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Оп «оше ресиИагШез оГ ЫпйПтЬ тшс1е8 апй Ц§атеп18 оГ Мезогок 
1оо1Ьей Ыгй НехрегогпЫ (Н ехрегогпи гедаШ  МагзЬ, 1872). -  Ипоу1еу
Л.У. -  Рагйа1 гесоп81гисйоп оГ ЬшйИтЬ туо1оду апй 8упйе8то1оду оГ Нез- 
регогтз гедаПз Ьа8ей оп !Ье Го8811 апй ехГап! сотрагайуе апа1ош1са1 та!епа1 
18 ргоу1йей. Ро88е881пд а сотЬтайоп оГ тогрЬо1о§1са1 Геа!иге8 сЬагас!еп8Йс 
Гог т о й е т  1ооп8 апй дгеЬе8 Незрегогп1з гедаПз даа8 8отедаЬа! с1о8ег !о 1ооп8 
ш ап оуега11 ЫпйПтЬ апа!оту. ТЬе асе!аЬи1аг Гогатеп шй1са1е8 !Ьа! Гетога1 
Ьеай оГ Незрегогп1з Ьай тоге ге81пс1ей ехсигеюп ш асе!аЬи1ит ш сотрап- 
8оп !о тойегп Луе8. ТЬе йеуе1ортеп! оГ Гетога1 гейасГоге т. Шо/етогаПз 
апй т. саи^о/етогаПз ехсеейей ГЬа! оГ тойегп Гоо!-ргоре11ей й1уш§ Ыгй8, 
8Ьодаш§ дгеаГег рго!гасйуе Гогсе8, аррИей !о !Ье Гетиг йиппд !Ье ргориЫуе 
8йоке. ТЬе опдт оГ ш1егтей1а1 апй 1а!ега1 рогйоп8 оГ т. дазггоспетшз 
геасЬей т  Незрегот1з 118 тахитит, ехГепйшд ргох1та11у Ьеуопй (госкап(ег 
та]ог апй т 1§гайп§ оп !Ье сгаша1 8игГасе оГ !Ье Гетиг. и§атеп18 оГ !Ье кпее 
 ̂о1п!, даЫсЬ 8Ьода Гур1са1 ау1ап тогрЬо1оду, а11одаей а ЫдЬ йедгее оГ шдаагй- 
ои!даагй го!айоп оГ !Ье йЫо1аг8и8, даЫсЬ Ьа8 Ьееп Ье1й с1о8е !о !Ье Ьойу апй 
тоге 11ке1у даа8 епс1о8ей ш !Ье !Ыск1у ГеаГЬегей 8кш оГ !Ье Ьойу даа11. Р1ех- 
юп-ех1еп8юп тоуетеп!8 т  !Ье кпее^ош! даеге Ы§Ь1у гейисей Ьу асйоп оГ 
дае11-йеуе1орей тт. Делогез сгипз, т. ШоДЪиЬапз, ро81асе!аЬи1аг рогйоп оГ 
т. ШопЪ1аЫз ШегаНз, апй т. /етогоПЫаНз теШаИз. 1п1ег1аг8а1 рш ! оГ Нез- 
регогтз ро88е88ей ЫдЬ йедгее оГ го!айопа1 Ггеейот. 1п !Ь18 даау И ге8етЬ1ей 
!Ьа! оГ 1ооп8, 8Ьодат§ 1ооп-11ке таппег оГ 1аг8оте!а1аг8а1 тоуетепй. ТЫ8 
1ооп-11ке таппег, Ьодаеуег, даа8 сотЫпей даНЬ дгеЬе-Ьке тоуетепй оГ !ое8, 
даЫсЬ ипйоиЬ!ей1у Ьай а8утте!пса1 1оЬе8. Незрегот1з гедаПз Ьа8 сЬо8еп Не 
одап тйерепйеп! даау оГ та81епп§ !Ье ипйегдаа!ег 1осотойоп, даЫсЬ 1ей !о !Ье ар- 
реагапсе оГ даЬа! Ьесате !Ье то8! 8реааИ2ей ау1ап Гоо1-ргоре11ей йуег еуег 
кподап.

Кеу когйу. туо1оду, 8упйе8то1оду, ти8с1е8, И§атеп18, Ыпй йтЬ8, ип- 
йегдаа!ег Гоо!-ргоре11ей Тосотойоп, Незреготгз, 1ооп8, дгеЬе8

