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ОСОБЕННОСТИ ФЕРМЕНТНОГО СПЕКТРА ПИЩЕ-
ВАРИТЕЛЬНОГО ТРАКТА ЛАБОРАТОРНЫХ ЖИВОТ-

НЫХ И ЧЕЛОВЕКА 

Фаустова Н.М. 1-  канд. хим. наук, руководитель группы биохимии и гематологии, 
Ушакова Н.В.2-канд. биол. наук, научный сотрудник, Макарова М.Н.1– ведущий науч-
ный сотрудник, д.м.н., Макаров В.Г.1- д.м.н., профессор (1ЗАО «НПО «ДОМ ФАРМА-

ЦИИ»; 2 ЗАО «Институт экспериментальной фармакологии») 

РЕФЕРАТ 
Одним из наиболее распространенных способов введения лекарст-
венных средств в организм человека и животных является  энтераль-
ный путь, т.е. через желудочно-кишечный тракт. Имеющиеся  мета-
болические, физиологические и биохимических различия в желудоч-
но-кишечном тракте человека и лабораторных животных могут вы-
звать значительные изменения абсорбции лекарственного средства. 
Состав липидов, белков и распределение ферментов вдоль желудоч-
но-кишечного тракта может изменить связывание и скорость транс-
портировки лекарственных средств. В обзоре рассматриваются осо-

бенности ферментного спектра пищеварительного тракта используемых лабораторных 
животных (крыс, мышей, кроликов, хомяков, карликовых свиней и др.) и человека. Зна-

Ключевые слова: лабораторные животные, человек, пищеварительный тракт, фер-
менты. Key words: laboratory animals, people, the digestive tract, enzymes. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Лекарственные средства (ЛС) могут 

поступать в организм животных и челове-
ка различными путями в зависимости от 
их свойств и цели терапии.  

Одним из наиболее распространенных 
способов введения ЛС в организм челове-
ка и животных является  энтеральный 
путь, т.е. через желудочно-кишечный 
тракт [Макаренко, 2013]. Всасывание ле-
карств, принятых перорально, происходит 
преимущественно путем простой диффу-
зии неионизированных молекул в тонкой 
кишке, реже - в желудке. При этом до 
поступления в общий кровоток лекарства 
проходят два активных в биохимическом 
отношении барьера - кишечник и печень, 
где на них воздействуют соляная кислота, 
пищеварительные (гидролитические) и 
печеночные (микросомальные) фермен-
ты, и где большинство из них трансфор-
мируются [Фармакология, 1999]. 

Для доклинических исследований ЛС 
используются различные лабораторные 
животные, которые имеют ряд сущест-
венных отличий от человека. Имеющиеся  
метаболические, физиологические и био-

химических различия в желудочно-
кишечном тракте (ЖКТ) человека и лабо-
раторных животных могут вызвать значи-
тельное изменение абсорбции лекарствен-
ного средства. Различные физиологиче-
ские факторы, рН, объем содержимого, 
состав липидов и белков, морфология 
энтероцитов могут изменять скорость 
растворения, время транзита, а также 
мембранный перенос молекул лекарства 
[Karali, 1995].  Понимание различий меж-
ду ЖКТ различных видов могут помочь 
выбрать наиболее подходящий вид жи-
вотных для изучения биологической дос-
тупности ЛС.  

В нашем обзоре рассматриваются осо-
бенности ферментного спектра пищева-
рительного тракта часто используемых 
лабораторных животных и человека.  

Функционирование различных систем 
животных возможно лишь при условии 
поступления во внутреннюю среду орга-
нических веществ, обеспечивающих их 
энергетические и пластические потребно-
сти организма. Органические вещества 
поступают в организм животных с пищей, 
начальные этапы ассимиляции которой 
включают три основных процесса: погло-

ние конкретных видовых различий в биохимии позволяют исследователю выбрать наи-
более  подходящий вид животных для доклинических испытаний лекарственных 
средств, а также обеспечить оптимальную интерпретацию лабораторных данных. Учи-
тывая влияние диеты и питания на изменение ферментного спектра ЖКТ, наиболее под-
ходящим видом животных следует признать, карликовых свиней как всеядных живот-
ных. Использование хищников с этой целью не рекомендуется, поскольку отсутствуют 
отчетливые адаптивные перестройки в активности пищеварительных ферментов  в ответ 
на изменение диеты. Мелкие лабораторные животные (крысы, мыши, морские свинки) 
являются наиболее подходящими для изучения механизма всасывания и биологической 
доступности лекарственных средств в виде порошков, сиропов или растворов. Более 
крупные животные (карликовые свиньи и кролики) используются для изучения действия 
лекарств, для которых важно не проводить разрушение лекарственной формы 
(кишечнорастворимые таблетки, капсулы и др.). 

На основании изученной литературы можно рекомендовать, например, использовать 
карликовых свиней для  изучения препаратов, которые предполагается применять в пе-
диатрической практике, а также для исследований, связанных со стоматологией. Влия-
ние диеты и питания на изменение ферментного спектра ЖКТ и изучение его последст-
вий на организм человека следует оценивать на карликовых свиньях, поскольку они, как 
и человек, являются всеядными. 
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щение, пищеварение и всасывание 
[Уголев, 1985, 1987]. Пищеварение – про-
цесс  деструктурирования и деполимери-
зации компонентов пищи до соединений, 
главным образом мономеров, которые 
могут пройти кишечный барьер. В зави-
симости от источника ферментов и усло-
вий их функционирования в настоящее 
время различают три основных типа 
«собственного» пищеварения: внутрикле-
точное, полостное и мембранное, а также 
симбионтное и аутолитическое пищеваре-
ние [Уголев, Кузьмина, 1993]. 

Ассимиляция пищи начинается с по-
глощения и полостного пищеварения, 
протекающего в ротовой полости, в же-
лудке и тонкой кишке. На этом этапе про-
исходит преимущественно деградация 
крупных молекул и молекулярных ком-
плексов, которая осуществляется фермен-
тами, секретируемыми клетками пищева-
рительных желез в полость пищевари-
тельного тракта. Промежуточное положе-
ние между полостным пищеварением и 
всасыванием занимает пристеночное мем-
бранное пищеварение, протекающее на 
внешней поверхности энтероцитов. За 
счет этого типа пищеварения расщепляет-
ся более 80% всех химических связей в 
пищевых полимерах. Мембранное пище-
варение осуществляется панкреатически-
ми ферментами, адсорбированными из 
химуса, и собственно кишечными фер-
ментами (мембранными или трансмем-
бранными), фиксированными на апикаль-
ной поверхности кишечного эпителия в 
щеточной кайме, образованной микровор-
синками (таблица 1). В отличие от адсор-
бированных панкреатических ферментов, 
мембранные являются амфипатическими 
белками и прочно связаны с липопротеи-
новой мембраной микроворсинок щеточ-
ной каймы энтероцитов, что объясняется 
их молекулярной структурой. Благодаря 
мембранному пищеварению осуществля-
ются заключительные стадии расщепле-
ния компонентов пищи. Панкреатические 

ферменты реализуют преимущественно 
промежуточные этапы гидролиза пище-
вых веществ (углеводов, белков, жиров и 
т.д.), мембранные - заключительные. 
Мембранное пищеварение объединяет 
процессы полостного пищеварения и вса-
сывания, что облегчает проникновение 
расщепленных продуктов в клетку.  

