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НЕКОТОРЫЕ ОБЩИЕ ВОПРОСЫ БИОМЕХАНИКИ 
ЗАДНЕЙ КОНЕЧНОСТИ ПТИЦ 

A.B. Зиновьев, Ф.Я. Дзержинский 

Задняя конечность птиц, как и другие узлы 
опорно-двигательной системы, играет важную роль 
в определении уникальной экологической ниши и 
тем самым — в экологической сегрегации видов. 
Она обеспечивает относительно медленное, обычно 
не сопряженное с высокой мощностью и весьма 
тонко контролируемое перемещение животного вне 
полета по разнообразным твердым субстратам, 
по воде и под водой. В связи с этим морфофункцио-
нальная организация костно-мускульного аппарата 
задней конечности у каждого конкретного вида чет-
ко отражает ответственные черты его морфоэкологи-
ческой специфики, один из важных ее аспектов. 

Как писал К.А. Юдин (1965), обосновывая пред-
ставление о возможностях и требованиях морфобио-
логического, или морфоэкологического метода, на-
целенного на отображение филогенеза в форме 
конкретного процесса адаптации, перспектива его 
продуктивного использования очень сильно зависит 
от уровня предварительной разработки сравнитель-
ной и функциональной морфологии избранных для 
изучения модельных узлов. Поскольку органы опор-
но-двигательной системы выполняют механические 
функции, их функциональная морфология есть био-
механика. Узлы этой системы предоставляют иссле-
дователю особенно благоприятные возможности для 
функционального анализа и изучения адаптации, 
поскольку позволяют судить об отправлениях орга-
нов и строить достаточно далеко заходящие гипоте-
зы уже на основе морфологического материала. Дей-
ствительно, морфология костно-мускульных аппара-
тов может служить практически неисчерпаемым ис-
точником фактов, притом имеющих видоспецифиче-
ский характер. Морфоэкологический метод открыва-
ет путь к убедительной интерпретации этого матери-
ала в функциональном и экологическом плане, в на-
правлении вскрытия путей приспособительной эво-
люции видов и групп, а значит — реконструкции 
филогении. 

С небольшим допущением можно считать, 
что задняя конечность птиц расположена в параса-
гиттальной плоскости. Важные вопросы функциони-
рования плоской 3-звенной Z-образной конечности 
(у птиц и млекопитающих) в течение фазы опоры 
недавно рассмотрены А.Н. Кузнецовым (1999). Глав-
ное внимание этот автор уделяет истолкованию об-
щей конструкции такой ноги на основе аргументов, 
связанных с энергетикой локомоции, хотя в опреде-
ленной мере затрагивает и взаимоотношения мышц 

с частями скелета. В целом же в имеющейся литера-
туре по функциональной морфологии задних конеч-
ностей птиц существует немало разногласий и не-
ясных умозрительных толкований. Взять хотя бы 
утверждения о том, что каудальный подвздошновер-
тельный мускул является ретрактором бедренной ко-
сти (Cracraft, 1971), а антитрохантер служит для 
предотвращения поломки ее шейки (Raikow, 1985). 
Или, например, что короткий малоберцовый мус-
кул — это действенный дорсальный сгибатель (!) ин-
тертарзального сустава (Moreno, 1990), несмотря на 
свое в высшей степени странное крепление на цев-
ке, отличное от такового m. tibialis cranialis — дейст-
вительно эффективного дорсального сгибателя упо-
мянутого сустава. 

Это свидетельствует о существовании настояте-
льной потребности в построении более или менее 
строгой биомеханической модели задней конечности 
птиц. 

В настоящем сообщении представлена разработ-
ка упрощенной модели задней конечности и прие-
мов ее биомеханического анализа, нацеленного на 
создание последовательной картины взаимодействия 
включенных в модель костных элементов и мышц в 
условиях достаточно типичной и ответственной в 
экологическом отношении ситуации. 

