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Установлено, что для мраморного гурами Trichopodus trichopterus из 21 исследованной L-аминокис-
лоты 14 имеют привлекательный вкус и только одна (тирозин) вызывает аверсивные ответы. Отвер-
гание агар-агаровых гранул, содержащих тестируемые вещества, вызывает также сахароза, тогда как
лимонная кислота и хлориды натрия и кальция не влияют на потребление. При сравнении с жем-
чужным гурами T. leerii, исследованным ранее близкородственным и сходным по образу жизни ви-
дом, отмечены противоположные или несовпадающие вкусовые ответы на большинство веществ.
Поведение, демонстрируемое гурами при тестировании пищи, имеет одни и те же особенности
(предварительные касания гранул губами, многочисленные отвергания и повторные схватывания,
генерация звуков), что указывает на его консервативность по сравнению с вкусовыми предпочтени-
ями. Предполагается, что наличие лабиринтового наджаберного органа, сокращающего доступную
для распределения вкусовых рецепторов площадь ротовой полости, не влияет на возможность гура-
ми дифференцированно реагировать на пищевые объекты, различающиеся вкусовыми свойствами.

Ключевые слова: мраморный гурами Trichopodus trichopterus, хеморецепция, вкусовые предпочтения,
пищевое поведение, стереотипы поведения, аминокислоты.
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Сенсорные свойства схваченной пищи рыбы
оценивают многочисленными вкусовыми и так-
тильными рецепторами, находящимися в эпите-
лии ротовой полости. Плотность распределения
интраоральных вкусовых почек у некоторых бен-
тосоядных рыб достигает нескольких сотен на
1 мм2 поверхности, а их общее число составляет
десятки тысяч и более (Atema, 1971; Finger et al.,
1991; Sibbing, 1991). Крупные специализирован-
ные структуры, присутствующие в ротовой поло-
сти у некоторых рыб, значительно сокращают
площадь сенсорной поверхности. К числу таких
рыб относятся представители подотряда ползуно-
видных (Anabantoidei), имеющие в ротовой поло-
сти лабиринтовый наджаберный орган, предна-
значенный для воздушного дыхания (Graham,
1997). В связи с этим изучение функциональных
возможностей вкусовой рецепции у Anabantoidei
представляет особый интерес.

Семейство гурамиевых (Osphronemidae) – наи-
более крупное в составе Anabantoidei, оно объеди-
няет свыше 130 видов пресноводных рыб Южной
Азии (Froese, Pauly, 2021). Многие из них являют-
ся популярными объектами аквариумистики. Это

делает гурамиевых доступными и удобными для
выполнения различных экспериментальных ис-
следований, в том числе в области физиологии и
поведения (Bischof, 1996; Hollis, 1999; Ladich,
2007; Blank, Burggren, 2014; Ramos, Gonçalves,
2019). При изучении вкусовых предпочтений у
жемчужного гурами Trichopodus leerii и пищевого
поведения, демонстрируемого этой рыбой при
оросенсорной оценке гранул корма разного вку-
сового качества, было выяснено, что этот вид от-
личается от многих рыб крайне узким спектром
привлекательных по вкусу аминокислот и необы-
чайно высокой склонностью к многократным по-
вторным тестированиям пищевых объектов (Ви-
ноградская и др., 2017). Связаны ли эти особенно-
сти с морфологической организацией ротовой
полости жемчужного гурами (наличие наджабер-
ного органа), осталось невыясненным.

Основной задачей настоящей работы было ис-
следовать вкусовые предпочтения и пищевое по-
ведение мраморного гурами T. trichopterus и срав-
нить их с таковыми жемчужного гурами с целью
выявить специфические и общие особенности
вкусовой рецепции и поведения этих двух пред-
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ставителей Anabantoidei. Поскольку ареалы обоих
видов гурами перекрываются, а образ жизни
сходный (Linke, 1991; Sule et al., 2016), в задачи ра-
боты входила сравнительная оценка вкусовых
спектров у этих близкородственных и симпатри-
ческих рыб. Данные, касающиеся этой пробле-
мы, немногочисленны и противоречивы (Михай-
лова, Касумян, 2015).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа выполнена на 16 половозрелых осо-

бях мраморного гурами абсолютной длиной
(TL) 75–95 мм. Гурами получены из частного ак-
вариума (Москва), страна происхождения рыб
неизвестна. Рыб рассаживали поодиночке в аква-
риумы объёмом 10 л. Зрительный контакт между
рыбами в соседних аквариумах блокировали не-
прозрачные задняя и боковые стенки. Температу-
ру воды поддерживали равной 26°С с помощью
терморегуляторов AquaEL EH-25W. Грунт в аква-
риумах отсутствовал. Рыб кормили личинками
Chironomidae до насыщения один раз в сутки по-
сле завершения экспериментов.

До начала опытов у рыб вырабатывали устой-
чивый навык схватывать подаваемые поштучно
агар-агаровые (Reanal, 2%) гранулы, в состав ко-
торых вводили водный экстракт личинок хироно-
мид (175 г/л). В опытах использовали гранулы, со-
держащие одно из 25 химических веществ, полный
перечень которых и их концентрация приведены в
табл. 1. В качестве контроля использовали грану-
лы, не содержащие каких-либо дополнительных
веществ. Все гранулы, включая контрольные,
имели ярко-красный цвет, создаваемый красите-
лем (Ponceau 4R, 5 мкM). Гранулы (длина 4 мм,
диаметр 2 мм) вырезали из агар-агарового геля
непосредственно перед внесением в аквариум.
Гель хранили при температуре +4°С не более двух
недель, с экстрактом хирономид − не более 3 сут.

В опытах подсчитывали число повторных
схватываний гранулы и продолжительность ее
удержания рыбой при первом схватывании и в те-
чение всего опыта. О заглатывании гранулы суди-
ли по прекращению характерных движений че-
люстями и восстановлению рыбой ритма дыха-
тельных движений жаберными крышками. При
окончательном отказе от гранулы рыба уходила
от неё или ориентировалась в другую сторону. Ес-
ли схватывания поданной в аквариум гранулы не
происходило, то гранулу удаляли и опыт считали
не состоявшимся. Если рыба разрушала схвачен-
ную гранулу, но заглатывала менее её половины,
считали, что потребления не происходило. Гра-
нулы разных типов подавали в случайной после-
довательности. Длительность опыта – менее
2 мин, интервал между опытами на одной и той
же особи – не менее 20 мин. Измерения длитель-
ности удержаний гранулы проводили с помощью

механического ручного секундомера суммирую-
щего типа “Агат” с точностью 0.2 с. Более деталь-
ное изложение методики выполнения опытов
приведено в ранее опубликованных статьях (Ка-
сумян, Морси, 1996; Михайлова, Касумян, 2015).

