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Уже в 12 издании “Системы природы” К. Лин�
нея 8 отрядов млекопитающих были распределе�
ны по трем неформальным надотрядным группи�
ровкам: Unguiculata, Ungulata и Mutica (Linnaeus,
1766). Эта система включала всего 40 родов мле�
копитающих, большинство которых соответству�
ют семействам в современной классификации.
Все известные Линнею сумчатые были объедине�
ны в род Didelphis отряда Bestiae. Однопроходные
млекопитающие были открыты в самом конце
18 в. и в начале 19 в. их иногда относили к птицам
(Lamarck, 1809). Первым, кто разделил млекопи�
тающих на плацентарных (“одноутробные”),
сумчатых (“двуутробные”) и однопроходных
(“птицеутробные”), был А.�М. Блэнвиль (Blain�
ville, 1839–1864). Среди первых эволюционных
классификаций следует отметить систему Т. Гекс�
ли, который делил млекопитающих по уровню их
организации на Hypotheria (гипотетические пред�
ки), Prototheria (однопроходные), Metatheria
(сумчатые) и Eutheria (плацентарные) (Huxley,
1880). Для многих классификаций конца 19 в. ха�
рактерно деление млекопитающих на два под�
класса: Prototheria (однопроходные) и Eutheria
(сумчатые и плацентарные) (Gill, 1872; Cope,
1898). Наибольшее развитие эволюционная мак�

росистематика плацентарных млекопитающих
получила в первой половине и середине 20 в. в ра�
ботах нью�йоркской школы териологов (Gregory,
1910; Osborn, 1910; Simpson, 1945). Во второй по�
ловине 20 в. представители этой же школы дали
первые классификации Eutheria, основанные на
кладистических принципах (McKenna, 1975; No�
vacek, 1982, 1986, 1993; Novacek, Wyss, 1986; McKen�
na, Bell, 1997; Shoshani, McKenna, 1998). Новый
импульс исследованиям филогенетических свя�
зей отрядов плацентарных млекопитающих дало
бурное развитие молекулярной филогенетики в
конце 20 – начале 21 вв. (Springer et al., 1997; Mad�
sen et al., 2001; Murphy et al., 2001, 2001а; Meredith
et al., 2011; O’Leary et al., 2013).

В данной работе мы рассмотрим наиболее важ�
ные достижения макросистематики плацентар�
ных млекопитающих за последние десятилетия.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЛАЦЕНТАРНЫХ 
МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Согласно последней сводке (Wilson, Reeder,
2005) насчитывается 1135 родов и 5080 видов со�
временных плацентарных млекопитающих, и эти
числа постоянно увеличиваются (Reeder et al.,
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2007; Ceballos, Ehrlich, 2009). Все современные
плацентарные млекопитающие, их ближайший
общий предок и вымершие потомки этого предка
образуют кроновую кладу Placentalia (рис. 1).
Кроновая клада Placentalia вместе с вымершими
боковыми ветвями, которые филогенетически
ближе к кроновым плацентарным, чем к кроно�
вым сумчатым (рис. 1), образуют общую (тоталь�
ную) кладу Eutheria, или Pan�Placentalia (Queiroz,
2007). Сестринской группой для Eutheria является
Metatheria (или Pan�Marsupialia), вместе с кото�
рой они образуют кладу Theria. В качестве наибо�
лее древних представителей Eutheria в последнее
время рассматривались †Prokennalestes, †Murtoi!
lestes и †Eomaia из раннего мела Восточной Азии
(Kielan�Jaworowska, Dashzeveg, 1989; Averianov,
Skutschas, 2001; Ji et al., 2002). †Juramaia из сред�
ней или, более вероятно, поздней юры Китая
была недавно описана в качестве древнейшего
представителя Eutheria (Luo et al., 2011). Однако
отнесение данного таксона к эутериям неубеди�
тельно. По отсутствию моляризованного P5 он

соответствует уровню стволового терия †Pappoth!
erium из раннего мела Северной Америки (Averi�
anov et al., 2010). В последний филогенетический
анализ (O’Leary et al., 2013) из этих родов была
включена только †Eomaia, которая оказалась
сестринским таксоном для Theria.