Гесперорнис (Незрегогтз) принадлежит к отряду Не8регогш(Ы- 
Гогте8, объединяющему компактную группу морских зубатых птиц 
позднего мела, ныряющих и плавающих с помощью задних конечно
стей. Начиная с момента открытия в штате Канзас в 1870 году (Маг8Ь, 
1872а, Ь), гесперорнис был объектом многочисленных публикаций. 
Монография Отниела Марша (Маг8Ь, 1880), предваряемая нескольки
ми работами того же автора (Маг8Ь, 1873, 1875а, Ь, 1876, 1877), дала 
первое подробное описание скелета меловой птицы с рядом функцио
нальных интерпретаций. Марш отметил сходство скелета гесперорни-
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са со скелетом поганки, предполагая, что мускулатура и подводное 
передвижение этих птиц должно было быть схожим, равно как и до
быча -  рыба. Подавляющее большинство поздних авторов согласились 
с этими выводами и занимались главным образом выяснением родст
венных связей гесперорнисов (8ЬиГе1й1, 1890; ТЬотр8оп, 1890; Не1т, 
1891; Маг8Ь, 1897; МаЛт е! а1., 1980; СгасгаГ! 1982; Ноийе, 1987; Ш1- 
тег, МаПт, 1987; Рай1ап, СЫарре, 1998). Много работ было посвящено 
описанию новых видов рода и близких родственников гесперорниса 
(обзор см. 2тоу1еу, 2011). Лишь немногие работы содержали функ
циональный анализ скелетных элементов меловой ныряющей птицы 
(8ю1ре, 1932, 1935; ОтдепсЬ, 1973; ВиЬ1ег е! а1., 1988; Богданович, 
2003; №р1е8, МаЛт, 2004, 2008; Кеупаий, 2005, 2006). Настоящая статья 
подводит итог наших двухлетних исследований в области реконструк
ции мускульно-связочного аппарата и функционального анализа задних 
конечностей гесперорниса (2тоу1еу, 2009, 2010, 2011; Зиновьев, 2010).

Правила реконструкции
При реконструкции мускулатуры и связочного аппарата геспе- 

рорниса мы пользовались несколькими правилами.
1. Суставные поверхности указывают на положение и особенно

сти движения костей конечностей друг относительно друга. В особен
ности это актуально для так называемых конгруэнтных суставов, ка
кими являются тазобедренный, плюснофаланговые и межфаланговые. 
Коленный и интертарзальный (не всегда) суставы неконгруэнтны. 
Конгруэнтность в них достигается связками и хрящами; реконструк
ция последних позволяет судить о характере движений в неконгруэнт
ных суставах.

2. Неровности на костях (бугорки, бугристости, борозды) указы
вают на место крепления мускулов, их сухожилий и связок. Несмотря 
на то, что места непосредственного крепления мышц и их тонких апо
неврозов не всегда хорошо различимы, они, тем не менее, дают общее 
представление о положении мускулов и степени их развития. Напро
тив, связки и сухожилия обычно оставляют заметные следы на костях, 
богатые шарпеевыми волокнами (Ноу1е, Еп1ода, 1966; Нате8, МоЬшй- 
йт, 1968; 1опе8, Воуйе, 1974; Вещ атт, Ка1рЙ8, 1998; Нигоу, 1986). Во
локнистый хрящ может формировать участки сухожилий, проходящие 
поверх гладких поверхностей костей и показывать наличие мускульно
связочных комплексов (Ни(сЫ8оп, 2002).

3. Положение и степень развития реконструируемых мускулов 
должны соответствовать предполагаемым локомоторным потребностям.

4. Гомология не должна переоцениваться. Хотя гомология меж
ду мускулами задних конечностей гесперорниса и современных птиц
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(в особенности гагар и поганок) не раз предлагалась в свете современ
ных знаний об эволюции птиц (СЫшату е! а1., 1998; Мауг, С1агке, 
2003), мускулатура возможных предков также должна учитываться 
(см. дискуссии о гомологии и эссенциализме в Ни!сЫтоп, 2001).

5. Сходные функциональные результаты могут быть достигнуты 
с использованием разных морфологических структур. Сходство между 
костями тазового пояса и конечностей гесперорниса, гагар и поганок 
не является доказательством их более близкого родства, как было 
предложено Джоэлом Крэкрафтом (СгасгаГ!, 1982). Высокая степень 
конвергенции (или параллелизма) должна ожидаться в случае сходных 
адаптаций.

6. Сходство костно-мускульной системы задних конечностей ука
зывает на сходное их использование, в том числе у ископаемых и совре
менных птиц, ныряющих и плавающих с помощью задних конечностей.

Основные адаптации пояса и тазовых конечностей гесперорниса 
к подводному плаванию с помощью задних конечностей
Адаптации к подводному плаванию у гесперорниса, как и у со

временных птиц со сходной локомоцией, выражаются в ряде струк
турных перестроек.

1) Узкий и овальный в сечении таз снижает сопротивление воды 
при подводном передвижении.

2) Короткие и «расставленные» бедра располагают конечности 
вдоль боков тела, позволяя выносить стопу в гребке над его уровнем.

3) Удлиненные тибиотарзусы относят интертарзальные суставы 
к концу тела, делая гребные движение стопы более эффективными.

4) Удлинение проксимального конца тибиотарзуса за счет увели
ченных ротулярного отростка и коленной чашечки обеспечивают 
больше места для мощных флексоров и экстензоров цевки, увеличивая 
длину их сокращения.

5) Латеральная сдавленность и укорочение цевки снижает сопро
тивление воды при ее ретракции.

6) Сопротивление воды при ретракции стопы уменьшается за 
счет ротации пальцев, снабженных лопастями.

