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ВСТУП
Актуальність дослідження. Коропові — одна з найбільших родин костистих риб у світі, що включає щонайменше 2420 видів і понад 220 родів [1]. Коропові живуть у континентальних водах і мають широкий географічний діапазон; вони колонізували всі континенти за винятком Австралії та Антарктиди. Широкий географічний діапазон та кількість коропових, а також усі їхні фізіологічні особливості, зокрема їх стійкість до широких температурних діапазонів та якості води, їхні хороші темпи росту при оптимальній температурі, пояснюють їх успіх у аквакультурі. Здатність живитись на різних рівнях трофічної сітки робить вигідним використовування коропових риб при розробці концепції полікультури [10].
Багато видів коропових класифікуються на основі морфології і положення глоткових зубів. Зовнішні особливості, кількість та розташування глоткових зубів є критеріями для таксономічної класифікації. Вибух видового різноманіття в коропових, розселення майже по всьому світі забезпечується можливо у відповідь на фенотипічну пластичність глоткових зубів. Глоткові зуби змінюються і в онтогенезі риби у зв'язку з віковими змінами в складі їжі.

Глоткові зуби риб — інформативна і важлива для морфологічних досліджень структура; до того ж навіть у дрібних тварин зубна чи нижньощелепна кістка досить міцна і зберігається у викопному стані майже незмінною та зазвичай краще за інші частини скелету. У зв’язку з цим глоткові зуби — перспективний об’єкт для кількісного аналізу і опису. Їхні зовнішні особливості, кількість і розташування добре вивчені в якості критерію для таксономічної класифікації. Кількість, розмір і структура зубів на щелепних і глоткових кістках риб пов'язані з типом споживаної їжі [18]. Трофічна адаптація полягає в підвищеної спеціалізації глоткового зубного ряду для захоплення їжі і обробки продуктів харчування [9]. В ряді досліджень досліджували взаємозв’язок між дієтою, годуванням коропових риб та морфологічними змінами [15]. Було з’ясовано, що глоткові зуби піддаються впливу факторів навколишнього середовища (наприклад, типу продуктів харчування і доступності продуктів харчування під час розвитку) та змінюються для всіх особин виду. При переході на більш калорійне харчування починається активний ріст риби, та пов'язаний з цим ріст глоткових зубів. При цьому сам зуб росте практично пропорційно зростанню риби, тоді як для підтримки достатньої жорсткості всієї структури більш масивною стає зубна кістка [5].
Таким чином, предметом нашого дослідження є закономірності зміни глоткових зубів і зябрової дуги, на якій вони розташовані, коропових риб у віковому аспекті.

Об’єктом дослідження стали глоткові зуби та видозмінена п’ята зяброва дуга товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) різних вікових груп. Вибір саме цього виду для дослідження обумовлений його широкою доступністю (типовий об’єкт аквакультури), відносно великими розмірами та відсутністю детальної інформації щодо морфології та вікових змін глоткових зубів у представників роду Hypophthalmichthys Valenciennes, 1844.
Зауважимо також, що протягом останніх декількох десятиліть активно розробляється і впроваджується новий кількісний підхід до опису конфігурації морфологічних об’єктів — геометрична морфометрія [6].
Мета роботи — встановити особливості і закономірності мінливості розмірів та форм глоткових зубів коропових риб на прикладі товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) методами статистичного аналізу та  геометричної морфометрії.

Відповідно до мети нами було сформульовано наступні завдання дослідження:

1. Дослідити мінливість розмірів та форм глоткових зубів товстолобика білого різного віку.

2. Проаналізувати особливості характеру росту глоткової дуги та розміщених на ній зубів у досліджуваного виду і виявити причини таких змін.

Матеріалом нашого дослідження послугували видозмінена п’ята дуга з розміщеними на ній глотковими зубами від 27 особин товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844), які були виловлені в період з 30 листопада 2018 року до 28 серпня 2019 року в ставках поблизу міста Мирноград (до 2016 року Димитров, 48°18′08″ пн. ш. 37°15′41″ сх. д.) та селищі Катеринівка (48°24′50″ пн. ш. 37°45′15″ сх. д.) Костянтинівського району Донецької області. Для подальшого аналізу на основі комплексу ознак досліджуваних риб розділили на 7 вікових групи.

Глоткові дуги розділялися на праву і ліву частини та фотографувалися за допомогою вбудованого у смартфон Xiaomi Redmi 5 Plus фотоапарата, а також сканувалися за допомогою планшетного сканера UMAX Astra 4500, отримані зображення зберігалися у форматі JPG із зазначенням виду і порядкового номеру. Розставлення міток на зябровій дузі та визначення їх координат проводилось з допомогою програми TPSdig [24]. Статистична обробка отриманих значень виконувалась за допомогою вбудованого пакету «Аналіз даних» програми MS Excel 2003. 
Відносні деформації зябрової дуги кожної вікової групи та вибірки в цілому проводились методом головних компонент. Для всіх методів геометричного аналізу була використана програма PAST [16]. 

Наукова новизна. Вперше за допомогою методів геометричної морфометрії були вивчені особливості вікової мінливості морфологічних ознак глоткових зубів товстолобика білого, що дозволило з’ясувати індивідуальні, видові та вікові особливості форми та розмірів зябрової дуги. 

Практичне і теоретичне значення. Отримані нами результати є досить змістовним додатком до результатів одержаних іншими дослідниками, а також основою для проведення подальших робіт у цьому напрямку. Вивчена та подана характеристика вікової мінливості розмірів та форм глоткових зубів товстолобика та виявлено їх залежність від кормової бази.

Фіксований та остеологічний матеріал може бути використаний в якості наочності при викладанні зоології у вищих навчальних закладах.

Особливості біології (живлення, місця поширення) можна враховувати при розведені товстолобика в ставках.

Отримані морфологічні та функціональні знання про вікові зміни глоткових зубів можуть бути використані для реконструкції можливої еволюційної схеми. Тому цікаво зрозуміти механізми, які привели до зміни місця розташування зубів в процесі еволюції хребетних.

Детальне та кількісне знання механізмів та структур годівлі коропових у поєднанні з екологічними та етологічними особливостями симпатичних видів може допомогти в прогнозуванні ймовірного впливу змін середовища існування на природну рибну фауну

Апробація роботи. Результати нашого дослідження неодноразово доповідались на засіданнях кафедри біології Ніжинського державного університет ім. Миколи Гоголя, а також висвітлено як публікація у матеріалах ІІІ Міжнародної наукової конференції «Сьогодення біологічної науки» (15-16 листопада 2019 р., м. Суми). 
РОЗДІЛ 1 ОГЛЯД ЛІТЕРАТУРИ
1.1. Загальна характеристика родини коропових (Cyprinidae)

Родина коропових (Cyprinidae) ряду коропоподібних (Cypriniformes) —найбагатша на види родина, які живуть переважно в прісних водах (деякі з них можуть витримувати й осолонення вод). У сучасній світовій фауні нараховується близько 2420 видів коропових риб, які належать до 220 родів. Сучасна фауна костистих риб України включає до свого складу близько 58 видів 31 роду коропових. Ця різноманітна родина викликає інтерес багатьма проблемами своєї еволюції [1]. 

На сьогодні викопні рештки представників родини Cyprinidae відомі на території України у часовому діапазоні від пізнього міоцену до пізнього голоцену [1]. 