У высших животных и человека доми-
нирующую роль играют полостной и 
мембранный гидролиз. Внутриклеточное 
пищеварение имеет значение только для 
ди- и олигопептидов.  

Различия в уровне активности фер-
ментов, наблюдаемые у животных разных 
видов, вызваны в первую очередь разли-
чиями в типе питания. Изменение био-
синтеза и активности ферментов является 
важнейшим звеном биохимической адап-
тации.  В  работах ряда авторов [Уголев и 
др., 1986; Рахимов, 1992; Олейник, 1997, 
Snook, 1974; Аlpers, 1987; Pappenheimer, 
1993] отмечается связь между адаптивны-
ми перестройками ферментных систем, 
участвующих в полостном и мембранном 
пищеварении, в результате которых при 
повышении в диете количества белка пре-
обладающей становится протеолитиче-
ская ферментная цепь, при повышении 
употребления жиров - липолитическая, 
углеводов – карбогидразная. 

У хищников, наряду с общими для 
всех млекопитающих перестройками фер-
ментного спектра, имеются особенности, 
определяемые потреблением высокобел-
ковой пищи. Становление протеолитиче-
ской активности происходит у хищников 
в более раннем возрасте, чем карбогид-
разной. Активность протеолитических 
ферментов у щенков достигает уровня 
взрослых особей при окончании периода 
смешанного питания, тогда как актив-
ность карбогидраз продолжает увеличи-
ваться по мере взросления. Для хищников 
отмечается слабая способность к адаптив-
ным изменениям активности пищевари-
тельных ферментов под влиянием качест-
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венного состава диеты. При изменении в 
диете соотношения белков, жиров и угле-
водов в течение долгого времени не про-
исходит изменений активности фермен-
тов, определяемых ее составом  
[Олейник, 1997]. 

В постнатальном онтогенезе у плото-
ядных и растительноядных животных 
происходят следующие изменения фер-
ментного спектра пищеварительного 
тракта: увеличение активности пепсина, 
панкреатических и кишечных ферментов, 
снижение активности лактазы. Для хищ-
ников характерной особенностью являет-
ся опережающее развитие протеолитиче-
ской ферментной цепи по сравнению с 
карбогидразной, у растительноядных и 
всеядных животных - наоборот. 

Зависимость ферментного спектра 
пищеварительного тракта от вида живот-
ного и характера питания продемонстри-
рована во многих исследованиях 
[Барнард, 1977; Рахимов, Слоним, 1981; 
Уголев, 1985; Kararli, 1995 и др.]. Показа-
но, что преобладает активность фермен-
тов, обеспечивающих расщепление ос-
новного для данного вида компонента 
пищи. 

Крыса и кролик - хорошо изученные 
всеядные и растительноядные млекопи-
тающие. Исследованные плотоядные жи-
вотные (хорьки, енотовидные собаки, 
норки, песцы) по величине активности 
многих ферментов заметно отличаются от 
всеядных и растительноядных животных. 
Активность пепсина в гомогенатах слизи-
стой желудка норки составляет 60±10 
мкмоль/мин/г, хорьков - 80±10 мкмоль/
мин/г, у крыс – 22 – 28 ммоль/мин/г, у 
кроликов – 25 – 30 ммоль/мин/г 
(Олейник, 1997). Таким образом актив-
ность пепсина в гомогенатах слизистой 
желудка у крыс и кроликов почти не от-
личается, а у хищных животных отлича-
ется не менее, чем в два раза по сравне-
нию с всеядными и травоядными видами 
животных. 

В поджелудочной железе у плотояд-
ных животных общая протеолитическая 
активность (ОПА) в среднем выше, а ак-
тивность амилазы и липазы - ниже, чем у 
других животных (табл. 2). В слизистой 
тощей кишки у плотоядных животных 
обнаружена низкая активность карбогид-
раз и моноглицеридлипазы. 

Наиболее существенные отличия меж-
ду плотоядными и всеядными животными 
обнаружены в уровне активности амила-
зы при гидролизе крахмала и гликогена.  
Амилаза плотоядных по сравнению с 
амилазой крыс относительно более эф-
фективно гидролизует гликоген и менее 
интенсивно - крахмал. 

Для изучения ферментной топографии 
кишки лабораторных животных были 
проведены исследования по оценке актив-
ности ферментов в слизистой оболочке 
различных отделов тощей и двенадцати-
перстной кишки (рис. 1, 2). 

Активность сахаразы у крыс макси-
мальна в средних отделах тонкой кишки 
и очень низка в дистальной ее части, что 
совпадает с литературными данными, как 
для крыс, так и других всеядных живот-
ных и человека [Уголев, 1985; Van Beers 
et al., 1995]. У хищников различия в ак-
тивности сахаразы между медиальными и 
дистальными отделами кишки являются 
менее выраженными (рис. 1). 

Существенные различия между хищ-
никами и крысами обнаружены в распре-
делении вдоль кишки панкреатических 
ферментов. Активность амилазы и ОПА 
(протеаз) у крыс была максимальной в 
проксимальном отрезке кишки, затем рез-
ко падала. Снижение активности панкреа-
тических ферментов в дистальном на-
правлении в тонкой кишке крыс отмеча-
лось многими авторами [Уголев и др., 
1970; Alpers, 1987]. У хищников, напри-
мер хорьков, распределение активности 
панкреатических ферментов вдоль кишки 
является более равномерным (рис. 2). 

Видовые различия в распределении 
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глициллейциндипептидазы и моноглице-
ридлипазы менее выражены. Для крыс 
характерно незначительное снижение 
дипептидазной активности в проксимо-
дистальном направлении. Данные о рас-
пределении активности дипептидаз у 
крыс, приводимые разными авторами 
[Уголев, 1985; Тимофеева, 1993; Curtis et 
al., 1978]  не одинаковые, но в целом ре-
зультаты не противоречат друг другу. 

Активность ферментов (как панкреа-
тических, так и собственно кишечных) 
выше в слизистой тех частей кишки, где 
выше концентрация низкомолекулярных 
форм субстратов, способных проникать в 
щеточную кайму и взаимодействовать с 
этими ферментами [Уголев, 1985]. Так 
как у плотоядных животных пища быстро 
проходит по желудочно-кишечному трак-
ту, то в дистальных отделах тонкой киш-
ки большие количества низкомолекуляр-
ных субстратов контактируют со структу-
рами слизистой. В частности, имеются 
сведения [Szymeczko, Skrede, 1990], что 
концентрация продуктов расщепления 
белка в химусе тонкой кишки норок в 
каудальном направлении увеличивается. 

На активность пищеварительных фер-
ментов также влияет изменение диеты. 
При изменении диеты крыс (10 дней на 
мясо-рыбном рационе с повышенным на 
20% уровнем белка) у животных увеличи-
вается активность пепсина в слизистой 
желудка и ОПА в поджелудочной железе 
и снижается активность амилазы в подже-
лудочной железе. В результате опытов не 
было установлено достоверных отличий 
по активности ферментов в поджелудоч-
ной железе и тонкой кишке между живот-
ными-хищниками, получавшими различ-
ные диеты, и контрольными животными. 

