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В обзоре в сжатой форме приведены сведения о механизмах транспорта белков, жиров и углеводов в
кишечнике рыб. Описаны механизмы макро- и микромолекулярного транспорта. Особое внимание
уделено различиям некоторых механизмов микромолекулярного транспорта пептидов, аминокислот и
гексоз, а также кранио-каудальных градиентов транспорта у рыб и млекопитающих. Показано, что
транспортные белки появляются на самых ранних этапах онтогенеза рыб – до перехода личинок на эк-
зогенное питание. Анализируются причины отличий транспортных систем кишечника.
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ВВЕДЕНИЕ
Всасывание, или транспорт нутриентов у рыб,

как и у других позвоночных животных, осуществ-
ляется преимущественно в кишечнике. При этом у
высших позвоночных существует тесная связь
между мембранным гидролизом пищевых субстра-
тов, в результате которого в зоне щеточной каймы
энтероцитов образуются три-, ди- и мономеры, и
транспортными системами [1, 2]. Исследование
мембранного пищеварения у рыб позволило вы-
явить принципиальное сходство структурных и
функциональных основ этих процессов у рыб и
млекопитающих [3–5]. Изучение транспортных
процессов, напротив, выявило, наряду со сход-
ством, ряд существенных отличий от такового у
высших позвоночных [4, 6–10].

1. КРАТКОЕ ОПИСАНИЕ МЕХАНИЗМОВ 
ТРАНСПОРТА НУТРИЕНТОВ

Изучение транспортных процессов подтверди-
ло наличие у рыб двух основных механизмов
транспорта нутриентов – макро- и микромолеку-
лярного [3, 4, 6, 7, 9, 11–14].

Макромолекулярный транспорт обеспечивает
перенос крупных молекул и надмолекулярных аг-
регаций по межклеточным пространствам (пер-
сорбция) и щелевым контактам [2]. По межклеточ-
ным пространствам переносится часть воды и
электролитов, а также другие вещества, в том числе
белки и пептиды. Помимо персорбции у рыб в от-
личие от высших позвоночных значительную роль

играет трансцеллюлярный перенос различных мо-
лекул через плазматические мембраны, осуществ-
ляемый с помощью эндоцитоза [15, 16]. Эндоци-
тоз, включающий фагоцитоз и пиноцитоз, тесно
связан с внутриклеточным пищеварением, В це-
лом ряде работ продемонстрирована возможность
поглощения крупных пептидов, а также молекул
белков в дистальном отделе кишечника рыб путем
эндоцитоза [11–19]. Высказано предположение,
что эндоцитозу белков предшествует их соедине-
ние с кишечным белком I-FABP, связывающим
жирные кислоты [18]. Роль этого механизма осо-
бенно велика в проникновении интактного белка
через кишечный барьер на ранних этапах развития
рыб [20].

Микромолекулярный транспорт обеспечивает
перенос во внутреннюю среду организма различ-
ных ионов, аминокислот, сахаров и жирных кислот
[12], а также пептидов с небольшой молекулярной
массой [21]. Различают два типа микропереноса ве-
ществ – пассивный и активный. Пассивный транс-
порт, реализующийся благодаря наличию электро-
химического градиента и пор, включает в себя такие
разновидности, как ультрафильтрация, конвенция и
диффузия. Возможны несколько вариантов диффу-
зии веществ через клеточные мембраны – простая,
ограниченная, облегченная и обменная. Первые два
механизма обеспечивают поступление в энтероцит
различных низкомолекулярных субстратов (вода,
мочевина, жирные кислоты) по градиенту концен-
трации [2]. Наличие механизма простой диффузии
продемонстрировано у целого ряда морских и
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пресноводных рыб при изучении всасывания угле-
водов [6, 22] и аминокислот [23, 24]. Обменная
диффузия обеспечивает микроциркуляцию ионов
между периферической областью клетки и окружа-
ющей ее микросредой [7].

