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Изучена генерация звуков у половозрелых мраморных гурами Trichopodus trichopterus при реагирова-
нии на агар-агаровые гранулы, содержащие классические вкусовые вещества и аминокислоты. Зву-
ки (щелчки) возникают нерегулярно (лишь в 14.6% всех опытов), но зарегистрированы они со всеми
типами гранул. Среднее число звуков варьирует от 1.5–4.0 для гранул с пролином, норвалином,
треонином и хлоридом натрия до 8.0–9.5 для гранул с глутамином, аргинином, лимонной кислотой.
Звуки следуют непрерывно или сериями с короткими интервалами, максимальное число звуков в
опыте – 31. В ответ на одни и те же типы гранул звуки у мраморного гурами возникают реже, а мак-
симальное число издаваемых звуков (щелчков) почти в два раза меньше, чем у исследованного ра-
нее жемчужного гурами. Возникновение и число звуков не связано с вкусовой привлекательностью
гранул, но тесно коррелирует с касаниями – быстрыми прикосновениями или короткими удержа-
ниями гранулы губами, наблюдавшимися в 35.9% опытов. Среднее число касаний в опытах с разны-
ми тестируемыми веществами – 3.0–8.6, максимальное – >20. Спорадичность и тесная корреляция
возникновения звуков с проявлением рыбами двигательных действий при реагировании на гранулы
предполагает отсутствие у генерируемых звуков сигнальной функции.

Ключевые слова: звуки, звукогенерация, хеморецепция, вкус, вкусовые предпочтения, пищевое по-
ведение.
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Способность рыб производить звуки хорошо
известна. У многих рыб звуки выполняют важные
коммуникативные функции и входят в число обяза-
тельных элементов ритуального поведения, прояв-
ляемого при размножении, охране территории
и внутригрупповых контактах, в том числе при
конкуренции за пищу (Amorim, Hawkins, 2000;
Amorim et al., 2004; Kasumyan, 2009). При пита-
нии рыбы производят и неспециализированные
звуки, возникающие при схватывании и внутриро-
товой обработке кормовых объектов (Colson et al.,
1998; Lagardère, Mallekh, 2000). Такие непреднаме-
ренные звуки питающихся рыб также могут иметь
сигнальное значение и привлекать партнёров по
группе или стае в места, благоприятные для от-
корма (Касумян, Павлов, 2018).

К числу рыб, звукогенерация у которых дав-
но известна и хорошо изучена, относятся различ-
ные гурами (Osphronemidae). Издаваемые ими зву-
ки (croaking sounds) слышны невооружённым ухом
и напоминают короткие щелчки. Возникают щелч-
ки при быстрых движениях грудных плавников и
генерируются благодаря особенностям морфоло-
гии скелета и мышц плавников. Звуки издаются в

основном при конфликтах и сигнализируют, как
полагают, о потенциальных возможностях сопер-
ников (Daugherty, Marshall, 1976; Ladich et al., 1992;
Henglmüller, Ladich, 1999). Звуковая сигнализа-
ция выявлена у гурами и при нересте (Ladich, 2007).
Звуки способны издавать особи обоих полов, но у
самцов они более сильные и продолжительные и
отличаются по частотным параметрам (Liesch, La-
dich, 2020).

Недавно характерные щелчки были зарегистри-
рованы у жемчужного Trichopodus leerii и мраморно-
го T. trichopterus гурами при реагировании на ис-
кусственные пищевые объекты – агар-агаровые
гранулы, использовавшиеся для оценки вкусовых
предпочтений этих рыб (Виноградская и др., 2017;
Михайлова, Касумян, 2021). Было обнаружено,
что у жемчужного гурами генерация звуков кор-
релирует с числом схватываний гранул, но не свя-
зана со вкусовой привлекательностью содержа-
щихся в них веществ (Виноградская и др., 2017).
Последнее может быть обусловлено ограничен-
ным числом использованных веществ. Цель на-
стоящей статьи – оценить связь между генераци-
ей звуков мраморным гурами и вкусовой привле-
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кательностью гранул с использованием широкого
спектра химических веществ, а также пищевым
поведением, проявляемым рыбами при реагиро-
вании на гранулы разного вкусового качества.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Для анализа использованы новые сведения о

