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РЕЗЮМЕ 

Рассмотрена история и современное состояние проблемы использования признаков ранних стадий развития 
в реконструкции филогении и систематике. Принимается точка зрения современных филогенетиков об от-
сутствии в настоящее время определенных критериев для поляризации признаков методом онтогенетиче-
ского предшествования  и о  возможности использования онтогенетических трансформационных серий в 
качестве обычных признаков для реконструкции филогении. Дана характеристика современных представле-
ний о событиях морфогенеза. Подчеркивается, что разработка упорядоченной классификации событий мор-
фогенеза в рамках морфологических терминов остается незавершенной до настоящего времени. Приведены 
примеры применения признаков ранних стадий развития для построения системы костистых рыб. 
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ABSTRACT

The history and current state of a problem of use of characters of early stages of development in reconstruction of 
phylogeny and systematics is considered. The point of view of modern phylogenetics on absence certain criteria 
for polarization of characters by ontogenetic method and on use possibility ontogenetic transformation series as 
usual characters for reconstruction of phylogeny is accepted now. The characteristic of modern representations 
about events of morphogenesis is given. It is underlined that working out of the ordered classification of events of 
morphogenesis within the limits of morphological terms remains not finished till now. Examples of application of 
characters of early stages of development for construction of system of bony fishes are resulted. 
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Краткая история проблемы соотношения
онто- и филогенеза

Данная статья посвящена рассмотрению 
вопроса использования морфологических при-
знаков ранних стадий онтогенеза в филогенетиче-

ской систематике, методы которой в применении 
к морфологическим признакам на текущий мо-
мент представляются наиболее обоснованными и 
разработанными. К настоящему времени опубли-
кован целый ряд исторических обзоров, посвя-
щенных исследованиям проблемы соотношения 
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онто- и филогенетических аспектов в эволюции 
(Мирзоян 1963; Gould 1977; Мартынов 2011 и 
др.), поэтому я намечу лишь основные вехи их 
развития, опираясь на приведенные работы. Ре-
капитуляции или повторения в индивидуальном 
развитии признаков, свойственных предковым 
формам, были отмечены уже самыми ранними 
биологами, в том числе выдающимися зоологами 
XVIII и начала XIX века, среди которых можно 
назвать Жоффруа Сент-Илера и Николоса Мек-
келя-младшего. Карл Бэр (Baer 1828) первым 
описал явление рекапитуляции и сформулировал 
закон зародышевого сходства, включающий 4 
самостоятельных положения. Согласно второму 
закону зародышевого сходства Бэра, индивиду-
альное развитие протекает от общего к частному. 
В онтогенезе происходит повторение признаков 
зародышей предковых групп у потомков в преде-
лах одного морфологического типа. После публи-
кации теории эволюции Дарвина Эрнст Геккель 
(Haeckel 1874) создал первое в истории биологии 
филогенетическое древо известных тогда живых 
организмов, по существу, явившись основателем 
филогенетики. При построении филогенетиче-
ского древа Геккель опирался на разработаный 
им метод тройного параллелизма (Haeckel 1866), 
ныне известный как триада Геккеля: исследования 
морфологии, онтогенеза и палеонтологии. В этой 
же работе Геккель ввел ныне общепринятые тер-
мины «онтогенез», «филогенез», «гетерохрония» 
и сформулировал основной биогенетический за-
кон, согласно которому онтогенез есть краткое и 
сжатое повторение (рекапитуляция) филогенеза. 
Основные положения биогенетического закона 
сводятся к приобретению потомками новых при-
знаков путем надставок конечных стадий раз-
вития предков и конденсации или акселерации в 
развитии признаков взрослых предков, в резуль-
тате чего появление этих признаков в онтогенезе 
потомков переносится на все более ранние стадии 
развития. Однако полное повторение взрослых 
стадий предков в развитии потомков нарушается 
ценогенезами (эмбриональными или личиночны-
ми адаптациями) с неравномерным темпом аксе-
лерации органов или гетерохрониями. 

