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Анализировали морфологическую диверсификацию особей генерализованной формы комплекса
Barbus intermedius в сравнении с диверсификацией специализированных морфотипов и аллопатри-
ческих видов крупных африканских усачей. В совокупностях генерализованных особей выявлено
четыре главных вектора диверсификации, у морфотипов и видов – по два. Сравнение пар одноран-
говых векторов диверсификации мономорфных популяций генерализованных особей из озёр Лан-
гано и Аваса обнаруживает их сходство между собой и существенные отличия от соответствующих
векторов диверсификации генерализованных особей из оз. Тана. Векторы диверсификации танских
морфотипов весьма сходны как с одноранговыми векторами аллопатрических видов, так и с соот-
ветствующими векторами генерализованной формы из оз. Тана. Высокая степень этого сходства да-
ёт основания полагать, что диверсификация особей генерализованной формы из оз. Тана, диверси-
фикация танских морфотипов и диверсификация аллопатрических видов – это последовательные
этапы одного процесса, и диверсификация морфотипов и видов идёт в направлениях, заданных ди-
версификацией особей генерализованной формы. Результаты исследования можно рассматривать
как весомое свидетельство в пользу гипотезы о близости (или тождестве) генерализованной формы
и формы предковой, давшей начало разнообразию комплекса B. intermedius. Исследование основа-
но на оценке корреляций между признаками особей изучаемых совокупностей.

Ключевые слова: крупные африканские усачи, комплекс Barbus (=Labeobarbus) intermedius, генерали-
зованная форма, изменчивость, корреляционные плеяды признаков, векторы диверсификации,
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Крупные африканские усачи комплекса Bar-
bus intermedius (sensu Banister, 1973) привлекают
внимание исследователей прежде всего тем, что в
ряде водоёмов Эфиопии они образуют симпатри-
ческие формы (морфотипы), специализирован-
ные в отношении питания. Наибольшее разно-
образие форм усачей наблюдается в оз. Тана, где
различия между некоторыми морфотипами со-
поставимы с различиями родов карповых рыб
(Cyprinidae) Евразии (Nagelkerke et al., 1994). Ге-
нерализованными в системе фенетического раз-
нообразия крупных африканских усачей ком-
плекса B. intermedius (sensu Banister, 1973) имену-
ются особи без явных признаков специализации
питания. Будучи всеядными, в ареале они везде-
сущи. Такие особи слагают мономорфные попу-
ляции усачей во многих реках и озёрах Эфиопии.

В полиморфных популяциях комплекса, в кото-
рых вместе со всеядной присутствуют формы
(морфотипы) в пищевом отношении в той или
иной степени специализированные, генерализо-
ванные особи доминируют по численности. Счи-
тается, что генерализованная форма близка к
предковой, в процессе своей диверсификации дав-
шей начало всему многообразию комплекса B. in-
termedius (Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 1996a;
Лёвин, 2003; Голубцов, 2010; Levin et al., 2019). Ги-
потеза о близости генерализованной формы к
предковой заставляет задуматься о закономерно-
стях диверсификация генерализованных особей,
живущих в настоящее время. Одинаковы ли эти
закономерности в разных (мономорфных и поли-
морфных) популяциях? Сходны ли они с законо-
мерностями диверсификации особей в процессе
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дивергенции морфотипов и видов? Такое сход-
ство, имей оно место, можно было бы рассматри-
вать как очевидное свидетельство в пользу гипо-
тезы о близости (или тождестве) генерализован-
ной и предковой форм.

