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Выполнен анализ структуры фенетического разнообразия особей генерализованной формы в поли-
морфной популяции крупных африканских усачей оз. Тана. Показано, что в пространстве рассмат-
риваемых признаков генерализованные усачи распределены неравномерно, образуя группы, в той
или иной степени между собой разобщенные. Некоторые группы различаются без перекрывания,
отношения других можно определить, как “гантелевидные структуры”. Это можно рассматривать
как отражение разнонаправленной радиации, источником которой является одна из групп. Резуль-
таты исследования согласуются с гипотезой о подобии генерализованной формы предковой форме,
давшей начало многообразию комплекса B. intermedius sensu Banister.
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ВВЕДЕНИЕ

Озеро Тана, из которого берет начало р. Голу-
бой Нил, расположено на Абиссинском нагорье в
северной части Эфиопии (рис. 1). С годами уни-
кальный по своему своеобразию животный мир
озера все больше привлекает внимание зоологов
весьма широкого круга интересов: от ихтиологов
(Rüppell, 1836; Boulenger, 1902; Bini, 1940; Brunelli,
1940; Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 1996;
Nagelkerke, Sibbing, 2000; Nagelkerke, Rossberg,
2014) до специалистов по планктонным организ-
мам (Крылов и др., 2020а, 2020б). Ихтиофауна
озера примечательна, прежде всего, обилием
морфо-экологических форм (морфотипов) круп-
ных африканских усачей комплекса Barbus
(=Labeobarbus) intermedius (sensu Banister, 1973)
(рис. 2). Считается, что комплекс танских морфо-
типов – результат адаптивной радиации в про-
цессе разделения пищевых ресурсов озера (Sib-
bing et al., 1998; Sibbing, Nagelkerke, 2001). Морфо-
логическое разнообразие усачей оз. Тана

впечатляет: отмечается, что различия между не-
которыми морфотипами сопоставимы с различи-
ями видов и даже родов Cyprinidae Евразии
(Nagelkerke et al., 1994). Таксономический статус
танских морфотипов исследователи оценивают
по-разному. Одни считают их видами (или под-
видами) (Rüppell, 1836; Boulenger, 1902; Bini, 1940;
Nagelkerke, Sibbing, 2000), другие – экоморфами
одного полиморфного вида (Banister, 1973), тре-
тьи полагают, что некоторые формы представля-
ют собой экоморфы (Brunelli, 1940; Mina et al.,
1996), а некоторые – “безмерные виды” в пони-
мании Майра (1971). Наряду с усачами специали-
зированных морфотипов в оз. Тана обитают все-
ядные особи без выраженных признаков той или
иной пищевой специализации. При этом, если
большинство морфотипов – это эндемики озера,
то всеядные особи, рассматриваемые в качестве
генерализованной формы (GF), широко распро-
странены в реках и озерах Эфиопии. Из них со-
стоят мономорфные популяции крупных африкан-
ских усачей, а в полиморфных популяциях генера-
лизованные особи доминируют по численности,
как и в оз. Тана. Считается, что GF подобна предко-
вой форме, в процессе диверсификации, давшей

Сокращения: АГК – анализ главных компонент, GF – ге-
нерализованная форма (аббревиатура от англ. “generalized
form”).
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начало многообразию комплекса B. intermedius в
ареале (Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 1996; Ле-
вин, 2003; Голубцов, 2010; Levin et al., 2019).
Внешне (при визуальной оценке габитуса) особи
GF производят впечатление весьма между собой
схожих, образно говоря, “все на одно лицо”. Вме-
сте с тем анализ изменчивости краниологических
признаков показал, что взятые в разных водоемах
выборки особей, одинаково именуемых генера-
лизованными, различаются между собой не мень-
ше, а в некоторых случаях – больше, чем выборки
специализированных морфотипов оз. Тана (Ми-
роновский, 2017). Это заставляет задуматься о
том, сколь схожи между собой генерализованные
особи одной популяции? Гомогенны ли слагае-
мые ими локальные совокупности? Или же в про-

странстве тех или иных признаков соплеменные
особи генерализованных усачей распределены
неравномерно, образуя феноны, т.е., группы,
особи которых между собой сходны больше, чем с
особями других подобных групп?

