенно в целом 

организме рыб при рН 3.0 (Kuz’mina, Ushakova, 2013).  

При исследовании in vitro влияния различных концентраций Cu, Zn и Cd (0.01-50 мг/л) 

на амилолитическую активность в тканях беспозвоночных (рачковый зоопланктон, личинки 

насекомых, моллюски) были выявлены видовые различия в чувствительности гликозидаз к 

действию исследуемых металлов (ферментативная активность снижается на 5-20%). 

Максимальный ингибирующий эффект Cu и Zn отмечен у моллюсков прудовика и катушки 

Planorbis corneus, минимальный – у личинок хаоборуса Chaoborus sp. Cd в наибольшей 

степени снижает ферментативную активность у личинок хаоборуса, в наименьшей – у 

дрейссены Dreissena polymorpha. Cu оказывает большее влияние по сравнению с Zn на 

гликозидазы зоопланктона, прудовика, личинок хаоборуса и стрекоз. Минимальные 

концентрации Zn и Cu, при которых отмечено снижение активности гликозидаз у 

беспозвоночных, близки к их значениям в природных водах, в то время как концентрации Cd 

значительно превышают их фоновые значения. Так, минимальная концентрация Zn и Cu, при 

которой отмечено снижение амилолитической активности, составляет у катушки 0.01, у 

прудовика 1.0, у личинок хаоборуса 25 и 50 мг/л соответственно (Голованова, Фролова, 2005).  

Загрязнение вод металлами оказывает существенное влияние на активность щелочной 

фосфатазы и неспецифических эстераз сестона (планктонные организмы, а также частицы 

органической природы), участвующих в круговороте фосфора и углерода (Предеина и др., 

2008). При этом характер изменения активности ферментов зависит от природы металла, его 

концентрации и времени воздействия. Активность внеклеточных эстераз в присутствии Cu 

существенно не изменяется, в то время как активность щелочной фосфатазы снижается – 

максимум на 70% через 4 ч после начала воздействия (Предеина и др., 2006, 2008).  

Кроме того, есть сведения о большей устойчивости внутриклеточных ферментов к 

действию металлов. Действительно, в результате продолжительного (30 сут.) воздействия Cd 

на мешкожаберного сома H. fossilis активность аминопептидазы щёточной каймы снижается 

на 40%, активность цитозольной глицилглициндипептидазы – лишь на 27% (Gupta, Sastry, 

1981), активность щелочной фосфатазы щёточной каймы уменьшается на 60-80%, 

лизосомальной кислой фосфатазы увеличивается на 30% (Sastry, Subhadra, 1985). Авторы 

объясняют это тем, что в присутствии металлов (Cd, Pb) наблюдаются деструктивные 

изменения щёточной каймы энтероцитов кишечника рыб (Sastry, Gupta, 1979; Crespo et al., 

1986). В то же время увеличение активности лизосомальных гидролаз под влиянием 

токсических веществ обычно связано с клеточной дегенерацией и некрозом (Versteeg, Giesy, 

1985). По всей вероятности, металлы, нарушая процессы окислительного фосфорилирования 

(Valee, Ulmer, 1972), стимулируют процессы гликолиза, в результате чего увеличивается 

содержание водородных ионов, высвобождающих лизосомальные гидролазы. 

Также важно отметить, что значительная вариабельность эффекта одного и того же 

токсического агента обусловлена разной степени развития защитного барьера кишечника у 

рыб разных видов. Вследствие этого в хронических экспериментах реальные концентрации 

металлов в зоне щеточной каймы энтероцитов и особенно – в цитозоле значительно 

отличаются от их начальной концентрации. Если это так, то особенности барьерной функции 

кишечника (Кузьмина, 1999) у разных видов рыб должны рассматриваться наряду со 

структурно-функциональными особенностями тканевых барьеров других органов.  
 

Влияние  металлов на характеристики пищеварительных гидролаз 
 

Поскольку температура оказывает наибольшее влияние на активность и характеристики 

ферментов, в первую очередь необходимо рассмотреть влияние металлов на температурные 
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характеристики пептидаз. Наиболее подробно этот вопрос исследован на примере каспийской 

тюльки Clupeonella cultriventris. Показано, что в присутствии металлов форма кривой 

температурной зависимости существенно изменяется – снижается величина температурного 

оптимума и относительная активность, особенно в зоне постмаксимальных температур. Так, в 

контроле относительная активность гемоглобинлитических пептидаз желудка тюльки при 

температуре 0ºС составляет 45%, в присутствии Zn и Cu – 43 и 29%, при температуре 70 ºС – 

60, 3.5 и 3% от максимальной активности соответственно (Ушакова, 2009).  

