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ВВЕДЕНИЕ

 Изучение геномов современных видов и кла�
дистические анализы морфологии ископаемых и
современных видов китообразных (отряд Ceta�
cea) и парнопалых (отряд Artiodactyla) привели к
кардинальным изменениям во взглядах на проис�
хождение и родственные связи этих отрядов и их
классификацию. Данные филогенетических ис�
следований позволили говорить о близком род�
стве Cetacea и Artiodactyla и выделении отряда
Cetartiodactyla (Montgelard et al., 1997).

Среди млекопитающих Cetartiodactyla – одна
из самых многочисленных и разнообразных
групп. Artiodactyla объединяют подотряды Sui�
formes (свинообразные), Ruminantia (жвачные) и
Tylopoda (мозоленогие), а Сetacea – Archaeoceti
(древние киты, или археоцеты), Odontoceti (зуба�
тые киты) и Mysticeti (беззубые киты). В совре�
менной фауне Cetartiodactyla представлены 22 се�
мействами, более чем 130 родами и 330 видами
(Cetacea: 12 семейств, 85 видов; Artiodactyla: 10 се�
мейств, 247 видов). Большое разнообразие груп�
пы делает ее удобной моделью для уточнения за�
кономерностей эволюции и отработки методик
филогенетических анализов. 

Стимулом к усиленному изучению в наше вре�
мя учеными разных стран родственных связей Ar�
tiodactyla и Cetacea послужили два сенсационных
открытия 1990�х гг. Одно в области палеонтоло�
гии – находки астрагалов древнейших китообраз�
ных, которые по строению оказались близки к та�
ковым Artiodactyla, а другое – в области молеку�
лярной биологии. Анализы ДНК современных

млекопитающих показали близкое родство Ceta�
cea и современных бегемотов Hippopotamus (Sui�
formes). Сходство между китами и бегемотами
впервые выявили иммунологические тесты в се�
редине ХХ в. За последние пятнадцать лет моле�
кулярными филогенетиками, биологами и пале�
онтологами получено много новых интересных
данных. 

Ископаемые Artiodactyla и Cetacea принадлежат
к числу наиболее хорошо изученных групп. Прове�
дено много сравнительно�морфологических и
морфофункциональных исследований, анализи�
руются связи эволюционных изменений с измене�
ниями окружающей среды, образ жизни, пищевые
и локомоторные адаптации, структура эмали зубов
и костной ткани, особенности обитания по соот�
ношению изотопов в эмали зубов, органы слуха и
обоняния, особенности онтогенеза и эмбриогене�
за, уточняется стратиграфическое и географиче�
ское распространение. Эти исследования дают
возможность выяснять родственные отношения и
основные направления эволюции, которые отра�
жают пути и этапы адаптаций к различным биото�
пам и меняющимся условиям среды, прогрессив�
ное усовершенствование одних систем и редукцию
других. Значительно пополнились сведения о
древнейших Artiodactyla и Cetacea. Несмотря на
множество блестящих исследований и ряд сенса�
ционных открытий, единства во взглядах на систе�
матику и филогению Cetartiodactyla нет. Для уточ�
нения происхождения Cetartiodactyla и родствен�
ных отношений между таксонами высокого ранга
требуются дальнейшие усилия. 
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Целью настоящей работы было сопоставить
результаты филогенетических анализов Cetartio�
dactyla с данными по базальным группам Artio�
dactyla и Cetacea и предложить гипотезу о проис�
хождении Cetartiodactyla и родственных отноше�
ниях крупных таксонов этой группы с учетом
молекулярных и морфологических данных. Осо�
бое внимание уделено архаичным Artiodactyla
(Dichobunoidea, Diacodexidae, Raoellidae, Archae�
omerycidae) и Cetacea (Pakicetidae, Ambulocetidae,
Protocetidae) и семейству Нippopotamidae, бес�
ценным основам для реконструкции ранней ис�
тории Cetartiodactyla.

Работа выполнена по программам “Проблемы
происхождения жизни и становления биосферы”
и “Биологическое разнообразие”, при поддержке
РФФИ №№ 11�04�00933�а, 11�06�12030�офи�м�
2011. 

КРАТКИЙ ОБЗОР РЕЗУЛЬТАТОВ 
ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ АНАЛИЗОВ

Молекулярные анализы. Родственные отноше�
ния Cetartiodactyla анализируются на основе изу�
чения ядерной и митохондриальной ДНК
(мтДНК) современных видов и предлагаются да�
тировки основных дивергенций. 

Все работы показывают близкое родство Ceta�
cea и Hippopotamidae (=Ancodonta) (Gatesy, 1996,
1998; Montgelard et al., 1997; Shimamura et al., 1997;
Gatesy et al., 1999; Nikaido et al., 1999; Matthee et
al., 2001; Marcot, 2007; Zhou et al., 2011; и др.).
Предполагают, что Cetacea и Hippopotamidae име�
ли сестринские отношения (т.е. ближайшего об�
щего предка) и образуют один кластер: Whippo�
morpha (Hippopotamidae + Cetacea), по�другому
Сеtancodonta или Cetacodontomorpha (Cetacea +
+ Hippopotamidae). Первые анализы цитохрома b
(cytb) и более полные современные анализы по�
казывают, что Сetacea входят в состав Artiodactyla
(Irwin, Arnason, 1994; Nikaido et al., 1999; Gatesy et
al., 1999, 2002; Matthee et al., 2001; Murphy et al.,
2001; Arnason et al., 2004; Zhou et al., 2011; Hassa�
nin et al., 2012; и др.). Многие анализы демонстри�
руют сестринские отношения Сеtancodonta и Ru�
minantia (Marcot, 2007; Zhou et al., 2011; Hassanin
et al., 2012; и др.), т.е. монофилию кластера Cetru�
minantia (Whippomorpha, Cetacea и Ruminantia).
Cetacea, Ruminantia и Hippopotamus имеют неко�
торые идентичные, одинаково расположенные на
хромосоме короткие диспергированные повторы
(short interspersel repetitive elements, SINEs), отсут�
ствующие у других млекопитающих, включая Sui�
na (свиней) и Camelidae (верблюдов) (Shimamura
et al., 1997, 1999; Nikaido et al., 1999).

В качестве базальной группы Cetartiodactyla в
разных схемах выступают: (1) Suina (Matthee et al.,
2001; Hassanin et al., 2012), (2) Tylopoda (Camel�

idae) (Gatesy et al., 1999; Nikaido et al., 1999; Mur�
phy et al., 2001; Agnarsson, May�Collado, 2008;
Zhou et al., 2011; Hassanin et al., 2012) или (3) Ty�
lopoda + Suina (Arnason et al., 2000; Gatesy et al.,
2002). Анализы показывают: (1) сестринские от�
ношения Suiformes (Suina) и Tylopoda (Camelidae)
(Arnason et al., 2000; Gatesy et al., 2002); (2) cест�
ринские отношения Suina и Ruminantia (Agnars�
son, May�Collado, 2008) или (3) отсутствие cест�
ринских отношений Suina и Ruminantia (Zhou
et al., 2011). 

