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Исключительную роль в современных филоге�
нетических исследованиях играет так называемая
“филогенетическая систематика”, или кладисти�
ка (именно термин “кладистика”, указывающий
на первостепенную важность кладогенеза и, сле�
довательно, более точно отражающий сущность
данного подхода (Bock, 1974), будет использован
далее в тексте). Как и в традиционной филогене�
тике, в кладистике основным критерием родства
служит гомологичное сходство. Однако в основе
кладистической методологии лежит принципи�
альное различие между двумя типами гомологий:
общей предковой (симплезиоморфной) и общей
эволюционно продвинутой (синапоморфной). С
позиций кладистики только второй тип гомоло�
гий (синапоморфный) может использоваться для
установления филогенетических отношений
(Hennig, 1950). Синапоморфии (общие для моно�
филетической (sensu Hennig, 1950) группы орга�
низмов эволюционно продвинутые состояния
признаков) наследуются потомками от предка, у
которого они возникли, и, следовательно, указы�
вают на общность происхождения таксонов. Хотя
Хенниг предлагал несколько критериев для раз�
личения апоморфных (эволюционно продвину�
тых) и плезиоморфных (эволюционно примитив�

ных) признаков, в настоящее время, ввиду гло�
бального распространения компьютерной
обработки данных, для этих целей используется в
основном только принцип внешней группы (см.
справедливую критику метода по: Bock, 1977).
Согласно этому принципу единственный крите�
рий апоморфии – ее отсутствие у “внешних” (бо�
лее примитивных, базальных) таксонов. Так, пе�
рьевой покров отсутствует у всех амниот кроме
некоторых архозавров, и поэтому представляет
несомненную апоморфию птиц (и некоторых те�
роподных динозавров). 

Однако апоморфное состояние признаков мо�
жет встречаться в группах, не объединенных общ�
ностью происхождения. В таком случае традицион�
но говорят о “гомоплазии” – сходстве, полученном
независимо, т.е., в результате параллелизмов, кон�
вергентной эволюции или реверсий (Hall, 2007).
Классический пример гомоплазического сход�
ства – независимо возникший у предков птиц и
млекопитающих комплекс признаков, связанных
с гомойотермией. В филогенетических деревьях
число гомоплазий обычно велико, и, как показы�
вает опыт изучения возникновения отдельных
групп животных (Татаринов, 1976; Воробьева,
1992; Новицкая, 2002; Пономаренко, 2005; Ку�
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рочкин, 2006 и др.), параллельное возникновение
признаков разного уровня – более чем обычное
явление в эволюции. В классической систематике
возникшие на одной морфологической и генети�
ческой основе признаки обычно принимаются в
расчет при построении классификаций. Бок
(Bock, 1963) предлагал считать сходные структу�
ры, возникающие у членов единообразных групп,
“псевдогомологиями”. Однако в кладистике, в
отличие от классической (эволюционной) фило�
генетики, параллелизмы не учитываются при по�
строении системы (Eldredge, Cracraft, 1980; Patter�
son, 1988).

Стоит заметить, что отношение современных
филогенетиков к молекулярным и морфологиче�
ским гомоплазиям зачастую различно. Нередко
предполагается (Hedges, Maxson, 1996; Scotland
et al., 2003 и др.), что морфологические признаки
менее пригодны для филогенетического анализа,
поскольку зачастую очень сложно или даже нель�
зя определить, стоит ли за внешним сходством
единство родства (см. также другую точку зрения –
Pisani et al., 2007; Springer et al., 2007; Vogt et al.,
2010 и ссылки в этой работе). С данных позиций,
гомоплазии в морфологических деревьях – есте�
ственное следствие низкой разрешающей спо�
собности теста гомологичных структур по сход�
ству (напр., Bock, 1977). При этом обычно счита�
ется, что молекулярная филогения точнее
представляет естественную филогению, посколь�
ку она напрямую отражает родственные связи ор�
ганизмов. 