Некоторые особенные черты мускулатуры 
и связочной системы задних конечностей гесперорниса
Подробное описание мускулатуры и связочной системы задних 

конечностей гесперорниса дается в одной из наших работ (2тоу1еу, 
2011). В настоящей статья мы хотели обратить внимание на особенно
сти, наиболее ярко иллюстрирующие специфику локомоторной адап
тации этой меловой зубатой птицы.
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Рис.1. Вид спереди на таз гесперорниса Незреготгз гедаШ (А), 
краснозобой гагары Сауга з(е11а(а (Б) и большой поганки РоШсерз спзШШз (В), 

показывающий положение бедренных костей.
Б и В -  по: Курочкин, 1968. Не в масштабе. По: 2тоу1еу, 2011

Ап!епог у1еда оп реМ оГ Незреготгз гедаПз (А), К.её-!Ьгоа!ей Ьооп Сау1а з(е11а(а 
(В) апй Огеа! Сге8!ей ОгеЬе РоШсерз сгШаШз (С)

8Ьодат§ !Ье ро8Шоп оГ Гетога.
В апй С, аГ!ег КигосШп, 1968. Ко! !о !Ье 8са1е. АГ!ег 2тоу1еу, 2011.

Тазобедренный сустав
Положение противовертлуга, который, в совокупности с ацета- 

булюмом, формирует суставную поверхность для бедренной кости, 
указывает на позицию бедренной кости гесперорниса. Она была на
правлена латерально, а не краниовентрально, как у гагар и поганок 
(рис.1). Подобное ее положение сочеталось с меньшей экскурсией го
ловки бедренной кости в ацетабулюме, что выразилось во вторичном 
почти полном закрытии Гогатеп асе!аЬи1ап8.

Тазовая мускулатура (рис. 2, 3, 4).
Тазовая мускулатура, как правило, лучше всего может быть ре

конструирована на ископаемом материале. Мускулы этого отдела ос
тавляют заметные следы на тазовых и бедренной костях, а также на 
тибиотарзусе и малой берцовой кости. Для гесперорниса удалось ре
конструировать десять мускулов и их комплексов. Хорошим развити
ем отличался комплекс подвздошно-вертельных мускулов, начинаю
щийся на а1а ргеасе!аЬи1ап8 Пп. М. ШоГетогаШ т!ети8, т .  оЫига!опи8 
1а!егаН8 и т .  оЫига!опи8 теё1аН8 находились в сходном с таковым у 
гагар положении, однако плечо последнего мускула относительно бед
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ренной кости было больше у гесперорниса. Несмотря на то, что т .  Шо- 
ГетогаШ ех!егпи8 сильно редуцирован у современных птиц, отсутству
ет у поганок и мал у гагар, его наличие у гесперорниса прослеживается 
по месту крепления на большом вертлуге. Большую поверхность по- 
стацетабулярной части таза занимали хорошо развитые т .  18сЫоГетог- 
аН8, т .  ШоГетогаН8 + т .  саийоГетогаШ и т т .  риЪо18сЫоГетога1е8. 
М т. Г1ехоге8 сгит 1а!ега118 е! теШаШ были развиты, однако, как у га
гар и поганок, добавочная часть латерального сгибателя голени у гес- 
перорниса, по всей видимости, отсутствовала. Наличие т .  ШоПЬ^ат 
прослеживается по его месту крепления на малой берцовой кости, а 
также по отпечаткам лент сухожильной петли на бедренной кости и 
тибиотарзусе (рис.5). Как минимум, две порции т .  Шо!1ЫаН8 1а!егаН8 
были развиты -  преацетабулярная и постацетабулярная. Обе важны 
при гребных движениях и также хорошо развиты у гагар и поганок. 
Хотя начало т .  атЫеп8 у гесперорниса реконструировать не представ
ляется возможным, этот мускул у него присутствовал и типичным для 
современных птиц образом огибал коленный сустав, прободая колен
ную чашечку.

Мускулатура бедра (рис. 3, 4, 5).
Бедренная мускулатура, отвечающая за движение в коленном 

суставе, как правило, хуже развита у плавающих под водой с помощью 
задних конечностей птиц, поскольку движения в коленном суставе у 
них сильно ограничены (Курочкин, 1968). У гесперорниса подобное 
состояние достигает своего максимума; его бедро наиболее укорочено 
и сплюснуто в переднезаднем направлении. Это значительно сократило 
место начала т .  Гетого!1ЫаН8 ех!егпи8 и т .  Гетого!1ЫаН8 т!егпи8. Доста
точное место осталось только для т .  Гетого!1ЫаН8 тедш8, который на
чинался почти на всей краниальной поверхности бедренной кости.

Коленный сустав (рис. 5, 6 А).
Коленный сустав гесперорниса напоминал таковой современ

ных птиц и, в частности, был ближе к таковому поганок. Характерные 
для сустава крестовидные связки, наряду с менисками и рядом других 
связок, обеспечивали помимо всего прочего ротационную (пронация- 
супинация) свободу тибиотарзуса.

