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1 Большие гексаплоидные африканские усачи ро�
да Barbus (Teleostei, Cyprinidae) оз. Тана (Эфиопия)
отличаются высоким морфологическим разнообра�
зием: они различаются по форме и пропорциям го�
ловы и тела, положению рта, относительному разме�
ру глаз и другим пластическим признакам (рис. 1).
Различаются они и по экологии, многие являются
рыбоядными формами (Nagelkerke, Sibbing, 2000;
De Graaf et al., 2008), что в целом нехарактерно для
карповых рыб. Систематический статус усачей о. Та�
на неясен. Банистер (Banister, 1973) считал их мор�
фотипами фенотипически полиморфного B. inter

medius, широко распространенного не только в бас�
сейнах о. Тана и Голубого Нила, но и в других речных
и озерных бассейнах Восточной Африки. Позднее
15 морфотипов танских усачей были описаны как
самостоятельные виды, образующие пучок видов,

1 Работа выполнена в рамках исследований совместной Рос�
сийско�Эфиопской биологической экспедиции (JERBE III)
и поддержана Российским фондом фундаментальных ис�
следований (проекты № 08�04�00061�а, 07�04�00141�а), а
также Программой Президиума РАН “Биоразнообразие и
динамика генофондов”.

т.е. группу близкородственных форм, обитающих на
ограниченной территории (Nagelkerke, Sibbing,
2000). Существует и “промежуточная” точка зрения:
Мина с соавторами (Mina et al., 1996) полагают, что
наряду с несколькими действительно видами в озере
обитают несколько морфотипов полиморфного ви�
да B. intermedius. 

Предполагается, что танский пучок видов или
комплекс форм имеет монофилетическое проис�
хождение от В. intermedius и возник относительно
недавно, около 15 тыс. лет назад (Nagelkerke, Sibbing,
1998; De Graaf, 2010). Эти оценки основаны на гео�
логических данных, свидетельствующих о полном
пересыхании оз. Тана в плейстоцене (Lamb et al.,
2007) и на отсутствии четких генетических различий
между морфотипами/видами больших танских уса�
чей (Berrebi, Valiushok, 1998; De Graaf, 2010).

Учитывая молодой возраст пучка, высокую сте�
пень морфологического разнообразия и отсутствие
четких генетических различий между формами,
можно предположить, что формообразование тан�
ских барбусов шло очень быстрыми темпами. Наи�
более вероятным механизмом быстрой дивергенции
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усачей считаются гетерохронии (Mina et al., 2001;
Мina, Golani, 2004).

Гетерохронии – изменения относительных сро�
ков и скорости процессов развития, приводящие к
изменениям дефинитивной морфологии, согласно
широко распространенной точке зрения, являются
одним из важнейших механизмов эволюционных
преобразований (Шмальгаузен, 1938; De Beer, 1958;
Gould, 1977; Alberch P., Alberch J., 1981; McNamara,
1986). Так, согласно Рэффу и Кофману (1986), гете�
рохронии служат одним из самых могущественных и
в то же время доступных механизмов эволюции
форм. 

Наиболее обстоятельно эволюционный потен�
циал гетерохроний исследован у амфибий, у кото�
рых темпы и сроки многих онтогенетических про�
цессов, включая метаморфоз, находятся под кон�
тролем гормонов щитовидной железы – тирео�
идных гормонов (ТГ). Показано, что относительно
небольшие генетические изменения активности ти�
реоидной оси (влияющие на уровень ТГ, тиреоид�
ный метаболизм, чувствительность тканей�мише�
ней к гормону, ТГ�реактивность тканей�мишеней
и т.д.) сопровождаются изменениями темпов разви�
тия – гетерохрониями, которые могут приводить к
мощным скоординированным изменениям в мор�
фологии, физиологии и поведении животных, т.е.
вызывать макроэволюционные преобразования
(Рэфф, Кофман, 1986). 

ТГ участвуют и в регуляции онтогенеза кости�
стых рыб, влияя на скорость и время начала многих
онтогенетических процессов, как правило, ускоряя
их при высокой концентрации ТГ и замедляя – при
дефиците (Brown, 1997; De Jesus et al., 1998; Blanton,
Specker, 2007). Показано, что ТГ участвуют в мета�
морфных преобразованиях костистых рыб, как и у
амфибий (Yamano et al., 1991; Hseu et al., 2002; Okada
et al., 2005; Einarsdóttir et al., 2006). Можно предполо�
жить, что генетически обусловленные изменения
активности тиреоидной оси могут через гетерохро�
нии вызывать изменения в дефинитивной морфо�
логии рыб и способствовать их быстрой морфологи�
ческой дивергенции. 

Однако влияние изменений активности тирео�
идной оси на дефинитивную морфологию рыб оста�
ется практически не исследованным, а их эволюци�
онная роль неизвестной.

В этих обстоятельствах представляется целесооб�
разным исследовать роль ТГ в регуляции онтогенеза
B. intermedius и влияние изменения активности ти�
реоидной оси на дефинитивную морфологию, а так�
же оценить возможное участие ТГ в морфологиче�
ской дивергенции танских барбусов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования служил Barbus intermedi

us – предполагаемый анцестральный вид, давший
начало всему пучку видов больших гексаплоидных
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Рис. 1. Головы некоторых морфотипов/видов больших африканских усачей о. Тана: а – B. intermedius, б – B. megastoma,
в – B. platydorsus, г – B. gorguari, д – B. acutirostris, е – B. macrophtalmus.
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усачей о. Тана (Эфиопия) (Nagelkerke, Sibbing, 1998;
De Graaf, 2010). 