Цель исследования − оценить сходство векто-
ров диверсификации особей генерализованной
формы усачей в разных популяциях с векторами
дивергенции морфотипов и видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал для исследования собран в трёх озё-
рах Эфиопии: Тана в 1992–2010 гг., Аваса в
1997−2016 гг. и Лангано в 2007−2011 гг. (рис. 1).
Рыб отлавливали жаберными и накидными сетя-
ми, а также брали из уловов местных рыбаков. В
оз. Тана, расположенном на Эфиопском нагорье,
обитает полиморфная популяция крупных афри-
канских усачей; генерализированная форма (да-
лее GF1) этой популяции описана как морфотип
intermedius2 (Nagelkerke et al., 1994; Мина и др.,
2016). Выборки из озёр Аваса и Лангано, располо-
женных в Рифтовой долине, рассматриваются как
практически мономорфные. Фенетические прояв-
ления микроэволюционных процессов в популя-
циях двух этих озёр едва уловимы (Мина и др.,
2016). В оз. Аваса положение рта некоторых особей
можно рассматривать как полунижнее, тогда как у
подавляющего большинства генерализованных
усачей в этом озере рот конечный. Среди усачей
из оз. Лангано можно выделить особей относи-
тельно высокотелых, изредка встречаются особи
с положением рта, близким к нижнему, в 2007 г.
была поймана особь, напоминающая морфотип
white hunch из оз. Тана, а в 2011 г. – две особи с гу-
бами, сходными с губами морфотипа Lip. Резуль-
таты анализа остеологических признаков GF обо-
их озёр провизорно можно трактовать лишь как
отражающие едва наметившуюся дивергенцию на
две формы: эврифагов и ихтиофагов (Мина и др.,
2016). В расчётах использовали особей одного
размерного ряда: стандартная длина (SL) от 17 до
29 см; в оз. Тана таких оказалось 119, в оз. Аваса –
45, в оз. Лангано – 50.

Наряду с генерализованными в исследовании
рассматриваются усачи специализированных мор-
фотипов из оз. Тана: acute (далее обозначается как

1 GF – аббревиатура от англ. “generalized form” − генерали-
зованная форма.

2 Латинское “intermedius”, как и определение “генерализо-
ванная”, указывает на обобщённость облика особей GF −
промежуточного, или усреднённого, между другими тански-
ми морфотипами. В качестве основного диагностического
признака морфотипа intermedius Нагелькерке с соавторами
(Nagelkerke et al., 1994. P. 3) указывают: “No extreme charac-
ters”, т.е., отсутствие экстремальных признаков, под экс-
тремальными понимая диагностические признаки специа-
лизированных морфотипов озера.

ac) – 75 экз., barbel (ba) – 17, bighead (bh) – 11, big-
mouth big eye (be) – 56, bigmouth mini eye (me) –
10, bigmouth small eye (se) – 51, carplike (ca) – 12, dark
(da) – 35, troutlike (tr) – 41, white hunch (wh) – 48,
zurki (zu) – 54, shorthead (sh) – 13, Lip (Li) – 27 экз.
Средние оценки признаков определяли с учётом
полного объёма выборки каждого морфотипа.
Для оценки корреляций между признаками уса-
чей разных морфотипов использованы 14 рефе-
ренсных групп, ранее послуживших основой се-
рии исследований (Мина и др., 2011, 2013; Mina et
al., 2012). Каждая такая группа состоит из пяти
особей, принадлежность которых к данному мор-
фотипу по диагностическим признакам опреде-
лялась однозначно. Таким образом, в расчётах
корреляций каждый морфотип представлен рав-
ным числом особей; размерный ряд модельной
совокупности из 70 особей морфотипов равно-
мерно (без выраженных хиатусов) варьирует в
пределах SL 11−37 см, т.е. полностью включает в
себя размерный ряд выборок GF.

Кроме выборок симпатрических морфотипов из
оз. Тана в исследовании использованы выборки че-
тырёх аллопатрических видов крупных африкан-
ских усачей: B. ethiopicus Zolezzi, 1939, B. binny
(Forsskål, 1775), B. gananensis Vinciguerra, 1895 и
B. zaphiri Boulenger, 1906. Как и в случае танских
морфотипов, в расчёте корреляций каждый вид
представлен пятью особями, размеры которых
равномерно (без выраженных хиатусов) варьиру-
ют от 12 до 28 см.

У каждой особи сделаны 14 промеров черепа
(рис. 2). Как показали исследования изменчивости
крупных африканских усачей, данный набор при-
знаков, обладая высокой разрешающей способно-
стью и хорошей воспроизводимостью результатов
измерений как одним, так и разными операторами,
позволяет достаточно уверенно оценивать фенети-
ческие отношения большинства морфотипов (Mi-
na et al., 1993, 1996а, 1996b, 1998; Мина и др., 2005;
Мироновский, 2006).

Статистическая обработка данных выполнена
средствами пакетов NTSYS 2.02k (Rohlf, 1998) и
Статистика 6. В расчётах использованы десятич-
ные логарифмы индексов, вычисляемых как от-
ношения абсолютных значений промеров к ба-
зальной длине черепа (BL). В анализе главных
компонент (АГК) собственные векторы рассчи-
тывали по корреляционной матрице; длину век-
тора принимали равной 1.

