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РОЛЬ ГЕТЕРОХРОНИЙ В ЭВОЛЮЦИИ ПИГМЕНТНОГО РИСУНКА 
АМЕРИКАНСКИХ ЦИХЛИД (Teleostei: Cichlidae: Cichlasomatinae): 
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Отмечено, что цихлиды (Teleostei; Cichlidae) отличаются большим разнообразием пигментного ри-
сунка – морфологической характеристики, играющей важнейшую роль в жизнедеятельности и эво-
люции рыб. Предполагается, что один из ключевых механизмов эволюционных преобразований
окраски цихлид – гетерохронии. Представлены экспериментальные свидетельства участия гетеро-
хроний в эволюции рисунка американских цихлид, полученные на модельном объекте акаре бирю-
зовой, Andinoacara rivulatus (Cichlidae: Cichlasomatinae). Гетерохронии индуцировались за счет ис-
кусственного изменения уровня тиреоидных гормонов, важнейших регуляторов сроков и темпов
онтогенеза низших позвоночных. Показано, что взрослая окраска акары в значительной степени
определяется временными характеристиками онтогенеза, изменения сроков и темпов которого
приводят к формированию признаков, свойственных другим видам Cichlasomatinae. С помощью
полученных данных подтверждается гипотетическая роль гетерохроний в эволюции пигментного
рисунка американских цихлид.
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Цихлиды (Teleostei; Cichlidae) – одна из наибо-
лее разнообразных групп пресноводных рыб и
позвоночных животных в целом. В настоящее
время насчитывается >1700 видов цихлид, насе-
ляющих Азию, Африку, Южную и Центральную
Америку (Koblmüller et al., 2017). Вследствие огром-
ного экологического и морфологического разнооб-
разия, а также множественных случаев симпатриче-
ского видообразования (Barluenga et al., 2006; Piálek
et al., 2012; Martin et al., 2015) цихловые рыбы стали
популярным объектом современной эволюцион-
ной биологии. К настоящему моменту детально
исследованы филогенетические взаимоотноше-
ния большинства групп цихлид (Hulsey et al., 2010;
López-Fernández et al., 2010; Meyer et al., 2015; Musi-
lová et al., 2015; Schwarzer et al., 2015), а также не-
которые генетические и онтогенетические меха-
низмы, лежащие в основе их эволюционных пре-
образований (Salzburger, 2009; Brawand et al., 2014;
Elmer et al., 2014; Powder et al., 2015; Le Pabic et al.,
2016). В частности, показана значимая эволюцион-
ная роль гетерохроний – относительных изменений
сроков и темпов онтогенетических событий. Экс-
периментально установлено, что гетерохронии ле-
жат в основе морфологической диверсификации

ротового аппарата ряда симпатрических форм аме-
риканских и африканских цихлид (Meyer, 1987;
Parsons et al., 2014), обеспечивают разнообразие
морфологии окологлазничных костей (Bird, Webb,
2014) и морфологии головы в целом у африкан-
ских цихлид оз. Малави (Powder et al., 2015), а так-
же определяют различия в их цветовом зрении
(O’Quin et al., 2011).

Кроме того, предполагается, что гетерохронии –
один из ведущих механизмов эволюции окраски
американских цихлид (Říčan et al., 2016). Данная
гипотеза появилась в ходе сравнительного анали-
за онтогенеза пигментного рисунка цихлид, от-
носящихся к группе Cichlasomatinae. В ее основу
легло наличие у Cichlasomatinae нескольких типов
онтогенеза рисунка, отличающихся один от друго-
го темпами и сроками онтогенетических событий,
а также степенью выраженности меланофорной
продольной полосы в личиночной окраске. Разли-
чают четыре типа онтогенеза окраски Cichlasomati-
nae: L-тип наиболее продолжительный, с ярко вы-
раженной полосой; типы Li и I характеризуются
средней скоростью развития рисунка и полосой,
представленной в виде прерывистой линии;
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B-тип – наиболее быстрый тип развития окраски,
в ходе которого полоса не формируется. Ришан с
соавт. предположили, что не только личиночная,
но и взрослая окраска Cichlasomatinae зависит от
сроков и темпов онтогенеза (Říčan et al., 2005,
2016). Однако экспериментальных доказательств
данной гипотезы получено не было.