Для изучения изменчивости исследуемых мери�
стических признаков (число чешуй в боковой линии
(l.l.), число подглазничных костей (inf), число гло�
точных зубов, число лучей в парных и непарных
плавниках (lpt)) в природной популяции мы обрабо�
тали более 250 взрослых особей B. intermedius, пой�
манных в о. Тана и его притоках. 

Для изучения роли ТГ в онтогенезе B. intermedius
произведено пять скрещиваний диких производите�
лей, выловленных во время нереста в притоке о. Та�
на р. Гумара. Оплодотворение икры проводили “су�
хим методом” в чашке Петри. Оплодотворенную
икру перемещали в аквариумы (V = 180 л) с постоян�
ной аэрацией, температурой воды +24°С, естествен�
ным освещением (фотопериод – день/ночь: 12/12),
ежедневной сменой воды (20–40 л) и чисткой дна.
Воду для аквариумов брали из о. Тана и перед зали�
вом в аквариумы подвергали УФ�обработке и филь�
трации в течение суток. Кормление рыб осуществ�
ляли на ранних этапах (20–30 дней после оплодо�
творения, д.п.о.) науплиями Artemia salina и
искусственным кормом Tetra BabyMin. В дальней�
шем личинки и молодь кормили искусственным
кормом Tetra AniMin в хлопьях. 

Икра, а позднее личинки и молодь содержали в
следующих средах: 1) чистой воде (контроль), 2) в
1 нг/мл щелочном растворе тиреоидного гормона
трийодтиронина (T3) (повышенный уровень гормо�
на) и 3) в 0.02%�ном растворе тиомочевины – гой�
трогена, подавляющего активность щитовидной же�
лезы (дефицит ТГ).

Фиксацию личинок и молоди рыб (по 3–5 шт.) из
контрольных и групп, содержавшихся в в среде с по�
вышенной концентрацией ТГ, осуществляли еже�
дневно в 4%�ном растворе формалина. Личинки,
выращиваемые при дефиците ТГ, фиксировались
ежедневно только на ранних этапах – до 20 д.п.о. За�
тем интервалы между фиксациями были значитель�
но увеличены в связи с большой продолжительно�
стью эксперимента (3 года), поэтому представлен�
ные данные по развитию рыб при дефиците ТГ
являются неполными. Измерение стандартной дли�
ны (SL) проводили с использованием электронного
штангенциркуля (“Matrix”, Россия) и окуляр�мик�
рометра. В таблицах приводится средняя для личи�
нок величина SL в потомстве от разных скрещива�
ний, при которой происходило появление той или
иной структуры или начало кальцинации структур.
Временем (д.п.о.) появления или начала кальцина�
ции скелетных структур считали время их появле�
ния у большинства особей в пробе.

Перед окрашиванием личинки и молодь выма�
чивали в водопроводной воде в течение суток. Окра�

шивание осуществляли согласно общепринятой ме�
тодике: для кости и хряща использовали красители
Alizarin Red S и Alcian Blue соответственно (“Sigma”,
США) (Depew, 2008). Просветление материала про�
изводили в 1%�ном KOH, потом в смеси 20%�ного
глицерина и 0.25%�ного KOH (1 : 1), затем материал
переводили в смесь 50%�ного глицерина и
0.25%�ного KOH (1 : 1) для окончательного просвет�
ления и хранения (Walker, Kimmel, 2007). 

Обработку материала производили с использо�
ванием бинокуляра Leica MS5, Германия. Фотогра�
фирование препаратов осуществляли с помощью
фотоаппарата Pentax K20, Япония с последующей
обработкой фотографий в программе “Adobe Photo�
shop CS2”. Всего обработано более 1500 личинок и
молоди B. intermedius.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Реакция черепа. Личинки B. intermedius вылупля�
ются из икринок на 3–4�й д.п.о. На момент вылуп�
ления у них отсутствуют какие�либо краниальные
окостенения. Первые костные элементы operculum,
dentale и exooccipitale появляются на 5–6�й д.п.о. В
течение последующих 6 дней число костных эле�
ментов резко возрастает и достигает 26 к 11�му д.п.о.
После этого в течение 7–11 дней новые окостенения
в черепе не появляются, но кости, появившиеся ра�
нее, продолжают расти. Затем, на 18–20�й д.п.о. од�
новременно возникают ectopterygoideum, metap�
terygoideum, sphenoticum и posttemporale, а в те�
чение нескольких последующих дней появля�
ются еще 14 новых костей черепа. После этого
“всплеска” краниогенез черепа происходит плав�
но, и к 60–70�м д.п.о. (SL = 25.0–27.0 мм) рыбы
приобретают дефинитивный набор костей. 

Таким образом, ранний краниогенез у B. interme

dius представлен двумя пиками остеогенеза, разде�
ленными периодом стазиса – стадией, когда не про�
исходит появления новых окостенений в черепе, но
продолжается рост уже появившихся костей и орга�
низма в целом (рис. 2) (Шкиль и др., 2010).