Облегченная диффузия, обладающая сходством
как с простой диффузией, так и с активным транс-
портом реализуется при помощи специальных пе-
реносчиков – белковых молекул, облегчающих
проникновение дипептидов, аминокислот и саха-
ров через мембрану за счет концентрационного
градиента без затраты энергии [2]. Наличие у рыб
облегченной диффузии доказано при исследова-
нии всасывания углеводов с использованием спе-
цифического блокатора опосредованного транс-
порта – флоридзина [22, 25, 26]. Так, при исполь-
зовании в качестве ингибитора опосредованного
транспорта глюкозы флоридзина в концентрации
10–4 М у леща Abramis brama выявлен значительный
флоридзин-зависимый компонент, свидетельству-
ющий о том, что на долю облегченной диффузии
приходится 51% транспорта глюкозы [26].

Активный транспорт у рыб, как и у млекопита-
ющих, осуществляется против концентрационного
градиента с затратой энергии при участии специ-
альных каналов и белков-переносчиков. Последу-
ющий транспорт молекул нутриентов через базола-
теральную мембрану в кровяное русло осуществля-
ется с помощью облегченной диффузии [6, 9, 12].
Активный транспорт, как и облегченная диффузия,
характеризуется порогом насыщения, обусловлен-
ным ограниченностью количества транспортеров
(насосов, переносчиков, каналов и пор) в мембра-
не кишечной клетки [6, 11, 25].

Переносчики или каналы участвуют в переносе
одного или ограниченного числа типов молекул
через мембрану либо по электрохимическому гра-
диенту, либо благодаря сопряжению с транспор-
том другого вещества, движение которого по гра-
диенту концентрации служит источником энергии
для сопряженного с ним процесса. Используются
различные ионные градиенты без непосредствен-
ного участия АТФ, в большинстве случаев электро-
химический градиент Na+, реже – градиенты Cl–,
K+ и H+ [1, 2, 9]. Транзитный перенос нутриентов
создается благодаря наличию Na+-зависимых
транспортеров на апикальной мембране, а натрие-
вых насосов – на базолатеральной. Источником
энергии в большинстве случаев служит энергия
макроэргических связей АТФ, а роль насосов вы-
полняют транспортные АТФ-азы, такие как Ca2+–
Mg2+-АТФаза и, особенно Na+- K+-АТФаза, под-
держивающая градиент Na+ и K+ между вне- и
внутриклеточными жидкостями. Мобильный пе-
реносчик связывает транспортируемые субстраты
на одной поверхности мембраны, освобождая их
на другой. Канал характеризуется наличием посто-

янной или индуцированной поры, через которую
проходит транспортируемое вещество [1, 2, 9].

2. ОСОБЕННОСТИ ТРАНСПОРТА 
РАЗЛИЧНЫХ НУТРИЕНТОВ У РЫБ

Изучение механизмов переноса во внутреннюю
среду организма гексоз, липидов, аминокислот и
пептидов из просвета кишечника рыб интенсифи-
цировалось во второй половине прошлого века [6,
11, 22, 23, 25, 26]. Гиперболическая кинетика насы-
щения, характерная для активного транспорта нут-
риентов, выявлена при исследовании всасывания
глюкозы, галактозы и ряда аминокислот, причем
константы сродства (Кt) щеточнокаемного прямо-
го потока сахаров и аминокислот в кишечнике рыб
колеблются в пределах 0.1–20 мМ [6, 23]. Наличие
активного транспорта аминокислот и гексоз в ки-
шечнике рыб было подтверждено в опытах с ис-
пользованием 2,4-динитрофенола, подавляющего
процессы окислительного фосфорилирования, и
фторида натрия, подавляющего процессы глико-
лиза [7, 22].

