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ВВЕДЕНИЕ

Пучки видов (species flocks) – группы симпат�
рических форм (видов, морфотипов, экотипов,
рас), имеющих монофилетическое происхожде�
ние и ограниченный ареал (Greenwood, 1984),
широко распространены среди позвоночных и
беспозвоночных животных. Для многих пучков
характерны крайне быстрые темпы адаптивной
радиации, морфологической дивергенции и ви�
дообразования. Более того, феномен ускоренных
эволюционных преобразований настолько рас�
пространен, что некоторые исследователи счита�
ют необходимым внести в определение пучка ви�
дов такой критерий как “быстрая эволюция”

(Ribbink, 1984) или “взрывное видообразование”
(Sullivan et al., 2002).

Среди позвоночных животных пучки видов
наиболее широко представлены у костистых рыб
(Teleostei) (Голубцов, 2010). Наиболее известные
среди них – пучки цихловых рыб (Cichlidae) Ве�
ликих Африканских озер (Salzburger et al., 2002;
Meyer, 2005) и костнощеких рыб (Cottoidei) озера
Байкал (Sideleva, 1994; Kontula et al., 2003), насчи�
тывающие соответственно несколько сотен и де�
сятков эндемичных симпатрических форм. Озер�
ные пучки видов рыб, их эволюционная сущность
и механизмы возникновения – предмет много�
численных экологических, эволюционных и ге�
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нетических исследований. Тем не менее, многое в
феномене “пучки видов” остается неясным, в том
числе – механизм ускоренной дивергенции, со�
путствующей их формированию. 

Традиционно считается, что симпатрическое
видообразование и дивергенция связаны со зна�
чительными изменениями генома – в том числе,
полиплоидизацией, фрагментацией и слияниями
хромосом, а также гибридизацией и т.д. (Яблоков,
Юсуфов, 1976). Однако в формировании пучков
видов, очевидно, задействованы иные механиз�
мы, поскольку зачастую значительный уровень
морфологического разнообразия наблюдается на
фоне незначительной дивергенции геномов (Tur�
geon et al., 1999; Осинов, 2002; Сиделева, 2010).

С целью выяснения этих механизмов был ис�
следован крупнейший в семействе карповых рыб
(Cyprinidae) пучок видов крупных гексаплоидных
Африканских усачей рода Labeobarbus (=Barbus),
обитающих в озере Тана (Эфиопия). Согласно ли�
тературным данным, возраст данного пучка видов
не превышает 15000 лет (De Graaf et al., 2010), что
указывает на взрывной характер его формирования.
В состав пучка входят: широко распространенный в
водоемах Восточной Африки L. intermedius, предпо�
ложительно, предковый для танских усачей вид, и
14 (15) эндемичных для озера Тана видов/форм
(Nagelkerke, Sibbing, 1998; Nagelkerke, Sibbing,
2000; De Graaf et al., 2008). Виды, входящие в не�
го, различаются морфологией (а также экологией
и размерами), при этом постзиготической изоля�
ции (Дзержинский и др., 2007) и выраженных ге�
нетических различий между ними (Berrebi,
Valushok, 1998; De Graaf et al., 2010) обнаружено

не было. Последнее обстоятельство указывает на
ускоренную относительно генетической морфо�
логическую дивергенцию. Благодаря этим осо�
бенностям, танский пучок видов, в литературе ча�
сто называемый “природной лабораторией” (Sib�
bing et al., 1998), представляет собой идеальную
модель для изучения механизмов взрывного сим�
патрического видообразования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами настоящего исследования стали

шесть видов танских крупных Африканских гек�
саплоидных усачей р. Labeobarbus (Cyprinidae; Te�
leostei), различающихся как по экологическим,
так и морфологическим признакам (рис. 1): пред�
полагаемый предковый всеядный вид – L. inter-
medius; мелкий планктонофаг – L. brevicephalus;
крупный рыбоядный вид – L. megastoma; круп�
ный детритофаг – L. crassibarbis; крупный рыбо�
ядный вид – L. truttiformis; и крупный рыбоядный
вид – L. platydorsus (рис. 1) (Nagelkerke, Sibbing,
2000; De Graaf et al., 2008). 