Уже Гегенбаур (Gegenbaur 1889) выступил с 
критикой биогенетического закона, отмечая, что 
онтогенез не является строгой рекапитуляцией 
филогенеза. Он разделял точку зрения Геккеля, 
что онтогенез представляет собой важный ис-

точник информации для филогении, однако, 
из-за осложнений, привносимых в развитие 
ценогенетическими модификациями, любая по-
следовательность развития должна критически 
оцениваться по сравнению с другим таким рядом 
и анатомией взрослых организмов прежде, чем 
стать доказательством для филогенетических по-
строений. Несколько позднее исследования ран-
них генетиков (Morgan, 1934; Golgshmidt, 1938; 
Ford and Huxley 1927) выявили искусственность 
биогенетического закона и несостоятельность 
взглядов о развитии новых признаков лишь спо-
собом надставок онтогенеза предков. 

Онтогенетический метод

В связи с появлением новой методологии 
филогенетического анализа (кладизма) в научной 
литературе 70–80-х годов прошлого века вновь 
возникла дискуссия о значении признаков разви-
тия морфологических структур в онтогенезе для 
поляризации преобразований признаков взрос-
лых организмов в филогенезе (онтогенетический 
метод). Основатель кладизма Хенниг (Hennig 
1966) выступал против использования признаков 
развивающегося организма в филогенетической 
систематике. Сравнительный анализ видов в его 
работе ограничен только признаками их взрос-
лого состояния. При этом в дальнейшем Хенниг 
все же пытался определить различные степени 
доступа развития в онтогенезе для систематики 
(Hennig 1982). 

Большинство последующих исследователей 
по-прежнему признают исключительную важ-
ность исследования ранних стадий он тогенеза 
для реконструкции филогении (Nelson 1973, 1978; 
Lundberg 1973; De Queiroz 1985; Kluge and Strauss 
1985; Williams et al. 1990). Нельсон (Nelson 1973, 
1978) предпринял попытку представить биогене-
тический закон в виде теоремы об эволюционной 
полярности признаков. Он высказал мнение, 
что использование онтогенеза для поляризации 
признаков основано на сохранении у потомков 
предковых онтогенезов, поэтому терминальная 
надставка является основным способом эволю-
ции онтогенеза. Нельсоном был выдвинут ряд 
положений, связанных с фальсификацией био-
генетического закона. Биогенетический закон 
признается фальсифицируемым. Более широко 
распространенный признак рассматривается как 
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примитивный, менее широко распространенный – 
продвинутый. Нельсон формулирует три способа 
определения полярности признаков (Nelson 1978), 
основанных на методе тройного параллелизма 
Геккеля. Метод внешней группы: признак, обнару-
женный за пределами таксономической группы и 
внутри нее, признается плезиоморфным, признак 
внутри таксономической группы – апоморфным. 
Палеонтологический метод: признак, найденный 
у более древнего ископаемого, признается плези-
оморфным. Онтогенетический метод: предковым 
признается наиболее широко распространенный 
признак; использование этого метода ограничено 
случаями, при которых временная последователь-
ность онтогенетических трансформаций происхо-
дит от более общей или широко распространенной 
к менее общей. Нельсон (Nelson 1978) рассматри-
вает две версии онтогенетического метода. Первая 
из них представляет собой второй закон Бэра. С 
точки зрения Нельсона, она имеет сомнительную 
ценность, так как основана на универсальной 
встречаемости филогенетического изменения 
посредством модификации терминальной онто-
генетический стадии. По второй версии (самого 
Нельсона), онтогенетический метод может быть 
выведен из аксиомы филогении. Он основан на 
генерализации и ограничен случаями, в которых 
онтогенетические преобразования происходят 
от более широко распространенного признака к 
менее распространенному. Таким образом, с точки 
зрения Нельсона, онтогенетический метод дает 
прямую валидную оценку филогенетического 
признака; метод внешней группы дает косвенную 
оценку; палеонтологический метод – неопреде-
ленную оценку филогенетического признака. 
Филогенетическая реконструкция полностью 
соответствует исторической последовательности 
развития.

