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В статье мы обращаем внимание на важность морфологических исследова

ний для рекоflструкции эволюционного процесса. Сравнительная анатомия 
птиц не только позволяет выявлять ключевые адаптации и устанавливать 

родственные связи между группами, но и даёт возможность реконструиро

вать мягкие ткани вымерших животных. Последний тезис проиллюстриро

ван на примере Archaeopteryx lithographica, Hesperornis regalis и двух видов 
отряда Dinomithiformes - Dinornis robustus и Emeus crassus. Детальная ре
конструкция мускулатуры и связок задних конечностей указанных видов 
позволяет судить об особенностях их локомоции. 

То the morpho~ecological reconstruction 
of the locomotor apparatus of the extinct Ьirds 

А. V. Zinoviev 

Tver State University, 
Zhelyabova Str., 33, Tver, 170100, Russia; 

e-mail: zinoviev. av@tversu.ru 

Неге we emphasize the impoгtance of morphological studies for the reconstruction 
of the evolutionary process. Avian comparative anatomy a!Iows identifying key ad
aptations as well as affinities of taxonornic groups. lt also makes possiЫe the detailed 
reconstruction of soft tissues of the long extinct species. We provide three examples 
of such а reconstruction, related to the hindlimb morphology of Archaeopteryx litho
graphica, Hesperornis regalis, and two species ofthe order Dinornithiformes - Di
nornis robustus and Emeus crassus. The meticulous reconstruction reveals ceгtain 
features ofthe locomotor specialization ofthe mentioned species. 

Повьпnеmюе в последние десятилетия трукции эвоmоциоmюго процесса не снима

внимание к молекулярным основам реконс- ет с повестки дня классические морфологи-
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ческие исследования. Последние оказывают

ся не только важным источником информа

ции о родственных связях и эволюции гpyrrn 

живых организмов, но в союзе с экологией 

позволяют судить о ключевых адаптациях, 

в частности, птиц (Юдин, 1957; Дзержин
ский, Корзун, 2004; Корзун, 2006; Калякин, 
2008). Разработанная на достаточном уровне 
сравнительная анатомия костно._мускульных 

аппаратов, как функциональных едиюш: жи
вого, способна дать ключи к реконструкции 

морфологии и экологии вымерших организ
мов (Зиновьев, 201 О). В настоящей статье мы 
приводим обзор оригинальных морфа-эко
логических реконструкций аппарата двуно

гой локомоции ископаемых птиц, проводи

мых нами на протяжении уже более 1 О лет 
(Зиновьев, 2007). 

Принципы реконструкции 

В процессе реконструкции мягких тка

ней задних конечностей ископаемых птиц, 

а также при анализе их функционирова

ния, мы придерживаемся ряда принципов 

(Zinoviev, 2011 ): (а) суставные поверхнос
ти определяют положение и размах движе

ний сегментов конечности; для конгруэн

тных суставов (тазобедренный, метатар

зофаланговые, межфаланговые) размах и 
направление движений оценивается по 

форме костных суставных поверхностей 
и расположению фиксирующих связок; в 

случае неконгруэнтных суставов упомя

нутые параметры движения определяют

ся только после реконструкции суставных 

хрящей; (6) рубцы, гребни, бугристости и 
шероховатости указывают на протяжён

ность и характер крепления мышц, сухо

жилий и связок; гладкий участок кости 

в районе сустава указывает на огибание 

его сухожилием с волокнистым хрящом 

(Alexander, Diшery, 1985; Benjamin, Ralphs, 
1998); (в) положение и степень развития 
реконструированных мышц не должны 

противоречить характеру развития и дви-
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жения костных элементов конечности; они 

должны со<;пветствовать функциональным 

потребностям конкретного типа передви
жения; (г) предположения о гомологии ре
конструируемых мягких структур должны 

делаться с осторожностью, особенно в от

ношении особо древних ископаемых птиц 

(Mayr, Clarke, 2003); в этом случае должны 
браться во внимание мускулы возможных 
предков (дискуссию по поводу гомологии 
в реконструкциях см. у Hutchinson, 2001 ); 
(д) сходные результаты могут быть достиг

нуты разными путями; сходство в форме 

и пропорциях костей скелета задних ко

нечностей не всегда указывает на близкое 

родство их обладателей; в случае сходства 

локомоторных адаптаций появление кон

вергентных или параллельных структур не 

является неожиданным событием. 

