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Оценена вкусовая привлекательность для нильской тиляпии Oreochromis niloticus шести видов вод-
ных животных и пяти видов растений. Водные экстракты большинства организмов (10 видов из 11)
обладают привлекательным вкусом, что соответствует эврифагии и пищевой пластичности ниль-
ской тиляпии. Несмотря на фитофагию, вкусовая привлекательность экстракта животных выше,
чем растений. Невысокий стимулирующий эффект экстракта малой ряски Lemna minor предполага-
ет присутствие в ней природных вкусовых детеррентов. Экстракт канадской элодеи Elodea canaden-
sis в зависимости от происхождения растения либо полностью блокирует потребление, либо имеет
инертные вкусовые свойства. Разные части водяного гиацинта Eichhornia crassipes (листья, корни)
имеют сходную вкусовую привлекательность. Для пищевого поведения нильской тиляпии, прояв-
ляемого при оросенсорном тестировании пищи, повторные схватывания мало характерны. Резуль-
таты исследования свидетельствуют о способности рыб тонко дифференцировать пищевые орга-
низмы по их вкусовым качествам и подчёркивают важную роль вкусовой рецепции в выборе рыба-
ми объектов питания.
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водяной гиацинт Eichhornia crassipes, малая ряска Lemna minor.
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В последние десятилетия благодаря разрабо-
танным методам поведенческого тестирования
начаты и быстро развиваются исследования вку-
совых предпочтений у рыб. Для этих целей в каче-
стве вкусовых стимулов обычно используют сво-
бодные аминокислоты и другие химические со-
единения (Hidaka, 1982; Mackie, 1982; Jones, 1989,
1990; Lim et al., 2017). Это позволило оценить ши-
роту вкусовых спектров и выяснить уровень вку-
совой чувствительности рыб, сравнить функцио-
нальные характеристики вкусовой системы у раз-
ных по биологии и систематике видов и у особей,
находящихся под влиянием различных внешних
факторов (Kasumyan, Døving, 2003; Абтахи и др.,
2018; Kasumyan, 2019).

Несмотря на очевидный прогресс в изучении
вкусовой рецепции и отношения рыб к различным
вкусовым стимулам, слабо исследованной остаёт-
ся их способность оценивать вкусовые качества
водных организмов, с которыми они встречаются
в природных водоёмах и которые могут быть объ-
ектами питания. Большинство выполненных с
этой целью работ основаны на сравнении соотно-

шения доступных организмов в водоёме и в пи-
щеварительном тракте рыб (Шорыгин, 1952;
Stoecker, Govoni, 1984; Pryor, Epifanio, 1993; Sudo,
Azeta, 2001; Shaw et al., 2003; Alford, Beckett, 2007;
Verliin et al., 2011) или на сравнении потребления
рыбами в эксперименте нескольких одновремен-
но или последовательно предъявляемых пищевых
организмов или их фрагментов (Строганов, 1962,
1963, 1968; Beukema, 1968; Ивлев, 1977; Antoine
et al., 1986; Bonar et al., 1990; Chifamba, 1990; Bar-
ry, Ehret, 1993; Soriguer et al., 2002; Parker et al.,
2006). При этом возможное влияние запаховых,
текстурных или иных особенностей сравнивае-
мых объектов на проявляемую рыбами пищевую
избирательность, как правило, не учитывается,
несмотря на то что эти свойства могут влиять на
выбор рыб (Prado, Heck, 2011; Касумян, 2012).
Сведения, полученные с использованием мето-
дов, позволяющих исключать эти эффекты и
определять именно вкусовую привлекательность
пищевых организмов, всё ещё малочисленны.
Большинство таких работ выполнены в области
водной химической экологии и касаются химиче-
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ской защищённости от рыб преимущественно
морских животных и растений (O’Neal, Pawlik,
2002; Long, Hay, 2006; Nusnbaum et al., 2012; Тинь-
кова и др., 2014; Marty et al., 2016). Вкусовые свой-
ства пищевых организмов для пресноводных рыб
изучены крайне слабо (Parker et al., 2006; Касу-
мян, Тинькова, 2013; Lari et al., 2013).

Цель настоящей работы заключалась в сравни-
тельной оценке вкусовых качеств разных водных
растений и беспозвоночных животных для ниль-
ской тиляпии Oreochromis niloticus – всеядной
пресноводной рыбы с хорошо выраженной фито-
фагией.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Опыты выполнены на двух группах молоди

нильской тиляпии (24 экз., средняя общая длина
(TL) 8.0 см, масса 9 г), полученной в ООО
“Крафтфиш” (популяционное происхождение не-
известно) в 2015 г. (серии 1 и 2) и 2016 г. (серия 3).
До начала опытов рыб в течение двух недель со-
держали в аквариуме объёмом 70 л при темпера-
туре воды 26°С. Кормление проводили живыми
личинками хирономид (Chironomidae).