Цель работы – получить экспериментальные
свидетельства зависимости взрослого пигмент-
ного рисунка цихлид от сроков и темпов его раз-
вития. Для этого были индуцированы эксперимен-
тальные гетерохронии в развитии окраски акары
бирюзовой, Andinoacara rivulatus (Günther, 1860), а
также были проведены сравнительно-морфологи-
ческий анализ последствий экспериментальных ге-
терохроний и сопоставление взрослых фенотипов
экспериментальных рыб с фенотипами других ви-
дов цихлид, входящих в состав Cichlasomatinae.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве экспериментальной модели была

использована акара бирюзовая Andinoacara rivula-
tus (Günther, 1860) (Perciformes; Cichlidae;
Cichlasomatinae). Данный вид цихлид – один из
излюбленных объектов аквариумистики, что обу-
словлено его яркой окраской, неприхотливостью
в содержании и простотой разведения.

Экспериментальные гетерохронии в развитии
пигментного рисунка акар индуцировались за
счет искусственного изменения уровня гормонов
щитовидной железы, тиреоидных гормонов (ТГ).
ТГ – важнейшиe регуляторы сроков и темпов раз-
личных онтогенетических процессов костистых
рыб (Brown, 1997; Power et al., 2001; Blanton, Specker,
2007; Shkil et al., 2012; McMenamin, Parichy, 2013;
McMenamin et al., 2017; Bolotovskiy et al., 2018) участ-
вуют в регуляции развития пигментного рисунка
(Yoo et al., 2000; Jegstrup, Rosenkilde, 2003; Mc-
Menamin et al., 2014; Guillot et al., 2016; Prazdnikov,
Shkil, 2016). Основным механизмом действия ТГ
считается определение сроков и активности экс-
прессии генов-мишеней, осуществляемой посред-
ством взаимодействия ТГ со специфическими
ТГ-рецепторами (транскрипционными фактора-
ми, входящими в группу ядерных рецепторов)
(Basset et al., 2003; Cheng et al., 2010). ТГ характе-
ризуются ярко выраженным плейотропным эф-
фектом (Viguerie, Langin, 2003; Rastorguev et al.,
2016). В большинстве случаев гипертиреоидизм –
повышенный уровень ТГ – вызывает преждевре-
менное начало и ускорение онтогенетических про-
цессов. В то же время гипотиреодизм, дефицит ТГ,
приводит к их более позднему началу и снижению
темпов онтогенеза (Hulbert, 2000; Aranda, Pascual,
2001; Sabet, Yen, 2009; Brent, 2012). Благодаря это-
му манипуляции с уровнем ТГ – один из наибо-

лее часто применяемых методов, позволяющих
индуцировать экспериментальные гетерохронии у
костистых рыб (Brown, 1997; de Jesus et al., 1998;
Levin, 2010; Shkil et al., 2012; McMenamin et al., 2014;
Rastorguev et al., 2016; McMenamin et al., 2017; Bolo-
tovskiy, Levin, 2018; Bolotovskiy et al., 2018).