Роль объекта в общей модели выполняет задняя ко-
нечность банкивской курицы (Gallus gallus bankiva L.) как 
более или менее генерализованный вариант конструкции. 
А в качестве биологически ответственных ситуаций взят 
набор поз, возникающих в различные моменты фазы опо-
ры при движении птицы шагом с постоянной скоро-
стью, — в начале этой фазы, тотчас после момента насту-
пания, далее в середине, когда проекция центра масс на 
грунт совпадает с точкой опоры, и, наконец, в конце тол-
чка. Реальные значения углов наклона звеньев конечности 
определены по кинокадрам движения двухнедельного 
цыпленка, полученным в 1979 г. совместно с НИИ Меха-
ники МГУ (частота съемки 290 кадр./с, оператор B.C. Со-
ловьев, руководитель работ проф. Е.А. Девянин). 

Для построения последовательной модели необходи-
мо воспользоваться какой-либо более или менее строгой 
системой рассуждений, в роли которой для частей костно-
мускульной системы хорошо показала себя статика 
(первый раздел теоретической механики) в графической 
интерпретации. Такой подход использован Куммером 
(Kummer, 1959) в анализе биомеханики скелета млекопи-
тающих, позже он нашел широкое применение при изуче-
нии челюстного аппарата птиц (Дзержинский, 1972) и 
млекопитающих (Никольский, 1997). В этом случае интер-
претация силового взаимодействия скелетных элементов, 
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связок и мышц имеет вид чертежа, наложенного на изоб-
ражение анализируемого аппарата, что позволяет совмес-
тить строгость анализа с наглядностью, сохранить дол-
жную связь формальных построений с реальными чертами 
геометрии конкретного объекта. На упомянутом чертеже 
силы изображаются прямыми стрелками — векторами, ко-
торые точно передают направление, а по длине пропорци-
ональны величинам сил. Процедура анализа предусматри-
вает возможность свободного переноса векторов сил вдоль 
линий действия. 

МЕХАНИЧЕСКАЯ МОДЕЛЬ ЗАДНЕЙ 
КОНЕЧНОСТИ ПТИЦЫ 

На первом этапе решения поставленной зада-
чи должна быть построена упрощенная механиче-
ская модель аппарата, предположительно обладаю-
щая наиболее общими его свойствами; она составит 
непосредственный объект функционального анализа. 

Скелетная часть такой упрощенной модели 
включает 4 крупные кости и несколько мелких. Это 
тазобедренная кость, tibiotarsus и цевка, а также фа-
ланги III пальца. Кроме того, на схемах изображены 
не затронутые анализом малая берцовая кость, 1-я 
плюсневая кость и фаланги остальных пальцев. Сво-
бодная конечность рассматривается в модели как 
плоское образование: суставам между ее звеньями 
приписана способность к взаимному вращению око-
ло четко определенных поперечных осей. В отличие 
от них сферический тазобедренный сустав имеет 
точку вращения и потому требует рассмотрения в 
трехмерном пространстве, тем более что эта точка 
(центр головки бедра) располагается не в той пара-
сагиттальной плоскости, которую занимает конеч-
ность, а медиальнее. 

Мышцы ради упрощения представлены только 
векторами сил сокращения. В модели использованы 
следующие мышцы. 

1. Длинная   заднебедренная   мышца,   которая 
оканчивается на tibiotarsus, как медиальный сгиба- 
тель голени (m. flexor cruris medialis, иначе полупе- 
репончатая мышца), но может быть более круто ори- 
ентирована,   как  подвздошно-малоберцовая  мышца 
(m. iliofibularis, иначе двуглавая мышца бедра). 

2. Аналогичным образом ориентирована корот- 
кая мышца, которая начинается на тазу вентральнее, 
а оканчивается на дистальной части бедренной кос- 
ти, как лобково-седалищно-бедренная (m. puboischi- 
ofemoralis, иначе аддуктор бедра). 

3. Приблизительно параллельная позвоночнику, 
а в данном случае условно принятая строго гори- 
зонтальной короткая мышца тазобедренного сустава, 
соединяющая  передний  отдел  подвздошной  кости 
с латеральной поверхностью проксимального конца 
бедренной   кости,   подобно   мощной   задней   под- 
вздошно-вертельной мышце (m. iliotrochantericus ca- 
udalis). 

 

4. Короткий абдуктор конечности, который рас- 
полагается над тазобедренным суставом, нисходя от 
дорсального подвздошного гребня к вертелу бедрен- 
ной кости подобно m. iliofemoralis externus (иначе 
средней и малой ягодичной мышце). 