За несколько дней до опытов рыб рассаживали
поодиночке в аквариумы (10 л) с непрозрачными
задней и боковыми стенками, предотвращавши-
ми визуальные контакты соседних особей. Грунт
в аквариумах отсутствовал, искусственное осве-
щение не использовали. Температуру воды под-
держивали около 26°С с помощью терморегуля-
торов AquaEL EH-25W. Кормили рыб живыми
личинками хирономид один раз в день после за-
вершения опытов. До начала опытов рыб обучали
схватывать подаваемых поштучно живых личи-
нок хирономид, а затем гранулы, вырезанные из
2%-ного агар-агарового геля (“Reanal”, Венгрия)
и содержащие водный экстракт личинок и 5 мкМ
красителя Ponceau 4R (“Chroma-Gesellschaft
Schmidt Gmbh”, Германия).

В каждом опыте в аквариум вносили одну
агар-агаровую гранулу, содержащую кроме кра-
сителя водный экстракт живых или свежезаморо-
женных водных растений или животных (175 г/л).
Их полный перечень с указанием происхождения
и систематики приведён в табл. 1.

Растения и животных гомогенизировали в фар-
форовой ступке в 4 мл дистиллированной воды.
Гомогенат центрифугировали при 6000 об/мин
(4000 g) в течение 15 мин при температуре 20°С в
центрифуге ЦУМ-1, супернатант вместе с раство-
ром красителя Ponceau 4R вносили в горячий 2%-
ный раствор агар-агара, перемешивали и вылива-
ли в чашку Петри. В качестве контроля применя-
ли гранулы, содержащие только краситель. Агар-
агаровый гель с экстрактами хранили при 5°С не
более 3 сут. Гранулы (длина 4 мм, диаметр 2 мм,

объём 12.56 мм3) вырезали с помощью трубки из
нержавеющей стали непосредственно перед вне-
сением их в аквариум.

В ходе опыта регистрировали длительность
интервала между падением гранулы в воду и схва-
тыванием её рыбой (латентный период реакции на
гранулу), число повторяющихся схватываний гра-
нулы, продолжительность удержания гранулы по-
сле первого схватывания и в течение всего опыта,
заглатывание или отказ рыбы от потребления гра-
нулы. Каждый опыт продолжался ~1–2 мин и за-
канчивался заглатыванием гранулы либо оконча-
тельным отказом от потребления, о котором су-
дили по прекращению повторных схватываний
гранулы, потере у рыбы интереса к ней и уходу в
сторону. Немногочисленные опыты, в которых
рыбы гранулу не схватывали в течение 1 мин или
потребление гранулы невозможно было опреде-
лить из-за её разрушения рыбой и образования
большого числа фрагментов, не учитывали. Не-
съеденную гранулу или её фрагменты из аквари-
ума удаляли сразу после окончания опыта. Опы-
ты с гранулами, содержащими разные экстракты,
проводили в случайной последовательности с ин-
тервалом 10–15 мин. Общее число выполненных
опытов – 1187. Для относительной оценки вкусо-
вых свойств экстрактов рассчитывали индекс
вкусовой привлекательности по формуле: Indpal =
= [(R – C)/(R + C)] × 100, где R – потребление
гранул с экстрактом; С – потребление контроль-
ных гранул, %.

Для статистического анализа результатов ис-
пользовали критерий χ2, U-критерий Манна−Уит-
ни и ранговый коэффициент корреляции Спирме-
на (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ

До подачи гранулы рыбы обычно спокойно
перемещаются по всему аквариуму, иногда под-
нимаются к поверхности воды или на несколько
секунд замирают на месте. Приближение экспе-
риментатора привлекает рыб к передней стенке
аквариума, где они остаются в ожидании корма.
Внесённую гранулу рыбы схватывают быстрым и
резким броском, затрачивая на это в среднем не
более 3 с. Во время удержания схваченной грану-
лы рыбы не перемещаются и остаются у передней
стенки аквариума. Проглатывание гранулы пред-
варяют хорошо заметные характерные жующие
движения челюстями и учащённый ритм жабер-
ных крышек. После проглатывания гранулы ритм
сразу же нормализуется и рыбы восстанавливают
исходное спокойное плавание по аквариуму. По-
ведение восстанавливается также и при отказе от
потребления после одного или нескольких по-
вторных схватываний гранулы. В этом случае ры-
бы прекращают реагировать на гранулу и возвра-
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щаются к прежнему плаванию. Отвергнутая гра-
нула обычно остаётся неразрушенной.

