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В исследовании разнообразия организмов и за-
кономерностей формообразования важную роль 
играет анализ механизмов, поддерживающих 
устойчивость фенотипа в онто- и филогенезе (Се-
верцов, 1914; Шмальгаузен, 1938, 1982; Камшилов, 
1941; Waddington, 1957; Шишкин, 1987; Поздняков, 
2019). Ключевой вклад в формирование представ-
лений о таких механизмах, несомненно, принад-
лежит И. И. Шмальгаузену, разработавшему уче-
ние о целостном организме как системе структур-
но и функционально интегрированных элементов 

в индивидуальном и историческом развитии. 
В основе этого учения лежит концепция корреля-
ционной системы, отражающей взаимосвязи ча-
стей организма и обеспечивающей стабильность 
фенотипической реализации всего их ансамбля 
(Шмальгаузен, 1938, 1982).

Идеи Шмальгаузена значительно опередили 
свое время и положили начало направлению эво-
люционной морфологии, интенсивно развиваю-
щемуся в последние десятилетия, – исследовани-
ям фенотипической интеграции и модульности 

УДК 597.554.3.591.471.4

СТРУКТУРА КОРРЕЛЯЦИЙ ФЕНОТИПИЧЕСКИХ 
ПРИЗНАКОВ В  ИНДИВИДУАЛЬНОМ И  ИСТОРИЧЕСКОМ 

РАЗВИТИИ УСАЧЕЙ КОМПЛЕКСА BARBUS (=LABEOBARBUS) 
INTERMEDIUS В  ОЗЕРЕ ТАНА, ЭФИОПИЯ

© 2025 А. Н. Мироновскийa, *, А. В. Кожараb, c, **, Е. Е. Слынькоd, е, ***
aИнститут проблем экологии и эволюции имени А. Н. Северцова РАН, Москва, 119072 Россия

bИнститут биологии внутренних вод имени И. Д. Папанина РАН,  
пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., 152742 Россия

cЛаборатория AquaBioSafe, Тюменский государственный университет, Тюмень, 625003 Россия
dРоссийский биотехнологический университет (Росбиотех), Москва, 125080 Россия

eИнститут биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН,  
Севастополь, 299011 Россия

*e-mail: adissa@mail.ru
**e-mail: akozhara@mail.ru

***e-mail: elena.slynko.76@mail.ru
Поступила в редакцию 24.07.2024

После доработки 24.07.2024
Принята к публикации 03.08.2024

Рассматривается структура корреляционных систем краниологических признаков представи-
телей генерализованной формы комплекса усачей Barbus (=Labeobarbus) intermedius из оз. Тана 
(верховья Голубого Нила, Эфиопия) при разной длине тела (SL). У мелкоразмерных особей 
(SL < 15 см) наиболее тесно коррелируют между собой признаки, относящиеся к одному отделу 
черепа – осевому либо висцеральному. Предполагается, что на этом участке траектории развития 
корреляции отражают сопряженность изменения размеров структур, слагающих один и тот же 
отдел черепа, по мере увеличения общих размеров особей в процессе роста. У более крупных 
рыб (SL > 15 см) величина корреляций между признаками не всегда соответствует их принад-
лежности к тому или иному отделу черепа. Перестройка корреляционной системы в онтогенезе 
исследованных усачей связывается преимущественно с началом трофической специализации 
усачей оз. Тана, лежащей в основе адаптивной радиации этой группы. Обосновывается предпо-
ложение, что онтогенез рецентных представителей усачей оз. Тана до известной степени повто-
ряет их филогенез.

Ключевые слова: онтогенез, филогенез, фенотипические корреляции, крупные африканские уса-
чи, морфотипы, Эфиопия, оз. Тана, симпатрическое формообразование
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организации. Под интеграцией понимается общая 
структура системы внутренних корреляционных 
связей в организме, а под модульностью – ее раз-
деление на относительно независимые блоки более 
тесно взаимосвязанных признаков (Olson, Miller, 
1958; Goswami, Polly, 2010). Предполагается, что 
морфологическая интеграция является результатом 
генетических, эволюционных и функциональных 
отношений между признаками (Murren et al., 2002).