Общее число опытов – 2592. Для количествен-
ной оценки вкусового предпочтения веществ рас-
считывали долю потреблённых гранул (% числа
опытов) и индекс вкусовой привлекательности по
формуле: Indpal = (R – C)/(R + C) × 100, где R – число
заглоченных гранул с веществом, C – число загло-
ченных контрольных гранул (Касумян, Морси,
1996). Indpal представляет собой модифицирован-
ный индекс элективности питания, предложен-
ный Ивлевым (1977).

Статистический анализ выполнен с использо-
ванием критериев χ2, U-критерий Манна–Уитни
и рангового коэффициента корреляции Спирме-
на (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Классические вкусовые вещества. Присутствие

сахарозы в гранулах вызывало достоверное сни-
жение потребления более чем в четыре раза отно-
сительно контроля (табл. 1). Остальные вещества
этой группы не оказывали значимого влияния на
потребление гранул, но приводили к снижению
числа схватываний (хлористый натрий, хлори-
стый кальций) и времени удержания гранулы во
рту при первом схватывании (хлористый каль-
ций) и суммарно во время схватываний, совер-
шенных в опыте (хлористый натрий). Лимонная
кислота не оказывала эффекта ни на один из ре-
гистрировавшихся параметров ответа рыб. Коли-
чество опытов по мере увеличения числа зареги-
стрированных в них схватываний закономерно
снижалось (табл. 2).

Аминокислоты. Из 15 аминокислот, содержание
которых в гранулах было 0.1 М, 13 оказывали стиму-
лирующее действие на потребление. Из 6 амино-
кислот, которые из-за более низкой растворимо-
сти были протестированы при концентрации
0.01−0.001 М, таким же эффектом обладала аспа-
рагиновая кислота1, а тирозин значимо снижал
потребление гранул (табл. 1). Другие аминокис-
лоты с отталкивающим вкусом не выявлены.

Наиболее привлекательный вкус был у проли-
на, гранулы с которым потреблялись рыбами так
же хорошо, как и гранулы с экстрактом хироно-
мид, – более чем в пять раз лучше, чем контроль-
ные. Гранулы с пролином реже, чем остальные,
подвергались повторным тестированиям, они
долго удерживались в ротовой полости. Гранулы
с высоко привлекательными по вкусу серином,
треонином, цистеином, глицином, аланином и

1 Здесь и далее – L-формы аминокислот.
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норвалином рыбы реже повторно схватывали, но
удерживали дольше, чем контрольные (табл. 1).
Среди этих аминокислот выделяется реакция рыб
на аланин, гранулы с которым они удерживали
суммарно за опыт рекордно длительное время (в
среднем 21.6 с), т.е. почти как гранулы с экстрак-
том хирономид (22.4 с). Менее привлекательные
по вкусу фенилаланин, валин, метионин, гисти-
дин и глутамин не изменяли частоту схватыва-
ний, но повышали суммарное время удержания
гранулы в опыте; аспарагин не оказывал влияния
не только на частоту схватываний, но и на дли-
тельность удержания. Три из шести индифферент-
ных по вкусу аминокислот (аргинин, лейцин и

триптофан) уменьшали длительность удержания
гранулы, как и тирозин – единственная детеррент-
ная аминокислота. Гранулы с экстрактом хиро-
номид, как и с привлекательными по вкусу ами-
нокислотами, рыбы удерживали дольше, чем
контрольные, но, в отличие от аминокислот, ча-
ще, чем контрольные, схватывали.

Поведение тестирования гранул. Рыбы схваты-
вали гранулу обычно в толще воды, при этом мог-
ли предварительно многократно, в среднем от
трёх до семи раз подряд, очень быстро касаться
или на мгновение придерживать гранулу губами.
Почти во всех случаях касания завершались пер-
вым схватыванием внесённой гранулы, перед

Таблица 2. Доля опытов с разным числом схватываний гранулы особями мраморного гурами Trichopodus
trichopterus, % общего числа опытов

Примечание. max N – максимальное число совершённых в опыте схватываний гранулы.

Раздражитель
Число схватываний

1 2 3 4 5 6 7 8 9 ≥10 (max N)

Классические вкусовые вещества
Лимонная кислота 15 10 13 6 11 8 4 6 5 22 (31)
CaCl2 34 12 16 4 8 6 4 4 2 10 (21)
NaCl 25 23 15 11 6 6 5 4 1 4 (13)
Сахароза 22 18 17 12 9 4 6 1 4 7 (18)

Свободные аминокислоты
Пролин 23 27 21 16 4 4 – 3 – 2 (10)
Серин 16 23 16 16 8 4 6 7 – 4 (13)
Треонин 31 21 11 11 6 7 6 1 – 6 (14)
Цистеин 16 15 28 13 6 4 8 4 2 4 (12)
Глицин 6 10 18 14 6 12 9 6 9 10 (19)
Аланин 6 6 7 6 13 7 11 4 7 33 (26)
Норвалин 4 11 10 15 18 13 12 6 3 8 (15)
Фенилаланин 7 1 6 14 14 13 6 10 7 22 (23)
Валин 5 3 12 9 16 11 11 8 11 14 (16)
Метионин 7 9 11 12 13 5 10 10 10 13 (20)
Гистидин 12 6 7 6 6 11 11 9 4 28 (25)
Глутамин 11 7 9 12 5 5 13 8 8 22 (19)
Аспарагин 13 3 13 9 11 7 8 6 11 19 (25)
Лизин 21 5 14 9 11 9 7 2 5 17 (17)
Аргинин 41 11 12 3 5 2 2 3 3 18 (22)
Аспарагиновая кислота 5 10 13 18 16 8 8 7 5 10 (31)
Глутаминовая кислота 6 9 7 9 12 9 9 7 11 21 (24)
Изолейцин 14 5 10 16 8 13 12 5 3 14 (25)
Лейцин 12 19 6 13 11 8 5 3 2 21 (29)
Триптофан 10 14 17 14 16 8 4 4 5 8 (18)
Тирозин 16 12 8 18 3 14 5 6 2 16 (21)
Экстракт Chironomidae 4 9 6 6 6 10 6 9 7 37 (27)
Контроль 5 7 10 5 12 16 5 11 6 23 (22)



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 6  2021

ВКУСОВЫЕ ПРЕДПОЧТЕНИЯ И ОРОСЕНСОРНОЕ ТЕСТИРОВАНИЕ ПИЩИ 701

следующими схватываниями они наблюдались
редко. Касания происходили в 36% всех опытов,
но в опытах с разными веществами эта величина
варьировала от 10 до >60%. Реагируя на гранулу,
опускающуюся в толще воды, рыбы могли на-
правлять в её сторону свои длинные брюшные
плавники, но к грануле никогда не прикасались.

