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В популяциях рыб разных систематических групп, обитающих в озерах как одного, так и разных 
континентов, анализировали особенности морфологических различий между рыбоядными и неры-
боядными экологическими формами в  условиях симпатрии. Показано, что у  алтайских османов 
вида Oreoleuciscus potanini в  двух озерах западной части Центрально-Азиатского бессточного бас-
сейна структура различий факторных нагрузок рассмотренных параметров морфологии челюстного 
аппарата и осевого черепа на главные векторы изменчивости в сопоставлении рыбоядных и неры-
боядных форм почти совпадает со структурой аналогичных различий в сопоставлении рыбоядных 
и  нерыбоядных форм усачей комплекса Bаrbus intermedius в  африканском оз. Тана. Вместе с  тем 
структура различий рыбоядной и нерыбоядной форм другого вида алтайских османов — Oreoleuciscus 
humilis в озере, расположенном в восточной части Центрально-Азиатского бессточного бассейна, 
существенно отличается от структуры различий экологических форм вида O. potanini и комплек-
са Barbus intermedius. Предполагается, что выявленным различиям в  структуре изменчивости ос-
манов в исследуемых водоемах можно дать следующее объяснение. В озерах Тана, Баян и Хар-Ус 
структура различий характеризует многолетнюю уже устоявшуюся ситуацию стационарного сосу-
ществования рыбоядных и нерыбоядных форм в одном водоеме. Тогда как структура изменчивости 
в периодически пересыхающем оз. Орог отражает незавершенный процесс формирования такой 
ситуации, раз за разом прерываемый гибелью популяции озера в очередной сухой период. 
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ВВЕДЕНИЕ
Горные ельцы или  алтайские османы (род 

Oreoleuciscus, Cyprinidae) распространены в  Ле-
довитоморском и  в  бессточном Центрально- 
Азиатском бассейнах (Баасанжав и  др., 1983; 
Дгебуадзе и  др., 2003; Голубцов, Малков, 2007; 
Слынько, Дгебуадзе, 2009; Слынько, Боровико-
ва, 2012; Мироновский, Слынько, 2023; Kottelat, 
2006; Dgebuadze et al., 2012; Kartavtsev et al., 2016). 
Характерная особенность этой группы рыб, год 
от года привлекающей все большее внимание ис-
следователей, — симпатрия морфоэкологических 
форм, различающихся по спектру питания (Баа-
санжав и др., 1983; Борисовец и др., 1984, 1985). 
В  рационе одних форм существенное значение 

имеют рыбы, в рационе других форм представи-
тели Pisces почти отсутствуют. На  северо-западе 
Монголии в  Котловине Больших Озер, где оби-
тают османы вида O. potanini (Kessler, 1879), озна-
ченные формы именуются “рыбоядной” и “рас-
тительноядной”. В центральной и юго-восточной 
Монголии в водоемах Долины Озeр, населенной 
османами вида O. humilis, Warpachowski, 1889, 
к  рыбоядной относится так называемая “озер-
ная” форма, к нерыбоядной — “карликовая” (Ба-
асанжав и др., 1983; Борисовец и др., 1985). 

Симпатрия экологических форм известна 
и у других карповых, в частности, у африканских 
усачей рода Barbus (=Labeobarbus). Наиболее яр-
кий пример  — комплекс Barbus intermedius sensu 
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Banister (1973) в оз. Тана (Эфиопия), где и рыбо-
ядные, и  нерыбоядные усачи представлены не-
сколькими симпатрическими формами (морфо-
типами) (Nagelkerke et al., 1994; Васильев и  др., 
2018). Показано (Мина, Мироновский, 2022), 
что структуру морфологических различий между 
экологическими формами танских усачей можно 
оценивать, анализируя распределение факторных 
нагрузок комплекса краниологических параме-
тров на первый собственный вектор (СВ1) в по-
парных сравнениях морфотипов методом главных 
компонент. Несколько раньше было обосновано 
предположение, что собственные векторы, харак-
теризующиеся разными знаками (“+” или  “–”) 
факторных нагрузок параметров челюстной дуги 
и  нейрокраниума, можно рассматривать как 
“вектор разделения пищевых ресурсов” в  фене-
тической радиации танских усачей (Миронов-
ский, 2021). Однако неясно, является  ли этот 
вектор уникальным, отражающим трофическую 
радиацию только усачей оз. Тана, или же он имеет 
место в изменчивости других групп рыб? Можно 
предположить, что симпатрия рыбоядных и рас-
тительноядных форм османов в  озерах Монго-
лии, подобная симпатрии аналогичных форм 
в  оз.  Тана, позволит внести некоторую ясность 
в данный вопрос. 

