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Сравнение вкусовых предпочтений особей двух возрастных групп нильской тиляпии Oreochromis ni-
loticus не выявило существенных различий. Для ювенильных особей (возраст 1.5 мес, длина тела
6.5–7.0 см, масса 5–7 г) привлекательным вкусом обладают L-цистеин, L-лизин и лимонная кисло-
та; для половозрелых особей (4 мес, 12–15 см, 45–50 г) – L-цистеин и лимонная кислота. Вкус дру-
гих восьми L-аминокислот индифферентен для рыб обеих групп. На основании полученных дан-
ных и результатов других исследований предложена гипотетическая схема, согласно которой наи-
более быстрые функциональные преобразования вкусовой рецепции у рыб происходят в онтогенезе
после начала внешнего питания личинок и завершаются до наступления половой зрелости. Рыбы
обеих возрастных групп крайне редко повторно схватывают гранулы с вкусовыми веществами, но
ювенильные особи затрачивают значительно больше времени на их оросенсорную оценку – до 1.4–
1.6 раза. Независимо от возраста рыб такая оценка требует больше времени, если тестирование гра-
нул завершается их заглатыванием. Выявленные различия могут указывать на несформированность
стереотипа пищевого поведения у ювенильных особей нильской тиляпии.
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Согласно многим исследованиям, появление
морфологически сформированных вкусовых по-
чек в онтогенезе рыб происходит при переходе
ранней молоди на внешнее питание либо на не-
сколько часов или суток раньше/позже этого воз-
раста (Døving, Kasumyan, 2008; Касумян, 2011). Пер-
вые вкусовые почки локализованы в глубине рото-
вой полости ближе к глоточной зоне, но затем их
число быстро увеличивается и постепенно зона их
распространения расширяется в ростральном на-
правлении вплоть до ротового отверстия (Пе-
взнер, 1985; Hansen et al., 2002). На поверхности
тела наружные (экстраоральные) вкусовые почки
у тех видов рыб, для которых они характерны, появ-
ляются позже внутриротовых (интраоральных) –
вначале на губах, усах и прилегающих участках
головы, но в дальнейшем могут возникать на туло-
вище и плавниках молоди (Девицина, Кажлаев,
1992; Northcutt, 2005). Общее число вкусовых почек
по мере роста рыб увеличивается (Finger et al., 1991).

О развитии вкусовой рецепции в онтогенезе
рыб известно мало. Морфологическая сформиро-
ванность вкусовых почек у ранней молоди, нали-

чие в них всех типов клеток, присущих взрослым
рыбам, и открытая наружу вкусовая пора неоспори-
мо указывают на функциональную зрелость этих
структур (Døving, Kasumyan, 2008). Однако экс-
периментальные подтверждения этого всё ещё ма-
лочисленны. Показано, что личинки ряда видов
рыб (карп Cyprinus carpio, радужная форель Onco-
rhynchus mykiss, щука Esox lucius, судак Zander lu-
cioperca, нильская тиляпия Oreochromis niloticus,
европейская ряпушка Coregonus albula) в возрасте
нескольких недель различаются по потреблению
науплий артемии Artemia salina, предварительно
вымоченных в соке лимона или в растворах хло-
рида натрия и некоторых других веществ (Appel-
baum, 1980). Личинки сибирского осетра Acipenser
baerii и севрюги A. stellatus, находящиеся на этапе
смешанного питания, и личинки, перешедшие на
полное экзогенное питание, реагируют на пище-
вые гранулы, содержащие сахарозу, хлорид на-
трия или кальция, таким же образом, как и более
старшие по возрасту мальки. Но реакция на неко-
торые из вкусовых веществ (лимонная кислота),
проявляемая мальками, у личинок ещё отсутству-
ет (Касумян, Кажлаев, 1993). Различия в широте
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спектра вкусовых веществ у молоди осетровых
рыб (Acipenseridae) разного возраста подтверждают
данные, полученные с использованием свобод-
ных аминокислот. Для личинок русского осетра
A. gueldenstaedtii (общая длина (TL) 21–25 мм, воз-
раст 3–5 сут после начала экзогенного питания)
число аминокислот, эффективных для внутриро-
товых и наружных вкусовых рецепторов, значи-
тельно меньше, чем для мальков (TL 60–70 мм, 30–
35 сут) (Касумян и др., 1992). Заметно различают-
ся вкусовые спектры аминокислот у молоди озёр-
ного гольца Salvelinus namaycush возрастом 4 и 11–
12 мес (TL соответственно 2.7–3.0 и 70–90 мм)
(Касумян, Сидоров, 2001). Выявлены различия в
интенсивности потребления корма со вкусовыми
добавками у мелкой (0.4 г) и крупной (2.0 г) моло-
ди чавычи O. tshawytscha (Hughes, 1991, 1993). Од-
нако эксперименты на молоди кумжи Salmo trutta
в возрасте 3, 6 и 18 мес не обнаруживают каких-
либо существенных изменений вкусовой рецеп-
ции у рыб в этом возрастном диапазоне (Касу-
мян, Сидоров, 2005).

