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Исследованы моевки Rissa tridactyla, гнездящиеся на Мурманском побережье Баренцева моря. В сли-
зистой оболочке тонкого кишечника птиц измерены активности пищеварительных ферментов (амино-
пептидазы N, мальтазы и сахаразы). По результатам изучения содержимого желудков определен спектр 
питания моевок, основу которого составили мойва, молодь трески и ракообразные. При этом у самок 
преобладали мойва и ракообразные, у самцов — молодь трески. Сравнительный анализ показал, что 
значения активностей пищеварительных ферментов не имели достоверных различий у самок и сам-
цов. У птиц, в желудках которых обнаружены отолиты трески, мойвы и остатки ракообразных, зареги-
стрировано повышение активности сахаразы в слизистой оболочке тонкого кишечника по сравнению 
с активностью пищеварительных ферментов у птиц с пустыми желудками. Также установлен видовой 
состав гельминтов, паразитирующих в тонком кишечнике моевок, и рассчитаны их показатели инвазии. 
В передних фрагментах тонкого кишечника птиц зарегистрированы цестоды Alcataenia larina и Tetrabo-
thrius erostris. В местах локализации A. larina повышалась активность аминопептидазы N и снижалась 
активность мальтазы относительно показателей незараженных моевок.
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ВВЕДЕНИЕ
Моевки Rissa tridactyla относятся к наиболее 

многочисленным представителям морских колони-
альных птиц, обитающих на мурманском побере-
жье Баренцева моря [1–3]. Моевки, как и все мор-
ские птицы, большую часть своей жизни проводят 
в море и лишь в период размножения связаны с су-
шей. У моевок, гнездящихся на островах и утесах 
скал побережья Баренцева моря, этот период длит-
ся с марта по август [1, 4]. Для птиц период размно-
жения особенно напряженный и энергозатратный, 
так как связан с повышенной активностью взрос-
лых особей (воспроизводство, инкубация яиц, вы-
вод потомства и выкармливание птенцов). Многие 
исследователи отмечали, что в это время у взрослых 
гнездящихся моевок происходят значительные из-
менения в физиологическом состоянии [1, 5–11]. 
В первую очередь отмечается снижение массы те-
ла птиц и внутренних органов [5–8, 11]. Уменьше-
ние массы тела (гипотеза репродуктивного стресса) 

авторы объясняли физиологическими изменения-
ми в организме птиц, связанными с интенсивным 
кормлением птенцов и со снижением возможно-
сти удовлетворять в полной мере свои собственные 
энергетические потребности [1, 7, 9]. Согласно ги-
потезе репродуктивного стресса, большая нагрузка 
на организм гнездящихся птиц приводит к измене-
нию процессов пищеварения и понижению скоро-
сти базального метаболизма [7, 9, 11]. Более того, в 
этот период зафиксировано снижение содержания 
белка в мышечной ткани и уменьшение жировых 
запасов [5, 11]. Значительное уменьшение массы 
печени и почек у гнездящихся моевок также может 
указывать на некоторые изменения в их метаболиз-
ме [6]. С другой стороны, снижение массы тела птиц 
в период гнездования исследователи рассматрива-
ли как адаптацию (гипотеза запрограммированной 
анорексии), которая повышает успех размножения 
за счет снижения затрат на полет, а следовательно, 
и на добывание пищи [5]. Указанные изменения в 
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физиологическом состоянии моевок в гнездовой 
период тесно связаны с особенностями питания и 
пищеварения птиц. Известно, что в баренцевомор-
ском регионе в гнездовой период основу рациона 
моевки составляли мойва, сельдь и песчанка [3, 12]. 
При дефиците вышеуказанных видов рыб птицы 
переходили на питание ракообразными, полихе-
тами, моллюсками [12]. Таким образом, эффек-
тивная работа пищеварительной системы в период 
гнездования особенно важна и актуальна для птиц.

