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Оценена вкусовая привлекательность холата натрия (10–1 М), таурохолата натрия (10–1 М) и дегид-
рохолевой кислоты (0.5 × 10–3 М) для астианакса Astyanax fasciatus (слепая форма), серебристого ме-
тинниса Metynnis argenteus, нильской тиляпии Oreochromis niloticus, меченосца Xiphophorus hellerii и
плотвы Rutilus rutilus. Значимым вкусовым эффектом обладают все вещества, но отношение рыб к
их вкусу разное, как и ответ на одно и то же вещество. Вкусовое предпочтение желчных веществ (та-
урохолат натрия, дегидрохолевая кислота) обнаружено только у астианакса, что, по-видимому, поз-
воляет ему питаться своеобразной пищей (гуано летучих мышей), доступной в пещерных водоёмах,
где другие пищевые ресурсы крайне незначительны. Для остальных рыб желчные вещества имеют
инертный или отталкивающий вкус, что может препятствовать копрофагии и способствовать дли-
тельному сохранению в среде фекалий, являющихся важным источником запаховых сигналов для
рыб. Предложено рассматривать желчные вещества в качестве важных химических регуляторов вза-
имоотношений рыб в водных сообществах.
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Вещества, вызывающие у человека основные
типы вкусовых ощущений, а также аминокисло-
ты, являющиеся компонентами внутренней сре-
ды организмов, широко используются в качестве
стандартных раздражителей в электрофизиологи-
ческих и поведенческих исследованиях функцио-
нальных свойств вкусовой системы человека и
различных животных (Iwasaki et al., 1985; Tinti
et al., 2000; Blüthgen, Fiedler, 2004; Kawai et al.,
2012). На примере этих веществ выяснены вкусо-
вые спектры многих видов рыб, определён уро-
вень вкусовой чувствительности к наиболее эф-
фективным веществам, оценено влияние на вку-
совую рецепцию различных внешних факторов и
мотивационного состояния особи, прослежены
онтогенетические изменения (Kasumyan, Døving,
2003; Hara, 2006).

В последние годы в экспериментальных иссле-
дованиях вкусовой рецепции рыб начинают ис-
пользовать и другие типы веществ – карбоновые
кислоты, углеводы, спирты, некоторые амины и
нуклеотиды, производные аминокислот (Hara,
2006; Morais, 2016). Число таких работ невелико и
существующие знания об эффективности веществ,
не относящихся к классическим вкусовым веще-

ствам и свободным аминокислотам, остаются
ограниченными. Эти сведения, однако, позволили
бы лучше понять роль вкусовой рецепции, являю-
щейся ведущей сенсорной системой в оценке каче-
ства пищи, в селективном выборе и потреблении
рыбами адекватных пищевых объектов (Павлов,
Касумян, 1998; Касумян, Тинькова, 2014). Среди
химических соединений, ранее редко использовав-
шихся в качестве вкусовых раздражителей, особое
внимание привлекают желчные вещества – конъ-
югированные и неконъюгированные желчные
кислоты, их соли и спирты. Эти вещества пред-
ставляют собой производные холановой кислоты и
относятся к конечным продуктам обмена холесте-
рина; основная функция их связана с эмульгацией
и процессами переваривания и всасывания липи-
дов (Haslewood, 1967; Hofmann, 1999; Hofmann,
Hagey, 2008). Для обонятельной системы рыб желч-
ные вещества относятся к числу наиболее эффек-
тивных стимулов. С помощью электрофизиологи-
ческих и поведенческих экспериментов на разных
видах показано, что обонятельная чувствитель-
ность к этим веществам достигает 10–10–10–11 М,
т.е. пороговые концентрации на несколько по-
рядков ниже, чем, например, у свободных амино-
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кислот (Døving et al., 1980; Michel, Lubomudrov,
1995; Huertas et al., 2010; Giaquinto et al., 2015). У
морской миноги Petromyzon marinus вещества этой
группы служат основными компонентами феро-
монов, экскретируемых в воду пескоройками и
взрослыми самцами и привлекающих мигрирую-
щих к местам нереста самок (Li et al., 1995, 2002;
Polkinghorne et al., 2001; Buchinger et al., 2015;
Brant et al., 2016). Предполагается, что желчные
кислоты и различные их производные могут вхо-
дить в состав и других феромонов (Huertas et al.,
2007; Giaquinto et al., 2015), а также быть химиче-
скими маркерами популяций, используемыми
лососёвыми рыбами (Salmonidae) при хоминге
(Døving et al., 1980; Døving, Stabell, 2003). Растворы
некоторых желчных веществ привлекают мигриру-
ющих в реки личинок европейского угря Anguilla
anguilla (Sola, Tosi, 1993), вызывают пищевую реак-
цию у атлантической трески Gadus morhua (Hell-
strøm, Døving, 1986). Выделяя желчные вещества
вместе с фекалиями, территориальные рыбы, как
полагают, метят таким образом собственные участ-
ки и руководствуются этими химическими ориен-
тирами при возвращении на свои территории (Sta-
bell, 1987; Døving et al., 2006). Таурохолат натрия
был одним из большого числа испытанных хими-
ческих раздражителей, который вызывал ответные
реакции в нервных волокнах, иннервирующих
одиночные хемосенсорные клетки, принадлежа-
щих к системе общего химического чувства у
трёхусого налима Gaidropsarus vulgaris (Kotrschal
et аl., 1996).