Транспорт аминокислот. В настоящее время
твердо установлено, что в транспорте нейтральных
аминокислот участвует транспортный белок B0
[27, 28], основных аминокислот – y- [27], ди- и три-
пептидов – транспортеры PepT. Транспорт ди- и
трипептидов, образующихся в результате гидроли-
за белка, и аминокислот, реализуется при участии
H+-зависимого транспортного белка PepT1
(SLC15A1), а также транспортного белка PepT2
(SLC15A2). Транспортеры PEPT кодируются гена-
ми slc15a [10, 13, 29–37]. Первый из них обладает
более низким сродством к субстрату, а второй – бо-
лее высоким сродством к транспортируемым моле-
кулам дипептидов. В энтероцитах часть пептидов
гидролизуется до уровня аминокислот, другая
часть транспортируется через базолатеральную
мембрану, очевидно, с помощью транспортного
белка. В последние годы показано, что в отличие от
млекопитающих, обладающих двумя транспорте-
рами пептидов (PepT1 и PepT2), у рыб есть три
транспортера с двумя паралогами PepT1 [14, 30, 31].
Однако механизм этого транспорта остается мало-
изученным [29]. Также важно отметить, что при
исследовании японского угря Anguilla japonica
транспортер PEPT1 выявлен в апикальной мем-
бране энтероцитов личинок, а начало экспрессии
мРНК PEPT1 совпадает с таковой трипсиногена,
одновременно увеличиваясь на 5–7-е сутки после
вылупления [37].

Вместе с тем в кишечнике рыб не выявлены та-
кие Na+-зависимые транспортеры аминокислот,
как A, ASC, b0,+ и другие транспортеры, функцио-
нирующие у высших позвоночных животных [9].
Интересные данные получены при исследовании
всасывания аминокислот в кишечнике европей-
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ского угря A. anguilla, показавшие наличие четырех
различных систем Na+-зависимого транспорта
аминокислот, аналогичных транспортным систе-
мам млекопитающих. Это система включает транс-
портеры кислых ( ), основных (y–) и нейтраль-
ных (B0) аминокислот, а также транспортеры ими-
нокислот (IMINO/PAT), локализованных в
апикальной мембране энтероцитов [27, 38]. Транс-
портер иминокислот существенно отличается от
аналогичной системы млекопитающих, поскольку
полностью ингибируется аланином [38], и, частич-
но, фенилаланином [27].

Наряду с Na+-зависимым существует Na+-неза-
висимый механизм транспорта, реализующийся
благодаря специфическим олигомерным структу-
рам – пищеварительно-транспортным комплек-
сам [1]. У рыб обнаружен Na+-независимый транс-
портер для аланина, глицина и лизина, аналогич-
ный транспортной системе нейтральных и
основных аминокислот у млекопитающих [27, 39].
При этом L-гистидин в кишечнике рыб, по-види-
мому, транспортируется с участием высоко специ-
фичного транспортного белка, так как другие ами-
нокислоты, присутствующие в полости тонкой
кишки, не оказывают влияние на интенсивность и
кинетические характеристики его транспорта [40].
Субстратная специфичность транспортеров ами-
нокислот может варьировать у разных видов рыб
[12].

Важно отметить, что экспрессия специализиро-
ванных насосов, транспортеров и каналов, ответ-
ственных за поглощение питательных веществ че-
рез апикальную мембрану микроворсинок щеточ-
ной каймы энтероцитов, отмечается на ранних
этапах развития рыб. Однако исследований, посвя-
щенных экспрессии пептидных транспортеров на
ранних стадиях развития рыб, мало. Возможность
поглощения аминокислот на ранних стадиях онто-
генеза рыб была доказана при исследовании аб-
сорбции свободных аминокислот, меченных C14,
личинками атлантического палтуса Hippoglossus
hippoglossus, перешедшими на экзогенное питание.
Авторами использовались растворы, подаваемые в
кишечник через зонд. Было показано, что прибли-
зительно 71% заменимых (аланин, глутамат) и не-
заменимых (аргинин, лизин) аминокислот абсор-
бируется в течение 30 мин после их поступления в
кишечник. При этом эвакуация аминокислот ли-
чинками была низкой и составляла в среднем толь-
ко 6% от дозы, полученной через зонд [41].