Говоря о корреляциях, следует различать кор-
реляции в понимании Шмальгаузена (или коор-
динации в понимании Северцова), то есть очевид-
ные без каких-либо математических вычислений 
и вполне отслеживаемые визуально взаимозависи-
мости между свойствами, системами и признаками 
организма в процессе морфогенеза, и корреляции 
как показатели биостатистики, привычные для со-
временного исследователя. Весомый вклад в коли-
чественную оценку и интерпретацию взаимосвя-
зей между биологическими переменными внесли 
Терентьев, разработавший метод корреляционных 
плеяд (1959, 1960), и его последователи (Берг, 1993; 
Ростова, 2002; Murren et al., 2002).

В своих трудах Шмальгаузен неоднократно от-
мечает, что система корреляций одних и тех же 
признаков в процессе морфогенеза может менять-
ся по мере роста особей (Шмальгаузен, 1938, 1982). 
В этой связи очевидный интерес представляет 
сравнение статистических корреляций между при-
знаками особей разных размерных групп, особен-
но при анализе ситуаций в центрах интенсивного 
формообразования.

Одним из таких центров является расположен-
ное на севере Эфиопии оз. Тана, привлекающее 
внимание исследователей высоким разнообрази-
ем морфо-экологических форм обитающих здесь 
усачей комплекса Barbus intermedius sensu Banister, 
1973 (рис. 1). Разные исследователи насчитывают 
в озере от 14 до 17 в разной степени обособлен-
ных группировок, которые одни авторы считают 
морфотипами, другие – видами, третьи – морфо-
экологическими формами одного чрезвычай-
но полиморфного вида. Единого мнения о так-
сономическом статусе форм танских усачей нет, 
но, насколько можно судить, все исследователи 
единодушны в том, что начало разнообразию мор-
фотипов оз. Тана дала в основном трофическая 
радиация особей генерализованной формы, в ка-
честве которой рассматривают всеядных усачей 
без внешних признаков какой бы то ни было пи-
щевой специализации (Nagelkerke et al., 1994; Mina 
et al., 1996; Левин, 2003; Голубцов, 2010; Васильев 
и др., 2018 и др.). При этом отмечается, что уве-
ренно определить принадлежность особи к одно-
му из морфотипов можно лишь по достижении ею 
стандартной длины (SL) 15 см (Mina et al., 1996, 

1996a; Nagelkerke, Sibbing, 2000; Мина и др., 2011; 
и др.). При меньшей длине однозначно опреде-
ляются представители лишь морфотипов acute 
и bigmouth big eye, признаки же прочих особей при 
SL < 15 см соответствуют диагнозу генерализован-
ной формы. Это дает очевидные основания пола-
гать, что морфологическая дивергенция, связанная 
с трофической радиацией, у большинства морфо-
типов начинается по достижении длины 15 см. Та-
ким образом, SL ≈ 15 см можно считать рубежом, 
на котором система корреляций между признаками 
танских усачей комплекса Barbus intermedius суще-
ственно изменяется.

Сказанное определило цель настоящего иссле-
дования: анализ структуры корреляций в морфо-
генезе усачей генерализованной формы комплекса 
Barbus intermedius в озере Тана до и после достиже-
ния длины 15 см.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование основано на материале остеоло-
гической коллекции ИПЭЭ РАН, собранном в оз. 
Тана в 1992–2010 годах. Принадлежность исследу-
емых рыб к тому или иному морфотипу определя-
ли по диагнозу в работе Нагелькерке с соавторами 
(Nagelkerke et al., 1994). Отметим, что генерализо-
ванная форма (GF – от Generalized Form) комплек-
са B. intermedius sensu Banister, 1973 в оз. Тана описа-
на как морфотип intermedius (Nagelkerke et al., 1994; 
Мина и др., 2016). В исследовании GF представле-
на 172 особями, которых разделили на размерные 
группы “мелких” (SL  10–15  см, всего 30 особей), 
“средних” (SL  15– 20  см, 75 особей) и “крупных” 
(SL 20– 35 см, 67 особей). 14 наиболее многочислен-
ных в озере морфотипов (рис. 1) представлены каж-
дый пятью усачами, которые вместе составили сбор-
ную (“модельную”) выборку из 70 особей. Как было 
отмечено выше, согласно общепринятой точке зре-
ния, морфологическое разнообразие усачей оз. Тана 
есть результат, главным образом, адаптивной радиа-
ции, направленной на разделение пищевых ресурсов. 
Следовательно, анализ фенетических отношений со-
временных морфотипов позволяет моделировать ос-
новные направления трофической диверсификации 
предковой генерализованной формы, которую мы 
считаем весьма близкой к рецентной GF. Такой под-
ход уже применялся нами ранее для решения анало-
гичных задач (Мироновский, 2017, 2020).