Изменения уровня ТГ приводят к отклонениям
от нормального развития черепа. Кости реагируют на
этом гормон неоднородно: на повышение его уровня
кости первого пика остеогенеза отвечают усилением
кальцинации, а некоторые (например, dentale, paras�
phenoideum, operculum, brachiostegalia 1–3) и усилен�
ным ростом. Часть костей второго пика остеогенеза
демонстрируют сходную реакцию. Другие отвечают
более ранними сроками появления. Наиболее ярко
эта реакция выражена у подглазничных костей. Так,
inf 1 (lacrimale) в контрольной группе появляется на
18–20�е д.п.о., а при содержании в среде с повышен�
ной дозой ТГ – на 8–9�е д.п.о. Кость inf 3 появляется
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в контроле на 35–40�е д.п.о., а в среде с повышенной
дозой ТГ – на 20–22�е. Кости inf 2, 4 в контроле по�
являются на 45–50�е д.п.о., а при повышенном
уровне ТГ – на 25–28�е. 

При подавлении активности собственной щито�
видной железы тиомочевиной, большинство ко�
стей не обнаружили реакции на снижение уров�
ня ТГ. Только на более поздних этапах краниоге�
неза было отмечено замедление кальцинации и
роста некоторых костей нейрокраниума (fron�
tale, parietale) и существенная ретардация сроков
появления inf 2–5. Так, inf 3 появляется на 70–
80�е д.п.о., что на 30–40 дней позже, чем в кон�

трольной группе. Кости inf 2, 4 появляются на
110–130�е д.п.о., что на 60–85 дней позже, чем в
контроле. 

По характеру реакции на изменение уровня ТГ
(ТГ�реактивности) мы условно разделили кости че�
репа B. intermedius на слабозависимые, не изменяю�
щие сроков своего появления при изменении уров�
ня ТГ, и сильнозависимые, значительно изменяю�
щие сроки своего появления при изменении уровня
ТГ. Ниже приводятся только те кости, реакция кото�
рых на изменение уровня ТГ в потомстве пяти скре�
щиваний была одинаковой.

Изменение сроков появления одних костей и от�
носительная стабильность сроков появления других
приводят к нарушению последовательности появле�
ния костей черепа при повышении уровня ТГ и к ис�
чезновению периода стазиса (рис. 2). 

Вызванные ТГ изменения в краниогенезе приво�
дят к серьезным последствиям в дефинитивной
морфологии черепа. При содержании рыб в среде с
повышенной дозой ТГ отмечалась ускоренная каль�
цинация большинства и усиленный рост отдельных

ТГ5слабозависимые кости: operculum; basioccipitale; maxillare; dentale; parasphenoideum; ceratohyale; ceratobranchiale 5;
praemaxillare; basibranchiale 1–3, exooccipitale; anguloarticulare; interoperculum; praeoperculum; suboperculum; entopterygoi�
deum; quadratum; hyomandibulare; symplecticum; retroarticulare; hypohyale; epihyale; urohyale; basihyale; ectopterygoideum,
parietale, orbitosphenoideum, supraoccipitale, supraorbitale.

ТГ5сильнозависимые кости: infraorbitale 1 (lacrimale), sphenoticum, latero�ethmoideum, supraethmoideum, ethmoide�
um, palatinum, vomer, pteroticum; infraorbitale 2–5 (реагируют на дефицит ТГ значимой ретардацией сроков своего появ�
ления).
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Рис. 2. Зависимость роста числа костей черепа B. intermedius (по оси ординат) от времени (по оси абсцисс, д.п.о.) в кон�
трольных (—) и содержавшихся в среде с повышенной дозой тиреодного гормона (� � �) группах. ( ) – появление
некоторых сильно� (inf 1 – infraorbitale 1, leth – latero�ethmoideum) и слабозависимых (f – frontale, ect – ectopterygoi�
deum, osph – orbitosphenoideum) от ТГ костей.



442

ОНТОГЕНЕЗ  том 41  № 6  2010

ШКИЛЬ и др.

костей, что влечет за собой нарушение основных
пропорций и формы черепа. 

Кроме того, изменения уровня ТГ приводят и к
изменению набора краниальных элементов. Число
подглазничных костей – широко используемый в
систематике Teleostei признак (Nelson, 1969). Если в
норме B. intermedius имеет 5 inf (хотя, по нашим дан�
ным, в природе встречаются рыбы и с 4 и с 6 inf), то
при содержании рыб в условиях повышенного уров�
ня ТГ мы отметили у большинства особей уменьше�
ние числа inf до 4 и даже 3. При выращивании рыб в
условиях дефицита ТГ у отдельных особей наблюда�
лось увеличение числа inf до 6 и даже 7. 

Одной из ключевых морфофункциональных
адаптаций карповых рыб является наличие kineth�
moideum (keth) – кости, обеспечивающей протрак�
цию (выдвижение вперед) praemaxillare (Fink S.,
Fink W., 1981; Hernandez et al., 2007). Keth формиру�
ется в результате эндохондрального окостенения
cartilago rostralis, закладывающегося в соединитель�
ной ткани между вентральными отростками prae�
maxillare. У B. intermedius в норме cartilago rostralis по�
является на 14–16�й д.п.о., а его кальцинация и фор�
мирование keth происходят на 19–21�й д.п.о. При
повышенном уровне ТГ у рыб в большинстве случа�
ев не происходит формирования хряща cartilago ros�
tralis, что приводит к отсутствию в дальнейшем keth. 