Также при исследовании личинок значительное
внимание было уделено пептидным транспортерам
PepTs. Как указывалось выше, эти транспортеры
играют особо важную роль при абсорбции ди- и
трипептидов. У Danio rerio экспрессия гена пептид-
ного транспортера PepT1 зарегистрирована до на-
чала экзогенного питания личинок [13]. Анализ
экспрессии генов пептидных транспортеров у мо-

−
AGX

замбикской тилапии Oreochromis mossambicus на
протяжении 12 сут развития (от 3 до 14 сут после
оплодотворения – момента завершения абсорбции
желточного мешка) позволил выявить существен-
ные различия как во времени появления, так и в ха-
рактере динамики экспрессии вариантов PepT1 и
PepT2. При этом экспрессия slc15a1a выявляется на
4-е сутки после оплодотворения, увеличивается в
период от 6 до 10, уменьшается на 11-е и 12-е сутки
после оплодотворения, а затем снова увеличивает-
ся. Экспрессия транспортера slc15a1b появляется
на 6-е сутки после оплодотворения, резко увеличи-
вается в период от 7 до 10 сут после оплодотворе-
ния, а затем изменяется подобно slc15a1a. Экспрес-
сия транспортера slc15a2 значительно не изменяет-
ся в период от 3 до 10 сут после оплодотворения, а
затем последовательно увеличивается с максиму-
мом на 14-е сутки после оплодотворения. При этом
PepT1a обнаружен в эзофагусe, а также в переднем
и среднем отделах кишечника, PepT1b – только в
районе среднего отдела кишечника, PepT2 опреде-
ляется лишь в заднем отделе кишечника [14].

При исследовании ювенильных особей атлан-
тической трески Gadus morhua экспрессия мРНК
PepT1 выявлена в пилорических придатках и во
всех отделах кишечника. Следовательно, у молоди
рыб весь кишечник участвует в абсорбции пепти-
дов. Однако в дистальном сегменте экспрессия
PepT1 была ниже по сравнению с проксимальным
сегментом. При этом выявлена зависимость соот-
ношения экспрессии мРНК PepT1 в пилорических
придатках и в различных сегментах кишечника от
состава корма [24].

Транспорт углеводов. Транспортеры сахаров от-
ветственны за всасывание моносахаридов (глюко-
зы, галактозы и фруктозы) из просвета кишечника
в кровь. Доказано, что транспортер SGLT1, распо-
ложенный на апикальной мембране щеточной
каймы энтероцитов, переносит глюкозу и галакто-
зу при участии Na+ из просвета кишечника внутрь
энтероцитов у различающихся по таксономии мле-
копитающих [42–44]. Транскрипция SGLT1 про-
исходит преимущественно в криптах, причем они
встраиваются в мембрану по мере миграции клеток
к верхушкам ворсинок. Транспортер фруктозы
GLUT5 также локализуется на апикальной мем-
бране энтероцитов. Показано, что транспортная
активность GLUT5, в отличие от SGLT1, может ре-
гулироваться диетой. Предполагается, что это свя-
зано с синтезом de novo мРНК GLUT5 в клетках,
выстилающих ворсинки. Переход гексоз из энте-
роцитов в кровь обеспечивает расположенный на
базолатеральных мембранах транспортер GLUT2
[42]. Кроме того, выявлен Na+-независимый меха-
низм транспорта гексоз, связанный с переносом
через мембрану глюкозы, образующейся при мем-
бранном гидролизе [1].
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Уже в ранних работах было показано, что D-глю-
коза, D-галактоза и 6-дезокси-D-глюкоза могут
аккумулироваться внутриклеточно в концентра-
ции, превышающей таковую в полости кишечни-
ка рыб. При этом эпителий кишечника рыб мо-
жет реализовать трансэпителиальнный транс-
порт D-глюкозы и D-галактозы против
электрохимического градиента в условиях in vivo
и in vitro [6, 25, 26, 45–48]. Растительноядные и
всеядные виды могут адаптировать транспорт глю-
козы через апикальную мембрану щеточной каймы
энтероцитов в соответствии с изменениями в уров-
не углеводов пищи, изменяя Vmax [12]. Важно отме-
тить, что конкурентный ингибитор транспорта са-
харов флоридзин (10–4–10–5 М) вызывает сниже-
ние аккумуляции и транспорта моносахаридов в
кишечнике морских и пресноводных рыб [22, 25, 26].