Серьезную проблему для принятия генных де�
ревьев как истинных филогенетических состав�
ляют многочисленные гомоплазии, настолько же
обычные в молекулярно�генетических кладограм�
мах, как и в морфологических. Исследователи дав�
но обратили внимание, что филогенетическое де�
рево определенного гена может не совпадать с ре�
альным организменным филогенетическим
деревом (Doyle, 1992; Maddison, 1997; Nichols,

2001; Zachos, 2009); соответственно, деревья, по�
строенные по разным генам, могут отличаться
между собой, а дерево, построенное по несколь�
ким генам, будет содержать гомоплазии (см. так�
же Edwards, 2008). Но если эволюция гена отра�
жает эволюцию организмов, почему мы можем
для одной и той же группы организмов получить
несколько генных филогений? Причины несоот�
ветствия различных генных филогенетических
деревьев могут быть разнообразны: от неодно�
значного выравнивания нуклеотидных последо�
вательностей до так называемого “эффекта при�
тяжения длинных ветвей” (напр., Bergsten, 2005)
и недавно обнаруженной конвергентной эволю�
ции на молекулярном уровне (Castoe et al., 2009).
Кроме того, предполагается, что несоответствие
может порождаться генным полиморфизмом и
независимой сортировкой генов: однажды воз�
никшая новая аллель может существовать в поли�
морфном состоянии с другими аллелями и стано�
виться определяющей в разных ветвях филогене�
тического дерева. В результате такой сортировки
единожды возникшая апоморфия по одному гену,
проявляющаяся в разных ветвях организменного
дерева, создаст эффект независимого появления
нового генного признака. Если наложить распре�
деление данного генного признака на дерево, по�
лученное по другому гену (при условии, что фи�
логения второго гена более сходна с организмен�
ным деревом), то получится, что перед нами
типичный пример гомоплазии (рис. 1). Недавно
для подобного рода явлений был предложен но�
вый термин – “гемиплазия” (Avise, Robinson,
2008). Под гемиплазиями понимаются процессы,
приводящие к несоответствию отдельных при�
знаковых (в исходном понимании генных) дере�
вьев. Важнейшее следствие – истинные синапо�
морфии (т.е. возникшие однажды признаки) на
филогенетических деревьях, построенных по
множеству генов, могут выглядеть как гомопла�
зии (чаще всего параллелизмы). 

В отличие от молекулярных признаков, мор�
фологические очевидным образом не могут сор�
тироваться независимо в пределах одной филети�
ческой линии (т.е. признак не может существо�
вать неявно, независимо проявляясь в разных
группах). Независимая сортировка, вероятно,
возможна только в случаях полиморфизма в по�
пуляциях, но многие системы органов, например,
локомоторный аппарат, не могут быть полиморф�
ными. Следует ли отсюда, что все наблюдаемые в
морфологических кладограммах гомоплазии,
действительно являются таковыми? Возможно, за
кажущимися параллелизмами лежат истинные
синапоморфии?

Поставленный вопрос важен в связи с тем, что
традиционно исследователь филогении относит
наличие апоморфных признаков у удаленных на
кладограмме таксонов на счет гомоплазий; сина�

A AB C B C

Рис. 1. Два генных дерева (черные линии), одинаково
вероятных в одном и том же случае расхождения так�
сонов (по: Avise, Robinson, 2008, с изменениями). 
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поморфией же считается только проявление апо�
морфного состояния у монофилетической груп�
пы. Один из основоположников современной
концепции синапоморфии в кладистике, Паттер�
сон (Patterson, 1982, 1988), указывал, что любая
гомология есть синапоморфия (он формально
приравнял эти понятия), а задача исследователя
состоит лишь в том, чтобы определить, какой так�
сон она маркирует. Данный вопрос решается лег�
ко, пока таксоны, характеризующиеся апоморф�
ным сходством, оказываются близко друг к другу
на кладограмме. Но когда апоморфия проявляет�
ся у удаленных таксонов, та же самая синапомор�
фия начинает трактоваться как гомоплазия. В
частности, апоморфные признаки в строении
скелета “хаотично” разбросаны в ряде отрядов
птиц, что создает определенные трудности для
построения филогенетического дерева всего
класса.