В эксперименте была использована кладка
оплодотворенной икры, полученная в результате
естественного нереста пары акар. Кладка была
разделена на три группы, различающиеся по гор-
мональному статусу: естественный уровень, ги-
пер- и гипотиреоидизм. Изменения гормонально-
го статуса были достигнуты традиционными мето-
дами (Brown, 1997; Levin, 2010; Shkil et al., 2012;
Bolotovskiy et al., 2018). Так, гипертиреоидизм был
индуцирован в результате добавления в воду ак-
тивной формы ТГ – 3,5,3'-трийод-L-тиронина
(T3) (Sigma, США) – до концентрации 0.1 мкг/мл.
Гипотиреоидизм достигался подавлением актив-
ности синтеза эндогенных ТГ за счет растворения
в аквариумной воде гойтрогена – тиомочевины
(CS (NH2)2) (Компонент-Реагент, Россия), конеч-
ная концентрация 0.02%. Концентрации T3 и тио-
мочевины были подобраны таким образом, чтобы
спровоцировать гетерохронии в развитии, но не вы-
зывать значимого повышения смертности в опыт-
ных группах. Другие условия эксперимента (темпе-
ратура, плотность посадки рыб (40–45 особей на
50-литровый аквариум), кормление, аэрация,
световой режим, фон дна и боковых стенок, на-
личие растений и укрытий) были одинаковыми
для всех групп. Каждые два дня в каждом из аквари-
умов проводилась замена одной трети воды с добав-
лением активных веществ (T3 и тиомочевины) в
нужных концентрациях в подменяемую воду.

Онтогенез пигментного рисунка был описан,
начиная с эмбриональной стадии развития до
формирования рисунка взрослого типа. Для этого
ежедневно фотографировали по 2–3 особи из
каждой группы, которые отбирались случайным
образом. Фотографии и измерения стандартной
длины (SL, мм) личинок и ранних мальков были
сделаны с помощью стереомикроскопа Leica MS5
(Германия), оборудованного окулярным микро-
метром и цифровой камерой Samsung PL210
(КНР). Взрослые рыбы были сфотографированы
фотокамерой Canon EOS100D (Япония) в аква-
риуме, оборудованном линейкой (деление 1 мм).
SL взрослых рыб определяли по фотографиям. По-
сле фотографирования рыбы возвращались в экспе-
риментальные аквариумы. При описании онтогене-
за пигментного рисунка мы обращали внимание на
развитие разных линий пигментных клеток (хрома-
тофоров). Тип хроматофоров определялся по цве-
ту пигмента: серебристо-белый – иридофоры,
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желто-оранжевый – ксантофоры, красный –
эритрофоры, черно-коричневый – меланофоры.

Поскольку изменения уровня ТГ в раннем онто-
генезе часто приводят к серьезным аномалиям в
формировании позвоночного столба рыб (Shkil et al.,
2012; Bolotovskiy et al., 2018) и, как следствие, к из-
менениям темпов их линейного роста, для сопо-
ставления сроков и темпов онтогенеза в разных
экспериментальных группах мы использовали
два критерия. В качестве основного критерия ис-
пользовались стадии развития A. rivulatus: эмбри-
он – от оплодотворения до вылупления; ранняя
личинка – от вылупления до полной резорбции
желточного мешка; поздняя личинка – от перехо-
да на внешнее питание до формирования брюш-
ных плавников; малек – до появления полового
диморфизма; взрослая рыба. В качестве дополни-
тельной временной характеристики онтогенеза
мы использовали сутки после оплодотворения
(сут п. о.).

Для сопоставления фенотипов эксперимен-
тальных рыб с фенотипами видов, входящих в со-
став Cichlasomatinae, были использованы описа-
ния Ришана с соавт. (Říčan et al., 2005, 2016), Му-
силовой с соавт. (Musilová et al., 2009),
Уиджкмарк с соавт. (Wijkmark et al., 2012) и фото-
графии с www.fishbase.org.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В контрольной группе, характеризующейся

естественным уровнем ТГ, первые пигментные
клетки – меланофоры – появляются у эмбриона
во время органогенеза, в конце периода сегмента-
ции на 2-е сут п. о. Меланофоры располагаются
вдоль нотохорда и образуют скопления на жел-
точном мешке (рис. 1а).

Ранний личиночный рисунок (3–16-е сут п. о.;
SL = 4.8–5.7 мм) A. rivulatus состоит из мелано-
форных пятен округлой формы, расположенных
у основания хвостового плавника и в средней бо-
ковой части тела над будущим анальным плавни-
ком. Также скопления меланофоров присутствуют
на голове и в виде прерывистых горизонтальных
полос в дорсально-вентральной части корпуса

(рис. 1б, в). На этой же стадии развития появляют-
ся первые ксантофоры, расположенные преиму-
щественно на дорсальной части тела. Одновре-
менно на вентральной части тела и в районе жа-
берных крышек появляются первые иридофоры.