Также доказана важность ионов Na+ для актив-
ного транспорта глюкозы у рыб. При исследовании
целого ряда видов рыб установлено, что оуабаин
(10–2–10–5 М), блокирующий Na+–K+–АТФ-азу и
сопряженный с Na+ активный транспорт глюкозы,
снижает долю активного компонента при низких
концентрациях глюкозы почти до 1/3 [23, 26, 49].
Близкие эффекты вызывают ионы цианада, инги-
бирующего образование АТФ, а также замена
ионов Na+ ионами K+ или Li+ [50]. Слабый эффект
торможения или его отсутствие у рыб при действии
ингибиторов в концентрациях 10–5–10–7 М, эф-
фективных для высших позвоночных животных,
позволил предположить меньшее количество пере-
носчиков опосредованного транспорта в кишечни-
ке рыб [7].

У рыб в транспорте глюкозы и, по-видимому,
D-галактозы также наиболее важную роль играет
Na+-зависимый транспортер глюкозы SGLT1 и
транспортер GLUT2 [9, 12, 47, 51, 52]. Первый ло-
кализован на апикальной мембране энтероцитов,
второй – на базолатеральной мембране [12, 53].
При этом скорость базолатерального транспорта
ниже, чем у млекопитающих. Так, при исследова-
нии обыкновенного карпа Cyprinus carpio и белого
амура Ctenopharingodon idellus показано, что мРНК
glut2 в основном экспрессируется в печени, перед-
ней и средней частях кишечника. Через 3 ч после
введения глюкозы экспрессия гена glut2 значи-
тельно повышается в переднем отделе кишечника.
Поскольку изменения в уровне мРНК glut2 в пече-
ни не обнаружены, авторы заключили, что glut2
участвует в поглощении глюкозы только в кишеч-
нике [54, 55]. Переносчик D-фруктозы, такой как
GLUT5, у рыб не найден, но есть сведения о том,
что фруктоза (10 мМ) поглощается кишечником
леща A. brama и обыкновенного карпа C. carpio [46].
Предполагается, что в абсорбции фруктозы прини-
мает участие транспортер GLUT2, локализован-
ный на мембранах щеточной каймы энтероцитов
[9].

Всасывание липидов. Механизмы всасывания
жира в кишечнике рыб не вполне ясны, но предпо-
лагается сходство с таковыми у млекопитающих
[56]. Возможность абсорбции жира энтероцитами
рыб была продемонстрирована еще в начале
ХХ века и затем подтверждена в многочисленных
работах при помощи гистологических и цитологи-
ческих методов [57]. В межклеточных простран-
ствах и lamina propria слизистой оболочки кишеч-
ника липидные частицы появляются в виде липо-
протеинов очень низкой плотности и
хиломикронов [58]. Предполагалось, что жир вса-
сывается путем эндоцитоза. Однако данные ряда
электронно-микроскопических и биохимических
исследований свидетельствуют о преимуществен-
ном всасывании липидов путем диффузии [59, 60]
в форме моноглицеридов и свободных жирных
кислот, которые могут поступать в кровеносную
систему рыб в свободном виде или в форме тригли-
церидов, ресинтезированных внутри энтероцитов
и включенных в состав хиломикронов [61, 62]. По-
скольку дисперсные липиды хорошо растворяется
в мембранах, а их концентрация в полости высока,
возможно, что липиды могут пассивно переме-
щаться по градиенту их концентрации из полости
кишечника через апикальную мембрану энтероци-
тов в цитозоль [8]. Есть данные о том, что липид-
ные капли накапливаются в надъядерном про-
странстве энтероцитов [63], реэстерифицируются в
триацилглицериды [58] и выходят из энтероцитов
путем экзоцитоза [63].