Анализ больших матриц дает следующие вари�
анты расположения (arrangement) таксонов и кла�
стеров Cetartiodactyla: 

1. (Suina + Tylopoda) + (Cetancodonta + Rumi�
nantia) (Arnason et al., 2000: мтДНК 23 видов; Ga�
tesy et al., 2002: 51 вид); 

2. (((Tylopoda((Suina(Cetancоdоnta + Ruminan�
tia))) (Price et al., 2005: 290 видов; Marcot, 2007:
16 генетических маркеров 216 таксонов);

3. (((Tylopoda((Cetancodonta(Ruminantia + Sui�
na))) (Agnarsson, May�Collado, 2008, рис. 1: cytb
мтДНK 264 таксонов);

4a. (((Tylopoda((Suina + Ruminantia) + (Hippo�
potamidae + Cetacea))) (Agnarsson, May�Collado,
2008, рис. 2: cytb мтДНK 264 таксонов); 

4б. (((Camelidae((Suidae(Ruminantia + Cetan�
codonta))) (Zhou et al., 2011: ДНK из 110 ортоло�
гичных (orthologous, nuclear protein�coding genes)
генов от 24 видов); 

5. (((Suina((Tylopoda(Wippomorpha + Rumi�
nantia))) (Hassanin et al., 2012: полные геномы
мтДНК (14902 нуклеотидных характеристик)
210 таксонов). 

Молекулярные данные хорошо подтверждают
монофилию Cetartiodactyla и отдельных групп
(Ancodonta, Cetacea, Ruminantia, Suina и Tylopo�
da), но филогенетическое положение этих групп
менее определенно и на разных “наиболее парси�
моничных деревьях” не совпадает. Противоречи�
вые сигналы в основании Cetartiodactyla получа�
ются не только из�за различий материалов и ме�
тодов, но и из�за высокого уровня гомоплазии,
различий в скорости эволюции разных таксонов,
особенностей взятых внешних групп (Hassanin
et al., 2012), сложности выявления глубокого род�
ства и возможного генетического сходства анало�
гичных адаптаций. 

По молекулярным данным (Bayesian relaxed
clock analyses), начало диверсификации Cetartio�
dactyla могло относиться к мелу: 81.12 млн. л.н.
(Zhou et al., 2011), 86.8 ± 11.5 млн. л.н. (BD�SOFT)
или 142.0 ± 71.3 млн. л.н. (BD�HARD) (Hassanin
et al., 2012), или к палеоцену – 58.6 ± 3.2 млн. л.н.
(UNI�HARD) (Hassanin et al., 2012). Отрядная ди�
версификация плацентарных млекопитающих
произошла предположительно 120–100 млн. л.н.
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(Hadges et al., 1996). Дивергенции между Tylopodа,
Suina, Ruminantia и Hippopotamidae охватывали
период от позднего мела до начала эоцена (Arna�
son et al., 2000, 2004; Zhou et al., 2011). Современ�
ные линии Cetruminantia, Suina и Тylopoda могли
внезапно появиться 52–57 млн. л.н. (если учиты�
вать только значения UNI�HARD) или в интерва�
ле 102.2–57.7 млн. л.н. (BD�HARD датировки)
(Hassanin et al., 2012). 

Кладистические анализы морфологии. Для вы�
яснения родственных отношений в группах Ce�
tartiodactyla, Artiodactyla и Cetacea широко при�
меняются кладистические анализы морфологии
современных и ископаемых форм. Однако вопро�
сы происхождения Cetartiodactyla, родственных
отношений между крупными таксонами и поло�
жения Cetacea решаются неоднозначно и остают�
ся актуальными. 

Исследования многих палеонтологов�клади�
стов позволяют предполагать, что парнопалые
являются наиболее примитивной группой копыт�
ных и ответвились от эутериевого ствола намного
раньше, чем клада Cetacea + Mesonychia (=Сete,
или Acreodi) (Novacek, 1986, 1992; Prothero et al.,
1988; Thewissen, Domning, 1992; Janis et al., 1998)
(рис. 1). Часть кладистичских анализов показыва�
ет отсутствие близкого родства между Mesonychia
и Cetartiodactyla и не поддерживает их принад�
лежность к Cetartiodactyla (Thewissen et al., 2001b,
2007; Geisler, Uhen, 2003; Theodor, Foss, 2005; Gei�
sler et al., 2007), другие выявляют близкое родство

Cetacea с Mesonychia (O’Leary, 1998, 1999; Luo,
Gingerich, 1999; и др.).

Некоторые кладистические анализы подтвер�
ждают возможность сестринских отношений Ce�
tacea и Artiodactyla (Thewissen, Madar, 1999; Gei�
sler, 2001a, рис. 10A, B; Thewissen et al., 2001b; The�
odor, Foss, 2005; Boisserie et al., 2005a) или Cetacea
и древнейших азиатских Artiodactyla (эоценовых
или более древних) (Luo, 2000). Кладистические
анализы показывают общность происхождения
Cetacea с разными группами Artiodactyla:
(1) Anthracotherioidea (Rose, 2001), (2) Hippopota�
midae (Geisler, 2001a, рис. 10C; Thewissen et al.,
2001b; Geisler, Uhen, 2003); (3) Entelodontidae или
Ruminantia (Naylor, Adams, 2001), (4) Anthracotheri�
idae + Hippopotamidae (Boisserie et al., 2005a, b) и
(5) Raoellidae (Thewissen et al., 2007, 2009). На кла�
дограммах Cetacea и близкородственная им груп�
па Artiodactyla занимают сестринское положение
относительно других Artiodactyla, родственные
отношения между которыми определяются по�
разному. 

Первый крупный кладистический анализ со�
временных и ископаемых Artiodactyla выполнили
А. Джентри и Дж. Хукер (Gentry, Hooker, 1988).
Они считали этот отряд сестринской группой
всех остальных Ungulata. Компьютерная обработ�
ка 116 характеристик 36 таксонов приблизитель�
но отразила монофилию основных подотрядов.
На представленной кладограмме Artiodactyla раз�
ветвлялись на две группы, Bunodontia и Seleno�

1. Simpson et al., 1945 2. Prothero et al., 1988 3. Novacek, 1986

4. Janis et al., 1998 5. Rose, 2001

6. O’Leary, Geisler, 1999

7. Thewissen et al., 2001;
Gingerich et al., 2005
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Рис. 1. Родственные отношения крупных таксонов Cetartiodactyla по данным разных исследователей. 
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dontia; Hippopotamidae вошли в первую вместе со
многими другими Suiformes (Gobiohyus, Raoel�
lidae, Suoidea и др.), а Tylopoda и Ruminantia с ча�
стью Suiformеs – во вторую. Hippopotamidae ока�
зались значительно отдалены от основания Bun�
odontia. Положение многих групп зависело от
многочисленных реверсий полярности призна�
ков (Gentry, Hooker, 1988). Близкое родство Rumi�
nantia и Camelidae выявляют и другие кладисти�
ческие анализы морфологических признаков
(O’Leary, Geisler, 1999; Geisler, 2001a). 