Это определило цель настоящей работы — про-
вести анализ факторной структуры морфологи-
ческих различий между рыбоядными и нерыбо-
ядными формами османов в  некоторых озерах 
Монголии в сравнении с таковой некоторых ры-
боядных и нерыбоядных форм усачей в оз. Тана. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование выполнено на  материале осте-

ологической коллекции Совместной россий-
ско-эфиопской биологической экспедиции и Со-
вместной российско-монгольской комплексной 
биологической экспедиции Российской (РАН) 
и  Монгольской (МАН) академий наук. Мате-
риалы коллекции хранятся в  Институте биоло-
гии внутренних вод РАН и  Институте проблем 
экологии и  эволюции  РАН. Африканские усачи 
комплекса Barbus intermedius из оз. Тана в коллек-
ции представлены сборами 1992–2010  гг.; алтай-
ские османы вида Oreoleuciscus humilis  — сбора-
ми 2000 г. в оз. Орог; вида O. potanini — сборами 
2008, 2010, 2011 гг. в оз. Хар-Ус и сборами 2008 г. 
в  оз.  Баян. Нерыбоядные формы оз. Тана пред-
ставлены морфотипами zurkis (zu) — 45 особей 
и carp (ca) — 14 особей; рыбоядные — морфоти-
пами dark (da)  — 32 особи и  white hunch (wh) — 
33 особи (полные и сокращенные названия мор-
фотипов даны по: (Мина и  др., 2011). В  озерах 
Орог, Баян и Хар-Ус рыбоядные формы представ-
лены 31, 10 и 16 особями, нерыбоядные — 69, 51 
и 22 особями соответственно. Определение при-

надлежности особи к той или иной форме прово-
дили по работе (Баасанжав и др., 1983). 

У  каждой особи измеряли 14 параметров, ха-
рактеризующих пропорции осевого и висцераль-
ного черепа (рис. 1). Показано, что, обладая вы-
сокой разрешающей способностью и  хорошей 
воспроизводимостью результатов измерений как 
одним, так и несколькими операторами, данный 
набор признаков позволяет уверенно дифферен-
цировать формы, как африканских усачей, так 
и алтайских османов (Дгебуадзе и др., 2008; Мина 
и др., 2011; Мироновский, 2022). Статистическую 
обработку данных проводили с  помощью про-
граммных пакетов NTSYS 2.02k и  Statistica v.  6. 
В  расчетах использованы индексы, представля-
ющие собой отношения абсолютных значений 
промеров к базальной длине черепа (BL). Далее, 
рассматривая тот или  иной признак, мы  будем 
иметь в  виду его индекс, а  не  сам промер. Зна-
чения индексов преобразовывали в натуральные 
логарифмы для нормализации распределений. 
В анализе главных компонент (АГК) собственные 
векторы (CВ) считали по корреляционной матри-
це; длину вектора принимали равной 1. Уровень 
сходства факторных нагрузок рассматриваемых 
параметров на сопоставляемые СВ корреляцион-
ных матриц оценивали, вычисляя коэффициент 
корреляции Спирмена (rs) и  Пирсона (rπ); ста-
тистическую значимость корреляций оценивали 
средствами пакета Statistica v.6.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Как следует из  рис.  2 и  рис. 3, на  плоскости 

двух первых главных компонент (ГК1 и ГК2) осо-
би рыбоядных и нерыбоядных форм четко разо-
бщены по ГК1 в каждом из семи анализируемых 
сопоставлений (рис. 2, рис. 3). По ГК2 распреде-
ления перекрываются, что дает основания рас-
сматривать собственные векторы (СВ1), соответ-
ствующие первым главным компонентам (ГК1), 
как векторы, в достаточно полной мере отражаю-
щие структуру морфологических различий между 
сравниваемыми рыбоядными и  нерыбоядными 
формами. Факторные нагрузки рассматриваемых 
признаков на указанные СВ1 приведены в табл. 1.