5. Длинный разгибатель коленного сустава — 
латеральная    подвздошно-большеберцовая    мышца 
(m. iliotibialis lateralis), которая его огибает (включа- 
ющим коленную чашечку сухожилием), проходя ши- 
роким тонким поверхностным пластом от подвздош- 
ной кости к основанию tibiotarsus. 

6. Короткий   разгибатель   коленного   сустава, 
как срединная бедренно-большеберцовая мышца (т. 
femorotibialis  medius),  волокна  которой  тянутся  к 
тому же сухожилию от передней стороны бедренной 
кости. 

7. Сгибатель (или вентральный разгибатель) ин- 
тертарзального сустава, соответствующий короткой 
медиальной порции икроножной мышцы (m. gast- 
rocnemius  medialis);   он  соединяет  проксимальные 
концы tibiotarsus и цевки, огибая сустав сзади по- 
верх большеберцового хряща (cartilage tibialis). 

8. Длинный сгибатель пальцев (m. flexor digito- 
шт longus), который начинается на обеих костях го- 
лени, вентрально огибает своим сухожилием интер- 
тарзальный, плюсно-фаланговый и межфаланговые 
суставы, а оканчивается на когтевой фаланге каждо- 
го из трех передних пальцев. 

Радиусы дуг, по которым сухожилия огибают су-
ставы, увеличены за счет коленной чашечки, 
большеберцового хряща, а в плюсно-фаланговом и 
межфаланговых суставах — благодаря подсуставным 
хрящам. Чтобы отразить это обстоятельство, на чер-
теже модели в боковой проекции около центров трех 
суставов проведены окружности нужного радиуса, 
которые будем условно называть «шкивами». 

Центр масс, к которому в той или иной мере 
привязаны создаваемые конечностями усилия, 
расположен у курицы приблизительно в области ко-
ленного сустава, который благодаря этому в значи-
тельной степени выполняет роль точки подвески ко-
нечности. Ориентация передаваемой конечностью 
силы толчка, на которую фунт отвечает равной, но 
противоположно направленной реакцией (сила P на 
приводимых рисунках), была предметом оживлен-
ной дискуссии. Как было показано, ее наклон непо-
стоянен: в начале фазы опоры она несколько откло-
нена назад, в середине вертикальна, а к концу все 
заметнее наклоняется вперед. Джейс и Элекзендер 
(Jayes, Alexander, 1978) ввели понятие об условной 
точке-мишени, в которую направлена сила реакции 
грунта на протяжении фазы опоры. Эта точка распо-
лагается на некоторой высоте над точкой подвески 
конечности (в данном случае это коленный сустав) 
и совпадает с экспериментально полученной для пе-
репела (Clark, Alexander, 1975). 

6 МОИП, бюллетень биологический, вып. 5 
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АНАЛИЗ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ СИЛ В 
СЕРЕДИНЕ ФАЗЫ ОПОРЫ 

За исходную позицию для анализа распределе-
ния мускульных сил можно принять среднее по-
ложение опорной конечности (рис. 1), которое сов-
падает с позой покоя. В этом случае линия действия 
передаваемой конечностью силы (веса птицы) вер- 

тикальна и проходит 
через центр коленного 
сустава. Будем исходить 
из допущения, что на 
стопе ее линия дейст-
вия попадает в область 
проксимального меж-
фалангового сустава III 
пальца. Требуется оп-
ределить расположе-
ние и величину муску-
льных сил, необходи-
мых, чтобы уравнове-
сить равную и проти-
воположно ей направ-
ленную силу (Р), с ко-
торой на нее реагирует 
грунт. Тем самым бу-
дут выяснены условия 
поддержания непод-
вижного, статического 
состояния птицы в из-
бранной позе (ее дви-
жение совершается с 
постоянной скоростью 
по инерции и усилий 
не требует). 