Кайнозойскую эру часто называют эрой мле�
копитающих, которая пришла на смену мезозой�
ской эре рептилий. В связи с этим особый инте�
рес представляет вопрос о времени происхожде�
ния современных отрядов млекопитающих. Была
ли взрывная радиация млекопитающих в начале
кайнозоя следствием вымирания динозавров и
других рептилий, которое “освободило” многие
экологические ниши, особенно в крупном раз�
мерном классе? Или эволюция плацентарных
имеет более длительную историю, пока нам неиз�
вестную? Большую часть 20 в. господствовало
представление о том, что современные отряды
плацентарных уходят глубокими корнями в мело�
вой период (Matthew, 1943; Simpson, 1945). Одна�
ко палеонтологических находок, подтверждаю�
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Рис. 1. Основные группы, выделяемые на кладограмме плацентарных: а – общий предок Theria (Metatheria + Euthe�
ria); А – парафилетическая группа, объединяющая вымершие стволовые таксоны (показаны серым цветом в поле А);
Б – кроновая группа (клада) Placentalia, объединяющая всех современных плацентарных, их наиболее близкого обще�
го предка (б) и всех вымерших потомков этого общего предка (показаны серым цветом в поле Б); В – общая (тоталь�
ная) группа Pan�Placentalia, или Eutheria, объединяющая кроновую группу Placentalia и стволовых Placentalia (моди�
фицировано по: de Queiroz, 2007).
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щих это, практически не было, кроме находок
трех родов из позднего мела Монголии (†Deltathe!
ridium, †Deltatheroides и †Zalambdalestes), относи�
мых к насекомоядным (Gregory, Simpson, 1926,
1926а; Simpson, 1928). Позднее были открыты еще
три рода меловых “насекомоядных” из Монголии
(Kielan�Jaworowska, 1969, 1975). Сообщалось так�
же о находке примата в позднем мелу Северной
Америки (Van Valen, Sloan, 1965), однако данная
находка, происходит, вероятнее всего, из палео�
ценовых отложений (Buckley, 1997; Clemens,
2004). В настоящее время роды †Deltatheridium и
†Deltatheroides относят к Pan�Marsupialia (Rougier
et al., 1998). Открытие в Средней Азии новых фа�
ун позднемеловых млекопитающих, в которых
доминировали Eutheria (Archibald, Averianov,
2005), дало новый импульс поискам меловых
предков современных отрядов плацентарных.
Была сформулирована гипотеза, согласно кото�
рой меловые †Zhelestidae образуют вместе с ко�
пытными млекопитающими кладу Ungulatomor�
pha (Archibald, 1996; Nesov et al., 1998). Также ме�
ловые †Zalambdalestidae, известные из Средней
Азии и Монголии, рассматривались в составе
кроновой группы Glires (Archibald et al., 2001).

Арчибальд и Дойчман (Archibald, Deutschman,
2001) сформулировали три модели возможной
диверсификации млекопитающих близ мел�па�
леогеновой (K�T) границы (рис. 2):

1) “Взрывная” модель”, постулирующая, что
современные отряды плацентарных (кроновые
группы) и их надотрядные группировки, объеди�
няющие кроновые группы и вымершие стволо�
вые таксоны, возникли после K�T границы;

2) Модель “длительной выплавки”, согласно
которой кроновые группы возникают после K�T
границы, а стволовые таксоны надотрядных
групп существовали до K�T границы;

3) Модель “быстрой выплавки”, согласно ко�
торой кроновые группы и стволовые таксоны
надотрядных групп возникли до K�T границы.

Под “выплавкой” здесь подразумевается про�
цесс диверсификации стволовых ветвей до воз�
никновения кроновой группы (Cooper, Fortey,
1998). Статистический анализ палеонтологиче�
ской летописи млекопитающих Северной Амери�
ки свидетельствует в пользу взрывной модели
(Foote et al., 1999; Archibald, Deutschman, 2001).
Однако большинство молекулярных работ дати�
рует появление основных отрядов млекопитаю�
щих существенно более ранним временем, при�
мерно серединой мелового периода, что соответ�
ствует модели “быстрой выплавки” (Springer,
1997; Kumar, Hedges, 1998; Bromham et al., 1999;
Murphy et al., 2001b; Arnason, Janke, 2002; Belov
et al., 2002; Huchon et al., 2002; Archibald, 2003;
Hasegawa et al., 2003; Springer et al., 2003, 2005;
Bininda�Emonds et al., 2007; Meredith et al., 2011;
Goswami, 2012).
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Рис. 2. Три модели радиации плацентарных млекопи�
тающих близ мел�палеогеновой (K�T) границы: А –
“взрывная” модель: современные отряды плацентар�
ных (б, кроновые группы) и их надотрядные группи�
ровки, объединяющие кроновые группы и вымершие
стволовые таксоны (а), возникли после K�T границы;
Б – модель “длительной выплавки”: кроновые груп�
пы возникают после K�T границы, стволовые таксоны
надотрядных групп существовали до K�T границы; В –
модель “быстрой выплавки”: кроновые группы и ство�
ловые таксоны надотрядных групп возникли до K�T
границы (модифицировано по: Springer et al., 2003).
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Новые палеонтологические находки Eutheria в
позднем мелу Монголии и Средней Азии и анализ
большого числа морфологических данных убеди�
тельно показали, что †Zhelestidae, †Asioryctitheria
и †Zalambdalestidae не относятся к кроновой кла�
де Placentalia (Novacek et al., 1997; Horovitz, 2000,
2003; Wible et al., 2004, 2007, 2009; Archibald, Aver�
ianov, 2006, 2012). В частности, изучение камени�
стых костей желестид выявило крайне примитив�
ное устройство их структур, связанных со средним
ухом, и отсутствие синапоморфий с современными
копытными, что позволяет отказаться от концеп�
ции Ungulatomorpha (Ekdale et al., 2004; Ekdale,
Rowe, 2011).