Реакция плавников. При нормальном развитии
последовательность появления и кальцинации
структур в непарных плавниках B. intermedius прак�
тически не отличается от таковой, подробно опи�
санной ранее для Danio rerio (Bird, Mabee, 2003). При
изменении уровня ТГ последовательность появле�
ния и кальцинации структур не изменяется. Наблю�
дается лишь незначительное изменение временны�х
параметров развития под воздействием высокой до�
зы ТГ. Заметно ускоряется начало кальцинации хря�
щевых предшественников проксимальных радиа�
лий (pr) в спинном и анальном плавниках (табл. 1).
Кроме того, непарные плавники реагируют на по�

вышение уровня ТГ ускоренным появлением и
быстрым ростом lpt, начинающимся на 11–
12�й д.п.о., что приводит к их искривлению и де�
формации плавника в целом (табл. 1; рис. 3). У
взрослых рыб, выращенных в условиях повы�
шенного уровня ТГ, отмечались случаи слияния lpt
в дистальной части, а у некоторых редукция одного,
реже двух, первых неветвистых лучей в спинном
плавнике (элементы, появляющиеся в онтогенезе
наиболее поздно – 30–35 д.п.о.) (рис. 3). 

Влияния дефицита ТГ на морфогенез и дефини�
тивную морфологию непарных плавников у B. inter

medius не обнаружено.

У рыб контрольной группы последовательность
появления скелетных элементов грудного плавника
и пояса не отличается от таковой, описанной для
D. rerio (Cubbage, Mabee, 1996; Grandel, Schulte�
Merker, 1998). Сроки появления структур, формиру�
ющих личиночный грудной плавник и пояс (Gran�
del, Schulte�Merker, 1998), а также кости supraclei�
thrum, не изменяются при повышении уровня ТГ.

При содержании рыб в среде с высокой дозой ТГ
отмечается значительное ускорение перехода струк�
тур грудного плавника и пояса из личиночного во
взрослое состояние. Наблюдается раннее появление
posttemporale и lpt, раннее начало разделения про�
хондральной пластины на pr, появление дистальных
радиалий, ранняя кальцинация scapula, coracoideum
и pr (табл. 2). У многих личинок не происходит фор�
мирования хрящевого предшественника mesocora�
coideum. Впервые его появление отмечено у личин�
ки на 15�й д.п.о., в то время как у личинок контроль�
ной группы хрящевой предшественник meso�
coracoideum появляется на 12�й д.п.о. Кальцинация
mesocoracoideum в случае его развития при высокой
дозе ТГ отмечена на 22�й д.п.о. − значительно рань�
ше, чем в контроле (30 д.п.о.). Раннее появление
postcleithrum у особей, развивающихся при высоких
дозах ТГ, приводит к нарушению последовательно�

Таблица 1.  Время появления и кальцинации некоторых структур спинного и анального плавников и средняя
стандартная длина (SL) личинок Barbus intermedius в контрольных и развивавшихся при повышенной концентра�
ции тиреоидного гормона группах

Структура
Время, д.п.о. Длина SL, мм Время, д.п.о. Длина SL, мм

контроль опыт

lepidotrichia 1 в плавнике:  

– спинном 10 9.5 ± 0.74 8 9.2 ± 0.41

– анальном 16 10.7 ± 0.11 13 9.6 ± 0.81

кальцинация proximal radialia в плавнике:

– спинном 17 10 .9 ± 0.8 13 9.6 ± 0.81

– анальном 21 11.2 ± 0.22 17 10.5 ± 0.41
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сти появления структур пояса грудного плавника,
свойственной контрольной группе.

Содержание рыб в условиях повышенной дозы
ТГ приводит к сокращению числа pr. Если в кон�
трольной группе и природной популяции все рыбы
имели 4 pr, то у рыб, выращенных при высокой дозе
ТГ, число pr сокращается до 2–3. Схожая тенденция
к сокращению числа отмечена и для lpt. В контроль�
ной группе и в природной популяции число lpt ва�
рьирует от 16 до 18. При содержании в высоких дозах
ТГ формируется не более 11–12 lpt (рис. 4). Влияния
дефицита ТГ на морфогенез и дефинитивную мор�
фологию грудных плавников и пояса грудных плав�
ников обнаружено не было. 

Развитие брюшных плавников и их пояса в нор�
мальных условиях начинается с образования парной
кожной складки и протекает в последовательности,
описанной для D. rerio (Cubbage, Mabee, 1996; Gran�
del, Schulte�Merker, 1998).

При содержании личинок в среде с высокой до�
зой ТГ морфогенез брюшных плавников и пояса мо�
жет остановиться на любом из этапов. У многих осо�

бей не происходит образования кожной складки с
одной или обеих сторон, что приводит к отсутствию
брюшных плавников и пояса во взрослом состоянии.
Полный дефинитивный набор всех скелетных эле�
ментов (зачастую деформированных) формируется
только у 5–10% особей, при этом наблюдается не�
значительное ускорение сроков появления и начала
кальцинации различных структур (табл. 3; рис. 4).
Влияния дефицита ТГ на морфогенез и дефинитив�
ную морфологию брюшных плавников и пояса об�
наружено не было.