Анализ распределе-
ния сил в парасагитта-
льной плоскости. Нач-
нем анализ с области 
стопы. Проходя впере-
ди от плюсно-фаланго-
вого сустава III пальца, 
сила P стремится вы-
звать его переразгиба-
ние и должна быть 
уравновешена усили-
ем длинного сгибателя 
пальцев (Ffd.). Линию 
действия этой силы 
проводим согласно по-
зиции конечного от-
резка сухожилия мус-
кула, по касательной к 
шкиву упомянутого су-
става. Равновесие до-
стигается в том случае, 
если равнодействую-
щая сила (сумма двух 

векторов) проходит через центр вращения интересу-
ющего нас сустава. Ее линию действия (Fm-ph) про-
водим через упомянутый центр и точку пересечения 
двух предыдущих линий. Два луча и отрезок, пересе-
кающиеся в одной точке, позволяют построить па-
раллелограмм и тем самым определить необходимую 
силу сокращения длинного сгибателя пальцев. 

Чтобы определить условия равновесия в интер-
тарзальном суставе, диагональ будущего паралле-
лограмма (Fit) направляем в его центр, а вектор мус-
кульной силы — согласно ориентации конечного от-
резка ахиллова сухожилия, принадлежащего его спе-
цифическому сгибателю — икроножной мышце. 
Изображаем этим же вектором силу длинного сгиба-
теля пальцев, для простоты пренебрегая тем, что его 
сухожилие в действительности проходит чуть глуб-
же — ближе к центру сустава. В результате обнару-
живаем, что требуется мускульная сила, существен-
но превышающая вектор Ffd, из этого следует, что в 
данной позе для неподвижной фиксации интертар-
зального сустава необходимо еще сокращение икро-
ножной мышцы с силой Fgastr. 

В коленном суставе существует равновесие 
по условию, поскольку линия действия силы P про-
ходит через его центр. Поэтому следующая задача — 
определение условий равновесия в тазобедренном 
суставе. Сила тяжести, проходя далеко впереди от 
этого сустава, вызывает тенденцию отклонения бед-
ра вперед (протракции), которая должна быть ком-
пенсирована усилием короткого мускула-ретрактора, 
т. е. аддуктора бедра, или лобково-седалищно-бед-
ренной мышцы. Оканчиваясь на бедренной кости, 
она не оказывает влияния на коленный сустав. 
Итак, в центре коленного сустава пересекаются ли-
нии действия трех сил — реакции грунта (Р), муску-
льной силы (Fadd) и их равнодействующей (Fc-f), 
представляющей собой направленную в центр тазо-
бедренного сустава силу продольного сжатия бед-
ренной кости. 

Проблема поддержания ротационного равновесия 
конечности. На этом задача активного противодейст-
вия многорычажной модели конечности действию 
передаваемой силы в проекции на сагиттальную 
плоскость как будто решена. Но нужно еще учесть 
то важное условие, что силы Р и Fadd лежат в разных 
плоскостях, причем обе «промахиваются» мимо цен-
тра тазобедренного сустава. Вследствие этого каждая 
из них имеет плечо относительно этой точки и по-
рождает момент вращения конечности в поперечной 
(рис. 2) и фронтальной (рис. 3) плоскостях. 

В поперечной плоскости (рис. 2, А) сила реак-
ции опоры Р вертикально восходит от точки опоры 
конечности на грунт, которую мы условно располо-
жили под центром масс, т.е. медиальнее всех трех 
суставов конечности. При этом сила Р порождает в 
них изгибающие моменты. В интертарзальном и ко-
ленном сочленениях эти моменты нейтрализуются 
суставными связками, эффективно ограничивающи- 
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ми их подвижность. Кроме того, медиальному сги-
банию (аддукции) в этих суставах сопротивляются 
некоторые распрямляющие их мышцы, сдвинутые в 
латеральном направлении (такие, как m. femorotibia-
lis externus, m. fibularis longus). Сферический тазобед-
ренный сустав не имеет пассивных ограничителей 
аддукции, т.е. медиального поворота конечности от-
носительно таза, который в реальности сопровож-
дался бы креном таза и всего туловища, его пассив-
ным наклоном на противоположную сторону от 
опорной ноги. Эта опасность может нейтрализовать-
ся только мышечной силой. Определяем ее по пра-
вилу сложения параллельных сил, которое сводится 
к следующему. Равнодействующая равна геометри-
ческой сумме параллельных векторов и приложена в 
точке, которая делит отрезок между точками их при-
ложения обратно пропорционально величинам обе-
их сил. Абдуцирующую мышечную силу Fyadd про-
водим по оси стержня бедренной кости, тогда как 
равнодействующая (Fyс-f) в состоянии равновесия 
может проходить только через центр ее головки. 
Перечисленные условия позволяют определить не-
обходимую для равновесия величину силы Fyadd. 
Поскольку расстояния центра головки бедра от са-
гиттальной плоскости и от оси бедренной кости от-
носятся как 35:15, она составляет приблизительно 
2,ЗР. На рис. 2, А легко видеть, что величина верти-
кального компонента рассмотренной выше силы ад-
дуктора Fyadd для поддержания равновесия недоста-
точна, необходимо дополнительное чисто абдукци-
онное мышечное усилие, в частности создаваемое 
сокращением наружной подвздошно-бедренной 