Гранулы с водным экстрактом животных были
высоко привлекательными для тиляпии (табл. 2):
рыбы потребляли их либо в 100% (хирономиды,
креветка), либо в 93–96% (дафния, артемия, ко-
ретра, каланиды) опытов (серия 1). В большин-
стве случаев рыбы потребляли гранулы сразу по-
сле первого схватывания, средняя длительность
удержания гранулы в ротовой полости не превы-

шала 5 с. Экстракт большинства растений также
повышал потребление гранул (серия 2). Наиболее
привлекательными были гранулы с экстрактом
риччии и листьев водяного гиацинта, менее охот-
но тиляпия потребляла гранулы с экстрактом
корней гиацинта, салата-латука и ряски. Гранулы
с экстрактом элодеи, приобретённой в зоомага-
зине, рыбы после схватывания отвергли во всех
опытах. Экстракт элодеи, взятой из естественно-
го водоёма, влияния на потребление гранул не

Таблица 1. Животные и растения, использованные для исследования вкусовой привлекательности нильской ти-
ляпии Oreochromis niloticus

Организм Систематика Естественный ареал
и условия обитания

Происхождение 
объектов

Материал, 
использованный
для экстракции

Хирономиды Chironomidae, Dip-
tera, Insecta

Всесветное (кроме 
Антарктиды), пресные 
воды

Зоомагазин, Москва Живые личинки

Коретра
Chaoborus sp.

Culicidae, Diptera, 
Insecta

То же То же Свежезаморожен-
ные личинки

Дафния
Daphnia magna

Daphniidae, Cladoc-
era, Branchiopoda, 
Crustacea

Голарктика, Африка, 
пресные воды

» Свежезаморожен-
ные взрослые особи

Артемия
Artemia salina

Artemidae, Anostraca, 
Branchiopoda, Crus-
tacea

Всесветное (кроме 
Антарктиды), солёные 
водоёмы

» Свежезаморожен-
ные науплии

Каланида
Hemidiaptomus sp.

Calanidae, Copepoda, 
Maxillopoda, Crusta-
cea

Всесветное, пресные 
воды

» Свежезаморожен-
ные взрослые особи

Креветка северная 
Pandalus borealis

Pandalidae, 
Decapoda, Mala-
costraca, Crustacea

Атлантический и 
Тихий океаны, аркти-
ческая и бореальная 
зоны

Супермаркет, 
Москва

Брюшко (без 
экзоскелета) свеже-
замороженных 
взрослых особей

Салат-латук
Lactuca sativa

Asteraceae, Asterales, 
Magnoliopsida

Европа, Средняя и 
Передняя Азия, 
Сибирь (до Алтая), 
Северная Африка

То же Листья свежего рас-
тения

Ряска малая
Lemna minor

Lemnaceae, Arales, 
Liliopsida

Европа, Азия, Африка, 
Северная Америка, 
пресные воды

р. Москва, Звениго-
родский район, Мос-
ковская область

Свежее растение 
целиком

Элодея канадская
Elodea canadensis

Hydrocharitаceae, 
Hydrocharitales, Lili-
opsida

Северная Америка, 
пресные воды

Шараповский 
карьер, Звенигород-
ский район, Москов-
ская область;

Верхняя часть побега 
и листья свежего рас-
тения

зоомагазин, Москва Листья свежего рас-
тения

Риччия
Riccia sp.

Ricciaceae, Marchan-
tiales, Marchantiop-
sida

Европа, Азия, Африка, 
Северная Америка, 
пресные воды

Зоомагазин, Москва Свежее растение 
целиком

Водяной гиацинт 
Eichhornia crassipes

Pontederiaceae, Pont-
ederiales, Liliopsida

тропическая Америка, 
пресные воды

Питомник растений, 
Калужская область

Свежее растение: 
корни, листья
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оказывал (серия 3). Во всех трёх выполненных се-
риях потребление контрольных гранул было
сходным (45–50%).

Рыбы редко схватывали гранулы повторно,
особенно с экстрактом наиболее привлекатель-
ных животных и растений (потребление >90%) и
удерживали во рту более короткое время, чем
контрольные гранулы. Наибольшее число раз ры-
бы схватывали гранулы с экстрактом элодеи из
зоомагазина, но длительность их удержания была
минимальной (табл. 2). Статистические расчёты
выявили значимую отрицательную связь между
потреблением гранул и числом их схватываний в
опыте (rs = –0.88, p < 0.001), удержанием после
первого схватывания (rs = –0.55, p < 0.05) и сум-
марно в течение всего опыта (rs = –0.80, p < 0.001).
Чем больше раз гранула схватывалась, тем более
длительным было суммарное время удержания
(rs = 0.71, p < 0.01). Высоко значимой была связь
между длительностью первого и суммарного
удержания гранулы (rs = 0.90, p < 0.001).