Основная задача работы – показать, что ис�
тинно гомологичные морфологические признаки
(синапоморфии с позиций кладистики) могут
оказаться разнесенными на филогенетическом
дереве, как и в случае с генетическими гемипла�
зиями. Очевидно, процессы, лежащие в основе
данного явления, совсем другие, чем в случае с
молекулярными гемиплазиями. Мы не утвержда�
ем (в особенности, в приведенных ниже приме�
рах), что в основе наблюдаемого распределения
признаков лежат генные гемиплазии, но хотим
обратить внимание на сходство конечного ре�
зультата в виде независимого проявления апо�

морфий (кажущихся гомоплазий) в удаленных
частях филогенетического дерева.

Теоретическая возможность гемиплазий на
морфологических признаках предполагалась и
ранее (Zachos, 2009), однако особого внимания
этому вопросу, насколько нам известно, не уделя�
лось. 

Филогенетическая модель

На рис. 2 показано филогенетическое дерево,
полученное при анализе модельной матрицы в
PAUP. Модельная матрица включает 8 таксонов и
10 признаков (таблица). Топография полученного
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Рис. 2. Слева: филогенетическое дерево, полученное в результате парсимониального анализа модельной матрицы.
Цифрами указаны синапоморфии. После двоеточия указано синапоморфное состояние признака 1. A–I – гипотети�
ческие таксоны. Таксоны, имеющие апоморфное состояние 1 признака 1, помещены в квадраты. Справа: то же дерево,
но с указаниями состояний признака 1 (после двоеточия) у гипотетических предковых таксонов, иллюстрирующее го�
мологию состояний у H и I с одной стороны, и у C и D – с другой.

 
Таксон�признаковая модельная матрица

Гипотетические таксоны Гипотетические состояния 
признаков 1–10

A 0000000000

B 0100000000

C 1111000000

D 1111000000

E 2110111100

F 2110111100

G 0110111010

H 1110111011

I 1110111011

Жирным шрифтом выделены состояния исследуемого при�
знака 1.
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дерева определяется главенствующим в совре�
менных морфолого�филогенетических исследо�
ваниях принципом парсимонии. Согласно этому
принципу, чем меньше эволюционных событий
(в данном случае, изменений состояний призна�
ков) сопутствует формированию структуры фи�
логенетического дерева, тем более вероятным
считается такое дерево. В нашем случае построе�
ние дерева с разнесенными кладами С + D и H + I
оказывается наиболее экономным. Тем не менее
разнесение этих клад противоречит распределе�
нию состояний признака 1 (таблица). 

Допустим, что признак 1 эволюционирует со�
вершенно независимо от остальных признаков в
матрице. Его продвинутое состояние (1) харак�
терно для клады С + D, а также для H + I, однако
эти клады находятся на разных ветвях эволюци�
онного дерева, что, с точки зрения современной
кладистики, указывает на независимое формиро�
вание состояния 1 у предков С + D и H + I. Состо�
яние 1 признака 1 также можно было бы тракто�
вать как примитивное, если бы оно было известно
у внешней группы (A или В). Но поскольку внеш�
ние группы демонстрируют другое (истинно при�
митивное состояние “0”), то перед нами будто бы
типичный случай гомоплазии. Однако теоретиче�
ски возможно такое распределение состояний
признака 1 у предков изучаемых таксонов (гипо�
тетических таксонов J–N), при котором его про�
двинутое состояние (состояние 1) возникло лишь
однажды, и таким образом, представляет собой
истинную гомологию.

Такой пример показан на рис. 2 справа. В дан�
ном случае реверсия при происхождении таксона
G и формирование нового состояния при проис�
хождении таксонов E и F способствуют тому, что
клады С + D и H + I оказываются сильно разне�
сенными на филогенетическом дереве. Тем не ме�
нее, как видно из рис. 2 (справа), все эти таксоны
в нашем случае характеризуются общностью про�
исхождения состояния 1, унаследованного от об�
щего предка J. 