В целом имеющиеся результаты указывают на
то, что начинающая питаться ранняя молодь рыб
способна дифференцировать вкусовые качества
корма, однако её вкусовая система ещё не может
быть признана функционально сформированной
(Kasumyan, 1992). Вопрос о том, насколько быст-
ро и к какому возрасту вкусовая рецепция дости-
гает в онтогенезе рыб своего дефинитивного состо-
яния, остаётся дискуссионным, и для его выясне-
ния требуются дополнительные исследования. В
связи с этим цель нашей работы: сравнить вкусо-
вые предпочтения особей нильской тиляпии двух
возрастных групп – ювенильных и половозрелых,
а также выяснить особенности пищевого поведе-
ния, сопровождающего процесс тестирования оро-
сенсорных качеств корма, у рыб, различающихся
по возрасту.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Эксперименты выполнены на 12 ювенильных

(возраст ~ 1.5 мес, длина 6.5–7.0 см, масса тела 5–7 г)
и 12 половозрелых (4 мес, 12–15 см, и 45–50 г)
особях нильской тиляпии. Некоторые из рыб стар-
шей группы имели характерную для зрелых самцов
вида красную окраску на брюхе и нижней поверх-
ности головы. Все рыбы предоставлены “Craft Tau
Ltd.” (Москва) соответственно в 2015 и 2017 гг. По-
сле доставки в лабораторию рыб в течение несколь-
ких суток содержали в аквариуме объёмом 150 л при
температуре воды 24°С. Кормление проводили жи-
выми личинками хирономид (Chironomidae).

Для опытов рыб размещали индивидуально по
пластиковым прямоугольным аквариумам (10 л) с
непрозрачными стенками кроме передней, что пре-
пятствовало зрительным контактам соседних рыб.
Воду в каждом аквариуме аэрировали микроком-

прессорами А3Н-4 (“Киевское научно-производ-
ственное объединение реле и автоматики”, СССР),
температуру воды поддерживали ~ 24°С регулируе-
мыми термонагревателями Aquael Easy Heater 25 W
(“Aquael”, Польша). Рыб кормили живыми ли-
чинками хирономид один раз в сутки (~18:00) по-
сле завершения опытов, излишки корма удаляли
через 15 мин после его внесения в аквариум.

До начала опытов рыб обучали схватывать по-
даваемых поштучно живых личинок хирономид,
а затем гранулы, вырезанные из агар-агарового геля
(Reanal, 2%) и содержащие водный экстракт личи-
нок хирономид (175 г/л) и краситель Ponceau 4R
(5 мкМ; “Chroma-Gesellschaft Schmidt Gmbh”, Гер-
мания). Обучение завершали после того, как все
рыбы начинали подплывать и быстрым броском
схватывать поданную гранулу почти сразу же по-
сле падения её в воду (в течение первых 2–3 с).
Обученные рыбы обеих размерных групп крайне
редко игнорировали внесённую гранулу.