Для гранул, которые были потреблены рыбами
или окончательно отвергнуты не менее, чем в ше-
сти опытах, было проведено сравнение ответов,
закончившихся потреблением или отверганием
гранулы (ПГ- и ОГ-опыты). Потреблению пред-
шествует значимо более быстрая реакция схваты-
вания (три типа гранул из семи), схваченная гра-
нула подвергается меньшему числу отверганий и
повторных схватываний (все типы гранул), а так-
же в среднем меньше по времени удерживается
рыбой (четыре типа гранул) (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты показывают, что
большинство использованных для тестирования
животных и растений (10 из 11) имеют привлека-
тельный вкус для нильской тиляпии. Включение
в состав агар-агарового геля водного экстракта
этих организмов приводит к значимому повыше-
нию потребления гранул, предлагавшихся опыт-

Таблица 2. Вкусовые ответы (среднее значение показателя и его ошибка) нильской тиляпии Oreochromis niloticus
на агар-агаровые гранулы, содержащие водные экстракты (175 г/л) животных и растений

Примечание. Отличия от контроля достоверны при р: * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001.

Раздражитель
Латентный 

период реакции 
на гранулу, с

Потребление 
гранул, %

Число 
схватываний 

гранулы

Продолжительность 
удержания гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение
всего опыта

Серия 1
Хирономиды 2.1 ± 0.3 100.0 ± 0.0*** 1.0 ± 0.0*** 3.6 ± 0.2*** 3.7 ± 0.2*** 102
Креветка северная 2.1 ± 0.3 100.0 ± 0.0*** 1.0 ± 0.0*** 3.2 ± 0.2*** 3.2 ± 0.2*** 81
Дафния 2.8 ± 0.5 96.1 ± 2.2*** 1.1 ± 0.0*** 4.6 ± 0.3 4.8 ± 0.4*** 77
Артемия 2.9 ± 0.5 95.8 ± 2.4*** 1.1 ± 0.0*** 4.1 ± 0.3* 4.3 ± 0.3*** 71
Коретра 2.3 ± 0.4 94.7 ± 2.6*** 1.1 ± 0.0*** 4.6 ± 0.3 4.9 ± 0.3*** 75
Каланида 1.4 ± 0.2* 92.8 ± 3.1*** 1.1 ± 0.0*** 3.9 ± 0.2* 4.1 ± 0.3*** 69
Контроль 2.1 ± 0.3 45.2 ± 5.5 1.5 ± 0.1 6.0 ± 0.5 7.3 ± 0.5 84

Серия 2
Риччия 1.3 ± 0.2** 95.4 ± 2.6*** 1.0 ± 0.0*** 5.7 ± 0.5 5.8 ± 0.5 65
Водяной гиацинт:

– листья 1.7 ± 0.2 93.9 ± 3.0*** 1.0 ± 0.0*** 4.7 ± 0.3 4.8 ± 0.3*** 65
– корни 1.3 ± 0.2* 86.9 ± 4.4*** 1.2 ± 0.1** 5.0 ± 0.5 5.4 ± 0.5** 61

Салат-латук 1.8 ± 0.2 80.8 ± 3.9 *** 1.1 ± 0.0 *** 5.8 ± 0.4 6.3 ± 0.4 104
Ряска малая 1.8 ± 0.3 76.6 ± 4.9*** 1.3 ± 0.1** 5.7 ± 0.3 6.2 ± 0.4 77
Элодея канадская 
(зоомагазин) 1.5 ± 0.2 0.0 ± 0.0*** 3.9 ± 0.3*** 2.5 ± 0.2*** 5.4 ± 0.4* 72

Контроль 1.8 ± 0.2 50.0 ± 5.9 1.7 ± 0.1 5.9 ± 0.5 7.1 ± 0.5 74
Серия 3

Элодея канадская 
(карьер) 2.0 ± 0.3 44.0 ± 5.0 1.6 ± 0.1 6.0 ± 0.5* 7.8 ± 0.5* 100