_Локомоторная· адаптация 
археоптерикса 

Archaeopteryx lithographica 

Попытки реконструировать особеннос

ти «наземной» локомоции археоптерикса 

предпринимались неоднократно (Dames, 
1884; Heilшann, 1926; Ostrom, 1974, 1976; 
Martin, 1995; Elzanowski, 2001; Btihler, Bock, 
2002 и др.). Большинство исследователей 

согласились с тем, что археоптерикс мог 

бегать по земле и карабкаться по стволам и 
в кронах. _ Мартин (Martin, 1995), основыва
ясь на утолщенном краниодорзальном крае 

ацетабулярной впадины, а 'IflКЖe направ
ленных ка'удовентрально лобковых костях · 

предположил, что археоптерикс мог караб

каться с разведенными в сторону задними 

конечностями, прижимаясь брюхом к ство

лу (рис. 1 ). В противном случае направлен
ные вентрально лобковые кости мешали бы 
подобному способу передвижения. 
Наши исследования характера сочлене

ния костей конечностей нескольких экзем

пляров археоптерикса, хранящихся в му

зеях Германии, показали, что разведение 
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Рис . 1. Скелетная реконструкция археоптерикса по Л. Мартину (Martin, 1995) (А) и изображение караб
кающегося по стволу археоптерикса согласно этой реконструкции (А . В . Зиновьев, карандаш, бумага , 

1995) (Б) . 

Fig. 1. Skeletal reconstruction of Archaeopteryx accordiug to Larry Martin (Martin, 1995) (А) aud the life restora
tioп ofthe climbing A1·chaeopte1yx matching tl1is reconstruction (А.У. Zinoviev, pencil, paper, 1995) (Б) . 

в стороны бёдер у археоптерикса вряд ли 

было возможным; такое разведение ставит 

ретракторы бедра в невьп-одное положение. 

Напротив, мускулатура тазобедренного от

дела археоптерикса разительно напомина

ет таковую Deinonychus, отличного бегуна 
(рис . 2). Кроме того, лобковые кости ар
хеоптерикса в действительности не были 

столь отклонены каудально, как кажется 

на почти дизартикулированном Лондонс

ком экземпляре, с которым работал Мар

тин. Наилучшим образом сохранившиеся 

экземпляры из Зольнхофена и Айхштетта 

указывают на почти перпендикулярное по 

отношению к продольной оси подвздош-

ных костей направление лобковых костей 

(рис. 3). Такое их положение делает невоз
можным карабканье по стволу по «методу 

Мартина», но не запрещает карабканье по 

стволу вообще. 

Удлинённые передние конечности с 
тремя свободными и снабженными за

гнутыми острыми когтями пальцами, 

второй палец задних конечностей, спо

собный к гиперэкстензии, а такж~ не уси

ленные стержни средних рулевых перьев 

указывают на иной способ карабканья 

археоптерикса по стволу. Археоптерикс 

карабкался наподобие монтера по теле

графному столбу или сборщика плодов по 
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Deinonychus 

Troch. minor 

М. oЬturatorius 
medialis 

М. iliofвmoralis 

М. iliotrochantericus 
caudalis· 

М. puboischiofemoralis 
intemus 2 

Archaeopteryx 

Cr. trochanterica 

М. 
iliotrochantericus 

caudalis 

А. В. Зиновьев 

М. iliotrochantericus 
medius 

М. iliofemoralis 
extemus 

Meleagris 

• Рис . 2. Места крепления мышц тазобедренной области архео·птерикса, дейнонихуса и индейки . 1 '-
trochanter major; 2 - tr. minor; 3 - tr. posterior; 4 - crista trochanteris. О9ратите внимание на сходство 
между археоптериксом и дейнонихусом. 

Fig. 2. Hip regions of Archaeopteryx, Deinonychus and turkey with insertions of some muscles. 1 - trochanter 
major; 2 - tr. min01·; 3 - tr. posterior; 4 - crista trochanteris. Note the similarity between Archaeopteryx and 
Deinonychus , 

стволу пальмы (рис. 4). Подведённые под 
тело конечности обеспечивали толчок, по 

окончании которого археоптерикс фикси
ровал свое положение на стволе при по-

мощи стоп и .копей пальцев удлинённых 

передних конечностей . Опора на задние 

и передние конечности снимала необхо

димость опоры на хвост, которая нужна 



Опыт морфа-экологической реконструкции локомоторного аппарата ископаемых птиц 33 

Рис. 3. Контуры подвздошной ilii:tm, седалищной ischium и лобковой publs костей Лондонского London 
(]) , Берлинского Berlin (2), Зольнгофенского Актиен-Ферайн Solnhofen Aktien-Verein (3), Зольнгофенского 
Solnhofen (4) и Айхштеттского Eichstiitt (5) экземпляров археоптерикса (по Zinoviev, 2008). Обратите 
внимание на то, что в близком к нормальному положению кости таза находятся только у 3-го и 5-го 

образцов. 