На препарированных черепах каждой исследо-
ванной особи выполнено 14 промеров, характе-
ризующих пропорции черепа (рис. 2). Как следует 
из схемы промеров, нейрокраниум, или осевой че-
реп, измеряли как целое, без выделения составля-
ющих его отделов или костей, входящих в состав 
того или иного отдела. В висцеральном черепе, или 



12	 МИРОНОВСКИЙ и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 104 № 3 2025

(GF)

Особь генерализованной формы

Carplike

Shorthead

Troutlike

Bigmouth mini eye

Bigmouth small eye

Bighead

Acute

Zurki

Barbel White hunch

Black hunch

Bigmouth big eye

Lip

Рис. 1. Морфотипы усачей комплекса Barbus intermedius sensu Banister, 1973 в озере Тана.

спланхнокраниуме, разделение на отделы учиты-
вали. Здесь измеряли три кости жаберной крышки 
(Iop, Op и Pop), три кости челюстной дуги (Pmx, Mx 
и De) и одну из костей гиоидной дуги (Hm). В рас-
четах использованы как абсолютные значения про-
меров, так и индексы, представляющие собой от-
ношения абсолютных значений к базальной длине 
черепа (BL); для нормализации распределений как 
абсолютные значения промеров, так и индексы ло-
гарифмировали по основанию натурального ло-
гарифма (Животовский, 1991; Ивантер, Коросов, 
2011). Данный набор признаков, как показал ряд 
исследований, отличается высокой разрешающей 
способностью и хорошей воспроизводимостью ре-
зультатов измерений как одним, так и нескольки-
ми операторами и может с успехом использоваться 
для дифференциации и оценки отношений сходства 
разных форм усачей, равно как и других групп кар-
повых (Mina et al., 1996, 1996а; Мироновский, 2006; 
Дгебуадзе и др., 2020).

Расчеты выполнены в программных пакетах 
NTSYS2.02k и Statistica 6. Между абсолютными значе-
ниями разных промеров, а также между их индексами 

вычислялись коэффициенты корреляции Пирсона. 
Структуру полученных треугольных матриц корре-
ляции (каждый признак с каждым) анализировали, 
используя кластерный анализ методом “полной свя-
зи” (complete linkage). Выбор метода “полной связи” 
обусловлен тем, что в его алгоритме нет осреднения, 
которое представляется не вполне корректным даже в 
случае морфологических дистанций. При использо-
вании же коэффициентов корреляции, которые мо-
гут иметь разные знаки («+» или «−»), осреднение, 
на наш взгляд, неприемлемо совершенно. Это дает 
основания отказаться от парно-групповых методов. 
Односвязный же метод, объединяя в кластеры бли-
жайших соседей, отрицательные корреляции и во-
все игнорирует, что тоже неприемлемо. Графически 
результаты кластерного анализа представлены в виде 
дендрограмм.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На рис. 3 приведены дендрограммы, отражаю-
щие корреляции между абсолютными значения- 
ми промеров костей черепа. В группе “мелких” 
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(SL 10–15 см) особей (рис. 3а) на первом шаге вет-
вления разделяются шесть признаков нейрокра-
ниума (B3, B2, HS2, B4, HS1, B1) и семь признаков 
спланхнокраниума (Hm, Op, Pop, Iop, De, Pmx, Mx), 
образуя два кластера. Из этого следует, что у гене-
рализованных особей SL < 15 см размеры структур, 
слагающих один и тот же отдел черепа, коррелиру-
ют более тесно, чем размеры структур отделов че-
репа, разных по своему происхождению. Наиболее 
вероятным представляется, что на данном этапе 
морфогенеза корреляции отражают топографиче-
скую близость структур в пределах каждого отде-
ла черепа и относительную независимость увели-
чения абсолютных размеров осевого и абсолют-
ных размеров висцерального отделов в процессе 

увеличения общих размеров черепа по мере роста 
особи. Оба указанных отдела можно рассматривать 
как независимые модули развития (Goswami, Polly, 
2010). В пределах этих модулей, развивающихся 
каждый как целое, составляющие их структуры 
изменяются более согласованно, чем структуры 
разных модулей. На тесную связь аллометрическо-
го (в терминологии Шмальгаузена – гетероном-
ного) роста с модульностью обращала внимание 
Р. Л. Берг. По ее меткому выражению, “гетероном-
ный рост … описанный И. И. Шмальгаузеном, – 
онтогенетическая манифестация корреляционных 
плеяд” (Берг, 1993, с. 4–5).