В течение опыта рыбы совершали по несколь-
ку десятков повторных схватываний до проглаты-
вания гранулы или окончательного отказа от по-
требления. Максимальное число схватываний
(31) зарегистрировано в опытах с лимонной и ас-
парагиновой кислотами, >20 схватываний – в
опытах с 12 другими типами гранул (табл. 2). Од-
нако доля опытов, в которых происходило лишь
одно схватывание гранулы, была наибольшей
(14.3%). В половине всех выполненных опытов
наблюдалось не более четырёх схватываний, в
15.4 и 1.2% опытах гранулу схватывали более 10 и
20 раз (рис. 1). Число схватываний гранулы не
коррелирует ни с одним из параметров, регистри-
ровавшихся в опытах (рис. 2).

В некоторых опытах при повторных схватыва-
ниях был замечен выход мелких пузырьков возду-
ха изо рта рыб. В момент схватывания гранулы,
особенно лежащей на дне, когда рыбы движения-
ми грудных плавников совершали небольшой
резкий бросок вперёд и сразу же возвращались
назад на исходное место, часто были хорошо
слышны короткие звуки – щелчки. Доля опытов
со звуками составила 14.5%, число щелчков, ре-
гистрировавшихся в опыте, варьировало от 1 до 31
(в среднем 6.7 ± 0.2).

Схваченную гранулу рыбы удерживали в рото-
вой полости от 0.2 до 28.8 с при первом схватыва-
нии и от 0.4 до 108.6 с суммарно в течение опыта.
В половине случаев гранулы при первом схватыва-
нии удерживались не более 1.2 с, а суммарно – не
более 10 с (рис. 1б, 1в). Длительность удержания
гранул при первой апробации и в течение всего

Рис. 1. Распределение опытов, выполненных на мра-
морном гурами Trichopodus trichopterus (n = 2592): а – по
числу схватываний гранулы, б – по длительности удер-
жания гранулы после первого схватывания, в – по сум-
марной длительности удержания гранулы.
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Рис. 2. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с L-амино-
кислотами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus
(все опыты): C – потребление гранул, G – число схва-
тываний гранулы в опыте, t – длительность удержа-
ния гранулы после первого схватывания, T – суммар-
ная длительность удержания гранулы в опыте, уро-
вень значимости отличий при p: *** < 0.001.
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опыта тесно коррелируют друг с другом и с при-
влекательностью содержащегося в них вещества
(рис. 2).

Выполненное на примере аминокислот срав-
нение опытов, завершившихся потреблением
гранулы (ПГ-опыты), с опытами, в которых рыбы
после тестирования отказались от потребления
гранулы (ОГ-опыты), показало, что поведение
рыб в этих двух вариантах ответа различается
(табл. 3). В ПГ-опытах рыбы в среднем в два−три
раза чаще совершали повторные схватывания
гранул, особенно если они содержат в себе веще-
ства с невысокой вкусовой привлекательностью.
Это различие выявлено для 17 аминокислот из 21,
причём для 15 аминокислот оно достоверно. В
ПГ-опытах гранулы с 19 аминокислотами удержи-
вались после первого схватывания в 1.5−3.0 раза
дольше, но различие было достоверным для 11 ами-
нокислот. Суммарное время удержания достовер-
но больше в ПГ-опытах для всех без исключения
аминокислот, средние значения различались до
четырёх−шести раз, как, например, для гранул с
аргинином, лейцином, аспарагином и лизином.

В ПГ- и ОГ-опытах различаются корреляции по-
казателей реакции рыб на гранулы. Так, в ПГ-опы-
тах проявляется сильно выраженная отрицательная
корреляция между потреблением и числом схва-
тываний гранул и между числом схватываний и
длительностью первого удержания. В ОГ-опытах
значимая связь между этими парами параметров
не обнаружена. Различается связь между потреб-
лением и суммарной длительностью удержания и
между суммарной длительностью и первым удер-
жанием (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение вкусовых спектров двух видов гурами.
Полученные результаты показывают, что вкусо-
вая рецепция у мраморного гурами хорошо раз-
вита, что позволяет ему различать присутствие
химических веществ в пищевых объектах и про-
являть по отношению к ним вкусовые ответы раз-
ного типа. Из 25 веществ, подвергнутых тестиро-
ванию, 14 были привлекательными по вкусу, два
имели отталкивающие вкусовые свойства и
остальные девять индифферентными, т.е. их при-
сутствие в гранулах не влияло на потребление.
Однако из веществ последней группы только ли-
монная и глутаминовая кислоты были индиффе-
рентными стимулами также и по всем другим ре-
гистрировавшимся параметрам ответа (схватыва-
ния, удержание гранулы).

У другого представителя Anabantoidei – жемчуж-
ного гурами − эффективными стимулами также
были 16 веществ. Однако, в отличие от мраморно-
го гурами, среди них доминировали обладающие
аверсивными (детеррентными) вкусовыми свой-
ствами вещества – 13. В число веществ, обладав-
ших значимыми вкусовыми свойствами для жем-
чужного гурами, вошли все пять аминокислот,
использовавшиеся при низкой концентрации
(0.01 М), но, в отличие от мраморного гурами, не
вошёл тирозин (0.001 М). Среди девяти веществ,
не оказывавших эффекта на потребление гранул
жемчужным гурами, индифферентность по всем
остальным параметрам ответа проявили четыре
вещества, включая, как и у мраморного гурами,
лимонную кислоту (Виноградская и др., 2017).