Для опытов использовали гранулы, содержа-
щие одну из 10 L-аминокислот (цистеин, лизин,
пролин, гистидин, глицин, аланин – 0.1 М; трип-
тофан, аспарагиновая и глутаминовая кислоты –
0.01 М; тирозин – 0.001 М) или лимонную кисло-
ту (0.1 М). Выбор этих веществ обусловлен их раз-
ной вкусовой привлекательностью для нильской
тиляпии (Levina et al., 2021). Гранулы с экстрак-
том личинок хирономид использовали для оцен-
ки пищевой мотивации опытных рыб. Все грану-
лы содержали краситель Ponceau 4R. В качестве
контроля использовали гранулы, содержащие толь-
ко краситель. Вкусовые вещества, экстракт личи-
нок хирономид и краситель вносили в горячий рас-
твор агар-агара (60–70°С). Агар-агаровый гель с
экстрактом хранили при 5°С не более 3 сут, осталь-
ные – до двух недель при тех же условиях. Гранулы
(длина 4 мм, диаметр 2 мм, объём 12.56 мм3) выре-
зали трубкой из нержавеющей стали непосред-
ственно перед внесением их в аквариум.

В ходе опыта регистрировали число схватыва-
ний гранулы, продолжительность удержания гра-
нулы после первого схватывания и в течение всего
опыта, а также фиксировали, завершался ли опыт
заглатыванием или отказом рыбы от потребления
гранулы. Об окончательном отказе от потребле-
ния судили по прекращению повторных схватыва-
ний, потере рыбой интереса к грануле и уходу в сто-
рону. Каждый опыт продолжался ~1–2 мин. Если
рыба не схватывала гранулу в течение 1 мин или
потребление гранулы невозможно было определить
из-за её разрушения рыбой и образования большого
числа фрагментов, опыт не учитывали. Несъеден-
ную гранулу или её фрагменты из аквариума уда-
ляли сразу после окончания опыта. Гранулы с
разными веществами подавали рыбам в случайной
последовательности, с каждой рыбой выполняли
равное число опытов с каждым типом гранул. Ин-
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тервал между опытами был не менее 10–15 мин.
Детальная процедура приготовления гранул и про-
ведения опытов изложена ранее (Касумян, Проко-
пова, 2001; Levina et al., 2021).

Общее число выполненных опытов – 2787. Для
статистического анализа результатов использовали
критерий χ2, U-критерий Манна−Уитни и ранго-
вый коэффициент корреляции Спирмена (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для молоди тиляпии привлекательным вкусом

обладают две из 10 использованных аминокислот –
цистеин и лизин, повышающие потребление гра-
нул в 1.6 и 1.3 раза относительно контроля. У тиля-
пий старшей по возрасту группы таким действием
обладает только цистеин, вызывающий повышение
потребления гранул в 1.4 раза относительно контро-
ля. Для младших и старших по возрасту групп при-
влекательным вкусом обладают также лимонная
кислота, усиливающая потребление гранул соот-
ветственно в 1.4 и 1.2 раза, и экстракт личинок хиро-
номид, гранулы с которым рыбы обеих групп по-
требляют в 1.5 раза лучше, чем контрольные (рис. 1).

Потребление контрольных гранул практически
совпадает у младших и старших по возрасту рыб –
соответственно 63.5 и 63.0%. Из остальных 12 типов

гранул потребление гранул пяти типов несколько
выше у рыб старшей группы (p > 0.05), а гранулы
семи других типов потребляются охотнее моло-
дью, но эти различия значимы лишь для гранул,
содержащих цистеин, лизин и пролин (рис. 1).

Для обеих возрастных групп характерны край-
не редкие случаи, когда отвергнутую гранулу ры-
бы схватывали повторно. Так, при использовании
гранул с аминокислотами доля опытов с повторны-
ми схватываниями составляет всего 4.4 и 1.8% соот-
ветственно для младших и старших по возрасту рыб,
причём максимальное число схватываний гранулы
в опыте не более соответственно трёх и двух (рис. 2).
Таким же образом рыбы реагируют на гранулы дру-
гих типов – с лимонной кислотой, экстрактом хи-
рономид и контрольные гранулы.

Поскольку опыты, в которых происходили по-
вторные схватывания гранулы, крайне малочис-
ленны, средние значения длительности удержа-
ния гранулы рыбами во время первого схватывания
и суммарно за опыт различаются незначительно
или совпадают. У молоди рыб суммарная длитель-
ность удержания гранулы, по сравнению с кон-
тролем, выше в опытах с цистеином, лизином,
аланином и лимонной кислотой, у рыб старшей
группы – только в опытах с цистеином, во всех
других случаях различия недостоверны (p > 0.05).