Инвазия гельминтами в желудочно-кишечном 
тракте моевки может быть дополнительным факто-
ром негативного пресса на физиологическое состо-
яние особей в период размножения. Ранее показано 
влияние инвазии цестодами на функции пищева-
рительной системы моевок [13, 14]. При заражении 
Tetrabothrius erostris (Cestoda: Tetrabothriidae) снижа-
лась активность протеаз, а при заражении Alcatae-
nia larina (Cestoda: Dilepididae) активность протеаз 
повышалась в тонком кишечнике взрослых моевок 
[14]. Кроме того, с увеличением интенсивности ин-
вазии ленточными червями A. larina отмечено уве-
личение активности ферментов гидролиза белков 
[13]. Изменения биохимических параметров плаз-
мы крови у моевок зарегистрированы при зараже-
нии как T. erostris, так и A. larina [15]. Снижение со-
отношения содержания альбумина к содержанию 
глобулинов при тетработриидной и дилепидидной 
инвазии у моевки свидетельствовали о наличии 
воспалительных процессов в организме. Более то-
го, установлено, что при заражении T. erostris сни-
жались концентрации меди, триацилглицеридов и 
повышалось содержание мочевой кислоты в плазме 
крови моевок [15]. Установленные изменения мо-
гут быть связаны с недостатком белкового питания 
и голодом птиц вследствие конкурентных взаимо-
отношений с цестодами за пищевые ресурсы.

Целью представленного исследования было из-
учение активности аминопептидазы N, мальтазы и 
сахаразы в слизистой оболочке тонкого кишечника 
моевки R. tridactyla в гнездовой период. В работе рас-
сматривались сравнительные аспекты активностей 
пищеварительных ферментов относительно поло-
вой принадлежности птиц, особенностей их спектра 
питания, а также инвазии ленточными червями.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объект исследования
Моевка Rissa tridactyla (n = 20) послужила в ка-

честве объекта исследования. Птиц отлавливали в 
июле в 2015, 2018 гг. на островах Гавриловского ар-
хипелага (Кандалакшский государственный при-
родный заповедник). Моевок снимали с карнизов 
скал с использованием орнитологической петли, 
усыпляли хлороформом.

Птиц вскрывали, вырезали желудочно-кишеч-
ный тракт, отделяли желудок, пищевод и тонкий 
кишечник. Тонкий кишечник делили на четыре 
фрагмента (1, 2, 3 и 4), начиная от пилорического 
сфинкера. Каждый фрагмент тонкого кишечника 
вскрывали вдоль, удаляли химус и извлекали гель-
минтов, которых использовали для паразитоло-
гического анализа. Слизистую оболочку тонкого 
кишечника птиц снимали скребком для биохими-
ческих исследований.

Определение спектра питания
В желудке по обнаруженным остаткам опре-

деляли спектр питания птиц. Желудок разрезали 
продольно по всей длине, вскрывали и промыва-
ли смесью морской и пресной воды в соотноше-
нии 1:1. Остатки пищи в каждом образце желудка 
определяли с использованием бинокулярного ми-
кроскопа EZ4D Leica (Германия). По отолитам, об-
наруженным в желудках моевки, идентифицирова-
ли видовой состав рыб на минимально возможном 
таксономическом уровне [16]. Отолиты из желудка 
каждой птицы фиксировали 70%-ным этиловым 
спиртом для длительного хранения. На основании 
результатов рассчитывали относительную встре-
чаемость различных групп объектов питания (как 
отношение количества зарегистрированных объек-
тов питания определенной группы к общему коли-
честву зарегистрированных объектов питания всех 
групп): F = n/N х 100%, где n — количество заре-
гистрированных объектов питания определенной 
группы. N — общее количество зарегистрирован-
ных наименований всех групп объектов питания.

Паразитологический анализ
Цестод извлекали из тонкого кишечника мо-

евки, промывали водой, фиксировали в 70%-ном 
этиловом спирте, окрашивали муцикармином 
(Fluka, Германия) и заключали в канадский баль-
зам. Систематический статус обнаруженных гель-
минтов устанавливали под световым микроскопом 
Микмед 2 (LOMO, Россия) при увеличении x300 с 
использованием определителей и сводок [17, 18]. 
Обнаружены и идентифицированы цестоды T. eros-
tris и A. larina. Производили подсчет паразитов и 
рассчитывали значения средней интенсивности 
инвазии (СИИ) для каждого фрагмента тонкого 
кишечника.