У коропових риб відсутні щелепні зуби, та на нижньоглоткових кістках у них є глоткові зуби. За їх допомогою їжа подрібнюється, а іноді й перетирається. Тіло коропових  вкрите лускою, але на голові луски нема [1]. Круглі, плоскі, тонкі циклоїдні лусочки, розміщені в дермі риби і покриті тонким епідермісом, що містить слизові залози. Слиз, що виробляється цими залозами має захисні функції: утворює слизьку плівку по поверхні тіла, знижуючи опір до води, коли риба плаває, захищає поверхню тіла, утворюючи бар'єр для бактеріальних та грибкових збудників, грає свою роль в осморегуляторному процесі. Вони мають сім плавців [17]. 
Парні плавники (грудні, тазові) та непарні плавники (спинний, анальний і хвостовий) виступають як інтегрована система, яка одночасно виконує функції маневрів, стабілізації та руху риби. Кожен плавник контролюється набором м’язів та незалежно від його положення на тілі у більшості коропових внутрішньо підтримується м’якими променями плавців, хоча у коропа промені були модифіковані в колючки. 
Шкіра може мати ще й дихальну функцію. Зокрема, на личинкових стадіях шкірна поверхня може становити важливий компонент дихальної системи і може доставляти кисень внутрішнім органам. Однак кисень, що потрапляє через шкіру, використовується лише місцево [17]. У більшості дорослих коропових основною обмінною тканиною, що здійснює газообмін, є зябра, які розташовані під зябровими кришками з обох боків голови. Зябра складаються з кісткових і хрящових жорстких дуг — по чотири з обох боків голови. Середня передня кромка, як правило, оснащена зябровими перетинками, які функціонують як фільтри для частинок їжі. З кожної зябрової дуги з обох боків виступають численні зяброві тичинки. Ці пластинчасті дуги, що є основним місцем обміну газів, складаються із зовнішніх тонких епітеліальних клітин і підтримуючих стовпчастих клітин, що полегшують кровообіг через зябра. Товщина цих зябрових тичинок змінюється залежно від активності видів риб. Відстань між водою та кров’ю становить 2 мкм. Крім того, газообміну сприяє те, що потік крові спрямований у протилежний бік від потоку води [17].
У коропових, як і у всіх костистих риб, скелет складається в основному з кісткової тканини й має три основних відділи: хребетний стовп, череп і скелет плавців. Співвідношення і форма кожного з них варіює в залежності від виду, що і призводить до існування різних форм тіла. Хоча можна вважати, що всі кістки перетворилися в спеціалізовані форми для відповідної ролі, деякі з них були змінені до крайності. Наприклад, отоліти використовуються як частина сенсорної системи, що робить їх можливими еквівалентами людських вушним кісткам. З скелетними структурами пов’язані численні м’язи, що становлять більшу частину маси тіла. У середині основного тулуба риби ці м’язи розташовані вертикально у вигляді блоків W-подібної форми, так званих міомерів, і є основною рушійною силою. М’язи риби можуть бути різних типів, які розрізняються за кольором залежно від кількості присутнього дихального пігменту (гемоглобіну). Червоні м’язи мають високу щільність капілярів на кубічний міліметр і використовується для забезпечення плавання з низькою активністю, тому він відомий як «повільний м’яз». Навпаки, білі «швидкі» м’язи мають недостатній запас крові та використовується для коротких сплесків швидкого плавання, що зазвичай призводить до анаеробного метаболізму. Співвідношення кожного типу м’язів варіюється між видами риб в залежності від поведінки і активності [17].

Коропові риби можуть бути класифіковані на основі їх харчових звичок. Чи є риба детритофагом (живиться детритом), травоїдною (споживає рослинний матеріал), м’ясоїдною (живиться іншими тваринами) або всеїдною твариною, від цього залежить будова травного тракту, і тому важко узагальнити типову будову травного тракту коропової риби. Проте, можна говорити про загальну схему. Рот або ротоглоткова порожнина спеціально пристосовані для захоплення їжі. Їжа, яку риба проковтнула, швидко проходить по стравоходу в шлунок. Основні морфологічні відмінності в коропових починаються з рота. У деяких видів, таких як короп, лящ, які харчуються бентосом, губи здатні виступати і розташовані вентрально, щоб вони могли смоктати дрібних безхребетних, наприклад, личинок, молюсків тощо з осаду або з рослин. У пелагічних видів губи досить тверді, а нижня губа трохи розширена, щоб забезпечити поверхневе живлення. Хоча водорості складають більшу частину їхньої дієти, вони також споживають зоопланктон, личинки комах та молюсків. Насправді ці риби не справжні травоїдні тварини, а швидше всеїдні. Існує значне перекриття в виборі їжі коропових, а дієтичні вподобання можуть змінюватися залежно від стадії розвитку. Багато морфологічних та фізіологічних характеристик коропових пов'язані з цим різноманіттям та багатогранністю режиму годування [17]. 
Коропові характеризуються відсутністю зубів на щелепах, але зуби наявні на глоткових кістках, безпосередньо за зябровою камерою. Вони перемелюють їжу на роговій подушечці, розташованій на даху глотки. Глоткові зуби можуть бути використані як діагностична ознака для розрізнення близьких видів коропових риб. Крім того, різноманітність форм і розмірів глоткових зубів пов’язані з харчовою спеціалізацією.

Риби можуть розрізнити смак їжі. Ті, що харчуються на дні водойми, як правило, мають більше смакових рецепторів, ніж ті, які харчуються в товщі воді. Далі по травному тракту спеціалізована область виробляє різноманітні травні ферменти, наприклад пепсин в кислому середовищі pН 2,0. Подальше розщеплення їжі відбувається в кишківнику, де відбувається також і всмоктування поживних речовин. Неперетравлені фрагменти переходять у фекалії. Також з кишківником пов’язані два важливі органи, печінка та підшлункова залоза. Печінка — орган, розташований на передньому кінці черевної порожнини тіла, який виконує важливу роль у метаболізмі білків, вуглеводів та ліпідів. Жовчний міхур, який містить жовч, яка виділяється в кишківник по жовчних протоках і сприяє розщепленню їжі. Інший важливий орган — підшлункова залоза. Підшлункова залоза має дві важливі секреторні функції, що називаються екзокринними та ендокринними. Перша пов’язана з виробленням ферментів, таких як трипсин, який передається в кишечник для сприяння перетравленню їжі. Друга пов’язана з виробленням гормону інсуліну, який контролює цукровий і білковий обмін [17].

Коропові — надзвичайно різноманітна група риб. Деякі види мають вусики, навколо рота, але їх не більше двох пар. Це органи чуття, які завдяки дотику та смаковим відчуттям допомагають у пошуку їжі [10]. Плавальний міхур ділиться на дві частини: передню — меншу і задню — більшу. 

Представників родини розрізняють за формою тіла, будовою і кількістю глоткових зубів, формою та розміщенням плавців. 

Багато видів коропових риб відносяться до еврітермів, наприклад, дорослий короп може витримувати температуру від 1 до 35 °C, в то й же час оптимум для вирощування молодняка знаходиться у діапазоні вище 30 °C. Швидкі зміни температури також не є проблемою для коропових риб. Багато видів також стійкі до коливань концентрації розчиненого кисню, що викликана фотосинтезуючу активність водоростей в спокійних водах у літню пору року. Вони можуть вижити в умовах перенасичення або нестачі кисню (< 1 мг О2/л) протягом декількох годин влітку і протягом більш тривалих періодів взимку під кригою. Короп також може виживати в широкому діапазоні рН — від 5 до 9 [10]. Короповим рибам також не властиві нерестильні та кормові міграції на значні відстані. Самки відкладають велику кількість ікри після чого будь-якої турботи про потомство не проявляють. Ще одною особливістю коропових є те, що серед них є багато видів, що не мають промислового значення для людини, адже вони не досягають значних розмірів. Але деякі з них усе ж таки належать до важливих об’єктів промислу і штучного розведення (короп, товстолобик, лящ тощо) [1].

1.2 Характеристики роду Товстолобики Hypophthalmichthys Valenciennes, 1844
Товстолобики Hypophthalmichthys Valenciennes, 1844 — рід прісноводних риб з родини коропових, що складається із 3-ох видів: Hypophthalmichthys harmandi Sauvage, 1884, Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) товстолобик білий, або звичайний, та Hypophthalmichthys nobilis (J. Richardson, 1845) товстолобик строкатий. Риби роду Hypophthalmichthys характеризуються кремезним тілом. Товстолобики відрізняються від інших коропових риб тим, що у них широкий опуклий лоб і низько посаджені очі, зміщені до боків голови нижче середини її висоти. Тіло з боків сплощено [7]. 