Сведения о желчных веществах как о вкусовых
стимулах для рыб значительно менее полные. По-
лагают, что желчные кислоты и их соли являются
вкусовыми раздражителями лишь для лососёвых
рыб и не воспринимаются другими рыбами
(Marui, Caprio, 1992). Пороговые концентрации
некоторых из желчных кислот, установленные в
электрофизиологических экспериментах на ра-
дужной форели Oncorhynchus (=Parasalmo) mykiss,
озёрном гольце-кристивомере Salvelinus namay-
cush и кундже S. leucamaenis, достигают 10–12 М,
что не уступает обонятельной чувствительности
этих рыб (Hara et al., 1984, 1999; Yamashita et al.,
2006). Крайне высокая вкусовая чувствитель-
ность к желчным веществам подтверждена в
электрофизиологических экспериментах на ка-
нальном соме Ictalurus punctatus (Rolen, Caprio,
2008). Обнаружено также, что восприятие этих
веществ обеспечивается особым типом вкусовых
рецепторов – иным, чем те, что предназначены
для восприятия аминокислот (Yamashita et al.,
2006; Rolen, Caprio, 2008). Какие-либо предполо-
жения о назначении высокой вкусовой чувстви-
тельности рыб к желчным кислотам и их произ-
водным отсутствуют, специальные исследования
вкусовой привлекательности этих веществ для
рыб не выполнялись.

Цель настоящей работы − оценить вкусовые
свойства желчных веществ для астианакса Astya-
nax fasciatus и метинниса Metynnis argenteus (Charac-
iformes: Characidae), нильской тиляпии Oreochromis
niloticus (Perciformes: Cichlidae), меченосца Xipho-
phorus hellerii (Cyprinodontiformes: Poeciliidae) и
плотвы Rutilus rutilus (Cypriniformes: Cyprinidae), а
также выяснить, зависят ли вкусовые свойства
этих веществ от типа питания рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа выполнена на половозрелых особях
слепой формы астианакса (средняя полная длина
(TL) 5.9 см, средняя масса 4.8 г; доставлены из
Индонезии, популяционное происхождение не-
известно), молоди нильской тиляпии (TL 8.0 см,
масса 9.0 г; получена от ООО “Крафт Тау”, Мос-
ковская область), молоди серебристого метинни-
са (TL 7.5 см, масса 12.50 г; приобретены в аквари-
умной компании “Аквалого”, Москва), молоди
красно-чёрной формы меченосца (TL 3–4 см,
приобретены в зоомагазине, Москва), молоди
плотвы (TL 7.0 см, масса 4.8 г; отловлены в р. Во-
ря, Московская область).