Приготовление проб для определения 
активности пищеварительных ферментов

Навеску слизистой оболочки тонкого кишечни-
ка моевок взвешивали и гомогенизировали в 0.05 М 
трис-HCl буфере рН 7.5 в соотношении массы к 
объему 1:20. Полученные гомогенаты центрифуги-
ровали при 9000 об/мин в течение 5 мин при 4°С на 
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центрифуге Centurion Scientific CR4000R (Britain). 
Надосадочную жидкость переливали в пробирки, 
замораживали и использовали для биохимических 
исследований.

Определение активности пищеварительных 
ферментов

Активность аминопептидазы N (EC 3.4.11.2) 
определяли с использованием субстрата L-ала-
нин-p-нитроанилида (Sigma, США) [19]. К 0.1 мл 
гомогената добавляли 1 мл раствора (2.04 мМ  
L-аланин-p-нитроанилида в 0.2 М фосфатном буфе-
ре (NaH2PO4/Na2HPO4, рН 7.0)). Пробы инкубирова-
ли в течение 10 мин при 40°C, реакцию останавлива-
ли 3 мл 2 М ледяной уксусной кислоты. Оптическую 
плотность раствора измеряли при длине волны 
384 нм. Активность аминопептидазы N (мМ/ мин/ г  
ткани) определяли с использованием серии кон-
центраций р-нитроанилида в качестве стандартной 
кривой.

Активности дисахаридаз измеряли по методу 
Дальквиста [20] в модификации Мартинеса дель 
Рио [21]. Активности мальтазы (ЕС 3.2.1.20) и са-
харазы (ЕС 3.2.1.48) определяли с использовани-
ем субстрата 56 мМ раствора мальтозы и 56 мМ 
раствора сахарозы в 0.1 М малеат/NaOH, рН 6.5. 
Аликвоты по 0.1 мл гомогената инкубировали с 0.1 
мл растворов мальтозы или 0.1 мл сахарозы в тече-
ние 10 мин при 40°C. Затем для определения кон-
центрации глюкозы к инкубационной смеси до-
бавляли 2.0 мл смеси ферментов (глюкооксидазы и 
пероксидазы) (глюкооксидазный метод, “Абрис+”, 
Россия) [22]. Через 30 минут измеряли оптическую 
плотность раствора при 505 нм. Активность диса-
харидаз (мМ/ мин/ г ткани) определяли с исполь-
зованием серии концентраций глюкозы в качестве 
стандартной кривой.

Сумму значений активностей ферментов в четы-
рех фрагментах тонкого кишечника использовали 
в качестве показателя общей гидролитической ак-
тивности аминопептидазы N, мальтазы и сахаразы.

Статистический анализ
Показатели активностей ферментов и СИИ пред-

ставлены в виде среднего значения ± стандартной 
ошибки (±SE). Зависимость спектра питания от по-
ла птиц оценивали с помощью X 2-критерия Пир-
сона. Сравнения между значениями активностей 
ферментов в слизистой оболочке тонкого кишеч-
ника моевки проводили с использованием непара-
метрического критерия Уилкоксона–Манна–Уитни 
при уровне значимости р < 0.05. Влияние факторов 
(спектра питания, инвазии гельминтами) на актив-
ность пищеварительных ферментов оценивали с по-
мощью однофакторного дисперсионного анализа. 
При изучении взаимосвязи между показателями ИИ 

цестодами, активностью ферментов и распределе-
нием их активности вдоль тонкого кишечника при-
меняли ковариационный и регрессионный анализы. 
Статистический анализ выполнен с помощью про-
граммных пакетов “Microsoft Excel 2010” и STATIS-
TICA 6.0 (StatSoft, Inc., Талса, Оклахома, США). 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
При анализе содержимого желудков моевок 

установлено, что их спектр питания составляли ры-
ба (треска и мойва) и ракообразные (табл. 1). Кроме 
того, в желудках моевок обнаружены растительные 
остатки. У 7 птиц желудки были пустыми. Следует 
заметить, что в желудках самок обнаружены ото-
литы мойвы и остатки ракообразных. В желудках 
самцов моевки главным образом зафиксированы 
отолиты трески, а также отолиты мойвы и расти-
тельные остатки. Выявлена статистическая досто-
верная взаимосвязь между половой принадлежно-
стью моевок и спектром их питания (X 27.8 =  16.0, 
df = 3, p < 0.05).