Таким образом, модельная матрица демон�
стрирует возможность кажущегося независимого
проявления апоморфных состояний признаков у
отдаленно родственных таксонов, однако в осно�
ве этого явления, как и в случае с генными геми�
плазиями, лежит несоответствие деревьев, по�
строенных по разным признакам (в данном слу�
чае, независимо эволюционирующий признак 1 и
комплекс других включенных в анализ призна�
ков). 

Приведенная выше филогенетическая модель
показывает, что при кладистическом анализе
морфологических признаков, также как и моле�
кулярно�генетических, филогенетические дере�
вья по отдельным признакам могут не совпадать с
организменным филогенетическим деревом. Так,
в филогенетическом дереве, построенном по

признаку 1, таксоны С + D и H + I оказались бы
монофилетичны, из чего следовало бы совершен�
но справедливое предположение о единстве про�
исхождения состояния 1 признака 1. Следствием
несовпадения признаковых деревьев может быть
проявление одного и того же состояния признака
в разных ветвях филогенетического дерева (со�
стояния 1 признака 1 в нашем случае). Это, одна�
ко, не указывает на независимое происхождение
этого состояния, – наоборот, оно может быть уна�
следовано от одного предка. Подобное явление
соответствует понятию генной гемиплазии (Avise,
Robinson, 2008) в том, что кажущиеся гомопла�
зии, на самом деле, объясняются несоответстви�
ем отдельных признаковых деревьев. 

Клады С + D и H + I оказались разнесенными
на филогенетическом дереве благодаря тому, что
состояние 1 потеряно или преобразовано при
формировании таксонов E, F и G (рис. 2). Подоб�
ное явление, действительно, может быть широко
распространено в природе в том случае, если со�
стояние 1 соответствует адаптации, напрямую
связанной с освоением экологической ниши все�
ми таксонами, у которых оно проявляется. Тогда
формирование новых таксонов во всех или в ряде
случаев не только может, но и должно сопровож�
даться изменением экологической ниши (во из�
бежание конкуренции с предковым таксоном), то
есть преобразованием состояний признака 1. В
число таких преобразований входят реверсии, ве�
роятность которых на ранних стадиях формиро�
вания таксона высокого ранга может быть высока
ввиду несовершенства адаптаций или из�за сла�
бых функциональных связей новой структуры
внутри организма. Это может объяснить запутан�
ность морфологической эволюции при становле�
нии крупного таксона, поскольку вероятность ге�
миплазий должна снижаться с усилением специа�
лизации (накоплением “адаптационного груза”).
В обсуждаемом примере таксоны H и I (и их пред�
ки), несмотря на терминальное положение на фи�
логенетическом дереве, представляют собой пря�
мых потомков тех таксонов, которые некогда
приобрели состояние 1 признака 1. 

Данный пример показывает, что узкоспециа�
лизированные таксоны (как H и I), занимающие
терминальное положение на филогенетическом
дереве, теоретически могут напрямую унаследо�
вать древние признаки, которые “уже” исчезли у
более базальных таксонов, и появление которых,
таким образом, выглядит как реверсия. Возмож�
ность проявления подобных ложных реверсий
следует учитывать, анализируя распределение со�
стояний признаков на кладограмме.

Приведенная эволюционная модель, конечно,
упрощена, однако в природе подобным образом
может быть распределено множество признаков.
Очевидно, что реальное организменное дерево на
разных участках может соответствовать разным
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признаковым деревьям. Для появления подобно�
го рода “морфологических гемиплазий” в реаль�
ной филогении необходимо независимое эволю�
ционирование отдельных признаков. Несомнен�
но, что основные функциональные системы
скелета могут эволюционировать связанно – в та�
ком случае кладистическая филогения (постро�
енная по принципу парсимонии) будет соответ�
ствовать эволюции той функциональной систе�
мы, для которой число включенных в анализ
признаков максимально. Поэтому поиск орга�
низменного дерева должен включать по возмож�
ности большее число признаков (чему, в целом,
следуют современные систематики). Однако сле�
дует иметь в виду, что ряд признаков может эво�
люционировать сцепленно (по крайней мере, на
определенном этапе филогении), и включение в
анализ всего набора сцепленных признаков при�
ведет к искусственному увеличению числа сина�
поморфий. Полученное в этом случае организ�
менное дерево может не соответствовать реально�
сти, поскольку именно число синапоморфий
является определяющим критерием в парсимо�
ниальном анализе – сцепленные синапоморфии
могут перевесить числом другие признаки (даже
если перевес будет всего в один признак). В связи
с этим следует избегать использования призна�
ков, для которых предполагается совместное
(“сцепленное”) эволюционирование; эти при�
знаки также можно рассматривать в комплексе. 