Таким образом, большинство испытанных ве-
ществ – 16 из 25 (64%) – обладают значимыми
вкусовыми свойствами для обоих видов гурами,
т.е. стимулируют или подавляют потребление
гранул. Если принять во внимание влияние на все
параметры вкусового ответа рыб, то доля эффек-
тивных веществ составляет 84% (21 из 25) у жем-
чужного гурами и 92% (23 из 25) у мраморного гу-
рами, что сопоставимо с соотношением этих
групп веществ, например, у рыб, питающихся
донными животными, таких как карп Cyprinus
carpio и линь Tinca tinca (Касумян, Морси, 1996;
Касумян, Прокопова, 2001). Это позволяет счи-
тать, что гурами по уровню развития вкусовой ре-
цепции не уступают другим рыбам, несмотря на
то что большая часть ротовой полости у них заня-
та крупным наджаберным органом, в эпителии
которого у Anabantoidei вкусовых почек не нахо-
дят (Hughes, Munshi, 1973). Хорошее развитие
вкусовой рецепции у мраморного гурами под-
тверждает также способность этих рыб различать
вкусовые качества химических веществ, близких
по структуре и конфигурации молекулы, таких
как L- и D-изомеры аминокислот, аминокислоты

Рис. 3. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с L-амино-
кислотами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus
для опытов, завершившихся потреблением (выделе-
но полужирным шрифтом) и отверганием гранулы:
уровень значимости отличий при p: * < 0.05, ** < 0.01,
*** < 0.001; обозначения см. на рис. 2.
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Таблица 3. Параметры вкусового ответа (M ± m) мраморного гурами Trichopodus trichopterus в опытах, закончив-
шихся потреблением (над чертой) и отверганием (под чертой) гранулы

Раздражитель Концентрация, 
М (%)

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

Лимонная кислота 0.26 (5)

Хлористый кальций 0.9 (10)

Хлористый натрий 1.73 (10)

Сахароза 0.29 (10)

Пролин 0.1

Серин 0.1

Треонин 0.1

Цистеин 0.1

Глицин 0.1

Аланин 0.1

Норвалин 0.1

Фенилаланин 0.1

Валин 0.1

Метионин 0.1

Гистидин 0.1

Глутамин 0.1

Аспарагин 0.1

Лизин 0.1

Аргинин 0.1

8.5 1.3
5.4 0.5* *

±
±

2.4 0.4
1.2 0.1* * *

±
±

23.7 2.1
6.3 0.7* * *

±
±

24
72

8.2 0.9
3.1 0.4* * *

±
±

1.4 0.3
1.1 0.1

±
±

23.1 1.7
3.7 0.6* * *

±
±

19
77

7.4 1.3
3.1 0.2* * *

±
±

3.0 1.3
1.0 0.1* * *

±
±

15.0 1.0
2.9 0.3* * *

±
±

9
87

13.3 2.1
3.8 0.3* * *

±
±

1.2 0.3
1.1 0.1

±
±

14.1 1.8
3.4 0.3* * *

±
±

4
92

2.9 0.2
3.8 0.7

±
±

4.7 0.5
1.8 0.4

±
±

12.8 0.3
6.7 1.5* * *

±
±

88
8

3.8 0.3
4.4 0.7

±
±

4.8 0.6
2.1 0.5*

±
±

17.5 0.9
7.1 0.9* * *

±
±

76
20

3.3 0.3
4.3 0.8

±
±

5.4 0.5
1.5 0.2* * *

±
±

13.5 0.5
5.1 1.0* * *

±
±

76
20

3.6 0.3
4.8 0.5*

±
±

4.7 0.5
1.5 0.2* * *

±
±

14.9 0.6
6.6 0.8* * *

±
±

70
26

6.2 0.4
4.2 0.4* *

±
±

3.1 0.5
1.6 0.2

±
±

19.2 0.8
5.7 0.6* * *

±
±

66
30

8.6 0.7
7.8 1.0

±
±

3.1 0.5
1.4 0.1*

±
±

27.6 1.8
9.7 1.1* * *

±
±

64
32

5.6 0.4
5.2 0.5

±
±

3.2 0.4
2.0 0.3*

±
±

17.3 0.7
8.3 0.8* * *

±
±

57
39

8.3 0.4
5.4 0.6* * *

±
±

1.6 0.2
1.3 0.1

±
±

20.3 1.1
5.9 0.7* * *

±
±

50
46

7.0 0.5
5.6 0.4*

±
±

2.3 0.3
1.6 0.2*

±
±

20.8 0.9
7.2 0.7* * *

±
±

48
48

7.0 0.5
5.2 0.5*

±
±

2.0 0.2
1.8 0.3

±
±

18.8 1.0
7.2 0.8* * *

±
±

48
48

9.3 0.7
5.8 0.7* *

±
±

1.8 0.3
1.5 0.2

±
±

23.2 1.2
8.0 1.0* * *

±
±

46
50

9.0 0.7
5.4 0.6* * *

±
±

2.2 0.5
1.5 0.2

±
±

22.0 1.2
6.6 0.8* * *

±
±

41
55

10.7 1.1
5.0 0.4* * *

±
±

2.2 0.6
1.3 0.1*

±
±

24.6 2.3
6.1 0.6* * *

±
±

31
65

7.9 0.7
4.4 0.4* * *

±
±

2.2 0.4
1.5 0.1*

±
±

23.3 1.3
5.5 0.7* * *

±
±

25
71

10.8 1.0
3.8 0.5* * *

±
±

1.0 0.1
1.0 0.1

±
±

21.9 2.2
3.7 0.6* * *

±
±

9
87
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с α- и β-положением аминогруппы и другие (Ka-
sumyan, Mouromtsev, 2020).

Сравнение вкусовых предпочтений двух видов гу-
рами показывает, что, несмотря на одинаковое
число эффективных веществ для обоих видов (16
из 25), их перечень и действие различаются (Ви-
ноградская и др., 2017; наши данные). Противо-
положные вкусовые свойства имеют восемь ве-
ществ, 12 веществ являются привлекательными
или отталкивающими для одного вида, но индиф-
ферентными для другого. И только действие пяти
веществ одинаково: два из них усиливают потреб-
ление, три не влияют на него.