При исследовании арктического гольца Salveli-
nus alpinus показано, что наибольшая скорость аб-
сорбции характерна для насыщенных кислот с
длинной цепи 12:0, скорость абсорбции кислот
14 : 0, 16 : 0 и 18 : 0 и мононенасыщенных с длинной
цепи 22 : 1 ограничена скоростью липолиза [64].
Жирные кислоты с короткой и средней цепью, от-
личающиеся относительно высокой растворимо-
стью в воде, быстро абсорбируются в самой прок-
симальной части кишечника, вероятно, не включа-
ясь в мицеллы [65, 66]. Насыщенные жирные
кислоты с длинной цепью абсорбируются труднее,
чем ненасыщенные жирные кислоты с аналогич-
ной длиной цепи. Предполагается, что свободные
жирные кислоты и фосфатидилхолин усваиваются
легче, чем триацилглицеролы [67]. Также предпо-
лагается, что жирные кислоты, высвобождаемые из
мицелл, поглощаются при помощи облегченного
транспорта. Однако участие такого рода транспор-
теров при исследовании рыб не подтверждено [9].

Вместе с тем при исследовании данио D. rerio и
обыкновенного карпа C. carpio найден белок, свя-
зывающий жирные кислоты (FABP), транскрипты
которого экспрессируются в кишечнике и могут
участвовать в интернализации жирных кислот [18,
68]. При этом у личинок данио D. rerio сильная экс-
прессия гена этого выявляется до полного рассасы-
вания желтка и первого кормления, а уровни
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мРНК и белка FABP постепенно снижаются в ди-
стальном направлении кишечника [68]. Следова-
тельно, у личинок, как и у взрослых костистых рыб,
основное место абсорбции липидов находится в
проксимальном отделе кишечника. Показано, что
ген, кодирующий FABP в кишечнике данио D. rerio
появляется через 12 ч после оплодотворения [8].

Поскольку получены данные, позволяющие
предположить, что жирные кислоты пищи в ком-
плексе с FABP, связывающими внутриклеточные
липиды, могут достигать ядер энтероцитов и вли-
ять на ядерную активность, следует подробно оста-
новиться на результатах работы, выполненной на
данио D. rerio. Так как белки, связывающие жир-
ные кислоты FABP1 и FABP2, высоко экспресси-
руются в тканях, участвующих в активном метабо-
лизме липидов (печени, переднем отделе кишеч-
ника и головном мозге), была исследована
дифференциальная экспрессия транскриптов
fabp1b.1, fabp1b.2 и fabp2 в этих тканях. Было пока-
зано, что FABP локализованы в микроворсинках,
цитозоле и ядрах большинства энтероцитов слизи-
стой оболочки переднего отдела кишечника, а
транскрипция fabp1b.1 и fabp2 активируется после
кормления и регулируется в соответствии с соста-
вом корма. Важно, что в ядрах FABP локализуются
большей частью в межхроматиновом простран-
стве. Также продемонстрировано связывание ме-
ченных жирных кислот с рекомбинантными
Fabp1b.1 и Fabp2 [69].

Роль отдельных механизмов транспорта мономе-
ров. Сопоставление роли отдельных механизмов
транспорта мономеров свидетельствует о том, что у
рыб при низких концентрациях субстрата (<0.5 мМ)
наиболее значительную роль играют процессы ак-
тивного транспорта и облегченной диффузии. В
случае глюкозы активный транспорт может наблю-
даться при концентрациях 0.05–2.5 мМ [7, 11]. При
более высоких концентрациях субстрата значи-
тельно возрастает доля пассивной и облегченной
диффузии [7, 22, 26]. Соотношение указанных ме-
ханизмов транспорта у разных видов рыб различно
и в значительной мере зависит от характера пита-
ния, функционального состояния организма, при-
роды и силы воздействия абиотических факторов.
Обязательным этапом транспорта пищевых суб-
стратов во внутреннюю среду организма является
их перенос через слой слизистых наложений ки-
шечника, установленный при исследовании транс-
порта неорганических ионов [70] и сахаров [7].