Кроме того прослеживалась тенденция 
к некоторому повышению активности 
всех исследованных ферментов (пепсин, 
трипсин, ОПА, амилаза, липаза) в опыт-
ных группах. Различия между опытными 
группами очень невелики - 1-8%. Только 

активность липазы на высокоуглеводной 
диете была выше, чем в контроле на 51% 
(Р<0,1). На высокобелковой диете актив-
ность липазы снижалась. Для высокобел-
ковой диеты было также отмечено  повы-
шение активности амилазы. У норок и 
песцов, представителей хищных пушных 
зверей, не обнаружена адаптивная реак-
ция пищеварительных ферментов к изме-
нению диеты, подобная той, что имеет 
место у всеядных млекопитающих 
[Уголев,1985; Snook, 1974; Тимофеева и 
др., 2001]. 

К особенностям хищников можно от-
нести отсутствие адаптивной реакции 
ферментного спектра пищеварительного 
тракта в ответ на изменение диеты, кото-
рая характерна для всеядных животных. 
Под влиянием диеты у хищников проис-
ходят изменения ферментной топографии 
тонкой кишки. При увеличении в диете 
белка активность ферментов сдвигается в 
проксимальном направлении. При повы-
шении в диете уровня углеводов в дис-
тальных частях кишки возрастает карбо-
гидразная активность. Эти изменения 
пространственного градиента активности 
обеспечивают более эффективный гидро-
лиз нутриентов. 

Таким образом активность ферментов 
в пищеварительном тракте существенно 
отличается у хищников с разной экологи-
ческой специализацией в питании. Хищ-
ные плотоядные млекопитающие (норка, 
хорек, песец, лисица) по сравнению со 
всеядными и растительноядными живот-
ными обладают мощной протеолитиче-
ской ферментной цепью, умеренной - 
липолитической и слабой - карбогидраз-
ной. В слизистой желудка плотоядных 
присутствует высокая активность пепси-
на, в поджелудочной железе - высокая 
активность протеаз, низкая активность -
амилазы и липазы, в слизистой кишки - 
низкая активность моноглицеридлипазы и 
α-амилазы, умеренная активность глицил-
лейциндипептидазы, сахаразы и протеаз. 
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Далее при характеристике пищевари-
тельных ферментов будут рассмотрены 
некоторые особенности набора фермен-
тов у разного вида животных. Ферменты, 
участвующие в пищеварении, относятся к 
гидролазам. До настоящего времени не 
обнаружены никакие другие типы реак-
ций для стадии переваривания пищи.  

Гидролиз углеводов 
Большинство углеводов, входящих в 

пищу животных и человека, имеет расти-
тельное происхождение. Переваривание 
крахмала у животных с развитой алимен-
тарной системой начинается в полости 
рта под действием α-амилазы слюны. Ак-
тивность амилазы обнаруживают во мно-
гих органах и тканях [Panteghini et al, 
2002]. Самая высокая концентрация отме-
чается в слюнных железах, которые сек-
ретируют амилазу (S-тип), осуществляю-
щую гидролиз крахмала пищи во рту и 
пищеводе, ее действие заканчивается в 
желудке. В поджелудочной железе амила-
за (P-тип) синтезируется ацинарными 
клетками и попадает в кишечник через 
панкреатические протоки [Panteghini, Pa-
gani, 1990].  Пищеварительная роль и со-
держание, а также активность ферментов 
слюны у разных животных имеет сущест-
венные отличия (таблица 3). В слюне не-
которых животных, например лошадей и 
хорьков, вовсе не удается обнаружить 
присутствующего у других животных 
амилолитического фермента. Почти нет 
этих ферментов также и в слюне хищных 
млекопитающих. Небольшая амилолити-
ческая активность обнаружена в слюне 
кошек, лисиц [Уголев, 1958]. В таблице 3 
приведены некоторые данные амилолити-
ческой активности у различных млекопи-
тающих, в том числе человека. 

Для слюны обезьян характерно нали-
чие в ней амилазы и очень большая чув-
ствительность состава слюны к химиче-
ским и механическим раздражителям по-
лости рта. Предполагают, что высокая 
амилолитическая способность слюны 

связана с растительноядностью обезьян и 
многообразием поедаемых ими расти-
тельных продуктов. [Слоним, 1971] 

Активность α-амилазы в слюне хомя-
ков в норме составляет 900 – 1167 Ед/мл 
[Muratsu, Morioka, 1985]. Активность 
амилазы в слюне человека в литератур-
ных источниках приводится в достаточно 
широких пределах от 27±3,8 до 1440±160 
Ед/мл  [Tenovuo, 1989]. Также необходи-
мо отметить, что pH слюны хомяка  
(pH=8,5 – 9,0) выше, чем у человека 
(табл. 4).  В литературе также содержатся 
указания, что концентрация кальция и 
магния выше, а фосфора ниже в слюне 
хомяков по сравнению со слюной челове-
ка [Methods…, 1968].  

Авторы [Li et al, 2007] сравнили со-
став смешанной слюны лабораторных 
животных и человека по различным пара-
метрам (табл. 4).. 

Активность амилазы в слюне у карли-
ковых свиней намного выше, чем у чело-
века, а ЩФ в среднем немного меньше, 
чем у человека.   

Необходимо отметить, что для опреде-
ления активности -амилазы используют 
различные методики и субстраты 
[Шапиро, 1976; Балябина и др., 2007], 
поэтому получаемые различными иссле-
дователями данные не всегда сравнимы 
между собой (табл. 3, табл. 4). В публика-
циях [Rohleder et al. 2006; Acquier, 2015] 
указано, что активность данного фермен-
та в слюне человека  в норме составляет 
80 – 140 МЕ/мл, для карликовых свиней 
приводятся значения  в достаточно широ-
ком диапазоне 200 – 1000 МЕ/мл [Fuentes, 
2011]. В других источниках указан еще 
более широкий диапазон 

Крысы и мыши являются наиболее 
часто используемыми животными как 
модели для медико-биологических иссле-
дований слюнных желез. Преимущества-
ми модели на грызунах являются их дос-
тупность и простота в обращении с ними. 
К недостаткам моделей на грызунах мож-
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но отнести, тот факт, что их анатомия, 
морфология и  физиология сильно отли-
чаются от людей по многим параметрам. 
Эксперименты, проведенные в  лаборато-
рии Li и соавторов [2007], показали нали-
чие значительного сходства в морфоло-
гии околоушной и подчелюстной желез 
карликовых свиней  и людей.  Авторы 
использовали карликовых свиней в каче-
стве модели, подходящей для исследова-
ния переноса генов в слюнных железах. 
Значение рН и буферная емкость слюны  
выше у карликовых свиней и крыс (табл. 
4), чем у людей, что может объяснить 
более низкую заболеваемость кариесом у 
представителей этих видов животных. 
Эти данные необходимо учитывать, когда 
карликовые свиньи или крысы использу-
ются для исследования кариеса. 

Высокая концентрация амилазы в 
слюне карликовых свиней  может указы-
вать на более активное функционирова-
ние околоушных желез этих животных.  
Несмотря на некоторые отличия в актив-
ности ферментов, авторы статьи рекомен-
дуют использовать  карликовых свиней 
как модель для дальнейших биомедицин-
ских исследований, особенно связанных 
со стоматологией. 