мышцы — Fifme. Если эта мышца слишком слаба, 
тогда в качестве источника аналогичного эффекта 
можно использовать комбинированное усилие не-
скольких мышц. 

Во фронтальной плоскости (рис. 3, А) шейка 
бедренной кости также образует плечо для некото-
рой пары сил. Это горизонтальный компонент уси-
лия лобково-седалищно-бедренной мышцы — 
Fxadd - и противоположная сила, прилагаемая 
мышцей к тазу, — - Fxadd. Данная пара сил создает 
серьезную тенденцию поворота бедра и всей конеч-
ности в направлении супинации. 

Конечность снабжена сильной группой мышц-
пронаторов для ее компенсации. Прежде всего, это 
крупная задняя подвздошно-вертельная мышца, 
которая прилагает к латеральной точке проксима-
льного конца бедренной кости (ее вертелу) направ-
ленную вперед силу Filtr (рис. 3, Б), способную своим 
продольным компонентом (Fxiltr) уравновешивать 
силу Fxadd, полностью нейтрализуя ее эффект. 

АНАЛИЗ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ СИЛ В 
НАЧАЛЕ ФАЗЫ ОПОРЫ 

В самом начале фазы опоры, сразу после насту-
пания конечностью  вся она вынесена вперед 
(рис. 4), коленный сустав разогнут, точка опоры 
стопы на грунт приближена к самому основанию III 
пальца, сила толчка (Р) проходит впереди от колен-
ного сустава. 

Проблемы контроля плюсно-фалангового суста-
ва здесь не существует, поскольку сила P проходит 
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через центр этого сустава. Параллелограмм для 
определения силы икроножного мускула Fgastr, который 
полностью обеспечивает равновесие в интертар-
зальном суставе, здесь строится точно так же, как на 
рис. 1 (для комплексной силы Ffd+Fgastr). 

Поскольку односуставные сгибатели коленного 
сустава у птиц (как и у большинства наземных 
позвоночных) отсутствуют, для поддержания равно-
весия в коленном суставе здесь можно использовать 
только длинные заднебедренные мышцы, которые 
тянутся от самого таза. На рис. 4 показана сравните-
льно круто ориентированная сила подвздошно-ма-
лоберцовой мышцы (Fifb), но здесь может быть ис-
пользован и более наклонный медиальный сгибатель 
голени, что позволяет регулировать наклон суммар-
ной силы. Параллелограмм строим из точки пересе-
чения линий действия мускульной силы и реакции 
опоры, равнодействующую (Fgen проводим через 
центр коленного сустава. Следующая задача — урав-
новесить эту силу по отношению к тазобедренному 
суставу. В наибольшей степени для этого подходит 
короткий аддуктор бедра — лобково-седалищно-бед-
ренная мышца (сила Fadd), а регулировать итоговый 
эффект позволяет подвздошно-бедренная мышца 
(m. iliofemoralis: поскольку плечо этой мышцы мень-
ше, от нее требуется для поддержания равновесия 
большее усилие). Теперь стоит определить суммар-
ную силу двух (а в ином случае и четырех) ретраги-
рующих конечность мышц, сложив векторы Fifb и 
Fadd в точке пересечения их линий действия. Полу-
ченная равнодействующая заднебедренных мышц 
(Fp-f) имеет в данном случае достаточный вертикаль-
ный компонент (Fyp.j), чтобы обеспечивать равнове- 

сие таза в поперечной плоскости (рис. 2, Б), 
нейтрализовать тенденцию его крена. Подбор необ-
ходимой для этого комбинации сил Fifb и Fadd воз-
можен благодаря отмеченным выше средствам регу-
лировки наклона названных векторов. Во фронталь-
ной плоскости горизонтальная составляющая силы 
Fp-f (Fxp-f) нейтрализуется продольным усилием под-
вздошно-вертельной мышцы (Fxiltr на рис. 3, В). 