Мускулатура голени (рис. 4, 5).
Реконструкция мускулатуры голени затруднена по причине ог

раниченности места для начала мускулов на бедре и тибиотарзусе. 
Мускулы, зачастую, не начинаются по отдельности, а делят общие 
апоневрозы. К счастью, эти апоневрозы оставляют следы крепления на
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Рис. 2. Таз Незрегогтз гедаПз (А) и С т га $1е11а1а (Б) с обозначенными крепле
ниями мускулов. Сокращения: АМВ, т .  атЫеш; СР, т .  саийоГетогаШ; РСЬ, 

т .  йехог сгип8 1а!егаЙ8; РСМ, т .  йехог сгип8 тей1аИ8; 1С, т .  ШойЫаИ8 сгашаЙ8; 
1Р, т .  ШойЬи1ап8; 1РЕ, т .  ШоГетогаЙ8 ех!ети8; 1Р1, т .  ШоГетогаЙ8 т!ети8; 1Ь, 

т .  ШоИЬ1а118 1а!егаЙ8; 1ЬР, т .  ШоГетогаИ8; 18Р, т .  18сЫоГетогаИ8; 1ТСЭ, т .  
Шо!госЬап!епси8 саийай8; ГГСК, т .  Шо!госЬап!епси8 сгашаЙ8; 1ТМ, т .  Шо!го- 
сЬап!епси8 тейш8; ОЬ, т .  оЬ!ига!опи8 1а!егаЙ8; РГРЬ, т .  риЬо18сЫоГетогаИ8 

1а!ега118; Р1РМ, т .  риЬо18сЫоГетогаЙ8 тей1аИ8; апй!г., апй!госЬап!ег; Гог. асе!., 
Гогатеп асе!аЬи1ап8; Й8. Шо18сЬ., Й88ига Шо18сЫаЙ1са; Й8. 18сЫориЬ., Й88ига 

18сЫориЫса; Гог. Шо18сЬ., Гогатеп Шо18сЫай1сит; Гог. 18сЫориЬ., Гогатеп 18сЫо- 
риЫсит; 1.с.Г., Ид. сар1Й8 Гетоп8; 1.1.Г., Ид. ШоГетогаИ8. Крепления мускулов у 

гагары по: Вилкоксу (^Псох, 1952). Не в масштабе. По: 2шоу1еу, 2011.

Ре1уе8 оГ Незреготгз гедаПз (А) апй Сауьа зге11ага (В) 8Ьошпд ти8си1аг 
а!!асЬтеп!8. АЬЬгеу1айоп8: АМВ, т .  атЫеш; СР, т .  саийоГетогаИ8; РСЬ, т .  
йехог сгип8 1а!ега118; РСМ, т .  йехог сгип8 теЙ1аЙ8; 1С, т .  ШоНЫаНз сгашаЙ8; 
1Р, т .  ШойЬи1ап8; 1РЕ, т .  ШоГетогаИ8 ехГегпш; 1Р1, т .  ШоГетогаИ8 т!ети8; 
1Ь, т .  ШоНЫаПз 1а!егаЙ8; 1ЬР, т .  ШоГетогаИ8; 18Р, т .  18сЫоГетогаИ8; 1ТСЭ, 

т .  Шо!госЬап!епси8 саийаИ8; ГГСК, т .  ШойосЬапГепсш сгашаЙ8; 1ТМ, т .  Шо- 
!госЬап!епси8 тейш8; ОЬ, т .  оЫшаГопш 1а!ега118; РГРЬ, т .  риЬо18сЫоГетогаИ8 

1а!егаЙ8; Р1РМ, т .  риЬо18сЫоГетогаЙ8 тей1аИ8; апй!г., апй!госЬап!ег; Гог. асе!., 
Гогатеп асе!аЬи1ап8; Й8. Шо18сЬ., Й88ига Шо18сЫаЙ1са; Й8. 18сЫориЬ., Й88ига 

18сЫориЫса; Гог. Шо18сЬ., Гогатеп Шо18сЫай1сит; Гог. 18сЫориЬ., Гогатеп 18- 
сЫориЫсит; 1.с.Г., Ид. сар1Й8 Гетоп8; 1.1.Г., Ид. ШоГетогаИ8. Ми8си1аг айасЬ- 

теп!8 оГ Сауьа аГ!ег ̂ Псох, 1952. Но! !о !Ье 8са1е. АГ!ег 2шоу1еу, 2011.
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Рис. 3. Правые бедренные кости Сау1а агсНса (А) и Незрегогтз гедаПз (Б) 
краниально, каудально, медиально и латерально, показывающие крепление 

мышц. Сокращения: АСА, аропеиго818 соттиш8 ап8ае; АСС, аропеиго818 

со тти т8  со11а!егаИ8; АСР, аропеиго818 сотти т8  рорШеа; АСР*, аропеиго818 

соттип 18 рорИ!еи8, расширенный у Незрегогтз; РТЕ, т . Гетого!1ЫаИ8 ех!ег- 
пи8; РТ1, т .  Гетого!1ЫаИ8 т!егпи8; РТМ, т .  Гетого!1ЫаИ8 теё1аИ8; С1, т . 