Опубликованная недавно филогения Eutheria
основана на сопоставлении молекулярных дан�
ных и анализе беспрецедентного числа морфоло�
гических признаков (4541) (O’Leary et al., 2013).
Авторы данного исследования безоговорочно вы�
сказываются в пользу взрывной модели радиации
Placentalia после K�T границы. Однако данный
вывод является артефактом выборки ископаемых
таксонов, поскольку указанные авторы созна�
тельно проигнорировали все находки, не соответ�
ствующие их гипотезе. К таким находкам отно�
сятся †Protungulatum (Pan�Euungulata), известный
из достоверно меловых отложений (Archibald
et al., 2011), и †Gypsonictops (†Leptictida, относи�
мые к Afrotheria по O’Leary et al., 2013) из поздне�
го мела Северной Америки. К копытным также
может относиться †Kharmerungulatum из позднего
мела Индии (Prasad et al., 2007; Goswami et al.,
2011).

Выяснение происхождения Placentalia суще�
ственно осложняет то обстоятельство, что пред�
ставители этой клады проникли в Северную Аме�
рику, где имеется наиболее полная геологическая
летопись мел�палеогеновых млекопитающих,
сравнительно поздно, в кампане, около 83 млн
лет назад. Скорее всего, начальные этапы эволю�
ции современных отрядов млекопитающих про�
исходили на приморских низменностях Азии, где
фауны второй половины позднего мела еще очень
плохо изучены.

НАДОТРЯДНЫЕ ГРУППИРОВКИ 
PLACENTALIA

Подавляющее большинство современных мо�
лекулярных работ выделяет четыре надотрядные
группировки плацентарных: Afrotheria, Xenarthra,
Euarchontoglires и Laurasiatheria (рис. 3). Послед�
ние два надотряда объединяются в кладу Boreuth�
eria, монофилия которой не вызывает особых воз�
ражений. Дискуссию вызывают филогенетиче�
ские связи Boreutheria, Afrotheria и Xenarthra, для
описания которых используют три альтернатив�
ные гипотезы (рис. 4):

1) гипотеза Exafroplacentalia (или Notolegia),
согласно которой Afrotheria являются сестрин�
ской группой для остальных плацентарных (Xe�
narthra + Boreutheria) (Amrine�Madsen et al., 2003;
Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001, 2001а, 2004;
Springer et al., 2003, 2004; Beck et al., 2006; Asher,
2007; Nikolaev et al., 2007; Meredith et al., 2011);

2) гипотеза Epitheria, постулирующая Xenar�
thra как сестринскую группу для остальных пла�
центарных (Afrotheria + Boreutheria) (McKenna,
1975; Novacek, Wyss, 1986; Shoshani, McKenna,
1998; Kriegs et al., 2006; O’Leary et al., 2013);

3) гипотеза Atlantogenata, согласно которой
Afrotheria и Xenarthra образуют монофилетиче�
скую группу, сестринскую для остальных плацен�
тарных (Boreutheria) (Waddell et al., 1999; Hall�
ström et al., 2007; Murphy et al., 2007; Waters et al.,
2007; Wildman et al., 2007; Arnason et al., 2008; Pras�
ad et al., 2008; Schneider, Cannarozzi, 2009; Song
et al., 2012; Zoller, Schneider, 2013).

В работах, посвященных анализу транспозо�
нов, Boreutheira, Afrotheria и Xenarthra образуют
“мягкую” политомию и предполагается, что эти
клады разделились практически одновременно
(Churakov et al., 2009; Nishihara et al., 2009).