АНАЛИЗ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ СИЛ В 
КОНЦЕ ФАЗЫ ОПОРЫ 

В рассматриваемой позе (рис. 5) толчок осуще-
ствляется предпоследней фалангой III пальца, 
поэтому линия действия силы P дальше отстоит от 
плюсно-фалангового сустава и требует для его непо-
движной фиксации более значительного усилия 
длинного сгибателя пальцев (Ffd). Для определения 
условий равновесия в интертарзальном суставе па-
раллелограмма построить не удается, поскольку ко-
нечный участок ахиллова сухожилия, передающий 
силу сокращения икроножной мышцы, близок по 
направлению с реакцией грунта P и в пределах чер-
тежа с ней не пересекается. Обрабатываем эти силы 
по правилу сложения параллельных сил, как на 
рис. 2. Равнодействующую (Fit) проводим приблизи-
тельно параллельно им через центр интертарзально-
го сустава, длина ее вектора равна сумме сил P и Fit, 
величины которых обратно пропорциональны их 
расстояниям от этой равнодействующей. В результа-
те оказывается, что сила, требуемая для фиксации 
обсуждаемого сустава, превышает определенную 
выше величину необходимой силы сокращения 
длинного сгибателя пальцев (Ffd); дополнительная 
сила создается икроножной мышцей (Fgastr). 

Проходя существенно позади коленного сустава, 
сила P обусловливает значительную тенденцию его 
сгибания, которая может быть нейтрализована со-
кращением одного или обоих разгибателей голени. 
Это короткая мышца — срединная бедренно-боль-
шеберцовая, — не оказывающая влияния на тазо-
бедренный сустав, и длинная — латеральная под-
вздошно-большеберцовая мышца, которая переки-
дывается через него и способна отводить конеч-
ность. Усилие обеих мышц (Fftib, Fitib) передается на 
tibiotarsus через коленную чашечку и пателлярное 
сухожилие, согласно направлению которого, по ка-
сательной к шкиву коленного сустава проведена ли-
ния действия суммы этих сил на рис. 5. Из точки ее 
пересечения с линией действия реакции опоры по-
строен параллелограмм, в положении равновесия 
равнодействующая (Fgen) пересекает ось вращения 
сустава. 

В тазобедренном суставе эффект силы P на этот 
раз меньше, чем в предыдущих случаях, поскольку 
она проходит ближе к его центру и таким обра-
зом имеет малое плечо. Компенсация этого эффекта 
требует лишь скромного усилия короткого ретракто- 
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ра бедра — лобково-седалищно-бедренной мышцы 
(или аддуктора бедра) — силы Fadd. 

Вертикальный компонент этой силы, Fyadd 
(рис. 2, В), делает ничтожный вклад в отводящую 
бедро мускульную силу, которая контролирует крен 
таза (напомним, что она равна в данном случае 
2,3Р). Поэтому должен быть использован дополни-
тельный абдуктор, на роль которого прекрасно под-
ходит упомянутая выше латеральная подвздошно-
большеберцовая мышца. Она берет начало на 
подвздошной кости как впереди, так и позади тазо-
бедренного сустава; поэтому ее силу в парасагитта-
льной плоскости (рис. 5) можно без натяжки прове-
сти через проекцию центра этого сустава (чтобы она 
не имела относительно него момента) по касатель-
ной к шкиву коленного сустава, а длину вектора по-
добрать таким образом, чтобы вертикальный компо-
нент силы составлял Fyitib = 2,3P-Fyadd (рис. 2, B). 
Это позволяет распределить силу, разгибающую ко-
ленный сустав, между двумя производящими ее 
мышцами. 