Необходимо заметить, что сцепленное эволю�
ционирование возможно не только для смежных
структур, но и для отдельных топографически
разнесенных компонентов функциональных си�
стем. Так, курообразные птицы (Galliformes) де�
монстрируют параллельную с высшими назем�
ными птицами (такими, как Passeriformes) эволю�
цию скелета пояса передних конечностей и
крыла. В частности, для обеих групп характерно
проявлениe таких не естественных для птиц при�
знаков, как редукция processus procoracoideus ко�
ракоида, возникновение processus intermetacarpa�
lis пряжки, выдвигание metacarpalia minor ди�
стально, а также сходные изменения в строении
вилочки. В связи с этим использование Galli�
formes в качестве внешней группы при кладисти�
ческом анализе морфологических признаков
птиц выглядит не правомерным. 

Примеры морфологических гемиплазий
в эволюции птиц

Для иллюстрации “морфологических геми�
плазий” приведем три примера из основной обла�
сти наших научных интересов – эволюции птиц.
Эти три примера независимого проявления слож�
ных структур в несестринских группах птиц охва�
тывают основные функциональные узлы костно�
мускульной системы, эволюция которых могла

протекать независимо: челюстной аппарат, пе�
реднюю и заднюю конечность. 

Так, известные с позднего мела и до эоцена
примитивные гусеобразные пресбиорнитиды
(Presbyornithidae) имели высокоспециализиро�
ванный челюстной аппарат, приспособленный к
фильтрации – почти такой же, как у современных
уток Stictonetta (Feduccia, 1999). Однако посткра�
ниальный скелет пресбиорнитид был устроен
примитивным образом и лишен целого ряда про�
грессивных признаков, характеризующих всех
живущих гусеобразных – даже тех, у кого пище�
вой аппарат устроен более примитивно. Так, ка�
удальный край грудины пресбиорнитид имеет
только одну пару вырезок, в то время, как у всех
гусеобразных таких вырезок две. Среди других от�
личительных особенностей стоит упомянуть та�
кие не характерные для гусеобразных признаки,
как не развитая и не пневматизированная fossa
pneumotricipitalis плечевой кости, не сросшиеся с
крестцом подвздошные кости, а также примитив�
ное строение квадратной кости, сближающее
пресбиорнитид с примитивными курообразными
и общие пропорции задних конечностей, как у
фламинго и примитивных ржанкообразных (Fe�
duccia, 1976; Olson, Feduccia, 1980; Mayr, 2009; El�
zanowski, Stidham, 2010). Каудальные грудные по�
звонки у пресбиорнитид опистоцельные, в то вре�
мя как они гетероцельные не только у всех ныне
живущих гусеобразных, но и у большинства дру�
гих птиц (Howard, 1955). Все это указывает на ба�
зальное положение пресбиорнисов по отноше�
нию к гусеобразным. Тем не менее при филогене�
тическом анализе пресбиорнитиды оказываются
сестринской группой современных анатид (Eric�
son, 1997; Livezey, 1997), что отражает справедли�
вые представления о том, что подобным образом
сложно устроенный челюстной аппарат, скорее все�
го, возник однажды. Такое филогенетическое поло�
жение пресбиорнитид, хотя и поддерживает логи�
чески обоснованное предположение о единстве
происхождения сложно устроенного челюстного
аппарата, предполагает множественные эволюци�
онные реверсии в их посткраниальном скелете. Тот
факт, что множество структур посткраниального
скелета пресбиорнитид уже после возникновения
апоморфного челюстного аппарата должны были
возвратиться к состояниям, подчас примитив�
ным для всего класса птиц, противоречит не толь�
ко принципу парсимонии, но и элементарной ло�
гике. По�видимому, кладистическое сближение
Presbyornithidae и продвинутых гусеобразных мо�
жет быть обусловлено искусственным умножени�
ем синапоморфий (см. выше), вызванным сцеп�
ленными признаками в черепе. Такая сложная си�
стема, как челюстной аппарат, несомненно
эволюционирует как единое целое, и кодирова�
ние множества краниальных признаков приводит
к появлению ряда синапоморфий, поддерживаю�
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щих с позиций кладистики сестринские отноше�
ния утиных и пресбиорнитид. Учитывая раннее
появление пресбиорнитид в палеонтологической
летописи и их удивительно примитивную остео�
логию, можно предположить, что апоморфное
строение челюстного аппарата хотя и гомологич�
но у них и у утиных, но не обязательно свидетель�
ствует о сестринских отношениях между этими
двумя группами птиц (рис. 3). В данном примере
сложным образом устроенный челюстной аппа�
рат утиных и пресбиорнитид соответствует состо�
янию 1 признака 1 модельной матрицы. При фор�
мировании базальных гусеобразных Anhimidae
“утиный” челюстной аппарат мог быть преобра�
зован с утерей предковой специализации к филь�
трационному питанию, что подтверждается нали�
чием у Anhimidae рудиментов фильтрационного
аппарата (Olson, Feduccia, 1980). Современные же
Anatidae и Anseranatidae унаследовали челюстной
аппарат напрямую от общего предка с пресбиор�
нитидами. 