На стадии поздней личинки (17–39-е сут п. о.;
SL = 5.7–10.7 мм) скопления меланофоров на
дорсальной и вентральной частях корпуса начи-
нают расширяться по направлению к боковой ли-
нии, образуя зачатки будущих вертикальных по-
лос (рис. 2а). Происходит увеличение популяции
иридофоров, скопления которых появляются в
основании хвостового и спинного плавников.
Кроме того, на туловище четко видны отдельные
хаотично разбросанные иридофоры. К концу ста-
дии поздней личинки (34–39-е сут п. о.; SL =
= 10.1–10.7 мм) становятся заметны скопления
меланофоров в районе подглазничной полосы
(рис. 2б). На лучах непарных плавников начина-
ется формирование пигментного комплекса, со-
стоящего из меланофоров и ксантофоров.

В начале мальковой стадии (40–60-е сут п. о.;
SL = 10.7–18.5 мм) на теле акар развиваются вер-
тикальные меланофорные полосы: 1-я и 2-я на
хвостовом стебле; 3-я и 4-я над анальным плавни-
ком, которые, как правило, затем сливаются в одну
полосу, иногда образуют Y-образный рисунок в
дорсальной части; 5-я и 6-я между анальным и
брюшными плавниками; 7-я – от передних лучей
спинного плавника; 8-я полоса перед спинным
плавником (рис. 2в). На голове формируются два
скопления меланофоров: нечеткое пятно над гла-
зом и подглазничной полосой. К 90–100-м сут п. о.
(SL = 20.5–24.8 мм) на голове и туловище начи-
нают появляться иридофорные полосы. Одновре-
менно происходит утолщение 5-й меланофорной
полосы (рис. 2г), а на краях спинного и хвостового
плавников образуется красно-оранжевая окантов-
ка, состоящая из ксантофоров и эритрофоров.

В контрольной группе взрослый пигментный
рисунок полностью формируется к 210-м сут п. о.
(рис. 3а, б). У взрослых рыб хорошо выражен по-
ловой диморфизм. У самцов (SL ≥ 54 мм) на рыле
и жаберных крышках рисунок состоит из перла-
мутрово-бирюзовых линий и пятен, образован-

Рис. 1. Развитие эмбрионального (а) и раннего личиночного (б, в) пигментного рисунка в контрольной группе Andi-
noacara rivulatus. Масштаб: 0.5 мм.

(a) (б) (в)
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Рис. 2. Развитие пигментного рисунка у экспериментальных Andinoacara rivulatus: а, б – стадия поздней личинки в кон-
трольной группе; в, г – мальковая стадия в контрольной группе; д, е – стадия поздней личинки в гипертиреоидной
группе; ж, з – мальковая стадия в гипертиреоидной группе; и, к – стадия поздней личинки в гипотиреоидной группе;
л, м – мальковая стадия в гипотиреоидной группе. Цифры – номера вертикальных полос. Масштаб: 2 мм.

(a)

(д) (е) (ж) (з)

(и) (к) (л) (м)

(б) (в) (г)

8 7 6 5 4 3 2 1

6 5 4 3 2 1

12345678

ных иридофорами. Тело покрыто пятнистым ри-
сунком. Каждая из чешуй имеет темный центр,
занимаемый меланофорами, и светлые края, об-
разованные иридофорами и ксантофорами. Вер-
тикальные полосы на теле, пятно в основании хво-
стового плавника и подглазничная полоса про-
сматриваются, но менее выражены, чем у самок. В
районе 5-й полосы в центре корпуса образуется
яркое меланофорное пятно неправильной формы
(рис. 3а). На лучах плавников расположены корот-
кие полосы, состоящие из иридофоров, ксантофо-
ров и эритрофоров. Края спинного и хвостового
плавников имеют широкую оранжевую окантов-
ку. Между собой самцы по признакам окраски
различаются слабо.