да81госпетш8 т!еггпеёш8; ОЬ, т .  да8!госпетш8 1а!егаИ8; СМ, т .  да8!госпе- 
тш8 тей1а118; ОМ, т .  оЬ!ига!огш8 теШаШ; РЬА, т .  р1ап!ал8; ТСР, т .  !1ЫаИ8 

сгатаИ8 сари! Гетога1е; с.Г., сари! Гетоп8; Г.1.с., Гоуеа Идатеп!1 сарШ8; Гг., 
Ггас!иге; 1.сг.сг., Ид. сгис1а!ит сгата1е; 1.сг.сй., Ид. сгис1а!ит саийа1е; 1.с.1.д., 
Ид. со11а!ега1е 1а!ега1е депи; 1.с.т.д., Ид. со11а!ега1е тей1а1е депи; 1л.с., Ипеа 

1п!егти8си1аг18 сгатаИ8; 1.т!.сг., Ид. тет8со!1Ыа1е сгата1е; 8.1 .с., 8и1си8 т!ег- 
сопйу1аг18. Крепления мускулов у гагары по: Вилкоксу (^Псох, 1952). 

Остальные сокращения см. на рис. 2. Не в масштабе. По: 2шоу1еу, 2011.
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ШдЬ! Гетога оГ Сауга агсйса (А) апй Незрегогтз гедаПз (В) т  сгаша1, 
саийа1, тей1а1 апй 1а!ега1 а8рес!8 8Ьошпд ти8си1аг а!!асЬтеп!8. АЬЬгеу1а- 

Йоп8: АСА, аропеиго818 соттип 18 ап8ае; АСС, аропеиго818 соттип 18 со11а!- 
егаЙ8; АСР, аропеиго818 соттип 18 рорИ!еа; АСР*, аропеиго818 соттип 18 

рорИ!еи8 ехрапйей ш Незрегогтз; РТЕ, т .  ГетогойЫаИ8 ех!ети8; РТ1, т .  
ГетогойЫаИ8 т!ети8; РТМ, т .  ГетогойЫаИ8 теЙ1аЙ8; С1, т .  да8!госпетш8 
т!еггпейш8; ОЬ, т .  да8!госпетш8 1а!егаЙ8; СМ, т .  да8!госпетш8 теЙ1аЙ8;

ОМ, т .  оЬ!ига!опи8 теЙ1аЙ8; РЬА, т .  р1ап!аш; ТСР, т .  йЫаИ8 сгашаЙ8 
сари! Гетога1е; с.Г., сари! Гетоп8; Г.1.с., Гоуеа Идатепй сар1Й8; Гг., Ггас!иге; 

1.сг.сг., Ид. сгиаа!ит сгаша1е; 1.сг.сй., Ид. сгис1а!ит саийа1е; 1.с.1.д., Ид. 
со11а!ега1е 1а!ега1е депи; 1.с.т.д., Йд. со11а!ега1е тей1а1е депи; 1.1.с., Йпеа 
т!егти8си1ап8 сгашаИ8; 1.т!.сг., Ид. теш8соИЫа1е сгаша1е; 8.1.с., 8и1си8 

ш!егсопйу1ап8. Ми8си1аг а!!асЬтеп!8 оГ Сау1а аГ!ег ̂ Исох, 1952.
Рог о!Ьег аЬЬгеУ1айоп8 8ее Р1д. 2. Но! !о !Ье 8са1е. АГ!ег 2тоу1еу, 2011.

костях, позволяя восстановить сухожильный каркас мускулатуры го
лени. Пользуясь последней разработкой в этом направлении (Зиновьев, 
2003), удалось доказать у гесперорниса наличие всех семи начальных 
общих апоневрозов, характерных для современных птиц (рис. 5).

Важные для гребных движений стопы мускулы, разгибающие и 
сгибающие конечность в интертарзальном суставе, были отлично раз
виты у гесперорниса и начинались не только на упомянутых общих 
апоневрозах, но и на удлиненных ротулярном отростке и коленной 
чашечке. Последние предоставляли место для начала краниальных 
волокон т .  йЫаШ сгата18 и т .  ех!еп8ог й1д1!огит 1опди8, мускулов, 
игравших важную роль в ретракции стопы. Мощные протракторы сто
пы также использовали краниальное удлинение тибиотарзуса: на лате
ральной поверхности увеличенной коленной чашечки начинались во
локна т .  й Ь ^ а т  1опди8, в то время как от ее медиальной поверхности 
брали начала волокна медиальной головки т .  да81госпетш8. Икронож
ный мускул был особенно хорошо развит у гесперорниса. Его лате
ральная часть, помимо типичного начала на аропеиго818 соттиш8 ап- 
8ае, распространялась проксимально на латеральную и краниальную 
поверхности бедренной кости -  уникальная черта, не встречающаяся у 
современных птиц. Гесперорнис обладал хорошо развитым подколен
ным мускулом, а также слабым подошвенным. Почти целиком на ти- 
биотарзусе и малой берцовой кости начинался т .  Г1ехог й1д1!огит 
1опди8, в то время как т .  Г1ехог Ьа11ис18 1опди8, бравший начало на 
аропеиго818 сотти т8  рорШеа, был, по-видимому, слаб, принимая в 
виду слабое развитие первого пальца у гесперорниса. На наличие т .  
й Ь ^ а т  1опди8, следы начала которого на тибиотарзусе сохранились 
плохо, указывает строение интертарзального сустава гесперорниса.