Для анализа корреляционных связей призна-
ков использованы подходы, основанные на идеях
разных авторов (Терентьев, 1959; Андреев, Ре-
шетников, 1978; Андреев, 1980; Животовский,
1984; Изюмов, 1984; Дгебуадзе и др., 2008), а так-
же на собственном опыте учёта корреляций при
изучении структуры фенетического разнообразия
Cyprinidae (Мироновский, 1985, 2017). Корреля-
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ции между признаками (индексами промеров че-
репа) вычисляли при помощи коэффициента
Пирсона (r). Статистическую значимость коэф-
фициентов корреляции и уравнений регрессии
оценивали для уровня α = 0.05, соответственно
алгоритмам, указанным в монографиях Плохин-
ского (1980), а также Ивантера и Коросова (2011).
Группы скоррелированных признаков выявляли,
кластеризуя корреляционные матрицы методом
полной связи. Результаты кластерного анализа
представлены в виде дендрограмм. Следуя реко-
мендации Животовского (1984), для признаков,
вошедших в разные кластеры дендрограмм, глав-
ные компоненты вычисляли раздельно; при по-
строении двумерных распределений по оси абс-
цисс откладывали значения первой главной ком-
поненты (ГК1) признаков одного кластера, по
оси ординат − значения ГК1 признаков другого
кластера (Мироновский, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В процессе морфологической диверсификации

признаки особей изменяются не порознь (каждый

признак сам по себе), а согласованно, образуя пле-
яды (Терентьев, 1959) или ансамбли (Андреев, Ре-
шетников, 1978) параметров организма, в той или
иной степени коррелирующих между собой в про-
цессе формирования внутри- и межпопуляцион-
ных различий. Анализ таких корреляций позволил
получить ряд важных результатов при изучении из-
менчивости особей как природных популяций, так
и в процессе селекционной работы с сельскохозяй-
ственными растениями и животными (Ростова,
2002). Это даёт основания полагать, что, анализи-
руя структуру корреляционных матриц признаков
разных совокупностей, мы сможем сличить осо-
бенности процессов диверсификации особей срав-
ниваемых совокупностей и таким образом оце-
нить степень сходства и различий этих процессов.
В нашем случае сравниваемые совокупности осо-
бей – это выборки GF из озёр Тана, Аваса и Лан-
гано, а также искусственные агломерации особей
симпатрических морфотипов из оз. Тана и особей
аллопатрических видов крупных африканских
усачей. На первом этапе исследования для оцен-
ки особенностей диверсификации особей озна-
ченных совокупностей проведён кластерный ана-

Рис. 1. Карта-схема района исследований. Озёра: 1 − Тана, 2 – Лангано, 3 – Аваса.
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лиз пяти соответствующих матриц корреляций,
результаты которого иллюстрируют дендрограм-
мы на рис. 3.

Корреляционные связи между признаками аг-
ломерации из 70 усачей 14 танских морфотипов
(включая GF) отражает рис. 3а. Чётко выраженные
кластеры дендрограммы делят признаки на две
группы. В одну входят шесть признаков осевого че-
репа – расстояние между внешними краями fronta-
lia (B1), pterotica (B2) и sphenotica (B3), ширина чере-
па на уровне соединения frontale и pteroticum (B4),
высота черепа на уровне изгиба parasphenoideum
(HS1) и заднего края parasphenoideum (HS2) – и три
признака висцерального черепа: высота hyoman-
dibulare (Hm), длина praeoperculum (Pop), высота
передней части operculum (Op). Во вторую – четы-

ре признака висцерального черепа, три из кото-
рых – длина praemaxillare (Pmx), maxillare (Mx) и
dentale (De) – отражают морфологию челюстей,
что даёт основания рассматривать их изменчи-
вость как прямо связанную с особенностями пи-
тания (Мироновский, 2017). Четвёртый признак
второй группы – длина interoperculum (Iop) – ха-
рактеризует длину межкрышечной кости. В чере-
пе усачей эта кость располагается за зубной, что,
видимо, и определяет тесную корреляцию между
нею и De. Высокие корреляции внутри каждого
кластера дают основание рассматривать выделяе-
мые группы признаков как корреляционные плея-
ды в понимании Терентьева (1959). Объединение в
одной плеяде признаков, прямо связанных с пита-
нием, показывает, что в процессе диверсификации