В желудке гидролиз крахмала приос-
танавливается, так как в этом органе нет 
собственных карбогидраз, а -амилаза 
инактивируется в кислой среде желудка. 
Гидролиз углеводов продолжается под 
действием -амилазы сока поджелудоч-
ной железы в полости тонкой кишки 
[Уголев, 1985]. В работах [Беленький и 
др., 1971; Wetterndorf et. al., 1968] отмеча-
ется, что, несмотря на одинаковый меха-
низм, по строению, эти ферменты имеют 
различия и представляют собой отдель-
ные изоферменты. Для дальнейшего пере-
варивания углеводов  в кишечнике функ-
ционируют различные виды карбогидраз. 
Все карбогидразы, завершающие мем-
бранный гидролиз углеводов,  локализо-
ваны в области апикальной мембраны 

щеточной каймы энтероцитов. Кишечные 
карбогидразы обладают перекрестной 
специфичностью, поэтому их чаще всего 
выделяют в виде комплексов: мальтаза-
-амилаза, мальтаза-сахараза, мальтаза-
изомальтаза. В щеточной кайме тонкой 
кишки содержится две -глюкозидазы – 
лактаза и гетеро--глюкозидаза, которые 
образуют так называемый -
глюкозидазный комплекс. Данный ком-
плекс, выделенный из тонкой кишки че-
ловека, очень похож на аналогичный ком-
плекс из тонкой кишки крысы и состоит 
из двух субъединиц (по 160 кДа). Суще-
ствуют широкие видовые отличия данно-
го комплекса, например, -
глюкозидазные комплексы обезьян и че-
ловека имеют мало сходства. Уголев А.М. 
отмечает, что кишечные карбогидразы 
обнаружены у большинства позвоночных,  
причем наличие тех или иных карбогид-
раз полностью коррелирует с характером 
питания [Уголев, 1985].    

В книге [Слоним, 1971] отмечено, что 
поджелудочная железа различных живот-
ных выделяет сок, одинаковый  по хими-
ческому составу  для всех млекопитаю-
щих.  Три основных фермента — трип-
син, липаза и амилаза находятся в подже-
лудочном соке в одинаковых соотноше-
ниях, изменяется лишь концентрация их в 
связи с родом пищи. 

Как известно, поджелудочная железа 
является источником не только фермен-
тов поджелудочного сока, но и ферментов 
крови — трипсина, амилазы и липазы. 
Количество и соотношение этих фермен-
тов может изменяться в зависимости от 
пищевого режима организма.  

В работе [Уголев, 1958] была исследо-
вана активность амилазы крови у лабора-
торных мышей, крыс, морских свинок, 
кроликов, хомяков, кошек, собак, афри-
канских белых хорьков и ежей. В резуль-
тате проведенного исследования сделан 
вывод, что независимо от принадлежно-
сти к тому или другому отряду у расти-
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тельноядных видов животных, амилоли-
тическая активность крови преобладала 
над гликогенолитической активностью, у 
всеядных животных обе активности были 
равны, а у плотоядных превалировала 
гликогенолитическая активность. Анало-
гичные данные были получены и при ис-
следовании водных экстрактов поджелу-
дочной железы у разных животных. Од-
нако для всех животных регуляция дея-
тельности поджелудочной железы 
(нервные пути и гуморальный механизм 
(секретин)) не отличается специфично-
стью даже в пределах разных классов 
животных [Слоним, 1981]. 

Гидролиз белков 
Гидролиз белков пищи начинается в 

желудке благодаря денатурирующему 
действию соляной кислоты и последую-
щей обработке пепсином. В желудке че-
ловека существует несколько (не менее 7) 
изоформ пепсина. Наряду с пепсином  в 
желудочном соке присутствуют другие 
протеолитические ферменты: парапепсин, 
гастриксин, ренин (химозин). В желудке 
гидролизуется только 10% всех пептид-
ных связей. Дальнейшее переваривание 
белков происходит под действием проте-
олитических ферментов сока поджелу-
дочной железы: трипсина, химотрипсина 
А, В, С, эластазы, карбоксипептидаз А и 
В.  Панкреатические протеазы выделяют-
ся в неактивной форме. Трипсиноген, 
химотрипсиноген A, B, C и проэластаза 
секретируются поджелудочной железой 
всех  млекопитающих [Барнард Е., 1977, 
Антонов, 1991, Уголев, 1985]. Аминокис-
лотные последовательности сериновых 
протеаз имеют строгую гомологию пер-
вичных структур у животных близких 
видов. Действие панкреатических экзо-
пептидаз весьма специфично.  Карбокси-
пептидаза А отщепляет от пептидной це-
пи ароматические, а карбоксипептидаза B  
- основные аминокислоты с С-конца. Бла-
годаря согласованному действию желу-
дочных и панкреатических ферментов 

пищевые белки расщепляются до олиго-
пептидов.  

Заключительный гидролиз олигопеп-
тидов происходит в области щеточной 
каймы, где они расщепляются под дейст-
вием собственно кишечных ферментов до 
аминокислот и малых пептидов, способ-
ных к всасыванию. Основным фермен-
том, осуществляющим заключительные 
стадии гидролиза белков, считается ами-
нопептидаза М. Аминопептидаза М у 
большинства животных представляет со-
бой симметричный димер (М=300 кДа), а 
в тонкой кишке кроликов этот фермент 
является мономером. Для свиньи харак-
терны более сложные четвертичные 
структуры аминопептидаз [Уголев, 1985]. 
Аминопептидаза А специфична к соеди-
нениям, содержащим остатки аспарагино-
вой и глутаминовой кислот. В тонкой 
кишке свиньи этот фермент составляет 
4% от общего белка мембраны и имеет 
четвертичную структуру с высокой моле-
кулярной массой.  

Дипепдилпептидаза 4 типа также уча-
ствует в мембранном гидролизе олиго-
пептидов, проявляя наибольшую специ-
фичность к глицилпролилпроизводным и 
производным аланилаланина.  

В гидролизе дипептидов на поверхно-
сти щеточной каймы участвуют  дипепти-
дазы. Некоторые из них относятся к ме-
таллоферментам, и их активность ингиби-
руется  ЭДТА.  Кроме экзогидролаз, оли-
го- и дипептидаз на мембране щеточной 
каймы локализованы эндогидролазы: эн-
терокиназа и нейтральная эндопептидаза.  
Энтерокиназа локализована в щеточной 
кайме, она обнаружена у всех позвоночных.  

Эндопептидаза гидролизует пептиды, 
в том числе В-цепь инсулина. Фермент 
обнаружен не только в щеточной кайме, 
но также в поджелудочной железе, мозге, 
селезенке, миокарде, легких и спермато-
зоидах. В печени эндопептидаза отсутст-
вует. Получены три различные формы 
фермента: гидрофильная, солюбилизиро-
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ванная толуеном и трипсином, а также 
амфипатическая, полученная с помощью 
солюбилизации детергентом (М=360 
кДА) и смесью детергента и трипсина 
(М=330 кДА). Этот фермент представляет 
собой димер, сходный с другими гидрола-
зами щеточной каймы. У кролика эндо-
пептидаза существует в форме мономера 
(М=93кДа). У некоторых видов обнару-
жены две различные эндопептидазы. На-
пример, у мышей и крыс найдена эндо-
пептидаза, не чувствительная к действию 
фосфорамидона – специфического инги-
битора эндопептидаз. Эндопептидаза 
имеет широкую специфичность  по отно-
шению к пептидным связям гидрофобных 
остатков [Уголев, 1978; Балабан и др., 
2010].  