226 Материалы Х111 Международной орнитологической конференции

Рис. 4. Правый тибиотарзус и коленная чашечка Незрегогтз гедаПз (А) и 
Сауга атсЫса (Б) медиально, краниально, латерально и каудально, показы
вающие крепление мышц (коленная чашечка на рис. А дана в зеркальном 

отражении). Сокращения: ЕБЬ, т .  ех!ешог Лдйогит 1опди8; РВ, т .  йЬикш 
ЬгеУ18; РЬ, т .  йЬиЫш 1опди8; РРР2, т .  Г1ехог регГогаш е! регГога!ш й1дШ 2; 

РРР3, т .  Г1ехог регГогап8 е! регГога!ш й1дШ 3; СМ., т .  да8!госпетш8 тей1аН8; 
РЬА, т .  р1ап!ап8; РОР, т .  рорШеш; ТС, т .  !1Ыа118 сгатаН8 раг8 !1Ыо!аг8аН8; 
с.с.1., сп8!а спет1а118 1а!егаН8; 1.!., т с 18ига !1ЫаН8; 1.с.1Л., Нд. со11а!ега1е 1а!ега1е 

т!ег!ага; 1.с.тл., Нд. со11а!ега1е тей1а1е т!ег!ага; 1.р., Нд. ра!е11ае; 1.!., Нд. !гаш- 
уег8ит; р.г., ргос. го!и1ап8; гЛ.Г., ге!таси1ит т .  йЬикш ЬгеУ18; 8.е., 8и1си8 ех- 
!ешопи8. Крепления мускулов у гагары по Вилкоксу (^Псох, 1952). Осталь
ные сокращения см. на предыдущих рисунках. Не в масштабе. По: 21поу1еу, 2011.

КлдН! !1Ыо!аг8и8 апй ра!е11а оГ Незрегогтз гедаПз (А) апй Саша агсНса (В) т  
тей1а1, сгата1, 1а!ега1 апй саийа1 а8рес!8 8Ношпд ти8си1аг а!!асЬтеп!8 (ра!е11а 
т  А 18 д1уеп т  т1ггог у1е^). АЫЫ̂ еV̂ а!̂ ош: ЕБЬ, т .  ех!еп8ог Шдкогит 1опди8; 

РВ, т .  йЬикш Ы̂еV̂8; РЬ, т .  йЬикш 1опди8; РРР2, т .  Йехог регГогаш е! регГо- 
га!и8 й1дШ 2; РРР3, т .  йехог регГогаш е! регГога!ш й1дШ 3; СМ., т .  да8!госпе- 
тш8 тей1а118; РЬА, т .  р1ап!ап8; РОР, т .  рорШеш; ТС, т .  !1ЫаН8 сгатаН8 раг8 
!1Ыо!аг8аН8; с.с.1., сп8!а спеш1а118 1а!егаН8; 1.!., т с 18ига !1Ыа118; 1.с.1Л., Нд. со11а!- 
ега1е 1а!ега1е т!ег!ага; 1.с.тЛ., Нд. со11а!ега1е тей1а1е т!ег!ага; 1.р., Нд. ра!е11ае; 
1.!., Нд. !^ап8Vе^8ит; р.г., ргос. го!и1ап8; гЛ.Г., ге!таси1ит т .  йЬиЫш Ы̂еV̂8; 8.е., 
8и1си8 ех!ешопи8. Ми8си1аг а!!асЬтеп!8 оГ Саша аГ!ег ^Псох, 1952. Рог о!Нег 

аЫЫ̂ еV̂ а!̂ оп8 8ее р̂ еV̂ ои8 Йдиге8. Но! !о !Ье 8са1е. АГ!ег 2̂ поV̂ еV, 2011.
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Рис. 5. Левые коленные суставы Со1итЪа Нуга (А) и Незрегогтз гедаПз (Б) с 
общими начальными общими апоневрозами мышц голени (бедренная кость и 
тибиотарзус в случае Б даны в зеркальном изображении). А -  по: Зиновьев, 2003. 

В случае Б верхняя часть коленной чашечки удалена. Сокращения: АСР, 
аропеиго818 соттиш8 ПЬиЬш; АСЬ, аропеиго818 соттип 18 1а!егаН8; сг.сп.1., 
сг18!а спет1аН8 1а!егаН8; 1.р., Ид. ра!е11ае; Р, Гетиг; Р1, йЬи1а; Т, !1Ыо!аг8и8; Р, 
ра!е11а; А, проксимальная, В, латеральная апй С, дистальная ветви ап8а т .

ШойЬиЬш. Остальные сокращения см. на предыдущих рисунках.
Не в масштабе. По: 2̂ поV̂ еV, 2011.