Відмінні риси цих риб такі: невеликі лусочки, короткий спинний плавець, який бере початок перед вставкою тазового плавника, як правило, має біля дев’яти розгалужених променів. Анальний плавець зазвичай має більше десяти розгалужених променів. В спинному та анальному плавниках відсутні колючі промені. На черевному боці тіла проходить гострий кіль від горла до анального отвору. Вусики відсутні. Напівверхній рот з вершиною вище від поздовжньої осі тіла, збоку косий, з тонкими губами, щелепи без зубів, нижня щелепа трохи виступає .

Глоткові кістки мають великі наскрізні отвори. Глоткові зуби, як правило, в один ряд, по чотири з кожного боку, жувальна поверхня у формі підошви. Кишечник довгий і звитий. Зяброві перетинки не прирощені до міжзябрового проміжку, а зрощені між собою, утворюють велику складку впоперек міжзябрового проміжку. Зяброві тичинки дуже довгі, тонкі, з’єднані між собою в суцільну стрічку вздовж всього переднього краю зябрової дуги. На 1 мм зябрової дуги у дорослих риб припадає до 13–14 тичинок [1].

1.3. 
Морфологічні ознаки товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)

Білий товстолобик злегка видовжений, веретеноподібний, стиснутий з боків (рис. 1.3.1). Луска циклоїдна, невелика, особливо на спинному і черевному краях тіла. Бічна лінія починається від верхньої точки зябрової щілини і йде назад нерівно, спочатку вниз до основи грудного плавця, потім горизонтально до кінця підхвостового і далі по середній осі хвостового стебла [1]. Кількість лусочок в бічній лінії зазвичай коливається від 85 до 108, 29–30 лусочок вище бічної лінії, а лусочок нижче бічної лінії 16–17. Плавці темні та без справжніх шипів; однак у великих особин передній промінь грудних плавців потовщений, жорсткий і має по задньому краю тонкі зубці. Спинний плавець, як правило, має три нерозгалужених та сім розгалужених променів; анальний плавник має два-три нерозгалужених та 11–15 розгалужених променів.

Зяброві тичинки товстолобика унікальні і утворюють вузькоспеціалізований фільтруючий апарат. Зяброві тичинки розташовані в два окремі ряди на кожній зябровій дузі, утворюючи між собою V-подібну порожнину [23]. Кожен ряд зябрових тичинок вкритий шаром слизу. 

Глоткові зуби з формулою 4–4, довгі, закруглені, мають трохи увігнутошліфувальну поверхню [11].

Кишечник довгий і звивистий з багатьма петлями. Кремер М. повідомив, що довжина кишечника товстолобика у 3,5–7,3 рази перевищує загальну довжину (в середньому в 5 разів загальну довжину) [12].

Великі особини досягають понад 1,2 метри і 50 кг [20].
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Рис. 1.3.1.
Товстолобик білий Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) зі ставка у пониззі Дунаю: а) загальний вигляд, б) глоткові зуби [8].
1.4.
Поширення товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
Природний ареал білого товстолобика це річкові басейни Центрального і Південного Китаю, а також басейн Амуру. Вважається, що товстолобик є ендеміком великих річок Південної Азії, східного Китаю і Далекого Сходу Росії, що впадають в Тихий океан [19]. З іншого боку, існують відомості про те, що товстолобик є автохтоном для великих озер і річок Китаю, північного В’єтнаму і Сибіру в діапазоні від 21° до 54° північної широти [22]. Повідомлення про цей вид з північного В’єтнаму, ймовірно, засновані на інтродукованих популяціях. Берг заявив, що товстолобики родом з річки Амур від Благовещенська і далі вниз за течією, де вони залишаються в достатку аж до пониззя. Він також повідомив, що білий товстолобик родом з озера Ханка і нижньої течії річок Зея і Амглуй [2]. Горбач Є.І. і Крихтін М.Л. стверджують, що головні нерестовища в річці Амур знаходяться на Амурзет-Петровській ділянці, в 125–400 км від Хабаровська. Вони також повідомили, що нереститься товстолобик в пониззі річки Сунгарі, що тягнеться на 200 км від гирла [14]. Ануп Добриял повідомив, що Hypophthalmichthys molitrix природним чином зустрічається в річковій системі Янцзи, Квансах і Квантунг в південному і центральному Китаї. Вони також родом з річки Ляо на південь від Гуанчжоу, Китай [13]. Таким чином, природний ареал товстолобика простягається від приблизно 22 ° північної широти до 54 ° північної широти в східній Азії.

Разом з іншими амурськими видами (чебачком, амуром) в Україну товстолобик білий був завезений у 50-ті роки минулого сторіччя. Нові умови для нього виявились сприятливими. У 1963 р. його мальків вперше випустили у Каховське водоймище, де він швидко пристосувався до місцевих умов. У 1964–1966 рр. почали розводити товстолобика в ставках прісноводних придунайських лиманів [3].

1.5.
Спосіб життя товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
Товстолобик звичайний є прісноводним річково-озерним видом. Живе в рівнинних частинах річкових басейнів і відсутній у притоках напівгірського типу. В Амурі населяє середню і нижню частини течії і суміжні з ними водойми. Проте тяжіє до бічних проток, затонів, озер, де швидкість течії менша, ніж в основному руслі Добре приживається при культивуванні в ставах, водоймищах ГЕС, водоймах-охолоджувачах ДРЕС, прісноводних лиманах, озерах на батьківщині і в інших регіонах на території Європи,зокрема на Україні.

Товстолобик звичайний може розвиватись і жити у водоймах не тільки з прісною, а й із слабкосолоною водою із вмістом хлору до 7% [3]. Він витривалий до дефіциту кисню у воді, хоч і в меншій мірі, ніж амур, проте страждає від придух, тому не може залишатись у дуже зарослих замкнутих водоймах (заплавних озерах), особливо на зиму. Маючи деяку витривалість до низьких зимових температур води, товстолобик звичайний, однак, не переносить зимівлі в таких водоймах.
Риби даного виду живуть зграями, причому розмір зграй і щільність особин у них залежать від загальної кількості риб, віку особин і сезону року. У нагульний період влітку вони тримаються дещо відокремлено, в зимовий і весняний періоди скупчуються в зимувальні й нерестові стада. Зграйний інстинкт дужче виражений у молоді і дещо менше — у дорослих особин.

Товстолобик звичайний — дуже чутлива й полохлива риба, притому з своєрідною реакцією на несподіваність. При наближенні до нього якої-небудь тіні або появі звуку (мотору, весел) він вистрибує з води (вдень інтенсивніше, ніж уночі) на досить велику висоту (до 2 м) і з гучним плескотом надає назад, викликаючи збудження інших особин, і при його розведенні це створює додаткові труднощі, оскільки ускладнюється збереження плідників у нетравмованому стані. За спокійних умов, особливо в озерах і ставах, він поводиться тихо, поволі плаває у товщі води, періодично підіймаючись до поверхні для заковтування планктонної плівки. При цьому своїми низько розміщеними очима він добре контролює розташовані нижче шари води, що допомагає йому своєчасно помітити небезпеку у товщі води (хижака, знаряддя лову тощо). Наївшись, любить погрітись на сонці біля поверхні, повертаючись черевом вгору [3].

Сильна і витривала риба, товстолобик може досить далеко мігрувати по річковому руслу, в тому числі й проти досить швидкої течії. У здатності до міграцій він наближається до напівпрохідних риб. На шляху може долати досить високі (до 1 м над рівнем води) перепони, перескакуючи їх. Тому при відлові риб застосовують неводи, верхня підбора яких підіймається над поверхнею води до 1,5 м.