Fig. 3. Contours of i/ium, ischium and publs of London (1), Berlin (2), Solnhofen Aktien-Verein (3), Solnhofen 
(4), and Eichstiitt (5) specimens of Aгchaeopteryx (after Zinoviev, 2008). Only specimens 3th and 5th have publs 
close to the .original position. · 

карабкающимся по стволу птицам (дятлы, 
пищухи) . Направленный медиально отно
сительно короткий первый палец вряд ли 

играл роль в охватывании ветвей, как это 

происходит у современных арбореальных 
птиц. Археоптерикс, по-видимому, лазал 

в кронах с помощью передних конечнос

тей, а также мог ходить и бегать вдоль до

статочно толстых ветвей (Zinoviev, 2008). 

Локомоторная адаптация 

гесперорниса Hesperornis regalis 

Принадлежащий к ограниченной груп

пе морских нелетающих зубатых птиц 

середины и конца мезозойской эры гес

перорнис является объектом многочис
ленных исследований ( список литера
туры см. в Zinoviev, 2011). Уже Марш, 
первым описавший гесперорниса (Marsh, 

1872а,Ь ), обратил внимание на сходство 
его пропорций и костей скелета с таковы

ми гагары. Он верно заключил, что геспе

рорнис был ныряющей птицей, передви

гавшейся под водой с помощью задних 

конечностей и ловившей вёрткую рыбу 

длинным клювом, усаженным зубами 

(Marsh, 1880). Позднее Штольпе (Stolpe, 
1932, 1935) обратил внимание на то, что 
межфаланговые суставы задних конеч
ностей гесперорниса позволяли ротаци

онные движения вдоль продольной оси 

фаланг, как это происходит у полшок. Из 

этого автор справедливо заключил, что 

пальцы гесперорниса, как и пальцы по

ганок, были оторочены лопастями, а не 

перепонками, как у гагар. Впоследствии 

некоторые авторы обратили внимание на 

хорошее развитие у гесперорниса ретрак

торов бедра и разгибателей интертарзаль-
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Рис. 4. Карабканье по стволу археоптерикса и сборщика плодов финиковой пальмы. Обратите внимание на 
сходство положения карабкающихся и отсутствие в обоих случаях необходимости иметь дополнительную 

опору на хвост. 

Fig. 4. А 1-с/шеорtе1ух climbing the tree trunk апd а m.an climbiпg а palm to pick fruits . Note the siшilarity iп the 
positioп ofboth clim.bers. 

ного ,сустава (Dabelow, 1925; Богданович, 
2003). Мартин и Тейт (Martin, Tate, 1·976) 
даже попытались реконструировать не

сколько мускулов задних конечностей 

близкого гесперорнису рода Baptornis. 
Принимая во внимание работы предшес

твенников, мы в полной мере воспользова

лись возможностью реконструировать мус

кулы и связки задних конечностей геспе

рорниса, КО(;ТИ которых сохраняют чёткие 

следы крепления мягких тканей (Zinoviev, 
2009-2011, 2015а,Ь). Оказалось, что мус
кульная и связочная система гесперорниса 

несёт в себе смесь черт, наблюдаемых у га

гар и поганок. Бедренные кости гесперор

ниса были разведены в стороны шире, чем 

у гагар и поганок (рис. 5), позволяя более 
эффективное вьшесение дистальной час

ти конечности над телом во время гребка . 

Мощное развитие ретрактоiов бедра ука
зывает не столько на его движение в акте 

гребка, сколько на_ необходимость фикси

рования бедра в момент гребка. Интересно 

строение интертарзального сустава геспе

рорниса. Характер костных поверхностей, 

а также- коллатеральных связок и связок, 

крепивших к костям мениски, указывают 

на достаточную долю ротационной свобо

ды (пронация-супинация) В ЭТОМ суставе. 
Указанное свойство характерно для гагар. 

В то же время межфаланговые суставы 

указывают на движение пальцев, оторо-
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ченных лопастями, . сходное с таковым у 
поганок . Будучи крайне специализирован

ным ныряльщиком, превосходящим в этом 

гагар и поганок, гесперорнис избрал свой, 

третий путь движения конечностей под 

водой, сочетающий элементы подводной 

локомоции двух упомянутых современных 

групп. 