AFROTHERIA

Клада афротериев включает современные от�
ряды Afrosoricida (тенреки и златокроты), Mac�
roscelidea (прыгунчики), Tubulidentata (трубкозу�
бы), Hyracoidea (даманы), Sirenia (сирены) и Pro�
boscidea (хоботные). Эта группировка отрядов
плацентарных была впервые распознана молеку�
лярными методами (Springer et al., 1997, 1999,
2004; Stanhope et al., 1998a, 1998b; van Dijk et al.,
2001; Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001; Malia
et al., 2002). Морфологическую поддержку имеют
субклады Tethytheria (†Desmostylia, Sirenia и Pro�
boscidea) и Paenungulata (Hyracoidea, †Embritho�
poda и Tethytheria) (Domning et al., 1986; Novacek,
Wyss, 1986; Asher et al., 2003; Rasmussen et al., 1990;
Gheerbrant et al., 2005). Плейстоценовый мадага�
скарский эндемик †Plesiorycteropus, выделяемый в
особый отряд †Bibymalagasia (MacPhee, 1994), мо�
жет относиться к трубкозубам (Asher et al., 2003).
Поиски морфологических синапоморфий, общих
для всех Afrotheria, не дали убедительных резуль�
татов (Sánchez�Villagra et al., 2007; Asher, Leh�
mann, 2008). В то же время имеются убедительные
морфологические свидетельства о сходстве Tenre�
coidea и Chrysochloridae с лавразийскими Lipo�
typhla (Asher, 1999; Whidden, 2002; Lopatin, 2006).

В последнее время появляется все больше па�
леонтологических свидетельств о гетерогенности
Afrotheria и их связях с лавразийскими млекопи�
тающими. Древнейшие представители Mac�
roscelidea из эоцена Африки обнаруживают явное
морфологическое сходство с “кондиляртрами”
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†Louisinidae и †Apheliscidae из палеоцена – ран�
него эоцена Европы и Северной Америки
(Hartenberger, 1986; Simons et al., 1991; Tabuce
et al., 2001, 2012; Zack et al., 2005, 2005а; Penkrot
et al., 2008; Hooker, Russell, 2012). О родстве с кон�
диляртрами также свидетельствуют данные о
древнейших хоботных из позднего палеоцена –
раннего эоцена Северной Африки (Gheerbrant,
2009; Gheerbrant et al., 2001, 2002, 2005, 2005б).
Наиболее близки к предкам хоботных † “Phen�
acolophidae” (†Embrithopoda?) из позднего палео�
цена Восточной Азии и †Anthracobunidae из эоце�
на Индо�Пакистанского региона (Gheerbrant
et al., 2005).

Древнейшие сирены известны из раннего эо�
цена района Карибского моря и Северной Афри�
ки; африканское происхождение для группы бо�
лее вероятно (Domning, 2001; Benoit et al., 2013).
Вымершие водные †Desmostylia известны только
из олигоцена – миоцена Северной Пацифики
(Domning et al., 1986). Предки десмостилий были,
вероятно, филогенетически ближе к хоботным,
чем к сиренам (Gheerbrant et al., 2005).

Архаичный даман †Microhyrax из раннего –
среднего эоцена Алжира демонстрирует сочета�
ние примитивных и продвинутых признаков в
строении зубов и посткраниального скелета,
сближающих его с кондиляртрами (Tabuce et al.,
2006, 2007).

Новые находки древнейших тенреков и злато�
кротов из эоцена и олигоцена Северной Африки
рассматриваются как свидетельства происхожде�
нии “афросорицид” от архаичных насекомояд�
ных (Lopatin, 2006) или от насекомоядноподоб�
ных †Pantolesta, близких к †Todralestes из поздне�
го палеоцена Марокко (Seiffert, Simons, 2000;
Seiffert et al., 2007; Seiffert, 2010).

Таким образом, у Afrotheria нет поддержки
морфологическими признаками. В их составе
четко выделяются отряды, филогенетически свя�
занные с “кондиляртрами” с одной стороны
(“афроунгуляты”) и с насекомоядными – с дру�
гой (“афросорициды”).
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Рис. 3. Филогенетические связи современных отрядов млекопитающих и надотрядные группировки по молекулярным
данным.
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XENARTHRA

Группа Xenarthra объединяет броненосцев, ле�
нивцев и муравьедов, распространенных в Юж�
ной и Центральной Америке. Ленивцы и муравье�
ды образуют монофилетическую группу (Pilosa),
сестринскую для броненосцев (Cingulata). Этим
группам придается ранг отряда или подотряда в
различных классификациях. В работах 19 – нача�
ла 20 вв. ксенартры часто объединялись вместе с
панголинами и трубкозубами в группу Edentata,
характеризующуюся адаптациями к роющему об�
разу жизни и в разной степени модифицирован�
ной зубной системой (Flower, 1883). У ксенартр
зубы отсутствует (муравьеды) или сильно упро�
щены, полностью лишены эмали (броненосцы и
ленивцы) (Vizcaíno, 2009). Отсутствие эмалевой
коронки существенно затрудняет выяснение род�
ственных связей ксенартр, поскольку в строении
коренных зубов имеется много филогенетически
значимых признаков. К Edentata относили также
вымершие отряды †Palaeanadonta, †Taeniodonta,
†Gondwanatheria и †Ernanodonta (Gregory, 1910;
Matthew, 1918; Wortman, 1918; Simpson, 1945; Sza�
lay, 1977; Ding, 1987; Mones, 1987). Реже ксенартр
объединяли только с панголинами в группу Par�
atheria (Thomas, 1887; Novacek, 1986).