Протягом року товстолобик потребує певної зміни місцезнаходження у відповідності з основними періодами життєвого циклу: нагулом, зимівлею й нерестом. У літні місяці основним його місцезнаходженням є заплавні водойми, озера. У повінь, коли заливаються низини, він зграями тримається на мілководних розливах, у добре прогрітих місцях глибиною 0,5–1 м з дном, зарослим м’якою і жорсткою водною (латаття тощо) і лучною (пирій тощо) рослинністю, із слабко проточною (0,15–0,35 м/с) і мало прозорою (0,3–0,35 м) водою. Вміст кисню в ній – 3,5–5 см3/л, вуглекислоти 2–5 мг/л, рН 6,2–6,6, температура води 21–25 °С [8].

Молодь пов’язана з заплавними водоймами дещо більше, ніж дорослі статевозрілі особини. Вперше у житті молодь з русла потрапляє у ці водойми при довжині тіла близько 15 мм з початком живлення екзогенним кормом, зазвичай в другій половині травня. При високому рівні води вона розбрідається серед залитої лучної рослинності, із зниженням його відходить у глибші ділянки і ближче до русла. Молодь концентрується у місцях скупчення фіто- й зоопланктону, що становить її кормову базу. Захід товстолобика в заплавні водойми і перебування його в них пристосоване до «цвітіння» води в басейні Амуру, тобто до масового розвитку фітопланктону, що є для товстолобика основним поживним компонентом. Товстолобик дуже чутливий до зміни рівня води. При низькому рівні навесні й влітку він майже не заходить у заплавні водойми, залишаючись у руслі ріки та її бічних протоках. При високому рівні, коли в руслі зменшується концентрація планктону, товстолобик масово переходить у заплавні водойми. Статевонезрілі особини заходять у них раніше від статевозрілих, у середині травня, а плідники — тільки після нересту [8].
У заплавних водоймах все літо нагулюються молодь і дорослий товстолобик до початку зниження рівня води й осіннього зниження температури. Нагул у заплавних водоймах триває до кінця вересня – початку жовтня, після чого риби даного виду (старші дещо раніше за молодших) виходять в ріку і з охолодженням води приблизно до 10° зграями ідуть до місць зимівлі. Далеко в пониззя Амуру, як амур, товстолобик не йде. Для зимівлі він обирає найглибші і найспокійніші місця в руслі ріки і великих протоках. Молодь зимує окремо від дорослих зазвичай не в головному руслі, а в протоках і дещо вище за течією. Найхолодніший період року риби проводять зграєю у ямах у пасивному стані, покриваючись шаром слизу. У цих ямах взимку проводять підльодний лов товстолобика [8].

Із зимувальних сховищ товстолобик поступово виходить з початком весняного прогріву водної товщі, активність його зростає із збільшенням температури води. З наближенням її до 8–9° зграї товстолобика підіймаються з зимувальних ям і прямують у розташовані вище річкові ділянки: так виникає нерестовий хід. При акліматизації в ставках міграції товстолобика відсутні.

1.6.
Живлення та ріст товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
Вперше у житті товстолобик звичайний починає живитися зовнішньою їжею ще до остаточного використання вмісту жовткового міхура при довжині тіла близько 7 мм, коли переходить від пасивного переміщення за течією до активного руху і входить у прибережну зону та заплавні водойми. У басейні Амуру личинки довжиною 7,5 мм живляться дуже дрібною малорухливою їжею — коловертками джгутиковими. Серед коловерток відмічено Brachionus, Monostyla, Gallyna. Незначну роль у їжі відіграють синьозелені водорості — Anabaenа, ще меншу — діатомові. У личинок довжиною 8–9 мм основу їжі також становлять коловертки, але головним чином Keratella. У невеликій кількості трапляються також нижчі ракоподібні. Із водоростей зустрічаються Euglena, Pandorina, Eudorina тощо. Такому складу їжі відповідає ще дуже короткий кишечник личинок, не довший від 1/2 L.У молоді довжиною 13–15 мм основу їжі уже становлять нижчі ракоподібні — Daphnia, Alona, Bostnina, зрідка трапляються дрібні форми личинок Chironomidae. Довжина кишечника молоді близько 110 %L. Починаючи з розмірів 15–15,5 мм мальки товстолобика майже цілком переходять на живлення планктонними водоростями і майже не їдять тваринні організми [8].
Акліматизований товстолобик у ставках України активно починав живитися у віці п’яти діб від запліднення ікри і чотирьох діб після викльову при довжині тіла 6,6 мм і масі 1,2 мг. У цьому віці (при 20–21,5 °С) личинки товстолобика в кишечниках мали переважно коловерток (домінувала Keratella) і фітопланктон (Аnаbаеnа, Cycloella). Частота зустрічання Keratella у личинок звичайно неменша за 100 %, на один кишечник припадає до 40 шт. У 14-денної молоді значення і кількість видів зоопланктону в складі їжі дещо знижується і збільшується роль фітопланктону. У віці 16–17 днів товстолобик остаточно переходить на живлення фітопланктоном, а зоопланктони і організми захоплює вже спорадично.

У дво-, трилітніх особин основну частину їжі становлять протококові водорості; із них найчастіше зустрічаються представники родів Scenedesmus, Pediastrum, Distyosphaerium, Oocystis, із синьозелених — Anabaena, Aphanizomenon, Microcystis, із діатомових — Melosira, Cycloella, Navicula. Поодиноко зустрічається зоопланктон: Bosmina, Chydorus. У чотирилітніх особин у їжі є синьозелені та протококові водорості з поодинокими включеннями зоопланктонних організмів [8].

За характером живлення товстолобик все життя є фільтратором-фітопланктофагом у себе на батьківщині і в районах акліматизації. Також показано, що він споживає зоопланктон, особливо, коли кількість фітопланктону низька [25].

У живленні товстолобика відмічається також помітна роль детриту.

У характері й інтенсивності живлення товстолобика відмічається сезонна мінливість, пов’язана переважно із змінами у складі природного планктону водойм. Ранньої весни й пізньої осені, коли планктонного корму у водоймах мало, кишечники товстолобика часто бувають заповнені детритом, а при нестачі фітопланктону в його живленні збільшується значення зоопланктону, іноді починають зустрічатись дрібні форми Mollusca та личинок Insecta. Влітку в їжі домінує фітоплактон, а взимку їжі в кишечниках зазвичай немає [8].

Температура води, при якій товстолобик починає живитись навесні й припиняє восени, становить 9–10 °C. Інтенсивність живлення змінюється залежно від сезону. Зокрема, в Амурі влітку середнє значення індексу наповнення кишечників товстолобика досягає 450–500 %. Восени воно різко знижується, а взимку майже досягає нуля. Змінюється інтенсивність живлення його й протягом літа при зміні рівня води. При піднятті рівня, коли у руслі ріки дуже зменшується кількість планктону, товстолобик перестає живитися тут і переходить у заплавні озера. 

Дорослий товстолобик у ставках різних регіонів, в тому числі й у середній смузі України, інтенсивніше живиться вранці, з 5 до 9 год. Швидкість проходження їжі через кишківник у товстолобика (зокрема у дволіток) становить близько 4 годин. Перетравлення і засвоєння їжі у товстолобика, як і в інших рослиноїдних риб, переважно проходить у задній половині кишечника. [3]. Відомо, що товстолобик живиться при температурі води від 10 до 19 °С. Коли температура води опустилася нижче 15 °С, його апетит знижується, а нижче 8–10 °С харчування майже припиняється. Температура води для максимального приросту товстолобика становлять 24–31°C [21].