В качестве базальной формы Cetartiodactyla
или Artiodactyla нередко выступает Diacodexis pa�
kistanensis Thewissen et al., 1983 (=Gujaratia pakis�
tanensis) (Gentry, Hooker, 1988; Boisserie et al.,
2005b). На некоторых схемах в основании Cetar�
tiodactyla стоят Diacodexis и Ruminantia (Boisserie
et al., 2005a). 

Разные варианты положения таксонов и кла�
стеров Cetartiodactyla получаются и на основе
комбинированных анализов молекулярных и мор�
фологических данных:

1. (Suina + Tylopoda) + (Cetancodonta + Rumi�
nantia) (O’Leary et al., 2004); 

2. ((Ruminantia + Cetacea + Hippopotamidae +
+ (Entelodontidae + Suina) + Tylopoda + Diacodexis +
+ Homacodon + Raollidae ….. + Amphimeryx))
(Geisler, Uhen, 2005: 71 таксон, 208 морфологиче�
ских и 8 021 молекулярный признак);

3. Camelidae + Suiformes + (((((Anthracotheri�
idae (((Cebochoeridae ((Raoellidae (Hippopotami�
dae + Cetacea)))) + ((Amphirhagatherium (Agrioch�
oeridae + Xiphodontoidea) + Ruminantia))))); этой
последовательности предшествуют Choeropota�
midae, Diacodexis и другие архаичные Suiformes
(Geisler et al., 2007: 217 морфологических и
38040 молекулярных признаков);

4. ((((Camelinae(((Suina((Ruminantia(Cetan�
codonta)))), где Cetancodonta = (Mesonychia + Ce�
tacea) + (Raoellidae + Hippopotamidae) (O’Leary,
Gatesy, 2008): 43 вымерших и 28 современных ви�
дов, 635 фенотипических признаков и более
40000 молекулярных); 

5. (Camelidamorpha + Suinamorpha + Ruminan�
tiamorpha + Cetancodontamorpha), где Cetan�
codontamorpha включает Cetancodonta и близкие
вымершие виды) (Spaulding et al., 2009, рис. 2:
33 современных и 48 вымерших таксонов, 661 фе�
нотипический и 46587 молекулярных признаков). 

Подтверждается монофилия Cetartiodactyla,
Ruminantia и Cetacea, близкое родство Hippopota�
midae и Cetacea, Ruminantia и Cetancodonta (см.
Geisler, Uhen, 2005; Geisler et al., 2007; Spaulding
et al., 2009). Чаще, чем в других филогенетических
анализах, демонстрируется равное родство между
подотрядами Artiodactyla и группой Cetancodonta. 

Положение Mesonychia остается неопределен�
ным. На одних схемах Mesonychia – сестринская
или предковая группа Cetacea в составе Cetartio�
dactyla (O’Leary, Gatesy, 2008), а на других – сест�
ринская группа Cetartiodactyla (Geisler, Uhen,
2005). Причем оба эти варианта возможны при
анализе одной и той же матрицы из�за нестабиль�
ности (нечеткости) отношений между Indohyus и
Mesonychia (Spaulding et al., 2009). Анализ только
ископаемых форм дает традиционную картину –
Cetacea не входят в состав Artiodactyla (Spaulding
et al., 2009). 

Вид реконструкции зависит от включенных в
анализ таксонов, признаков, принимаемых сина�
поморфий, гомологий и особенностей “ключе�
вых” форм. Так, Д. Гейслер и М. Уэн (Geisler,
Uhen, 2005) отмечают влияние неустойчивого по�
ложения (характеристик) Raollidae на проявление
множественных политомий и получаемый ре�
зультат. Без учета Raoellidae и 18 других ископае�
мых таксонов (включая Diacodexis) базальным
(стволовым) к Whippomorpha у них оказался Ceb�
ochoerus (Geisler, Uhen, 2005, рис. 3). На другой
кладограмме в основание Cetartiodactyla попали Di�
chobunidae + Choeropotamidae + Diacodexidae + He�
lohyidae + Leptochoeridae и Cetruminantia; в пре�
делах Cetruminantia кластер Anthracotheriidae +
+ Cebochoeridae + Raoellidae предшествовал кла�
стеру Hippopotamidae + Cetacea (Geisler et al.,
2007). 

Из вышеизложенного видно, что филогенети�
ческие анализы Cetartiodactyla пока дают лишь
приблизительные реконструкции родственных
отношений таксонов высокого ранга. Получение
результата, который отражал бы реальную фило�
гению Cetartiodactyla (и Mammalia в целом), за�
трудняют неполнота палеонтологической лето�
писи и необходимой генетической информации,
недостаточная изученность морфологии и эволю�
ции, ошибки в определении систематической
принадлежности отдельных форм и в реконструк�
циях эволюции отдельных линий и недостатки
методологии филогенетики и современных ком�
пьютерных методов обработки данных. Широкое
распространение в эволюции млекопитающих та�
ких явлений как конвергенции и параллелизмы
значительно усложняют решение этой задачи.
Возникают противоречия и из�за субъективизма
при определении гомологий. Неопределенность
результатов, в какой�то мере, является и след�
ствием “шума” из�за использования признаков
низших таксонов для анализа родства высших
таксонов. На результат влияют и неточности но�
менклатуры (использование одних и тех же назва�
ний для негомологичных признаков и наоборот),
которые приводят к ошибкам в кодировке при�
знаков. Необходимо дальнейшее совершенство�
вание методов и баз данных и изучение историче�
ского развития отдельных групп. 
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ПРОИСХОЖДЕНИЕ 
И ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ 

ЭВОЛЮЦИИ CETARTIODACTYLA

Artiodactyla и Cetacea – морфологически хоро�
шо очерченные группы, которые представляют
разные эволюционные направления и известны с
раннего эоцена. Среди ранне�среднеэоценовых
Artiodactyla есть представители всех трех подотря�
дов: Suiformes, Ruminantia и Tylopoda. Древние Ce�
tacea принадлежали к одному подотряду Archaeo�
ceti. В середине среднего эоцена (∼40 млн. л.н.) на
смену ранним Archaeoceti пришли первые морские
китообразные (Basilosauridae и Dorudontidae)
(Muizon, 2009; Uhen, 2010). Эволюция ранне� и
среднеэоценовых Cetartiodactyla протекала в бла�
гоприятных условиях теплой биосферы в близком
к тропическому и субтропическому климату и со�
провождалась значительным увеличением разно�
образия мелких и средних форм (Averianov, 1996;
Averianov, Erfurt, 1996; Janis et al., 1998; Theodor
et al., 2007; Prothero, Foss, 2007; и др.).