Программная статья Де Квереса (De Queiroz 
1985) посвящена оценке метода тройного паралле-
лизма, и в частности онтогенетического метода, с 
позиций филогенетической систематики. Понятие 
филогении принято здесь в качестве аксиомы, из 
которой выведены методы систематики. Крити-
чески оценивая второй закон Бэра и биогенетиче-
ский закон в формулировке Нельсона с позиций 
фальсификации (тестирования) их основных по-
ложений, Де Кверес делает ряд основных выводов 
о возможности применения онтогенетических 
признаков в филогенетической систематике:

1) Второй закон Бэра об онтогенетическом 
предшествовании более генерализованных при-
знаков, не является универсальным, поддержи-
вается и является фальсифицируемом лишь в 
случае генерализованного онтогенетического 
предшественника. В то же время онтогенетиче-
ский предшественник может быть более генера-
лизованным, менее генерализованным или равно 
генерализованным.

2) Биогенетический закон в формулировке 
Нельсона не является прямым отражением вто-
рого закона Бэра, и его валидность не зависит от 
валидности закона Бэра.

3) Как теория об отношениях между онтогене-
зом и филогенезом, биогенетический закон Нель-
сона может только быть тестирован только уже из-
вестным филогенезом. Методы внешней группы, 
а также палеонтологический и онтогенетический 
имеют определенные ограничения в использова-
нии для определения полярности признаков.

4) полноценность онтогенетического метода 
опирается на предположение о сохранении пред-
ковых признаков. Если предковые признаки будут 
сохранены в онтогенезе потомков, то предковые 
признаки будут более генерализованными, чем 
их филогенетические производные. Общность 
(частота встречаемости) не является критерием 
генерализованности.

5) последовательность онтогенетического пре-
образования не важна для полноценности онтоге-
нетического метода; генерализация – решающий 
фактор для поляризации признаков.

6) Онтогенетический метод, основанный на 
общности, может быть полезным для определе-
ния эволюционной полярности, если признак 
относится к конкретному моменту развития (од-
номоментный). Однако при филогенетическом 
анализе более уместно принимать за признаки 
онтогенетические последовательности. Когда они 
рассматриваются как признаки, для того, чтобы 
определить эволюционную полярность признака, 
онтогенетический метод становится ненужным.

7) Онтогенетические полярности отличаются 
от филогенетических полярностей; они соотно-
сятся как часть к целому.

8) Рассмотрение в роли признаков онтогенети-
ческих последовательностей, а не одномоментных 
признаков имеет определенные последствия для 
филогенетической систематики. Для установле-
ния гомологии в связи с этой концепцией призна-
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ков все еще применим метод внешней группы. Па-
леонтологический метод с наибольшей пользой 
рассматривается как особый случай метода внеш-
ней группы, того, в котором признаки (преобразо-
вания) обычно малоизвестны. Онтогенетические 
преобразования не теряют своей важности, так 
как они теперь формируют основные признаки.

9) В филогенетической систематике нет ни-
какого тройного параллелизма. Сравнительная 
анатомия, палеонтология, и эмбриология не три 
отдельных дисциплины в пределах систематики; 
скорее они формируют единственный сравни-
тельный метод, объединенный в организме кон-
цепцией эволюции.