Для выяснения механизмов стремительной
морфологической дивергенции танских усачей
был применены следующие методы:

Сравнительно-морфологический анализ

Выборки взрослых особей были взяты во вре�
мя нереста в притоках оз. Тана: р. Арно, р. Риб,
р. Гумара. Видовая принадлежность усачей опреде�
лялась на основании определительных таблиц,
предложенных в работах Л. Нагелькерке и Ф. Сиб�
бинга (Nagelkerke, Sibbing, 1998; 2000). В дальней�
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Рис. 1. Внешняя морфология исследуемых видов усачей: а – L. intermedius; б – L. brevicephalus; в – L. megastoma; г –
L. crassibarbis; д – L. truttiformis; е – L. platydorsus.
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шем видовая принадлежность усачей уточнялась
по совокупности качественных и количествен�
ных признаков различных краниальных окосте�
нений (Мина и др., 2011). Сравнение морфологии
взрослых особей усачей проводилось по цифровым
фотографиям методами геометрической морфо�
метрии. Для сравнения использовались 24 метки,
расположенные на голове и теле (рис. 2), 12 из кото�
рых являются гомологичными, остальные являются
полуметками по И.Я. Павлинову и Н.Г. Микеши�
ной (2002). Метки расставлялись с использовани�
ем программы tpsDig2, сравнение усачей проводи�
лось в программе tpsRelw. Для придания “скольже�
ния” (sliding) полуметкам и снятия с них энергии
напряжения (binding energy) (Gunz, Mitteroecker,
2013) использовался программный пакет tpsUtil.
Вышеперечисленные программные пакеты были
загружены с интернет�сайта: http://life.bio.sunysb.
edu/ee/rohlf/software.html. Всего было обработано
108 особей исследуемых видов: L. intermedius –
20 особей; L. brevicephalus – 26 особей; L. megasto-
ma – 24 особи; L. crassibarbis – 18 особей; L. trutti-
formis – 10 особей; L. platydorsus – 10 особей.

Оси относительной деформации (ООД) явля�
ются, по сути, главными компонентами, в кото�
рые с определенным весом входят исходные при�
знаки – x и y координаты меток и полуметок, по�
этому ООД могут рассматриваться как новые
признаки (Zelditch et al., 2004). Значения, соот�
ветствующие используемым ООД, были подверг�
нуты однофакторному дисперсионному анализу с
последующим post hoc анализом. В качестве фик�
сированного фактора использовалась принад�
лежность к одному из исследуемых видов усачей,
соответственно, было шесть градаций фактора.
Для проведения post hoc анализа был использован
критерий Тьюки. Все вычисления проводились в
пакете статистических программ Statistica 6.0
(Statsoft, США).

Сравнительный анализ краниогенеза

Краниогенез был исследован на онтогенетиче�
ских сериях (от момента вылупления до форми�
рования полного набора краниальных окостене�
ний) шести видов усачей. Половые продукты бы�
ли получены от производителей, выловленных во
время нереста в притоках оз. Тана. Оплодотворе�
ние осуществлялось сухим методом. Оплодотво�
ренная икра перемещалась в аквариумы, где ли�
чинки и молодь усачей выращивались в течение
двух�трех месяцев при одинаковых условиях,
описанных ранее (Шкиль и др., 2010). Фиксация
личинок и молоди для последующего сравнитель�
но�морфологического анализа краниогенеза осу�
ществлялась ежедневно, по 5–7 особей каждого
вида, в 10% формалине. Окраска и просветление
препаратов проводились бескислотным методом
(Walker, Kimmel, 2007). Обработка препаратов
осуществлялась с использованием стереомикро�
скопов Olympus SZX 7, Leica MS5. 

Индуцированные изменения временных 
характеристик краниогенеза L. intermedius

Изменение темпов краниогенеза L. intermedius
достигалось путем изменения в организме личи�
нок уровня тиреоидных гормонов (ТГ), важней�
ших регуляторов онтогенеза костистых рыб (Janz,
2000). Ранее неоднократно было показано, что
повышенный уровень ТГ приводит к более ран�
нему началу и/или ускорению темпов протекания
многих онтогенетических процессов, а дефицит
ТГ – к их более позднему началу и/или замедле�
нию (Yamano et al., 1991; Brown, 1997; de Jesus et al.,
1998; Hseu et al., 2002; Okada et al., 2005; Einarsdot�
tir et al., 2006; Blanton, Specker, 2007; Shkil et al., 2012).
В ходе экспериментов икра, полученная от одной
пары производителей L. intermedius, была разделена
на три группы, выращиваемые в аквариумах при
разных гормональных режимах: 1) контрольная