После доставки в лабораторию и содержания в
общих аквариумах (70 л) в течение 2–6 недель при
ежедневном кормлении живыми личинками хи-
рономид (Chironomidae) рыб для опытов расса-
живали по индивидуальным аквариумам (5–10 л).
Непрозрачные задняя и боковые стенки аквари-
умов предотвращали визуальные контакты между
соседними особями. Грунт в аквариумах отсут-
ствовал, искусственное освещение не использо-
вали. Температура воды в аквариумах с плотвой
была 20–22°С, в аквариумах с другими рыбами
температуру поддерживали на уровне ~26°С с по-
мощью терморегуляторов AquaEL EH-25W. Кор-
мили рыб живыми личинками хирономид один
раз в день после проведения опытов.

До проведения опытов рыб обучали схваты-
вать подаваемых поштучно живых личинок хиро-
номид, а затем агар-агаровые гранулы (2%), со-
держащие водный экстракт личинок (75–300 г/л)
и краситель Ponceau 4R (5 мкМ). После этого
предварительного этапа приступали к опытам, в
которых в аквариум подавали агар-агаровую гра-
нулу, содержащую кроме красителя одно из
желчных веществ: холат натрия (10–1 М), тауро-
холат натрия (10–1 М) или дегидрохолевую кис-
лоту (0.5 × 10–3 М). В качестве контроля приме-
няли гранулы, содержащие только краситель. Для
оценки мотивационного состояния рыб (их го-
товность потреблять предлагаемые гранулы) вы-
полняли опыты, используя гранулы с экстрактом
хирономид. Гель с желчными веществами храни-
ли при 5°С не более трёх недель, с экстрактом хи-
рономид – не более 3 сут. Гранулы вырезали с по-
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мощью трубки из нержавеющей стали непосред-
ственно перед подачей их в аквариум. Гранулы
были 4.0 мм в длину; в опытах с тиляпией и ме-
тиннисом имели диаметр 2.0 мм, с плотвой и
астианаксом − 1.35, с меченосцем − 1.0 мм.

В каждом опыте регистрировали число схва-
тываний гранулы, продолжительность удержания
гранулы после первого схватывания и в течение
всего опыта, заглатывание или отказ от потребле-
ния гранулы к концу опыта. В опытах с астианак-
сом и тиляпией дополнительно регистрировали
продолжительность латентного периода – время от
падения гранулы в воду до начала её поиска (астиа-
накс) или схватывания (тиляпии), а также продол-
жительность поисковой реакции – время от начала
поиска до момента схватывания гранулы (астиа-
накс). Каждый опыт продолжался ~1–2 мин и за-
канчивался проглатыванием гранулы либо окон-
чательным отказом от потребления, о котором су-
дили по поведению рыбы (отказ от повторных
схватываний гранулы, потеря интереса к грануле и
уход в сторону). Немногочисленные опыты, в ко-
торых рыбы гранулу не схватывали в течение 1 мин
после внесения в аквариум или потребление гра-
нулы нельзя было определить из-за её разруше-
ния рыбой и образования большого числа фраг-
ментов, не учитывали. Несъеденную гранулу или
её фрагменты из аквариума удаляли сразу после
окончания опыта. Опыты с разными типами гра-
нул проводили в случайной последовательности с
интервалом 10–15 мин.

Опыты выполнены на 12 тиляпиях, 14 астианак-
сах, 10 метиннисах, 18 особях плотвы и 15 меченос-
цах. Общее число опытов – 2605. Для количествен-
ной оценки вкусового предпочтения веществ рас-
считывали индекс вкусовой привлекательности по
формуле: Indpal = [(R – C)/(R + C)] × 100, где R –
потребление гранул с веществом, %; С – потреб-
ление контрольных гранул, %. Для статистиче-
ского анализа результатов использовали крите-
рий χ2, U-критерий Манна−Уитни и ранговый
коэффициент корреляции Спирмена (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Тестированию подвергнуты три желчных ве-
щества. Каждое вещество вызывало значимые из-
менения потребления гранул хотя бы у одного из
исследованных видов рыб (таблица). Холевая
соль натрия, испытанная на всех пяти видах рыб,
у большинства из них подавляет потребление гра-
нул по сравнению с контролем: у тиляпии и ме-
тинниса – в восемь раз, у плотвы – почти в три ра-
за. Для меченосца и астианакса это вещество имеет
индифферентный вкус. Присутствие в гранулах
таурохолевой соли натрия повышает их вкусовую
привлекательность для астианакса в 2.5 раза, но не
влияет на отношение к ним тиляпии, метинниса и