Гидролизов  жиров 
Главная масса пищевых жиров – триг-

лицериды животного и растительного 
происхождения. Начальные этапы гидро-
лиза жиров протекают в полости двена-
дцатиперстной кишки под действием пан-
креатической липазы, содержащейся в  
секрете поджелудочной железы за счет 
полостного пищеварения. Панкреатиче-
ская липаза секретируется в зимогенных 
гранулах поджелудочной железы позво-
ночных  [Brockerhoff, 1971]. Заключи-
тельные этапы гидролиза триглицеридов 
происходят за счет мембранного пищева-
рения в щеточной кайме энтероцитов под 
действием моноглицеридлипазы 
[Черняховская, Уголев, 1969; Черняхов-
ская, Чурина, 1977]. В этой зоне обнару-
жены эстеразы, липазы, а также фермен-
ты, расщепляющие эфиры холестерина и 
ретинола.  

Молекулярная структура        
кишечных мембранных           
ферментов 

Большинство кишечных мембранных 
ферментов представляет собой трансмем-
бранные интегральные белки, гликопро-
теиды с большой молекулярной массой и 
активным центром, локализованным экст-

рацеллюлярно в направлении водной фа-
зы. Молекулярная масса кишечной ще-
лочной фосфатазы колеблется от 120 до 
150 кДА, аминопептидазы от 225 до 280 
кДа и зависит от вида животного. 

Мембранные интегральные ферменты 
обладают амфипатической структурой и 
состоят из гидрофильного и гидрофобно-
го доменов. В работах Уголева А.М. с 
соавторами [Егорова и др., 1977; Уголев и 
др., 1979а, 1979б] отмечается, что при 
сопоставлении  кинетических характери-
стик детергентной и протеазной формами 
аминопептидазы человека, щелочной 
фосфатазы и -амилазы крыс гидрофоб-
ный домен выполняет якорную,  транс-
портную  и регуляторную функции, под-
держивает в том числе оптимальную кон-
формацию гидрофильной части молеку-
лы. Высказано также предположение, что 
гидрофобный домен участвует в передаче 
сигналов из цитоплазмы на внешнюю 
поверхность мембраны. Наличие и осо-
бенности регуляторных свойств мембран-
ных ферментов определяет функциональ-
ную организацию и регуляцию естествен-
ного полисубстратного пищеварения у 
различных видов животных. 

Многие исследователи изучали рас-
пределение ферментативных и транспорт-
ных активностей в кишечнике животных. 

Уголев А.М. с коллегами в течение 20 
лет исследовали различные  характери-
стики мембранного пищеварения и транс-
порта, различных нутриентов у животных 
разных видов: у нескольких линий крыс, 
у кроликов, морских свинок и др. (рис. 3)   

Например, активность сахаразы, мак-
симальная в средних отделах тонкой киш-
ки, снижается в проксимальном и дис-
тальном направлениях. Такие изменения 
в большей степени выражены у крыс и в 
меньшей степени у кролика. Для других 
ферментов характерна другая топогра-
фия. Обращает на себя внимание, что 
уровень активности ферментов во всех 
отделах кишки подвержен значительным 
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Таблица 1. 
Ферменты, участвующие в гидролизе основных групп веществ [Кольман, Рём, 2004] 

Фермент Код 
Гидролизуемые связи и 
субстраты 

Тип гидролиза 

Ротовая полость 

a-Амилаза 3.2.1.1 
α-1,4-гликозидные связи 
крахмала и гликогена 

Внеклеточный  

Лизоцим 3.2.1.17 

1,4-гликозидных связей в 
N-ацетилмурамовой  ки-
слоте. Разрушает стенки 
бактерий 

Желудок 

Пепсин 3.4.23.1 Пептидные связи белков и 
пептидов при pH=3,3 – 4,0 

Внеклеточный 
Гастриксин 3.4.23.3 

Химозин 3.4.23.4 
Пептидные связи белков и 
пептидов при pH=3,7 

Двенадцатиперстная кишка 

α-Амилаза 3.2.1.1. 
α-1,4-гликозидные связи 
крахмала и гликогена 

Внеклеточный, 
мембранный 

Трипсин 3.2.21.4 
Пептидные связи между 
основными аминокислота-
ми (Аrg-Lys) 

Химотрипсин 3.4.21.1 
Пептидные связи между 
ароматическими аминокис-
лотами (Phe-Tyr) 

Эластаза 3.4.21.36 
Пептидные связи между 
ароматическими аминокис-
лотами 

Карбоксипептидаза 
А 

3.4.17.1 
C-концевые ароматические 
аминокислоты пептидов 

Карбоксипептидаза 
Б 

3.4.17.2. 
С-концевые основные ами-
нокислоты пептидов 

Липаза 3.1.1.3 
Триглицериды (до моно-
глицеридов и жирных ки-
слот) 

Фосфолипаза А2 3.1.1.4 Фосфолипиды 

Холестеринэстераза 3.1.1.13 Эфиры холестерина 

Рибонуклеаза; де-
зоксирибонуклеаза 

3.1.27.5 
3.1.21.1 

РНК 
ДНК 

Внутриклеточ-
ный 
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колебаниям. Эти изменения зависят от 
возрастных (рис. 4), сезонных и других 
особенностей, от функционального со-
стояния организма (рис 5). В то же время 
многие вариации можно интерпретиро-
вать как индивидуальные. Внутри- и ме-
жиндивидуальная изменчивость мини-
мальна у линейных крыс и максимальна у 
беспородных белых крыс. Крысы линии 
Вистар по данным [Уголев, 1985] занима-
ют промежуточное положение.  

Так как распределение ферментатив-
ных и транспортных функций вдоль тон-
кой кишки имеет приспособительный 
характер, то при естественном отборе 
некоторые вариации  проксимо-

дистального градиента могут оказаться 
доминирующими, а другие, наоборот, 
будут элиминированы.  

Несмотря на  значительные вариации 
таких характеристик как скорость гидро-
лиза мальтозы, сахарозы, крахмала, раз-
личных три- и дипептидов, всасывание 
глюкозы, фруктозы и т.д. в пределах од-
ного вида,  кинетические характеристики 
ферментных и транспортных систем (Кm, 
Vmaх, Jmax  и т.д.) остаются неизменными 
[Уголев, 1985].  

В  исследовании Yu и соавторов 
[2000] была изучена реакция всеядных и 
травоядных лабораторных животных, на 
изменение содержания пищевых волокон 

Тощая кишка 

γ-Амилаза 3.2.1.3 
Концевые остатки α-D-
глюкозы полисахаридов 

Мембранный 

Изомальтаза 
(олиго-1,6-
глюкозидаза) 

3.2.1.10 
α-1,6 – Глюкозидные связи 
в изомальтозе и декстранах 

Мальтаза 
(α-Глюкозидаза) 

3.2.1.20 
α-1,4 – Глюкозидные связи 
нередуцирующего конца 
олигосахаридов 

Сахараза 
(инвертаза) 

3.2.1.48 Сахароза, мальтоза 

Лактаза (β-
галактазидаза) 

3.2.1.23 β-Галактазиды, лактоза 

Трегалаза 3.2.1.28 α, α’-Трегалоза 
Щелочная фосфата-
за 

3.1.3.1 Моноэфиры ортофосфата 

Аминопептидаза М 3.4.11.12 
Пептиды (отщепляет α-АК, 
преимущественно аланин), 
амиды 

Полинуклетидазы 3.1.3.n 
Нуклеиновые кислоты, 
нуклеотиды 

Нуклеозидазы 3.2.2.n Нуклеозиды 
Фосфолипазы А, В, 
С 

3.1.n.n Фосфолипиды 

Дипептидазы 
3.4.13.1-
3.4.13.11 

Специфические дипептиды 
(интегральный белок) 

Мембранный, 
внутриклеточ-
ный 

Моноглицеридлипа-
за 

3.1.1.23 
Моноглицериды 
(место синтеза - апикаль-
ная мембрана энтероцитов) 

Мембранный 
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в рационе питания на активность пищева-
рительных ферментов в различных отде-
лах кишечника. Десять животных каждо-
го из четырех видов (кролики, морские 
свинки, крысы и сирийский хомяк) полу-
чали в  основном рационе больше на 18% 
сырого протеина и на 10% сырой клетчат-
ки в течение шести недель. Результаты 
определения активности различных фер-
ментов в желудке и различных отделах 
кишечника представлены в таблице 5. 