Особый интерес вызывает отношение гурами к
двум классическим вкусовым веществам – саха-
розе и лимонной кислоте. Известно, что для мно-
гих животных, использующих в пищу растения и
их плоды, сахароза имеет привлекательный вкус
(Harborne, 1993). Это общее правило в полной ме-
ре приложимо и к рыбам: у рыб, питающихся рас-
тительностью, сахароза повышает потребление
(белый амур Ctenopharyngodon idella, гуппи Poecilia
reticulata, плотва Rutilus rutilus) (Касумян, Морси,
1997; Kasumyan, Nikolaeva, 2002). Для большин-
ства других рыб, питающихся в основном живот-
ной пищей, вкус сахарозы индифферентен и
лишь для некоторых из них – отталкивающий
(Hidaka, 1982; Kasumyan, Døving, 2003; Goli et al.,

2015). Питание гурами в природе изучено плохо.
Известно, что оба вида гурами всеядны (Froese,
Pauly, 2021). В пищеварительном тракте мрамор-
ного гурами, который изучен лучше, чем жемчуж-
ный, находят зоопланктон (копеподы, кладоце-
ры, остракоды), личинки насекомых, икру рыб,
детрит, а также диатомовые и нитчатые водорос-
ли и макрофиты (Rainboth, 1996; Graham, 1997;
Talde et al., 2004; Webb et al., 2007; Froese, Pauly,
2021). Перифитон (диатомовые водоросли) и зоо-
планктон составляют основу питания жемчужного
гурами (Zahid et al., 2009). Некоторые источники
относят растения в питании гурами к случайным
объектам (CABI, 2018; Low, 2019). В литературе по
аквариумным рыбам сообщается, что для мрамор-
ного гурами растения не представляют пищевого
интереса, тогда как жемчужный гурами охотно
потребляет водную растительность, а присут-
ствие растительных компонентов в пище благо-
приятно сказывается на его состоянии (Ильин,
Расс, 1971; Axelrod, Vorderwinkler, 1995; Чеботае-
ва, 2005, 2006). Это косвенно указывает на то, что
отношение обоих гурами к вкусу сахарозы (пози-
тивное у жемчужного и негативное у мраморно-
го), по-видимому, соответствует общему прави-
лу: она привлекательна для растительноядных
животных и безразлична для тех, кто растения в
пищу не использует.

Аспарагиновая кислота 0.01

Глутаминовая кислота 0.01

Изолейцин 0.01

Лейцин 0.01

Триптофан 0.01

Тирозин 0.001

Экстракт Chironomidae 175.0

Контроль

Раздражитель Концентрация, 
М (%)

Число 
схватываний

Продолжительность удержания 
гранулы, с Число 

опытовпосле первого 
схватывания

в течение всего 
опыта

7.3 0.7
4.3 0.3* * *

±
±

1.8 0.2
1.3 0.1*

±
±

15.7 0.7
5.2 0.5* * *

±
±

42
54

10.8 0.9
5.4 0.3* * *

±
±

2.0 0.3
1.6 0.1

±
±

22.6 2.2
6.8 0.6* * *

±
±

24
72

7.7 0.6
4.8 0.4* * *

±
±

1.8 0.4
1.4 0.1

±
±

17.6 0.8
5.6 0.5* * *

±
±

22
73

13.6 1.6
4.6 0.4* * *

±
±

1.1 0.2
1.2 0.1

±
±

19.9 2.8
4.1 0.3* * *

±
±

13
83

10.5 1.6
4.3 0.3* * *

±
±

1.9 0.4
1.1 0.1* * *

±
±

16.0 1.1
4.8 0.4* * *

±
±

8
88

9.7 2.5
5.2 0.4*

±
±

1.9 0.6
1.2 0.1*

±
±

18.5 3.8
5.6 0.5* * *

±
±

6
90

8.3 0.6
13.0 1.9*

±
±

2.3 0.4
0.8 0.1

±
±

23.1 0.9
15.1 3.8*

±
±

88
8

12.5 1.4
6.0 0.4* * *

±
±

2.6 0.8
1.3 0.1* *

±
±

23.1 2.2
6.5 0.5* * *

±
±

17
79

Таблица 3.  Окончание
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Лимонная кислота для большинства рыб – силь-
ный вкусовой раздражитель, безразличное отноше-
ние к нему характерно лишь для 26% исследован-
ных видов (семь видов из 27) (Kasumyan, Døving,
2003). Оба вида гурами относятся к последним.
Безразличный вкус для них имеют также хлорид
натрия и хлорид кальция. Таким образом, отно-
шение к вкусу трёх из четырёх классических вку-
совых веществ у сравниваемых видов совпадает,
но к одному веществу (сахароза) оно противопо-
ложное.

Вкусовые свойства аминокислот различаются
для гурами сильнее. Из 21 аминокислоты сход-
ный эффект вызывают только аланин и серин,
они имеют привлекательный вкус для обоих ви-
дов, но занимают разное положение в ранжиро-
ванном ряду. Треонин, фенилаланин, метионин,
гистидин, глутамин, аспарагин, аспарагиновая
кислота усиливают потребление гранул у мрамор-
ного гурами, но подавляют у жемчужного. Дей-
ствие остальных аминокислот также не совпада-
ет. Например, высокопривлекательные для мра-
морного гурами пролин, цистеин и глицин
индифферентны для жемчужного гурами, а име-

ющие отталкивающий вкус для жемчужного гура-
ми глутаминовая кислота, лейцин, изолейцин,
лизин и аргинин идифферентны для мраморного
гурами. Однако последовательность многих ами-
нокислот в ранжированных рядах эффективно-
сти близка (рис. 4), что объясняет слабую, но до-
стоверную корреляцию (rs = 0.48, p < 0.05) вкусовой
привлекательности аминокислот для сравнивае-
мых видов гурами. При использовании для такого
анализа всех типов гранул совместно, т.е. содер-
жащих аминокислоты, классические вкусовые
вещества, экстракт хирономид и контрольные,
связь между двумя видами не достоверна (rs =
= 0.30, p > 0.05).