Товстолобик може швидко рости. Темпи зростання можуть бути такими: 1 кг за 55 днів, 1 кг за 5 місяців, 17-кратне збільшення ваги за 78 днів, 18–23 кг за 4–5 років. На ріст товстолобика впливає насамперед наявність продуктів харчування. Однак встановлено, що на ріст молодого товстолобика не впливає щільність фітопланктону в ставках і не відрізняються показники у ставках, які отримували добрива чи корми (2,7 г/добу протягом 159 днів) [21]. Товстолобик звичайний росте досить швидко, при акліматизації темпи росту не знижується. Довжина тіла за перші 25 діб життя збільшується в середньому від 5 до 18 мм [16]. Ріст залежить від температури води — інтенсивніше ростуть личинки у довжину й за масою при 32–36 °C, у дво-, тритижневої молоді маса тіла в 1,3–2 рази більше, ніж при розвитку й рості в умовах 28 °С, і в 2,5–3 рази більше, ніж при 24 °C. Найнижчий темп росту личинок відмічався при 20 °C: у віці 21 доби вони досягали маси лише 4,4 мг, що майже вдесятеро менше, ніж при 24 °C. Температура води 38 °C близька до сублетальної для личинок і порушує нормальний хід їх розвитку й росту [3]. В Амурі і в ставках України та інших регіонах у товстолобика приріст довжини тіла протягом двох-трьох років життя досягає 9,5–15,7 см щорічно; у наступні три-чотири роки приріст помітно знижується, залишаючись на рівні 5–8,5 см, уже на восьмому році життя різко знижується — до 1–2 см [8]. 

1.7.
Господарське значення і вплив антропологічних факторів

Товстолобик звичайний є цінною промисловою рибою. У басейні Амуру його раніше виловлювали близько 10 тисяч центнерів на рік. Зараз промислові запаси в основному вичерпані і головною стає роль товстолобика, як об’єкта акліматизації. Це зумовлено його високими товарними якостями (дієтичним смачним висококалорійним м’ясом, здатністю до швидкого збільшення біомаси тощо), схильністю до розведення і акліматизації, а також тим, що ,як фітопланктонофаг майже все життя він може живитися тією їжею, якою інші промислові риби практично ніколи не живляться [8].

Розведення товстолобиків прогресувало від монокультури звичайного коропа до полікультури. Полікультура передбачає вирощування декількох видів із різними звичками годівлі в одних і тих же водоймах, використовуючи наземні рослини, макрофіти, равликів, висівки, ячмінь або інші види штучних кормів для збільшення виробництва риби. В даний час товстолобик вирощується в системах полікультури в більшій частині світу, включаючи Азію та Європу [21].

М’ясо товстолобика дуже поживне, з високими смаковими якостями, як харчовий продукт надзвичайно цінне. Воно вміщує від 4,5 % жиру у дрібних особин до 23,5 % у великих, у середньому 8–13 % маси тіла. Для харчових потреб його використовують у свіжому, посоленому, копченому вигляді й консервують. Треба лише відловленого для споживання товстолобика одразу позбавити нутрощів, оскільки фітопланктон у кишечнику швидко загниває, надаючи м’ясу прогірклого присмаку. Нутрощі можуть служити сировиною для одержання високоякісного харчового жиру. 

На Україні є багато різнотипних внутрішніх замкнутих водойм (озер, ставків, водоймищ, каналів, охолоджувачів вод ДРЕС тощо), поверхня яких влітку «зацвітає», покриваючись плівкою із нижчих водоростей. Для боротьби з цим явищем поки що не знайдено ефективних засобів. Проте її можна використати для корму товстолобиків, оскільки фітофагові риби захищають фітопланктон від перенаселення [8].

Здатність товстолобика ефективно фільтрувати частки розміром до 7 мкм і використання їм фітопланктону для більшої частини свого раціону привели до використання товстолобиків, як засобу біологічного контролю фітопланктону.

Таким чином, підсумовуючи огляд літературних джерел, можемо дійти висновку, що питання, які пов’язані з особливостями загальної морфології товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844), його біології, поширення, харчування, росту та господарського значення є достатньо вивченими, але відомостей щодо глоткових зубів і відповідних глоткових дуг цього виду бракує, вони є занадто загальними, поверхневими і потребують свого подальшого вивчення.

РОЗДІЛ 2 МАТЕРІАЛИ ТА МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ
Для проведення дослідження було використано видозмінену п’яту зяброву дугу з розміщеними на ній глотковими зубами від 27 особин товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844), які були виловлені в період з 30 листопада 2018 року до 28 серпня 2019 року в ставках поблизу міста Мирноград (до 2016 року Димитров, 48°18′08″ пн. ш. 37°15′41″ сх. д.) та поблизу селища Катеринівка (48°24′50″ пн. ш. 37°45′15″ сх. д.) Костянтинівського району Донецької області.. Для подальшого аналізу, на основі комплексу ознак, досліджуваних риб розділили на 7 вікових груп. У першу групу віднесли особин віком до 1 року (3 особини), у другу потрапили дворічні особини (13 екземплярів). Третя група складалась з 6 екземплярів у віці 3 роки, четверта — 2 екземпляри у віці 4 роки, п’ята, шоста і сьома групи складались кожна з одного екземпляру у віці 5, 6 і 8 років відповідно.

Для визначення віку риб використовувався метод​ ​– визначення віку по лусці. Луска має вигляд тонкої прозорої пластинки. У міру зростання риб збільшується розмір кожної лусочки. Однак збільшення її йде не за рахунок приросту по краях, а за рахунок появи знизу нових молодих лусочок більшого розміру. Отже, зі збільшенням віку луска риби росте в товщину і складається ніби з стопки накладених один на одного пластинок, з яких верхня найстаріша і маленька, а нижня наймолодша і велика. Щорічно нашаровуються знизу пластинки утворюють річні кільця на своїй периферії.

Зростає риба в довжину, зростає і луска, а оскільки риба в залежності від умов середовища і фізіологічного стану зростає нерівномірно, то і луска зростає неоднаково — то швидше, то повільніше. Ця нерівномірність на лусці виражається у вигляді різної щільності склерітів. На лусці можна помітити, що серії склерітів, досить далеко віддалених один від іншого, чергуються з серіями склерітів, розташованих близько один від одного. Зазвичай при швидкому зростанні риби (особливо влітку) відстань між ними ширше. При уповільненому зростанні склеріти зближені [7].
Встановлено, що протягом року, як правило, формується одна зона широких і одна зона вузьких склерітів, що відповідає одному року. Кордоном річного кільця найчастіше називають лінію між зоною вузьких склерітів і наступної за нею зоною широких склерітів.
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Рис. 2.1. 
Луска коропових із кільцями росту (стрілка).У цьому випадку риба має вік 2 роки. Збільшення в 10 разів. [17, p. 10]

Вік визначають по передній частині луски. Для визначення потрібно відібрати неушкоджену луску і приготувати для докладного огляду. Тільки що взяті луски у свіжої риби або ті, які зберігалися в спеціальних блокнотах (лускових книжках) промивають у розведеному нашатирному спирті або в простій сирій воді і очищають м'якою щіткою від слизу, який покриває їх. Потім луску висушують, закладають між двома предметними скельцями і переглядають під лупою або мікроскопом при 10–20-кратному збільшенні в залежності від її розмірів. Якщо видимість річних кілець на лусці погана, то потрібно застосувати метод диференційованого забарвлення луски, запропонований П.В. Тремповичем [7]. Для цього луску, загорнуту в марлю, витримують 17–20 год в 37,5 %-ому розчині сірчанокислого заліза. Перед дослідженням її добре промивають водою, обсушують фільтрувальним папером і переносять в краплю 3% розчину таніну. Від дії сірчанокислого заліза луска чорніє і річні кільця стають більш помітними. 
Глоткові дуги розділялися на праву і ліву частини та фотографувалися за допомогою вбудованої у смартфон Xiaomi Redmi 5 Plus фотокамери, а також сканувалися за допомогою планшетного сканера UMAX Astra 4500, отримані зображення зберігалися у форматі JPG із зазначенням виду і порядкового номеру. Розставлення міток на зябровій дузі та визначення їх координат проводилось з допомогою програми TPSdig [24]. Статистична обробка отриманих значень виконувалась за допомогою вбудованого пакету «Аналіз даних» програми MS Excel 2003. 