Для  кроликов характерна очень высо-
кая  активность пепсина в желудке, в то 
время как крысы содержат  наиболее ак-
тивные протеазы и амилазы  в тонком 
кишечнике, а активность гидролаз в тол-
стой кишке в 1,5–2 раза ниже, чем у кро-
ликов, морских свинок и хомяков.  

В работе  [Shulman, 1988] изучено раз-
витие и регуляция активности кишечных 
ферментов у карликовых свиней (рисунки 
4 – 8) в ранний период постнатального 
развития. При исследованиях регулирова-
ния активности кишечных ферментов и 
испытаниях лекарственных субстанций с 
целью применения их в педиатрии, а так-
же для исследования детского питания, 
необходимо выбирать  модель животных 
со скоростью развития ферментной систе-
мы, подобной младенцам. Иcследование 
[Shulman, 1998] было проведено на  поро-
сятах карликовых свиней. Активность 
ферментов лактазы, сахаразы, мальтазы, 
глюкоамилазы и кислотоустойчивой дея-
тельности β-галактозидазы определяли у 
поросят  в возрасте  1, 2, 3, 4, 5 и 6 недель 
(рис. 4 – 8)  в различных сегментах кишки. 

На основании данных, представлен-
ных на рисунках 2 – 8 можно сделать сле-
дующие выводы: 1) Лактазная активность 
с возрастом значительно снизилась во 
всех сегментах тонкой кишки. Самая вы-
сокая активность фермента характерна 
для тощей кишки. 2) Ферменты сахараза 
и мальтаза присутствуют во всех сегмен-
тах тонкой кишки, начиная с 1 недели 
жизни. Активность сахаразы увеличива-
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ется в 2 раза с возрастом толь-
ко в подвздошной кишке, а 
мальтазы – на 50% в тощей и в 
3 раза в подвздошной кишках. 
Самая высокая активность 
данных ферментов характерна 
для тощей кишки. 3) Фермент 
глюкоамилаза присутствует у 
поросят с первой недели жиз-
ни во всех сегментах тонкого 
кишечника, однако значитель-
ное увеличение его активно-
сти было отмечено только в 
двенадцатиперстной кишке. 4) 
Активность кислой β-
галактозидазы с возрастом 
снижается во всех сегментах 
тонкого кишечника.  

Авторы статьи указывают, 
что в возрасте 6 недель актив-
ность всех тестируемых фер-
ментов была аналогична ак-
тивности ферментам, которые 
встречаются у младенцев 
[Shulman, 1988]. Степень ак-
тивности и распределение 
ферментов в кишечнике поро-
сят сравнимы с развитием 
ферментной системы младен-
цев и сильно отличается от 
ферментной системы крыс, 
мышей и кроликов. Данное 
обстоятельство позволяет 
предположить, что поросята 
карликовых свиней являются 
наиболее подходящей моде-
лью для изучения  вопросов 
развития и регуляции фермен-
тов у детей и тестирования 
препаратов с целью их даль-
нейшего применения в педиат-
рии.   

Симбионтное                
пищеварение 

Кроме рассмотренных эта-
пов «собственного» пищеваре-
ния, в процессе переваривания 
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Рисунок 1 – Распределение активности сахаразы 
(Xср.±SD)  вдоль кишки у крыс и хорьков; цитирова-
но по (Олейник, 1997). Ориентировочно отрезок 1 
соответствует   двенадцатиперстной кишке, отрезки 
3 и 4 -тощей кишке, отрезки 4, 5 – подвздошной 
кишке. 
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Рисунок 2 – Распределение активности амилазы (А) 
и протеаз (Б) вдоль кишки у лабораторных животных 
- крыс и хорьков; цитировано по [Олейник, 1997] 
Ориентировочно отрезок 1 соответствует   двенадца-
типерстной кишке, отрезки 3 и 4 -тощей кишке, от-
резки 4,5 – подвздошной кишке. 
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пищи огромную роль играет симбионтное 
пищеварение. Симбионтное пищеварение 
реализуется за счет микроорганизмов. 
Оно широко распространено у беспозво-
ночных и позвоночных животных, но 
наиболее подробно изучено у раститель-
ноядных жвачных. Поскольку у млекопи-
тающих нет собственных ферментов, рас-
щепляющих растительную клетчатку, 
существование растительноядных живот-
ных в значительной мере базируется на 
использовании симбионтных процессов, 
которые определяют использование тро-
фических ниш. Различные формы и моди-
фикации симбионтного пищеварения 
имеют два функциональных механизма: 
1) бактерии и простейшие поставляют 

ферменты, а образую-
щиеся продукты гидро-
лиза, используются пре-
имущественно хозяи-
ном; 2) бактерии и про-
стейшие не только гид-
ролизуют органические 
вещества, но и утилизи-
руют их, в то время как 
хозяин потребляет вто-
ричную пищу, состоя-

щую из структур симбионтов. В первом 
случае  реализуется симбионтное пищева-
рение, во втором случае – симбионтное 
питание [Уголев, 1972; Иезуитова, Тро-
фимова, 1999].  

Важным свойством микрофлоры как 
источника питания является ее способ-
ность синтезировать аминокислоты из 
мочевины и важнейшие витамины. В ре-
зультате действия микрофлоры образуют-
ся вещества, не нуждающиеся в дальней-
шем гидролизе [Уголев, 1987; Вальдман, 
1972]. 

Присутствие микрофлоры в передних 
отделах пищеварительного тракта харак-
терно для многих позвоночных. В резуль-
тате приема пищи происходит быстрое 

Таблица 3. 
Амилолитическая активность слюны различных животных  

по методике Вольгемута (ед.*) 

Вид животных 
Амилолитическая активность слюны, 

ед. 
Ссылка 

Кошка домаш-
няя 

20 – 160 

Уголев, 1958 
Лисица До 10 

Морская свинка 320-1280 

Крыса белая 5000 – 20000 
Макака-резус 10000 – 100000 Слоним, 1972 
Человек 260 – 320 Шапиро, 1976 

Хорьки Отсутствует Калинин, 2014; Fox, 1998 

Примечание - * - Активность амилазы слюны выражена количеством миллилитров 0,1 
%-ного раствора крахмала, который способен расщепить 1 мл неразведенной слюны в 
течение 30 мин. при 37—38° С. 