По молекулярным данным, Xenarthra являют�
ся сестринской группой для Boreutheria (гипотеза
Exafroplacentalia) либо для Afrotheria (гипотеза At�
lantogenata), тогда как большинство авторов мор�
фологических работ склоняется в пользу гипоте�
зы Epitheria, ставящей ксенартр в основании
ствола плацентарных (см. выше).

Древнейшим известным представителем Xe�
narthra является броненосец †Riostegotherium из
позднего палеоцена (57–59 млн лет) Бразилии
(Bergqvist et al., 2004). Древнейшие находки не�
определимых Pilosa известны из позднего эоцена
Антарктики (Rose et al., 2005). Филогенетическое
положение †Eurotamandua из среднего эоцена
Германии, внешне похожего на современного че�
тырехпалого муравьеда (Tamandua), трактуется
неоднозначно: представитель Pilosa, †Palaean�
odonta или Pholidota, сестринский таксон для Pi�
losa или особый отряд †Afredentata (Storch, 1981;
Storch, Habersetzer, 1991; Gaudin, Branham, 1998;
Szalay, Schrenk, 1998; Rose, 1999a; Rose et al., 2005).
Наиболее вероятно отнесение этого таксона к
Pholidota (Rose et al., 2005).

EUARCHONTOGLIRES

Эта клада объединяет две группы, давно рас�
познаваемые морфологами: Euarchonta и Glires.
Оригинальная концепция Archonta включала от�
ряды Menotyphla (Scandentia + Macroscelidea),
Dermoptera, Chiroptera и Primates (Gregory, 1910).
Более широкое распространение получила вер�

сия этой концепции, исключающей Mac�
roscelidea из Archonta (McKenna, 1975; Szalay,
1977; Novacek, Wyss, 1986). Группа Volitantia (Der�
moptera + Chiroptera), признаваемая некоторыми
авторами (Novacek, Wyss, 1986; Wible, Novacek,
1988; Novacek, 1992; Szalay, Lucas, 1993, 1996;
Shoshani, McKenna, 1998), основана на гомопла�
зиях, связанных с адаптацией к полету (Silcox
et al., 2005). По молекулярным данным, Chi�
roptera относятся к кладе Laurasiatheria (см. ни�
же). Клада, включающая Scandentia, Dermoptera
и Primates, поддерживается большинством совре�
менных молекулярных анализов (Adkins, Honey�
cutt, 1991; Liu et al., 2001; Murphy et al., 2001,
2001а; Springer et al., 2003, 2004). Поскольку она
отличается по составу от Archonta, за ней закре�
пилось название Euarchonta (Waddell et al., 1999б;
Asher, Helgen, 2010). Среди эуархонтов приматы и
шерстокрылы являются сестринскими таксонами
(клада Primatomorpha); время происхождения
этой клады оценивается в 86.2 млн лет, а Euar�
chonta – в 87.9 млн лет (Jane ka et al., 2007).

Древнейшие тупайи, мало отличимые от со�
временных форм, известны из среднего эоцена
Китая (Tong, 1988). Современные шерстокрылы
(Cynocephalidae) ограничены в своем распростра�
нении Индокитаем и островами Зондского архи�
пелага. Ископаемый шерстокрыл †Dermotherium
известен из эоцена и олигоцена Индокитая и Па�
кистана (Ducrocq et al., 1992; Marivaux et al., 2006).
Вымершие †Plagiomenidae из палеоцена и эоцена
Северной Америки являются сестринским таксо�
ном для Cynocephalidae (Silcox et al., 2005; Bloch et
al., 2007; Ni et al., 2010).
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Рис. 4. Три основные гипотезы о филогенетических
связях надотрядов Placentalia.
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АВЕРЬЯНОВ, ЛОПАТИН

