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Относительно консервативная морфология современных птиц свя ­

зана с их ранней адаптацией к полету. Прямо не вовлеченные в полет, 

задние конечности птиц испытали в процессе эволюции серию преобра­

зований . Сохранив общий план строения предков , двуногих архозавров , 

задние конечности птиц приобрели новые черты, связанные с краниаль­

ным смещением центра тяжести и необходимостью охватывать насест 

(Зиновьев , 2010). Многие черты в строении задних конечностей, зачас­

тую скрытые под покровами , оказываются информативными для рекон­

струкции эволюции групп в виде цепи последовательных адаптаций 

(Zinoviev, 2013). Такие черты , как присутствие и степень развития струк­

тур, входящих в т.н. мускульную формулу Гаррода (Курочкин, 1965, 1982; 
Зиновьев, 2007), а также характер взаимодействия конечных сухожилий 
мускулов - длинных сгибателей пальцев (Зиновьев, 2008а), проливают 
свет на предковые адаптации и родственные связи современных групп 

птиц (Zinoviev, 2007, Зиновьев, 20086). Потенциалом к вскрытию эво­
люции групп обладает практически каждый узел костно-мускульной си­

стемы (Зиновьев, 2003). Сохраняющаяся в ископаемом состоянии кост­
ная составляющая таких узлов несет на себе следы крепления мягких 

тканей, поддающихся восстановлению с той или иной степенью полно­

ты (Zinoviev, 2013). Ниже мы приводим обзор двух случаев, когда анализ 

костной составляющей костно-мышечных узлов птиц с сопутствующей 

реконструкцией мягких тканей позволил судить о некоторых нюансах 

локомоции ископаемых пернатых . 

Относящийся к группе морских нелетающих зубатых птиц ·середи­

ны и конца мезозойской эры гесперорнис явJ1яется объектом многочис­

ленных исследований (список литературы см. в Zinoviev, 201 l ). Уже 

Ч. Марш, первым описавший гесперорниса (Marsh, 1872а, Ь) , обратил 
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внимание на сходство пропорций его скелета с пропорциями скелета га­

гары. Из этого он справедливо закл ючил , что гесперорнис был ныряю­

щей птицей , передвигавшейся под водой с помощью задних конечностей 

и ловившей верткую рыбу длинным клювом , усаженным зубами (Marsh, 
1880). Позднее М. Штольпе (Stolpe, 1932, 1935) обратил внимание на то , 

что межфаланговые суставы задних кон ечностей rесперорниса позволя-. 

ли совершать ротационные движения вдоль продольной оси фаланг, как 

это происходит у поганок. Автор заметил , что п_ал ьцы rесперорниса, как и 

пальцы поганок, скорее всего были оторочены лопастями , а не перепонка­

ми, как у гагар. Впоследствии некоторые авторы обратили внимание на 

хорошее развитие у rесперорниса мышц-ретракторов бедра и разгибате­

лей интертарзального сустава (Dabelow, 1925; Богданович , 2003). Л. Мар­

тин .и Дж. Тейт (Martin, Tate, 1976) реконструировали несколько мускулов 
задних конечностей близкого гесперорнису рода Baptornis. 

Используя работы предшественников , мы в деталях реконструирова­

ли мускулы и связки задних конечностей rесперорниса (Z iлoviev, 2009-
2011 , 2015а, Ь ). Выяснилось, что костно-мускулы-щя система задних ко­
нечностей гесперорниса несет в себе смесь черт, наблюдаемых у гагар и 

поганок. Бедренные кости гесперорниса _были разведены в стороны шире, 

чем у гагар и поганок (рис . 1 ),_ позволяя более эффективное вынесение · 
дистальной части конечности над телом во время гребка. Мощное разви­

тие ретракторов бедра указывает не столько на его движение· в акте греб­
ка, сколько на необходимость фиксирования бедра в момент гребка. Об­

ращает на себя внимание строение интертарзального сустава гесперор­

ниса. Характер костных поверхностей , а также коллатеральных связок и 

связок, крепивших к костям мениски, указывает на достаточную долю 

ротационной свободы (пронация-суqинация) в этом суставе . Подобное 

состояние характерно для гагар. В то же время пальцы, отороченные ло­

пастями и способные вращаться относительно продольной оси, - черта 

поганок. Из этого следует, что, будучи крайне специализированным ныр­

цом, превосходящим в этом гагар и поганок , гесперорнис избрал свой, 

третий путь движения конечностей под водой , сочетающий элементы 

подводной локомоции гагар и поганок. 