Основные направления ранней эволюции Artio>
dactyla. Artiodactyla –многочисленная и разнооб�
разная группа млекопитающих, приспособлен�
ных к обитанию в самых разных наземных биото�
пах. Ранняя эволюция Artiodactyla протекала на
фоне дифференциации биотопов, увеличения
разнообразия растительных формаций и биото�
пов, широкого распространения покрытосемен�
ных. У парнопалых хорошо развиты зрение, слух
и обоняние. Основные направления их ранней
эволюции связаны с дифференциацией и совер�
шенствованием адаптаций к растительноядности
и локомоторных функций, в частности, приспо�
соблений к бегу. Толчок тела вперед у наземных
млекопитающих осуществляется, в основном, за
счет задних конечностей, а также передних ко�
нечностей и сгибательно�разгибательных движе�
ний позвоночника. Artiodactyla хорошо отлича�
ются от других млекопитающих, кроме ранних
Archaeoceti, параксонией задних конечностей и
особым строением голеностопного сустава, энер�
гетически выгодным для повышения скорости и
экономичности бега. Астрагалы парнопалых име�
ют двублоковое строение (double pulleyed, с бло�
ками для os tibia и os naviculare), а передние и зад�
ние конечности “параксонические”, с осью ко�
нечности, проходящей между одинаково хорошо
развитыми третьим и четвертым пальцами. 

Архетип древнейших Artiodactyla развился из
генерализованного типа меловых Eutheria (Vis�
lobokova, Trofimov, 2002). На это указывают осо�
бенности строения черепа, зубной системы и ске�
лета. У ряда древнейших парнопалых передние
конечности близки к примитивному мезаксони�
ческому типу (с более развитым третьим паль�
цем), а на астрагале имеется “плантарный” блок
для os calcaneus. В основании отряда Artiodactyla

могли стоять мелкие “насекомоядно�раститель�
ноядные” формы, от которых произошел широ�
кий спектр растительноядных, смешанноядных и
всеядных наземных форм, а также немногие по�
луводные. Ruminantia, Suiformes и Tylopoda пред�
ставляют три разные эволюционные ветви, по�
явившиеся в результате ранней радиации отряда
Artiodactyla. Сходство между ними унаследовано
от общих предков и частично приобретено в ходе
параллельных адаптаций к близким условиям
cреды. Отличия между этими ветвями хорошо вы�
ражены уже у ранне� и среднеэоценовых видов и
прекрасно выявляются на представительном ис�
копаемом материале (череп, зубная система,
посткраниальный скелет). Для каждого подотря�
да характерны определенные наборы ключевых
признаков. Менее четкую картину дает исследо�
вание фрагментов челюстей или изолированных
зубов из�за большого разнообразия форм, сохра�
няющегося у многих архаичных Artiodactyla сход�
ства с исходным типом и многочисленных парал�
лелизмов, в частности, в развитии селенодонт�
ности, лофодонтности и других особенностей
прогрессивной моляризации щечных зубов.
Подотрядная принадлежность ряда форм (напр.,
Irrawadymeryx), описанных по таким фрагмен�
там, остается неопределенной. Для Artiodactyla
характерны пластичность и параллельные изме�
нения экзосоматических органов в разных груп�
пах. Кладистический анализ, проведенный с ис�
пользованием лишь признаков зубов, часто дает
искаженную картину родственных отношений. В
каждой из основных ветвей Artiodactyla наряду с
адаптивными существовали и инадаптивные на�
правления эволюции (Кowalevsky, 1875), а наряду
с основными (генеральными) – боковые. Неко�
торые Suiformes, адаптированные к водному об�
разу жизни (Hippopotamidae, часть Raoellidae),
имели черты сходства с Archaeoceti. Для выявле�
ния родственных отношений (дивергенций) меж�
ду отрядами и подотрядами наибольший интерес
представляют ранние представители генеральных
направлений.

Древнейшие парнопалые генерализованного
типа известны из Азии. Это прекрасно представ�
ленные в ископаемом состоянии Archaeomery�
cidae среди Ruminantia и Dichobunidaе и Diaco�
dexidae среди Suiformes. Из Азии в раннем и сред�
нем эоцене Artiodactyla расселялись в Европу и
Америку, где формировалось много эндемичных
форм. В облике и строении Archaeomeryx и ран�
них Suiformes Азии (Diacodexis, Gujaratia, Chor�
lakkiа, Jiangsudon) сохранялось сходство с архаич�
ными меловыми Eutheria (рис. 2, 3). Archaeomeryx
и Diacodexis были небольшими зверями, с доста�
точно короткой мордой, пятипалыми передними
и четырехпалыми задними конечностями и длин�
ным хвостом.
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Архаичное жвачное Archaeomeryx optatus Mat�
thew et Granger, 1925 (размером с кошку) из сред�
него эоцена Китая представлял особый биологи�
ческий тип, переходный от насекомоядности к
растительноядности и от примитивного рикоше�

тирующего прыжка к прыжково�скоростному бе�
гу, типичному для Tragulidae, Moschidae и многих
оленей. От архаичных Eutheria Archaeomeryx уна�
следовал (1) слабое удлинение лицевого отдела,
(2) особенности носового отверстия (без харак�
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Рис. 2. Зубы архаичных Cetartiodactyla (по Bajpai, Gingerich, 1998; Vislobokova, Trofimov, 2002; Metais et al., 2008; Thewis�
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терного для более поздних Ruminantia выступа�
ния концов носовых костей вперед), (3) близкое к
трибосфеническому строение верхних коренных
со слабо развитым метаконулем и без гипокона,
(4) верхние резцы, сравнительно высокие пред�
коренные, (5) примитивное строение эмали зубов
и (6) элементы стопохождения в передней конеч�
ности (Vislobokova, Dmitrieva, 2000; Vislobokova,
Trofimov, 2002). Селенодонтность, дорсовен�
тральный изгиб базиподия, слившиеся magnum и
trapezoidum, начальные стадии формирования os
malleolus и другие прогрессивные признаки этого
типа были унаследованы Pecora. 

Для раннего и особенно для среднего эоцена
Азии характерна широкая дифференциация Sui�
formes. Все ранне� и среднеэоценовые Suiformes,
известные в основном по фрагментам челюстей и
зубов, отличались значительным разнообразием
строения зубов (от бунодонтно�селенодонтных
до бунодонтно�сублофодонтных), и обычно пре�
восходили Ruminantia и Tylopoda по числу бугор�
ков на верхних коренных (до 5–6) и присутствию

дополнительных бугорков на нижних. На верхних
коренных, кроме трех основных бугорков (пара�
кона, метакона и протокона), нередко присут�
ствуют параконуль и метаконуль и гипокон, а на
нижних коренных, кроме четырех основных бу�
горков (метаконида, параконида, энтоконида и
гипоконида), – параконид и гипоконулид. Даже у
древнейшего Tsaganohyus pecus Kondrashov, Lopa�
tin et Lucas, 2004 из низов среднего эоцена (пачка
Бумбан свиты Наран�Булак) Монголии на ниж�
нем М1, кроме четырех основных бугорков, есть
передний и задний бугорки (paraconid и hypo�
conulid: Kondrashov et al., 2004). 