Тотальная клада Primates включает кроновую
кладу Euprimates (Strepsirrhini + Haplorrhini) и
стволовые таксоны, объединяемые в группу †Ple�
siadapiformes или †Plesiadapoidea (Rose, 2006; Sil�
cox et al., 2005; Bloch et al., 2007). Согласно одной
из гипотез Dermoptera представляют собой ветвь
этих †Plesiadapiformes (Beard, 1990, 1993; Kay
et al., 1990; Kay et al., 1992; Ni et al., 2010). Соглас�
но альтернативной гипотезе Dermoptera являют�
ся сестринской группой для Primates (Bloch, Boy�
er, 2002; Silcox, 2003; Bloch, Silcox, 2006; Silcox
et al., 2009). Обе гипотезы соответствует молеку�
лярным данным о филогенетической близости
шерстокрылов и приматов (Jane ka et al., 2007).
Древнейшим приматом является плезиадапи�
форм †Purgatorius из раннего палеоцена Северной
Америки (Van Valen, Sloan, 1965; Clemens, 1974,
2004; Buckley, 1997; Fox, Scott, 2011).

Клада Glires включает современные отряды
Rodentia (грызуны) и Lagomorpha (зайцеобраз�
ные), характеризующиеся развитием передней
пары постоянно растущих “грызущих” резцов в
верхней и нижней челюсти, на которых эмаль по�
крывает только передне�лабиальную сторону ко�
ронки. К грызунам относится почти половина со�
временных видов плацентарных млекопитаю�
щих. В 19 в. зайцеобразные рассматривались как
подотряд грызунов (Duplicidentata). Начиная с
работы Джидли (Gidley, 1912), им придается ранг
самостоятельного отряда. Филогенетические свя�
зи грызунов и зайцеобразных с различными груп�
пами млекопитающих трактовались в очень ши�
роких пределах (Meng, Wyss, 2005). Здесь следует
отметить концепцию Anagalida, объединяющую
Lagomorpha, Rodentia, Macroscelidea, меловых
†Zalambdalestidae и палеогеновых †Anagalidae
(Szalay, McKenna, 1971; Novacek, 1986). Согласно
другой гипотезе, Glires включают Lagomorpha,
Rodentia и †Zalambdalestidae (Archibald et al.,
2001). Данные большинства современных моле�
кулярных работ поддерживают монофилию Glires
(Eizirik et al., 2001; Madsen et al., 2001; Murphy
et al., 2001, 2001а; Huchon et al., 2002; Springer
et al., 2003). Монофилия Glires также подтвержда�
ется новыми палеонтологическими находками
стволовых таксонов грызунов и зайцеобразных,
заполняющими морфологический разрыв между
кроновыми кладами (Meng et al., 2003; Meng,
2004; Asher et al., 2005).

LAURASIATHERIA

Эта клада объединяет наибольшее количество
современных отрядов (рис. 3). Наиболее прими�
тивной ветвью лавразиатерий являются насеко�
моядные – Lipotyphla; это название не следует за�
менять на Eulipotyphla (Archibald, 2003; Asher,
Helgen, 2010). Для Lipotyphla сестринским таксо�
ном является вымерший отряд †Leptictida, из�
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вестный преимущественно из палеогена Север�
ной Америки, Европы и Азии (Novacek, 1977,
1986; Rose, 1999а). Связь †Leptictis с прыгунчика�
ми в недавней работе (O’Leary et al., 2013) объяс�
няется чисто внешним сходством этих млекопи�
тающих, сходно приспособленных к рикошети�
рующему бегу. Древнейшим лептиктидом
является †Gypsonictops из позднего мела (кампан и
маастрихт) Северной Америки (Lillegraven, 1969;
Clemens, 1973; Fox, 1977; Novacek, 1977; Kielan�
Jaworowska et al., 2004). Таким образом, кроновые
группы Laurasiatheria и, соответственно, Placenta�
lia, возникли как минимум в раннем кампане
(83 млн лет назад), за 17 млн лет до мел�палеоге�
новой границы, contra O’Leary et al. (2013). Инте�
ресно, что близким временем в 76 млн лет оцени�
вается время ответвления карибских Solenodon�
tidae от общего ствола насекомоядных (Roca et al.,
2004).

Оставшиеся отряды лавразиатерий объединя�
ются в кладу Scrotifera, для представителей кото�
рой характерно наличие мошонки (видимо, па�
раллельно развивается у приматов) (Waddell et al.,
1999b). Scrotifera разделяется на три ветви: Chi�
roptera, Euungulata (Perissodactyla + Cetartiodacty�
la) и Ferae (Carnivora + Pholidota).