Мраморный и жемчужный гурами имеют сов-
падающие ареалы (Linke, 1991) и обитают в водо-
ёмах совместно (Mizuno, Furtado, 1982; Roberts,
1989; Pranata et al., 2016; Muthmainnah, Gaffar,
2017). Населяют они пресноводные болота и тор-
фяники, пруды и озёра, небольшие медленно те-
кущие реки и ручьи, временные водоёмы в зали-
ваемых поймах, рисовые чеки, оросительные и
ирригационные каналы и канавы, предпочитают
одинаковые биотопы – участки с густыми зарос-

Рис. 4. Индекс вкусовой привлекательности классических вкусовых веществ (1−4), L-аминокислот (5−25) и экстракта Chi-
ronomidae (26) для мраморного Trichopodus trichopterus (j) и жемчужного гурами T. leerii (h): 1 – лимонная кислота (0.26 М,
5%), 2 – хлористый кальций (0.9 М, 10%), 3 – хлористый натрий (1.73 М, 10%), 4 – сахароза (0.29 М, 10%); 5–19 –
0.1 М: 5 – пролин, 6 – серин, 7 – треонин, 8 – цистеин, 9 – глицин, 10 – аланин, 11 – норвалин, 12 – фенилаланин,
13 – валин, 14 – метионин, 15 – гистидин, 16 – глутамин, 17 – аспарагин, 18 – лизин, 19 – аргинин; 20–24 – 0.01 М:
20 – аспарагиновая кислота, 21 – глутаминовая кислота, 22 – изолейцин, 23 – лейцин, 24 – триптофан; 25 – тирозин
(0.001 М), 26 – экстракт личинок Chironomidae (175.0 г/л).
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лями водной растительности (Smith, 1945; Linke,
1991; Low, Lim, 2012; Low, 2019). Оба вида могут
встречаться здесь совместно в одних и тех же ме-
стах (Roberts, 1989; Pranata et al., 2016). Различаю-
щиеся, часто противоположные, вкусовые пред-
почтения могут, по-видимому, приводить к пита-
нию разными организмами и снижать пищевую
конкуренцию между этими симпатрическими
рыбами, близкими по генетике и образу жизни
(Linke, 1991; Rüber et al., 2006; Wang et al., 2016).
Это подтверждают краткие данные о составе по-
треблённых организмов в пищеварительном
тракте мраморного и жемчужного гурами, отлов-
ленных в небольших заболоченных лесных водо-
ёмах Центрального Калимантана (Zahid, 2008).
Возможно, снижение пищевой конкуренции
между ними достигается благодаря присущей гу-
рами агрессивности (Forselius, 1957; Tooker, Mill-
er, 1980; Hollis et al., 1997; Hollis, 1999; Low, 2019).
Это даёт возможность особям использовать ло-
кальные пищевые ресурсы и не допускать к ним
конкурентов. В отличие от гурами близкород-
ственные и часто встречающиеся совместно
трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus и девя-
тииглая колюшка Pungitius pungitius обладают
близкими вкусовыми спектрами и потребляют
сходные организмы. Снижение пищевой конку-
ренции между колюшками достигается за счёт
расхождения этих рыб в водоёме по разным био-
топам: трёхиглая колюшка предпочитает пелаги-
аль, девятииглая – прибрежную зону с водной
растительностью (Hynes, 1950; Ketele, Verheyen,
1985; Hart, 2003; Касумян, Михайлова, 2014; Ми-
хайлова, Касумян, 2015). Таким образом, терри-
ториальность наряду с расхождением рыб по раз-
ным биотопам входят в число экологических и
поведенческих механизмов, которые снижают
пищевую напряжённость между сосуществующи-
ми видами.

Сравнение вкусовых предпочтений гурами и дру-
гих видов рыб. Мраморный гурами относится к
числу немногих видов рыб, для которых вкус
большинства аминокислот (15) привлекателен: у
линя Tinca tinca и кеты Oncorhynchus keta таких
аминокислот 12, у девятииглой колюшки москво-
рецкой популяции – 16 (Kasumyan, Døving, 2003;
Михайлова, Касумян, 2015). Тирозин – един-
ственная аминокислота, обладающая для мра-
морного гурами детеррентным действием, для
многих рыб индифферентен либо стимулирует
потребление пищи. Пролин, вкусовая привлека-
тельность которого у мраморного гурами соизме-
рима с экстрактом хирономид, обладает таким же
действием и для других рыб, но всё же у большин-
ства видов он входит в число индифферентных
вкусовых веществ (Касумян, 2016). Наряду с эти-
ми и другими примерами своеобразия вкусовых
предпочтений мраморного гурами можно отме-
тить и некоторые черты сходства с другими рыба-

ми. Так, индифферентные для мраморного гура-
ми лейцин, изолейцин, триптофан, лизин, арги-
нин такими же вкусовыми свойствами обладают
для более чем половины из 32 исследованных ви-
дов рыб (Касумян, 2016). Однако сравнение ами-
нокислотных спектров мраморного гурами и дру-
гих рыб обнаруживает достоверную связь лишь в
некоторых случаях, причём с видами, далёкими
от мраморного гурами по образу жизни, питанию
и систематике (табл. 4). Результаты этого сравне-
ния подтверждают видовую специфику вкусовых
предпочтений и важную роль вкусовой рецепции
в обеспечении пищевой избирательности.