Контроль 2.1 ± 0.3 50.0 ± 4.7 1.6 ± 0.1 8.1 ± 0.5 9.6 ± 0.5 114
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ным рыбам. Столь большая доля объектов, обла-
дающих вкусовой привлекательностью, может
быть связана с эврифагией, присущей многим ви-
дам тиляпий (Philippart, Ruwet, 1982). К сожале-
нию, питание нильской тиляпии в природных во-
доёмах, как и питание большинства других тиля-
пий, входящих в род Oreochromis и близких к нему
Sarotherodon и Danakilia, изучено крайне слабо.
Сообщается, что основу питания крупных особей
нильской тиляпии составляют планктонные си-
не-зёленые, зелёные и диатомовые водоросли,
реже в пищу используются макрофиты, донные
водоросли и детрит. Эпизодически объектами
питания нильской тиляпии становятся различ-
ные водные животные – планктонные ракообраз-
ные, коловратки, упавшие в воду воздушные на-
секомые, их личинки (Moriarty, Moriarty, 1973;
Philippart, Ruwet, 1982; Trewavas, 1983; Getachew,
1987, 1993; Khallaf, Alne-na-ei, 1987; Getachew,
Fernando, 1989). Иногда такие объекты, например
личинки хирономид, могут составлять значитель-
ную долю в рационе (Trewavas, 1983). У личинок и
ювенильных особей нильской тиляпии доля жи-
вотной пищи в рационе значительно выше (Tre-
wavas, 1983; Froese, Pauly, 2018).

Тиляпиям свойственна высокая пищевая пла-
стичность, проявляющаяся в освоении новых пи-
щевых организмов при сезонных или иных изме-
нениях условий существования и в использова-

нии разной пищи в разных водоёмах (Philippart,
Ruwet, 1982). Однако только эврифагией и пище-
вой пластичностью вряд ли можно объяснить вы-
сокую вкусовую привлекательность для нильской
тиляпии организмов, которые далеки от неё по
среде обитания и ареалу и не могут рассматри-
ваться даже в качестве её потенциальных пище-
вых объектов. Тиляпия − пресноводная рыба, то-
гда как северная креветка – типично морское жи-
вотное, артемия населяет замкнутые водоёмы с
высокой солёностью. В африканских водоёмах,
населяемых тиляпией, не встречаются водяной
гиацинт и малая ряска, салат-латук не является
водным растением. И тем не менее экстракты
всех животных и большинства растений придава-
ли гранулам высоко привлекательный вкус. По-
видимому, стимулирующий потребление эффект
вызван присутствием в составе этих и многих дру-
гих организмов широко распространённых хими-
ческих веществ, таких как свободные аминокис-
лоты, карбоновые кислоты и другие низкомоле-
кулярные соединения (Dabrowski, Rusiecki, 1983;
De la Noue, Choubert, 1985; Holm, Walther, 1988;
Kumai et al., 1989; Шивокене, 1989; Carr et al., 1996;
Bogut et al., 2007; Kamio, Derby, 2017; Jiménez-Prada
et al., 2018). Так, в листьях салата-латука много ас-
парагина, глутамина, пролина, серина, аланина и
других аминокислот и их производных (Uhazy
et al., 1978), по другим данным – глутаминовой и

Таблица 3. Параметры вкусового ответа (среднее значение показателя и его ошибка) нильской тиляпии Oreo-
chromis niloticus в опытах, закончившихся потреблением и отверганием гранул, с водными экстрактами растений
(175 г/л) и контрольных гранул

Примечание. Отличия между опытами, закончившимися потреблением (над чертой) и отверганием гранул (под чертой), до-
стоверны при р: * <0.05, ** <0.01, *** <0.001.

Раздражитель
Латентный 

период реакции 
на гранулу, с

Число 
схватываний 

гранулы

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение
всего опыта

Водяной гиацинт, корни

Салат-латук

Ряска малая

Элодея канадская (карьер)

Контроль, серия 1

Контроль, серия 2

Контроль, серия 3

±
±

1.2 0.1
2.4 0.9

1.1 0.1***
2.0 0.2

±
±

±
±

5.2 0.6
3.4 0.7

±
±

5.5 0.6
4.6 0.6

53
8

±
±

1.6 0.2
2.7 0.8

1.0 0.0**
1.5 0.1

±
±

±
±

5.9 0.4
5.5 1.0

±
±

6.1 0.4
7.2 1.3

84
20

1.6 0.2*
2.5 0.7

±
±

1.1 0.0***
2.2 0.3

±
±

±
±

5.9 0.4
5.0 0.6

±
±

6.0 0.4
6.7 0.8

59
18

1.4 0.3**
2.5 0.4

±
±

1.4 0.1*
1.8 0.1

±
±

8.4 0.7***
4.9 0.5

±
±

9.8 0.8***
6.2 0.6

±
±

44
56

±
±

1.9 0.5
2.3 0.4

1.2 0.1**
1.8 0.1

±
±

8.9 0.8***
3.5 0.3

±
±

10.2 0.8*** 
4.9 0.4

±
±

38
46

1.5 0.3*
2.1 0.3

±
±

1.3 0.1***
2.1 0.2

±
±

7.9 0.9***
3.8 0.4

±
±

9.0 0.9***
5.1 0.4

±
±

37
37

±
±

1.7 0.2
2.5 0.5

1.4 0.1*
1.8 0.1

±
±

11.1 0.8*** 
5.1 0.5

±
±

12.8 0.7*** 
6.3 0.6

±
±

57
57
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аспарагиновой кислот и лизина (Johnsen, Adams,
1986). В ряске большое содержание аспарагино-
вой и глутаминовой кислот (Зеленая лавка, 2018).