Реакция чешуи. В природной популяции B. inter

medius число прободенных чешуй в боковой линии
(l.l.) варьирует от 28 до 40 (Смирнов, Левин, 2007). В
контрольных группах первые чешуи появляются на
50–55 д.п.о. и через две�три недели формирова�
ние чешуйного покрова завершается. При содер�
жании рыб в условиях повышенного уровня ТГ
формирование чешуй начинается значительно
раньше – на 24�й д.п.о. Полностью чешуйный
покров тела формируется через одну–полторы
недели (32–35�е д.п.о.). При выращивании рыб в
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1 мм 1 мм
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в г 

pr

lpt lpt
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Рис. 3. Влияние ТГ на непарные плавники B. intermedius: а, в – спинной и анальный плавники рыб контрольных групп
(70 д.п.о.; SL = 25.6 мм); б, г – спинной и анальный плавники рыб, выращенных в условиях повышенной дозы ТГ
(70 д.п.о.; SL = 25.6 мм). 
(*) – место слияния лучей; lpt – лучи плавника (lepidotrichia), pr – проксимальные радиалии (proximal radialia). Мас�
штаб здесь и на рис. 4: 1 мм.
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Таблица 2.  Время появления и кальцинации некоторых структур грудного плавника и пояса грудных плавников
и средняя стандартная длина личинок Barbus intermedius  в контрольных и развивавшихся при повышенной кон�
центрации тиреоидного гормона группах

Структура
Время, д.п.о. Длина SL, мм Время, д.п.о. Длина SL, мм

контроль опыт

scapulacoracoideum 3 8.8 ± 0.10 4 8.9 ± 0.39

cleithrum 6 9.2 ± 0.34 6 9.2 ± 0.51

supracleithrum 8 9.4 ± 0.05 8 9.2 ± 0.41

posttemporale 13 10.4 ± 0.07 10 9.3 ± 0.49

lepidotrichia 1 22 11.5  ± 0.33 11 9.4 ± 0.29

lepidotrichia 4–5 24 12.4  ± 0.29 12 9.5 ± 0.57

distal radialia 1 27 2.9  ± 0.33 12 9.5 ± 0.57

Кальцинация scapula 28 13.1 ± 0.23 13 9.6 ± 0.81

Кальцинация coracoideum 28 13.1 ± 0.23 15 10.0 ± 0.53

lepidotrichia 9 28 13.1 ± 0.23 15 10.0 ± 0.53

distal radialia 2–5 30 13.9  ± 0.25 17 10.5 ± 0.41

lepidotrichia 11–13 30 13.9 ± 0.25 22 11.6 ± 0.32

postcleithrum 30 13.9 ± 0.25 16 10.2 ± 0.39

Кальцинация proximal radialia 36 14.7 ± 0.28 22 11.6 ± 0.32

lepidotrichia 15–16 38 15.1 ± 0.56 –

условиях дефицита ТГ отмечается заметная ретарда�
ция начала и окончания формирования чешуйного
покрова – 150 и 180 д.п.о. соответственно. Дефини�
тиное количество l.l. сильно различается у рыб, вы�
ращенных в разных гормональных режимах. В кон�
трольных группах диапазон значений l.l. варьирует от
29 до 37. У рыб, выращенных в условиях повышен�
ной концентрации ТГ, чешуи значительно крупнее,
чем у контрольной группы и значения l.l. колеблются
от 17 до 31. При выращивании особей в условиях де�

фицита ТГ отмечается увеличение значений l.l. до
35–42 (рис. 5), при этом чешуи заметно мельче, чем в
контрольной группе (Смирнов и др., 2006). 

Реакция глоточных зубов. Отсутствие зубов на че�
люстях и наличие глоточных зубов на трансформи�
рованной ceratobranchiale 5 (cbr 5) является одной из
ключевых морфофункциональных адаптаций кар�
повых рыб (Fink S., Fink W., 1981). В природной по�
пуляции и при нормальном развитии B. intermedius в
большинстве случаев имеет трехрядную формулу

Таблица 3.  Время появления и кальцинации некоторых структур брюшного плавника и пояса брюшных плавни�
ков и средняя стандартная длина личинок Barbus intermedius  в контрольных и развивавшихся при повышенной
концентрации тиреоидного гормона группах

Структура
Время, д.п.о. Длина SL, мм Время, д.п.о. Длина SL, мм

контроль опыт

Кожная складка 16 10.7 ± 0.11 12 9.5 ± 0.57

Хрящевой предшественник basipterygia 18 11.0 ± 0.05 15 10.0 ± 0.53

lepidotrichia 1 19 11.0 ± 0.41 17 10.5 ± 0.41

lepidotrichia 4–5 20 11.1 ± 0.25 18 10.7 ± 0.76

proximal radialia 1 22 11.5 ± 0.33 18 10.7 ± 0.76

Кальцинация basipterygia 22 11.5 ± 0.33 18 10.7 ± 0.76

lepidotrichia 6 22 11.5 ± 0.33 18 10.7 ± 0.76

proximal radialia 3 23 11.9 ± 0.35 18 10.7 ± 0.76

lepidotrichia 7 24 12.4 ± 0.29 20 11.2 ± 0.42

proximal radialia 2 26 12.7 ± 0.27 22 11.6 ± 0.32

lepidotrichia 8 26 12.7 ± 0.27 22 11.6 ± 0.32
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глоточных зубов, т.е. озубление представлено тре�
мя рядами по 2, 3 и 5 зубов в каждом (2.3.5–5.3.2).
Однако встречаются и рыбы с четырехрядной фор�
мулой (1.2.3.5–5.3.2.1) (Шкиль, Левин, 2008). 