Пищевое поведение. Поведение, проявляемое
мраморным гурами при тестировании пищевых
объектов, имеет такие же особенности, что и у
жемчужного гурами, но отличается от поведения
многих других рыб. Обоим видам гурами прису-
щи многократные хемотактильные контакты с
объектом, в том числе на этапе, предваряющем
схватывание, что у рыб встречается редко, в ос-
новном у питающихся организмами эпи- и инфа-
уны, зрение у которых не участвует в обнаруже-
нии пищи или зрительные возможности слабые и
ограничены внешними условиями (низкая осве-
щённость, высокая мутность воды и др.). Эти ры-
бы перед схватыванием могут касаться объекта не
только губами, как гурами, но и усами, плавника-
ми, рострумом, головой, туловищем. В отличие
от гурами им достаточно однократного касания,
но для большинства видов оно является обяза-
тельным элементом пищевого поведения (сомо-
образные (Siluriformes), осетровые (Acipenseri-
dae), некоторые тресковые (Gadidae), султанка
Mullus barbatus ponticus, усатый голец Barbatula
barbatula, угольная рыба Anoplopoma fimbria, сле-
пая пещерная рыба Astyanax fasciatus и другие)
(Parker, 1910; Андрияшев, 1944а, 1944б; Аронов,
1959; Павлов, 1959, 1962; Bardach, Case, 1965;
Brawn, 1969; Bruton, 1979; Døving, Selset, 1980;
Stoner, Sturm, 2004; Касумян, Сидоров, 2010; Ka-
sumyan, 2014, 2018; Касумян, Марусов, 2015). На
губах у рыб, у мраморного гурами в частности
(Scharrer et al., 1947), располагаются вкусовые
почки; у многих видов они имеются на усах, плав-
никах и поверхности тела (Kapoor et al., 1975; De-
vitsina, 2005), поэтому, прикасаясь к объекту, ры-
бы в состоянии получить предварительную ин-
формацию о его вкусовых свойствах. Касания
имеют отношение и к тактильному чувству,
функционально связанному с вкусовой рецепци-
ей (Kasumyan, 2011). Длинные нитевидные лучи
брюшных плавников, несмотря на то что они у гу-
рами чувствительны к тактильным стимулам и в
дистальной части несут вкусовые почки, такие
же, как на губах (Scharrer et al., 1947), для сенсор-
ной оценки пищевых объектов не используются,
по крайней мере, при высокой освещённости
(Касумян и др., 2014; наши данные).
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Гурами не только многократно касаются пи-
щевых объектов перед их схватыванием, но и под-
вергают их многочисленным повторным оросен-
сорным тестированиям, прежде чем проглотить
или отказаться от потребления. Число таких те-
стирований, совершаемых с большой частотой, у
обоих видов может превышать 20–30. Быстрые
отвергания и повторные схватывания пищевых
объектов характерны в основном для рыб, отыс-
кивающих пищу с помощью зрения и населяю-
щих биотопы или водоёмы, в которых течение
слабое или отсутствует. Именно такие условия
обитания характерны для обоих гурами (Linke,
1991; Webb, 2007; Webb et al., 2007). Более того, гу-
рами относят к территориальным и агрессивным
рыбам (Hollis, 1999; Webb, 2007; Webb et al., 2007).
Даже вне периода размножения, когда гурами
вновь объединяются в группы, доминирование и
иерархия при появлении пищи сразу же восста-
навливаются (Hollis, 1999). Это предполагает от-
сутствие рядом с питающейся рыбой непосред-
ственных конкурентов, которые, как это показа-
но для трёхиглой колюшки, могут перехватить
временно отвергнутую добычу (Gill, Hart, 1996).
Видимо, сочетание асоциальности и обитания
вне потока и обусловило рекордно частые для
рыб манипуляции с пищевыми объектами. Сле-

дует, однако, подчеркнуть, что многократные те-
стирования наблюдаются у мраморного гурами
далеко не во всех случаях: в 50% опытов происхо-
дило не более четырёх повторных схватываний, а
наиболее обычными были случаи, когда рыбам
для принятия решения о пригодности гранулы
было достаточно одного тестирования (рис. 1а).

Многократные повторные схватывания при-
водят к тому, что в некоторых опытах суммарная
длительность пребывания гранулы в ротовой по-
лости рыб превышает 1 мин; однако в большин-
стве опытов это время существенно меньше – до
10 с. Средние величины этого параметра соответ-
ствуют наблюдаемым у многих других рыб, что не
позволяет считать присутствие лабиринтового
органа, снижающего площадь эпителия ротовой
полости, где могут размещаться вкусовые и так-
тильные рецепторы, влияющим на длительность
тестирования. Отсутствие значимой корреляции
с числом схватываний и хорошо выраженная
связь с вкусовой привлекательностью вещества,
присутствующего в пищевом объекте (рис. 2),
указывают на то, что длительность тестирования
схваченного объекта обусловлена другими меха-
низмами, прежде всего, имеющими отношение к
процессам оросенсорной рецепции и анализа ин-
формации в мозговых центрах (Finger, 2008). Гу-

Таблица 4. Значения рангового коэффициента корреляции Спирмена (rs) для вкусовых предпочтений 21 свобод-
ной аминокислоты между мраморным гурами Trichopodus trichopterus и другими видами рыб

Примечание. 1 Москворецкая популяция, 2 балтийская популяция; различия достоверны при p: * < 0.05, ** < 0.01.

Вид rs Источник информации

Гольян Phoxinus phoxinus 0.55** Касумян, Марусов, 2003
Линь Tinca tinca 0.53* Касумян, Прокопова, 2001
Клариевый сом Clarias gariepinus 0.52* Kasumyan, 2014
Жемчужный гурами Trichopodus leerii 0.48* Виноградская и др., 2017

Девятииглая колюшка Pungitius pungitius1 0.44* Михайлова, Касумян, 2015

Трёхиглая колюшка Gasterosteus aculeatus2 0.36 Касумян, Михайлова, 2014

Персидский осётр Acipenser persicus 0.36 Джафари Шамушаки и др., 2008
Севрюга A. stellatus 0.30 Касумян, Сидоров, 1994б
Озёрный голец Salvelinus namaycush 0.30 Касумян, Сидоров, 2001
Полярная камбала Liopsetta glacialis 0.26 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Усатый голец Barbatula barbatula 0.24 Касумян, Сидоров, 2010
Кета Oncorhynchus keta 0.13 Касумян, Сидоров, 1992
Гуппи Poecilia reticulata 0.13 Касумян, Николаева, 1997
Сибирский осётр A. baerii (19 – без цистеина и норвалина) 0.07 Касумян, Сидоров, 1994б
Плотва Rutilus rutilus 0.02 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Карп Cyprinus carpio 0.01 Касумян, Морси, 1996
Русский осётр A. gueldenstaedtii –0.05 Касумян, Сидоров, 1994б
Голец-даватчан S. alpinus erythrinus –0.05 Касумян, Сидоров, 1995
Серебряный карась Carassius auratus –0.24 Kasumyan, Nikolaeva, 2002
Кумжа Salmo trutta –0.26 Касумян, Сидоров, 1994а
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рами затрачивают в несколько раз меньше време-
ни на оценку вкусовых качеств малопотребляе-
мых гранул, чем на оценку привлекательных по
вкусу. Такое поведение характерно для многих
других рыб (Kasumyan, Nikolaeva, 2002; Касумян,
Михайлова, 2014). Оно оптимизирует питание,

снижая непродуктивные затраты времени на
оценку свойств мало пригодных для питания объ-
ектов, тогда как длительное тестирование пищи,
вероятность потребления которой высокая, по-
вышает надёжность сенсорной оценки её адек-
ватности потребностям рыбы.