Рис. 1. Потребление (средние значения) нильской тиляпией Oreochromis niloticus разного возраста агар-агаровых гра-
нул c веществами: 1–6 (0.1 М): 1 – L-цистеин, 2 – L-лизин, 3 – L-пролин, 4 – L-гистидин, 5 – глицин, 6 – L-аланин;
7–9 (0.01 М): 7 – L-триптофан, 8 – L-аспарагиновая кислота, 9 – L-глутаминовая кислота; 10 – L-тирозин, 0.001 М, 11 –
лимонная кислота, 0.1 М, 12 – водный экстракт личинок Chironomidae, 175 г/л, 13 – контроль; ( ) – ювенильные ры-
бы, (h) – половозрелые рыбы; ( ) – ошибка средней; отличия по отношению к контролю достоверны при р: * <
< 0.05, ** < 0.01, *** < 01; различия между ювенильными и половозрелыми рыбами достоверны при р: d < 0.05, d d < 0.01.
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Рыбы младшей возрастной группы удерживают
гранулы всех без исключения 13 типов дольше,
чем старшие рыбы – до 1.4–1.6 раза, причём для

всех типов гранул эти различия высоко достовер-
ны (p < 01) (рис. 3).

Сравнение поведения рыб в опытах, завер-
шившихся заглатыванием гранулы (ПГ-опыты),
и в опытах, в которых гранула рыбами в итоге бы-
ла отвергнута (ОГ-опыты), показывает, что более
молодые рыбы в ОГ-опытах схватывают гранулы
шести типов достоверно большее число раз, чем в
ПГ-опытах. Для рыб старшей группы статистиче-
ски значимые различия по числу схватываний в
ПГ- и ОГ-опытах отсутствуют. Рыбы обеих воз-
растных групп удерживают гранулы всех типов
достоверно дольше в ПГ-опытах, чем ОГ-опытах.
И только у молодых рыб это различие недосто-
верно в опытах с лимонной кислотой. Различие
между ПГ- и ОГ-опытами по длительности удер-
жания гранулы у старшей группы выражено силь-
нее по кратности превышения и по степени до-
стоверности (табл. 1, 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

У многих видов рыб первые зрелые вкусовые
почки появляются в возрасте, когда ранняя мо-
лодь переходит на питание внешним кормом, а у
некоторых видов ещё у эмбрионов до вылупления
(Døving, Kasumyan, 2008; Atkinson et al., 2016). У
нильской тиляпии, развивающейся при 27–29°С,

Рис. 2. Доля всех опытов с разным числом схватыва-
ний гранулы. Обозначения см. на рис. 1.
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Рис. 3. Длительность удержания (средние значения) нильской тиляпией Oreochromis niloticus агар-агаровых гранул c
веществами. Различия между ювенильными и половозрелыми рыбами достоверны при р < 0.1 для всех типов гранул.
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первые вкусовые почки обнаруживают в эпите-
лии глотки у начавших питаться личинок длиной
7.3 мм в возрасте 9 сут после оплодотворения
(Morrison et al., 2001). По другим данным, первые
вкусовые почки у нильской тиляпии появляются
в области глотки на второй день после вылупле-
ния, а на пятый день – на губах личинок, если раз-
витие протекает при 28–31°С (Kawamura, Washiya-
ma, 1989). В дальнейшем число вкусовых почек
продолжает увеличиваться (Iwai, 1980), и у рыб дли-
ной 4.5–10.0 см вкусовые почки встречаются по
всей ротовой полости – на губах и челюстях, на нё-
бе, языке и ротовых складках (Elsheikh et al., 2012).

О функциональном состоянии вкусовой си-
стемы у молоди нильской тиляпии известно, что
личинки в возрасте менее трёх недель одинаково
охотно потребляют живых науплиев артемии, вы-
моченных в течение 3–5 мин в соке лимона или в
растворах хлорида натрия, цикломата, хинингид-
рохлорида или сульфата хинина. Но для молоди в
возрасте 3–8 недель науплии, вымоченные в ли-
монном соке, становятся менее привлекательны-
ми (Appelbaum, 1980). Отсутствие контроля в этих
экспериментах не позволяет прийти к заключе-
нию, обладают ли ранние личинки способностью
дифференцировать корм по его вкусовым свой-

Таблица 1. Вкусовые ответы (M ± m) ювенильных особей нильской тиляпии Oreochromis niloticus в опытах, закон-
чившихся потреблением (над чертой) и отверганием (под чертой) гранулы с тестируемыми веществами

Примечание. Здесь и в табл. 2: M ± m – среднее значение показателя и его ошибка; концентрация экстракта хирономид при-
ведена в г/л; различия между опытами, завершившимися потреблением и отверганием гранул, достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01,
*** < 01. Отмечены (затенены) типы гранул, для которых статистическое сравнение не проведено из-за недостаточности объ-
ёма (n < 6) одной из выборок.