Другой пример – примитивные стрижеобраз�
ные юнгорнитиды (Jungornithidae), жившие в па�
леогене на территории Европы (Карху, 1988; Mayr,
2009). Юнгорнитиды сходны с колибри по ряду
признаков в крыле (в том числе, для них харак�
терно эволюционно продвинутое строение локте�
вой кости, а у рода Jungornis – и головки плеча,
позволяющее плечу свободно вращаться во время

трепещущего полета – Karkhu, 1992), но отлича�
лись от них рядом особенностей, среди которых
морфология вилочки, грудины, детали строения
плеча и локтевой кости (Карху, 1988; Mayr, 2003).
Последнее послужило причиной считать парал�
лелизмом происхождение адаптаций к трепещу�
щему полету у колибри и юнгорнитид (Карху,
1988). Кладистическое исследование, однако, по�
казало сестринские отношения между Jungornis и
колибри (Mayr, 2003), что очевидно связано с
большим числом “связанных” синапоморфий в
крыле. На наш взгляд, подобная сложная адапта�
ция, скорее всего, возникла однажды, а ее прояв�
ление в нескольких группах стрижеобразных сле�
дует считать гемиплазиями. 

Еще один пример – уникальным образом
устроенная зигодактильная (т.е. такая, в которой
наружный палец повернут назад) лапа необычно�
го палеогенового семейства лесных птиц Zygodac�
tylidae, с одной стороны, и лапа продвинутых дят�
лообразных Pici (таксон включает семейства Pi�
cidae, Indicatoridae, Rhamphastidae и Capitonidae),
с другой. В эволюции птиц зигодактильная лапа
возникала несколько раз, но у современных так�
сонов (кукушки, попугаи, дятлообразные) систе�
ма, функционально обеспечивающая поворот
четвертого пальца, образуется на разной морфо�
логической основе (Steinbacher, 1935), что, в свою
очередь, позволяет легко отличить гомопластиче�
ское сходство. Zygodactylidae первоначально из�
вестны только по дистальным фрагментам цевки,
из морфологии которых следовало, что эти пти�
цы, как попугаи или дятлы, имели полностью зи�
годактильную лапу (Ballmann, 1969). Находка
полного скелета представителя этого семейства
показала, что хотя Zygodactylidae демонстрируют
строение стопы, практически точно такое же, как
у современных Pici, но другие элементы скелета
(в частности, затылочный мыщелок, головка и
дистальный отдел плечевой кости, а также строе�
ние костей кисти) у них сходны с таковыми Passe�
riformes (Mayr, 2008; Mayr, Zelenkov, 2009; наши
данные), у которых зигодактильная лапа никогда
не встречается. Маловероятно, что подобная
сложная и при этом одинаковым образом устроен�
ная структура могла возникнуть независимо – ско�
рее всего, перед нами также пример гемиплазии. 