У самок контрольной группы (SL ≥ 52 мм)
взрослый пигментный рисунок состоит из четко
выраженных вертикальных полос на корпусе с
меланофорным пятном на 5-й полосе (рис. 3б).
Иридофорные пятна на корпусе и короткие поло-
сы на лучах плавников менее выражены по срав-
нению с рисунком самцов, что связано с преобла-
данием в интегументе меланофоров. На краях
спинного и хвостового плавников расположена
узкая оранжевая окантовка. Значимых различий
в окраске между самками не обнаружено.

Согласно классификации типов онтогенеза
пигментного рисунка Cichlasomatinae (Říčan et al.,
2005, 2016) нормальное развитие пигментного ри-
сунка A. rivulatus можно отнести к типам Li или I,
характеризующимся средней скоростью развития
и наличием на туловище ранних личинок преры-
вистой меланофорной продольной полосы. Наи-
более яркие изменения в онтогенезе пигментного
рисунка A. rivulatus обнаружены при переходе от
личиночной к мальковой окраске.

В гипертиреоидной группе развитие эмбрио-
нального и раннего личиночного пигментного
рисунка протекает аналогично контрольной
группе. Первые межгрупповые различия отмече-
ны на стадии поздней личинки. У рыб гиперти-
реоидной группы скопления меланофоров на
дорсальной и вентральной части корпуса не фор-
мируют вертикальных полос к 30–37-м сут п. о.
(SL = 7.1–10.6 мм). Меланофоры расположены на
корпусе хаотично (рис. 2е). Плотность скоплений
иридофоров в районе жаберных крышек выше,
чем в контрольной группе. Хроматофорный ком-
плекс на лучах непарных плавников, состоящий
из меланофоров и эритрофоров на спинном плав-
нике, а также меланофоров и ксантофоров на
хвостовом и анальном плавниках, начинает фор-
мироваться к 34-м сут п. о. (SL = 8.3 мм). Одно-
временно с этим появляются скопления мелано-
форов в районе подглазничной полосы.

В начале мальковой стадии развития (38–60-е
сут п. о.; SL = 10.8–12.9 мм) начинает развиваться
меланофорное пятно в центре корпуса. На краях
спинного и хвостового плавников образуются
скопления ксантофоров и эритрофоров. С 70-х
сут п. о. (SL = 14.1 мм) у многих особей гиперти-
реоидной группы A. rivulatus (54.5%) формируются
слабо выраженные участки из шести вертикаль-
ных полос, с меланофорным пятном на 4-й полосе
(рис. 2ж). Впоследствии было установлено, что
меланофорные вертикальные полосы формиру-
ются только у самок. Затем у всех рыб гиперти-
реоидной группы появляются иридофорные ли-
нии (80-е сут п. о.; SL = 17.5 мм), идущие от сере-
дины корпуса до конца хвостового стебля. К
середине мальковой стадии у большинства гипер-
тиреоидных рыб (90-е сут п. о.; SL = 19.8 мм) из
пигментного рисунка исчезает подглазничная
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полоса, происходит увеличение клеточных попу-
ляций иридофоров, ксантофоров и эритрофоров
на теле и плавниках (рис. 2з). В это же время у
некоторых особей на концах лучей спинного и
хвостового плавников наблюдается увеличение
популяции иридофоров, что приводит к появле-
нию белой окантовки.

Взрослый пигментный рисунок в гиперти-
реоидной группе формируется к 180-м сут п. о.
(SL ≥ 64 мм). Половой диморфизм выражен хоро-
шо, но в отличие от контрольной группы у самцов
и самок присутствует полиморфизм окраски
(рис. 3в–к). Окраска головы самцов состоит из
красных пятен на затылке, образованных скопле-
ниями эритрофоров, а также из полос и пятен на
рыле и жаберных крышках, образованных иридо-
форами (рис. 3в, д, ж, и). В центре корпуса у од-
них самцов (27.2%) присутствует меланофорное