плотвы. Дегидрохолевая кислота в силу своей пло-
хой растворимости в воде испытана в концентра-
ции в 200 раз более низкой (0.5 × 10–3 М), чем два
предыдущих вещества (10–1 М). Несмотря на низ-
кую концентрацию, присутствие в гранулах де-
гидрохолевой кислоты приводит к резкому сни-
жению их потребления у тиляпии (почти в 17 раз)
и к повышению потребления у астианакса (почти
в три раза). Отношение метинниса к гранулам с
этой кислотой такое же, как и к контрольным.
Потребление всеми рыбами гранул с экстрактом
хирономид высокое – от 75 до 100%.

Слепые астианаксы в отличие от остальных
рыб не реагируют на гранулу сразу же после её па-
дения в воду. Латентный период (время от момен-
та падения гранулы до начала её активного поис-
ка) в среднем длится 19–29 с, почти столько же
(14−20 с) продолжается поиск гранулы рыбой.
Продолжительности латентного периода и пище-
вого поиска сходны для всех типов гранул и зна-
чимо не отличаются от контроля. Во время поис-
ка астианакс, приняв характерный наклон вперёд
под углом 30°–40°, быстро перемещается у дна по
сложной траектории, совершает резкие разворо-
ты; схватывание гранулы происходит только после
случайного касания её губами. Тиляпия реагирует
на гранулу быстрым броском и схватыванием, за-
трачивая на это в среднем от 1.6 до 3.1 с, причём
время реакции на гранулы с тестируемыми веще-
ствами такое же, как на контрольные (p > 0.05).
Схваченную гранулу рыба могла многократно от-
вергать и повторно схватывать в ходе опыта. Та-
кое поведение типично для всех видов рыб, кроме
астианакса, который совершает такие действия
редко. Тиляпия, метиннис и плотва чаще совер-
шают повторные схватывания гранул, которые
потребляются хуже, чем контрольные. Наиболее
долго схваченную гранулу удерживает в ротовой
полости астианакс: в опытах с привлекательной
для него дегидрохолевой кислотой в среднем это
время достигает почти 40 с, гранулы других типов
он тестирует не столь долго, но всё же дольше,
чем другие рыбы (таблица).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты проведённых опытов показали, что
для исследованных нами видов рыб желчные ве-
щества обладают вкусовыми качествами. Значи-
мые изменения потребления гранул вызывают
все три использованные вещества, но их эффект
разный. В четырёх случаях реакция рыб на тести-
руемые вещества резко аверсивная, в двух случаях
эти вещества стимулируют потребление гранул и
в шести отношение к их вкусу индифферентное.
Ответ рыб разных видов на одни и те же вещества
также не совпадает (рисунок). Так, вкус дегидро-
холевой кислоты для тиляпии отталкивающий,



476

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 59  № 4  2019

КАСУМЯН, ВИНОГРАДСКАЯ

для астианакса − привлекательный, для метин-
ниса − безразличный. Таурохолат натрия привле-
кателен для астианакса и безразличен для тиля-
пии, метинниса и плотвы. Холат натрия подавля-
ет потребление гранул у тиляпии, метинниса и
плотвы, но не эффективен для астианакса и мече-
носца. Столь же разное отношение к вкусу желч-
ных веществ и у других ранее исследовавшихся
видов рыб. Холат натрия безразличен по вкусу
для линя Tinca tinca, привлекателен для горчака
Rhodeus sericeus amarus и неприятен для девятииг-
лой колюшки Pungitius pungitius (Касумян, Проко-
пова, 2001; Исаева, 2007; Михайлова, Касумян,
2018). Таурохолат натрия снижает потребление
корма у европейской солеи Solea solea (Mackie,
Mitchell, 1982). Такое разнообразие вкусовых от-
ветов в полной мере соответствует выводу о видо-
вой специфичности вкусовых предпочтений у
рыб, сформулированному ранее на примере дру-
гих групп веществ (Касумян, 1997; Kasumyan,
Døving, 2003; Виноградская и др., 2017).