Рис. 2. Метки и полуметки, используемые для сравнения морфологии усачей. 
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группа; 2) группа с укоренным краниогенезом,
содержавшаяся при повышенном уровне ТГ (при
концентрации 1 нг/мл трийодтиронина (Т3) в ак�
вариумной воде); и 3) группа с замедленным кра�
ниогенезом, содержавшаяся в 0.04% водном рас�
творе тиомочевины, являющейся гойтрогеном –
химическим агентом, подавляющим активность
синтеза собственных ТГ. Остальные условия со�
держания были одинаковыми. Подробно методи�
ка проведения эксперимента была описана в
предыдущих работах нашей группы (Шкиль и др.,
2010; Smirnov et al., 2012). В возрасте полутора�
двух лет молодь была сфотографирована. Сравне�
ние формы головы рыб, выращенных в разных
гормональных режимах, проводилось методами
геометрической морфометрии по 8 меткам, опи�
сывающим только геометрию головы (номера ме�
ток: 1, 2–4, 13–16): из которых 5 являются гомоло�
гичными и 3 – полуметками (рис. 2). Для сравнения
были использованы: 10 особей L. intermedius, выра�
щенных в нормальных условиях; 11 особей, выра�
щенных в условиях повышенного уровня ТГ;
9 особей, содержавшихся в растворе тиомочеви�
ны. Кроме того, было проведено сравнение фор�
мы головы L. intermedius, выращенных в нормаль�
ных условиях и в растворе тиомочевины, с фор�
мой головы молоди L. megastoma (9 особей,
возраст 2 года), выращенной в нормальных усло�
виях. Обработка материала проводилась так же,
как и при сравнении формы взрослых усачей. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сравнительно-морфологический анализ

Особенности внешней морфологии использу�
ются в качестве основных диагностических при�

знаков при определении видовой принадлежно�
сти танских усачей. Особое значение при этом
придается таким признакам как форма головы и
тела (Nagelkerke, Sibbing, 2000). В настоящий мо�
мент активно развивается новый подход к описа�
нию и сравнению формы – геометрическая мор�
фометрия (Mitteroecker, Gunz, 2009; http://life.bio.
sunysb.edu/morph). В основе данного подхода ле�
жит математическое представление формы (гео�
метрии) реального морфологического объекта,
инвариантное относительно его размеров, ориен�
тации и положения в физическом пространстве
(Bookstein, 1991; Павлинов, Микешина, 2002;
Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 2010). Перспек�
тивность данного подхода для оценки морфоло�
гического разнообразия танских усачей была про�
демонстрирована ранее (Reig et al., 1998). Именно
поэтому методы геометрической морфометрии
были использованы при сравнительно�морфоло�
гическом анализе взрослых усачей, взятых из
природных популяций.

В результате установлено, что наиболее ин�
формативными для описания различий в морфо�
логии исследуемых особей являются I и II оси от�
носительной деформации (ООД), описывающие
72.32% изменчивости исследуемых признаков.
Анализ диаграммы распределения усачей в про�
странстве I и II ООД показал, что рыбы, относя�
щиеся к L. intermedius, располагаются в централь�
ной зоне (рис. 3). Рыбы, определяемые как L. me-
gastoma и L. brevicephalus, образуют на диаграмме
две хорошо различимые группы. Три оставшихся
вида усачей: L. truttiformis, L. crassibarbis и L. platy-
dorsus объединяются в один кластер, в котором
зоны, занимаемые каждой группой, значительно
перекрываются между собой. При этом основной

а

б

в

г

д
е

Рис. 3. Распределение 108 особей больших Африканских усачей в пространстве I (ось абсцисс) и II (ось ординат) осей
относительной деформации. Условные обозначения: а – L. intermedius; б – L. brevicephalus; в – L. megastoma; г – L. cras-
sibarbis; д – L. truttiformis; е – L. platydorsus.
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вклад в распределение особей в пространстве I и II
ООД вносят признаки формы головы, что хорошо
демонстрируют деформации трансформацион�
ной решетки по И.Я. Павлинову и Н.Г. Микеши�
ной (2002) (рис. 4).