Рис. 2. Схема промеров черепа рыб комплекса Barbus intermedius: BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 – расстояние
между внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 – ширина черепа на уровне соединения
frontale и pteroticum; HS1, HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края paras-
phenoideum; Hm – высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота передней части operculum; Pmx, Mx,
De, Iop – длина соответственно praemaxillare, maxillare, dentale и interoperculum.
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Рис. 3. Дендрограммы корреляций (r) между признаками особей изучаемых совокупностей африканских усачей ком-
плекса Barbus intermedius: а − модельной агломерации 14 танских морфотипов, достоверны r > 0.240; б − модельной аг-
ломерации четырёх аллопатрических видов, достоверны r > 0.444; в − генерализированной формы (GF) оз. Тана, до-
стоверны r > 0.200; г – GF оз. Аваса, достоверны r > 0.280; д – GF оз. Лангано, достоверны r > 0.270. Обозначения при-
знаков см. на рис. 2.

–1.0 –0.5 0 0.5 1.0 r

B1
B4
B2
B3
HS1
HS2
Hm
Pop
Op
Pmx
Mx
De
Iop

–1.0 –0.5 0 0.5 1.0 r –1.0 –0.5 0 0.5 1.0 r

B3
B1
B2

B4
HS1
HS2

Hm

Pop

Op

Pmx

Mx
De

Iop

B3
B4
B1
B2

HS1
HS2
Hm

Pop
Op

Pmx
Mx

De
Iop

–1.0 –0.5 0 0.5 1.0 r –1.0 –0.5 0 0.5 1.0 r

B3

B1
B2

B4

HS1
HS2
Hm
Pop
Op

Pmx
Mx
De
Iop

B3

B4

B1

B2

HS1
HS2
Hm

Pop
Op

Pmx
Mx
De
Iop

(а)

(б) (в)

(д)(г)

морфотипов они изменяются согласованно, как
единое целое. Отрицательная связь между плеяда-
ми согласуется со знакомой каждому ихтиологу за-
висимостью между образом жизни рыб и их обли-
ком (Никольский, 1963). В частности, как правило,
чем длиннее челюсти (и больше рот), тем ниже и
уже голова.

Результаты АГК средневыборочных оценок
признаков GF и 13 специализированных морфо-
типов из оз. Тана приведены на рис. 4, собствен-
ные векторы и значения, а также доли связанной
дисперсии − в табл. 1.

Как видим, ось х отражает без малого 76% из-
менчивости признаков челюстной дуги и Iop, ось
y – >72% изменчивости признаков осевого чере-
па, жаберной крышки и подъязычной дуги. При
этом в каждом векторе вклады признаков одина-
ковы по знаку и близки по абсолютной величине.
Из чего следует, что двумерное распределение на
рис. 4 с большой полнотой и минимальными ис-
кажениями отображает фенетические отношения
морфотипов в многомерном пространстве исход-

ных параметров. Затенением на рис. 4 выделены
два канала, идущие параллельно осям координат;
длина и ширина каждого соотносятся так, что на-
ходящиеся в каналах точки-выборки различают-
ся между собой в основном по значениям ГК1
признаков одной плеяды, мало различаясь по
значениям ГК1 второй плеяды. В центре пересе-
чения каналов находится выборка GF.

Проанализируем распределение точек на рис. 4,
исходя из гипотезы, что генерализованная форма
близка к предковой, давшей начало многообра-
зию форм крупных усачей, в рассматриваемом
случае – совокупности танских морфотипов. Как
видим, лишь zu и ca отличаются от GF главным
образом по оси y, тогда как sh, Li, da, wh, tr, ba и
me, напротив, от GF отличаются, прежде всего,
по оси x. Символы морфотипов bh, be, se и ac ле-
жат вне затенённых каналов, вклады координат-
ных осей в их различия с GF сопоставимы по ве-
личине, и только у морфотипа ac вклад оси y су-
щественно выше вклада оси x. Таким образом,
раздельный АГК признаков сравниваемых плеяд
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с использованием ГК1 каждой плеяды в качестве
координатной оси наглядно показывает, что в ди-
версификацию морфотипов крупных усачей оз. Та-
на основной вклад вносят параметры, прямо свя-
занные с процессом захвата и удержания пище-
вых объектов. Это хорошо согласуется с мнением
об определяющей роли разделения пищевых ре-
сурсов в формировании пучка форм оз. Тана (Sib-
bing et al., 1998; Sibbing, Nagelkerke, 2001).