В контроле хрящевой предшественник cbr 5 по�
является на 4�й д.п.о. и начинает кальцинироваться
на 7–8�й д.п.о., в это же время появляются и первые
глоточные зубы. Формирование дефинитивной зуб�
ной формулы завершается на 45–50�е д.п.о. У рыб,
выращенных в условиях повышенной дозы ТГ, каль�
цинация и появление cbr 5, а также первых зубов
происходит, как и в контроле. Формирование дефи�
нитивного состояния зубной формулы у рыб завер�
шается на 25–28�е д.п.о. При содержании рыб в

условиях дефицита ТГ не было отмечено изменения
сроков появления и кальцинации cbr 5 и первых гло�
точных зубов по сравнению с контролем. Формиро�
вание дефинитивного состояния зубной формулы
завершается на 110–140�е д.п.о. 

Изменение уровня ТГ приводит к изменению де�
финитивной зубной формулы. Под воздействием
высокой дозы ТГ отмечалось сокращение числа ря�
дов глоточных зубов до двух и сокращение числа зу�
бов в рядах. При дефиците ТГ, напротив, происходи�
ло увеличение числа рядов глоточных зубов до четы�
рех (Смирнов, Левин, 2007; Шкиль, Смирнов, 2009;
Shkil et al., 2010). 
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Рис. 4. Влияние ТГ на парные плавники и пояса парных плавников B. Intermedius: а, в – грудной плавник и пояс груд�
ного плавника, а также брюшной плавник и пояс брюшного плавника соответственно у рыбы контрольной группы
(70 д.п.о.; SL = 25.6 мм); б , г – грудной плавник и пояс грудного плавника, а также брюшной плавник и пояс брюш�
ного плавника соответственно у рыбы, выращенной в условиях повышенной дозы ТГ (70 д.п.о.; SL = 25.6 мм).
lpt – лучи плавника (lepidotrichia), pr – проксимальные радиалии (proximal radialia), cle – cleithrum, sca – scapula, co –
coracoideum, bpt – basipterygia.
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Полученные в ходе эксперимента данные указы�
вают на важную роль ТГ в онтогенезе B. intermedius.
ТГ принимает участие в регуляции формирования
чешуйного покрова и влияет на сроки начала и про�
должительность этого процесса у B. intermedius. По�
вышенные дозы ТГ вызывают раннее начало обра�
зования чешуй и уменьшают продолжительность
формирования полного чешуйного покрова. Дефи�
цит ТГ, наоборот, вызывает более позднее появление
чешуй при большей продолжительности процесса
формирования чешуйного покрова. В результате
число чешуй в боковой линии при содержании рыб
при высоких дозах ТГ сокращается, а в условиях де�
фицита ТГ – увеличивается относительно контроля.
Учитывая, что число чешуй в боковой линии являет�
ся важным систематическим признаком Teleostei,
можно заключить, что выращенные в разных ТГ�ре�
жимах сибсы по этому признаку различаются как
“хорошие” виды. 

ТГ принимает участие в регуляции морфогенеза
зубной системы B. intermedius и влияет на продолжи�
тельность этого процесса. Число глоточных зубов и
их рядов показывают высокую степень зависимости
от уровня ТГ (Shkil et al., 2010). При содержании в
среде с высокой дозой ТГ происходит сокращение
сроков формирования зубной формулы и снижается
число рядов глоточных зубов и число зубов в рядах.
При дефиците ТГ продолжительность процесса
формирования зубной формулы возрастает и увели�
чивается число рядов глоточных зубов. Принимая во
внимание, что формула глоточных зубов – признак,
широко используемый в систематике Cyprinidae
(Берг, 1912; Васнецов, 1939; Fink S., Fink W., 1981;
Nakajima, 1987), сибсы, выращенные на фоне разно�
го уровня ТГ, различались по данному признаку как
представители разных родов и подсемейств.

ТГ участвует в регуляции краниогенеза и влияет
на сроки появления костей черепа и темпы их роста.
Кости, появляющиеся при нормальном развитии до
периода стазиса, практически не изменяют сроков
своего появления при изменении уровня ТГ. Это
позволяет предположить, что время их появления не
зависит или находится в слабой зависимости от
уровня ТГ. Более поздние этапы формирования этих
костей оказываются ТГ�зависимыми: при содержа�
нии рыб под воздействием экзогенного ТГ кальци�
нация и рост ранних костей происходит быстрее,
чем в контрольной группе, что зачастую приводит к
возникновению аномалий в дефинитивной морфо�
логии черепа. У многих рыб отмечается недоразви�
тие и искривление operculum, непропорциональное
удлинение dentale, искривление parashenoideum и
других костей черепа.

Кости черепа, появляющиеся при нормальном
развитии после стазиса, демонстрировали разную
реакцию на изменение уровня ТГ. Наиболее ярко на
ТГ реагируют inf, появляющиеся значительно рань�
ше срока при высоких дозах ТГ и замедляющие свое
появление при дефиците ТГ, что позволяет говорить
об их высокой ТГ�зависимости. Сходную реакцию
демонстрируют и некоторые другие кости черепа
(см. выше), что позволяет отнести их к группе
ТГ�сильнозависимых. Остальные кости черепа
практически не изменяют сроков своего появления
при разных уровнях ТГ. Таким образом, экспери�
ментально показано, что кости черепа B. intermedius
различаются по ТГ�реактивности. 