Цель работы – дать анализ фенетического раз-
нообразия усачей GF в оз. Тана.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал собирали на разных участках аква-
тории оз. Тана в период с 1992 по 2010 гг. Рыб до-
бывали жаберными и накидными сетями, брали из
уловов местных рыбаков. Всего рассмотрено 165
особей GF стандартной длиной (SL) от 10 до 34 см.

Рис. 1. Карта-схема района исследований: оз. Тана, Эфиопское нагорье, Эфиопия.
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Отметим, что в оз. Тана GF крупных африкан-
ских усачей описана как морфотип intermedius1

(Nagelkerke et al., 1994; Мина и др., 2016). Для
оценки морфологических отношений усачей раз-
ных форм, наряду с генерализованными, в иссле-
довании рассматриваются особи специализиро-
ванных морфотипов оз. Тана: acute – 75 особей;
barbel – 17; bighead – 11; bigmouth big eye – 56; big-
mouth mini eye – 10 особей; bigmouth small eye –
51; carplike – 12; dark – 35; troutlike – 41; white
hunch – 48; zurki – 54; Lip – 27; shorthead – 13 осо-
бей. Принадлежность особи к тому или иному
морфотипу (включая intermedius) определяли по
диагностической таблице (Nagelkerke et al., 1994).

У каждой особи проведено 14 промеров черепа
(рис. 3). Исследования изменчивости крупных
африканских усачей показали, что обладая высо-
кой разрешающей способностью и хорошей вос-
производимостью результатов измерений как од-
ним, так и разными операторами, данный набор

1 Латинское “intermedius”, как и определение “генерализо-
ванная”, указывает на обобщенность облика особей GF −
промежуточного, или усредненного между другими тан-
скими морфотипами. В качестве одного из диагностиче-
ских признаков морфотипа intermedius Нагелькерке с со-
авт. (Nagelkerke et al., 1994. P. 3) указывает: “No extreme
characters”, т.е. отсутствие экстремальных признаков, под
“экстремальными” понимая диагностические признаки
специализированных морфотипов озера.

признаков позволяет достаточно уверенно оцени-
вать фенетические отношения большинства мор-
фотипов (Mina et al., 1993, 1996, 1998; Мина и др.,
2005; Мироновский, 2006; Кожара и др., 2020).

Статистическая обработка данных выполнена
средствами пакетов NTSYS 2.02k (Rohlf, 1998) и
Статистика 6. В расчетах использованы индексы,
представляющие собой отношения абсолютных
значений промеров к базальной длине черепа
(BL). Далее в обсуждении, упоминая тот или иной
признак, мы будем иметь в виду его индекс, а не
сам промер. Значения индексов преобразовывали
в натуральные логарифмы для нормализации рас-
пределений. В качестве показателя сходства ис-
пользована обобщенная таксономическая дистан-
ция (Rolf, 1998). Кластерный анализ матриц сход-
ства между особями проводили методом complete
linkage; его результаты иллюстрирует дендрограм-
ма. При АГК учитывали рекомендацию Л. А. Живо-
товского (1984) разделить признаки на определен-
ные группы, для каждой группы АГК провести
отдельно и далее анализировать ГК1 каждой
группы. Ранее установлено (Мироновский, 2017),
что в процессе диверсификации экологических
форм танских усачей рассматриваемые признаки
делятся на две корреляционные плеяды. В одну
входят шесть признаков осевого черепа (B1, B2, B3,
B4, HS1, HS2) и три признака висцерального чере-

Рис. 2. Морфо-экологические формы крупных африканских усачей комплекса Barbus intermedius оз. Тана: а – генера-
лизованная особь и формы (морфотипы), внешне сравнительно сходные с генерализованной формой (GF); б – фор-
мы, внешне весьма отличающиеся от генерализованной.
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па (Hm, Pop, Op). Вторую слагают четыре призна-
ка висцерального черепа, три из которых (Pmx,
Mx и De) отражают морфологию челюстей, что
дает основания рассматривать изменчивость дан-
ной плеяды как прямо связанную с особенностя-
ми питания2. Четвертый признак второй плеяды
(lop) характеризует длину межкрышечной кости.
В черепе усачей эта кость протянулась за зубной,
что, по-видимому, определяет тесную корреля-