Растительная пища доминирует в рационе
нильской тиляпии в природных водоёмах (Mori-
arty, Moriarty, 1973; Philippart, Ruwet, 1982; Ge-
tachew, 1987, 1993; Khallaf, Alne-na-ei, 1987; Ge-
tachew, Fernando, 1989). Экстракты большинства
использованных нами растений имеют для неё
привлекательный вкус и повышают потребление
агар-агаровых гранул, что соответствует хорошо
выраженной фитофагии нильской тиляпии. Из-
вестно, что для многих рыб и других животных,
принадлежащих к факультативным и облигатным
фитофагам, привлекательным вкусом обладает
сахароза (Бронштейн, 1950; Кассиль, 1972; Хар-
борн, 1985; Касумян, Морси, 1997; Касумян, Ни-
колаева, 1997; Kasumyan, Nikolaeva, 2002). Под-
тверждается ли это правило на примере нильской
тиляпии, остаётся неизвестным.

Из использованных нами растений ранее
оценке вкусовой привлекательности для рыб бы-
ла подвергнута малая ряска. Плотва Rutilus rutilus
потребляла агар-агаровые гранулы с экстрактом
ряски лучше, чем контрольные, но менее охот-
но, чем с экстрактом другого растения – нитчат-
ки Cladophora sp. (Касумян, Тинькова, 2013). Ин-
тересно, что нильская тиляпия также потребляла
гранулы с экстрактом ряски хуже, чем с экстрак-
том других растений – риччии, водяного гиацин-
та и салата-латука (рисунок). Избираемость ряс-
ки была невысокой в опытах с белым амуром
Ctenopharyngodon idella, в которых рыбам одно-
временно предлагалось шесть–восемь видов рас-
тений из около 80, использованных для исследо-

вания (Строганов, 1963). В других экспериментах
белый амур ряску отвергал, как полагают, из-за
неприятного вкуса (Vincent, Sibbing, 1992). Ряска,
плавающая на поверхности воды и обычно имею-
щая в водоёме большую численность, хорошо за-
метна и легко доступна для рыб. В ней содержатся
не только аминокислоты, придающие пище благо-
приятный вкус, но и много флавоноидов и тритер-
пеновых соединений (Зеленая лавка, 2018). При-
сутствие именно этих широко распространённых
веществ, относящихся к вторичным метаболитам,
вынуждает растительноядных рыб и других фито-
фагов отказываться частично или полностью от
питания растениями (Lewis, 1985; Targett et al.,
1986; Hay et al., 1987; Steinberg, Paul, 1990; Capper
et al., 2006; Paul et al., 2006, 2007; Kamio et al.,
2016).

В отличие от ряски вкус водяного гиацинта,
также плавающего на поверхности воды, оказал-
ся высоко привлекательным для нильской тиля-
пии, причём не только вкус корней, но и листьев
(рисунок). Это инвазийное растение в настоящее
время широко распространено во внутренних во-
доёмах тропической и субтропической зон всех
континентов и часто создаёт здесь большую био-
массу. Возможно, отсутствие химической защиты
у водяного гиацинта от потребления нильской
тиляпией обусловлено несовпадением естествен-
ных ареалов этих видов (табл. 1). Нельзя исклю-
чать, что отсутствие вкусовой детеррентности вы-
звано использованием водяным гиацинтом дру-
гих защитных механизмов, препятствующих или
компенсирующих выедание фитофагами, таких
как необычайно быстрый рост и размножение.
Сообщается, что водяной гиацинт относится к

Индекс вкусовой привлекательности водных экстрактов животных и растений (175 г/л) для нильской тиляпии Oreo-
chromis niloticus: 1 – личинки хирономид Chironomidae, 2 – северная креветка Pandalus borealis, 3 – дафния Daphnia magna,
4 – артемия Artemia salina, 5 – личинки коретры Chaoborus sp., 6 – каланида Hemidiaptomus sp., 7 – риччия Riccia sp., 8 –
водяной гиацинт Eichhornia crassipes (а – листья, б – корни), 9 – салат-латук Lactuca sativa, 10 – ряска малая Lemna mi-
nor, 11 – канадская элодея Elodea canadensis (а – из зоомагазина, б – из естественного водоёма).
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опасным растениям из-за большого содержания в
нём кристаллов оксалата кальция (Шанцер, 2017).
Кристаллы могут снижать текстурные качества
водяного гиацинта, а кальций – влиять на его
вкусовые свойства. Так, у человека степень выра-
женности горького вкуса пищевых растений хо-
рошо коррелирует с концентрацией в них Са2+