Чтобы сравнить рассматриваемые СВ1 меж-
ду собой, на  осях системы прямоугольных ко-
ординат отложим значения факторных нагрузок 
на каждый из них (рис. 4). В гипотетическом слу-
чае, когда структура различий в двух парах сопо-
ставляемых выборок полностью совпадает, точки, 
соответствующие нагрузкам, ложатся на прямую, 
расположенную под углом 45° к  осям коорди-
нат, корреляция между значениями нагрузок бу-
дет равна 1. Точки на таких графиках тем дальше 
расположены от начала координат, чем большую 
относительную нагрузку в  данном направлении 
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Рис.  1. Схема промеров черепа алтайских османов рода Oreoleuciscus и  африканских усачей комплекса Barbus 
intermedius. Параметры осевого черепа: 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 
и HS2 – высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края parasphenoideum. Параме-
тры висцерального черепа: Hm — высота hyomandibulare, Pop − длина praeoperculum, Op — высота передней части 
operculum, Iop — длина interoperculum, Pmx, Mx и De — длина praemaxillare, maxillare и dentale соответственно.

Таблица  1. Факторные нагрузки рассматриваемых признаков на  первые собственные векторы (СВ1) первых 
главных компонент (ГK1) в анализе различий между особями рыбоядных и нерыбоядных форм африканских 
усачей комплекса Barbus intermedius и алтайских османов рода Oreoleuciscus

Признаки 
Факторные нагрузки признаков на СВ1 в сопоставлениях форм по:

рис. 2а рис. 2б рис. 2в рис. 2г рис. 3а рис. 3б рис. 3в
B3 0.336 0.282 0.292 0.259 0.324 0.313 0.211
B2 0.322 0.338 0.180 0.135 0.204 0.193 –0.171
B1 0.340 0.301 0.296 0.207 0.250 0.294 –0.286
B4 0.291 0.273 0.289 0.265 0.336 0.324 0.173

HS1 0.155 0.204 0.321 0.338 0.325 0.288 0.247
HS2 0.263 0.213 0.321 0.307 0.103 0.042 –0.265
Hm 0.326 0.340 0.312 0.337 0.258 0.244 0.205
Pmx –0.233 –0.291 –0.325 –0.350 –0.339 –0.322 –0.345
Pop –0.159 –0.161 –0.032 –0.064 –0.245 –0.212 –0.294
Op 0.300 0.310 0.155 0.181 –0.159 –0.278 –0.317
Iop –0.311 –0.326 –0.312 –0.340 –0.297 –0.308 –0.318
Mx –0.127 –0.144 –0.278 –0.300 –0.315 –0.322 –0.352
De –0.319 –0.325 –0.319 –0.339 –0.326 –0.323 –0.333

Примечание. Обозначения признаков даны в подписях к рис. 1 и 4. 
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дисперсии несет данный признак. У начала коор-
динат оказываются точки, соответствующие пе-
ременным с наименьшими нагрузками. Сходство 
структуры различий между экологическими фор-
мами характеризуется конфигурацией распреде-
ления и  величиной коэффициента корреляции. 
Сходство тем больше, чем четче в двумерном рас-
пределении прослеживается линейная связь меж-
ду нагрузками на сравниваемые векторы (Мина, 
Мироновский, 2022). 