Рукокрылые (Chiroptera) являются вторым по
численности современным отрядом плацентар�
ных (после грызунов). Летучие мыши четко раз�
деляются на две большие группы: фруктоядные
крыланы (Megachiroptera) и собственно летучие
мыши (Microchiroptera), питающиеся преимуще�
ственно насекомыми, которых они ловят с помо�
щью эхолокации. Высказывалась гипотеза, со�
гласно которой крыланы являются сестринской
группой для приматов и приобрели способность к
полету независимо от летучих мышей (Pettigrew,
1986; Pettigrew et al., 1989). Однако большинство
молекулярных и морфологических работ поддер�
живают монофилию Chiroptera (Mindell et al.,
1991; Simmons, 1994; Teeling et al., 2000). Древней�
шие рукокрылые известны с раннего эоцена,
причем они появляются в геологической летопи�
си сразу на всех континентах, исключая Антарк�
тиду (Jepsen, 1966; Hand et al., 1994; Simmons, Gei�
sler, 1998; Gunnell et al., 2003; Gunnell, Simmons,
2005; Simmons, 2005; Tejedor et al., 2005; Smith
et al., 2007; Simmons et al., 2008; Tabuce et al., 2009).

Клада Euungulata (Perissodactyla + Cetartiodac�
tyla) поддерживается молекулярными данными
(Waddell et al., 1999а; Zhou et al., 2012). Древней�
шим представителем Euungulata является †Pro!
tungulatum из позднего мела (маастрихт) – палео�
цена Северной Америки (Archibald, 1982; Kielan�
Jaworowska et al., 2004; Archibald et al., 2011). Та�
ким образом, Euungulata – вторая клада лаврази�
атериев, радиация которой началась до мел�па�
леогеновой границы, contra O’Leary et al. (2013).
Сестринской группой для Perissodactyla может
быть вымерший отряд “кондиляртр” †Phenac�
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odonta из палеоцена и эоцена Северной Америки
(Hooker, 2005).

Молекулярные данные убедительно свиде�
тельствуют о родстве китообразных с Artiodactyla,
в частности с Hippopotamidae (Gatesy et al., 1996;
Waddell et al., 1999б; Madsen et al., 2001; Murphy
et al., 2001, 2001б; Amrine�Madsen et al., 2003;
Springer et al., 2003, 2004, 2005; Theodor, 2004; Price
et al., 2005; Agnarsson, May�Collado, 2008; Springer
et al., 2011; Zhou et al., 2011, 2012; Hassanin et al.,
2012; Nery et al., 2012). Эта гипотеза подтвержда�
ется тем, что у эоценовых китообразных сохрани�
лась параксонная задняя конечность и другими
морфологическими данными (Gingerich et al.,
1990, 2001; Luckett, Hong, 1998; Gatesy et al., 1999;
Gatesy, O’Leary, 2001; Geisler, Uhen, 2003, 2005;
O’Leary, Gatesy, 2008). В настоящее время Cetacea –
единственный отряд плацентарных, ранние эта�
пы эволюции которого хорошо прослежены на
палеонтологическом материале (Gatesy et al.,
2013).

Последняя клада лавразиатерий (Ferae) объ�
единяет два современных отряда: хищных (Car�
nivora) и панголинов, или ящеров (Pholidota). Эта
группировка подтверждается молекулярными
данными (Czelusniak et al., 1990; Honeycutt, Ad�
kins, 1993; Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001;
Delsuc et al., 2002; Amrine�Madsen et al., 2003).
Морфологическая поддержка для этой клады сла�
бая (Rose et al., 2005). Сестринским таксоном для
панголинов является вымерший отряд †Palaean�
odonta (=†Ernanodonta) из палеогена Северной
Америки, Европы и Азии (Simpson, 1931; Emry,
1970; Ding, 1987; Gheerbrant et al., 2005b; Kon�
drashov, Agadjanian, 2012). Древнейшие панголи�
ны известны из эоцена Азии и Европы; в олигоце�
не они проникали в Северную Америку (Emry,
1970, 2004; Storch, 1978; Horovitz et al., 2005; Gau�
din et al., 2006).

Кроновая клада Carnivora вместе со стволовы�
ми таксонами (†Viverravidae, †“Miacidae”) обра�
зуют тотальную кладу Carnivoramorpha, для кото�
рой сестринской группой является вымерший от�
ряд †Creodonta (Flynn, Wesley�Hunt, 2005; Wesley�
Hunt, Flynn, 2005). Древнейшие находки Car�
nivoramorpha известны из раннего палеоцена Се�
верной Америки (Fox, Youzwyshyn, 1994; Fox et al.,
2010). Происхождение хищных и креодонтов мо�
жет быть связано с родом †Cimolestes из позднего
мела (маастрихт) – палеоцена Северной Америки
(Lillegraven, 1969; Clemens, 1973). В таком случае
диверсификация данной клады могла начаться до
мел�палеогеновой границы.