3. ТОПОГРАФИЯ ТРАНСПОРТНЫХ 
ПРОЦЕССОВ У РЫБ

Для кишечника рыб, как и для других позвоноч-
ных, характерно наличие кранио-каудальных
(проксимо-дистальных) градиентов всасывания
пищевых веществ. Более высокая скорость всасы-
вания зарегистрирована в проксимальных отделах

тонкой кишки, а более низкая – в дистальных [17,
46, 50, 51, 63, 66, 71–73]. Однако у некоторых видов
всеядных и плотоядных рыб различия в скорости
всасывания аминокислот и сахаров в различных
участках кишки отсутствуют [50]. При этом систе-
мы активного транспорта характерны практически
для всего кишечника [17], включая наиболее ди-
стальные его части [16, 17, 37, 73].

Кроме того, важно отметить как сходство, так и
вариабельность проксимо-дистальных градиентов
транспорта одного и того же вещества у рыб разных
видов. Так, липиды всасываются преимуществен-
но в пилорических придатках и проксимальных
участках кишечника [3, 4, 9, 57, 63, 66]. Проксимо-
дистальные градиенты транспорта аминокислот и
гексоз у рыб разных видов различны [51, 71, 72]. В
условиях in vitro аккумуляция и транспорт амино-
кислот максимальны в пилорических придатках
[17], средних [23] или задних участках кишечника
[72, 74], моносахаридов – в пилорических придат-
ках [17], переднем [6, 74], среднем [45] или заднем
отделе кишечника [46, 74].

Вместе с тем функциональная топография ки-
шечника рыб необычайно пластична и может из-
меняться в зависимости от структуры пищевых
субстратов, вида рыб, их функционального состоя-
ния, а также целого ряда биотических и абиотиче-
ских факторов [7]. В частности, характер прокси-
мо-дистальных градиентов транспорта одного и
того же вещества в значительной мере зависит от
особенностей питания рыб [51, 74], а также интен-
сивности питания рыб – при переходе от голодно-
го к сытому состоянию скорость транспорта нутри-
ентов увеличивается на всем протяжении кишеч-
ника, что обусловлено локальной стимуляцией
транспортных процессов [23, 46, 75]. Так, повтор-
ное кормление морского окуня Dicentrarchus labrax
стимулирует экспрессию мРНК PepT1 в прокси-
мальном отделе кишечника [75]. При исследова-
нии кранио-каудальных градиентов транспорта
свободной глюкозы, а также глюкозы, образую-
щейся из поли- и дисахаридов у леща A. brama и
карпа C. carpio была выявлена зависимость величи-
ны абсорбции от степени полимеризации гексоз и
способа расчета [46].

4. СОПРЯЖЕНИЕ ПРОЦЕССОВ ГИДРОЛИЗА 
И ТРАНСПОРТА

Ранее была высказана гипотеза о существова-
нии ферментативно-транспортных комплексов,
обеспечивающих прямую передачу продуктов гид-
ролиза олигомеров на вход в транспортные систе-
мы без рассеивания в водной фазе и независимых
транспортных путей для свободных мономеров и
мономеров, образующихся из олигомеров [1].
Позднее была предложена модель мультиканаль-
ных котранспортеров для Na+ и глюкозы, а также



ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 57  № 2  2021

ОСОБЕННОСТИ ТРАНСПОРТА НУТРИЕНТОВ 99

Na+ и других нутриентов [1, 2]. Сведения, касаю-
щиеся сопряжения пищеварительно-транспорт-
ных процессов у рыб, немногочисленны и доволь-
но противоречивы. В ряде работ установлено, что
скорость аккумуляции глюкозы, образующейся
при гидролизе мальтозы у щуки Esox lucius, окуня
Perca fluviatilis и карпа C. carpio, выше скорости аб-
сорбции свободного мономера [22]. Всасывание
глицина в кишечнике радужной форели S. gairdnerii
происходит быстрее из глицилглицина, чем из рас-
твора, с эквивалентным количеством свободной
аминокислоты [23].