При сравнении пары carp‒white hunch (cа–wh) 
с  парой carp‒dark (са–da) тренд распределения 
факторных нагрузок описывается прямой, ве-
личины нагрузок по  обеим осям весьма близки 
(рис.  4a). Символы, соответствующие параме-
трам, располагаются вдоль линии регрессии, угол 

наклона которой от  45° визуально неотличим. 
Группы параметров с  положительными (“+”) 
и  отрицательными (“–”) нагрузками на  сравни-
ваемые векторы полностью совпадают. В первую 
группу (“+”) входят все шесть параметров ней-
рокраниума (B1, B2, B3, B4, HS1, HS2), параметр 
гиоидной дуги (Hm) и  один из  трех параметров 
жаберной крышки (Op), во вторую группу (“–”) —  
три параметра челюстной дуги и  два параметра 
жаберной крышки (Iop и Pop). Почти идентичное 
распределение факторных нагрузок имеет место 
на рис. 4б, где СВ1 пары zurkis‒white hunch (zu–
wh) сравнивается с  СВ1 пары zu‒dark (zu-da), 
и на рис. 4в при сравнении пар zurkis‒white hunch 
(zu‒wh) и carp-dark (ca-da). Близкий к 1 коэффи-
циент корреляции не оставляет сомнений в том, 
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Рис. 2. Особи рыбоядных () и нерыбоядных () форм усачей оз. Тана (Эфиопия), распределение на плоскости первой 
(ГК1) и второй (ГК2) главных компонент: а — carp и dark, б — carp и white hunch, в — zurkis и dark, г — zurkis и white hunch. 
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что на  рис. 4a–4в между собой сравниваются 
векторы, отражающие не разные, хотя и сходные 
между собой процессы, но  разные конкретные 
реализации одного и  того  же процесса, а  имен-
но  — процесса морфологической дивергенции 
рыбоядных и нерыбоядных морфотипов. Это же 
справедливо и  в  отношении СВ1 рыбоядных 
и  нерыбоядных экологических форм османов 
озер Баян и Хар-Ус (рис. 4г). Тесное распределе-
ние факторных нагрузок вдоль линии регрессии 
и  близкий к  единице коэффициент корреляции 
позволяют считать, что и здесь между собой сопо-
ставляются разные реализации одного типового 
процесса в разных совокупностях особей. Един-
ственное отличие от распределений на рис. 4а–4в 
заключается в том, что если в СВ1 африканских 
усачей нагрузки Op и  Pop имеют разные знаки 
(“+” и “–” соответственно), то в СВ1 алтайских 
османов обе нагрузки имеют знак “–” и находят-
ся в третьей координатной плоскости. Указанное 
различие СВ1 усачей и  османов хорошо видно 
на рис. 4д. 

Существенно иная структура различий наблю-
дается между рыбоядной и  нерыбоядной форма-
ми алтайских османов вида Oreoleuciscus humilis  
в  оз. Орог (рис.  4е), где нагрузки шести параме-
тров нейрокраниума разделились на  две равные 
по численности группы. Нагрузки трех параметров 
со  знаком “+” находятся в  первой координатной 
плоскости, нагрузки трех других со знаком “–” рас-
положены в  четвертой координатной плоскости. 
Этим структура морфологических различий двух 
экологических форм алтайских османов оз.  Орог 
существенно отличается от  таковой в  оз.  Баян  
(рис. 4е), а также от структуры различий форм ос-
манов и  усачей на  рис. 4а–4д, где шесть параме-
тров нейрокраниума образуют единую группу, рас-
положенную в  первой координатной плоскости. 
Таким образом, структура различий между ры-
боядными и  нерыбоядными формами алтайских 
османов вида O. potanini в двух озерах запада Цен-
трально-Азиатского бессточного бассейна почти 
совпадает со  структурой различий между рыбо-
ядными и  нерыбоядными формами усачей ком-
плекса Bаrbus intermedius в  африканском оз. Тана. 
Вместе с тем структура различий рыбоядной и не-
рыбоядной форм алтайских османов Oreoleuciscus 
humilis в  озере, расположенном на  востоке Цен-
трально-Азиатского бессточного бассейна, суще-
ственно отличается от структуры различий эколо-
гических форм вида Oreoleuciscus potanini и усачей 
комплекса Barbus intermedius. 