поведении и звукогенерации, полученные ранее в
ходе исследования вкусовых предпочтений мра-
морного гурами и не вошедшие в предыдущую
публикацию (Михайлова, Касумян, 2021). Экспе-
рименты проведены на 16 половозрелых особях
TL 75–95 мм, рассаженных поодиночке в изоли-
рованные аквариумы (объём 10 л, температура во-
ды 26°С). Рыб кормили личинками Chironomidae
ежедневно до насыщения. В каждом опыте в ак-
вариум вносили гранулу из 2%-ного агар-агарового
геля (“Reanal”, Венгрия), содержащую одно из
вкусовых веществ (таблица). Использовали также
гранулы с водным экстрактом личинок Chirono-
midae (175 г/л) и контрольные гранулы, содержащие
только краситель Ponceau 4R (5 мкM), присутство-
вавший также во всех других гранулах. Цилин-
дрические гранулы имели длину 4 мм и диаметр
2 мм. Детальное изложение методики приведе-
но ранее (Михайлова, Касумян, 2021). В ходе
каждого опыта регистрировали число схватываний
гранулы, продолжительность её удержания во рту
рыбой при первом схватывании и в течение всего
опыта, потребление или отвергание гранулы к кон-
цу опыта. Дополнительно визуально подсчитывали
число совершаемых рыбой касаний гранулы –
быстрых прикосновений или коротких удержаний
гранулы губами, обычно предшествующих первому

схватыванию. При удержании губами гранула оста-
ётся снаружи в отличие от схватываний, когда вся
гранула оказывается внутри ротовой полости ры-
бы. Одновременно подсчитывали число произво-
димых рыбой звуков (щелчков). Если рыба хотя
бы один раз не схватывала поданную гранулу, то
такие случаи опытом не считали. Общее число
опытов – 2592. Статистический анализ выполнен
с применением U-критерия Манна–Уитни и ран-
гового коэффициента корреляции Спирмена (rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Характерные щелчки, издаваемые мраморным
гурами, хорошо слышны даже на удалении в не-
сколько метров от аквариума с рыбой. Они воз-
никают при питании рыб личинками Chironomi-
dae и в опытах при реагировании на гранулы. В
ответ на внесение гранулы звуки возникают нере-
гулярно – лишь в 14.6% всех опытов (рис. 1), но
зарегистрированы они со всеми типами гранул.
Доля опытов с генерацией звуков варьирует от 2–
5% для гранул с глутаминовой кислотой, проли-
ном, лизином, норвалином; до >20–30% для гра-
нул с хлоридами натрия и кальция, сахарозой,
лимонной кислотой, аргинином, фенилалани-
ном (таблица). Возникновение звуков не связано
со вкусовой привлекательностью гранул (рис. 2),
что полностью подтверждает вывод, сделанный
ранее для жемчужного гурами на примере срав-
нительно небольшого набора вкусовых веществ
(Виноградская и др., 2017).

Касания. Число опытов с генерацией звуков тес-
но коррелирует с числом опытов, в которых наблю-
дались касания, совершаемые рыбами обычно по-
сле приближения и короткого броска к грануле.
Касания могут происходить также за счёт при-
носящего потока воды, создаваемого рыбой при
расширении ротовой полости. Касания наблюда-
ются в опытах со всеми типами гранул, но в сред-
нем их тем меньше, чем выше процент потребле-
ния гранул (рис. 2).

Доля опытов с касаниями составляет 35.9% всех
выполненных исследований, из них в 13% зареги-
стрированы звуки, а в 22.9% звуки отсутствовали
(рис. 1). Рыбы в отдельных случаях совершали
>20 касаний в опыте, но среднее их число варьиру-
ет от 3.0 до 8.6 для гранул с разными веществами
(таблица) и не связано с потреблением (рис. 3).
Таким образом, несмотря на отсутствие связи меж-
ду вкусовой привлекательностью гранул и возник-
новением звуков, вкусовые свойства гранул могут
влиять на звукогенерацию опосредованно, сни-
жая вероятность касаний гранулы. Это влияние,
по-видимому, слабое, поскольку в опытах с ге-
нерацией звуков, завершившихся потреблени-
ем или отверганием гранулы, число звуков не
различается (таблица).