Приведенные выше примеры иллюстрируют
возможные случаи “морфологических гемипла�
зий” для трех различных функциональных моду�
лей в организме птицы. По каждому из этих моду�
лей эволюция может происходить независимо,
что создает предпосылки для расхождения фило�
генетических деревьев, построенных по отдель�
ным функциональным системам. В результате та�
кого несоответствия признаковых деревьев на со�
гласованном дереве могут наблюдаться эффекты
проявления истинных гомологий (синапомор�
фий) в отдаленных участках дерева. Подобные

А

Б

В

Г

Рис. 3. Предполагаемая филогения гусеобразных (А –
Presbyornithidae, Б – Anhimidae, В – Anseranatidae, Г –
Anatidae), иллюстрирующая гемиплазию в строении
клюва – случай аналогичный модельному. А, В, Г –
имеют прогрессивное строение челюстного аппарата. 



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 90  № 7  2011

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ГЕМИПЛАЗИИ 889

случаи могут иметь более широкое распростране�
ние. Так, часто предполагается (напр., Poe, Chubb,
2004), что возникновение основных отрядов птиц
сопровождалось быстро протекавшим кладогене�
зом, в связи с чем установить филогенетические
отношения между отрядами оказывается очень
трудной задачей даже для современной молеку�
лярной филогенетики. По�видимому, подчас ка�
жущееся “хаотическим” распределение апо�
морфных признаков у разных групп птиц может
оказаться следствием явлений, описанных нами
как “морфологические гемиплазии”. Не исклю�
чено, что каждый из ряда признаков, маркирую�
щих становление птиц как класса, также возник
единственный раз; при этом проявляются эти
признаки у разных групп организмов, близкород�
ственных птицам, независимо. 
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MORPHOLOGICAL HEMIPLASIES IN CLADISTIC STUDIES
OF PHYLOGENY (WITH EXAMPLES FROM BIRDS)

N. V. Zelenkov
Borisyak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow 117997, Russia

e'mail: nzelen@paleo.ru

Cladograms usually include numerous events of parallelism, convergent or reverse evolution united under the
term of homoplasy. Nowadays, it is known that some molecular homoplasies may actually represent true ho�
mologies; the name hemiplasy was recently suggested for processes of idiosyncratic lineage sorting that may
cause this effect. A model matrix shows that true morphological homology (sinapomorphy) may also occur
in remote parts of the phylogenetic tree; this effect is similar in its appearance to molecular hemiplasy, al�
though it does not mean that genetic processes underlie “morphological hemiplasy”. In such cases, charac�
ters that appeared only once in evolution may be treated by a cladist as parallelisms, since they become ap�
parent on remote branches of the phylogenetic tree. “Morphological hemiplasies” are suggested to underlie
few phenomena in avian phylogeny. For instance, duck�like bill of Presbyornithidae and advanced Anseri�
formes might represent true homology, which occurs, however, in different parts of the phylogenetic tree. The
recognizing of the hemiplasic nature of this similarity supports the basal position of Presbyornithidae with re�
spect to extant waterfowl rather than the sister group relationships with Anatidae. Another example is paleo�
gene Jungornithidae apodiforms whose resemblance to Trochilidae in the structure of the flight apparatus
might represent the occurrence of true homology in remote parts of the phylogenetic tree and not their sister�
group relationships. One more example is the occurrence of the highly�modified zygodactyl foot in Zygodac�
tylidae and Pici.
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