Дендрограмма, отражающая структуру корреля-
ций между признаками 20 особей агломерации че-
тырёх видов крупных африканских усачей, приве-
дена на рис. 3б; её топография аналогична таковой
дендрограммы на рис 3а. И там, и там признаки об-
разуют две группы, состав групп совпадает, корре-
ляции внутри групп – положительны и достаточно
высоки, чтобы рассматривать группы как корреля-
ционные плеяды. Между плеядами корреляция от-
рицательна. Сходство топографии дендрограмм
свидетельствует о сходстве закономерностей дивер-
сификации особей симпатрических морфотипов
оз. Тана и аллопатрических видов.

Два кластера отчётливо обособлены и на денд-
рограмме, отражающей корреляционные связи
признаков особей GF из оз. Тана (рис. 3в), их со-
став полностью совпадает с таковым на рис. 3а и
3б. Есть, однако, и разница: если на рис. 3а и 3б
корреляции между признаками B1,,B2, B3, B4, HS1,
HS2, Hm, Pop и Op достаточно высоки, чтобы рас-
сматривать их в качестве корреляционной плея-
ды, то на рис. 3в уровень корреляций между ними
много ниже, и в некоторых ветвлениях древа от
нуля отличается не значимо. Таким образом,
здесь говорить можно лишь о группе девяти при-
знаков, составивших кластер, отрицательно кор-
релирующий с кластером челюстной дуги и Iop. У
усачей из озёр Аваса и Лангано (рис. 3г, 3д) озна-
ченные девять признаков общий кластер не фор-
мируют: часть их вначале кластеризуется с плея-
дой челюстной дуги и уже вместе с ней объединя-
ется с остальными.

Таким образом, если плеяда признаков челюст-
ной дуги и Iop формируется во всех пяти анализи-
руемых совокупностях, то прочие девять призна-
ков в общий противостоящий ей кластер объеди-
няются не всегда. Именно это – противостояние
общего кластера девяти прямо не связанных с пи-
танием признаков и кластера признаков челюст-
ной дуги и Iop − отличает диверсификацию GF в
оз. Тана от диверсификации GF в мономорфных
популяциях, одновременно сближая её с диверси-
фикацией танских морфотипов и аллопатриче-
ских видов усачей. На рис. 3а–3в плеяда челюст-
ной дуги противостоит кластеру девяти прочих
признаков, на рис. 3г и 3д девять прочих призна-
ков разделены на два кластера, среди которых мор-
фология челюстей, образно говоря, теряется.

Таблица 1. Собственные значения и весовые вклады
признаков в первые собственные векторы главных
компонент корреляционных плеяд признаков морфо-
типов африканских усачей комплекса Barbus intermedi-
us оз. Тана

Примечание. Здесь и в табл. 2: B1, B2, B3 – расстояния между
внешними краями соответственно frontalia, pterotica и sphe-
notica; B4 – ширина черепа на уровне соединения frontale и
pteroticum; HS1, HS2 – высота черепа на уровне изгиба paras-
phenoideum и заднего края parasphenoideum, Hm – высота
hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op – высота пе-
редней части operculum; Pmx, Mx, De, Iop – длина соответ-
ственно praemaxillare, maxillare, dentale и interoperculum.

Признак
Собственные векторы

СВ1, ось x СВ1, ось y
B3 0.376
B2 0.364
B1 0.355
B4 0.368
HS1 0.309
HS2 0.224
Hm 0.374
Pop 0.227
Op 0.357
iOp 0.452
Pmx 0.554
Mx 0.468
De 0.518
Собственные значения 3.03 6.49
Объяснённая дисперсия, % 75.9 72.2