Рис. 1. Доля опытов (%) с генерацией звуков без каса-
ний ( ) и с касаниями ( ) гранулы; и без генерации
звуков без касаний (h) и с касаниями ( ), выполнен-
ных на мраморном гурами Trichopodus trichopterus.
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Известно, что на губах у гурами имеются вку-
совые почки (Scharrer et al., 1947). Прикосновения
или кратковременное удержание гранулы позволя-
ют гурами получать предварительную информа-
цию о её вкусовых качествах. Такие действия ещё
более характерны для рыб-бентофагов и рыб, пи-
тающихся в сумеречное и ночное время (Atema,
1980; Døving, Selset, 1980; Kasumyan, 1999; Касу-
мян, Сидоров, 2010; Касумян и др., 2016). Наруж-
ные вкусовые почки у них могут быть не только
на губах, но и на усах, голове, плавниках и других
участках тела (Kapoor et al., 1975; Devitsina, 2005).
Предварительная информация о сенсорных каче-
ствах пищи повышает эффективность питания рыб,
у которых зрительная оценка объектов питания за-
труднена или невозможна. Гурами питаются пре-
имущественно планктоном, схватывая своих жертв
поштучно (Rainboth, 1996; Graham, 1997; Talde et al.,
2004; Webb et al., 2007; Froese, Pauly, 2021). Не-
смотря на особенности предпочитаемых биотопов
(водные заросли), выбор жертвы и ориентация на
неё у гурами должны происходить под зритель-
ным контролем. Возможно, поэтому касания или
удержания гранул губами наблюдаются у них ме-
нее чем в половине опытов (35.9%). Получение
предварительной информации о вкусовых каче-
ствах пищи для гурами имеет, по-видимому, вто-
ростепенное (факультативное) значение.

Звуки. Среднее число звуков (щелчков) в опы-
тах, в которых они регистрируются, варьирует для
разных типов гранул от 1.5–4.0 (пролин, норва-
лин, треонин, хлорид натрия) до 8.0–9.5 (глута-
мин, аргинин, лимонная кислота, контрольные
гранулы). Звуки следуют непрерывно или серия-
ми с короткими интервалами, максимальное число
звуков в опыте – 31. Среднее число звуков зависит
от числа совершаемых рыбой касаний столь же
сильно, как и доля опытов с генерацией звуков от
потребления гранул, но не зависит от вкусовой при-
влекательности гранул, числа схватываний гранул
и продолжительности удержания гранулы после
первого схватывания и суммарно в течение всего
опыта (рис. 3). Если для корреляционного анали-
за учитывать не все опыты, а только те, в которых
происходили касания и/или генерировались зву-
ки, корреляция между средним числом звуков и
средним числом касаний гранул с разными веще-
ствами ещё более тесная – rs = 0.858 (p < 0.001).

Связь возникновения звуков и их числа с чис-
лом касаний, но не с числом схватываний грану-
лы довольно неожиданная. Схватывания, в отли-
чие от касаний, требуют более сильных машущих
движений грудными плавниками – действий, при-
водящих к генерации щелчков у гурами. Схватыва-
ния (хотя бы одно) происходили во всех опытах, но
звуки отмечены лишь в 14.6% случаев, тогда как
из всех опытов с касаниями звуки возникали в
36% случаев. Касания не отмечены лишь в 1.6%
всех опытов, или в 11% от всех опытов с генера-

цией звуков (рис. 1). В плечевом поясе гурами две
из идущих к лучам грудного плавника мышц ги-
пертрофированно развиты. В начале движения
плавника вперёд крупные выступы в основании
лучей препятствуют смещению сухожилий этих
мышц. Но при продолжении движения натяну-
тые сухожилия срываются с выступов, что и при-
водит к возникновению характерного щелчка, со-
стоящего из одного или двух последовательных
звуковых импульсов (Daugherty, Marshall, 1976;
Henglmüller, Ladich, 1999). Возможно, что для со-
вершения таких двигательных актов, как касания
и схватывания, рыбы располагают грудные плав-
ники по-разному или движение плавников имеет
разный размах и разную траекторию. Нельзя ис-
ключать и того, что схватывания гурами осуществ-
ляют не только или не столько за счёт грудных
плавников, но и благодаря хвостовому плавнику.
Участие этих движителей в схватывании может ва-
рьировать от опыта к опыту в зависимости от рас-
стояния от рыбы до гранулы и их взаимного поло-
жения. Все эти особенности хоть и усложняют по-
нимание причин, но все же не влияют на главный
вывод о связи между возникновением звуков и
касаниями гранулы, характерными для поведе-
ния мраморного гурами.