2 Очевидно, с питанием может быть связана изменчивость и
девяти признаков первой плеяды, поскольку с образом
жизни вообще, и с питанием в частности, в той или иной
мере, связаны все или почти все параметры организма.
Вместе с тем, если связь изменчивости параметров челюст-
ной дуги с питанием – прямая, очевидная, функциональ-
ная, то связь с питанием параметров осевого черепа (B1, B2,
B3, B4, HS1, HS2), жаберной крышки (Pop и Op) и подъ-
язычной дуги (Hm) − косвенная, опосредованная, и логич-
но полагать, что вклад особенностей питания в изменчи-
вость этой плеяды меньше.

цию между нею и De. С учетом такого разделения
АГК проводили раздельно для плеяды из девяти
признаков и для плеяды из четырех признаков,
затем анализировали распределение точек-объ-
ектов в координатах ГК1 “плеяды девяти” и ГК1
“плеяды четырех”. Такая ординация дает возмож-
ность наглядно соотнести вклад каждой плеяды в
структуру распределения объектов на плоскости
ГК. Собственные векторы рассчитывали по корре-
ляционной матрице; длину вектора принимали
равной 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Визуальный анализ дендрограммы сходства
особей GF усачей комплекса B. intermedius (рис. 4)
дает основания выделить пять кластеров – a, b, c,
d и e, уровень различий между которыми заметно
выше уровня различий внутри каждого из них.

Рис. 3. Схема промеров черепа африканских усачей комплекса B. intermedius: а – признаки осевого черепа; б – призна-
ки висцерального черепа; в – признаки висцерального черепа, отражающие морфологию челюстей. BL − базальная
длина черепа; B1, B2, B3 – расстояние между внешними краями frontalia, pterotica и sphenotica соответственно; B4 –
ширина черепа на уровне соединения frontale и pteroticum, HS1 и HS2 – высота черепа на уровне изгиба parasphenoide-
um и заднего края parasphenoideum соответственно, Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – вы-
сота передней части operculum, lop и Pmx – длина interoperculum (межкрышечной кости) и praemaxillare, Mx – длина
maxillare, De – длина dentale.
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Наличие кластеров предполагает гетерогенность
изучаемого множества, что требует объяснения
при анализе отношений особей между собой
весьма сходных (визуально производящих впе-
чатление неразличимых). Одно из возможных
объяснений проистекает из того, что установить
принадлежность крупных танских усачей к опре-
деленному морфотипу можно лишь по достиже-
нию ими некоторой длины, в качестве которой
Нагелькерке с соавт. (Nagelkerke et al., 1995) ука-
зывает SL ~10 см. Мина с соавт. (Mina et al., 1996)
утверждает, что при SL = 10 см уверенно иденти-
фицировать можно лишь два морфотипа – acute и
bigmouth big eye, надежное же определение
остальных возможно при SL 20–25 см. В составе
четырех из пяти кластеров есть особи достаточно
крупные (табл. 1), чтобы даже по более жестким
критериям Мины с соавт. (1996) выявленную ге-
терогенность нельзя было объяснить тем, что в
составе изучаемой совокупности присутствуют
усачи не только GF, но и специализированных
морфотипов, которые еще недостаточно выросли
для надежной идентификации. Длины 20 см не
достигают лишь особи кластера “b”.

В качестве другого объяснения гетерогенности
можно предположить, что в разные кластеры по-
пали особи выборок разных лет, и наблюдаемая
дифференциация имеет хронологический харак-
тер. Однако данные табл. 2 свидетельствуют, что
это не так. В достаточно объемных кластерах
(“a”, “c” и “d”) присутствуют особи сборов раз-
ных лет, и даже четыре особи наименьшего из
всех кластера “b” пойманы в разные годы (1993,
1996, 1997). Обращает на себя внимание распре-
деление особей, пойманных в 2010 г., после того
как в результате чрезмерного промысла числен-
ность танских морфотипов резко снизилось, и
некоторые морфотипы почти перестали встре-
чаться (De Graaf et al., 2004; Dejen et al., 2017). В
каждом из больших кластеров (“a”, “c” и “d”)
особи 2010 г. присутствуют, а их отсутствие в кла-
стерах “b” и “e” с большой вероятностью объяс-
няется малым объемом двух этих кластеров в со-
четании с малым объемом выборки 2010 г. Таким
образом, нет оснований полагать, что после сни-

жения численности специализированных мор-
фотипов структура фенетического разнообразия
особей GF в озере существенно изменилась.