Неоднородность реакции костей черепа на изме�
нение уровня ТГ приводит к нарушению последова�
тельности появления их, которая традиционно счи�
тается устойчивым видоспецифическим признаком
костистых рыб (Cubbage, Mabee, 1996) и использует�
ся в филогенетических построениях (Strauss, 1990).
Из�за различий в реакции изменяется порядок и
время появления костей, а также относительные
темпы их кальцинации и роста. Эти изменения вре�

1 см

1 см

1 см

а

б

в

Рис. 5. Влияние ТГ на чешуйный покров B. intermedi

us: а – контрольная особь (l.l. = 29–37); б, в – рыбы,
выращенные в условиях высокой дозы (l.l. = 17–31 и
дефицита ТГ (l.l. = 35–42) соответственно. Масштаб:
1 см.
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менны�х параметров приводят в свою очередь к изме�
нениям строения черепа (в частности, меняется на�
бор краниальных окостенений), его формы и про�
порций.

ТГ принимают участие в регуляции развития
плавников, причем, подобно краниальным элемен�
там, разные плавники и разные элементы внутри од�
ного плавника демонстрируют разную реакцию на
ТГ. Так, непарные плавники слабо реагируют на из�
менение уровня ТГ. Повышенная доза ТГ приводит
к ускоренному росту лучей и ранней кальцинации
радиалий, иногда к слиянию лучей и сокращению
числа неветвистых лучей. 

Реакция парных плавников на изменение уровня
ТГ выражена сильнее. В поясе грудных плавников и
самих плавниках рыб, содержащихся в среде с повы�
шенной дозой ТГ, отмечается ускоренный переход
от личиночного состояния ко взрослому за счет из�
менения сроков появления отдельных структур и
начала кальцинации. В результате изменяется по�
следовательность морфогенетических событий и де�
финитивная морфология плавников (сокращается
число радиалий и лучей, у многих особей отсутствует
mesocoracoideum).

Реакция брюшных плавников на увеличение
уровня ТГ еще более яркая. У многих личинок вооб�
ще не происходит развития плавника и его пояса, у
других они недоразвиты и/или деформированы. 

Таким образом, ТГ влияют на скорость, время
начала и продолжительность многих морфогенети�
ческих процессов. При этом структуры, даже близ�
кие по строению и функциям, различаются по своей
реакции на ТГ, т.е. по ТГ�реактивности; соответ�
ственно ТГ по�разному изменяет временные пара�
метры морфогенетических процессов. В результате
изменяется естественная последовательность онто�
генетических событий и временны�е соотношения
между разными онтогенетическими процессами.
Если же структуры, участвующие в этих процессах,
связаны морфогенетической индукцией, то изменя�
ется время и продолжительность их взаимодействия.
Согласно Шмальгаузену (1938), такие изменения
могут приводить к утрате структур, их недоразвитию
или гиперморфозу в зависимости от того, насколько
изменились эти временны�е соотношения. Очевид�
но, что чем сильнее влияние ТГ, тем значительнее
изменения временны�х соотношений и их морфоге�
нетические последствия.

Такие скелетные элементы как чешуи, лучи в
плавниках и глоточные зубы у костистых рыб обра�
зуются в результате эпителиально�мезенхимных
взаимодействий – индукций (Sire, Huysseune, 2003).
Известно, что ТГ регулирует экспрессию ряда клю�
чевых генов и сигнальных каскадов (sonic hedgehog,
Wnt, β
catenin, BMP4), участвующих в эпителиаль�

но�мезенхимном взаимодействии (Stolow, Shi, 1995;
Ishizuya�Oka et al., 2001; Sire, Akimenko; 2004; Shan�
non, Hyatt, 2004; Mulholland et al., 2005; Plateroti et al.,
2006; Yoshizato, 2007; Wang et al., 2007). Можно пред�
положить, что изменение уровня ТГ приводит к на�
рушению межтканевых индукционных взаимодей�
ствий за счет изменения сроков и/или продолжи�
тельности экспрессии генов, что в свою очередь,
выражается в изменении дефинитивного числа ука�
занных сериальных элементов. 

В ходе эксперимента было обнаружено, что раз�
личия в ТГ�реактивности встречаются на уровне не
только отдельных структур, но и организма в целом.
При выращивании в высоких дозах ТГ большинство
рыб формировались с описанными выше отклоне�
ниями развития и строения. Однако отдельные осо�
би реагировали на повышенный уровень ТГ значи�
тельно слабее, их дефинитивная морфология прак�
тически не отличалась от нормальной (Шкиль,
Смирнов, 2009). Подобные эффекты были обнару�
жены и при содержании рыб в условиях дефицита
ТГ. Лишь треть рыб имела дополнительный ряд гло�
точных зубов, остальные сохранили трехрядную
зубную формулу (Shkil et al., 2010). Далеко не все ры�
бы реагировали на дефицит ТГ увеличением числа
прободенных чешуй в боковой линии (Смирнов
и др., 2006).

В большинстве случаев сильная или слабая реак�
ция на изменение ТГ носила системный характер –
затрагивала все или бо�льшую часть исследуемых
признаков. Рыбы, у которых отмечалось сильное со�
кращение числа глоточных зубов и их рядов, зача�
стую имели меньшее число подглазничных костей и
чешуй в боковой линии и, как правило, не имели
брюшных плавников (Шкиль, Смирнов, 2009). 