В отличие от мраморного у жемчужного гура-
ми генерация звуков коррелирует с числом схва-
тываний гранул (Виноградская и др., 2017). Это
может быть объяснено тем, что в опытах с жем-
чужным гурами схватывания и касания подсчи-
тывали не раздельно, как в данной работе, а сов-
местно. Касания у мраморного гурами хорошо за-
метны, возможно, из-за более крупных размеров

Рис. 2. Коэффициент корреляции Спирмена между
параметрами вкусового ответа на гранулы с тестируе-
мыми веществами у мраморного гурами Trichopodus
trichopterus: звуки – доля опытов с генерацией звуков,
касания – доля опытов с касаниями гранулы, потреб-
ление – доля потреблённых гранул; отличия досто-
верны при * p < 0.05, *** p < 0.001.

Потребление Касания

Звуки

0.781***–0.2
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опытных рыб, и раздельный подсчёт числа каса-
ний и числа схватываний гранулы в опыте не вы-
зывал каких-либо затруднений.

Гурами относятся к социальным рыбам. В пери-
од размножения им присуща территориальность и
агрессивность, вне этого периода – внутригруппо-
вая иерархия, обостряющаяся при появлении но-
вых особей или при конкуренции за пищу (Forse-
lius, 1957; Hollis, 1999; Webb et al., 2007). Звуковую
сигнализацию гурами используют при формиро-
вании доминантно-соподчинённых отношений в
группе и при нересте (Ladich et al., 1992; Ladich,
2007). Звуки, возникающие при реагировании гу-
рами на гранулы, вряд ли можно считать сигналь-
ными. Аргументов в пользу такого предположения
может быть несколько. Во-первых, звукогенерация
при скармливании гурами гранул или натуральной
пищи (личинки Chironomidae) происходит редко –
примерно в одном случае из семи (для гранул). Во-
вторых, тесная корреляция между возникновением
звуков и определённым типом двигательных дей-
ствий (касаниями гранулы) также указывает на то,
что звуки, скорее всего, сопутствуют пищевому по-
ведению гурами и поэтому не могут быть отнесе-
ны к специализированным, т.е. имеющим сиг-

нальное предназначение. Ещё одним доводом в
пользу этого предположения может быть высо-
кая степень связи между потреблением гранул во
всех опытах и в опытах с генерацией звуков – 0.94
(p < 0.001) (рис. 4). Такая тесная связь свидетель-
ствует, что звуки не могут быть сигналами о наме-
рениях рыб потребить пищу или отказаться от
неё. Однако следует учитывать, что в наших опытах
рыбы находились в изолированных аквариумах и
взаимодействия между опытными рыбами были не-
возможны. Вероятно, при наличии условий для
зрительной или иной коммуникации звукогене-
рация происходила бы чаще. Окончательный от-
вет дадут эксперименты на рыбах, имеющих воз-
можность сенсорных контактов друг с другом.

Таким образом, наше исследование подтвер-
дило, что звукогенерация, наблюдаемая у гурами
при питании, не зависит от вкусовых качеств пи-
щевых объектов. Она характерна для обоих ис-
следованных видов – для мраморного и исследо-
ванного ранее жемчужного гурами (Виноград-
ская и др., 2017). Спорадичность возникновения
звуков и их корреляция с проявлением рыбами од-
ного из элементов пищевого поведения предпола-
гает отсутствие у этих звуков сигнальной функции.

Рис. 3. Коэффициент корреляции Спирмена между параметрами вкусового ответа на гранулы с тестируемыми веще-
ствами у мраморного гурами Trichopodus trichopterus: число звуков – среднее число звуков, число касаний – среднее
число касаний гранулы, число схватываний – среднее число схватываний гранулы, удержание первое – средняя про-
должительность удержания гранулы после первого схватывания, удержание суммарное – средняя продолжительность
удержания гранулы в течение всего опыта; ост. обозначения см. на рис. 2.
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Несмотря на то что оба вида гурами близки по об-
разу жизни, предпочитаемым биотопам, поведе-
нию и питанию (Forselius, 1957; Roberts, 1989; Gra-
ham, 1997; Talde et al., 2004; Zahid, 2008; Pranata et al.,
2016), а эксперименты выполнены в идентичных
условиях, звукогенерация у мраморного и жемчуж-
ного гурами различается. В ответ на одни и те же ти-
пы гранул звуки у жемчужного гурами возникают
чаще, а максимальное число издаваемых звуков
(щелчков) почти в два раза больше, чем у мрамор-
ного гурами. Известно, что у рыб с ростом изме-
няются частотно-амплитудные характеристики
звуков (Kasumyan, 2008), поэтому интенсивность
звукогенерации мраморного и жемчужного гура-
ми скорее всего не обусловлена разными разме-
рами опытных рыб, а отражает видовые различия
между ними.
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