Отношение рыб к вкусу желчных веществ, в
основном к холату натрия, к настоящему времени
известно: с учётом данных литературы, из девяти
исследованных видов индифферентные ответы
проявляют только меченосец и линь; для осталь-
ных рыб желчные вещества являются значимыми
вкусовыми раздражителями. Эти виды принадле-
жат к пяти разным отрядам, среди них есть прес-
новодные и морские рыбы и рыбы, существенно
различающиеся по питанию: эврифаги с разной
долей растительной пищи в рационе – от высо-
кой (нильская тиляпия, серебристый метиннис)
до менее заметной или эпизодической (плотва,
горчак), и типично животноядные, питающиеся
преимущественно бентосными (европейская со-
лея) или планктонными (девятииглая колюшка)
организмами (Hynes, 1950; Khallaf, Alne-na-ei,
1987; Horppila, 1994; Beveridge, Baird, 2000; Froese,
Pauly, 2018). Среди этих видов особое внимание
привлекает астианакс, для которого, в отличие от
других, большинство желчных веществ обладают

Индекс вкусовой привлекательности желчных веществ (а – холат натрия, 10–1 М; б – таурохолат натрия, 10–1 М (10–2 М –
для европейской солеи); в – дегидрохолевая кислота, 0.5 × 10–3 М) для разных видов рыб: 1 – астианакс Astyanax fas-
ciatus (слепая форма), 2 – серебристый метиннис Metynnis argenteus, 3 – нильская тиляпия Oreochromis niloticus, 4 –
плотва Rutilus rutilus, 5 – меченосец Xiphophorus hellerii, 6 – линь Tinca tinca, 7 – горчак Rhodeus sericeus amarus, 8 – де-
вятииглая колюшка Pungitius pungitius, 9 – европейская морская солея Solea solea; 1–5 – наши данные; 6 – Касумян,
Прокопова, 2001; 7 – Исаева, 2007; 8 –Михайлова, Касумян, 2018; 9 – рассчитано по данным: Mackie, Mitchell, 1982.
Достоверные различия потребления гранул относительно соответствующего контроля при р: ** < 0.01, *** < 0.001.
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привлекательным вкусом: таурохолат натрия и
дегидрохолевая кислота высокоэффективные
стимулы (p < 0.01 и p < 0.001) и повышают потреб-
ление гранул соответственно в 2.5 и 3.0 раза. Ни
одно из трёх желчных веществ, подвергнутых те-
стированию, не имеет для астианакса отталкива-
ющего вкуса. Для других видов (за исключением
горчака), в том числе для метинниса, принадле-
жащего, как и астианакс, к Characidae, использо-
ванные желчные вещества не обладают привлека-
тельным вкусом и либо не влияют на вкусовые
качества гранул, либо резко подавляют их потреб-
ление.

Заметно отличающееся от других рыб отноше-
ние астианакса к вкусу желчных кислот хорошо
согласуется с особенностями его питания. Пища
слепых астианаксов, населяющих небольшие пе-
щерные водоёмы, почти полностью состоит из гу-
ано летучих мышей, пережидающих здесь днев-
ное время (Wilkens, 1972; Mitchell et al., 1977; Hup-
pop, 1987). Известно, что большинство желчных
веществ образуются у позвоночных животных в
печени в результате преобразований холестерина
и экскретируются в кишечник. Некоторые из
желчных веществ, такие как дезоксихолевая кис-
лота, возникают из первичных желчных веществ
под влиянием ферментов организмов кишечной
микрофлоры. Другие переходят в так называемые
конъюгаты, связываясь с некоторыми аминокис-
лотами (глицин, таурин), например, в таурохоле-
вую кислоту. Многие из желчных веществ при-
сутствуют в желчи в форме хорошо растворимых
натриевых и калиевых солей. Бóльшая часть мно-
гочисленных желчных веществ из полости ки-
шечника поступает в кровь, а затем в печень и
вновь экскретируется в кишечник, другая часть
выводится из организма вместе с непереваренной
пищей (Haslewood, 1967, 1978). В фекалиях рыб
идентифицированы разнообразные желчные
кислоты и их соли (Li et al., 2015).