Вещество Концентрация, 
М

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

L-цистеин 0.1

L-лизин 0.1

L-пролин 0.1

L-гистидин 0.1

Глицин 0.1

L-аланин 0.1

L-триптофан 0.01

L-аспарагиновая кислота 0.01

L-глутаминовая кислота 0.01

L-тирозин 0.001

Лимонная кислота 0.1

Экстракт Chironomidae 175

Контроль

±1.00 0
1.00

6.94 0.15
9.32

± ±6.94 0.15
9.32

95
1

±
±

1.01 0.01**
1.13 0.09

±
±

6.36 0.12*
5.32 0.51

±
±

6.41 0.13*
5.49 0.50

81
15

±
±

1.00 0
1.08 0.06

±
±

6.38 0.13***
3.72 0.43

±
±

6.54 0.13***
3.78 0.43

72
24

±
±

1.00 0***
1.33 0.09

±
±

6.57 0.13***
3.39 0.41

±
±

6.57 0.13***
4.30 0.42

63
33

±
±

1.05 0.03
1.11 0.07

±
±

6.27 0.17***
3.79 0.30

±
±

6.48 0.11***
4.01 0.30

61
35

±
±

1.00 0
1.06 0.05

±
±

7.23 0.18***
4.68 0.35

±
±

7.46 0.26***
4.77 0.34

47
49

±
±

1.01 0.01**
1.17 0.07

±
±

6.46 0.15***
3.41 0.30

±
±

6.53 0.18***
3.83 0.32

67
29

±
±

1.00 0*
1.06 0.04

±
±

6.38 0.14***
5.10 0.40

±
±

6.38 0.14**
5.25 0.41

65
31

±
±

1.02 0.02*
1.03 0.03

±
±

6.24 0.13***
4.20 0.29

±
±

6.34 0.12***
4.23 0.29

62
34

±
±

1.02 0.02*
1.11 0.05

±
±

6.16 0.14***
3.94 0.46

±
±

6.21 0.13***
4.16 0.45

61
35

±
±

1.00 0
1.00 0

±
±

8.06 0.21
6.68 0.77

±
±

8.10 0.20
6.68 0.77

99
14

±
±

1.00 0
1.00 0

±
±

6.03 0.08
5.04 1.03

±
±

6.03 0.08
5.04 1.03

94
2

±
±

1.00 01.0
3 0.03

±
±

6.38 0.12***
3.72 0.28

±
±

6.38 0.12***
3.75 0.28

61
35
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ствам или такая возможность возникает лишь у
более старшей молоди.

Из методически строго выполненных экспери-
ментов следует, что крупная молодь нильской тиля-
пии длиной 6.5–7.0 см и массой тела 5–7 г проявля-
ет вкусовое предпочтение ко многим аминокис-
лотам, сахарам, другим веществам и к экстрактам
кормовых организмов (Виноградская, Касумян,
2019; Касумян, Виноградская, 2019; Levina et al.,
2021). Близкая по размерам нильская тиляпия
(5.5–11.5 г) с разной интенсивностью потребляет
корм, содержащий разные органические кислоты
(лимонная, уксусная, щавелевая, пропионовая,
молочная кислоты), причём реакция рыб зависит
от концентрации кислот в корме (Xie et al., 2003).