Достаточно убедительные аргументы против 
универсальности принципа онтогенетического 
предшествования были разработаны Мэйби 
(Mabee 1993). Ее исследование посвящено фило-
генетическому содержанию онтогенеза у рыб 
семейства Centrrachidae (Percoidei). Мэйби, как и 
другие современные филогенетики, считает , что 
исследование эволюции любого набора признаков, 
включая онтогенетические, необходимо основы-
вать на уже имеющейся филогенетической гипоте-
зе и сравнительных данных. Ею было предложено 
восемь типов онтогенетических изменений (Рис. 
1). Мэйби были построены три кладограммы род-
ственных отношений рыб семейства Centrarchidae 
с учетом двух первых типов онтогенетических 

преобразований. В качестве исходной для срав-
нения она приняла кладограмму, при построении 
которой онтогенетические признаки были поля-
ризованы с помощью критерия внешней группы. 
Вторая кладограмма была укоренена и построена 
с использованием критерия онтогенетического 
предшествования (терминальные надставки). 
Третья кладограмма была построена с использо-
ванием обратной поляризации, сравнение онтоге-
нетических и филогенетических изменений в этой 
обратной гипотезе представили минимальную 
оценку существования терминальной надставки. 
В итоге Майби было показано, что лишь от 20 до 
50% признаков демонстрируют прямое развитие 
способом терминальных надставок последних эта-
пов личиночного развития (Рис. 2). В связи с этим 
она делает вывод о невозможности использования 
онтогенетического метода для поляризации при-
знаков в филогенетическом анализе. 

Тем не менее, из таблицы, приведенной Мэй-
би (Рис. 2) очевидно, что в целом терминальные 
преобразования составляют до 75 % всех событий 
онтогенеза. Встречаются примеры развития при-
знаков в онтогенезе, состоящего полностью из 
терминальных надставок и соответствующего 
таковому в филогенезе. К ним относится соответ-
ствие последовательности закладки в онтогенезе и 
появления в филогенезе позвоночных хрящевой, 
покровной и замещающей костной тканей (Вос-

Рис. 1. Типы онтогенетических приобразований по Мэйби (Mabee, 1993) с изменениями: a, b, c – признаки; outs – внешние груп-
пы; x, y – сестринские таксоны.

Fig. 1. The types of ontogenetic patterns according to Mabee (1993) with changes: a, b, c – characters; outs – outgroups; x, y – sister-
groups. 
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кобойникова 2010 а). При этом, по-видимому, 
терминальная надставка характерна не только для 
морфологических, но и для молекулярных при-
знаков развития. Так при изучении экспрессии 
гомеобоксных генов HoxD 9-13 в передней конеч-
ности позвоночных обнаружено, что у костистой 
рыбы Danio rerio (Hamilton 1822) экспрессия 
происходит в два этапа, а у тетрапод – в три этапа. 
Поскольку последний этап экспрессии был обна-
ружен в той области зачатка передней конечности, 
где происходит образование пальцев, было выска-
зано предположение, что третий этап экспрессии 
HoxD 9-13 формируется в связи с появлением этих 
костных структур у тетрапод (Sordino and Duboul 
1996; Shubin et al. 1997). Очевидно, что здесь мы 
встречаемся с терминальной надставкой развития 
в онто- и филогенезе. Учитывая ведущую роль тер-
минальных преобразований в онтогенезе, можно 
предположить, что в перспективе будут найдены 
и разработаны условия их использования для по-
ляризации филогенетических признаков. 

Онтогенетические события

Здесь представляется важным установить, 
какие же процессы определяются термином 
онтогенетическое событие или преобразование. 
Геккель различал среди событий онтогенеза па-
лингенезы, или развитие признаков взрослых 
организмов, и ценогенезы – развитие личиночных 
адаптаций. Северцов был первым, кто предложил 
классификацию, связавшую онтогенетические и 

филогенетические процессы (1939). Его теория 
филэмбриогенеза описывает появление новых 
признаков путем трех возможных модусов фи-
лэмбриогенеза: архаллаксиса, девиации и анабо-
лии, различающихся по времени их появления в 
морфогенезе и роли в эволюционном процессе. 
Это события, привязанные к началу, середине или 
концу эмбрионального и личиночного периодов 
развития и вызывающие более или менее суще-
ственные перестройки взрослых организмов. 