Еще одна из вероятных причин выявленной
гетерогенности GF в оз. Тана – возможные раз-
личия разноразмерных групп в результате изме-
нения пропорций черепа по мере роста рыб. На
рис. 5 по оси ординат даны значения дискрими-
нантной функции (df1), полученной по совокуп-

Рис. 4. Дендрограмма сходства особей генерализо-
ванной формы (GF) усачей комплекса B. intermedius в
оз. Тана. D – обобщенная таксономическая дистан-
ция. a, b, c, d и e – группы (кластеры).

0.05 0.100
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b
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e

D

Таблица 1. Особи разных размерных групп: распределение в кластерах дендрограммы

Кластер 
дендрограммы

Размерная группа особей GF, см

10.0–15.0 15.0–20.0 20.0–25.0 25.0–30.0 30.0–35.0

a 8 25 23 12 2
b 1 3 – – –
c 11 14 7 – –
d 10 19 9 5 2
e – 3 3 6 2

Всего особей, экз. 30 64 42 23 6
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ности 14 рассматриваемых признаков, по оси абс-
цисс – базальная длина основания черепа (BL).
Такая ординация дает возможность визуально
оценить соотношение различий, обусловленных
разными размерами усачей сравниваемых групп,
с различиями, которые разницей размеров объяс-
нить нельзя. В семи из десяти возможных сочета-
ний (рис. 5а, 5д–5к) одноразмерные особи срав-
ниваемых групп по оси ординат различаются без
перекрывания, при этом в шести сочетаниях (рис. 5а,
5д–5ж, 5и, 5к) различия с выраженным хиатусом.
В трех сочетаниях (рис. 5б–5г) распределения пе-
рекрываются, однако тенденция к разделению од-
норазмерных особей сравниваемых совокупностей
сомнений не вызывает. Следовательно, наблюдае-
мые различия нельзя объяснить постепенным из-
менением пропорций по мере роста рыб.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные результаты характеризуют ситуа-

цию противоречиво. По диагностическим при-
знакам внешней морфологии каждая особь рас-
сматриваемого множества отнесена к одной сово-
купности – морфотипу intermedius, т.е. к GF.
Вместе с тем, анализ отношений особей этой со-
вокупности по остеологическим признакам вы-
являет группы, различающиеся между собой без
перекрывания, в большинстве сопоставлений – с
отчетливым хиатусом. Ключ к пониманию ситуа-
ции дают рис. 5б–5г, где распределения можно
рассматривать как в разной степени выраженные
“гантелевидные структуры”, то eсть состояния,
которые, согласно модели симпатрического ви-
дообразования Кондрашова и Мины (Kondrash-
ov, Mina, 1986), предшествуют полному обособле-
нию групп особей, дивергирующих в условиях
симпатрии. Исходя из этого, наблюдаемое соот-
ношение различий можно объяснить фенетиче-
ской радиацией особей изучаемой совокупности.
Центр и источник радиации – группа “а”. От нее
дивергируют группы “с”, “d” и “e”. В результате

дивергенции различия особей групп, расходя-
щихся в разные направления, достигли уровня
полной разобщенности вплоть до хиатуса, тогда
как с общим центром у каждой группы фенетиче-
ская связь сохранилась. Особое положение зани-
мают особи группы “b”, с хиатусом отличающие-
ся от прочих, включая особей группы “а” – пред-
полагаемого источника радиации. На наш взгляд,
возможная причина наблюдаемого хиатуса – это
малая численность группы “b”. Согласно правилу
убывания дискретности (Мина, 1986), с увеличе-
нием численности выборки “b”, хиатус между
нею и группой “а” с большой вероятностью за-
полнится. Другое объяснение полного обособле-
ния особей группы “b” от прочих исходит из воз-
можности полифилетического происхождения
танского комплекса. В этом случае их можно рас-
сматривать как представителей иной линии GF в
процессе множественного вселения в озеро.