У всех Suiformes magnum и trapezoidum прими�
тивно не слитые. Близкие к трибосфеническим
верхние коренные зубы диакодексид Diacodexis и
Jiangsudon из среднего эоцена Китая и дихобуно�
идей Gujaratia pakistanensis (Thewissen et al., 1983)
(=Diacodexis pakistanensis) и Chorlakkia hassani из
среднего эоцена Пакистана и Китая не имели
расширения лингвальной стороны коронки кза�
ди, выраженного у многих более прогрессивных
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Рис. 3. Стопа и астрагал архаичных Cetartiodactyla (Archaeomeryx, Rodhocetus, Diacodexis, Indohyus, Pakicetus). 
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Suiformes с развитым гипоконом, в том числе из
Европы и Северной Америки (Thewissen et al.,
1983; Kumar, Jolly, 1986; Metais et al., 2008). Только
у самого древнего Diacodexis – D. antunesi Estravis
et Russel, 1989 (MP7) из нижнего эоцена Португа�
лии гипокон лишь слабо намечен, а гипоконулид
очень маленький. По особенностям питания и
локомоции эти ранние Suiformes были близки к
трагулинам типа Archaeomeryx. Сходство с арха�
ичными жвачными выявляется и у ранних пред�
ставителей других более специализированных
групп Suiformes (Raoellidae, Anthracotherioidea). У
Raoellidae верхние сублофодонтные коренные
примитивно четырехбугорчатые. Древнейший
представитель Anthracotheriidae – Siamotherium
krabiense из среднего эоцена Таиланда и Мьянмы
(Бирмы) имел пятибугорчатые буно�селено�
донтные верхние коренные и был мелкой листо�
ядно�плодоядной (folivorous�frugivorous) лесной
формой, близкой по экологии к современным
Tragulidae. 

Происхождение Artiodactyla. Особенности
морфологии древнейших Artiodactyla свидетель�
ствуют о том, что Artiodactyla берут начало от ар�
хаичных Eutheria и ответвились от эутериевого
ствола раньше, чем позднемеловые арктоциони�
ды Protungulatum (Novacek, 1986, 1992; Prothero,
1993; Janis et al., 1998; Vislobokova, 1998, 2001; Vis�
lobokova, Trofimov, 2002). Корни отряда уходят в
мел, как и предполагали В.О. Ковалевский (Kow�
alevsky, 1873–1874, 1875) и B. Мэтью (Matthew,
1929, 1934) и о чем свидетельствует ряд цитогене�
тических и молекулярных анализов (Todd, 1975;
Shimamura et al., 1997; Zhou et al., 2011; Hassanin et
al., 2012). Принимаемая многими гипотеза Л. Ван
Валена (Van Valen, 1966) о происхождении Artio�
dactyla от арктоционид данными сравнительной
морфологии не подтверждается. 

Основные направления эволюции Cetacea. В
процессе эволюции Cetacea прошли путь от древ�
них мелких полуводных наземных форм до круп�
ных современных обитателей морей и океанов
(киты, дельфины и морские свиньи). По своему
облику и строению современные Cetacea отлича�
ются от всех других млекопитающих и прекрасно
адаптированы к водной среде. Череп у них сильно
изменен, а тело имеет обтекаемую форму. Глазни�
цы расположены высоко на черепе и сверху силь�
но перекрыты лобными костями. Звук восприни�
мается из водной среды толстостенными бара�
банными пузырями, сращенными с каменистой
костью. В отличие от древних китов, у современ�
ных китов почти или полностью исчезли обоня�
тельные раковины в носовой полости и обоня�
тельные доли мозга. У современных китов основ�
ной орган продвижения тела вперед – хвост,
крестцовые позвонки модифицированы, задние
конечности утрачены или сильно редуцированы,
все суставы кисти плоские, почти неподвижные,

число фаланг второго и третьего пальцев иногда
увеличено. Кости конечностей китов с выражен�
ным остеосклерозом (утолщенным кортексом). У
эмбрионов современных китов (дельфинов) че�
реп имеет нормальное для млекопитающих стро�
ение и проявляются начальные стадии формиро�
вания задних конечностей (Thewissen et al., 2009).
Ранние Archaeoceti были хищниками. Обликом
они немного походили на древнейших парнопа�
лых и сохраняли некоторые адаптации к обита�
нию на суше, но были крупнее и специализирова�
ны к полуводному и водному образу жизни. Ar�
chaeoceti были разнообразны в эоцене и вымерли
около 37 млн. л.н (Bajpai et al., 2009). Последова�
тельный ряд прекрасных находок ранне�средне�
эоценовых форм из Пакистана и Индии показал
трансформацию Archaeoceti в настоящих китов
(Thewissen et al., 2001a, b, 2009; Gingerich et al.,
2001, 2009).

Pakicetidae. Пакицетиды были хищниками
прибрежий эпиконтинентальных морей на месте
моря Teтиc между Евразией и Индо�Пакистаном
(Gingerich et al., 1983). Они, возможно, питались
рыбой и могли бродить по дну мелких пресновод�
ных водоемов (Bajpai, Gingerich, 1998; O’Leary,
Uhen, 1999; Thewissen et al., 2001). Кладистиче�
ский анализ показал их родство с парнопалыми
(Gatessy, O’Leary, 2001; Thewissen et al., 2001; Gei�
sler et al., 2007). Предполагают, что пакицетиды
унаследовали полуводный образ жизни от Raoel�
lidae, но большая примитивность зубной системы
и ряд других особенностей морфологии противо�
речат этой гипотезе. Группы принадлежат к раз�
ным эволюционным линиям, разошедшимся, по�
видимому, задолго до эоцена. 

У Pakicetus attocki из нижнего эоцена форма�
ции Кульдана (Kuldana Formation) Пакистана,
размером с волка, были очень длинные лицевой
отдел и нижняя челюсть, длинные конечности и
длинный хвост, признаки водных животных (по�
ложение орбит близко к крыше черепа, соответ�
ствующее соотношение изотопов в зубах, остео�
склеротичное строение костей конечностей) и
типичное для китов involuсrum (Thewissen et al.,
2001; Madar, 2007). Зубы пакицетид достаточно
простые, с высокими острыми бугорками, разде�
ленными глубокими долинками (Gingerich, Rus�
sel, 1981). Верхние коренные у Pakicetus с тремя
заостренными бугорками: крупными протоконом
и параконом и небольшим метаконом; нижние
коренные с массивным треугольным протокони�
дом и простым талонидом (Gingerich et al., 1983).
Himalayacetus subathuensis Bajpai et Gingerich, 1998
из нижнего эоцена формации Субату (Subathu
Formation, ∼53.5 млн. л.н.) Индии имел высокие
(“хищнические”) М2 и M3 (Bajpai, Gingerich,
1998; Roe et al., 1998). Такое строение зубов паки�
цетид, говорит о том, что их предок был ближе к
генерализованному типу меловых Eutheria, чем



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 3  2013

О ПРОИСХОЖДЕНИИ CETARTIODACTYLA 91

известные древнейшие Artiodactyla. Пакицетиды
сохранили признаки адаптации к бегу и параксо�
нические конечности (Madar, 2006). С Artiodactyla
их сближают двублоковый астрагал и пяточная
кость с длинным бугром и узкой косо сидящей
фибулярной фасеткой. От более поздних китов
пакицетид отличают своеобразное положение и
дорсальное направление глазниц, положение но�
сового отверстия на переднем конце морды, при�
сутствие надглазничного канала и слезного от�
верстия, ряд особенностей строения ушной обла�
сти, небольшие размеры нижнечелюстного
отверстия (как у неземных млекопитающих, а не
у более поздних китов). Адаптации к восприятию
звука под водой у пакицетид очень слабые. Воз�
можно, они могли воспринимать вибрацию суб�
страта или звуков при низком положении головы
или контакте с землей (ground). У пакицетид нет
воздушных ушных синусов, каменистая кость
(petrosum, periotic) слабо слита c окружающими
костями, хорошо развитая fossa m. tensor tympani
говорит о присутствии os malleolus и мембраны
(Gingerich et al., 1983; Thewissen et al., 1996, 2001b;
Luo, 1998). 