В результате биохимического анализа показано, 
что значения общей активности пищеварительных 
ферментов (аминопептидазы N, мальтазы и саха-
разы) в слизистой оболочке тонкого кишечника 
у самцов и самок моевки не имели существенных 
различий (табл. 2). Активность аминопептидазы 
N повышалась вдоль тонкого кишечника моевок 
в проксимально-дистальном направлении. Актив-
ности мальтазы и сахаразы изменялись в обрат-
ном направлении вдоль тонкого кишечника птиц. 
Минимальные значения активностей дисахаридаз 
зафиксированы в слизистой оболочке тонкого ки-
шечника во фрагменте 4. Небольшие различия за-
регистрированы для самцов и самок в отдельных 
фрагментах, но это не влияло на общую активность 
пищеварительных ферментов и на характер распре-
деления вдоль тонкого кишечника. Так, установле-
но повышение активности аминопептидазы N в 
слизистой оболочке во фрагменте 3 тонкого кишеч-
ника у самцов, а также снижение активности саха-
разы во фрагменте 1 по сравнению с аналогичными 
показателями у самок (р < 0.05). 

Таблица 1. Состав и относительная встречаемость объек-
тов питания (%) в желудках моевки Rissa tridactyla (сам-
ки, самцы)

Объект питания
Относительная 

встречаемость, %
Самки (n = 7) Самцы (n = 13)

Треска – 71.4
Мойва 50.0 14.3

Ракообразные 50.0 –
Растительные остатки – 14.3
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Предпринята попытка изучить активность пи-
щеварительных ферментов в зависимости от со-
держимого желудков птиц. В связи с тем, что 
пищеварительная активность (активность амино-
пептидазы N, мальтазы и сахаразы) ни у самок, ни 
у самцов не имела достоверных отличий, для срав-
нительного анализа все моевки были разделены на 
четыре группы в соответствии с результатами ана-
лиза содержимого желудков. Выделены птицы с пу-
стыми желудками, с наличием в желудках отоли-
тов трески, с наличием в желудках отолитов мойвы 
и с наличием в желудках остатков ракообразных. 
Установлено, что значения общей активности ами-
нопептидазы N и мальтазы не имели достоверных 
различий у всех исследованных птиц независимо 
от содержимого их желудков (рис. 1). Повышение 
активности сахаразы зарегистрировано для всех 
моевок, в желудках которых обнаружены остатки 
объектов питания, по сравнению с активностью 
сахаразы у моевок с пустыми желудками (р < 0.05). 
Более того, установлено влияние спектра пита-
ния на показатели активности сахаразы (F2.0 = 5.2, 
p < 0.01). Не обнаружено достоверных различий 
между значениями активностей аминопептидазы 

N, мальтазы и сахаразы в слизистой оболочке тон-
кого кишечника у моевок с наличием в желудках 
отолитов трески или мойвы и моевок с наличием в 
желудках остатков ракообразных.

В результате паразитологического исследования 
обнаружено, что моевки инвазированы цестодами 
Alcataenia larina и Tetrabothrius erostris (табл. 3). У 
птиц зарегистрированы случаи как моноинвазии 
A. larina и T. erostris, так и случаи совместного па-
разитирования вышеуказанных видов ленточных 
червей в тонком кишечнике одного хозяина. Кроме 
того, зафиксированы особи, свободные от инвазии 
гельминтами. На основании полученных результа-
тов всех исследованных птиц разделили на четыре 
группы. В I группу выделены незараженных мое-
вок, их показатели использовали в качестве кон-
трольных значений. Во II группу вошли моевки, 
инвазированные цестодами A. larina, в III группу —  
моевки, инвазированные T. erostris, в IV группу — 
моевки, в кишечнике которых паразитировали и 
A. larina, и T. erostris. Следует отметить, что передние 
фрагменты (1 и 2) тонкого кишечника моевки —  
основные места локализации обоих видов цестод.