Таблица 4. 
Значение pH и активность амилазы и щелочной фосфатазы 
(ЩФ) различных ферментов в смешанной слюне (Xср.±SD) 
Вид животных 

(число) 
Амилаза, 

Ед/л 
ЩФ, Ед/л pH 

Карликовая 
свинья (n=12) 

1126±23 4,27±1,19 7,77±0,18 

Крысы (n=10) 2,3 ±0,9 3,75±1,04 8,00±0,19 

Человек (n=16) 1,6±1,0 9,00±4,10 7,32±0,17 
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Рисунок 3 – Распределение ферментативных активностей вдоль тонкого кишечника у 
собак (А), кроликов (Б), белых крыс (В) и морских свинок (Г). Цитировано по [Уголев, 
1985]. По оси абсцисс – сегменты тонкого кишечника (1 – двенадцатиперстная кишка, 
2 – 7 – отдельные сегменты (равнозначные)); по оси ординат  - активность ферментов 
(% от максимальной активности отдельного сегмента, принятой за 100%, на 1 г слизи-
стой), 1 – сахараза, 2 – дипептидаза, 3 – моноглицеридлипаза.  

Рисунок 4 – Распределение активности сахаразы вдоль тонкого кишечника у крыс раз-
личных возрастных групп (1 -  20 дней, 2 – 24 дня, 3 – 27 дней, 4 – 60 дней). По оси 
абсцисс – длина сегментов тонкого кишечника (см); по оси ординат  - активность саха-
разы (%), за 100% принята максимальная сахаразная активность в каждой возрастной 
группе крыс. Цитировано по [Уголев, 1985]. 
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размножение  микроорганизмов  в перед-
ней части желудка и тонкой кишки. Мик-
рофлора ингибируется соляной кислотой 
желудка, но определенные популяции 
постоянно присутствуют в толстой кишке 
у млекопитающих [Barnard, 1977]. Видо-
вой состав и соотношение отдельных 
групп микроорганизмов, обитающих в 
кишечнике человека и животных, значи-

тельно различаются.  
В свете новейших данных, получен-

ных с помощью молекулярно-
генетических методов, установлено, что 
организм человека служит средой обита-
ния более чем 5000 известных видов бак-
териальной микрофлоры, и лишь около 
100 из них относятся к патогенным мик-
роорганизмам [Dethlefsen et al., 2007]. 
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Рисунок 5 – Распределение ферментативных активностей вдоль тонкого кишечника 
сытых (1) и голодных (2) белых крыс. Цитировано по [Уголев, 1972]. По оси абсцисс – 
сегменты тонкого кишечника (1 – двенадцатиперстная кишка, 2 – 7 – дистальные сег-
менты (равнозначные)); по оси ординат  - активность ферментов (% от максимальной 
активности отдельного сегмента, принятой за 100%, на 1 г слизистой). 
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Рисунок 4 – Удельная активность лакта-
зы в слизистой оболочке двенадцати-
перстной (1), тощей (2) и подвздошной 
(3) кишках.  Цитировано по [Schulman 
et al., 1988] (Хср±SD).  

Рисунок 5 – Удельная активность саха-
разы в слизистой кишечника в двена-
дцатиперстной кишке (1), тощей кишке 
(2) и подвздошной кишке (3) (M±SD).  
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Количество кишечной микрофлоры со-
ставляет приблизительно 1014 КОЕ с 
биомассой свыше 2,5 кг [Gill et al., 2006; 
Бондарко, Мацулевич, 2007]. Качествен-
ный и количественный состав микробио-
ты стабилен, но зависит от локализации. 
Он колеблется от 1011 КОЕ - в слепой и 
восходящей ободочной кишке до 107–108 
в дистальном отделе подвздошной кишки 
и до 102–103 в проксимальном отделе 
подвздошной и тощей кишки. В толстой 
кишке обнаружено более 400 видов мик-

робов. У взрослого человека преобладают 
облигатно-анаэробные палочки (около 
90%), на долю факультативно-
анаэробных микробов (кишечная палоч-
ка, молочные бактерии, стрептококки) 
приходится около 10% [Иезуитова, Тимо-
феева, 1999]. 

Бактериальное симбионтное сообще-
ство представлено в значительной мере 
анаэробами, их на несколько порядков 
больше, чем аэробов. До 60–90% микро-
биоты представлено бифидобактериями, 

Таблица 5. 
Удельная активность пищеварительных ферментов у самок некоторых лабораторных 
животных  (Ед/г). Цитировано по [Yu., Kuo, 2000] 

Наименова-
ние фер-

мента 
Отдел ЖКТ Кролик 

Морская 
свинка 

Крыса Хомяк 

Пепсин, Ед/
г 

Желудок 
3000 – 
8000 

1500–3100 1200 – 4000 50 – 150 

Протеазы, 
Ед/г 

Подвздошная 
кишка 
Тощая кишка 
12-ти перстная 
кишка 

220 – 280 
180 -220 
50 -120 

480 – 510 
475 – 500 
100 – 400 

1800 – 2200 
1600 – 1800 
750 – 1500 

750 -800 
700 – 750 
250 - 700 

Амилаза, 
Ед/г 

Подвздошная 
кишка 
Тощая кишка 
12-ти перстная 
кишка 

480 – 520 
380 -450 
200 - 280 

510 – 560 
430 – 475 
250 – 350 

1100 – 1250 
1000 – 1200 
550 - 1000 

680  -720 
480 -520 
380 -430 

Мальтаза, 
Ед/г 

Подвздошная 
кишка 
Тощая кишка 
12-ти перстная 
кишка 

70 -90 
38 – 57 
15 - 23 

60 – 160 
22 – 42 
7 – 20 

110 – 130 
70 – 82 
28 - 47 

140 -150 
120 -140 
55 – 75 

Целлобиаза, 
Ед/г 

Слепая кишка 
Толстая/прямая 
кишка 

4,6 - 4,8 
2,1 – 2,2 
 

5,7 – 6,3 
1,4 – 1,8 
 

2,8 – 3,0 
2,4 – 2,5 
 

4,8 – 5,7 
1,9 – 2,1 
 

Целлобио-
гидролаза, 
Ед/г 

Слепая кишка 
Толстая/прямая 
кишка 

4,3 – 4,5 
1,9 – 2,1 
 

3,8 – 4,4 
0,7 -0,8 
 

2,7 – 2,9 
2, 0- 2,4 
 

4,7 – 4,8 
1,5 – 2,3 
 

Эндоглюко-
назы, Ед/г 

Слепая кишка 
Толстая/прямая 
кишка 

3,2 – 4,4 
1,5 – 2,1 
 

2,5 – 4,5 
1,1 -1,2 
 

2,0 – 3,3 
1,1 – 2,5 
 

3,3 – 4,5 
1,1 – 1,2 
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бактероидами, эубактериями, 
фузобактериями и лактобацил-
лами [Бондарко, Мацулевич, 
2007]. Симбионты располагают-
ся в просвете кишечника, на 
внешней стороне апикальной 
мембраны эпителиоцитов и в 
примембранном слое слизи. 
Если растянуть внутреннюю 
поверхность кишечника взрос-
лого человека до эпителиоцита, 
то площадь этой поверхности 
составит 300–400 м² [Madara et 
al., 1990]. Вся эта огромная по-
верхность заселена не менее 
впечатляющим количеством 
микроорганизмов — их количе-
ство на порядок превышает чис-
ло клеток, из которых состоит 
человек. Большая часть симби-
онтов прикреплена к эпителию 
с помощью адгезивных связей. 
Эпителиальный слой слизистой 
оболочки кишечника наряду с 
пищеварительно-транспортной 
функцией обеспечивает герме-
тичную защиту внутренней сре-
ды организма человека от внеш-
ней (просвет кишки). Этот барь-
ер обеспечивается структурны-
ми, энзимными и химическими 
средствами защиты [Уголев и 
др., 1992].  