Полученные результаты указывают на высокую
степень индивидуальной изменчивости ТГ�реак�
тивности у B. intermedius, которая может быть след�
ствием индивидуальной изменчивости в чувстви�
тельности к гормону или/и изменчивости в синтези�
рующей активности щитовидной железы, т.е.
следствием индивидуальной изменчивости в актив�
ности тиреоидной оси. Эта вариабельность в актив�
ности тиреоидной оси приводила в эксперименте к
значительной индивидуальной изменчивости таких
ТГ�зависимых признаков, по нашим данным, как
число зубов, лучей, чешуй и подглазничных костей.
Учитывая, что именно эти признаки наиболее вари�
абельны в природной популяции B. intermedius (Ban�
ister, 1973), можно предположить, что и в природе
особи различаются по активности тиреоидной оси, а
широкий диапазон различий в значениях меристи�
ческих признаков хотя бы отчасти обусловлен этой
вариабельностью. 
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В природной популяции B. intermedius наблюда�
ется широкая вариабельность пластических призна�
ков, таких как положение рта, пропорции и форма
головы и тела. При проведении экспериментов вы�
яснилось, что эти признаки являются ТГ�зависимы�
ми. Рыбы, выращенные в контрольных группах,
имели нормальную для B. intermedius морфологию
(рис. 1, 6). При содержании в условиях повышенной
дозы ТГ у большинства рыб отмечались ярко выра�
женная мопсовидность, непропорциональное удли�
нение нижней челюсти (dentale), изменение общих
пропорций головы и тела, изменение положения рта
на верхний, иногда нижний (родители и рыбы кон�
трольной группы имеют конечный рот) и т.д.
(Smirnov et al., 2008). Однако часть рыб имела мор�
фологию более�менее схожую с рыбами контроль�
ной группы. Необходимо отметить, что и по мери�
стическим признакам эти рыбы продемонстрирова�
ли слабую реакцию на ТГ. 

При содержании рыб в условиях дефицита ТГ
примерно у половины особей отмечены изменения
пластических признаков: положение рта на верхнее
или полуверхнее, изменение формы головы и основ�
ных пропорций тела (рис. 6). В результате эти рыбы
стали больше похожи на некоторые хищные формы
танских усачей, чем на B. intermedius (рис. 1, 6).
Остальные сохранили морфологию, свойственную
B. intermedius. 

Положение рта, форма и пропорции головы и те�
ла являются диагностическими признаками морфо�
типов/видов больших танских усачей (Nagelkerke,
Sibbing, 2000). Соответственно сибсы, выращенные
при разных ТГ�режимах, различались по данным
признакам на уровне морфотипов/видов танских
усачей. 

Проведенные эксперименты показали, что ТГ
играет важную роль в регуляции онтогенеза B. inter

medius, определяя сроки и темпы многих морфоге�
нетических процессов. Изменение уровня ТГ вызы�
вает гетерохронии, отражающиеся на дефинитив�
ной морфологии рыб. Это позволяет предположить,

что даже незначительные изменения активности ти�
реоидной оси в ходе онтогенеза могут быть причи�
ной широкой вариабельности морфологических
признаков B. intermedius и лежать в основе быстрой
диверсификации пучка видов больших африкан�
ских усачей о. Тана. 

Полученные данные говорят в пользу гипотезы
Гольдшмидта (Goldshmidt, 1940), согласно которой
даже незначительные генетические изменения, за�
трагивающие активность гормонов, могут приво�
дить к серьезным макроэволюционным последстви�
ям и в тоже время позволяют предположить, что по
крайней мере часть из описанных редких и плохо
диагностируемых морфотипов/видов больших аф�
риканских усачей о. Тана представлены особями, от�
клонившимися от нормального развития в результа�
те изменений активности тиреоидной оси, т.е. явля�
ются, используя терминологию Медникова (2005.
С. 194), не более чем “гормонными видами”.

Авторы искренне признательны А.А. Даркову,
К.Ф. Дзержинскому, Б.А. Левину, Д.В. Щепоткину,
Д.В. Капитановой, Ванди Зелалему, а также дирек

тору и всем сотрудникам Бахар
Дарского исследова

тельского центра рыбного хозяйства и аквакультуры
(Эфиопия) за помощь в организации и проведении ис

следований. 
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The Role of the Thyroid Gland Hormone in Ontogenesis and Morphological 
Diversification of Barbus intermedius sensu of Lake Tana in Ethiopia
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Abstract—The role of thyroid gland hormone in the ontogenesis of the Large African Barb Barbus interme

dius sensu Banister, 1973 (Teleostei; Cyprinidae)—the supposed ancestral species which produced the spe�
cies flock of the large African Barbs of the Lake Tana (Ethiopia)—has been studied. It has been shown that
the thyroid hormone influences the period of many morphological processes and a change in its level causes
heterochrony, reflecting on the definitive morphology of fish. Thus, it can be assumed that even a slight
change in activity of the thyroid axis in the process of ontogenesis can be the cause of wide variability of the
morphological features of B. intermedius and is at the basis for the fast diversification of the species flock of
Big African Barbs of Lake Tana.

Keywords: Barbus intermedius, thyroid hormone, skeletogenesis, heterochrony, morphological diversification
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