Ambulocetidae. Близкие к пакицетидам, но бо�
лее крупные (размером с морского льва) амбуло�
цетиды, жившие около 48–49 млн. л.н., походили
на крокодилов и были достаточно активными
морскими хищниками. Лицевой отдел черепа у
них очень длинный, глаза смотрели в стороны,
нижняя челюсть длинная и низкая (Numella et al.,
2006; Thewissen et al., 2009). Амбулоцетиды плава�
ли с помощью мощных задних лап, с дорсовен�
тральными “махами”, и мощного, гибкого хвоста.
Кисть и стопа у них сильно увеличены. Кисть
имела пять длинных пальцев, а гораздо более
крупная стопа – четыре. Первая и вторая фаланги
удлинены, особенно на задних конечностях. Лапы,
возможно, имели перепонки. Скелет Ambulocetus
сохраняет некоторые особенности наземных бега�
ющих и прыгающих млекопитающих (парнопа�
лых) (Thewissen et al., 2001b): лопатка с большой
надостной ямкой (fossa supraspinata) и маленьким
акромионом, плечевая кость без crista deltopectora�
lis, крестец из четырех почти слитых позвонков,
большеберцовая кость длинная с коротким греб�
нем tuberositas tibiae и “артиодактильный” голено�
стопный сустав. 

Protocetidae. Большое значение для понима�
ния эволюции китов имеют данные о морфоло�
гии Artiocetus clavis Gingerich et al., 2001 из Паки�
стана (47 млн. л.н.) и Rodhocetus balochistanensis
Gingerich et al., 2001. В заплюсне cuboid и navicular
раздельные (Artiocetus clavus: Gingerich et al.,
2001). Кисть Rodhocetus близка к генерализован�
ному плану меловых плацентарных, как и у Dia�
codexis и ранних антракотериоидей (Rose, 2001).
Она пятипалая, мезаксонная, с более развитым
третьим пальцем, запястье слабо выгнуто, c асе�

риальным положением карпальных костей, тре�
тьи фаланги копытцеобразные. Стопа параксо�
ническая, с необычно длинными первыми и вто�
рыми фалангами, больше приспособлена для
обитания в воде, чем на суше (Gingerich et al.,
2001). Присутствие ключицы и третьего троханте�
ра на бедренной кости говорит о большей прими�
тивности по сравнению с известными древней�
шими парнопалыми (Rose, 2001). На суше Rodho�
cetus передвигался на копытных фалангах
второго, третьего и четвертого пальцев передних
конечностей и плантарной поверхности задней
конечности. 

О происхождении Cetacea и их родстве с Artio>
dactyla. Не вызывает сомнений, что Cetacea про�
изошли от наземных млекопитающих (Gingerich
et al., 2001; Thewissen et al., 2001; Bajpai et al., 2009).
Дж. Симпсон (Simpson, 1945) считал Cetacea осо�
бой, аберрантной группой млекопитающих и по�
лагал, что они отошли от ствола Eutheria очень ра�
но, по�видимому, в мелу. Современные палеонто�
логические данные повышают вероятность этой
гипотезы и опровергают гипотезу Л. Ван Валена
(Van Valen, 1966) о происхождении Cetacea от Me�
sonychia или очень близком родстве с ними, а так�
же гипотезу о происхождении Cetacea от Artiodac�
tyla. Сходство Cetacea с Mesonychia, архаичными
хищными копытными, скорее всего, конвергент�
ное. Mesonychia – инадаптивная группа, не имев�
шая отношения к генеральным направлениям эво�
люции, представленным Cetacea и Artiodactyla. 

Впервые о родстве Cetacea и Artiodactyla пале�
онтологи всерьез заговорили после находок зад�
них конечностей разных Archaeoceti (Thewissen
et al., 1998, 2001a; Thewissen, Madar, 1999; Ginger�
ich et al., 2001, 2009; Rose, 2001) и новых находок
Suiformes семейства Raoellidae (Thewissen et al.,
2007). Сходство в строении костей заплюсны
(астрагала, кубовидной и пяточной) парнопалых
и эоценовых Archaeoceti заставило некоторых па�
леонтологов признать, что Cetacea произошли от
Artiodactyla (Gingerich et al., 2001; Rose, 2001;
Thewissen et al., 2009) и даже предположить, что
предки Cetacea походили на современных олень�
ков Hyemoschus (Thewissen et al., 2009). 

Морфологически и по образу жизни Archaeo�
ceti отличались от древних Artiodactyla и несо�
мненно представляли особое направление эво�
люции. Archaeoceti имели типичные для китов
апоморфии. Признаки сходства с генерализован�
ными меловыми Eutheria и архаичными Artiodac�
tyla сочетаются у них с “китовыми” признаками
(в том числе в строении черепа и конечностей).
Развитие хищнических адаптаций у Archaeoceti
делает их похожими на других хищных млекопи�
тающих, особенно примитивных (Mesonychia).
По многим признакам зубной системы и астрага�
ла Archaeoceti были примитивнее всех известных
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древнейших Artiodactyla. Ни один из представи�
телей ранних Artiodactyla не подходит на роль
предка Archaeoceti. Более вероятной представляет�
ся общность происхождения Cetacea и Artiodactyla,
как и показал ряд филогенетических морфологи�
ческих анализов (Thewissen, Madar, 1999; Thewissen
et al., 2001b; Gingerich et al., 2001; Theodor, Foss,
2005). Присутствие двублокового астрагала у Ar�
chaeoceti может свидетельствовать о происхожде�
нии Cetacea и Artiodactyla от общего предка.
Большая примитивность астрагала одного из са�
мых древних Archaeoceti – Pakicetus – по сравне�
нию с астрагалами древнейших Artiodactyla гово�
рит о том, что их общий предок имел еще более
примитивный двублоковый астрагал (Rose, 2001).
Подтверждением общности происхождения Ce�
tacea и Artiodactyla служат и другие признаки, в
частности, сходство нижних молочных зубов D2 и
D3 с дополнительными зубчиками Cebochoerus и
Basilosauridae (см. Theodor, Foss, 2005). 