Направление классификации событий онто-
генеза, начатое Северцовым, по существу про-
должает Мэйби (Mabee 1993), не знакомая с его 
работами. Из упомянутых выше восьми типов 
выделяемых ею онтогенетических изменений, три 
первые можно интерпретировать как анаболию, 
четвертый тип – как архаллаксис, следующие два, 
по существу, являются ценогенезами. С точки 
зрения Мэйби, два последних типа ранее не выде-
лялись и обусловлены выбранной ею методикой 
исследования. При этом реверсия не была выяв-
лена и самой Мэйби в ее материале. И Северцов, 
и Мэйби не признают значительной роли гетерох-
роний в эволюции живых организмов. 

В отличие от те ории Северцова классифика-
ция модусов возникновения новых признаков в 
онтогенезе Дебира (De Beer 1930, 1958) основана 
на изменениях темпа их развития. Дебир внес 
значительный вклад в развитие эволюционной 
теории, разработав понятие единого феномена 
временного сдвига или гетерохронии. Под гете-
рохронией им понимается изменение в относи-

Рис. 2. Частота встречаемости различных типов онтогенетических преобразований в развитии признаков according to Мэйби 
(Mabee, 1993).

Fig. 2. Frequency of different types of ontogenetic patterns in character development according to Mabee (1993). 
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тельном времени появления и темпе развития 
признаков потомка по отношению   к признакам 
предка. Это определение, первоначально данное 
Дебиром (DeBeer 1930), позднее без изменений 
принято в работах Гоулда (Gould 1977) и Макна-
мары (McNamara 1986). В настоящее время боль-
шинство исследователей считает гетерохронии 
важнейшим механизмом преобразований органи-
зации в филогенезе. Многочисленные синонимы 
гетерохроний разного типа, предложенные раз-

личными авторами, требовали упорядочения. С 
этой целью Макнамара (McNamara 1986) пред-
ложил удобную и четкую номенклатуру, учиты-
вающую соотношение сроков закладки, темпов 
развития и роста как соматических, так и половых 
органов (Рис. 4). 

Дондуа (2005) представляет классификацию 
изменения эмбрионального и личиночного разви-
тия, истолковываемую им на основе генетических 
процессов, лежащих в основе морфогенеза. Им 

Рис. 3. Экспрессия HoxD 9-13 генов в передней конечности позвоночных (Sordino & Duboul, 1996; Shubin et al. 1997). 

Fig. 3. HoxD 9-13 gene expression in arm of vertebrates (Sordino & Duboul, 1996; Shubin et al. 1997). 

Рис. 4. Номенклатура гетерохроний по Макнамара (MacNamara, 1986) с изменениями.

Fig. 4. The nomenclature of heterochronies according to MacNamara (1986) with changes.
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выделены три основных эволюционных способа: 
разобщение (диссоциация) процессов развития 
во времени и в пространстве, умножение (дупли-
кация) частей с последующей их дивергенцией и 
замещение функции той или иной структуры. К 
первому способу относятся гетерохронии, гете-
ротопии, аллометрическое изменение скорости 
роста частей тела. Ко второму способу онтоге-
нетических преобразований – полимеризация и 
олигомеризация. По-видимому, сюда же можно 

добавить комплексацию по Мамкаеву (1996). 
К третьему типу относятся коаптации. В насто-
ящее время, как подчеркивает Дондуа (2005), 
проблема взаимоотношений индивидуального 
развития и филогенеза далеко вышла за пределы 
морфологических исследований и решается с уче-
том современного понимания закономерностей 
эволюции генетических систем, управляющих 
развитием. Возможно, именно в связи со сменой 
приоритетов эмбриологических исследований 

Рис. 5. Родственные отношения трех подсемейств Nototheniidae (Balushkin 2000). 