Развитие молекулярной систематики в конце
20 в. породило надежду, что с помощью этого под�
хода можно реконструировать филогенетические
связи всех организмов. Однако первые опыты ге�
носистематики, основанные преимущественно
на митохондриальном геноме, небольших выбор�
ках таксонов и неадекватных статистических мо�

делях, часто приводили к неожиданным “инте�
ресным” результатам. Так, статьи в очень автори�
тетных журналах пытались убедить нас, что
морская свинка – это не грызун, кролики ближе
всего к приматам, а однопроходные и сумчатые
образуют сестринскую группу (Graur et al., 1991,
1996; D’Erchia et al., 1996; Janke et al., 1996, 2002;
Penny, Hasegawa, 1997). Сейчас молекулярная
макросистематика млекопитающих вступила в
фазу зрелости: в одной из последних работ анали�
зируется уже 35 тыс. пар оснований 26 генов у
164 видов (Meredith et al., 2011). Неизменной
остается вера геносистематиков в то, что их метод
является единственным адекватным методом ре�
конструкции филогении (Springer et al., 2007). К
сожалению, это представление не отражает ре�
альность. Главным недостатком молекулярного
подхода является ограниченность выборки совре�
менных таксонов, у которых можно изучить ге�
ном. Современные отряды млекопитающих со�
ставляют только 40% от их общего числа. За ис�
ключением немногих ныне процветающих
отрядов (Rodentia, Chiroptera, Lipotyphla, Cetar�
tiodactyla) разнообразие млекопитающих не�
уклонно сокращается, в некоторых группах ката�
строфическим образом. На родовом уровне со�
временное разнообразие Xenarthra составляет 6%,
а Perissodactyla – всего 2.5% от прошлого разнооб�
разия, которое нам известно еще далеко не пол�
ностью (McKenna, Bell, 1997). Крайне наивно бы�
ло бы полагать, что можно построить адекватную
филогению млекопитающих на основе этой очень
небольшой и случайной выборки. Кроме того, в мо�
лекулярной систематике существуют пока не ре�
шенные методологические проблемы, связанные с
различным эволюционным паттерном у разных
генов и притягиванием “длинных ветвей” в пар�
симониальном анализе (Wagele, 1999; Bergsten,
2005; O’Connor et al., 2010). Для морфологической
филогенетики основную трудность представляет
проблема конвергенций и параллелизмов. Очень
ярко они проявляется в группах, специализиро�
ванных к особому образу жизни, требующему
значительной или даже коренной перестройки
морфологической организации. У млекопитаю�
щих параллелизмы являются причиной большого
морфологического сходства, не обусловленного
общим происхождением – например, роющих
Xenarthra и Pholidota или летающих Chiroptera и
планирующих Dermoptera (Rose et al., 2005; Silcox
et al., 2005). Другую проблему представляет то об�
стоятельство, что анцестральные признаки у со�
временных млекопитающих сильно модифициро�
ваны в результате морфологической дивергенции,
что существенно осложняет выяснение связей
между отрядами. Последняя задача сейчас решает�
ся практически исключительно молекулярной
филогенетикой. Наиболее надежным критерием
для тестирования филогенетических гипотез, по�
лученных на рецентном материале молекуляр�
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ным или морфологическим методом, является
палеонтологическая летопись. Только тогда, ко�
гда молекулярные клады подтверждаются непо�
средственными палеонтологическими находка�
ми, как в случае китообразных (Gatesy et al.,
2013), можно говорить об адекватности филоге�
нетической гипотезы.
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HIGH$LEVEL SYSTEMATICS OF PLACENTAL MAMMALS: 
THE CURRENT STATUS OF THE PROBLEM

A. O. Averianov1, A. V. Lopatin1
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According to the molecular data, the modern clades of placental mammals can be grouped into four supraor�
dinal taxa (Xenarthra, Afrotheria, Euarchontoglires, and Laurasiatheria), whose phylogenetic interrelation�
ships have been treated inconsistently. Among these taxa, the group Afrotheria has no morphological support.
Within this group, there are orders that are clearly related to “condylarthrs” (“afroungulates”) and to insec�
tivores (“afrosoricids”). The radiation of placental mammals (the crown clade Placentalia) started before the
K�T boundary on the northern continents. Laurasiatheria are likely to be the oldest clade of placentals: the
diversification of Lipotyphla started ~80 Mya (Campanian) and of Uungulata – ~70 Mya (Maastrichtian). It
is argued that the fossil record is the only reliable way to test the phylogenetic hypotheses based on the mate�
rial of the molecular and morphological studies of the recent taxa.

Keywords: mammаls, placentals, phylogeny, systematics.
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