Результаты дискриминации пяти рассматри-
ваемых групп одновременно отражены на рис. 5л.
Распределение особей на плоскости первой (df1)
и второй (df2) дискриминантных функций соот-
ветствует гипотезе о фенетической радиации GF
в оз. Тана. В центре расположены особи группы
“a”, в четырех направлениях от центра – особи
групп-дериватов. Примечательно, что группы “с” и
“d” на рис. 5л перекрываются, тогда как на рис. 5з
их распределения разобщены. Это хорошо иллю-
стрирует большую надежность дискриминирую-
щих алгоритмов при попарном сличении сравни-
ваемых совокупностей. С увеличением числа
сличаемых групп разделение в проекции на дву-
мерную плоскость может не наблюдаться, хотя в
n-мерном пространстве исходных признаков рас-
пределения находятся обособленно.

На рис. 6 приведены результаты АГК средних
оценок признаков пяти обсуждаемых кластеров
GF и 13 морфотипов озера. По оси абсцисс даны
значения ГК1 “плеяды четырех”, по оси ординат –
значения ГК1 “плеяды девяти”. Таким образом,
ось абсцисс отражает изменчивость параметров,
прямо связанных с процессом захвата и удержа-
ния пищевых объектов, т.е. изменчивость, сопря-
женную с диверсификацией особей в процессе
разделения пищевых ресурсов. Ось ординат отра-
жает изменчивость признаков, прямо с особенно-
стями питания не связанных. Собственные век-
торы, собственные значения и процент связан-
ной дисперсии приведены в табл. 3. Видно, что
ось абсцисс отражает >80% изменчивости плеяды
признаков, характеризующих морфологию челю-
стей, ось ординат >70% изменчивости признаков
второй плеяды. При этом, в каждом векторе вкла-
ды признаков одинаковы по знаку и близки по
абсолютной величине. Следовательно, двумерное
распределение на рис. 6 с большой полнотой и
минимальными искажениями отображает фене-
тические отношения танских морфотипов и пяти

Таблица 2. Число особей в выборках разных лет: рас-
пределение в кластерах дендрограммы

Год сбора
Кластеры дендрограмы

a b c d e

1992 8 – 4 10 6
1993 4 1 2 7 3
1994 2 – 2 3 –
1996 37 2 10 12 5
1997 10 1 13 7 –
1999 5 – – – –
2010 4 – 1 6 –

Всего особей, экз. 70 4 32 45 14
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выявленных групп GF в многомерном простран-
стве исходных параметров. Графические симво-
лы (s, r, m, j и d) пяти групп особей GF соедине-
ны кратчайшей связывающей сетью. Видно, что
конфигурация сети соответствует гипотезе о фе-
нетической радиации, источник которой – груп-
па “а”, а направления отрезков кратчайшей свя-
зывающей сети позволяет судить о направлениях
дивергенции дериватов.

Пищевые предпочтения экологических форм
усачей оз. Тана, описаны в ряде работ (Nagelkerke
et al., 1994; Sibbing at al., 1998; Nagelkerke, Sibbing,
2000; Sibbing, Nagelkerke, 2001; De Graaf, 2003;
Nagelkerke, Rossberg, 2014). Генерализованные
особи, как отмечено выше, всеядны. Относитель-
но всеядны и особи морфотипа Lip (Li), хотя зна-
чительную долю их рациона составляют бентос и
донные беспозвоночные, извлекаемые гипертро-

Рис. 5. Результаты дискриминации пяти групп GF усачей комплекса B. intermedius из оз. Тана: а – а и b, б – а и с, в – а
и d, г – а и e, д – b и с, е – b и d, ж – групп b и e, з – групп с и d, и – групп с и е, к – групп e и d, л – всех пяти выявленных
групп одновременно; df1 и df2 – первая и вторая дискриминантные функции, BL – базальная длина основания черепа
особей.