Таблица 2. Активность пищеварительных ферментов (аминопептидазы N, мальтазы и сахаразы) в тонком кишечнике 
моевки Rissa tridactyla (самки, самцы)

Показатель Самки (n = 7) Самцы (n = 13)
Активность аминопептидазы N, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого кишечника
1 2.1 ± 0.26 2.2 ± 0.13
2 2.2 ± 0.19 2.2 ± 0.12
3 1.9 ± 0.14 2.6 ± 0.09 *
4 2.8 ± 0.23 3.1 ± 0.16

Общая активность 9.0 ±0.8 10.1 ± 0.5
Активность мальтазы, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого кишечника
1 4.5 ± 0.40 4.6 ± 0.38
2 4.0 ± 0.35 4.0 ± 0.34
3 3.5 ± 0.46 4.4 ± 0.30
4 3.2 ± 0.49 2.9 ± 0.29

Общая активность 15.2 ± 1.7 15.9 ± 1.31
Активность сахаразы, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого кишечника
1 0.48 ± 0.02 0.29 ± 0.03 *
2 0.35 ± 0.02 0.36 ± 0.03
3 0.31 ± 0.01 0.35 ± 0.03
4 0.15 ± 0.03 0.18 ± 0.02

Общая активность 1.29 ± 0.10 1.18 ± 0.11
* Различия достоверны между показателями самок и самцов, p < 0.05
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Рис. 1. Общая активность аминопептидазы N (a), мальтазы (b) и сахаразы (c) в слизистой оболочке тонкого кишечника моевки Rissa 
tridactyla. Обозначения по оси Ох: 1 — моевки с пустыми желудками; 2 — моевки, в желудках которых обнаружены отолиты трески; 
3 — моевки, в желудках которых обнаружены отолиты мойвы; 4 — моевки, в желудках которых обнаружены остатки ракообразных. 
Увеличение активности сахаразы зарегистрировано у моевок из групп 2, 3 и 4 по сравнению с показателем моевок с пустыми желуд-
ками (p < 0.05).
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Сравнительный анализ показал, что у моевок, 
в кишечнике которых паразитировали цестоды 
A. larina (группы II и IV), повышалась активность 
аминопептидазы N относительно показателей 
контрольных значений (p < 0.05) (табл. 3). Указан-
ные различия связаны с увеличением активности 
аминопептидазы N в местах локализации A. lari-
na — во фрагментах 1 и 2 тонкого кишечника при 
моноинвазии и во фрагменте 1 при смешанном 
заражении (р < 0.05). Следует отметить, что зна-
чения активностей аминопептидазы N во фраг-
ментах 4 у всех инвазированных птиц превышали 
аналогичные показатели птиц, свободных от ин-
вазии (р < 0.05).

Общие активности дисахаридаз (мальтазы и са-
харазы) не имели достоверных различий у всех ис-
следованных групп зараженных моевок (табл. 3). 

Тем не менее установлено, что местах локализа-
ции ленточных червей активность мальтазы (фраг-
мент 1) снижалась при инвазии A. larina (р < 0.05). 
Снижение активности сахаразы отмечено у моевок 
из группы II во фрагментах 3 и 4, а также у моевок 
из группы III во фрагменте 4 по сравнению с кон-
трольными показателями (р < 0.05).

С использованием методов ковариационного 
и регрессионного анализов не установлена связь 
между показателями ИИ цестодами (A. larina и 
T. erostris) и значениями активности пищевари-
тельных ферментов в слизистой оболочке тонко-
го кишечника. Кроме того, обнаружено влияние 
инвазии A. larina и T. erostris на активность пище-
варительных ферментов (аминопептидазы N и са-
харазы) в слизистой оболочке тонкого кишечника 
(р < 0.05).

Таблица 3. Показатели инвазии (СИИ, экз.) и активность пищеварительных ферментов в тонком кишечнике моевки 
при заражении цестодами Alcataenia larina и Tetrabothrius erostris

I группа
(n = 4)

II группа
(n = 9)

III группа
(n = 5)

IV группа
(n = 2)

СИИ, экз.
Alcataenia larina – 3.1 ± 0.8 – 2.5 ± 0.3

Tetrabothrius erostris – – 3.0 ± 1.8 5.5 ± 1.8
Активность аминопептидазы N, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого 
кишечника