(Tordoff, Sandell, 2009).
Канадская элодея также принадлежит к инва-

зийным гидрофитам. Однако её вкусовые каче-
ства для нильской тиляпии иные, чем у водяного
гиацинта и других использованных нами расте-
ний. Присутствие в гранулах экстракта элодеи не
стимулирует их заглатывание рыбами, а полно-
стью блокирует потребление либо не оказывает
на него какого-либо влияния (рисунок). Обнару-
женная вкусовая детеррентность элодеи (серия 2)
подтверждает высказывавшиеся ранее предполо-
жения о химической защищённости этого расте-
ния от фитофагов (Newman 1991; Kornijow et al.,
1995) и соответствует экспериментальным дан-
ным об избегании использования в пищу элодеи
Elodea nuttallii гусеницами подводной белой ог-
нёвки Acentria ephemerella (Erhard et al., 2007). У
элодеи E. nuttallii и E. сanadensis выявлена аллело-
патическая активность в отношении эпифитов и
планктонных водорослей (Erhard, Gross, 2006).
Защитные свойства могут быть обусловлены фла-
воноидами, обнаруженными у обоих видов эло-
деи (Mues, 1983; Erhard et al., 2007) и являющими-
ся, как отмечено выше, эффективными природ-
ными вкусовыми детеррентами для рыб.

Вкусовые детерренты, по-видимому, не обес-
печивают полную защиту канадской элодеи от
потребления рыбами. Сообщается, что элодею в
пищу использует плотва Rutilus rutilus (Horppila,
1994; Prejs, Jackowska, 1978 – обе цит. по: Horppila,
Nurminen, 2009). Канадской элодеей в экспери-
менте питается белый амур (Bonar et al., 1990; Vin-
cent, Sibbing, 1992), а при наличии выбора белый
амур избирает канадскую элодею намного чаще,
чем несколько десятков других испытанных рас-
тений (Строганов, 1963). Разное отношение к
вкусу канадской элодеи можно объяснить видо-
вой специфичностью вкусовых спектров рыб
(Kasumyan, Døving, 2003).

Однако более реальной причиной, по-видимо-
му, следует считать вариабельность химического
состава водных растений, в том числе элодеи.
При сравнении канадской элодеи, взятой из от-
носительно близко расположенных, но отличаю-
щихся по гидрохимии воды озёр, выяснено, что
элодея из этих водоёмов существенно различает-
ся по содержанию ряда химических элементов и
некоторых органических веществ. Тестирование
образцов элодеи, взятых из этих озёр, обнаружи-
ло, что в эксперименте белый амур потребляет её
с разной интенсивностью: тем чаще, чем больше

в элодее кальция и лигнина и чем меньше железа,
кремния и целлюлозы (Bonar et al., 1990). Извест-
ны и другие примеры значительной географиче-
ской, сезонной, биотопической и иной вариа-
бельности химического состава и пищевой при-
влекательности растений для рыб и других
фитофагов (Coen, Tanner, 1989; Cronin, Hay,
1996b; Cole, Haggitt, 2001; Taylor et al., 2003; Capper
et al., 2006; Elger et al., 2006; Oliveira et al., 2013). В
наших опытах вкусовые качества элодеи разного
происхождения также различались (p < 0.001).
Весьма вероятно, что состав воды и условия вы-
ращивания у элодеи, взятой нами из карьера и
приобретённой в магазине, отличались, что и обу-
словило столь сильные различия вкусовых свойств
двух исследованных образцов. Следует отметить,
что общая жёсткость воды в карьере составляла
около 10°, карбонатная жесткость – 8°, общее со-
держание растворенных солей – 237 мг/л. Элодея
из карьера была взята для тестирования в начале
лета (I декада июня), т.е. представляла собой мо-
лодое растение. За редким исключением (Cronin,
Hay, 1996a) молодые верхушечные части у многих
растений накапливают в себе больше защитных
веществ и оказывают на фитофагов более силь-
ный детеррентный эффект, чем более старые
(Hay et al., 1988; Carlson et al., 1989; Meyer, Paul,
1992, 1995; Lima et al., 2008). Такое распределение
детеррентности хорошо согласуется с теорией оп-
тимальной защиты, согласно которой защитные
вещества должны накапливаться в организме так,
чтобы наибольшая их концентрация создавалась в
наиболее уязвимых структурах или частях растений
и животных (Rhoades, 1979). Таким образом, нали-
чие детеррентности у элодеи, приобретённой в ма-
газине, и отсутствие детеррентности даже у моло-
дых побегов элодеи из карьера свидетельствуют о
том, что вкусовые свойства растений, использую-
щих химическую защиту, лабильны и существен-
но зависят от внешних факторов.