Уместно подчеркнуть, что упорядоченность ден-
дрограммы на рис. 3а свидетельствует о высокой 

Рис. 2. Схема промеров черепа. Нейрокраниум: 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. Сплан-
хнокраниум: Hm – высота hyomandibulare; Pop – длина praeoperculum; Op – высота передней части operculum; Iop – 
длина interoperculum; Pmx, Mx и De – длина praemaxillare, maxillare и dentale соответственно.
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достоверности отражаемого ею результата. Шесть 
признаков нейро- и семь признаков спланхно-
краниума, то есть двух разных по происхождению 
отделов черепа, четко разделяются по разным 
кластерам. Вероятность случайного появления 
такой комбинации равна отношению единицы 
к числу сочетаний из 13 элементов (признаков) 
по 7 элементов (или по 6, что математически 

тождественно). Искомое число сочетаний вычис-
ляется по формуле C n k n kn

k = −!/ !( )! и равно 1716.
Соответственно, вероятность случайности рав-

на 1: 1716 = 0.0006 и может оцениваться как прене-
брежимо низкая.

На древе корреляций особей, “средних” 
по размеру (SL  15–20  см), упорядоченности, 
строго соответствующей составу признаков 
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Рис. 3. Структура корреляций (r) между абсолютными значениями промеров черепа.
Корреляции между признаками особей генерализованной формы: а – SL < 15  см, б – SL 15–20  см, в – 
SL 20– 35 см. Корреляции между признаками усачей сборной выборки танских морфотипов, где каждый морфо-
тип представлен пятью особями, – г.
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нейро- и спланхнокраниума, нет (рис.  3б). Один 
из двух кластеров первого ветвления содержит все 
6 признаков нейрокраниума и 3 признака спланх-
нокраниума, 2 из которых – это признаки жабер-
ной крышки Pop и Op, а третий – признак гиоид-
ной дуги Hm. Второй из главных кластеров древа 
состоит только из признаков спланхнокраниума, 
три из которых – признаки челюстной дуги De, Pmx 
и Mx, а четвертый – это признак жаберной крышки 
Iop. При этом состав двух главных кластеров этой 
дендрограммы полностью совпадает с составом 
кластеров дендрограммы на рис. 3в – “крупные” 
(SL 20–35 см) особи генерализованной формы. Ве-
роятность такого совпадения в двух непересекаю-
щихся выборках, вычисленная по описанному выше 
алгоритму комбинаторики, меньше 0.000002, то есть 
исчезающе мала. Это позволяет рассматривать рас-
пределение признаков по кластерам первого уровня 
ветвления у особей SL 15–20 см (рис. 3б) и у особей 
SL 20–35 см (рис. 3в) как четкую и объективную 
тенденцию к смене структуры корреляций по до-
стижении усачами рубежа SL 15 см, после чего кор-
реляции остаются неизменными.

Если у особей с SL 10–15 см система корреля-
ций определяется более тесной сопряженностью 
изменения размеров структур, составляющих один 
и тот же отдел черепа, то чем может определяться 
система корреляций у особей с SL 15–35 см?

Чтобы ответить на этот вопрос, обратимся 
к рис.  3г, отражающему корреляции признаков 
сборной выборки, где 14  танских морфотипов 
представлены пятью особями каждый. Как видим, 
у морфотипов состав двух кластеров первого уров-
ня ветвления полностью соответствует таковому 
особей GF с SL > 15 см (рис. 3б и 3в). Один из кла-
стеров содержит шесть признаков нейрокраниума 
и те же три признака спланхнокраниума Pop, Op 
и Hm, что на рис. 3б и 3в, второй состоит только 
из признаков спланхнокраниума, три из которых – 
это признаки челюстной дуги De, Pmx и Mx, а чет-
вертый – признак жаберной крышки Iop.