ЬеГ! кпее ]от!8 оГ Со1итЪа Нуга (А) апй Незрегогп1з гедаПз (В) 8Ьошпд аропеи- 
го8е8 опдта1е8 сошшипе8 ти8си1огит сгиш (Гетиг апй !1Ыа т  В аге д^еп т  
ш1ггог V^е^). А, аГ!ег 2тоV^еV, 2003. 1п В, иррег раг! оГ ра!е11а 18 ^етоVей. АЬ- 
Ь1^1а!юп8: АСР, аропеиго818 соттиш8 Г1Ьи1ап8; АСЬ, аропеиго818 соттип 18 

1а!ега118; сг.сп.1., сш!а спетаа^ 1а!егаН8; 1.р., Ид. ра!е11ае; Р, Гетиг; Р1, йЬи1а;
Т, !1Ыо!аг8и8; Р, ра!е11а; А, ргох1та1, В, 1а!ега1 апй С, й18!а1 ЬгапсЬе8 оГ ап8а т .

ШоПЬЫаш. Рог о!Ьег аЬЬ1^1а!юп8 8ее р1̂ ю и 8 Йдиге8.
Но! !о !Ье 8са1е. АГ!ег 2̂ поV̂ еV (2011).

Интертарзальный сустав (рис. 6Б).
Суставные поверхности тибиотарзуса и цевки, участвующие в 

образовании сустава, не конгруэнтны. Это указывает не только на на
личие больших менисков, обеспечивавших эту конгруэнтность, но и на 
значительную свободу пронации-супинации в суставе. Этим интертар
зальный сустав гесперорниса отличается от такового поганок, у
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Рис. 6. Проксимальные суставные поверхности правых тибиотарзуса (А) и 
цевки (Б) Незрегогтз гедаПз с местами крепления связок. Сокращения: 1.!Г.сг., 

Ид. йЫойЬи1аге сгаша1е; По: 2тоV^еV, 2011.

Ргохта1 рш ! 8игГасе8 оГ пдЬ! йЫо!аг8и8 (А) апй !аг8оте!а!аг8и8 (В) оГ 1.!Г.сг., Ид. 
йЫойЬи1аге сгаша1е; Рог оШег аЬЬгеу1а11оп8 8ее ргеV̂ ои8 Йдиге8.

АГ!ег 2̂ поV̂ еV, 2011.

которых костные поверхности сустава конгруэнтны, и близок к интер
тарзальному суставу гагар. Сходство довершается наличием Ид. апй- 
сит, отсутствующей у поганок. Эта связка стабилизирует интертар
зальный сустав при супинации цевки, обеспечиваемой т .  й Ь ^ а т  
ЫгеV̂8 (Зиновьев, 2000). С интертарзальным суставом связан тибиаль- 
ный хрящ, который крепился у гесперорниса к треугольной области на 
задней поверхности проксимального конца цевки (рис. 7).

Мускулатура стопы (рис. 7).
К мускулатуре стопы принадлежат мускулы, начинающиеся на 

цевке и крепящиеся к пальцам. Эти мускулы обычно слабы у птиц, 
поскольку пальцы снабжаются более мощными мускулами, начинаю
щимися на бедре и тибиотарзусе. На цевке гесперорниса оставили сле
ды четыре мускула. М. ех!еп8ог ЫгеV̂8 й1дШ 4 необычно хорошо развит, 
что связано с увеличением четвертого пальца стопы гесперорниса. 
Степень развития другого мускула четвертого пальца, т .  аЬйис!ог ШдШ
4, в целом соответствует таковой у гагар и поганок. По следам на цев
ке можно судить также о наличии у гесперорниса т .  ех!еп8ог й1д11огат 
ЫгеV̂8 теШаШ и т .  аййис!ог ШдШ 2.
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Обсуждение
Мускулатура и связки задних конечностей гесперорниса, в со

четании со скелетом, показывают замечательную смесь черт, харак
терных для современных птиц, плавающих под водой при помощи 
задних конечностей, поганок и гагар. Укороченные и сплюснутые бед
ра гесперорниса были направлены в стороны в большей степени, чем у 
современных аналогов. Несмотря на сильную ограниченность движе
ний в тазобедренном суставе, бедро гесперорнисов могло двигаться, 
участвуя в гребных движениях конечностей. Мощная ретракция бедра 
обеспечивалась хорошо развитыми ш ш . риЫо^8сЫоГешога1е8 и т .  Шо- 
ГешогаН8. М. саийоГешогаШ, также принимавший участие в ретракции 
бедра, обеспечивал помимо этого движение хорошо развитого хвоста. 
Сильные тазовые мускулы ш ш . Шо1госЬап!епа, т .  18сЫоГешогаН8, т .  
ШоГетога1е8 ех!егпи8 е! т!егпи8 и тш . оЫ!ига!оге8 контролировали та
зобедренный сустав, противостоя побочной ротации, возникавшей при 
работе протракторов и ретракторов бедра. Связки коленного сустава 
обеспечивали ротационную свободу тибиотарзуса, который лежал 
вдоль боковой стенки тела и был заключен, вероятнее всего, под кожу, 
ее покрывающую. Сгибание-разгибание в коленном суставе было 
крайне ограничено, частично за счет действия хорошо развитых т т .  
Г1ехоге8 сгип8, ш. ШоГШ^аш и постацетабулярной части оГ ш. Шо11Ы- 
а118 1а!ега118, и, частично, за счет ш. ГешогоиЫаШ шей1аН8, крепившего
ся ко всей задней поверхности удлиненной коленной чашечки. Удли
нение коленной чашечки и ротулярного отростка тибиотарзуса 
позволило увеличить размеры и экскурсию важных для гребных дви
жений стопы мускулов голени -  экстензоров и флексоров цевки. Край
няя степень развития ш. да8!госпетш8 выразилась в уникальной ми
грации его латеральной части проксимально и краниально по 
бедренной кости. Интертарзальный сустав гесперорниса обладал сво
бодой, обеспечивавшей вращение цевки вокруг продольной ости. Этим 
он напоминал соответствующий сустав гагар. Гагароподобное движе
ние цевки сочеталось с поганкообразной ротацией пальцев, оторочен
ных лопастями. В отличие от поганок и ископаемого бапторниса, гес- 
перорнисы имели тенденцию к последовательному увеличению 
четвертого пальца, достигшего максимального развития у Незрегогтз 
тепдеП (Маг!т, О т , 2002) и Н. гоззьсиз (Рап!е1еуеV е! а1., 2004).
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Рис. 7. Правые цевки Незрегогтз гедаПз (А) и Сауга агсйса (Б) тыльно и план- 
тарно с местами крепления мышц. Сокращения: АВБ4, т . аМис1ог ШдШ 4; 