О сходстве отдельных групп Artiodactyla 
и отряда Cetacea. Промежуточные группы

Некоторые группы парнопалых (Raoellidae,
Hippopotamidae и Anthracotheriidae) адаптирова�
ны к полуводному образу жизни и имеют призна�
ки сходства с археоцетами. Но это сходство отра�
жает параллельные адаптации к одинаковым
условиям среды, а не принадлежность к одному
отряду (Artiodactyla или Cetacea).

Близкое родство отдельных групп Artiodactyla
(Raoellidae, Hippopotamidae, Anthracotheriidae +
+ Hippopomorpha) и Cetacea данные сравнитель�
ной морфологии не подтверждают. Группы Raoel�
lidae и Hippopotamidae, скорее всего, были проме�
жуточными между Ruminantia и Suiformes и пред�
ставляли боковые линии эволюции Artiodactyla.
Для таких промежуточных групп характерно не�
которое смешение (“мозаичность”) признаков,
из�за которого бывает трудно определить их систе�
матическую принадлежность. Присутствие проме�
жуточных групп среди Artiodactyla – не редкость:
например, Palaeоmerycidae между Cervidae и Giraf�
fidae, Moschidae между Cervidae и Bovidae и др. 

Raoellidae. Из ископаемых Artiodactyla род In�
dohyus семейства Raoellidae имеет наибольшее
сходство с Archaeoceti. Raoellidae известны из эо�
цена Индии, Пакистана и Монголии в интервале
55–45 млн. л.н. Indohyus из среднего эоцена ме�
стонахождения Sindhatudi (Кашмир) в Гималаях
был размером с енота, имел слегка удлиненную
морду, длинный хвост и длинные конечности и,
возможно, был околоводным (aquatic wader)
(Thewissen et al., 2007, 2009; Bajpai et al., 2009).
Низкие значения δ18O эмали зубов и остеосклероз
конечностей указывают на обитание в воде, а зна�
чение δ13С эмали сходно с показателями у назем�

ных млекопитающих из раннего и среднего эоце�
на Индо�Пакистана (Thewissen et al., 2007). По
пищевым адаптациям Indohyus заметно отличал�
ся от ранних Cetacea. Скорее всего, он был назем�
ным смешанноядным, но мог использовать и вод�
ные ресурсы (растительность, беспозвоночных
и др.). К синапоморфиям клады Indohyus и Ceta�
cea относят: involucrum, передне�заднее положе�
ние резцов и высокие задние предкоренные
(Thewissen et al., 2007, 2009). Два последних при�
знака – плезиоморфные, могли быть унаследова�
ны от меловых Eutheria. Involucrum, по�видимо�
му, не является уникальной чертой Cetacea или
одной эволюционной линии Cetartiodactyla.
Нельзя исключать его независимое развитие у In�
dohyus и древних китов. Появление сходных
адаптаций к водной среде обитания в разных вет�
вях Cetartiodactyla вполне вероятно. Например,
остеосклероз выражен не только у китов, но и у
разных водных и полуводных млекопитающих
(бобров, выдр, Hippopotamus и др.). Практически
одновременное существование Indohyus и древ�
нейших китов, по мнению Тевиссена и его коллег
(Thewissen et al., 2007), служит подтверждением
происхождения археоцет от Indohyus. Но оно мо�
жет быть лишь отражением раннеэоценовых ра�
диаций разных ветвей Cetartiodactyla. 

Hippopotamidae и Anthracotheriidae. Hippopota�
midae сближают с китами лишь специфические
морфологические особенности, связанные с
адаптациями к водной среде: высокое положение
глазниц на черепе, остеосклероз и др. Эти адапта�
ции конвергентно развивались в разных группах
позвоночных (например, у крокодилов). Предпо�
лагаемые синапоморфии клады Whippomorpha
(т.е., Hippopotamidae + Cetacea) не очень надеж�
ны. Это – удлиненный лицевой отдел, окончание
носовых костей за передним краем глазниц, по�
чти полное отсутствие волос и отсутствие саль�
ных желез (sebaceous glands) (Geisler, Uhen, 2005).
Для клады Cetacea, Hippopotamidae и Cebochoe�
ridae тоже предлагаются только слабые синапо�
морфии (положение засуставного отверстия и ма�
стоида). 

По молекулярным данным, Hippopotamidae
появились 50.5 млн. л.н. (Zhou et al., 2011). Самые
ранние Hippopotamidae найдены в Африке. Еще
недавно древнейшим представителем семейства
считался Kenyapotamus из среднего миоцена
(∼15.7 млн. л.н.) Кении, а cейчас это – Morotoch�
oerus из раннего миоцена Уганды (∼21 млн. л.н.)
(Piсkford, 1983; Behrensmeyer et al., 2002; Boisserie
et al., 2010; Orliac et al., 2010). Ранние Hippopota�
midae отличаются от современных более просты�
ми и бунодонтными зубами. В ходе эволюции у
Hippopotamidae, как и у других Suiformes, шло по�
степенное усложнение строения зубов. 
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Hippopotamidae считают близкими родствен�
никами Anthracotheriidae (Colbert, 1935; Viret,
1961; Boisserie et al., 2005a, b, 2010; Lihoreau, Du�
crocq, 2007; Orliac, 2010), Tayassuidae (Pickford,
1983) или Palaeochoeridae (Pickford, 2008). Одни
кладограммы показали, что у Hippopotamidae и
Anthracotheriidae был общий предок (Gentry,
Hooker, 1988), другие не выявили близость An�
thracotheriidae и Hippopotamidae (Geisler, Uhen,
2005; Thewissen et al., 2007; Geisler, Theodor, 2009).
Сходство между этими группами может быть и
конвергентным (Pickford, 2008). Среди поздних
Anthracotheriidae были полуводные формы.

Ряд филогенетических анализов продемон�
стрировал сестринские отношения между кладой
Anthracotheriidae + Hippoроtamidae и Cetacea
(Boisserie et al., 2005a, b, 2010; Boiserrie, 2007). Рас�
тительноядный тип пищевых адаптаций и значи�
тельная усложненность зубов этих Suiformes не
позволяет рассматривать их в качестве предков
Cetacea. Сестринские (или близкие к сестрин�
ским) отношения между Hippopotamidae, Anthra�
cotheriidae и Archaeoceti могут отражать отдален�
ное родство этих групп и сходство адаптаций к
водной среде. 

Реконструкция начального этапа 
эволюции Cetartiodactyla

Пропущенное звено: о гипотетических предках и
ранних радиациях Cetartiodactyla. Разнообразие ки�
тов и парнопалых в раннем эоцене, скорее всего,
отражает не практически одновременное появле�
ние этих групп на рубеже палеоцена и эоцена или в
раннем эоцене, а лишь промежуточный этап их
эволюции, связанный с началом широкой экспан�
сии этих групп после позднемелового кризиса. 