Рис. 5. Стереотипы пищевого поведения (а–г) и зависимости его параметров от индекса вкусовой привлекательности
тестируемых веществ (Indpal) (д–з) для мраморного гурами Trichopodus trichopterus: а – поза ожидания гранулы, б –
схватывание гранулы, в – потребление гранулы (ПГ-опыты), г – отказ от потребления гранулы (ОГ-опыты), д – число
повторных схватываний гранулы в ПГ-опытах (у = –0.0497х + 9.2969, R2 = 0.4948), е – то же в ОГ-опытах (y = 0.0182x +
+ 4.625, R2 = 0.1443), ж − длительность первого (r) и суммарного ( ) удержания гранулы в ПГ-опытах (y = 0.018x + 2.0528,
R2 = 0.3472 и y = 0.0108x + 19.24, R2 = 0.0119), з – то же в ОГ-опытах (y = 0.0047x + 1.2831, R2 = 0.3422 и y = 0.0397x +
+ 5.3457, R2 = 0.4167); а–г – размер гранулы относительно размеров рыбы не соблюдён.
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Гурами способны к звукогенерации. Благода-
ря особому устройству грудных плавников они
издают характерные и хорошо слышимые двой-
ные щелчки, относимые к специализированным
звукам, поскольку производятся в определённых
ситуациях (при конфликтах в группах), а также
сигнализируют о потенциале соперника (Ladich
et al., 1992). Мраморный гурами издаёт щелчки
при схватываниях любых гранул. Способность ге-
нерировать звуки при питании отмечена нами ра-
нее у жемчужного гурами (Виноградская и др.,
2017). Являются ли эти звуки сопутствующими
питанию (неспециализированными) или имеют
коммуникативное значение, требует выяснения.

Схваченная рыбами пища может быть в итоге
проглочена или отвергнута; поведение, которое
приводит к этим двум возможным конечным ре-
зультатам, различается (рис. 5а−5г). Мраморный
и жемчужный гурами гранулы одного и того же
типа независимо от их вкусового качества схва-
тывают значительно чаще и тестируют в ротовой
полости намного дольше перед проглатыванием,
чем в случаях итогового отказа от потребления.
Длительное удержание гранулы перед заглатыва-
нием присуще большинству рыб (Касумян, Тинь-
кова, 2013; Касумян, Михайлова, 2014; Михайлова,
Касумян, 2015). Несомненно, это вызвано важно-
стью решения о пригодности пищи и теми опасны-
ми следствиями, часто фатальными, к которым мо-
жет привести ошибка, допущенная рыбами при пи-
тании (Yamamori et al., 1988; Gosselin et al., 1989).

Выполненный регрессионный анализ впервые
обнаружил, что выраженность различий между
стереотипами поведения определяется привлека-
тельностью вкуса действующего вещества: разни-
ца между числом схватываний в ПГ- и ОГ-опытах
максимальна для гранул с индифферентными и
малопривлекательными по вкусу веществами, но
по мере увеличения вкусовой привлекательности
гранул она постепенно нивелируется за счёт сни-
жения схватываний в ПГ-опытах и медленного
увеличения в ОГ-опытах (рис. 5д, 5е). Это нахо-
дит отражение и в значениях коэффициента кор-
реляции между числом схватываний и потреблени-
ем гранул для этих групп опытов (рис. 3). Влияние
привлекательности гранулы на длительность её
удержания в ПГ- и ОГ-опытах слабое (рис. 5ж, 5з).
Являются ли эти зависимости специфичными для
мраморного гурами или они имеют такой же ха-
рактер и у других рыб, требует выяснения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ползуновидные рыбы широко распространены

в равнинных водоёмах Африки и юга Азии – мелко-
водных, густо заросших водной растительностью,
богатых детритом и другим органическим мате-
риалом, прогреваемых, непроточных или со сла-
бым течением. Наличие лабиринтового наджа-

берного органа позволяет этим рыбам использо-
вать воздушное дыхание и успешно выживать в
условиях постоянного дефицита кислорода в воде
(Graham, 1997). Полученные результаты показы-
вают, что присутствие столь крупной структуры в
ротовой полости не влияет на возможность гура-
ми дифференцированно реагировать на пищевые
объекты разного вкусового качества. Питаясь од-
ними объектами и отказываясь от потребления
других, гурами проявляют разные стереотипы пи-
щевого поведения, что характерно для рыб боре-
альной зоны, использующих только жаберный
тип дыхания. Как и у многих рыб, вкусовые пред-
почтения у мраморного и жемчужного гурами ви-
доспецифичны, несмотря на филогенетическую
близость, совпадение ареалов и сходный образ
жизни. В отличие от вкусовых предпочтений по-
ведение, демонстрируемое гурами при тестирова-
нии пищи, более консервативно и имеет одни и те
же особенности: предварительные частые каса-
ния объекта губами, многочисленные отвергания
и повторные схватывания, генерация звуков. Вы-
полнение аналогичных исследований на других
представителях Anabantoidei представляет инте-
рес для уточнения полученных выводов.

Многие представители Anabantoidei являются
популярными аквариумными рыбами, разводи-
мыми в больших масштабах, некоторых из них, в
том числе мраморного гурами, в ряде тропиче-
ских стран культивируют для использования в
пищу (Halwart, Gupta, 2004). В последние годы
происходит успешная инвазия мраморного гура-
ми не только в районы, прилегающие к его есте-
ственному ареалу (Австралия, Филиппины, Ин-
дия и др.), но и располагающиеся на других кон-
тинентах (Африка, Северная и Южная Америка)
(Webb, 2007; Geheber et al., 2010; Gutiérrez et al.,
2012; Rodrigues-Filho et al., 2017; CABI, 2018). В ря-
де случаев формирующиеся в новых районах по-
пуляции мраморного гурами оказывают заметное
негативное влияние на численность аборигенных
рыб (Liao, Liu, 1989 – цит. по: Webb, 2007). В связи
с этим сведения о пищевом поведении и его сен-
сорном регулировании у гурами имеют важное
прикладное значение.
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