Таким образом, сравнительно далекие в  си-
стематическом и  филогенетическом отношении 
алтайские османы и  африканские усачи, пред-
ставляющие разные роды карповых, обнаружи-
вают высокое сходство факторной структуры 
изменчивости, тогда как в  пределах одного рода 
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Рис.  3. Особи рыбоядных () и  нерыбоядных () 
форм алтайских османов озер Монголии, распреде-
ление на плоскости первой и второй главных компо-
нент: а — оз. Баян, б — оз. Хар–Ус, в — оз. Орог.
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Oreoleuciscus наблюдаются значительные межви-
довые различия. По-видимому, выявленное нес-
ходство модусов изменчивости османов в оз. Орог 
и  в  двух других монгольских озерах объясняет-
ся не  таксономическим несходством O. humilis  
и  O. potanini, а  существенными различиями ги-
дрологических режимов исследуемых водоемов. 
Озера Хар-Ус и Баян (как и эфиопское оз. Тана) 
существуют постоянно, тогда как оз. Орог пе-
риодически высыхает в  силу чередования сухих 
и влажных периодов в восточной части Централь-
но-Азиатского бассейна, где оно находится. В су-
хие периоды, когда оз. Орог высыхает, обитающие 
там рыбы гибнут. С  началом влажного периода 
озеро заполняется водой, и популяция O. humilis 
восстанавливается за  счет особей, скатываю-
щихся из впадающей в него р. Туин (Dgebuadze, 
1995; Dgebuadze et al., 2012). Поскольку других 
источников восстановления популяции османа 

в оз. Орог нет, остается предполагать, что от реч-
ных рыб р.  Туин происходят не  только “карли-
ковая”, но  и  отсутствующая в  реке рыбоядная 
форма. В  пользу такого предположения свиде-
тельствуют данные, показывающие, что крупные 
особи, скатившиеся из  реки в  озеро, становятся 
каннибалами, и  темп их  роста резко возраста-
ет (Dgebuadze, 1995; Дгебуадзе, 2001). Отметим, 
что 2000 г. (год, когда в оз. Орог были отловлены 
изучаемые выборки особей) был восьмым годом 
полного заполнения озера в очередной влажный 
период, длившийся с 1992 по 2004 гг. (Dgebuadze, 
1995; Dgebuadze et al., 2012). Следовательно, если 
выборками из озер Тана, Баян и Хар-Ус представ-
лены рыбоядные и  нерыбоядные формы, сосу-
ществующие на  протяжении многих поколений, 
то соответствующие выборки из оз. Орог отража-
ют лишь начало (примерно восьмой год) процес-
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Рис. 4. Структура различий по параметрам черепа между парами, каждая из которых представлена рыбоядной и не-
рыбоядной формой: оз. Тана ‒ ca‒wh и ca‒da (а), zu-wh и zu-da (б), zu-wh и ca-da (в); оз. Баян и оз. Хар-Ус (г); оз. Баян 
и пары ca‒da из оз. Тана (д); озер Орог и Баян (е). Нагрузки параметров:  – параметров челюстной дуги Pmx, Mx, De; 
 – жаберной крышки Pop, Op и  – Iop;  – осевого черепа B1, B2, B3, B4, HS1, HS2;  – гиоидной дуги Hm.

МИРОНОВСКИЙ, СЛЫНЬКО
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са возникновения рыбоядной (“озерной”) формы 
от нерыбоядных (речных, “карликовых”) особей.

Таким образом, в озерах Тана, Баян и Хар-Ус 
выявленная структура различий характеризует 
уже устоявшуюся ситуацию стационарного сосу-
ществования рыбоядных и  нерыбоядных форм 
в одном водоеме. Структура различий в оз. Орог 
отражает не стационарную ситуацию, но незавер-
шенный процесс еe формирования, раз за  разом 
прерываемый гибелью популяции озера в  оче-
редной сухой период. Следует отметить, что у рыб 
оз. Орог векторные нагрузки параметров жабер-
ной крышки Op и Pop имеют знак “–”, что сбли-
жает их с османами озер Баян и Хар-Ус, отличая 
в совокупности от усачей оз. Тана. 