Fig. 5. The relationships of three subfamilies of Nototheniidae (Balushkin 2000).

Таблица 1. Выявление родственных отношений костистых рыб кладистическими методами с использованием признаков ранних 
стадий развития.

Table 1. Use of early ontogenetic characters for the cladistic analisys of phylogenetic relationships within the teleost fishes 

Таксоны / Taxa Авторы / Authors Год / Year

Gempylidae Russo J.L. 1983

Argentinoidei Ahlstrom E.N. et al. 1984

Mictophidae Paxton J.R. et al. 1984

Scopelarchidae Johnson R.K. 1984

Evermannellidae Johnson R.K. 1984

Lophiiformes Pietsch T.V. 1984

Beloniformes Collette B.B. et al.a 1984

Scomberomorini Collette B.B. et al.b 1984

Stromateoidei Horn M.H. 1984

Scombroidei Johnson G. D. 1986

Serranidae Baldwin C.C. 1990

Congrogadinae Mooi R.D. et al. 1990

Scorpaeniformes Imamura H.M. and Jabe M. 2002

Brotulotaenia and Lamprogrammus Fahay M.P. and Nielsen J.G. 2003

Pleuronectidae Roje D.M. 2010
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к настоящему времени не осуществлена упоря-
доченная классификации событий морфогенеза 
в рамках морфологических терминов, как было 
справедливо отмечено Мэйби (Mabee 1993). В 
немалой степени этому способствовало и проис-
ходящее в последнее два десятилетие вытеснение 
морфологических данных молекулярными при 
реконструкции родственных отношений.

Использование признаков развития в 
реконструкции филогении и систематике 
костистых рыб

Сборник «Онтогенез и систематика» («Onto-
geny and Systematics” 1984), объединивший ис-
следования онтогенеза и систематики костистых 
рыб, отразил дискуссию 70–80-х годов прошлого 
века о значении онтогенетических признаков для 
реконструкции филогении. Редакторы издания 
подчеркивали, что, несмотря на теоретическую 
важность объекта, онтогенетические исследова-
ния костистых рыб редки. Несмотря на частое 
использование для реконструкции филогении и 

построения системы признаков строения икри-
нок, связанных с их размерами, формой и струк-
турой яйцевой оболочки, большинство полезной 
информации включает личиночное развитие 
и сроки появления покровных и замещающих 
костей (Arratia 2004). Монофилия Teleostei и их 
основные клады поддержаны в основном остеоло-
гическими признаками (Wiley and Johnson 2009). 
Следует отметить, что в работах, реконструирую-
щих филогению крупных таксономических групп 
рыб, до сих пор не так часто применяются методы 
кладистического анализа. Данные по развитию на 
ранних этапах онтогенеза еще реже используются 
при реконструкции филогении кладистическими 
методами (Табл. 1). 

В качестве примера возможностей использо-
вания в реконструкции филогении и системати-
ке рыб признаков ранних стадий развития можно 
привести исследование, выполненное на нототе-
ниевых рыбах из сложного в таксономическом 
отношении семейства Nototheniidae (Воскобой-
никова 2010б). Балушкиным (Balushkin 2000) 
были предложены кладограммы, демонстриру-

Рис. 6. Родственные отношения семейства Nototheniidae (Sanches et al. 2007). А – объединенное консенсусное дерево по Ба-
лушкину (Balushkin 2000): 106 признаков, 2 дерева, L 125, Ci 85, Ri 86; Б – консенсусное дерево по Санчес с соавторами. 

Fig. 6. The relationships of the family Nototheniidae (Sanches et al. 2007). A – consensus tree on Balushkin (2000): 106 characters, 2 
trees, L 125, Ci 85, Ri 86; B – consensus tree on Sanches and others (2007).
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ющие родственные отношения трех подсемейств 
нототениевых, выделенных в разные годы раз-
личными авторами (Andersen and Hureau 1979; 
Балушкин1982) (Рис. 5). 