Наше сравнение двух групп нильской тиля-
пии, в которых рыбы различаются по возрасту и
длине тела более чем в два раза (1.5 и 4 мес, 6.5–7
и 12–15 см), а по массе тела почти в 10 раз (5–7 и
45–50 г), не обнаруживает существенных разли-
чий в их вкусовых предпочтениях. Для рыб обеих
групп наиболее привлекательны по вкусу цисте-
ин и лимонная кислота, а также экстракт хироно-
мид – комплексный натуральный вкусовой сти-
мул. Все остальные использованные вещества
также одинаковы по своим вкусовым качествам
для рыб сравниваемых групп – вкус этих веществ
для рыб безразличен, поскольку их присутствие в
составе гранул не оказывает значимого влияния
на потребление, за исключением лизина, гранулы
с которым ювенильные особи тиляпии, в отличие

Таблица 2. Вкусовые ответы (M ± m) половозрелых особей нильской тиляпии Oreochromis niloticus в опытах, за-
кончившихся потреблением (над чертой) и отверганием (под чертой) гранулы с тестируемыми веществами

Вещество Концентрация, 
М

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

L-цистеин 0.1

L-лизин 0.1

L-пролин 0.1

L-гистидин 0.1

Глицин 0.1

L-аланин 0.1

L-триптофан 0.01

L-аспарагиновая кислота 0.01

L-глутаминовая кислота 0.01

L-тирозин 0.001

Лимонная кислота 0.1

Экстракт Chironomidae 175

Контроль

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.29 0.13**
4.17 2.06

±
±

5.33 0.13**
4.17 2.06

61
6

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.14 0.16***
2.92 0.19

±
±

5.19 0.17***
2.92 0.19

47
27

±
±

1.05 0.03
1.00 0

±
±

5.29 0.12***
2.98 0.25

±
±

5.41 0.14***
2.98 0.25

43
31

±
±

1.02 0
1.00 0

±
±

5.40 0.16***
3.04 0.27

±
±

5.47 0.17***
3.04 0.27

53
20

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.30 0.13***
4.01 0.30

±
±

5.40 0.14***
4.01 0.30

41
21

±
±

1.04 0.03
1.00 0

±
±

5.11 0.11***
2.86 0.20

±
±

5.22 0.12***
2.86 0.20

47
27

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.10 0.12***
2.60 0.20

±
±

5.15 0.12***
2.60 0.20

46
28

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

4.57 0.10***
2.90 0.26

±
±

4.62 0.11***
2.90 0.26

54
18

±
±

1.04 0.03
1.00 0

±
±

4.91 0.10***
2.47 0.14

±
±

5.02 0.12***
2.47 0.14

51
23

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.31 0.16***
2.69 0.17

±
±

5.38 0.17***
2.69 0.17

42
32

±
±

1.02 0.02
1.00 0

±
±

5.42 0.11***
2.98 0.21

±
±

5.48 0.12***
2.98 0.21

56
17

1.01
1.00

±
±

5.13 0.05***
2.98 0.43

±
±

5.14 0.05***
2.98 0.43

350
24

±
±

1.02 0.01
1.02 0.01

±
±

3.14 0.06***
2.99 0.08

±
±

5.31 0.07***
3.00 0.08

225
132
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от старших рыб, потребляют более охотно, чем
контрольные гранулы (рис. 1).

Потребление рыбами разных групп большин-
ства из использованных типов гранул – 10 из 13 –
сходно или совпадает, несмотря на разницу рыб в
возрасте и размерах. Статистически значимое раз-
личие между потреблением рыбами двух групп
выявлено лишь для гранул с цистеином, наиболее
привлекательным по вкусу веществом для рыб обе-
их групп, с лизином, привлекательным только для
рыб младшей группы, и с пролином, имеющим без-
различный вкус. Гранулы с этими аминокислотами
охотнее потребляют ювенильные особи, что, воз-
можно, обусловлено особенностями метаболизма
рыб этого возраста (Clements, Raubenheimer, 2006;
He et al., 2013; Rønnestad et al., 2013).