У свиней в желудочно-
кишечном тракте также нет соб-
ственных  пищеварительных 
ферментов, способных перева-
ривать клетчатку, -глюканы и 
пентозаны. В норме эти компо-
ненты проходят желудок и тон-
кий отдел кишечника практиче-
ски без изменений, поступают в 
толстый отдел кишечника и там 
часть из них переваривается 
под воздействием ферментов 
микрофлоры. У свиней перева-
риваемость сложных полисаха-

Рисунок 6 – Удельная активность мальтазы в сли-
зистой кишечника в двенадцатиперстной кишке 
(1), тощей кишке (2) и подвздошной кишке (3) 
(Xср.±SD).  

Рисунок 7 – Удельная активность глюкоамилазы в 
слизистой кишечника в двенадцатиперстной кишке 
(1), тощей кишке (2) и подвздошной кишке (3) 
(Xср.±SD).  

Рисунок 8 -  Удельная активность кислой β-
галактозидазы в слизистой кишечника в двенадца-
типерстной кишке (1), тощей кишке (2)  и под-
вздошной кишке  (3) (M±SD).  
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ридов очень низкая – до 30% [Слоним, 
1971]. 

У животных отряда зайцеобразных, к 
которому относятся кролики, нет анато-
мического разделения желудка, характер-
ного для травоядных животных. Однако 
наблюдается физиологическое разделение 
желудка на два отдела: в первом происхо-
дит бактериальное сбраживание пищи, во 
втором – как и у всех млекопитающих, 
переваривание ее посредством пепсина. 
Слепая кишка зайцеобразных видов чрез-
вычайно длинна и имеет спиральные 
складки для увеличения площади поверх-
ности. В этой части  ЖКТ также происхо-
дит активное сбраживание растительной 
пищи. Но, несмотря на это, ассимиляция 
органических веществ пищи у кроликов 
ниже, чем у других травоядных живот-
ных, главным образом благодаря плохому 
перевариванию клетчатки [Slade, Hintz, 
1969; Sakaguchi et al., 1987].  В деграда-
цию компонентов пищи у кроликов во-
влечены ферменты, имеющие эндогенное 
и микробиальное происхождение. В ре-
зультате прохождения пищи по ЖКТ об-
разуются особые мягкие фекалии 
(цекотрофы), которые вторично поедают-
ся. Процесс копрофагии предназначен 
для усвоения содержащихся в первичном 
кале белков, микроэлементов и витами-
нов, синтезируемых симбионтной фло-
рой. [Слоним, 1971] Поедание фекалий 
зафиксировано у кроликов,  крыс, мор-
ских свинок, бобров и др. В статье [Cree 
et al, 1986] отмечается, что в общей слож-
ности крысы могут потреблять от 0 до 
10% (иногда до 50%) произведенных ими 
фекалий. Единственной разницей между 
жеванием жвачки и копрофагией является 
то место пищеварительного тракта, где 
питательные вещества покидают его и 
возвращаются обратно. Более подробно 
явление копрофагии у различных живот-
ных описано в обзоре [Макарова и др., 
2016]. 

Кишечная микрофлора необходима 

для поддержания иммунной защиты орга-
низма. По сравнению с обычными живот-
ными  у безмикробных организмов содер-
жится лишь 10% клеток, синтезирующих 
IgA, участвующий в местном иммунном 
ответе. На примере безмикробных крыс 
было показано, что содержание в плазме 
крови общего белка и α-, β- и γ-
глобулинов ниже, чем у обычных живот-
ных [Уголев, 1985].  
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом пищеварительный ап-
парат высших организмов по качествен-
ному составу ферментов практически не 
имеет отличий по сравнению с человече-
ским, однако соотношение ферментов у 
всеядных, растительноядных и хищников 
различно и сформировано таким образом, 
чтобы максимально усвоить тот вид пи-
щи, который ими используется. У расти-
тельноядных видов амилолитическая ак-
тивность преобладает над гликогенолити-
ческой, у всеядных эти активности  рав-
ны, а у плотоядных превалирует  гликоге-
нолитическая активность. Необходимо 
отметить, что всеядные организмы обла-
дают большим набором ферментов, чем 
растительноядные или плотоядные.  

Вследствие наличия у разных видов 
животных особенностей пищеваритель-
ной системы необходимо очень тщатель-
но подходить к вопросу выбора лабора-
торных животных для тестирования ле-
карственных средств или к формирова-
нию модели той или иной патологии. На 
основании изученной литературы можно 
рекомендовать, например, использовать 
карликовых свиней для  изучения препа-
ратов, которые предполагается применять 
в педиатрической практике, а также для 
исследований, связанных со стоматологи-
ей. Влияние диеты и питания на измене-
ние ферментного спектра ЖКТ и изуче-
ние его последствий на организм челове-
ка следует оценивать на карликовых 
свиньях, поскольку они, как и человек, 
являются всеядными. Использование 



Международный вестник ветеринарии, № 2, 2016 г. 

- 144 - 

хищников с этой целью не рекомендует-
ся, поскольку отсутствуют отчетливые 
адаптивные перестройки в активности 
пищеварительных ферментов  в ответ на 
изменение диеты. 

Имеющиеся метаболические, физио-
логические и биохимических различия в 
желудочно-кишечном тракте человека и 
лабораторных животных могут вызвать 
значительное изменение абсорбции ле-
карственного средства.  Понимание раз-
личий между ЖКТ различных видов жи-
вотных могут помочь выбрать наиболее 
подходящую животную модель для изу-
чения биологической доступности ЛС у 
человека.  

Features spectrum digestive enzyme in 
laboratory animals and humans. Faustova 
N., Ushakova N., Makarova M., Makarov 
V. 
ABSTRACT 

One of the most common methods of 
administration of drugs in humans and ani-
mals is the enteral route (through the gastro-
intestinal tract). Available metabolic, physio-
logical and biochemical differences in the 
gastrointestinal tract of humans and labora-
tory animals can cause significant changes in 
drug absorption. The composition of lipids, 
proteins and enzymes distribution along the 
gastrointestinal tract and may change the 
conveying speed of the binding drugs. The 
review discusses the features of the spectrum 
digestive enzyme used laboratory animals 
(rats, mice, rabbits, hamsters, mini pigs) and 
humans. Knowledge of the specific species 
differences in biochemistry allow the re-
searcher to select the most suitable type of 
animals for preclinical testing of drugs, as 
well as provide optimal interpretation labo-
ratory data. Influence of diet and nutrition to 
change the spectrum of gastrointestinal en-
zyme and study its effects on the human 
body the most appropriate animal species 
should be recognized a mini pig’s omnivore. 
The use of predators for this purpose is not 
recommended, because there is no distinct 

adaptive adjustment in the activity of diges-
tive enzymes in response to a change in diet. 
Small animals (rats, mice, guinea pigs) are 
the most suitable animals for studying the 
mechanism of absorption and bioavailability 
of drugs in the form of powder or solution, 
larger animals (mini pigs, rabbits) are used 
to examine medicines without destroying the 
dosage form (enterosoluble tablets, capsules, 
etc.). 

Based on the study of literature can be 
recommended, for example, use of dwarf 
pigs for the study of drugs that are intended 
to be used in pediatric patients, as well as 
research related to dentistry. Influence of 
diet and nutrition to change the spectrum of 
gastrointestinal enzyme and study its effects 
on the human body should be evaluated on 
the dwarf pigs, because they, like people are 
omnivores. 
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