80706050403020
–4

10

df1

df1

0

2

4

–2

6

6420–2–4–6

–2

0

2

–4

4
df2

df1

BL, мм

80706050403020
–6

10

0
2

6

–4
–2

4

8

80706050403020
–4

10

0

2

4

–2

6

80706050403020
–8

10

4

8

12

–4

0

16
80706050403020

–4
10

0

2

4

–2

6

80706050403020
–4

10

2

6
8

0
–2

4

10

80706050403020
–4

10

2

6
8

–2
0

4

10
80706050403020

0
10

–2

0

2

–4

4

80706050403020
–4

10

0

2

4

–2

6

80706050403020
–8

10

–4

0

–2

2

–6

BL, мм

a
b
c

d d
e e

b c c
de

e

a b b
c de

a

a

a

b

c

d
(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л)



40

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2022

МИРОНОВСКИЙ

фированными губами из расщелин на камени-
стых участках дна. Особи морфотипа zurkis (zu) –
поедатели высшей водной растительности; особи
carplike (ca) питаются двустворчатыми моллюска-

ми. Основная пища особей морфотипа shorthead
(sh) – зоопланктон и взрослые насекомые. Если
на рис. 6 к оси абсцисс мысленно провести верти-
каль при значении ГК1 “плеяды четырех”, рав-
ном ~ (–1.03), перечисленные морфотипы ока-
жутся слева от этой воображаемой линии. Справа
от нее расположились графические символы так
называемых “большеротых” (“large-mouthed”)
морфотипов усачей оз. Тана (Mina at al., 2001). К
их числу относятся рыбоядные хищники acute
(ac), bigmouth big eye (be), dark (da), white hunch
(wh), bigmouth small eye (se), bighead (bh), trout
(tr), bigmouth mini eye (me), а также питающиеся
детритом и донными личинками насекомых осо-
би морфотипа barbel (ba). Уровень внешнего
сходства с генерализованной особью позволяет
разделить морфотипы усачей оз. Тана на две
группы (рис. 2). Если в габитусе ca, zu, Li, sh, wh,
tr, ba, da и me черты сходства с GF проглядывают-
ся вполне отчетливо, то облик bh, be, se и ac выра-
зительно “иной”. Вероятно, отмечая различия,
сопоставимые с таковыми различиями родов кар-
повых рыб Евразии (Nagelkerke et al., 1994), авто-
ры работы имели в виду уровень дивергенции
этих четырех морфотипов.

Из рис. 6 видно, что особи группы “с” диверги-
руют в направлении морфотипа sh, особи “d” – в
направлении морфотипов са и zu. Радиация
групп “e” и “b” направлена к большеротым уса-
чам: “e” – в сторону форм, сохраняющих внеш-
нее сходство с генерализованной, “b” – в сторону
“иных”, точнее – к морфотипам be и ac. Послед-
нее дает основания утверждать, что даже сравни-
тельно мелкие особи группы “b” (табл. 1) едва ли
могут быть усачами специализированных морфо-
типов, недостаточно крупными для их безоши-
бочного определения, ибо даже по жестким кри-
териям Мины с соавт. (2011) be и ac надежно
определяются при длине 10 см. Вместе с тем, как
отмечено выше, в рамках гипотезы о полифиле-
тическом происхождении танского флока они мо-
гут оказаться представителями другой линии GF,
давшей начало морфотипам группы “иных” –
всем, или некоторым.

Следует отметить, что по оси ординат графи-
ческие символы группы “с” и морфотипа sh рас-
положены почти на одном уровне (рис. 6), т.е.
они различаются исключительно морфологией
челюстей, при отсутствии различий по другим
рассматриваемым признакам. Учитывая пище-
вые предпочтения морфотипа sh, можно предпо-
ложить, что особи группы “с” еще более, чем мор-
фотип sh, привержены в своем питании зоо-
планктону и насекомым. Возможно и другое
объяснение. Распределения особей групп “а”, “с”
и морфотипа sh во всех трех возможных сочета-
ниях представляют собой гантелевидные структу-
ры (рис. 5б, рис. 7). Это позволяет предположить,
что совокупности особей sh и “с” – разные стадии

Рис. 6. Результаты АГК средних оценок признаков 13
специализированных морфотипов (обозначения см.
рис. 2) и пяти групп (a, b, c, d, e) GF комплекса B. in-
termedius из оз. Тана. Обозначение осей разъяснено в
тексте.
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Таблица 3. Собственные значения и весовые вклады
признаков в собственные векторы главных компонент
корреляционных плеяд признаков танских морфотипов

Примечание. Обозначения см. рис. 3.