При изучении активности пептидаз кишечника тюльки установлено, что форма кривой 

температурной зависимости казеинлитических пептидаз при рН 5.0 и гемоглобинлитических 

пептидаз при рН 3.0 в присутствии металлов изменяется незначительно. Однако при рН 5.0 

под влиянием Zn и Cu наблюдается смещение температурного оптимума 

гемоглобинлитических пептидаз влево. Форма кривой температурной зависимости пептидаз 

химуса в большей степени изменяется в случае активности гемоглобинлитических пептидаз и 

характеризуется более значительным снижением ферментативной активности во всём 

диапазоне исследованных температур. Если в контроле относительная активность казеин- и 

гемоглобинлитических пептидаз при 0 ºС составляет 34 и 36%, в присутствии Zn и Cu – 7 и 6, 

а также 27 и 28 %, то при 70 ºС – 48, 9 и 9 %, а также 87, 2 и 1% соответственно (Ушакова, 

2009). 

Данные, касающиеся значений Еакт энергии активации пептидаз, свидетельствуют о том, 

что в большинстве случаев в присутствии металлов изменяются не только величины Еакт, но и 

температура точки перегиба на графике Аррениуса. Величина Еакт пептидаз желудка в 

присутствии Zn в зоне 0- 10 ºС уменьшается в 1.2 раза, в присутствии Cu увеличивается в 1.3 

раза, в зоне более высоких температур – в 2.6 и 3.8, а также в 8 и 12 раз соответственно. 

Значения Еакт пептидаз кишечника в присутствии металлов во всех случаях увеличиваются. 

Важно отметить, что в случае казеинлитических пептидаз положение точки перегиба на 

графике Аррениуса не изменяется, в случае гемоглобинлитических пептидаз  смещается (от 10 

до 20 ºС). При этом величины Еакт казеинлитических пептидаз в присутствии металлов в зоне 

0-10 ºС увеличиваются приблизительно в 2 раза, в зоне более высоких температур – в 

пределах 1.5 раз. Величины Еакт гемоглобинлитических пептидаз также могут увеличиваться в 

1.5 раз. Особо следует подчеркнуть, что Eакт казеин- и гемоглобинлитических пептидаз химуса 

в присутствии металлов не изменяется в диапазоне 0-30 ºС. При этом Еакт 

гемоглобинлитических пептидаз возрастает больше, чем казеинлитических. Так, Еакт 

гемоглобинлитических пептидаз увеличивается в присутствии Zn в 2.8, Cu – в 2.5 раза. Еакт 

казеинлитических пептидаз до точки перегиба снижается в 1.1, после точки перегиба 

возрастает в 1.8 раза (Ушакова, 2009). 

При длительном воздействии Hg, поступающей с пищей в форме MeHg, у ряда видов 

рыб отмечено изменение их кинетических характеристик гликозидаз на фоне значительного 

снижения их активности в кишечнике (Голованова и др., 2002, 2008; Голованова, Комов, 

2005). При изучении влияния Hg на кинетические характеристики гликозидаз слизистой 

оболочки кишечника сеголетков плотвы R. rutilus, получавшей с кормом в течение 4-х мес. 

металл в разных концентрациях, на фоне снижения амилолитической активности и активности 

сахаразы отмечено увеличение в 1.5-3 раза значений Кm, свидетельствующее о снижении 

фермент-субстратного сродства (Голованова и др., 2008). При исследовании гидролиза 

углеводов в кишечнике окуня P. fluviatilis, различающегося по содержанию в мышцах Hg, 

также установлены значительные изменения кинетических характеристик гидролиза ди- и 

полисахаридов. При этом повышение содержания Hg сопровождается увеличением значений 

Кm в 2-3 раза. Однако значения Vmax гидролиза крахмала и сахарозы в кишечнике окуня с 

увеличением содержания Hg повышаются не более, чем в 1.5 раза (Голованова, Комов, 2005). 

В то же время при исследовании хронического воздействия Hg на характеристики гликозидаз 

на фоне снижения амилолитической активности выявлены разнонаправленные  изменения Кm 

у окуня, обитающего в озерах с разной кислотностью воды. У окуня, обитающего в 
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нейтральном озере, наблюдается снижение фермент-субстратного сродства, а у окуня, 

обитающего в ацидных озерах, – увеличение. По мнению Головановой и Комова (2005), 

последнее связано с более высоким содержанием Hg в тканях рыб из ацидных озер. 
 