Локомоторная адаптация некоторых 

видов Dinornithiformes 

Dinornithiformes, или моа, привлекли 

внимание многочисленных исследовате

лей практически с момента первого упоми

нания в литературе (Polack, 1838) и первого 
научного описания (Owen, 1839) благодаря 
своим размерам и относительно недавне

му вымиранию с сохранением мумий и ле

генд туземцев. Кости тазового пояса и ко

нечностей моа, как сохраняющиеся лучше 

всего, послужили основным материалом 

для классификационных построений внут
ри отряда. В процессе работы над класси

фикациями ряд исследователей описали 

также мягкие ткани задних конечностей 

Рис. 5. Вид на таз и бёдра спереди (А) гесперорниса, 
краснозобой гагары (Б) и чомги (В). Обратите 

внимание на наивысшее разведение бёдер у 

гесперорниса (по Ziпoviev, 20 11 , с изменениями). 
Fig. 5. Pelvis апd femora of (А) Hespaomis , Red
throated Diver (Б) and Great Crested Grebe (В) , cranial 
view. Note the highest degree of the femora spreadiпg 
iл Hesperornis (accordiпg to Ziпoviev, 2011 , with 
chaпges). 

моа, как по мумиям (Coughtrey, 1874а,Ь) , 

так и по следам на костях (Кooyman, 1985, 
1991), причём последний автор сделал так
же выводы морфа-экологического содер

жания. Наши исследования, в ходе кото

рых мы детально реконструировали мыш

цы и связки задних конечностей Dinornis 
robustus и Emeus crassus, расширили пред
ставления о характере использования эти

ми видами задних конечностей. 

Как было отмечено другими автора

ми (Alexander, 1983а,Ь; Kooyman, 1985, 
1991 ), Dinornis был более подвижным, 

нежели Emeus. Это выражается не в набо
ре мускулов, а скорее в степени развития 

таковых. В общем, мускулатура задних 

конечностей исследованных видов напо

минает таковую похожего на исходных 

для древненёбных птиц отряда ~ тина

му (Tinamiformes). Мускулатура задних 
конечностей моа сходна также с мускула

турой географически близких к ним киви, 
эму и казуаров . Другие представители 

Ratitae, такие, как нанду и африканский 
страус, значительно отличаются по этому 

параметру. 
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IFE 

IFI? 

в 

• 
Рис. 6. Фрагмент таза Emeus crassus латерально (А) . 1FE ·- место отхождения хорошо развитого 

т. iliofemo1·alis externus. Правые бедренные кости Dinornis гobustus медиально (Б) и Emeus cгassus 
краниально (В). IFI? - место необычного крепления т. iliofemoralis inte~nus. Красным показано начало 
мышц, голубым - связок. 

Fig. 6. Fragment of tbe pelvis of Emeus cгassus, lateral view (А). IFE - tbe place of the origin of а well
developed т. iliofemo1·alis externus. The right femora of Dinomis robustus, medial view (Б) and Emeus cгassus , 

cranial view (В). IFI? - the place of an unusual insertion of т. iliofemoralis internus. The red color shows 
muscle traces, the Ыuе color - those of ligaments. 

Существуют, однако , черты в морфо

логии задних конечностей, характерные 

только для моа. Во-первых, это велико-

лепное развитие у моа т. iliofemoralis 
externus (рис. бА), что связано с необ
ходимостью удержания туловища отно-
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сительно бедра во время опоры на одну 

ногу. Поскольку таз у моа широк, а вес 

многих видов достигал приличных зна

чений , значимость указанного мускула 

в данной группе не вьпывает сомнений. 

Другой мускул, т. Шofemoralis internus, 
имеет необычное крепление . Из слабо
го пронатора бедра он превратился в его 
слабый ретрактор (рис . 6 Б, В). Причина 
подобного смещения непоцятна и долж

на быть проверена_ на мумифицирован
ных останках. 

Брюшки мышц голени у' моа распро
странялись почти по _всей длине тибио
тарзуса , что характерно для видов, не де

лающих ставку на бег. В связи .с этим кне

миальные гребни развиты слабо. Интерес 

вызьmает группировка конечных сухожи

лий сгибателей 2-го пальца под сухожиль

ным чехлом, отдельным от такового для 

других сгибателей передних пальцев. Это 

указывает на приоритетное использова

ние данного пальца в определённого рода 

действиях. Возможно , этот палец прини

мал основное участие в выскребании ри
зомов папоротников, которыми питались 

моа (Owen, 1849; Kirk, 1875; White, 1925; 
Buпows et al., 1981 ). 

Заключение 

Детальная реконструкция мягких тка

ней задних конечностей ископаемых птиц 

имеет большие перспективы. Она спо

собна не только дать информацию о воз

можных родственных связях вымерших 

организмов, но также вскрыть ВfiЖНые де

тали специализации и нюансы использо

вания локомоторного аппарата. Дальней

шим шагом в этом направлении видится 

трёхмерная компьютерная реконструкция 

мягких тканей с последующей анимацией 

отдельных сегментов и всей конечности. 

Современная компьютерная техника и 

программное обеспечение позволяют это 

сделать. 
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