Для наочного представлення результатів використані методи геометричної морфометрії. Геометрична морфометрія базується на описі морфологічного об’єкту сукупністю міток, які розставляються у відповідності з певними правилами, зміни конфігурації описуються як зміщення міток відносно одна одної. Кількісними змінними спочатку є декартові координати кожної з міток. Згодом вони переводилися у прокрустові координати («перемінні форми»), порівняння яких дає адекватну оцінку схожості морфологічних структур строго по конфігурації . Для кожної з вище зазначених вікових груп були вирахувані усереднені конфігурації зябрових дуг з розміщеними на них зубами, які порівнювалися між собою за допомогою методу тонких пластин. Він наочно виражає «локалізацію» змін, які зазнає конфігурація міток одного об’єкту в порівнянні з іншим. Спостерігається так звана «енергія викривлення». 

Відносні деформації досліджених зябрових дуг кожної вікової групи та вибірки в цілому проводились методом головних компонент. Для всіх методів геометричного аналізу була використана програма PAST [16].
РОЗДІЛ 3 РЕЗУЛЬТАТИ ДОСЛІДЖЕННЯ ТА ЇХ ОБГОВОРЕННЯ
Видозмінена 5 зяброва дуга товстолобика, або глоткові кістки мають вигляд букви Г, при чому коротке плече (дорзальний відросток) спрямовано угору до слухової ділянки черепа риби, а довге (вентральний або зубний відросток) — вниз і вперед до глотки. На каудальному кінці довгого плеча, в місті, де від нього починається коротке плече, і розміщується рівний ряд глоткових зубів. (рис. 3.1). 
[image: image2.jpg]



Рис. 3.1. Видозмінена 5 зяброва дуга, або глоткові кістки товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844) з глотковими зубами та її розташування відносно черепа; вигляд знизу: справа — носовий відділ черепа, зліва — потиличний відділ (власне фото).
Сама зубна дуга дуже витончена, має великі отвори, розділені на різні за розміром комірки кістковими трабекулами. З віком кількість комірок збільшується за рахунок збільшення кількості самих трабекул; особливо це помітно на вентральній гілці дуги та у місці прикріплення зубів (рис. 3.2). Це дозволяє зменшувати вагу самої глоткової дуги, не втрачаючи при цьому її міцності. 
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Рис. 3.2. Отвори-комірки на нижній поверхні зубної дуги товстолобика білого; зліва — зубна дуга особини віком в 1 рік, справа — восьмирічної особини (чітко помітно збільшення кількості трабекул, довжина білої риски дорівнює 1 см, власне фото).
Проведене нами дослідження ваги глоткових кісток разом з розташованими на них зубами продемонструвало поступове збільшення отриманих значень, з двома піками у 5 екземпляра та у 22-го (рис. 3.3).
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Рис. 3.3. Тренд зміни маси зубних дуг з розташованими на них зубами; П (блакитний) — права дуга, Л (червоний) — ліва. 

Причиною цього може бути нерівномірність відлову екземплярів протягом року. Відлов і продаж риби контролюється природоохоронним законодавством, згідно якого у весняно-літній період у зв’язку з нерестом та нагулом риби її відлов та реалізація знаходяться під забороною. Тому екземпляр №5 у віці 2-х років був відловлений у осінній період (30 листопада 2018 року), вже після зняття заборони на відлов, і тому за своїми показниками майже дорівнював трирічним екземплярам, а інші дворічні екземпляри були відловлені навесні, після зимівлі однорічок, але до введення заборони на весняний відлов.

Така ж сама ситуація була і з трирічним екземпляром №22. Його також відловили пізно, на початку зими (02 грудня 2018 року) і його характеристики майже відповідали чотирирічним особинам, які вже перезимували і почали нагул. Крім того, слід взяти до уваги і той факт, що всі екземпляри риб були спіймана не у природних водоймах, а у штучних приватних ставках, що використовуються виключно з метою розведення і вирощування риби на продаж і темпи росту окремих екземплярів у різні роки можуть бути неоднаковими і залежать як від індивідуальних властивостей, так і від харчової бази. 

В дослідженому матеріалі представлені товстолобики з формулою глоткових зубів 4–4. Глоткові зуби добре розвинені, стиснуті, однорядні (по 4 зуба у кожному ряді) з добре вираженою у віці 1–2 років складчастістю жувальної поверхні, яка поступово з віком зникає і поверхня стає гладенькою. В той же час, окремі зуби, навіть у віці 5–6 років, все ще мають незначні залишки жувальних складок і є менш сточеними, ніж інші зуби у цьому ж ряду, що може бути свідченням або заміни втраченого зуба, або нерівномірності розподілу навантаження під час спресовування планктонних водоростей у грудку. 
У деяких досліджених нами екземплярах ми спостерігали відсутність окремих зубів у зубному ряді, наприклад у екземплярах під №№ 9, 13 і 21 був відсутнім четвертий, останній у ряду зуб, а у екземпляра №15 відсутнім був перший зуб. Також, у екземпляра під № 18 були відсутні перший та другий зуб. 

Цікавим є факт, що відсутність зубів спостерігалась переважно на лівій зубній дузі. Лише у екземплярів під №№ 6 і 21 ми спостерігали відсутність третього зубу на правій половині глоткової кістки, що може, як ми вже відмічали вище, бути свідченням нерівномірності навантаження на кожну з її половин під час формування ними харчової грудки. 
Самі ж зуби в процесі маніпуляцій з зубною дугою можуть доволі легко відламуватися від неї, що потребує обережного поводження під час вимірювань та фотографування. Кожен зуб прикріплюється до зубної дуги шийкою у вигляді звуженого незамкненого кільця. Розрив у цьому неповному кільці розміщується на зовнішній, протилежній жувальній, поверхні зубної дуги.
За нашими спостереженнями відламаний зуб має порожнину в середині, стінки якої подекуди мають темний колір, що просвічується через її товщу назовні (рис. 3.4). Причина зміни кольору зубів в середині нами не з’ясована і потребує свого подальшого вивчення. Ми лише робимо припущення, що це може бути наслідком потрапляння в порожнину зуба дрібних частинок водоростей та зоопланктонних організмів і мікроорганізмів, які викликають гниття рослинних і тваринних залишків. Також залишається під питанням можливість періодичної заміни зубів у товстолобиків, хоча факти заміни зубів в онтогенезі у інших коропових риб відмічалися деякими дослідниками [27].
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Рис. 3.4. Зміна кольору окремих зубів у товстолобика білого: червоним стрілочками показано 4-й зуб, через стінки якого просвічується затемнення його внутрішньої порожнини, біла стрілочка вказує на щілину, що утворилася при основі цього зубу (власне фото).
Наступний блок морфологічних досліджень проводився з використанням методів статистичного аналізу. Для цього були проведені вимірювання довжини зубного ряду, товщини зубів, товщини краніального відростку. Результати вимірювання представлені у таблиці 3.1.
Таблиця 3.1
Морфологічні ознаки глоткових зубів та глоткової кістки різних вікових груп товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
	 
	вік риби
	частина глоткової кіски
	довжина зубного ряду, мм
	товщина першого зуба, мм
	товщина другого зуба, мм
	товщина третього зуба, мм
	товщина четвертого зуба, мм
	товщина краніального відростку, мм

	1
	1 рік 
	права
	15,2
	1,9
	1,8
	2,5
	2,1
	2,4

	
	
	ліва
	13,6
	2,1
	2,5
	2,4
	2,7
	2,5

	2
	1 рік 
	права
	14,8
	2,5
	1,9
	2,0
	2,5
	2,7

	
	
	ліва
	13,1
	1,7
	2,5
	2,4
	2,2
	2,5

	3
	1рік 
	права
	15,0
	2,1
	2,2
	2,0
	2,3
	2,5

	
	