В работе, посвященной филогении нототе-
ниевых рыб, Санчес с соавторами (Sanches et al. 
2007) в таксон-признаковой матрице объединили 

106 морфологических признаков представителей 
трех подсемейств Nototheniidae, использован-
ные Балушкиным. В результате кладистического 
анализа было получено консенсусное дерево, 
содержащее политомию родов подсемейства 
Trematominae (Рис. 6А). Самими авторами были 
секвенированы четыре независимых набора мо-

Рис. 7. Кладограмма родственных отношений Nototheniidae (Воскобойникова 2010 б).

Fig. 7. The cladogramm of relationships of Notoheniidae (Voskoboinikova, 2010).
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лекулярных данных и получено консенсусное 
дерево (Рис. 6Б), в котором не удалось выявить 
клады, соответствующие ранее предложенным 
подсемействам нототениевых. 

Для уточнения родственных отношений мною 
были использованы данные онтогенетического 
анализа нототениевых рыб (Воскобойникова 
2010б). В результате объединения данных по раз-
витию костного скелета Nototheniidae и по стро-
ению скелета у взрослых рыб (Балушкин 1976, 
1982, 1984; Andersen and Hureau 1979; Балушкин 
и Воскобойникова 1979; Воскобойникова 1980, 
1986; Andersen 1984) была получена таксон-при-
знаковая матрица, включающая 21 вид из 16 ро-
дов нототениевых рыб и 67 признаков, включая 
22 –признака, основанных на онтогенетических 
последовательностях. Множественные признаки 
были кодированы как аддитивные. Матрица была 
анализирована при помощи компьютерных про-
грамм Nona и Winclada. В результате получено 1 
дерево длиной 135 шагов с индексами Ci 57, Ri 74 
(Рис. 7). В этой кладограмме синапоморфии при-
знаков развития скелета поддерживают наличие 
трех подсемейств Nototheniinae, Trematominae 
и Pleuragramminae. Использование признаков 
развития скелета при реконструкции филогении 
Nototheniidae позволило получить одно дерево и 
сократить число используемых признаков. 

Можно отметить, что использование онто-
генетических последовательностей в качестве 
самостоятельных признаков при реконструкции 
филогении еще двух семейств нототениевид-
ных рыб – Bathydraconidae и Channichthyidae, а 
также группы подотрядов Blennioidei s.l. способ-
ствовали не только возрастанию стабильности 
представлений о родственных отношениях Bathy-
draconidae и Channichthyidae, но и подтвердили 
необходимость повышения таксономического 
статуса Parachaenichthyinae в Bathydraconidae до 
уровня подсемейства (Воскобойникова 2010б). В 
подотряде Notothenioidei было предложено повы-
сить таксономический ранг семейства Bovichtidae 
до надсемейственного (Bovichtioidea), при этом 
остальные семейства подотряда объединить в 
надсемейство Notothenioidea. Последняя таксоно-
мическая процедура в настоящее время признана 
и другими авторами (Eastman 2006; Federico et al. 
2006; Eastman and Lannoo 2007).  

В заключении можно отметить, что признаки 
развития могут быть с успехом применены и при 

картировании морфологическими признаками 
филогенетических реконструкций, полученных 
с использованием молекулярных признаков. К 
данному выводу пришел Рож (Roje 2010), объеди-
нивший в исследовании родственных отношений 
рыб семейства Pleuronectidae данные личиночной 
морфологии и генных последовательностей. Он 
указывает, что среди ограниченного числа личи-
ночных признаков, положенных на кладограмму, 
почти все они представили дополнительную под-
держку полученной филогении. Таким образом, 
исследования преобразований морфологических 
структур на ранних стадиях онтогенеза до на-
стоящего времени представляют собой важный 
инструмент систематики.
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