Значения I и II ООД были использованы для
проведения однофакторного дисперсионного
анализа (табл. 1). В результате, были обнаружены
значимые различия между сравниваемыми груп�
пами усачей (p � 0.001) для обеих ООД.

Для определения структуры отличий исследо�
ванных видов усачей друг от друга, был проведен
анализ попарных отличий по исследуемой форме
(геометрии объектов, определяемой 24 метками)
с учетом множественности сравнений (post hoc

анализ) (табл. 2). Результаты данного анализа по�
казали, что по I ООД практически все виды зна�
чимо отличаются друг от друга за исключением
двух пар: L. intermedius–L. truttiformis и L. crassibar-
bis–L. platydorsus. По средним значениям II ООД
L. intermedius не отличается от L. crassibarbis, по�
следний – от L. platydorsus и L. megastoma, кото�
рые, в свою очередь, образуют с L. truttiformis
группу сходных по значениям II ООД видов.

Сравнительный анализ краниогенеза

Принимая во внимание, что геометрия головы
формируется в ходе развития черепа (краниоге�
неза), был проведен сравнительный анализ онто�

1

2

3

4

5 6

7

8 9

10

11

12
13 14

15
16

17
18 19 20 21 22 23 24

1

2

3

4

5 6

7

8
9

10

11

12
13 14

15
16

17
18 19 20 21 22 23 24

(а)

(б)

(в)

(г)

1

2

3

4

5 6

7

8 9
10

11

12
13

14
15 16 17 18 19 20 21

22 23 24

1 2

3

4

5 6

7

8
9

10

11

1213 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

Рис. 4. Деформации трансформационной решетки. а, б, в и г – точки в пространстве I и II ООД, обозначенные круж�
ком на рис. 2.
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генеза остеокраниума усачей. В результате уста�
новлено, что последовательность появления ко�
стей в формирующемся черепе исследуемых видов
значимо не различается. В то же время, были обна�
ружены различия во временном рисунке раннего
краниогенеза (рис. 5). Краниогенез предполагае�
мого предкового вида L. intermedius можно разде�
лить на несколько периодов, различающихся по
динамике увеличения числа окостенений: 1) пер�
вый пик остеогенеза – период активного образо�
вания новых окостенений (3–9 дпо, день после
оплодотворения); 2) стазис – период когда, не�
смотря на рост черепа, новые кости не образуют�
ся (10–16 дпо); 3) второй пик остеогенеза – следу�

ющий за стазисом период активного образования
новых костей (17–23 дпо); и, наконец, 4) период
постепенного увеличения числа окостенений в
черепе, продолжающийся до достижения их де�
финитивного числа (75 дпо) (Borisov et al., 2012). 

Краниогенез L. megastoma можно подразде�
лить на те же периоды, что и краниогенез L. inter-
medius. Однако у данного вида период стазиса насту�
пает позднее (12 дпо), чем у L. intermedius и является
более продолжительным (рис. 5). Остеокраниум у
L. truttiformis, L. crassibarbis, L. platydorsus и L. brev-
icephalus развивается без периода стазиса. При
этом динамика появления костей черепа сходна у
первых трех видов и отлична у L. brevicephalus

Таблица 1. Результаты однофакторного дисперсионного анализа с независимым фактором “Вид” и зависимыми
переменными – значениями I и II осей относительной деформации (рис. 3)

I ось относительной деформации, RW1

D.F. SS MS F p

Вид 5 0.1174 0.0235 74.0546 �0.0001

Error 102 0.0324 0.0003

II ось относительной деформации, RW2

D.F. SS MS F p

Вид 5 0.0248 0.0049 33.0186 �0.0001

Error 102 0.0153 0.00015

D.F. – число степеней свободы, SS – сумма квадратов, MS – средний квадрат, F – критерий Фишера, p – оценка вероятности,
Error – остаточная изменчивость.