Сопоставление в условиях in vitro эффектов ин-
гибитора опосредованного транспорта глюкозы
флоридзина (10–4) М на транспорт свободной глю-
козы, а также глюкозы, образующейся из мальтозы
и крахмала у леща A. brama, показало, что флорид-
зин-зависимый компонент в случае олигомерного
транспорта (мальтоза) несколько выше, чем в слу-
чае мономерного (56 и 51% соответственно), поли-
мерного (крахмал) – еще ниже (32%). При изуче-
нии влияния оуабаина в той же концентрации на
транспорт свободной глюкозы, глюкозы, образую-
щейся из мальтозы и крахмала в эквимолярной
концентрации (2.5 мМ), у рыб этого же вида пока-
зано, что ингибитор Na+–K+-АТФазы блокирует
мономерный транспорт глюкозы на 30%, олиго-
мерный – на 32%, полимерный – на 18% [27].

Однако в ряде работ, выполненных на рыбах,
напротив, выявлено преобладание скорости акку-
муляции свободных моносахаридов и аминокислот
по сравнению с олигомерным транспортом [3, 22].
Указанные противоречия, вероятно, свидетель-
ствуют о слабом развитии у рыб ферментативно-
транспортных комплексов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, механизмы транспорта нутри-
ентов у рыб и высших позвоночных достаточно
близки. Однако скорость транспорта нутриентов у
первых на порядок ниже, чем у вторых. У высших
позвоночных доминирует активный транспорт, не-
которую роль на ранних этапах онтогенеза играет
облегченная диффузия, а доля простой диффузии
ничтожно мала. У рыб, напротив, в случае высоких
концентраций субстратов преобладают механизмы
простой или облегченной диффузии. Доля актив-
ного компонента транспорта у рыб по сравнению с
высшими позвоночными низка. Несмотря на эти
различия, транспортные белки энтероцитов, по-
видимому, достаточно консервативны и не изме-
няются в процессе эволюции позвоночных. Вместе
с тем у рыб заметно ниже относительная площадь
всасывающей поверхности кишечника и меньше
число транспортных белков на единицу поверхно-
сти кишечника, по сравнению с млекопитающими.
Кроме того, для рыб характерна слабая степень со-

пряженности пищеварительных и транспортных
процессов, меньшая зависимость транспорта от
концентрации кислорода, значительная роль ди-
стальных отделов кишки во всасывании нутриен-
тов по сравнению с высшими позвоночными жи-
вотными. Эти особенности, по-видимому, связаны
с более низкими метаболическими потребностями
и энергозатратами на локомоции у рыб, обуслов-
ленные в значительно мере с их обитанием в гипо-
гравитационной среде.
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SPECIFIC FEATURES OF NUTRIENT TRANSPORT 
IN THE DIGESTIVE TRACT OF FISH

V. V. Kuzmina
I.D. Papanin Institute of Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Russia

e-mail: vkuzmina@ibiw.ru

The review briefly addresses the mechanisms underlying the micro- and macromolecular transport of proteins,
fats and carbohydrates in the fish intestines. A special focus is on the specific features of some mechanisms of the
micromolecular transport of peptides, amino acids and hexoses, as well as craniocaudal transport gradients, in
fish compared to mammals. Transport proteins emerge at the earliest stages of fish ontogenesis, before the tran-
sition of fish larvae to exogenous feeding. The reasons behind the differences in the intestinal transport systems
are analyzed.
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