1 1.8 ± 0.23 2.4 ± 0.16 * 1.9 ± 0.11 3.8 ± 0.43 *
2 2.0 ± 0.29 2.9 ± 0.20 * 2.0 ± 0.16 2.0 ± 0.08
3 2.2 ± 0.05 2.7 ± 0.15 2.1 ± 0.26 2.4 ±0.21
4 2.1 ± 0.23 3.2 ± 0.22 * 3.6 ± 0.17 * 3.4 ±0.18 *

Общая активность 8.1 ± 0.23 11.2 ± 1.0 * 9.6 ± 0.48 11.6 ± 0.54 *
Активность мальтазы, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого 
кишечника

1 5.2 ± 0.8 3.9 ± 0.38 * 4.3 ± 0.27 5.3 ± 1.4
2 3.1 ± 0.2 3.5 ± 0.25 3.6 ± 0.47 3.9 ± 1.3
3 4.1 ± 0.77 3.8 ±0.32 4.2 ± 0.50 4.0 ± 0.3
4 3.0 ±0.76 2.5 ± 0.3 3.2 ±0.45 3.3 ± 1.0

Общая активность 15.4 ± 4.0 13.8 ± 1.7 15.2 ± 1.9 16.5 ± 3.5
Активность сахаразы, mM/ мин/ г ткани

Фрагменты тонкого 
кишечника

1 0.34 ± 0.03 0.27 ± 0.04 0.42 ± 0.02 0.38 ± 0.06
2 0.33 ± 0.05 0.31 ± 0.02 0.36 ± 0.04 0.38 ± 0.09
3 0.42 ± 0.04 0.24 ± 0.03 * 0.34 ± 0.05 0.36 ± 0.02
4 0.24 ±0.06 0.15 ± 0.02 * 0.15 ± 0.03 * 0.28 ± 0.01

Общая активность 1.28 ± 0.23 0.97 ± 0.1 1.27 ± 0.13 1.4 ± 0.05
* различия достоверны относительно показателей моевок из I группы, р < 0.05

– в тонком кишечнике моевки цестод не обнаружено
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
По результатам проведенного исследования 

установлено, что основу спектра питания моевки 
в районе проведения работ составляла рыба. В пи-
тании самцов преобладала треска, у самок — мой-
ва. Наряду с этим у самок в желудках обнаружены 
и остатки ракообразных. Следует отметить, что 
моевки очень чувствительны к доступности пи-
щи, поскольку питаются лишь несколькими вида-
ми кормов [23–25] и имеют ограниченную способ-
ность переключаться на альтернативную добычу 
из-за своих привычек питаться с поверхности [26]. 
В плане зависимости от состава и соотношения 
кормов моевка относится к умеренным полифагам 
[1]. Основной объект питания моевки представля-
ет собой рыба (мойва, сельдь, треска, песчанка) в 
баренцевоморском регионе [1, 12, 23]. Более того, 
исследователи неоднократно подчеркивали, что 
при дефиците рыбы моевки активно переходят на 
добычу различных беспозвоночных животных — 
ракообразных, моллюсков и полихет [12]. В ходе 
представленного исследования в желудках моевок 
обнаружены как отолиты морских рыб (объектов с 
высоким содержанием белка), так и остатки рако-
образных (объектов с высоким содержанием угле-
водов). Согласно гипотезе адаптивной модуляции, 
активность пищеварительных ферментов в слизи-
стой оболочке тонкого кишечника моевки может 
изменяться в зависимости от их спектра питания 
[27]. Отмечено, что значения активностей амино-
пептидазы N и мальтазы в слизистой оболочке тон-
кого кишечника моевок не имели достоверных от-
личий у всех групп птиц. Установлено повышение 
активности сахаразы у моевок, в желудках которых 
обнаружены либо отолиты мойвы, либо отолиты 
трески, либо остатки ракообразных, по сравнению 
с активностью сахаразы у птиц с пустыми желудка-
ми. Если учесть, что рыба (белковая диета) — по-
стоянный компонент спектра питания моевки в 
период размножения, то активность пищевари-
тельных ферментов не имела различий в зависимо-
сти от вида рыб (мойва или треска). Наличие остат-
ков ракообразных (углеводная диета) в желудках 
птиц также не отразилось на активности пищева-
рительных ферментов (мальтазы и аминопептида-
зы N) в тонком кишечнике моевки. Согласно той 
же гипотезе адаптивной модуляции, с изменени-
ем спектра питания птиц изменяются активности 
ферментов гидролиза белков и углеводов [27]. При 
изучении физиологии питания птиц многие авторы 
неоднократно отмечали пластичность пищевари-
тельной системы и изменения активностей пище-
варительных ферментов в зависимости от состава 
диеты [28–32]. Вместе с этим экспериментальные 
исследования показали, что при диете с высоким 
содержанием белков у домашнего воробья Passer 