Таблица 2. Результаты post hoc анализа средних значений I и II осей относительной деформации (рис. 3) с помо�
щью критерия Тьюки (Tukey Honestly Significant Difference test); в ячейках таблицы итоговые значения вероятно�
сти с поправкой на множественные сравнения

I ось относительной деформации

Вид L. intermedius L. crassibarbis L. brevicephalus L. platydorsus L. megastoma L. truttiformis

L. intermedius 0.0001 0.0222 0.0001 0.0001 0.4389

L. crassibarbis 0.0001 0.0001 0.9981 0.0001 0.0006

L. brevicephalus 0.0222 0.0001 0.0001 0.0001 0.0004

L. platydorsus 0.0001 0.9981 0.0001 0.0001 0.0009

L. megastoma 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001

L. truttiformis 0.4389 0.0006 0.0004 0.0009 0.0001

II ось относительной деформации

Вид L. intermedius L. crassibarbis L. brevicephalus L. platydorsus L. megastoma L. truttiformis

L. intermedius 0.6629 0.0001 0.0039 0.0004 0.0007

L. crassibarbis 0.6629 0.0001 0.1496 0.0621 0.0414

L. brevicephalus 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001

L. platydorsus 0.0039 0.1496 0.0001 0.9999 0.9973

L. megastoma 0.0004 0.0621 0.0001 0.9999 0.9702

L. truttiformis 0.0007 0.0414 0.0001 0.9973 0.9702  
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Рис. 5. Динамика краниогенеза исследуемых видов усачей: а – L. intermedius; б – L. brevicephalus; в – L. megastoma; г –
L. crassibarbis; д – L. truttiformis; е – L. platydorsus. N – число костей, дпо – дни после оплодотворения.

(рис. 5). Таким образом, у исследуемых видов об�
наружена межвидовая изменчивость временных
характеристик краниогенеза. 

Индуцированные изменения временных 
характеристик краниогенеза L. intermedius

Для того чтобы определить, являются ли обна�
руженные различия во временных характеристи�
ках раннего краниогенеза исследуемых видов
причиной наблюдаемых различий в дефинитив�
ной морфологии их головы, были проведены экс�
перименты по искусственному изменению сро�
ков и темпов краниогенеза предполагаемого
предкового вида L. intermedius путем изменения
уровня ТГ. В результате установлено, что содер�
жание L. intermedius при повышенном уровне ТГ
приводит к исчезновению периода стазиса и
ускорению краниогенеза, в то время как дефицит
ТГ вызывает замедление второго пика остеогене�
за и последующего развития черепа (Smirnov et al.,
2012) (рис. 6).

Искусственно индуцированные изменения
темпов формирования остеокраниума отразились
и на дефинитивной морфологии рыб (рис. 7, 8).
Сравнение формы головы молоди L. intermedius,
выращенной в различных гормональных режи�
мах, методами геометрической морфометрии по�

казало, что в пространстве I и II ООД особи раз�
деляются на три группы: 1) рыбы, выращенные в
нормальных условиях (контрольная группа);
2) рыбы, выращенные при повышенном уровне
ТГ; 3) рыбы, выращенные при дефиците ТГ, вы�
званном подавлением активности синтеза соб�
ственных ТГ за счет добавления в воду гойтроге�
на. Деформации трансформационной решетки
наглядно демонстрируют различия в форме голо�
вы данных групп (рис. 9). Результаты однофак�
торного дисперсионного анализа показали, что
группы особей, выращенных в различных гормо�
нальных режимах, значимо различаются по сред�
ним значениям I и II ООД (p � 0.001) (табл. 3). 

Сравнение формы головы в трех выборках мо�
лоди усачей (возраст 2 года): сибсов L. intermedius,
выращенных в нормальных условиях и в условиях
дефицита ТГ, и L. megastoma, выращенных в нор�
мальных условиях, выявило значимые различия
по II ООД между всеми выборками. Кроме того,
были обнаружены значимые различия между сиб�
сами L. intermedius, выращенными в контрольной
группе и при дефиците ТГ, по IV ООД (рис. 10,
табл. 4). Локализация выборок на диаграмме рас�
пределения особей в пространстве II и IV ООД
свидетельствует, что по ряду признаков некото�
рые особи L. intermedius, выращенные в условиях
дефицита ТГ, морфологически более близки к
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Рис. 6. Динамика краниогенеза сибсов L. intermedius, выращиваемых в разных гормональных режимах: а – нормальное
развитие; б – развитие при повышенном уровне ТГ; в – развитие при дефиците ТГ. N – число костей, дпо – дни после
оплодотворения.