пятно (рис. 3и) или скопление меланофоров в ви-
де вертикальной полосы, отделенной линией
иридофоров (рис. 3ж). У других рыб (18.2%) эти
элементы рисунка отсутствуют (рис. 3в, д). По бо-
кам тела образуется сетчатый рисунок. Чешуи
имеют светлый центр, окраска которого опреде-
ляется иридофорами, ксантофорами и эритрофо-
рами, и темные края за счет концентрации на них
меланофоров (рис. 3в, д, ж, и). На лучах непарных
плавников формируется рисунок из коротких по-
лос и пятен, образованных сочетанием иридофо-
ров, ксантофоров и эритрофоров. Края спинного и
хвостового плавников имеют красно-оранжевую
окантовку различной ширины (рис. 3в, д, ж, и).

Взрослый пигментный рисунок гипертирео-
идных самок состоит из иридофорных линий и
пятен на рыле и жаберных крышках, из мелано-
форной подглазничной полосы или пятна с разной

Рис. 3. Половой дихроматизм у взрослых Andinoacara rivulatus. а – самец; б – самка из контрольной группы; в, д, ж, и –
самцы; г, е, з, к – самки из гипертиреоидной группы. Масштаб: 10 мм.

(а) (б)

(в) (г)

(д)

(з)

(и) (к)

(е)

(ж)
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степенью выраженности (рис. 3г, е, з, к). В центре
корпуса у некоторых самок (36.4%) присутствует
меланофорное пятно или полоса (рис. 3г, з, к). Те-
ло, как и у самцов, покрыто сетчатым рисунком.
В основании хвостового плавника расположено
вытянутое меланофорное пятно. По краям спин-
ного и хвостового плавников проходит красно-
оранжевая окантовка, ширина которой варьирует
(рис. 3г, е, к). У нескольких гипертиреоидных са-
мок (18.2%) окантовка края спинного и хвостово-
го плавников образована комбинацией иридофо-
ров и ксантофоров, что делает ее значительно
светлее по сравнению с таковой у других рыб
(рис. 3з).

В целом онтогенез пигментного рисунка в ги-
пертиреоидной группе можно считать ускорен-
ным относительно контрольной группы. Многие
поздние личиночные и мальковые элементы
окраски у гипертиреоидных рыб выражены слабо
или не формируются вообще. При этом взрослые
элементы рисунка появляются преждевременно.
Согласно классификации типов онтогенеза пиг-
ментного рисунка Cichlasomatinae (Říčan et al.,
2005, 2016) развитие окраски у гипертиреоидных
групп можно отнести к ускоренному B-типу.

В гипотиреоидной группе A. rivulatus развитие
пигментного рисунка не отличалось от такового в
контрольной группе до конца стадии поздней ли-
чинки (рис. 2и). К 50–60-м сут п. о. (SL = 10.3–
12.8 мм) у гипотиреоидных рыб развиваются вер-
тикальные полосы на теле и подглазничная поло-
са на голове (рис. 2к). Скопления ксантофоров и
эритрофоров на спинном плавнике начинают
формировать красно-оранжевую окантовку к 90-м
сут п. о. (SL = 18.5 мм) (рис. 2л). При этом на хво-
стовом плавнике ксантофорно-эритрофорная
окантовка не развивается. Одновременно с фор-
мированием окантовки на спинном плавнике,
происходит увеличение плотности популяции ме-
ланофоров в фоновой окраске тела. К 120-м сут п. о.

(SL = 23.5 мм) из-за высокой численности мела-
нофоров пропадают четкие границы элементов
пигментного рисунка (рис. 2м). Вследствие этого
окраска головы и корпуса становится черно-ко-
ричневой, единичные клетки ксантофоров и
эритрофоров присутствуют только на лучах не-
парных плавников. В результате у гипотиреоид-
ных рыб не развивается взрослый тип пигментно-
го рисунка и половой диморфизм, свойственный
рыбам контрольной и гипертиреоидной групп.