Заключение 
 

В заключение необходимо подчеркнуть, что в присутствии металлов не только 

значительно снижается активность ферментов, но существенно изменяются их 

характеристики. В частности, снижается величина температурного оптимума и относительная 

активность в зоне постмаксимальных температур. При этом величины Еакт ферментов в 

присутствии металлов увеличиваются, а их активность снижается, приблизительно в 1.5-2 

раза. Увеличение в гидроэкосистемах концентрации эссенциальных металлов, в частности Zn 

и Cu, также пагубно воздействует на гидробионтов, как и увеличение концентрации 

неэссенциальных металлов. В случае хронического действия металлов может доминировать 

опосредованное влияние разных систем организма на синтез и функционирование ферментов 

В результате токсичными становятся значительно меньшие концентрации одних и тех 

металлов.  

При этом не всё количество металлов, поступающих в пищеварительный тракт, 

взаимодействует с пищеварительными ферментами, поскольку большинство из них находится 

в форме, связанной с белками, аминокислотами и другими органическими соединениями. 

Особая роль в детоксикации и выведения металлов из организма рыб принадлежит 

металлотионеинам и глутатиону. Большое значение, вероятно, имеет аминокислотный состав 

белков тканей жертвы, поскольку гистидин, цистеин и таурин способствуют увеличению 

накопления Zn в виде хелатирующего комплекса в зоне щёточной каймы энтероцитов, причем 

цистеин способствует поглощению металла. Вместе с тем, значительное количество 

биогенных металлов, поступающих в кишечник в составе панкреатического сока и желчи, 

увеличивает их кишечный пул. При этом Zn и Cu, поступающие в пищеварительный тракт в 

форме неорганических соединений, могут значительно подавлять активность 

пищеварительных гидролаз лишь в случае, когда возможности организма образовывать 

хелатные комплексы с белковыми компонентами химуса, недостаточны для их связывания. 

Последнее косвенно подтверждается данными, свидетельствующими о плохом усвоении 

рыбами Zn и Cu, поступающими с пищей в форме неорганических соединений, а также о 

значительных преимуществах использования хелата Zn, по сравнению с сульфатом в 

аквакультуре. Поскольку в условиях строго белковой диеты всасывание Zn в кишечнике 

снижается, планкто- и бентофаги, а также факультативные ихтиофаги, благодаря 

разнообразию состава пищи, имеют определенные преимущества по сравнению с типичными 

ихтиофагами.  

Таким образом,  наличие металлов в воде и грунтах в концентрациях, встречающихся 

в природе, может снижать активность пищеварительных гидролаз слизистой оболочки 

желудка и кишечника и, как следствие, – эффективность начальных этапов ассимиляции 

пищи, особенно у ихтиофагов, что не может не отражаться на численности и биомассе 

популяций рыб, а также на рыбопродуктивности водоемов. При этом степень их воздействия 

на активность пищеварительных гидролаз зависит от концентрации металлов, вида рыб и их 

объектов питания, а также от структуры ферментов и субстратов.  
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ABSTRACT. The review systematizes information about the metals that pose the greatest 

threat to fish. Particular attention is paid to essential metals, which are necessary for the vital activity 

of fish, but become toxic at high concentrations. The data on the content of metals in the water and 

the body of potential fish feeding objects are given. The pathways of metal entrance in the body of 

fish and the mechanisms of their detoxification are discussed. The effect of such essential metals as 

zinc and copper, as well as non-essential metals such as mercury and cadmium on the activity and 

characteristics of the peptidases and glycosidases of the fish digestive tract and the enzymes of their 

food objects is described in detail. Different species sensitivity and the possibility of a twofold 

decrease in the level of the activity of peptidases and glycosidases, as well as changes in the 

temperature and kinetic characteristics of enzymes under the action of these metals are demonstrated. 

The data presented in the review indicate that the presence of metals in water and soils at 

concentrations found in nature can reduce the activity of the mucosa digestive hydrolases in fish 

stomach and intestines. The consequence of this is a decrease in the effectiveness of the initial stages 

of food assimilation, especially in ichthyophages, which can not but affect the number and biomass 

of fish populations, as well as the fish productivity of water bodies. The degree of their impact on the 

activity of digestive hydrolases depends on the concentration of metals, the species of fish and their 

food objects, as well as the structure of enzymes and substrates. 
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