L. megastoma, чем к своим сибсам, выращенным в
нормальных условиях.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнительно�морфологический анализ взрос�

лых усачей показал, что на диаграмме распределе�
ния особей в пространстве I и II ООД группа осо�
бей предполагаемого предкового вида, L. interme-
dius, занимает центральную позицию (рис. 3). Это
является свидетельством того, что конфигурация
меток, описывающих морфологию данного вида,
наиболее близка к консенсусной конфигурации
рассматриваемых видов (рис. 4а), т.е. L. intermedius
имеет наиболее “усредненную” морфологию.
Особи других видов усачей в пространстве I и II
ООД объединяются в группы, морфология кото�
рых существенно отличается от консенсусной. В
итоге, можно выделить четыре морфологические
группы: 1) группа L. intermedius; 2) группа L. me-
gastoma; 3) группа L. brevicephalus; и 4) кластер,
объединяющий группы L. truttiformis, L. crassibarbis
и L. platydorsus (рис. 3). 

Деформации трансформационной решетки
наглядно демонстрируют, что основные морфо�
логические различия этих групп связаны с разли�
чиями в форме головы (рис. 4), которые опреде�
ляются особенностями краниогенеза. В ходе

сравнительного анализа у исследуемых видов бы�
ли обнаружены различия во временных характери�
стиках развития черепа (рис. 5). Можно выделить
четыре варианта краниогенеза: 1) “предковый” –
свойственный предполагаемому предковому виду
L. intermedius; 2) замедленный относительно “пред�
кового”, свойственный L. megastoma; 3) ускоренный
относительно “предкового”, характерный для
L. brevicephalus; и 4) сочетающий периоды, как
ускорения, так и замедления относительного
“предкового”, наблюдаемый у L. truttiformis, L. cras-
sibarbis и L. platydorsus. 

Совпадение обнаруженных вариантов времен�
ных характеристик краниогенеза с вышеперечис�
ленными морфологическими группами усачей
вряд ли является случайным. Скорее, оно указы�
вает на вероятное участие изменений темпов и
сроков краниогенеза в формировании морфоло�
гических различий между исследуемыми видами
усачей. Данное предположение подтверждается
экспериментально. Искусственно вызванное за�
медление краниогенеза L. intermedius (рис. 6) при�
водит к изменению формы черепа (рис. 7, 9) и
формированию морфологии головы, сходной с
морфологией головы некоторых хищных видов
усачей (рис. 1, 4, 10). Искусственно вызванное
ускорение краниогенеза L. intermedius (рис. 6),
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приводит к “укорачиванию” головы (рис. 7, 9), т.е.
формированию признака, являющегося одним из
ключевых диагностических признаков L. brevice-
phalus (рис. 1, 4). 

Таким образом, экспериментальными метода�
ми получено подтверждение, что изменения вре�
менных параметров краниогенеза усачей приво�
дят к формированию различий в их дефинитив�

1 см

(a) (б) (в)

1 см 1 см

Рис. 7. Морфология головы 2�летних сибсов L. intermedius, выращенных в разных гормональных режимах: а – нор�
мальное развитие; б – развитие при повышенном уровне ТГ; в – развитие при дефиците ТГ.
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Рис. 8. Распределение особей L. intermedius, выращенных в разных гормональных режимах, в пространстве I (ось абс�
цисс) и II (ось ординат) осей относительной деформации. а – контрольная группа, б – группа, выращенная в условиях
повышенного уровня ТГ, в – группа, выращенная в условиях дефицита ТГ. 
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ной морфологии. Соответственно, данные
изменения темпов и сроков онтогенетических со�
бытий являются гетерохрониями (Шмальгаузен,
1938; de Beer, 1940; Gould, 1977; Alberch, Alberch,
1981; Рэфф, Кофман, 1986; McNamara, 2012). Ра�
нее роль гетерохроний в симпатрическом видооб�
разовании и эволюции пучков видов костистых
рыб рассматривалась рядом авторов. Так, гетеро�
хронии считаются одним из основных механиз�
мов дивергенции симпатрических форм и форми�
рования пучков видов цихловых (de Jong et al.,
2009; Parsons, Albertson, 2009; Parsons et al., 2014),
лососевых (Skulason et al., 1989; Алексеев, 1994;
Turgeon et al., 1999; Осинов, 2002; West�Eberhard,
2003; Пичугин, 2009), колюшковых рыб (West�
Eberhard, 2003). Участие гетерохроний предпола�
галось и в морфологической диверсификации
танских усачей (Mina et al., 2001). 