Представители отряда Dinomithiformes своими размерам привлекли 
внимание многочисленных исследователей практически с момента пер­

вого упоминания в литературе (Polack, 1838) и первого научного описа­
ния (Owen, 1839). Кости тазового пояса и конечностей моа, как сохраня­
ющиеся лучше всего, послужили основным материалом для классифи­

кационных построений внутри отряда. В процессе работы над класси­

фикациями ряд исследователей описал также мягкие ткани задних ко­

нечностей моа, как по мумиям (Coughtrey, 1 874а, Ь) , так и по следам на 
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Рис. 1. Вид на таз и бедра спереди (А) гесперорниса, (Б) краснозобой 
гагары и (В) чомги. Обратите внимание на наивысшее разведение бедер 

у гесперорниса (по Zinoviev, 2011, с изменениями). 

костях (Kooyman, 1985, 1991) Б. Куимэн сделал также выводы морфо­
экологического содержания. Наши исследования, в ходе 'которых мы де­
тально реконструировали мышцы и связки задних конечностей Dinornis 
robustus и Emeus crassus, расширили представления о характере исполь­
зова1:1ия этими видами задних конечностей. 

Как было отмечено другими авторами (Alexander, 1983а, Ь ; Kooyman, 
1985, 1991 ), Dinornis был более подвижным, нежели Emeus. Это выража­
ется не в наборе мускулов, а скорее в степени их развития . В общем мус­

кулатура задних конечностей исследованных видов напоминает муску­

латуру представителей похожего на исходных для древненебных птиц 

отряда - тинаму (Tinamiformes). Мускулатура задних конечностей моа 
сходна также с мускулатурой географических близких киви, эму и казуа-
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ров. Другие представители Ratitae, такие, как нанду и африканский стра­
ус, отличаются в этом смысле. 

Существуют, однако, черты в морфологии задних конечностей , ха­

рактерные только для моа. Во-первых, это великолепное развитие у моа 

m. iliofemoralis extemus (рис. 2А) . Состояние это связано с необходимос­

тью удержания туловища относительно бедра во время опоры на одну 

ногу. Поскольку таз у моа широк, а вес многих видов достигал больших 

значений , необходимость хорошо развитого наружного подвздошно-бед­

ренного мускула в данной группе не вызывает сомнений. Другой мускул, 

m. iliofemoralis intemus, имеет необычное крепление . Из слабого прона-

IFE 

IFI? 

в 

Рис. 2. Фрагмент таза Emeus crassus латерально (А). IFE ~ место отхож­
дения хорошо развитого m. iliofemoralis extemus. Правые бедренные кос­
ти Dinornis robustus медиально (1?) и Emeus crassus краниально (В). IFI? -
место необычного крепления m. iliofemoralis intemus. Темными полями 
показаны места отхождения мышц и связок. 
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тора бедра внутренний подвздошно-бедренный мускул превратился в его 

слабый ретрактор (рис. 2Б , В) . Причина подобного смещения непонятна ; 

принадлежность следов указанному мускулу должна быть проверена на 

мумифицированных останках . 

Брюшки мышц голени у моа распространялись почти по всей длине 
тибиотарзуса, что характерно для видов, не делающих ставку на бег. В 
связи с этим кнемиальные гребни развиты слабо. Интерес вызывает груп­

пировка конечных сухожилий сгибателей 2-го пальца под сухожильным 

чехлом , отдельным от такового для других сгибателей передних пальцев. 

Это указывает на приоритетное использование этого пальца в опреде­

ленного рода действиях. Возможно, этот палец принимал основное уча­

стие в выскребании ризомов папоротников, которыми питались моа 

(Owen, 1849; Kirk, 1875; White, 1925; Burrows et al., 1981). 
Детальная реконструкция мягких тканей задних конечностей иско­

паемых птиц служит хорошим подспорьем в выявлении нюансов специ­

ализации их локомоторного аппарата. Должным образом проанализиро­

ванные, признаки специализации способны пролить свет на адаптивную 

эволюцию вымерших групп. 
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