Таким образом, онтогенез пигментного рисун-
ка у гипотиреоидных рыб заметно отличается от
развития пигментного рисунка в контрольной
группе. В частности, появление мальковых эле-
ментов окраски происходит значительно позднее,
а некоторые линии пигментных клеток, свой-
ственные мальковой и взрослой окраске кон-
трольной группы, отсутствуют. Гипертрофирован-
ная по сравнению с контрольной группой мелано-
форная продольная полоса у поздних личинок
гипотиреоидной группы и общее замедление раз-
вития позволяют отнести онтогенез их пигмент-
ного рисунка к L-типу.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что флуктуации уровня ТГ приводят к изме-
нениям последовательности и сроков онтогенети-
ческих событий в пигментном рисунке бирюзовых
акар (рис. 4), т.е. вызывают экспериментальные
гетерохронии. Эмбриональное и раннее личиноч-
ное развитие во всех экспериментальных группах
происходит одинаково. Выраженные различия по-
являются на стадии поздней личинки.

Так, у гипертиреоидных акар в онтогенезе от-
сутствует свойственный рыбам контрольной
группы этап развития пигментного рисунка с вы-
раженными меланофорными полосами. Вместо
этого у мальков гипертиреоидной группы проис-
ходит преждевременное формирование взрослых
элементов окраски. Данные экспериментальные
гетерохронии приводят к выраженным морфоло-

Рис. 4. Последовательность появления элементов в пигментном рисунке у экспериментальных Andinoacara rivulatus:
контрольная, гипертиреоидная и гипотиреоидная группы. Мел. полосы – вертикальные меланофорные полосы; под-
гл. полоса – меланофорная подглазничная полоса; кс.-эр. окант. – ксантофорно-эритрофорная окантовка спинного
и хвостового плавников; иридоф. линии – иридофорные линии; * – вертикальные меланофорные полосы частично
развиваются в гипертиреоидизме только у самок; сут п. о. – сутки после оплодотворения.
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гическим последствиям и росту фенотипической
изменчивости цихлид (рис. 3).

У гипотиреоидных A. rivulatus происходит за-
медление темпов развития пигментного рисунка.
Мальковые элементы рисунка появляются значи-
тельно позже, чем в контрольной группе (рис. 4).
При этом не происходит формирования характер-
ных для взрослых акар красно-оранжевой окантов-
ки на непарных плавниках и иридофорных линий
на корпусе (рис. 2м).

Наблюдаемые в гипер- и гипотиреоидной
группах изменения хода онтогенеза пигментного
рисунка указывают на высокую степень зависимо-
сти процесса перехода от личиночного к мальково-
му типу окраски от уровня ТГ. Согласно определе-
нию метаморфоза рыб (McMenamin, Parichy, 2013)
такая зависимость позволяет рассматривать пере-
ход от личиночного к мальковому типу окраски у
бирюзовой акары в качестве метаморфных пре-
образований, и как следствие, считать, что экспе-
риментальные изменения гормонального статуса
привели к гетерохронным сдвигам метаморфных
преобразований пигментного рисунка A. rivulatus:
раннему метаморфозу в гипертиреоидной группе
и позднему неполному метаморфозу в гипотирео-
идной.

Сравнительно-морфологический анализ взрос-
лого пигментного рисунка экспериментальных рыб
и видов, относящихся к группе Cichlasomatinae,
показал, что у особей из гипертиреоидной группы
встречаются признаки, свойственные другим ви-
дам рода Andinoacara: A. biseriatus, A. blombergi,

A. sapayensis, A. stalsbergi (рис. 5). Эти виды разли-
чаются между собой по композиции рисунка чешуй
(светлый центр и темный край, либо темный центр
и светлые края), представленности пигментных ли-
ний на корпусе, а также по цвету окантовки спин-
ного и хвостового плавников (Musilová et al., 2009;
Wijkmark et al., 2012). Гипотиреоидные A. rivulatus
формируют признаки окраски цихлид, относя-
щихся к роду Amphilophus, для которых характерен
L-тип онтогенеза (Říčan et al., 2016), в частности
признаки A. astorquii и A. zaliosus, видов с гипертро-
фированно развитыми меланистическими эле-
ментами во взрослом пигментном рисунке (рис. 5)
(Dittmann et al., 2012; McCrary, 2015).