В большинстве вышеперечисленных случаев
дивергенция близкородственных форм сопро�
вождается адаптивной радиацией и изменением
не только морфологических, но и множества дру�
гих характеристик, приводящих к изменению
биологии и экологии форм. Стремительное, с
эволюционной точки зрения, формирование

столь значимых фенотипических различий при
отсутствии существенных генетических пере�
строек (Berrebi, Valushok, 1998; Turgeon et al., 1999;
Осинов, 2002; Сиделева, 2010; de Graaf et al., 2010)
может быть вызвано изменением активности од�
ного или нескольких регуляторных факторов, об�
ладающих плейотропным эффектом. Одними из
наиболее вероятных кандидатов на роль таких
сигнальных факторов являются гормоны (Finch,
Rose, 1995). 

Гипоталамо�гипофизарно�тиреоидная ось (ГГТО)
более других эндокринных осей претендует на ве�
дущую роль в стремительном симпатрическом
видообразовании костистых рыб. Особенности
строения и функционирования ГГТО позволяют
транслировать сигналы, поступающие из внеш�
ней среды, в гуморальные факторы (ТГ), регули�
рующие экспрессию множества генов�мишеней,
и обеспечивать тем самым реакцию генома на из�
менения внешней среды. При этом плейотроп�
ный эффект, оказываемый ТГ на онтогенез и жиз�
недеятельность костистых рыб, трудно переоце�
нить (Janz, 2000). В частности, ТГ определяют
темпы и сроки протекания многих онтогенетиче�
ских процессов (Yamano et al., 1991; Brown, 1997;
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Рис. 9. Деформации трансформационной решетки. а, б, и в – точки в пространстве I и II ООД, обозначенные кружком
на рис. 9.

Таблица 3. Результаты однофакторного дисперсионного анализа с независимым фактором “Группа” и зависи�
мыми переменными – значениями I и II осей относительной деформации (рис. 8)

I ось относительной деформации, RW1

D.F. SS MS F p

Группа 2 0.1226 0.0613 70.6376 �0.0001

Error 27 0.0234 0.0009

II ось относительной деформации, RW2

D.F. SS MS F p

Группа 2 0.0219 0.0109 6.3788 0.0054

Error 27 0.0465 0.0017

D.F. – число степеней свободы, SS – сумма квадратов, MS – средний квадрат, F – критерий Фишера, p – оценка вероятности,
Error – остаточная изменчивость.
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de Jesus et al., 1998; Hseu et al., 2002; Okada et al.,
2005; Einarsdottir et al., 2006; Blanton, Specker,
2007). 

Экспериментально показано, что изменения
уровня ТГ приводят к изменению временных ха�
рактеристик онтогенеза, что зачастую отражается
на дефинитивной морфологии рыб, т.е. вызывают

гетерохронии (Shkil et al., 2012). В последние годы
накапливаются факты, указывающие на то, что
подобный механизм морфологической диверси�
фикации реализуется у костистых рыб и в есте�
ственных условиях. Так, индивидуальные разли�
чия в уровне ТГ у личинок камбалы Paralichthys
olivaceus обусловливают их внутривидовую мор�
фологическую изменчивость (Okada et al., 2005).
Межвидовые различия во времени начала функ�
ционирования щитовидной железы способству�
ют межвидовой морфологической дивергенции у
бычков (Gobiidae) (Harada et al., 2003). Причем, в
обоих случаях различия в активности ГГТО со�
провождаются не только многочисленными раз�
личиями в морфологии разных систем и органов,
но и различиями в экологии данных видов. 

Кроме того, получены данные, указывающие
на участие ГГТО в адаптивной радиации. Так, бы�
ли обнаружены генетически детерминированные
различия в активности ГГТО между морскими и
пресноводными формами трехиглой колюшки
(Kitano et al., 2010; Laudet, 2010). При этом на�
блюдаемые между экологическими формами
морфологические различия связаны с полимор�
физмом гена Eda, определяющего функциониро�
вание Eda�каскада (ectodysplasin pathway) (Colosi�
mo et al., 2005). Экспериментальными методами
было показано, что данный каскад участвует в
развитии ряда скелетных структур костистых рыб
(Harris et al., 2008). Примечательно, что морфоло�
гические последствия изменений функциониро�

1

2 3

4
5

6
7

8
9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25
26

27

28

а

б

в

Рис. 10. Распределение молоди усачей в пространстве II (ось абсцисс) и IV (ось ординат) осей относительной дефор�
мации: а – L. intermedius, выращенные в нормальных условиях, б – L. intermedius, выращенные в условиях дефицита
ТГ, в – L. megastoma, выращенные в нормальных условиях. 