Признак ГК1ось X ГК1оcь Y

B1 – 0.352
B2 – 0.365
B3 – 0.375
B4 – 0.365

HS1 – 0.304
HS2 – 0.255
Hm – 0.377
Pop – 0.222
Op – 0.348
lоp 0.478 –

Pmx 0.543 –
Mx 0.468 –
De 0.508 –

Собственные значения 3.210 6.490
Доля объясненной дис-
персии, % 80.169 72.080
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дивергенции от исходной формы “а” в одном на-
правлении.

Примерно на одном уровне значений оси абс-
цисс расположены и символы групп “а” и “е”
(рис. 6). Подобно sh и “с”, они различаются почти
исключительно морфологией челюстей. Мыс-
ленно проведя от символа “a” прямую, парал-
лельную оси абсцисс, в сторону уменьшения значе-
ний ГК1 плеяды челюстной дуги, можно убедиться,
что эта воображаемая линия весьма близка к линии
регрессии распределения символов “а”, “е” da, wh,
tr и me. Значит, при переходе от всеядных генера-
лизованных особей к хищникам-засадчикам (da и
wh) и далее к хищникам-преследователям (tr и
me) меняется лишь морфология челюстей, при
весьма близких значениях признаков, прямо с
питанием не связанных. Это соответствует гипо-
тезе об определяющей роли разделения пищевых
ресурсов в формировании комплекса форм круп-
ных африканских усачей в оз. Тана (Sibbing at al.,
1998; Sibbing, Nagelkerke, 2001).

При анализе рис. 6 возникает вопрос о соотно-
шении остеологических и внешнеморфологиче-
ских различий между особями сравниваемых сово-
купностей. Специализированные морфотипы, не-
когда описанные на основании различий внешних
признаков, хорошо различаются и по пропорциям
черепа (Mina et al., 1993, 1996, 1998; Мина и др., 2011,
2013). Дивергирующие группы GF, выявленные в
настоящем исследовании, по пропорциям черепа
на рис. 6 различаются не меньше, а в ряде сочета-
ний – больше, чем морфотипы. Так, по оси абс-
цисс различия между группами “c” и “e” сопоста-
вимы с различиями морфотипов da и me, по оси
ординат различия между группами “d” и “b” при-
мерно соответствуют различиям морфотипов ba и
se. По диагностическим же признакам внешнего
строения каждая из особей, слагающих группы
GF, отнесена к одному морфотипу – intermedius,
в качестве которого, как указывалось выше, в

оз. Тана описана генерализованная форма. Объ-
яснение этому несоответствию дает представле-
ние о диверсификации генерализованных осо-
бей, как о первой стадии формирования ком-
плекса экологических форм усачей: в процессе
формирования различий между формами “сперва
происходит расхождение по пропорциям черепа,
а уже затем по внешнему виду…”, со временем
“…. различия могут увеличиваться под действием
отбора, способствующего все большему развитию у
специализированной формы признаков, отличаю-
щих ее от генерализованной формы” (Мина и др.,
2016, с. 408). Кроме того, логично предположить,
что группы GF, радиирующие в разные направле-
ния, предпочитают разные биотопы. Соответствен-
но, в разных участках озера анализируемые уловы
состоят из представителей преимущественно од-
ной радиирующей формы в сочетании с предста-
вителями исходной формы “а”. Морфологический
ряд смешанной таким образом совокупности не-
прерывен даже при анализе остеологических при-
знаков (5б–5г), и неудивительно, что при сорти-
ровке таких уловов особи казались неразличимы-
ми по признакам внешнего строения.

Следует отметить, что в первых публикациях
современного периода изучения флока форм
крупных усачей в оз. Тана, начатого работами На-
гелькерке с соавт. (Nagelkerke et al., 1994) и Мины
с соавт. (Mina et al., 1996) исследователи склоня-
лись к идее его монофилетического происхожде-
ния. Этому, в частности, способствовала кажуща-
яся уникальность танского комплекса. Ситуация
изменилась, когда флоки форм усачей обнаружи-
ли в других водоемах Эфиопии (Голубцов, 2010).
В более поздней работе Мины с соавт. (2011) об-
суждаются варианты уже полифилетического про-
исхождения комплекса танских усачей. Со време-
нем полифилетическое происхождение некоторых
речных флоков подтвердили генетические исследо-
вания (Levin et al., 2019, 2020). Опубликованы дан-

Рис. 7. Результаты дискриминации особей морфотипа sh и группы “с” (а), sh и группы “a” (б) GF усачей комплекса
B. intermedius из оз. Тана.
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ные, свидетельствующие о возможности полифи-
летического происхождении и танского флока уса-
чей (Beshera, Harris, 2014; Levin et al., 2020).