Предками Cetartiodactyla могли быть назем�
ные позднемеловые Eutheria генерализованного
типа. Artiodactyla и Cetacea, возможно, произо�
шли от гипотетической базальной группы Cetar�
tiodactyla, с близкими к трибосфеническим зуба�
ми, очень примитивным двублоковым астрага�
лом (более примитивным, чем у известных
архаичных парнопалых) и копытцеобразными
третьими фалангами (рис. 4). Полученные на ос�
нове молекулярного анализа датировки времени
происхождения Cetartiodactyla, 87 млн. л.н. (Ku�
mar, Hedges, 1998; Hassanin et al., 2012) и
81.12 млн. л.н. (Zhou et al., 2011), и радиации Ru�
minantia, Suina и Тylopoda до 57.7 млн. л.н. (Shima�
mura et al., 1997; Hassanin et al., 2012) не кажутся не�
реальными, как и дивергенция Cetacea и Artiodac�
tyla на рубеже мела и палеогена или в начале
кайнозоя (64–65 млн. л.н.) (Bajpai, Gingerich, 1998). 

Медленные темпы начальной эволюции гене�
ральных направлений млекопитающих позволя�
ют предполагать, что эоценовые формы Сetacea и

Artiodactyla не являлись начальными формами
своих направлений. В доэоценовое время (до
55 млн. л.н.) Artiodactyla и Cetacea не были фоно�
выми млекопитающими и имели очень ограни�
ченное распространение. Они могли быть очень
мелкими примитивными формами (меньше кош�
ки, с мышь и крысу). Возможно, остатки этих жи�
вотных уже присутствуют в коллекциях, но пока
не выявлены или отнесены к другим формам.
Следует обратить внимание на поиск черепов и
скелетов предковых Artiodactyla и Cetacea в мелу
и палеоцене, особенно в Центральной и Южной
Азии.

Адаптивная радиация Artiodactyla и появление
подотрядов Ruminantia, Suiformes и Tylopoda про�
изошли ранее 56 млн. л.н. В низах нижнего эоце�
на присутствуют ископаемые формы этих подот�
рядов. Корни промежуточных групп c амфибий�
ными адаптациями, вероятно, тоже возникли в
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Рис. 4. Филогенетическая схема Cetartiodactyla. Ос�
новные апоморфии: 1 – примитивный двублоковый
астрагал; 2 – прогрессивный “артиодактильный” аст�
рагал (проксимальный и дистальный блоки хорошо
развиты, сближены); 3 – астрагал “китового” типа
(блоки расположены на значительном расстоянии
друг от друга, поперечник нижнего блока почти вдвое
меньше поперечника верхнего блока), верхние ко�
ренные с тремя бугорками, involucrum; 4 – на верхних
коренных обычно не менее пяти бугорков и развит
гипокон, сублофодонтность и селенодонтность; 5 –
naviculocuboideum, на верхних коренных четыре бу�
горка и увеличенный метаконуль (на месте гипоко�
на), селенодонтность; 6 – на верхних коренных четы�
ре бугорка и увеличенный метаконуль (на месте гипо�
кона), селенодонтность. 
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результате адаптивной радиации Artiodactyla. Од�
ни из них (Raoellidae) не оставили потомков в со�
временной фауне, другие (Hippopotamidae) слабо
представлены ископаемыми формами. Они име�
ют большее морфологическое сходство с Sui�
formes и должны быть оставлены в составе этого
подотряда. 

О возможном центре происхождения Cetartio>
dactyla. Разнообразие Аrtiodactyla и Cetacea и
присутствие ранних представителей генеральных
линий в эоцене Азии говорит о том, что центр
происхождения Cetartiodactyla, скорее всего, на�
ходился здесь. Ранняя эволюция Artiodactyla в Ев�
ропе и Северной Америке основывалась на эво�
люции иммигрантов из Азии. Пакистанский
центр происхождения (Thewissen et al., 2007) оста�
ется гипотетическим, как и предположение об
индийском “Ноевом ковчеге” (“Noah’s Ark”) –
доэоценовом происхождении Аrtiodactyla в Ин�
достане и вселении этой группы в Евразию и Се�
верную Америку в раннем эоцене после соедине�
ния Индостана с азиатским континентом (Kumar,
Jolly, 1986). Пока больше свидетельств о миграции
парнопалых вместе с другими млекопитающими
во время этого события из Азии на территорию
Индостана. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Палеонтологические и молекулярные данные
действительно свидетельствуют о близком род�
стве отрядов Artiodactyla и Cetacea и естественно�
сти группы Cetartiodactyla, имеющей надотряд�
ный ранг. Морфология архаичных Cetartiodactyla
не подтверждает принадлежность Cetacea к Artio�
dactyla. Предки Cetacea обладали более прими�
тивным строением, чем Raoellidae и другие арха�
ичные Artiodactyla. Оба отряда представляли раз�
ные направления эволюции и возникли, по всей
видимости, в результате адаптивной радиации от
гипотетической базальной группы Cetartiodactyla
в конце мезозоя. Предками Cetartiodactyla могли
быть меловые мелкие наземные Eutheria генера�
лизованного типа, а первыми Cetartiodactyla –
мелкие насекомоядно�растительноядные по�
движные грацильные формы. Появление подот�
рядов Ruminantia, Suiformes и Tylopoda, очевид�
но, связано с адаптивной радиацией Artiodactyla
на рубеже мела и палеоцена или в палеоцене. 

Использование молекулярных данных для
изучения происхождения и родственных отноше�
ний высших таксонов очень перспективно, но
пока дает лишь приблизительную картину род�
ственных отношений высших таксонов и не мо�
жет заменить традиционные палеонтологические
исследования. Реконструкция филогении таксо�
нов высокого ранга в молекулярной генетике
должна иметь свою специфику. Нужны надежные
генетические характеристики высших таксонов и

эффективные способы минимизации влияния
гомоплазии на результаты анализов.

Сопоставление молекулярных и палеонтоло�
гических данных очень полезно. Палеонтологов
оно стимулирует к новым поискам, более углуб�
ленному изучению ископаемого материала и
осмыслению эволюции, а молекулярных биоло�
гов – к совершенствованию методов. Несомнен�
но, совместные усилия молекулярных биологов и
палеонтологов будут способствовать дальнейше�
му прогрессу эволюционной науки. 
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On the Origin of Cetartiodactyla: 
Comparison of Data on Evolutionary Morphology and Molecular Biology

I. A. Vislobokova

The data on phylogeny and early evolution of Cetartiodactyla are analyzed and a model for the initial stage
of their history is proposed. It is shown that the roots of Cetartiodactyla go back to generalized Cretaceous
terrestrial Eutheria, and a hypothetical basal group of Cetartiodactyla was probably ancestral to the orders
Artiodactyla and Cetacea. The Artiodactyla–Cetacea divergence and adaptive radiation of Artiodactyla,
which gave rise to the suborders Ruminantia, Tylopoda, and Suiformes, apparently occurred in the pre�
Eocene time, earlier than 55 Ma. Molecular similarity between Hippopotamidae and Cetacea is evidence of
common origin of Artiodactyla and Cetacea and adaptation to aquatic environment.

Keywords: Cetartiodactyla, Cetacea, Artiodactyla, phylogeny, origin, early evolution
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