Таблица 4. Результаты post hoc анализа средних значе�
ний II и IV осей относительной деформации (рис. 10) с
помощью критерия Тьюки (Tukey Honestly Significant
Difference test); в ячейках таблицы итоговые значения
вероятности с поправкой на множественные сравнения

II ось относительной деформации

группа а б в

а 0.0058 0.0001

б 0.0058 0.0006

в 0.0001 0.0006

IV ось относительной деформации

группа а б в

а 0.0326 0.8745

б 0.0326 0.1022

в 0.8745 0.1022

а – L. intermedius, выращенные в нормальных условиях, б –
L. intermedius, выращенные в условиях дефицита ТГ, в – L. me-
gastoma, выращенные в нормальных условиях.
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вания данного каскада схожи с морфологически�
ми последствиями, наблюдаемыми у карповых
рыб, при изменении уровня ТГ (Shkil et al., 2012).
Вероятно, сходство морфологических послед�
ствий объясняется тем, что ген Eda является ге�
ном�мишенью ТГ�зависимого Wnt�каскада (Wnt
pathway) (Miller et al., 2001; Durmowicz et al., 2002;
Mullholand et al., 2005; Wang et al., 2007), и его ак�
тивность, таким образом, может контролировать�
ся ГГТО.

Кроме того, ТГ�зависимость генов Wnt и bmp 4
(Ishizuya�Oka et al., 2006; Lassova et al., 2009) поз�
воляет предположить, что гетерохронная экс�
прессия данных генов, являющаяся одним из ме�
ханизмов адаптивной радиации и формирования
морфологического разнообразия симпатриче�
ских форм Африканских цихлид (Albertson et al.,
2005; Parsons, Albertson, 2009; Parsons et al., 2014),
связаны с изменениями активности ГГТО. В пользу
данной гипотезы свидетельствует сходство онтоге�
нетических эффектов, вызванных изменениями
сроков и уровня экспрессии данных генов, и их
морфологических последствий у Африканских цих�
лид с онтогенетическими эффектами и морфоло�
гическими последствиями, вызванными измене�
ниями уровня ТГ у танских усачей. В обоих случаях
происходит изменение временных характеристик
краниогенеза (изменение сроков и темпов форми�
рования окостенений), приводящее к изменениям
дефинитивной формы отдельных костей черепа и
головы в целом. 

Таким образом, существующий массив данных
свидетельствует, что одним из механизмов взрыв�
ного симпатрического видообразования, наблю�
даемого в пучках видов костистых рыб, являются
гетерохронии. При этом с большой долей вероят�
ности можно предположить, что одной из причин
возникновения данных гетерохроний является
изменчивость активности ГГТО, позволяющая
быстрыми темпами достигать значительного
морфологического разнообразия на фоне незна�
чительных генетических изменений. 
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Species flock of Lake Tana (Ethiopia) large African barbs (Labeobarbus; Cyprinidae; Teleostei) was studied
as a model system for investigating ontogenetic mechanisms of the explosive morphological divergence often
accompanying sympatric speciation in bony fishes. Comparative morphological analysis carried out with the
use of geometric morphometric techniques revealed quantitative differences in the head shapes of species un�
der study. Comparative analysis of skull development revealed significant interspecies differences in the tem�
poral characteristics of craniogenesis in these species. These two lines of evidence suggest that heterochronies
in craniogenesis underlie divergence in the head shapes of adult Tana barbs. This prediction was verified via
experimental changes of temporal characteristics of craniogenesis in L. intermedius, a putative ancestor for
the Lake Tana species flock. For this aim, timing and rate of skull development were changed by artificial ma�
nipulation of thyroid hormone levels. In sum, it was shown that it is heterochronies that underlie an explosive
morphological divergence of the Lake Tana barbs species flock. Our findings together with those reported in
the literature suggest variability in the activity of the hypothalamic�pituitary�thyroid axis to contribute to
these heterochronies.

Keywords: species flock, morphological divergence, heterochronies, thyroid hormones, geometric mor�
phometry, Labeobarbus, Cyprinidae
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