На рис. 5 вертикальный компонент силы Fitib 
фигурирует как ее равнодействующая с силой 
сокращения специализированного пронатора, т. е. 
задней подвздошно-вертельной мышцы (Filtr). По-
следняя, как и в предыдущих случаях, нейтрализует 
тенденцию супинации, возникающую как побочный 
эффект отведения бедра при помощи наклонной 
силы Fitib. 

На рис. 3, Г, рассматривающем ротационное 
равновесие конечности, показан вектор Fxiltr, продо-
льный компонент пронационной силы Filtr, нейтра-
лизующий супинационные компоненты сил лате-
рального подвздошно-большеберцового мускула 
(Fxitib) и аддуктора (Fxadd). 

Кроме того, слегка супинирует конечность вос-
принимаемый пальцами горизонтальный компонент 
наклонной силы реакции фунта (Рх; рис. 3, Г), по-
скольку он направлен вперед и приложен медиаль-
нее центра тазобедренного сустава (в начале фазы 
опоры возникает аналогичный пронирующий конеч-
ность компонент — рис. 3, В). Этот эффект также 
может быть уравновешен дополнительным усилием 
подвздошно-вертельной мышцы, но для его анализа 
на рисунке потребовалось бы существенное увеличе-
ние масштаба векторов. 

Разобранная выше биомеханическая модель зад-
ней конечности курицы представляет собой попытку 
осуществить последовательный синтез элементарных 
и потому вполне понятных механических свойств 
отдельных морфологических элементов конечности 
(частей скелета, подвижных сочленений и соединя-
ющих кости мышц) в некую систему, которая отра-
жает функциональные свойства и возможности дан-
ного узла опорно-двигательной системы организма. 
Используя более или менее точное изображение 
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объекта, она накладывает на него построенный с со-
блюдением сравнительно несложных правил чертеж, 
который отражает взаимодействие внешних и внут-
ренних (в том числе мышечных) сил. Тем самым 
удается в определенном смысле «запустить» систему, 
построить действующую модель. Фактически речь 
идет о расшифровке некоторого набора морфологи-
ческих предпосылок, определяющих биологические 
свойства конечности в целом, и уже полученные та-
ким способом представления сравнивать с результа-
тами полевых или лабораторных наблюдений над 
живыми птицами. 

Как видно из рассмотрения конечности в трех 
различных позах и при нескольких стандартных 
вариантах нагрузки, использованный графический 
метод весьма чувствителен к геометрическим осо-
бенностям исследуемой системы. В результате изме-
нения позы и направления силы толчка глубоко ме-
няется соотношение требуемой величины сил раз-
личных мышечных групп. Например, на рис. 3 хоро-
шо заметно многократное снижение на протяжении 
фазы опоры величины усилий, участвующих в конт-
роле ротационного равновесия конечности. Тонки-
ми особенностями механической ситуации опреде-
ляется также состав мышц, от которых можно ожи-
дать эффективного участия в восприятии нагрузки 
конечностью. 

Благодаря этому предложенная модель обещает 
служить ценным подспорьем в выявлении специфи-
ческого для разных видов — обладателей различной 
геометрии аппарата наземной локомоции — характе-
ра морфофункциональных связей, а также непосред-
ственных следствий каждого конкретного варианта 
конструкции этого аппарата. 

Специфичность набора мышц, способных эф-
фективно участвовать в передаче сил для конкрет-
ных вариантов позы и нагрузки, делает понятными 
множественность отдельных мышц, несколько раз-
личных по ориентации и расположению пунктов 
крепления на частях скелета. 