Большинство исследованных рыб реагируют
на вкус желчных кислот негативно или индиффе-
рентно (Mackie, Mitchell, 1982; Касумян, Проко-
пова, 2001; Михайлова, Касумян, 2018; наше ис-
следование). Человек вкус желчи воспринимает
как горький или неприятный (Frank, Hettinger,
1992). Иное отношение астианакса к вкусу этих
веществ следует рассматривать в качестве сенсор-
ной адаптации, позволяющей ему использовать
пищу с неблагоприятными для других рыб вкусо-
выми качествами, и благодаря этому успешно вы-
живать в небольших пещерных водоёмах, где пи-
щевые ресурсы крайне незначительны, а кормо-
вые организмы могут попадать в эти водоёмы
лишь с паводковыми водами (Wilkens, 1972;
Mitchell et al., 1977; Espinasa et al., 2017). О благо-

получии пещерных популяций астианакса свиде-
тельствует не только длительная история их су-
ществования – сотни тысяч лет (Chakraborty, Nei,
1974; Wilkens, 1988; Romero, Green, 2005; Gross,
2012), но и относительно высокая плотность по-
пуляций (Espinasa et al., 2017). Возможно, привле-
кательный или индифферентный вкус желчные
вещества имеют и для других рыб-копрофагов.
В некоторых водных сообществах таких рыб до-
вольно много. Например, из 88 исследованных
видов рыб коралловых рифов копрофагия выяв-
лена у 45 (Robertson, 1982), что вызвано, как пола-
гают, высокой энергетической и пищевой ценно-
стью фекалий, особенно у рыб с животноядным
типом питания (зоопланктофаги, хищники и
т.п.). Фекалии этих рыб потребляются совместно
обитающими с ними рыбами почти полностью
(до 99%) (Bailey, Robertson, 1982). Копрофагия
встречается не только у рыб коралловых рифов
(Barlow, 1975; Moyer, Nakazono, 1978; Conway
et al., 1999; Sazima et al., 2003; Yallaly et al., 2015).

Длительное существование астианакса в под-
земных водоёмах не приводит к компенсаторно-
му усилению функциональных характеристик
сенсорных систем с большой дистантностью –
слуховой и обонятельной (Popper, 1970; Касумян,
Марусов, 2015б), но вызывает адаптивные преоб-
разования в других сенсорных системах – боко-
вой линии и вкуса. Слепой астианакс, благодаря
свободным невромастам, более многочисленным
и с более высокой купулой, способен лоцировать
ближнее пространство, легко обнаруживать под-
водные объекты и не сталкиваться с ними, распо-
знавать их форму и размеры (von Campenhausen
et al., 1981; Weissert, von Campenhausen, 1981; Teyke,
1990). У слепого астианакса больше, чем у астиа-
накса зрячей формы, населяющего наземные во-
доёмы, вкусовых почек, они шире распределены
на теле рыб, имеют более развитую иннервацию,
отличаются морфологическими параметрами
(Breder, Rasquin, 1943; Schemmel, 1967; Ben-
sonilah, Denizot, 1991; Boudriot, Reutter, 2001; Де-
вицина, Головкина, 2018), что, несомненно, об-
легчает поиск пищи. Сравнительные исследова-
ния функции вкусовой системы у разных форм
астианакса отсутствуют. Однако результаты, де-
монстрирующие иное, чем у других рыб, отноше-
ние слепого астианакса к вкусу желчных кислот,
позволяют предположить, что функциональные
характеристики этой системы могли претерпеть
изменения.