	ліва
	13,1
	1,9
	2,8
	2,4
	2,1
	2,4

	4
	2 роки
	права
	12,5
	2,5
	2,6
	2,5
	2,5
	2,6

	
	
	ліва
	12,1
	2,2
	2,7
	3,0
	2,4
	2,4

	5
	2 роки
	права
	16,5
	2,9
	2,6
	2,5
	2,1
	3,3

	
	
	ліва
	16,6
	2,2
	1,7
	2,7
	2,7
	3,0

	6
	2 роки
	права
	15,7
	2,8
	2,1
	–
	2,9
	2,7

	
	
	ліва
	15,1
	2,0
	3,0
	2,8
	2,4
	2,5

	7
	2 роки
	права
	16,2
	2,3
	2,1
	3,1
	2,7
	2,8

	
	
	ліва
	16,4
	3,0
	2,9
	2,3
	3,0
	2,7

	8
	2 роки
	права
	15,6
	2,1
	3,1
	2,6
	3,0
	2,6

	
	
	ліва
	15,2
	2,9
	2,5
	2,2
	2,0
	3,1

	9
	2 роки
	права
	14,5
	1,9
	2,6
	2,7
	2,2
	2,8

	
	
	ліва
	–
	2,5
	2,7
	2,4
	–
	2,5

	10
	2 роки
	права
	14,6
	2,0
	2,0
	2,7
	2,3
	1,9

	
	
	ліва
	–
	2,6
	2,6
	2,4
	–
	2,4

	11
	2 роки
	права
	16,0
	2,7
	2,7
	2,1
	1,8
	3,2

	
	
	ліва
	15,1
	2,1
	–
	2,8
	2,9
	2,7

	12
	2 роки
	права
	14,4
	2,5
	2,2
	3,6
	2,8
	3,0

	
	
	ліва
	13,2
	2,2
	3,1
	3,0
	2,3
	2,7

	13
	2 роки
	права
	14,2
	2,0
	2,8
	2,5
	2,2
	2,2

	
	
	ліва
	15,9
	2,5
	2,5
	–
	2,4
	2,2

	14
	2 роки
	права
	15,5
	2,3
	–
	3,1
	2,6
	3,3

	
	
	ліва
	–
	2,8
	2,9
	2,7
	–
	3,2

	15
	2 роки
	права
	16,7
	2,6
	2,4
	–
	3,0
	3,0

	
	
	ліва
	–
	–
	2,7
	2,9
	2,4
	2,9

	16
	2 роки
	права
	14,5
	2,3
	2,1
	3,0
	2,5
	2,4

	
	
	ліва
	–
	–
	2,7
	2,7
	–
	2,5

	17
	3 роки
	права
	18,4
	3,2
	3,3
	3,1
	2,8
	2,7

	
	
	ліва
	17,8
	3,0
	2,7
	3,7
	3,4
	3,1

	18
	3 роки
	права
	17,4
	3,1
	2,1
	2,0
	2,1
	2,8

	
	
	ліва
	–
	–
	2,4
	2,5
	2,8
	2,8

	19
	3 роки
	права
	15,8
	2,1
	2,7
	3,6
	3,2
	2,4

	
	
	ліва
	17,2
	3,4
	2,9
	3,0
	4,1
	2,7

	20
	3 роки
	права 
	16,5
	2,1
	3,0
	2,6
	3,3
	2,6

	
	
	ліва
	15,5
	2,8
	3,5
	3,1
	3,1
	2,7

	21
	3 роки
	права 
	20,9
	3,3
	–
	3,6
	3,4
	4,1

	
	
	ліва
	–
	3,8
	4,0
	3,7
	–
	4,0

	22
	3 роки
	права 
	18,7
	2,6
	2,6
	3,8
	3,5
	2,6

	
	
	ліва
	19,2
	3,3
	3,4
	3,5
	3,1
	3

	23
	4 роки
	права 
	19,9
	3,3
	2,5
	1,9
	3,7
	3,9

	
	
	ліва
	18,5
	2,3
	3,5
	3,2
	3,0
	4,1

	24
	4 роки
	права 
	20,7
	3,6
	3,4
	3,3
	4,0
	3,3

	
	
	ліва
	17,9
	2,7
	3,7
	3,3
	3,4
	3,2

	25
	5 років
	права
	19,3
	3,0
	2,6
	3,6
	3,6
	3,1

	
	
	ліва
	–
	–
	–
	–
	–
	–

	26
	6 років
	права
	19,7
	3,1
	3,7
	–
	3,7
	3,3

	
	
	ліва
	–
	3,2
	3,8
	3,8
	–
	4,0

	27
	8 років
	права
	20,3
	3,7
	3,8
	3,8
	4,3
	3,8

	
	
	ліва
	20,4
	3,6
	3,6
	4,4
	3,6
	3,2


Отримані нами результати свідчать, що незалежно від віку довжина зубного ряду має незначну мінливість (CV знаходиться у межах від 3 до 11%). Найменшим коефіцієнт варіації є на першому році життя (дещо менше 3), а потім різко збільшується як на другому, так і на третьому році життя до 10–11, і знов зменшується до 3 на четвертому році життя. І хоча довжина зубного ряду з року в рік в цілому збільшується, статистичної різниці між її значенням між першим і другим роками життя немає, вона стає значущою при порівнянні зубного ряду риб першого/третього і наступних років (Р=0,01). Отже, це може свідчити про важливість розмірів та площі жувальної поверхні при формуванні розмірів харчової грудки — така відносна сталість повинна забезпечувати постійне значення тиску зубів на водорості та зоопланктон під час харчування. Тобто в кишечник риби кожного разу потрапляє майже однакова порція їжі. 
Відмітимо також, що у досліджених нами особин була наявна асиметрія між довжиною правого і лівого ряду зубів на першому році життя (Р=0,001), однак вже на другому році життя риби вона зникає. 
Таким чином, можемо зробити висновок про помітний приріст риби до третього року життя, після чого довжина зубного ряду знову змінюється повільно, досягаючи максимуму у межах 20–21 мм і в подальшому, виходячи з наявних у нас даних по особинам п’ятого, шостого і восьмого року життя, залишається незмінною. 
Дещо більша варіація спостерігається у розмірах окремих зубів. У таблиці 3.2 представлена матриця коефіцієнтів варіації зубів товстолобика правої і лівої частини у різних вікових групах.

Таблиця 3.2

Коефіцієнти варіації товщини глоткових зубів різних вікових груп товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844)
	
	Сторона дуги
	1 рік
	2 рік
	3 рік
	4 рік

	1 зуб
	Правий
	14,1
	13,5
	20,0
	9,1

	
	Лівий
	10,5
	13,9
	11,8
	11,3

	2 зуб
	Правий
	10,6
	14,1
	16,4
	17,4

	
	Лівий
	6,7
	13,4
	18,7
	3,9

	3 зуб
	Правий
	13,3
	14,8
	22,5
	10,8

	
	Лівий
	–
	10,2
	14,5
	2,2

	4 зуб
	Правий
	8,7
	14,9
	17,2
	5,5

	
	Лівий
	13,8
	12,5
	14,5
	8,8


Найбільший коефіцієнт варіації (Cv=22,5) спостерігається у третього правого зуба на третьому році життя, а найменший (Cv=2,2) — знову ж у третього зуба, але з лівої сторони і вже на четвертому році життя. В той же час, варіація товщини зубів на другому році життя лежить в межах від 10,2 до 14,9. 
Об’єднуючи данні щодо варіації довжини зубного ряду і товщини окремих зубів, можемо дійти висновку, що навантаження на самі зуби під час спресовування харчової грудки є нерівномірне і вони сточуються з різною інтенсивністю і швидкістю. Про це ж свідчить і значення кутів нахилу зубів (рис. 3.5) — вони дуже мінливі і не залежать від віку. 
Отже, виходячи з результатів статистичного аналізу, ми можемо дійти висновку, що щонайменше один параметр глоткових зубів, а саме довжина зубного ряду, з року в рік знаходиться під більшим впливом природного добору, ніж інші. А такі параметри, як асиметрія зубного ряду та кут між окремим зубом та самою зубною дугою можуть варіювати у значно більших межах, що свідчить про прояв індивідуальної мінливості і слабкий вплив на них навколишнього середовища. Головне, щоб глоткові зуби справно виконували покладену на них функцію — формування харчової грудки. Товщина ж зубів хоча і може варіювати в значних межах, але під впливом процесу сточування жувальної поверхні вона жорстко контролюється функціональним значенням самих зубів і зміною харчового раціону з віком.
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Рис. 3.5. Кути нахилу зубів товстолобика білого Hypophthalmichthys molitrix (Valenciennes, 1844); жовтим кольором зображено маркери кожного кута (власне фото).