Рис. 4. Распределение морфотипов африканских уса-
чей комплекса Barbus intermedius оз. Тана (.) на плос-
кости главных компонент (ГК): по оси абсцисс – ГК1
признаков плеяды челюстной дуги и interoperculum,
по оси ординат – ГК1 признаков плеяды осевого че-
репа, подъязычной дуги и жаберной крышки; пояс-
нения см. в тексте.
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Продолжим анализ, развивая и адаптируя к за-
дачам настоящего исследования подход, использо-
ванный при изучении изменчивости популяций
Coregonidae (Андреев, Решетников, 1978; Андреев,
1980). В табл. 2 приведены наиболее весомые соб-
ственные векторы (СВ) и собственные значения
корреляционных матриц, по которым строились
дендрограммы на рис. 3. В качестве наиболее ве-
сомых рассматриваются векторы с собственными
значениями >1. В выборках GF таких оказалось по
четыре, в агломерациях особей морфотипов и видов
− по два. Чтобы сравнить диверсификацию особей
разных совокупностей, на осях системы прямо-
угольных координат отложим значения признако-
вых коэффициентов одноранговых векторов (СВ1)
той и другой совокупности. Если направления из-
менчивости в сравниваемых совокупностях одина-
ковы (т.е. диверсификационные процессы совпада-
ют), точки, соответствующие значениям коэффи-
циентов СВ, лягут на прямую, расположенную
под углом 45° к осям координат, и корреляция
между коэффициентами сравниваемых векторов
будет равна 1. Картина, весьма близкая к описан-
ной, имеет место при сравнении СВ1 матриц кор-
реляций признаков танских морфотипов и алло-
патрических видов: точки-признаки вытянулись
вдоль линии регрессии, её угол наклона ~47°, r =
0.989 (рис. 5а, табл. 3). При сравнении СВ1 агломе-
рации танских морфотипов и СВ1 совокупности
особей GF из Таны (рис. 5б, табл. 3) угол наклона
на 1° больше, коэффициент корреляции на 0.027
меньше, т.е. в целом распределение аналогично
предыдущему. Примечательно, что сравнение
корреляционной матрицы GF из Таны с матри-
цей аллопатричных видов (рис. 5в, табл. 3) выяв-
ляет даже бóльшую близость первых собственных
векторов, чем предыдущее её сравнение с сим-
патричными морфотипами. При сравнении GF
из Таны, танских морфотипов и аллопатрических
видов с выборкой GF из оз. Лангано коэффици-
енты корреляции не столь высоки, но достоверны
и отрицательны (рис. 5г–5е; табл. 3). Это свиде-
тельствует о том, что в популяции GF из Лангано
процессы диверсификации по первому вектору из-
менчивости во многом противоположны соответ-
ствующим процессам в трёх сопоставляемых с нею
совокупностях. О сходстве процессов диверсифи-
кации GF оз. Тана, танских морфотипов и аллопа-
тических видов с процессами диверсификации GF
оз. Аваса уверенно судить сложно: на рис. 5ж–5и,
где сравниваются первые векторы соответствую-
щих матриц, линии регрессии почти параллельны
оси х, коэффициенты корреляций от нуля отлича-
ются недостоверно (табл. 3). И, наконец, резуль-
таты анализа рис. 5к и табл. 3 не оставляют сомне-
ний в сходстве двух первых собственных векторов
корреляционных матриц признаков особей GF из
озёр Аваса и Лангано.

Используя данные табл. 3 как матрицу корре-
ляций между вкладами признаков в сравнивае-
мые СВ1, проведём кластерный анализ и построим
дендрограмму (рис. 6а), резюмирующую результа-
ты анализа рис. 5. Как видим, совокупность выбо-
рок делится на два кластера: в один входят выбор-
ки GF и морфотипов из Таны и выборка аллопат-
рических видов, во второй − выборки GF из двух
мономорфных популяций. Корреляции внутри
первого кластера заметно выше, чем внутри второ-
го; между кластерами корреляция отрицательна.

Представляется, что в обсуждаемом аспекте о
сходстве собственных векторов корреляцион-
ных матриц достаточно уверенно можно судить
на основании данных табл. 3, и двумерные рас-
пределения на рис. 5 приведены главным образом
для графической иллюстрации сути используемого
подхода. Поэтому, сопоставляя диверсификацию
рассматриваемых совокупностей особей по вто-
рым, третьим и четвёртым собственным векторам,
ограничимся анализом данных табл. 3.

Как видим, сходство диверсификации пяти
рассматриваемых совокупностей особей по СВ2 в
целом соответствует их сходству по СВ1 (табл. 3).
Весьма сходна и топология дендрограмм на рис. 6а
и 6б, разница в том, что по СВ2 выборки из моно-
морфных популяций между собой коррелируют
теснее, чем коррелируют между собой обе выбор-
ки из оз. Тана и аллопатрических видов – по СВ1
было наоборот. Это позволяет сказать, что если
по первому направлению диверсификации между
мономорфными популяциями усачей Авасы и
Лангано некоторые различия наметились, то по
второму направлению различия, видимо, мини-
мальны. По СВ3 и СВ4, данные по которым в
табл. 3 приведены только для трёх совокупностей
особей GF, отрицательных корреляций между
сравниваемыми выборками нет. Между выборка-
ми из Лангано и Авасы корреляции по обоим век-
торам высоки и достоверны, корреляция между
выборками из Таны и Авасы недостоверна, но до-
стоверна корреляция по СВ3 между выборками
из Таны и Лангано.