В связи c этим необходимо подчеркнуть, что
результаты настоящего исследования, основан-
ного на анализе фенетических признаков, не сви-
детельствуют в пользу одной из гипотез. Заман-
чиво предположить, что, например, группа “e”,
которая на рис. 6 радиирует в направлении мор-
фотипов wh, tr, ba, da, me, некогда дала начало ес-
ли не всем пяти этим морфотипам, то одному или
нескольким из них. В то же время, очевидно, что
это не более чем предположение, правдоподоб-
ное, но не доказанное (во всяком случае, на дан-
ном этапе исследований). То же можно сказать и
в отношении трех других дериватов формы “а”.
Результаты исследования дают основания доста-
точно уверенно утверждать, что совокупность ге-
нерализованных особей, обитающих в исследуе-
мый период в озере, фенетически гетерогенна.
Она подразделяется на группы, в разной степени
обособленные, и отношения некоторых пар этих
групп соответствуют “гантелевидным структурам”,
характерным для процессов формообразования в
условиях симпатрии. Вместе с тем, из факта фене-
тической радиации особей GF в оз. Тана, наблюда-
емой в настоящее время, не следует, что именно
эта совокупность генерализованных особей явля-
ется исходной для каждого или для части танских
морфотипов. Обоснованно судить о том, дала на-
чало тем или иным морфотипам озера данная со-
вокупность генерализованных особей, или же од-
на (или несколько) из других возможных групп-
основателей в процессе множественного вселе-
ния в оз. Тана разных линий GF, позволит лишь
продолжение целенаправленных генетических
исследований.

Выводы. Проведенное исследование показало,
что особи генерализованной формы крупных аф-
риканских усачей, обитающие в оз. Тана, в про-
странстве рассматриваемых признаков распреде-
лены неравномерно, образуя группы, в разной
степени разобщeнные между собой. Некоторые
из выявленных групп различаются без перекры-
вания, отношения других можно определить, как
“гантелевидные структуры”, характерные для
процессов формообразования в условиях симпат-
рии. Отношения выявленных групп можно рас-
сматривать как свидетельство разнонаправленной
фенетической радиации, источник которой – одна
из групп. В процессе формирования различий
между экологическими формами (морфотипами)
усачей комплекса Barbus intermedius вначале про-
исходит расхождение по пропорциям черепа, за-
тем – по признакам внешней морфологии. Ре-
зультаты исследования хорошо согласуются с ги-
потезой о близости генерализованной формы к
форме предковой, давшей начало многообразию
комплекса B. intermedius.
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Large African Barbs of the Barbus intermedius Complex: Pattern of Phenetic Radiation 
of Individuals of the Generalized form in Lake Tana (Ethiopia)

A. N. Mironovsky1, 2, *
1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciеnces, Moscow, Russia

2Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciеnces, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: adissa@mail.ru

The structure of the phenetic diversity of generalized individuals in the polymorphic population of large af-
rican barbs living in Lake Tana was analyzed. It is shown that in the space of the considered characters, the
generalized barbs are distributed unevenly, forming groups, to varying degrees separated from each other.
Some of the groups differ without overlapping, the relationship of others may be defined as “dumbbell sys-
tems”. The phenetic relationship of the identified groups may be considered as evidence of the multidirec-
tional radiation of the generalized barbs, that originates from one of the groups. The results of the study are
consistent with the hypothesis that the generalized form is kin to the ancestral one, which gave rise to the di-
versity of the Barbus intermedius complex, as well as with the point of view, according to which the complex
of morphotypes of the Tana large barbs was formed in the process of trophic resource partitioning in the lake.

Keywords: generalized form of the Barbus (=Labeobarbus) intermedius complex, diversification, dumbbell
structures, sympatric speciation, Lake Tana, Ethiopia
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