Как отмечалось выше, исследователи единодуш-
ны в том, что морфологическое разнообразие усачей 
оз. Тана – это результат, главным образом, трофи-
ческой радиации (Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 
1996, 1996а; Левин, 2003; Голубцов, 2010). Это дает ве-
сомые основания рассматривать систему корреляций 
между признаками строения черепа усачей сборной 
выборки специализированных морфотипов оз. Тана 
как характерную для различий, возникающих при 
разделении пищевых ресурсов (Мироновский, 2020). 
Высокое сходство системы корреляций между при-
знаками особей генерализованной формы усачей оз. 
Тана SL 15–35 см и системы корреляций между при-
знаками усачей сборной выборки танских морфоти-
пов позволяет предположить, что и в морфогенезе 

генерализованных особей SL > 15 см наблюдаемый 
паттерн корреляций обусловлен трофической дивер-
сификацией. Возвращаясь к цели исследования, мож-
но констатировать: стандартная длина 15 см действи-
тельно является рубежом, на котором система корре-
ляций между признаками особей GF танских усачей 
комплекса Barbus intermedius существенно меняется, 
отражая начало дивергенции, связанной с трофиче-
ской радиацией.

Дендрограммы, отражающие структуру корре-
ляций не по абсолютным значениям промеров, 
а по их индексам, приведены на рис. 4. Как видно 
из рис. 4а, иллюстрирующего корреляции между 
индексами промеров особей генерализованной 
формы с SL менее 15 см, и в этом случае на пер-
вом шаге ветвления разделяются признаки ней-
ро- и спланхнокраниума. Различия касаются лишь 
более мелких деталей. Так, в отличие от абсолют-
ных значений (рис. 3а), на втором шаге в отдель-
ные целостные кластеры выделяются все три при-
знака отдела челюстной дуги Pmx, Mx и De, а так-
же три признака отдела жаберной крышки Iop, Pop 
и Op (рис. 4а). Признак гиоидной дуги Hm присо-
единяется к признакам жаберной крышки после 
того, как те объединились между собой. Кроме 
того, если в случае абсолютных значений проме-
ров все корреляции древа были положительными 
(рис. 3а), в случае индексов кластеры признаков 
осевого и висцерального черепа связывает между 
собой слабая отрицательная корреляция. Отсут-
ствие отрицательных корреляций между абсолют-
ными значениями промеров, очевидно, объясня-
ется тем, что в процессе увеличения общих разме-
ров особи абсолютные значения признаков могут 
только увеличиваться, тогда как нормированные 
на BL их относительные значения (индексы) могут 
как увеличиваться, так и уменьшаться, что являет-
ся наглядным примером аллометрии.

Структура корреляций особей с SL более 15 см 
(рис. 4б и 4в), как и при использовании абсолют-
ных значений промеров, полностью совпадает 
со структурой корреляций выборки танских мор-
фотипов (рис. 4г). Во всех трех древах один из кла-
стеров первого ветвления состоит из шести при-
знаков нейрокраниума и трех признаков спланх-
нокраниума Pop, Op и Hm, второй состоит только 
из признаков спланхнокраниума De, Pmx, Mx и Iop. 
При этом данные кластеры связаны отрицательной 
корреляцией. Как было отмечено ранее, это озна-
чает: “чем длиннее челюсти (и больше рот), тем 
ниже и у́же голова” (Мироновский, 2020, стр. 287), 
что соответствует различиям габитуса морфоти-
пов танских усачей с разным спектром питания 
(Nagelkerke et al., 1994; Mina et al., 2001).

Практически полная воспроизводимость пат-
тернов кластеризации признаков при замене 
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переменных (абсолютных значений промеров на их 
индексы) свидетельствует о реальности и высокой 
статистической надежности выявленной струк-
туры корреляций на каждом из исследованных 
этапов онтогенеза усачей. Это тем нагляднее, что 
в случае абсолютных значений промеров мы имеем 
дело с высокими положительными корреляциями, 
а в случае индексов – и с положительными, и с от-
рицательными корреляциями. Для средне- и круп-
норазмерных рыб (SL  15–20  см и SL 20–35  см) 