АББ2, т .  аёёисШг ШдШ 2; АББ4, т . аёёисШг ШдШ 4; ЕВБ4, т . ех^ешог ЪгеУ18 

ШдШ 4; ЕБВМ, т . ех^ешог ШдИогит ЪгеУ18 те&аИ8; ЕНВ, т . ех^ешог Иа11ис18 
ЪгеУ18; С, т . да81госпетш8; а.т.ё.4, ЪгапсИ оГ аг^епа те1а1аг8аИ8 ёог8аИ8 1о Ше 
ГоигШ Ше; слЛ., сапаИ8 т1его88еи8 1епётеш; с.р.т., сп81а р1ап1ап8 те&апа; с.1., 
сагШадо ИЫаН8; ел., еттепИа т1егсо1;у1ап8; Г.у.ё., Гогатеп уа8си1аге ^181а1е; 1.а., 

Ид. апИсит; 1.с.т.трИ.2, Нд. со11а1ега1е те&а1е те1а1аг8орНа1апдеа1е ШдШ 2; 
1.с.т.трИ.3, Нд. со11а1ега1е те&а1е те1а1аг8орНа1апдеа1е ШдШ 3; II, III, IV, те1а- 
1аг8аИа. Крепления мускулов у гагары по Вилкоксу (^Псох, 1952). Остальные 
сокращения см. на предыдущих рисунках. Не в масштабе. По: 2тоу1еу, 2011.

ШдМ 1аг8оте 1а1аг81 оГ Незретотпгз гедаПз (А) апё Сауга агсйса (В) т  сгата1 апё 
р1ап1аг а8рес18 8Иошпд ти8си1аг аиасНтеп18. АЪЪгеу1айоп8: АВБ4, т .  аЪёисШг 

ШдШ 4; АББ2, т . аёёисШг ШдШ 2; АББ4, т . аёёисШг ШдШ 4; ЕВБ4, т . ех^ешог 
ЪгеУ18 ШдШ 4; ЕБВМ, т . ех^ешог ШдПогит ЪгеУ18 те&аИ8; ЕНВ, т . ех^ешог 

На11ис18 ЪгеУ18; С, т .  да81госпетш8; а.т.ё.4, ЪгапсН оГ аЛепа те1а1аг8аИ8 ёог8аИ8
1о 1Ие ГоигШ 1ое; слЛ., сапаИ8 т1его88еи8 1епётеш; с.р.т., сп81а р1ап1ап8 те&апа; 
с.1., сагШадо ИЫаИ8; е.1., еттепИа т1егсо1у1ап8; Г.у.ё., Гогатеп уа8си1аге ^181а1е; 
1.а., Ид. апйсит; 1.с.т.трН.2, Ид. со11а1ега1е те&а1е те1а1аг8орНа1апдеа1е ШдШ 2;
1.с.т.трИ.3, Ид. со11а1ега1е те&а1е те1а1аг8орИа1апдеа1е ШдШ 3; II, III, IV, те1а- 
1аг8аИа. Ми8си1аг аиасНтеп18 оГ Сауга айег ^Псох, 1952. Рог оШег аЪЪгеу1айоп8 

8ее ргеуюш Йдиге8. Мо1 1о Ше 8са1е. Айег 2тоу1еу, 2011.



Труды Мензбировского орнитологического общества, том 1 231

Заключение
Сходные адаптации нередко приводят к появлению сходных 

морфологических черт. Г агары и поганки -  хороший пример появления 
такого сходства у филогенетических отдаленных групп, независимо вы
работавших похожие адаптации к передвижению под водой при помощи 
задних конечностей. Как показывают исследования, подобный опыт уже 
существовал во второй половине мелового периода, когда, комбинируя 
черты, впоследствии «взятые на вооружение» гагарами и поганками, 
гесперорнис нашел свой, третий путь освоения водных пространств.
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