domesticus активность аминопептидазы N повыша-
лась, а при диете с высоким содержанием углеводов 
активность карбогидраз (мальтазы и сахаразы) не 
изменялась [29]. В то же время повышение актив-
ности карбогидраз в слизистой оболочке тонкого 
кишечника отмечено у перепелов Coturnix coturnix и 
цыплят Gallus gallus при кормлении их высокоугле-
родной диетой, а активность аминопептидазы N не 
изменялась при диете с высоким содержанием бел-
ка [31]. Однако оценка активности пищеваритель-
ных ферментов птиц из природных популяций в 
зависимости от спектра питания — уже совсем дру-
гая задача. Можно ли рассматривать птиц с пусты-
ми желудками как особей, испытывающих голод? 
Недостаточное питание или голод — это распро-
страненное явление в природе, и в ходе эволюции 
организм птиц приобрел необходимые механиз-
мы. Известно, что при недостатке пищи снижа-
ется масса тела животного и внутренних органов, 
наблюдается атрофия слизистой оболочки кишеч-
ника и т.д. [33–35]. В одних работах зарегистриро-
вано снижение активности дисахаридаз в слизи-
стой оболочке кишечника домашних и перелетных 
птиц при голодании или ограниченном кормлении 
[33, 34]. В других исследованиях отмечена высо-
кая активность дисахаридаз и аминопептидазы N 
в слизистой оболочке тонкого кишечника домо-
вых воробьев P. domesticus при экспериментальном 
голодании [35]. Высокую активность ферментов в 
кишечнике птиц при голодании авторы пытались 
объяснить оптимизацией пищеварения животно-
го во время повторного кормления. В представлен-
ном исследовании у моевок с пустыми желудками 
активности аминопептидазы N и мальтазы не от-
личалась от аналогичных показателей у моевок, в 
желудках которых содержались отолиты рыб или 
остатки ракообразных. Зарегистрировано лишь 
снижение активности сахаразы. При изучении пи-
щеварительной активности у птиц исследователи 
неоднократно отмечали либо отсутствие активно-
сти сахаразы, либо ее незначительную активность в 
слизистой оболочке тонкого кишечника [19, 21, 30]. 
Активность сахаразы в слизистой оболочке тонкого 
кишечника моевки невысокая и значительно ни-
же активности мальтазы (рис). Предположительно, 
низкая активность сахаразы или ее отсутствие мо-
жет быть связана с особенностями питания птиц и 
их кормовыми предпочтениями [21].