Как следует из табл. 2, два первых собственных
вектора диверсификации особей модельной со-
вокупности танских морфотипов объясняют без
малого 78% общей изменчивости рассматривае-
мых признаков. В модельной совокупности алло-
патрических видов доля общей дисперсии, вкупе
объясняемой СВ1 и СВ2, превышает 85%. Сопо-
ставление пар одноранговых векторов показыва-
ет, что в модельных совокупностях они почти
совпадают по направлению, и корреляция между
ними близка к 1 (рис. 5а, табл. 3). Это даёт веские
основания полагать, что в данных совокупностях
два первых вектора дисперсии отражают одни и
те же направления диверсификации. При этом в
обеих модельных совокупностях собственные
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Рис. 5. Анализ сходства первых собственных векторов (СВ1) матриц корреляций между признаками особей рассмат-
риваемых совокупностей африканских усачей комплекса Barbus intermedius: а − танские морфотипы и аллопатриче-
ские виды, б − танские морфотипы и генерализированная форма (GF) оз. Тана, в − аллопатрические виды и GF оз. Тана,
г − танские морфотипы и GF оз. Лангано, д − аллопатрические виды и GF оз. Лангано, е − GF оз. Тана и GF оз. Лан-
гано, ж − танские морфотипы и GF оз. Аваса, з − аллопатрические виды и GF оз. Аваса, и − GF оз. Тана и GF оз. Аваса,
к − GF оз. Аваса и GF оз. Лангано.
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значения лишь СВ1 и СВ2 > 1, т.е., согласно пра-
вилу Кайзера (Kaiser, 1960), упорядоченная, на-
правленная изменчивость (сигнал) сосредоточе-
на именно в них. В оставшихся 11 векторах (чьи
собственные значения <1) преобладает изменчи-
вость стохастическая, случайная (шум). Из чего
следует, что два первых вектора практически пол-
ностью определяют направленную конструктив-
ную изменчивость, обусловливающую диверген-
цию рассматриваемых морфотипов и видов.

Сопоставление СВ1 и СВ2 изменчивости мор-
фотипов и видов с соответствующими векторами
матрицы корреляций особей GF из оз. Тана

(рис. 5б, 5в; табл. 3) выявляет уровень совпадения
сравниваемых параметров почти столь же высо-
кий, как в аналогичном сопоставлении векторов
морфотипов и видов между собой. Из чего следу-
ет, что каждое из двух выявленных направлений
дивергенции морфотипов и видов следует вдоль
направлений, заданных двумя направлениями
диверсификации генерализованных особей из
Таны. Это, очевидно, можно рассматривать как
весомое свидетельство в пользу гипотезы о близо-
сти GF из оз. Тана к форме предковой, давшей
начало многообразию морфотипов и видов круп-
ных африканских усачей, причём “близость” −
это в отношении аллопатричных ей видов. В отно-
шении симпатричных морфотипов GF из Таны,
видимо, тождественна предковой форме, т.е. не
исключено, что она ею и является. Различия
структуры корреляций в совокупностях особей GF
из Таны, танских морфотипов и аллопатических
видов, с одной стороны, и особей GF из озёр Аваса
и Лангано − с другой, показывает, что главные на-
правления диверсификации в мономорфных сово-
купностях существенно отличаются от таковых в
совокупностях полиморфных. Именно эти разли-
чия, видимо, составляют разницу между популя-
циями GF, дающими начало разнообразию форм,
и популяциями, где такого разнообразия нет.