В целом результаты нашего исследования по-
казывают значительное совпадение вкусовой ре-
цепции у сравниваемых возрастных групп ниль-
ской тиляпии. Это даёт основание считать, что в
онтогенезе рыб процесс функционального фор-
мирования вкусовой системы завершается или
близок к завершению уже у ювенильных особей, т.е.
задолго до достижения половой зрелости. Анало-
гичные результаты известны для лососёвых рыб. У
ранней молоди кумжи вскоре после перехода на
полное экзогенное питание (3 мес, TL 3–4 см, 1.2 г)
и у более старшей молоди (6 и 18 мес, TL 5–6 и
10–15 см, 2 и 9–15 г) вкусовые предпочтения раз-
личаются слабо (Касумян, Сидоров, 2005). У ли-
чинок озёрного гольца, полностью перешедших на
экзогенное питание, спектр веществ, влияющих на
потребление гранул, существенно ýже, чем у под-
росших мальков (соответственно 4 и 11–12 мес,
TL 2.7–3.0 и 7.0–9.0 см), но в дальнейшем у стар-
шей молоди (15 мес, TL 9–11 см) вкусовые пред-
почтения уже не изменяются (Касумян, Сидоров,
2001). Данные, полученные для озёрного гольца,
а также результаты исследований вкусовых пред-
почтений молоди осетровых рыб (Касумян и др.,
1992; Касумян, Кажлаев, 1993), позволяют заклю-
чить, что наиболее быстрые функциональные пре-
образования вкусовой системы, прежде всего рас-
ширение вкусовых спектров, происходят в он-
тогенезе рыб после начала внешнего питания и
завершаются до наступления половой зрелости. К
этому времени, по-видимому, достигает предела и
уровень чувствительности рыб к вкусовым стиму-
лам (Kasumyan, 2018).

У многих рыб этот период жизни сопряжён с
быстрыми изменениями состава потребляемых ор-
ганизмов и ростом разнообразия питания (Keast,
1978; Ringler, 1994; Hughes, 1997). Ранняя молодь
нильской тиляпии питается в основном животной
пищей – организмами зоопланктона, водяными
клещами (Hydracarina), водными личинками насе-
комых (Insecta). Но с возрастом доля фитопланк-
тона в питании быстро увеличивается и по достиже-

нии рыбами длины ~ 6 см он начинает доминиро-
вать (Trewavas, 1983). Взрослые особи в основном
питаются планктонными цианобактериями (Cy-
anophyta), зелёными (Chlorophyta) и диатомовы-
ми водорослями (Diatomeae), реже – макрофита-
ми, донными водорослями и детритом, ракооб-
разными (Crustacea), личинками Chironomidae и
другими мелкими животными (Moriarty, Moriarty,
1973; Philippart, Ruwet, 1982; Trewavas, 1983; Ge-
tachew, 1987, 1993; Khallaf, Alne-na-ei, 1987; Ge-
tachew, Fernando, 1989).

Пищевое поведение у сравниваемых возрастных
групп нильской тиляпии сходное – рыбы обоего
возраста не склонны совершать манипуляции с
гранулами, т.е. отвергать и схватывать их повтор-
но (рис. 2). Такое поведение может быть связано
с социальным образом жизни тиляпии и некото-
рыми другими факторами (Levina et al., 2021). Обра-
щает на себя внимание более длительное удержание
гранулы в ротовой полости молодыми тиляпиями,
причём различие при сравнении со старшими ры-
бами (до 1.4–1.6 раза) высоко достоверно для всех
без исключения типов гранул (рис. 3).

Возможно, длительное удержание гранулы,
т.е. время, требуемое для оценки её сенсорных ка-
честв, обусловлено разным соотношением размера
гранулы и размера ротовой полости рыб. В опытах с
рыбами обеих возрастных групп использовали
стандартные по размерам гранулы, поэтому их от-
носительные размеры значительно больше для
младших по возрасту тиляпий, чем для стар-
ших. Вполне возможно, сенсорная оценка относи-
тельно крупных гранул требует бóльших затрат вре-
мени. Нельзя исключать, что более длительное
удержание гранул младшими рыбами обусловлено
небольшим числом вкусовых почек или недоста-
точной зрелостью механизмов обработки сенсор-
ной информации в мозговых центрах. Сенегаль-
ский многопёр Polypterus senegalus удерживает во
рту гранулы тем дольше, чем они крупнее, при-
чём независимо от их вкусовых качеств (Sataeva,
Kasumyan, 2022). Сходным образом реагируют на
разные по размерам пищевые объекты и некоторые
другие рыбы (Stradmeyer et al., 1988; Linnér, Brännäs,
1994). Однако связь между относительными раз-
мерами объекта и временем удержания не всегда
прямолинейна (Smith et al., 1995) или может от-
сутствовать (Касумян, Сидоров, 2005).