Третій блок дослідження глоткових зубів стосувався вікових змін форми зубної дуги. Для цього ми використали методи геометричної морфології.
На праві частини кожної зубної дуги ми нанесли 26 маркерів (рис. 3.6), з них 9 головних (вони пов’язані з такими основними параметрами форми дуги як то крайні її межі та зони підсилення) та 17 другорядних (описують переважно плавність зміни форми зубної дуги).
Побудова координатної карти з зонами 95 % довірчого інтервалу для дворічних особин (рис. 3.7) показала, що місця розташування головних маркерів є більш стабільними, ніж ділянки зубної дуги, що позначені другорядними маркерами — на це вказує менша площина зони довірчого інтервалу і його форма, що наближається до кола.
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Рис. 3.6. Місця нанесення головних (зеленого кольору) та другорядних (червоного кольору) маркерів на зображення лівої половини зубної дуги (власне фото).
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Рис. 3.7. Координатна карта с зонами 95% довірчого інтервалу дворічних особин; зеленими стрілками позначені зони головних маркерів, червоними — зони другорядних маркерів, що мають найменшу мінливість.

Схожу ситуацію ми спостерігаємо і для трирічних особин (рис. 3.8), але варіабельність розташування головних маркерів є більшою, ніж у дворічних особин. Це може бути відображенням інтенсивного росту саме на третьому році життя, що підтверджується і вище отриманими результатами класичного статистичного аналізу.
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Рис. 3.8. Координатна карта с зонами 95% довірчого інтервалу трирічних особин; зеленими стрілками позначені зони головних маркерів, червоними — зони другорядних маркерів.
Для підтвердження нашого припущення щодо інтенсивного росту зубної дуги на другому і третьому році життя товстолобика білого і виявлення місць найбільшого приросту ми використали метод тонких пластинок з візуалізацією факторів деформації. В якості шаблону для порівняння було використано маркери однорічних особин.
На рис. 3.9, завдяки зеленому кольору і високим (від 5 і до 21) коефіцієнтам деформації, чітко видно, що найбільший ріст спостерігається в зоні вентрального відростку глоткової кістки, тоді як зона розташування самих глоткових зубів дещо відстає у розвитку (фіолетовий колір і значення коефіцієнтів деформації в межах від 0,4 до 1,5). Повільніше за все росте зона розташування першого та другого зубів. Таким чином, у товстолобика на другому році життя спостерігається суттєва зміна лінійних розмірів голови, що і призводить до відповідного збільшення вентрального відростку зубної дуги у її фронтальній частині та до зміни і зростання сили жувальних м’язів. Краніальний же відросток залишається майже без змін — одні ділянки ростуть дещо швидше, інші — відстають у рості, що в цілому призводить до їх взаємної компенсації. 
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Рис. 3.9. Фактори деформації зубної дуги товстолобика білого у часовому проміжку між першим і другим роками життя. 
Процеси росту, які мають місце на третьому році життя також обумовлюють збільшення довжини вентрального відростку зубної дуги в порівнянні з першим роком життя (рис. 3.10). Але, якщо ми порівняємо тренди росту між другим і третім роками життя, то фактори деформації будуть дещо іншими (рис. 3.11).
[image: image13.jpg]0,24

0,16

0,08

0,08

0,16

0,24

-0,4 -0,32 -0,24 -0,16 -0,08 0 0,08 0,16 0,24




Рис. 3.10. Фактори деформації зубної дуги товстолобика білого у часовому проміжку між першим і третім роками життя.
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Рис. 3.11. Фактори деформації зубної дуги товстолобика білого у часовому проміжку між першим і третім роками життя.

Ми чітко бачимо, що починає рости зона перед безпосереднім початком зубного ряду, а також збільшуються лінійні розміри посередині заднього краю краніального відростку. Це є відображенням незначного, але все ж таки помітного збільшення об’єму глотки. Вважаємо, що таке збільшення розмірів глотки пов’язано зі стабілізацією харчового раціону протягом останніх двох років життя риби.
Отже, харчовий раціон і кількість захопленої їжі відіграють важливу роль у формуванні зубної дуги товстолобика протягом перших трьох років життя. Як показують координатні карти другорядних маркерів, ріст відбувається не просто лінійний, а багатовекторний, зі зміною форми глоткової кістки у кількох площинах. 
Ще одним доказом на користь складної зміни форми глоткових кісток в процесі онтогенезу є зміна кута між дорзальним і вентральним відростками: він має тенденцію до збільшення з віком і пов’язаний зі збільшенням об’єму глоткової порожнини. Так, у дворічних особин він дорівнює в середньому 87°, у трирічних особин цей кут вже сягає значення у 93°, у чотирирічних — 103°, а у восьмирічної особини​ — ​107° (рис. 3.12).
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Рис. 3.12. Кут між вентральним і каудальним відростками глоткової кістки товстолобика білого (власне фото).

Підтвердженням того, що кількість, розмір і структура зубів на щелепних і глоткових кістках риб пов’язані з типом споживаної їжі є дослідження, проведені низкою науковців. Так Беркович Б. та Шелліс П. зазначають, що трофічна адаптація полягає в підвищеній спеціалізації глоточного зубного ряду для захоплення їжі і обробки продуктів харчування [9]. Грубич Г., досліджуючи взаємозв’язок  між дієтою, годуванням коропових риб та морфологічними змінами, з’ясував, що глоткові зуби піддаються впливу факторів навколишнього середовища (наприклад, типу продуктів харчування і доступності продуктів харчування під час розвитку) та змінюються для всіх особин виду [15]. Комова Н.І. зазначає, що при переході на більш калорійне харчування починається активний ріст риби, та пов’язаний з цим ріст глоткових зубів. При цьому сам зуб росте практично пропорційно зростанню риби, тоді як для підтримки достатньої жорсткості всієї структури більш масивною стає зубна кістка [5]. 
Отже, проаналізувавши особливості росту глоткової дуги та розміщених на ній глоткових зубів, ми дійшли висновку, що цей процес є багатовекторним і залежить як від внутрішніх генетичних факторів, які характеризують весь розмах варіацій їх форм і розмірів, так і від зовнішніх, більш жорстких факторів середовища, серед яких не останню роль відіграє харчовий раціон і його зміна в онтогенезі.
ВИСНОВКИ
1. В результаті дослідження вікової мінливості розміру та форми глоткових зубів товстолобика білого встановлено, що довжина зубного ряду знаходиться під більшим впливом природного добору, тому для нього характерна мала варіабельність. В той же час, розміри зубів та кут між окремим зубом та самою глотковою кісткою можуть варіювати у значно більших межах, що свідчить про слабкий вплив на них факторів навколишнього середовища та є проявом індивідуальної мінливості.
2. Характер росту глоткової дуги та розміщених на ній зубів є складним багатовекторним процесом, що залежить як від внутрішніх генетичних факторів, які характеризують весь розмах варіацій їх форм і розмірів, так і від зовнішніх факторів середовища, серед яких важливу роль відіграє харчовий раціон, його зміна в онтогенезі та адаптація початкового відділу травної системи товстолобика до таких змін.
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