Весьма интересный частный результат исследо-
вания — полученное истолкование подвздошно-вер-
тельных мышц (mm. iliotrochanterici) в качестве про-
наторов конечности. Большинство предшествующих 
авторов обращали внимание на способность указан-
ных мышц пронировать (Watson, 1883; Stolpe, 1932; 
Wilcox, 1952; Allen, 1962; Дзержинский, 1992) и од-
новременно протрагировать бедро (Hudson, 1937; 
Miller, 1937; Fisher, 1946; Berger, 1952; Stallcup, 1954; 
Курочкин, 1968; Klemm, 1969; Patterson, 1983). Од-
нако функциональный смысл их пронирующей спо-
собности оставался неясным и поэтому чаще на 
первый план выносилась их роль как протракто-
ров — реже ретракторов (для m. iliotrochantericus ca-
udalis: Cracraft, 1971; Nickel et all., 1977) бедра, во-
преки ничтожной величине или даже отсутствию 
плеча относительно тазобедренного сустава в сагит-
тальной плоскости. На самом же деле ответ кроется 
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в смещении сферического тазобедренного сустава 
в медиальном направлении относительно плоскости, 
в которой лежит стержень бедренной кости. Адап-
тивная роль этого смещения понятна: благодаря ему 
усилия мышц тазобедренного сустава приобрели аб-
дукционный момент и тем самым — способность 
контролировать этот сустав в поперечной плоскости, 
нейтрализовать тенденцию крена туловища при опо-
ре на одну ногу. Одновременно благодаря обычно 
имеющему место каудальному наклону большинства 
этих мышц возникает и ротационный (супина-
ционный) момент, которого шаровидный сустав по-
давить не может. Частично проблема решена за счет 
распространения области сочленения на антитро-
хантер, придавшего суставу элементы конической 
формы с четко намеченной поперечной осью враще-
ния. Но для вполне надежного установления попе-
речной оси вращения бедра понадобился мышечный 
контроль положения латерального конца шейки бед-
ра, который и осуществляется прикрепленной здесь 
подвздошно-вертельной мышцей. 
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Мускульные силы: Fabd — равнодействующая прило-
женных к бедренной кости сил, которая проходит латера-
льнее шаровидной суставной головки и потому осуществ-
ляет абдукцию (отведение) конечности; Fadd — сила сокра-
щения лобково-седалищно-бедренной мышцы; Fc-f — рав-
нодействующая приложенных к дистальному концу бед-
ренной кости сил, которая в положении равновесия про-
ходит через проекцию центра тазобедренного сустава на 
сагиттальную плоскость; Ffd — сила длинного сгибателя 
пальцев; Fftib, — сила короткого разгибателя коленного сус-
тава (срединной бедренно-большеберцовой мышцы); 
Fgastr — сила внутренней (т. е. короткой) икроножной 
мышцы; Fgen — равнодействующая разгибателей голени, 
проходящая в положении равновесия через центр колен-
ного сустава; Fifb — сила подвздошно-малоберцовой мыш-
цы; Ffme — сила наружной подвздошно-бедренной мыш-
цы; Filtr — сила подвздошно-вертельной мышцы; Fit — 
равнодействующая приложенных к стопе сил, в положе-
нии равновесия проходящая через центр интертарзального 
сустава; Fitib — сила длинного разгибателя коленного сус-
тава (латеральной подвздошно-большеберцовой мышцы); 
Fp-f — равнодействующая сил заднебедренных мышц; 
Fm-ph — равнодействующая приложенных к III пальцу сил, 
в состоянии равновесия проходящая через центр 
плюснофалангового сустава; P — реакция фунта на 
приложенную конечностью силу толчка, * — 
точкамишень, в которую направлена сила реакции опоры. 
Обозначения горизонтальных компонентов сил 
дополнены индексом х, а вертикальных компонентов — 
индексом у, белой стрелкой обозначена сила, 
рассмотренная в другой плоскости. 
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SOME GENERAL NOTES ON THE AVIAN HINDLIMB BIOMECHANICS 

A. V. Zinoviev, F.J. Dzerzhinsky 

Summary 

Since the hind limbs carry out mechanical functions, their functional morphology is biomechanics. 
To interpret the morphofunctional peculiarities of the avian hindlimbs the biomechanical model (Gallus 
gallus bankiva was taken as an object) has been built using statics in graphic interpretation. The 
analysis of the three poses of the contact stage (very beginning, middle, very end) revealed the great 
sensitivity of the chosen graphic method to the geometrical traits of studied system. It has been shown 
that the vertical component of the femoral retractor's force acquired the ability to counteract the force 
of gravity tending to adduct the leg. Supination (outward rotation) of the femur as a result of collateral 
action of the mentioned muscles is neutralized partially by antitrochanter but mainly by mm. 
iliotrochanterici. 
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