Роль коэффициентов корреляции при анализе гра-
фиков. В  случае линейной зависимости значения 
коэффициентов корреляции Спирмена (rs) и Пир-
сона (rπ) высоки и близки по величине между собой 
(рис.  4а–4г). При некотором отклонении зависи-
мости от линейной значения корреляций несколь-
ко ниже и тоже близки по величине (рис. 4д). При 
зависимости явно нелинейной (рис. 4е) коэффи-
циенты корреляции тоже близки между собой, 
но их высокие значения создают, очевидно, ложное 
впечатление о большом сходстве факторных нагру-
зок в сопоставляемых СВ. Из этого следует, что при 
анализе таких графиков в первую очередь необходи-
мо сравнивать общий паттерн распределения, вза-
иморасположение нагрузок параметров и контраст 
знаков (“+” или “–”) в нагрузках на векторы. При 
линейной зависимости и  большом подобии пат-
тернов тесные корреляции математически подтвер-
ждают высокое сходство сравниваемых векторов. 
При зависимости нелинейной суждения о сходстве 
факторных нагрузок, основанные на величине кор-
реляций, могут привести к неверным выводам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Вектор морфологической изменчивости, опре-

деляемый оппозицией факторных нагрузок при-
знаков челюстного аппарата и  нейрокраниума, 
не уникален, но и не универсален. Такая оппози-
ция нагрузок может иметь место в структуре раз-
личий экологических форм у видов разных родов, 
обитающих в водоёмах разных водных бассейнов 
разных континентов. Вместе с тем, у близких ви-
дов одного рода, обитающих в  пределах одного 
водного бассейна, структура различий оказалась 
существенно разной. Гипотезу, что выявленные 
в настоящем исследовании особенности структу-
ры морфологических различий рыбоядной и не-
рыбоядной форм в оз. Орог обусловлены особен-
ностями его гидрологического режима, можно 
проверить, исследовав структуру различий рыбо-
ядной и  нерыбоядной форм Oreoleuciscus humilis 

в одном из стационарных непересыхающих озер 
Центрально-Азиатского бессточного бассейна.
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Altai Osmans of the Genus Oreoleuciscus and African Barbs of the Barbus intermedius 
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and Non-Piscivorous Forms under Sympatry Conditions
A. N. Mironovsky1, *, E. E. Slynko2, 3 

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 

Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
3Federal State Budgetary Educational Institution of Higher Education Russian Biotechnological University, Moscow 125080 Russia

*е-mail: adissa@mail.ru

 In populations of fish species of the same and of different systematic groups living in lakes of the same and of 
different continents the patterns of differences in factor loadings of the considered parameters of the morphology 
of the jaw apparatus and neurocranium on the main vectors of variability in comparison of piscivorous and 
non-piscivorous ecological forms almost coincides. It is shown that in the Altai osmans of the Oreoleuciscus 
potanini species in two lakes of the Central Asian Closed Basin, the structure of differences is almost identical 
to the structure of differences between the piscivorous and non-piscivorous forms of the barbs of the Barbus 
intermedius complex sensu Banister (1973) complex in the African Lake Tana. At the same time, the structure 
of the differences between the piscivorous and non-piscivorous forms of another species of Altai Osmans 
Oreoleuciscus humilis in a lake located in another part of the Central Asian Closed Basin differs significantly 
from the structure of differences in ecological forms of both the O. potanini species and the B. intermedius 
complex. It is assumed that the following explanation may be given for the revealed difference in the variability 
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of Osmans in the studied water bodies. In the African lake Tana and Mongolian lakes Bayan and Khar-Us, 
the structure of differences reflects the already established situation of stationary coexistence of piscivorous 
and non-piscivorous forms in one water body. Whereas the structure of variability in the periodically drying 
Mongolian lake Lake Orog reflects not an established situation, but an incomplete process of its formation, 
interrupted over and over again by the death of the lake population in the next drought period.

Keywords: morphoecological forms, structure of morphological differences, vectors of variability, sympatric 
speciation
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