к этому добавляется полное совпадение состава 
кластеров первого уровня ветвления, о котором 
говорилось выше.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, показано, что в позднем онтоге-
незе усачей оз. Тана, при переходе от особей длиной 
10–15 см к более крупным происходит существенная 
перестройка системы корреляций краниологических 
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Рис. 4. Структура корреляций (r) между индексами промеров черепа.
Корреляции между признаками особей генерализованной формы: а – SL < 15  см, б – SL 15–20  см, в – 
SL 20– 35 см. Корреляции между признаками усачей сборной выборки танских морфотипов, где каждый морфо-
тип представлен пятью особями, – г.
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признаков. Высокое сходство систем корреляций 
между признаками особей генерализованной формы 
SL 15–35 см и особей специализированных морфо-
типов усачей оз. Тана позволяет предположить, что 
и в морфогенезе генерализованных особей SL > 15 см 
паттерн корреляций обусловлен трофической дивер-
сификацией, которая морфологически выражается 
в изменениях пропорций краниологических струк-
тур, в особенности челюстного аппарата. Из подобия 
корреляционных систем сборной выборки танских 
морфотипов, заведомо неоднородной по своему ха-
рактеру, и выборки “крупных” особей GF следует, 
что изменчивость последней структурирована сход-
ным образом: эта выборка тоже неоднородна и в ее 
составе есть особи, уклоняющиеся в сторону того или 
иного морфотипа.

Мина с соавторами (Mina et al., 1996а), иссле-
дуя пропорции черепа генерализованной формы 
и специализированных морфотипов усачей оз. Тана, 
описали их дивергенцию в терминах “онтогенетиче-
ских каналов”, которые по мере роста рыб ответвля-
ются от “главного” канала, соответствующего GF. Это 
позволило в дальнейшем сравнивать и анализировать 
гипотезы о порядке обособления тех или иных мор-
фотипов (Мина, Мироновский, 2022). Судя по всему, 
в эпигенетическом ландшафте GF уже имеется необ-
ходимый набор онтогенетических каналов, которые 
становятся доступны по достижении особями стан-
дартной длины 15+ см и которыми при благоприят-
ных условиях способны воспользоваться уклоняю-
щиеся фенотипы, следуя одному из вариантов даль-
нейшей специализации.

Системы корреляций, выявленные в группах осо-
бей GF разных размеров, отражают связи между при-
знаками в процессе индивидуального развития ор-
ганизмов. Отражением аналогичных связей между 
признаками в историческом развитии (в нашем слу-
чае – эволюции комплекса форм усачей в оз. Тана) 
были бы корреляции между признаками особей боль-
ши́х несмещенных выборок усачей, взятых в истори-
чески разные периоды формирования комплекса.

Таких выборок у нас нет. Все, что нам достовер-
но известно на данный момент, – это почти полное 
совпадение выявленной в настоящем исследовании 
структуры корреляций в позднем онтогенезе особей 
GF и структуры корреляций в сборной выборке, от-
ражающей результат радиации морфотипов усачей 
в оз. Тана. Можно предположить, что в ретроспек-
тиве обоих процессов оппозиции “нейрокраниум–  
спланхнокраниум”, отмеченной для малоразмерных 
генерализованных особей, в филогенезе нынешнего 
комплекса морфотипов соответствует первоначаль-
ное разделение на пучки рыбоядных и нерыбоядных 
форм с дальнейшей специализацией на более позд-
них периодах исторического развития. Это предполо-
жение требует дополнительных исследований, однако 

очевидно, что онтогенез рецентных представителей 
усачей оз. Тана до известной степени повторяет их 
филогенез.
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The structure of correlation systems of craniological measurements in the generalized form of barbs of 
the Barbus (=Labeobarbus) intermedius complex from Lake Tana (headwaters of the Blue Nile River) 
at different body lengths (SL) is considered. In the group of small-sized individuals (SL < 15 cm), the 
characters related to the same section of the skull (neurocranium or splanchnocranium) are most closely 
correlated with each other. In large-sized fish (SL > 15 cm), the magnitude of correlations between the 
characters does not correspond strictly to their attribution to one of the skull sections, and some of the 
splanchnocranium characters are clustered together with those of the neurocranium. Restructuring 
of the correlation system in the ontogeny of the fish investigated is mainly associated with the trophic 
specialization of the Lake Tana barbs underlying the adaptive radiation of this group. The assumption 
is substantiated that the ontogeny of recent representatives of the Lake Tana barbs to a certain extent 
recapitulates their phylogeny.

Keywords: ontogeny, phylogeny, phenotypic correlations, large African barbs, morphotypes, sympatric 
speciation