В настоящей работе мы не определяли порого-
вые концентрации желчных веществ, однако
имеющиеся данные указывают на высокий уро-
вень вкусовой чувствительности рыб к некото-
рым из них. Так, дегидрохолевая кислота при
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концентрации 0.5 × 10–3 М обладает эффективно-
стью для двух видов из трёх, на которых такое те-
стирование проведено. Несмотря на низкое со-
держание этой кислоты в гранулах, у одного из
видов (тиляпия) она вызывает 17-кратное сниже-
ние потребления гранул по сравнению с контро-
лем. Учитывая характер снижения эффекта от
концентрации вкусового вещества (Касумян, Си-
доров, 2005, 2012), можно полагать, что пороговая
концентрация этого вещества может быть на
один–два порядка ниже, т.е. составлять 10–4–10–5 М.
Пороги высокоэффективных вкусовых веществ,
установленные с помощью методов, сходных с
использованным в настоящей работе, варьируют
в пределах 10–1–10–3 М и лишь в некоторых случа-
ях достигают 10–4 М (Jones, 1989; Lamb, Finger,
1995; Kasumyan, Døving, 2003; Goli et al., 2015). Ре-
акция на гранулы, лежащая в основе этих методов
тестирования привлекательности веществ, у рыб
обеспечивается внутриротовой вкусовой рецеп-
цией (Kasumyan, Døving, 2003) и не связана с обо-
нятельной чувствительностью (Касумян, Сидо-
ров, 2005, 2012). Это должно быть справедливым
и для астианакса, несмотря на то что схватывание
гранулы у него предваряют длительные латент-
ный период и пищевой поиск, вызываемые, воз-
можно, запахом гранулы. Однако наличие запа-
хов в воде не влияет на решение рыб потребить
или отвергнуть схваченную гранулу (Касумян,
Марусов, 2015а). Ещё одна хемосенсорная систе-
ма – общее химическое чувство – также не участ-
вует в рецепции желчных веществ, как это пока-
зано на примере хемочувствительных свободных
нервных окончаний тройничного нерва у радуж-
ной форели (Mettam et al., 2012).

В специальные задачи работы не входило де-
тальное исследование поведения, проявляемого
рыбами при реакции на гранулы с желчными ве-
ществами, поскольку оно в большей мере опреде-
ляется не типом вещества, а зависит от итогового
результата тестирования гранулы – заглатывания
или отказа от потребления (Виноградская и др.,
2017). Однако следует отметить, что среди иссле-
дованных видов наиболее своеобразным поведе-
нием обладает астианакс. Схватив гранулу, най-
денную в результате длительного поиска, астиа-
накс необычно долго удерживает её в ротовой
полости и до заглатывания или отказа от потреб-
ления не совершает повторных тестирований.
Многократные промежуточные схватывания и
отвергания гранулы, проявляемые остальными
видами рыб, не характерны для астианакса, что
можно объяснить полным отсутствием у него зре-
ния. Остальные рыбы обычно совершают такие
действия многократно, но времени на принятие и

реализацию окончательного решения о пригод-
ности гранулы затрачивают намного меньше, чем
астианакс. Поиск причин, объясняющих такие
особенности поведения, требует дополнительных
исследований.

Таким образом, выполненная работа показыва-
ет, что желчные вещества – кислоты и их соли –
могут быть отнесены к высокоэффективным хе-
мосенсорным раздражителям для рыб. Вещества
этой крайне разнообразной группы химических
соединений воспринимаются не только обоня-
тельной системой и входят в состав феромонов
рыб, но и обладают для них значимыми вкусовы-
ми свойствами. Для большинства видов желчные
вещества имеют инертный или отталкивающий
(детеррентный) вкус. Желчные вещества, попада-
ющие в окружающую среду вместе с фекалиями,
часто используются рыбами в качестве химиче-
ских маркеров и запаховых ориентиров в репро-
дуктивном, миграционном и территориальном
поведении (Stabell, 1987; Døving, Stabell, 2003;
Døving et al., 2006; Huertas et al., 2007; Buchinger
et al., 2015; Giaquinto et al., 2015). Вполне возмож-
но, что инертные или отталкивающие вкусовые
качества желчных веществ препятствуют копро-
фагии, что, как следствие, будет способствовать
длительному сохранению источников этих важ-
ных запаховых сигналов в среде. У копрофагов –
широко распространённой среди рыб трофиче-
ской категории − отношение к вкусу желчных ве-
ществ преимущественно позитивное, что позво-
ляет им использовать такой ценный пищевой ре-
сурс как фекалии, особенно в условиях, где
другая пища отсутствует или крайне ограничена.
Несомненно, что желчные вещества являются
важными химическими регуляторами взаимоот-
ношений рыб в водных сообществах и эта роль
остается ещё слабо изученной.
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