Независимо от возраста нильская тиляпия за-
трачивает значительно больше времени на оценку
оросенсорных качеств гранулы в случае её заглаты-
вания, чем перед отказом от потребления схвачен-
ной гранулы. Длительность удержания половозре-
лыми тиляпиями всех типов гранул в ПГ-опытах
достоверно больше, чем в ОГ-опытах. Такой же
стереотип поведения характерен и для молодых
тиляпий, однако разница между длительностью
удержаний гранул в ПГ- и ОГ-опытах у них выра-
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жена слабее, причём молодым рыбам, как отмечено
выше, для оценки многих типов гранул чаще требу-
ются промежуточные тестирования (табл. 1, 2).
Эти различия могут указывать на то, что стерео-
тип пищевого поведения у молодых рыб ещё не
сформировался окончательно.

Таким образом, наше исследование позволило
уточнить сроки и темпы формирования вкусовой
функции в онтогенезе рыб. Полученные резуль-
таты с большой очевидностью показывают, что
спектр стимулов, эффективных для вкусовой си-
стемы, стабилизируется по достижению рыбами
ювенильного возраста. Каких-либо явных изме-
нений широты и состава спектра вкусовых стиму-
лов в дальнейшем не происходит. Исходя из выпол-
ненного исследования и учитывая данные других
работ, проведённых на различных по систематике и
образу жизни видах (Appelbaum, 1980; Касумян
и др., 1992; Касумян, Кажлаев, 1993; Касумян, Си-
доров, 2001, 2005), предложена гипотетическая
схема развития вкусовой рецепции в онтогенезе
рыб (рис. 4). Согласно схеме, способность реаги-
ровать на вкусовые раздражители возникает уже у
личинок рыб, переходящих или только что пере-
шедших на полное экзогенное питание, т.е. прак-
тически в то же время, когда появляются первые
морфологически зрелые вкусовые почки (Døving,
Kasumyan, 2008). У личинок этого возраста спектр
эффективных стимулов ещё узкий, но вкусовая ре-
цепция быстро развивается, и у мальков она обеспе-
чивает восприятие и адекватную реакцию уже на
большое число вкусовых веществ. У рыб юве-
нильного возраста функцию вкусовой системы сле-
дует признать близкой к дефинитивному уровню
развития или достигшей его, причём не только по

широте воспринимаемых вкусовых стимулов, но,
по-видимому, и по уровню чувствительности к
вкусовым стимулам, как это следует из результа-
тов, полученных для молоди осетровых рыб (Ка-
сумян, Кажлаев, 1993). Становится ли к ювениль-
ному возрасту хорошо проявляющаяся у взрослых
особей способность рыб различать вкус близких по
структуре веществ максимально развитой, остаётся
невыясненным. Ответ на этот важный вопрос тре-
бует дальнейших исследований.

Функциональное развитие вкусовой системы
остаётся недостаточно изученным не только у рыб,
но и у других позвоночных, в том числе у человека
(Kapsimali, Barlow, 2013; Forestell, Mennella, 2015).
Но имеющиеся данные свидетельствуют о значи-
тельном сходстве темпов формирования вкусо-
вой функции в онтогенезе у этих филогенетически
далёких групп позвоночных. У рыб и млекопитаю-
щих зрелые вкусовые почки появляются рано, у че-
ловека, например, задолго до рождения, и к нача-
лу питания обеспечивают дифференцированные
ответы на многие вкусовые стимулы (Steiner, 1979).
Эти возможности быстро развиваются и некоторые
функциональные параметры вкусовой системы у
человека в подростковом возрасте даже выше,
чем у взрослых (Temple et al., 2002; Pavlidis et al.,
2013; Mennella et al., 2014). Учитывая многообразие
рыб по образу жизни и питанию, процесс формиро-
вания вкусовой рецепции у некоторых видов может
отклоняться от предложенной гипотетической схе-
мы (рис. 4). Выяснение этих особенностей является
важным для понимания базовых закономерностей
развития функции вкусовой системы животных.

Рис. 4. Гипотетическая схема формирования вкусовой рецепции в онтогенезе рыб: 1 – личинки, 2 – мальки, 3 – юве-
нильные особи, 4 – половозрелые особи.
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