Следует отметить, что в случае GF из Таны,
Авасы и Лангано единицу превышают собствен-
ные значения не только СВ1 и СВ2, но также СВ3
и СВ4 (табл. 2). В Тане они отражают без малого
23% общей изменчивости, в Авасе и в Лонгано
примерно по 21%, причём отрицательные корре-
ляции между одноранговыми парами СВ3 и СВ4 в
трёх озёрах не выявлены. Для оценки роли этих

Таблица 3. Параметры линий регрессии при сравнении одноранговых собственных векторов матриц корреля-
ций между признаками особей пяти рассматриваемых совокупностей африканских усачей комплекса Barbus in-
termedius

Примечание. Над чертой – коэффициент корреляции между весовыми вкладами признаков в сравниваемые собственные век-
торы, под чертой – тангенс угла наклона линии регрессии; полужирным шрифтом выделены значения, достоверно отлича-
ющиеся от нуля.
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двух направлений в микроэволюции усачей необ-
ходимо специальное исследование, в частности,
анализ вкладов в собственные векторы матриц
корреляций не только 13 рассматриваемых при-
знаков вкупе, но и парциальных вкладов групп
признаков, образующих кластеры на дендрограм-
мах (рис. 3). Пока можно лишь предположить,
что третье и четвёртое направления изменчиво-
сти второстепенны и либо вовсе не ведут к обра-
зования новых форм, либо формы, дивергировав-
шие в этих направлениях, крайне малочисленны
и пока в поле зрения исследователей не попали.

В рамках представления о генерализованных
особях как о форме, близкой к предковой, дав-
шей начало всему многообразию комплекса
B. intermedius, полученные результаты позволя-
ют рассматривать диверсификацию GF в оз. Та-
на как основу фенетического разнообразия оби-
тающих здесь форм крупных африканских уса-
чей. Неясным остаётся вопрос о размахе и
пределах диверсификации GF в настоящее вре-
мя: ставши некогда основой фенетического раз-
нообразия усачей оз. Тана, остаётся ли она его ис-
точником сейчас? Есть ли в потомстве генерали-
зованных усачей особи с внешними признаками
специализированных морфотипов или же, дивер-
гировав некогда от GF, ныне каждый морфотип
воспроизводит себя сам? Ответ на эти вопросы
может дать продолжение исследований, в частно-
сти, оценка корреляционных связей признаков в
процессе диверсификации не только GF, но и
особей каждого специализированного морфоти-
па усачей Таны в отдельности.

ВЫВОДЫ

1. В процессе морфологической диверсифика-
ции признаки особей генерализованной формы,
морфотипов и видов крупных африканских уса-
чей изменяются не порознь (каждый признак сам
по себе), а согласованно, образуя кластеры пара-
метров, в той или иной степени между собой кор-
релирующих в процессе формирования внутри- и
межгрупповых различий. Некоторые из таких
кластеров могут рассматриваться как корреляци-
онные плеяды признаков в понимании Терентье-
ва (1959).

2. Состав выявленных плеяд и уровень их раз-
личий между собой не одинаков в рассмотренных
совокупностях особей. При сравнении диверси-
фикации усачей GF из оз. Тана, морфотипов и
видов уровень различий и состав плеяд весьма
сходны, но существенно отличаются от состава и
уровня различий плеяд, возникающих при дивер-
сификации GF мономорфных популяций озёр Ава-
са и Лангано.

3. В каждой из трёх рассмотренных совокупно-
стей генерализованных усачей выявлено четыре

главных вектора диверсификации, у морфотипов и
видов главных векторов диверсификации − по два.

4. При сравнении мономорфных популяций
озёр Лангано и Аваса первый и второй главные
векторы диверсификации генерализованных осо-
бей весьма сходны и существенно отличаются от
соответствующих векторов диверсификации гене-
рализованных особей в полиморфной популяции
оз. Тана. По третьим и четвёртым главным векто-
рам существенных различий между диверсифика-
цией особей в полиморфной и в мономорфных по-
пуляциях не выявлено. 

5. Главные векторы диверсификации танских
морфотипов и аллопатрических видов сходны как
между собой, так и с двумя соответствующими
векторами диверсификации генерализованных
особей из оз. Тана. Высокая степень этого сходства
даёт основания полагать, что диверсификация ге-
нерализованных особей в оз. Тана, диверсифика-
ция особей танских морфотипов и аллопатриче-
ских видов – это последовательные этапы одного
процесса, и дивергенция морфотипов, а затем ви-
дов идёт в направлениях, заданных диверсифика-
цией особей генерализованной формы.

6. Результаты исследования можно рассматри-
вать как веское свидетельство в пользу гипотезы о
близости (или тождестве) генерализованной фор-
мы усачей и формы предковой, давшей начало
всему разнообразию комплекса B. intermedius (sen-
su Banister, 1973).
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