Проведенный эксперимент продемонстриро-
вал зависимость рисунка взрослых цихлид от сро-
ков и темпов их развития. Полученные данные
подтверждают состоятельность онтогенетиче-
ской гипотезы, выдвинутой Ришаном с соавт.
(Říčan et al., 2005, 2016), и указывают на существен-
ный вклад гетерохроний в эволюцию окраски ци-
хлид. Кроме того, показана зависимость развития
пигментного рисунка A. rivulatus от ТГ. Ранее схо-
жие результаты были получены для Amatitlania ni-
grofasciata – одной из цихлид, входящих в состав
группы Cichlasomatinae (Prazdnikov, Shkil, 2018), и
других костистых рыб (Yoo et al., 2000; Jegstrup
et al., 2003; McMenamin et al., 2014; Guillot et al.,
2016; Prazdnikov, Shkil, 2016). Схожесть реакций
на изменения уровня ТГ указывает на общность
механизмов регуляции развития пигментного ри-
сунка у различных таксонов костистых рыб и дает

Рис. 5. Пигментный рисунок цихлид из рода Andinoacara (а – A. biseriatus, б – A. blombergi, в – A. sapayensis, г – A. stals-
bergi) и рода Amphilophus (д – A. zaliosus, е – A. astorquii).

(а)

(в) (г)

(д) (е)

(б)
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возможность предположить, что изменения ак-
тивности тиреоидной оси играют важную роль в
эволюции окраски Teleostei.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Развитие пигментного рисунка бирюзовой

акары представляет собой сложный процесс с от-
четливыми онтогенетическими этапами. Сроки и
темпы многих процессов в онтогенезе пигментно-
го рисунка акар регулируются уровнем ТГ. Изме-
нения гормонального статуса вызывают гетеро-
хронии в развитии пигментного рисунка, которые,
в свою очередь, приводят к серьезным морфоло-
гическим последствиям и росту фенотипической
изменчивости. Обнаруженное сходство феноти-
пов экспериментальных рыб с фенотипами дру-
гих видов цихлид свидетельствует в пользу уча-
стия гетерохроний в эволюции пигментных ри-
сунков Cichlasomatinae. Полученные результаты
указывают на потенциальную роль тиреоидного
сигнального пути в формировании разнообразия
окрасок цихловых рыб в целом и открывают но-
вые перспективы для изучения роли эндокрин-
ной системы в эволюции костистых рыб.

Исследование выполнено в рамках Государ-
ственного задания ИПЭЭ РАН № 0109-2018-0073
и ИБР РАН № 0108-2018-0007, а также при ча-
стичной финансовой поддержке РФФИ (грант
18-34-00685).
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The Role of Heterochronies in Pigment Pattern Evolution of American Cichlids 
(Teleostei: Cichlidae: Cichlasomatinae): an Experimental Approach
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Cichlids (Teleostei; Cichlidae) display a high variability of coloration, which is a morphological characteristic
playing an important role in life and evolution of fish. Heterochrony has been suggested to be one of the key
mechanisms underpinning evolution of color patterns in cichlids. Here, we present experimental evidences
demonstrating that heterochronies are involved in the diversification of the American cichlids coloration. The
data were obtained in an experiment with green terror, Andinoacara rivulatus (Cichlasomatinae). The heter-
ochronies in experimental fish were provoked by manipulations with thyroid hormones status. These hor-
mones are members of thyroid axis and are crucial regulators of the developmental rate and timing in lower
vertebrates. As the results, we revealed that: i) adult coloration of A. rivulatus is determined by the timing and
rate of pigment patterning; and ii) experimental heterochronies result in the appearance of phenotypes mim-
icking phenotypes typical of other Cichlasomatinae species. These findings indicate that heterochronies are
involved in the evolution of the American cichlids color pattern. Moreover, the discovered dependence of
cichlids pigment patterning on the thyroid axis activity offers the prospect for studying the role of the endo-
crine system in the evolution of teleosts.
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