Для пищевого поведения нильской тиляпии ха-
рактерно редкое проявление повторных схватыва-
ний гранулы в процессе оросенсорного тестирова-
ния её качеств. Такая особенность поведения при-
суща в основном рыбам с плохим развитием
зрения, например осетровым (Acipenseridae) (Ka-
sumyan, 1999, 2018), либо рыбам, живущим на тече-
нии, где отвергание пищевого объекта с большой
вероятностью ведёт к его потере (Kasumyan, Niko-
laeva, 2002; Касумян Сидоров, 2005). В природе ти-
ляпия питается преимущественно в дневные часы,
что косвенно указывает на хорошо развитое зре-
ние, и населяет водоёмы с проточной или стоячей
водой (Philippart, Ruwet, 1982; Trewavas, 1983). От-
сутствие у тиляпии склонности совершать много-
кратные отвергания и повторные схватывания
объекта питания, по-видимому, связано с груп-
повым образом жизни и снижает у находящихся
рядом рыб возможность перехватить добычу. Такая
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же особенность пищевого поведения характерна,
например, для трёхиглой Gasterosreus aculeatus и де-
вятииглой Pungitius pungitius колюшек (Gill, Hart,
1996a, 1996b; Михайлова, Касумян, 2015).

Детальное исследование пищевого поведения
не входило в число специальных задач настоящей
работы. Однако сравнение опытов, завершив-
шихся потреблением или отверганием гранулы,
показывает, что пищевое поведение нильской ти-
ляпии развивается по разным стереотипам. По-
треблению предшествует более быстрое схваты-
вание рыбой упавшей в воду гранулы, которая на-
много реже тестируется повторно и меньше по
времени удерживается рыбой во рту, чем это про-
исходит в случае отказа от потребления гранулы.
Провести такое сравнение было возможно только
для гранул с экстрактом четырёх пищевых орга-
низмов из 11. Для более убедительных выводов о
закономерностях пищевого поведения нильской
тиляпии необходимо использование более широ-
кого набора вкусовых стимулов.

Выполненное исследование показывает, что
пищевые организмы различаются по своим вку-
совым свойствам для рыб. Это подтверждает ре-
зультаты более ранних исследований, в том числе
выполненных с использованием аналогичной
или сходной методик (Касумян, Тинькова, 2013;
Lari et al., 2013; Тинькова и др., 2014). Биологиче-
ский смысл различий объектов питания по вкусо-
вой привлекательности вполне очевиден и имеет
прямое отношение к селективному питанию рыб,
к избирательному потреблению ими одних до-
ступных кормовых организмов и отказу от других.
Использованная методика в отличие от экспери-
ментов по скармливанию рыбам растений и жи-
вотных или их фрагментов (Строганов, 1962,
1963, 1968; Beukema, 1968; Ивлев, 1977; Antoine
et al., 1986; Bonar et al., 1990; Chifamba, 1990; Bar-
ry, Ehret, 1993; Soriguer et al., 2002; Parker et al.,
2006) позволяет избежать побочное влияние запа-
ховых и текстурных свойств пищевого объекта и по-
лучать строгие оценки его вкусовой привлекатель-
ности. Результаты исследования свидетельствуют о
способности рыб тонко дифференцировать пище-
вые организмы по их вкусовым качествам и подчер-
кивают важную роль вкусовой рецепции в выборе
рыбами адекватных объектов питания.

Полученные данные о вкусовой привлекатель-
ности пищевых организмов, особенно водных
растений, могут иметь практическое значение.
Нильская тиляпия принадлежит к наиболее рас-
пространённым объектам культивирования во
многих странах, объём её производства в мире по-
стоянно растёт и в 2015 г. составил свыше 3.9 млн т
(FAO, 2017). Учитывая дефицит и высокую стои-
мость искусственных кормов, сведения о вкусо-
вых качествах для тиляпии различных широко
распространённых и массовых животных и расте-

ний могут способствовать выявлению малоисполь-
зуемых или неиспользуемых ресурсов и созданию
новых технологий аквакультуры. Сведения о вку-
совой привлекательности водяного гиацинта для
нильской тиляпии могут представлять интерес для
разработки новых способов биологической борьбы
с этим инвазийным растением.
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