Результаты представленной работы показали, 
что инвазия цестодами A. larina приводит к изме-
нениям в активности пищеварительных ферментов 
в слизистой оболочке тонкого кишечника моевки. 
У моевок, зараженных A. larina, отмечено повы-
шение активности аминопептидазы N и снижение 
активности мальтазы. Изменения активности фер-
ментов гидролиза белков неоднократно отмеча-
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лись при цестодных инвазиях у рыб и морских птиц 
[14, 36–40]. Повышение общей протеолитической 
активности зарегистрировано при инвазии A. lar-
ina у взрослых моевок и их птенцов, при инвазии 
Triaenophorus nodulosus у щуки [14, 36, 37]. Повыше-
ние активности протеаз авторы связывали с осо-
бенностями прикрепительного аппарата червей. 
Сколексы цестод A. larina и T. nodulosus оснаще-
ны крупными крючьями и мощными присосками, 
которые при фиксации в кишечнике хозяина спо-
собны повредить мембраны клеток [18, 37]. Ами-
нопептидаза N представляет собой интегральный 
мембранный белок энтероцитов тонкого кишечни-
ка [41]. Можно предположить, что при закреплении 
цестод A. larina в кишечнике хозяина нарушалась 
целостность клеточной мембраны, что приводи-
ло к повышению активности аминопептидазы N 
в просвете тонкого кишечника. Наряду с этим от-
мечены изменения активности ферментов углевод-
ного обмена у исследованных моевок, зараженных 
A. larina, в местах локализации червей. Это может 
быть связано с особенностями биологии и питания 
ленточных червей. Цестоды представляют собой 
высокоспециализированных паразитов. На стадии 
взрослой стробилы в кишечнике позвоночных жи-
вотных они заканчивают свое развитие (рост и раз-
множение). Лишенные пищеварительной системы 
цестоды получают нутриенты за счет активной аб-
сорбции низкомолекулярных веществ из внешней 
среды кишечника хозяина [42]. Установлено, что 
ленточные черви способны адсорбировать на по-
верхности своего тегумента ферменты хозяина [37–
40]. Снижение активности мальтазы в слизистой 
оболочке тонкого кишечника при инвазии A. larina, 
по-видимому, можно объяснить этим установлен-
ным фактом. Ранние исследования неоднократно 
фиксировали снижение активности гликозидаз в 
слизистой оболочке тонкого кишечника серебри-
стой чайки Larus argentatus при инвазии цестодами 
Wardium cirrosa, T. erostris и Diphyllobothrium dendrit-
icum [38–40]. В ходе экспериментальных исследо-
ваний обнаружено наличие активности гликозидаз 
во фракциях, десорбированных с поверхности вы-
шеуказанных цестод [38–40]. Обнаруженные изме-
нения в активности пищеварительных ферментов у 
моевок при инвазии цестодами A. larina и T. erostris 
незначительны, так как значения показателей СИИ 
невысокие. Тем не менее с увеличением интенсив-
ности инвазии цестодами может усиливаться пресс 
на пищеварительную активность моевки в столь 
непростой период их жизненного цикла.

На основании полученных результатов можно 
сделать некоторые заключения. В период гнездо-
вания у моевки в южной части баренцевоморского 
региона основу спектра питания составляли мойва 
и ракообразные (у самок) и треска (у самцов). Ак-

тивность пищеварительных ферментов не имела 
достоверных отличий у самок и самцов. Активно-
сти ферментов гидролиза белков (аминопептизада 
N) и углеводов (мальтазы) не зависила от содержи-
мого желудков птиц. Активности аминопептидазы 
N и мальтазы в слизистой оболочке тонкого кишеч-
ника у моевки изменялись при инвазии цестодами 
A. larina в местах их локализации. 
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ACTIVITY OF DIGESTIVE ENZYMES IN THE SMALL INTESTINE  
BLACK-LEGGED KITTIWAKES RISSA TRIDACTYLA, NESTING  

ON THE COAST OF THE BARENTS SEA
M. M. Kuklinaa and V. V. Kuklina

aMurmansk Marine Biological Institute of the Russian Academia Science, Murmansk, Russia

The black-legged kittiwakes Rissa tridactyla nesting on the Murmansk coast of the Barents Sea have been studied. 
The activity of digestive enzymes (aminopeptidase N, maltase and sucrase) in the mucosa of the small intestine 
of birds was measured. The composition of the feeds of the black-legged kittiwakes was determined by the con-
tents of their stomachs. Capelin, juvenile cod and crustaceans made up their diet. Capelin and crustaceans have 
been recorded in the diet of females, while males mainly have cod. Comparative analysis showed that the values 
of digestive enzyme activity had no significant differences in females and males. An increase in the activity of 
sucrase in the mucosa of the small intestine was recorded in birds in whose stomachs otoliths of cod, capelin and 
crustacean remains were found, compared with the activity of digestive enzymes in birds with empty stomachs. 
The species composition of helminths parasitizing in the small intestine of black-legged kittiwakes has been estab-
lished, and their invasion rates have been calculated. The cestodes Alcataenia larina and Tetrabothrius erostris have 
been recorded in the proximal section of the small intestine of birds. In places of localization A. larina increased 
the activity of aminopeptidase N and decreased the activity of maltase relative to the indicators of uninfected 
black-legged kittiwakes.

Keywords: Black-legged kittiwake, Rissa tridactyla, aminopeptidase N, maltase, sucrase, Alcataenia larina, Tetra-
bothrius erostris
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