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РЕЗЮМЕ

В статье рассмотрены основные этапы изучения морфологии задних конечностей птиц как пример 
исторического развития морфологических исследований в биологии: от иллюстраций уровня произ-
ведения искусства, через сбор анатомического материала и его функциональную интерпретацию до 
реконструкции гипотетических и реально живших форм. В качестве иллюстраций приводятся работы 
автора, описывающие стадии в эволюции якан и трогонов, а также ключевую локомоторную адапта-
цию воробьиных птиц. Реконструкции мягких тканей и связок задних конечностей гесперорниса, моа 
и орла Хааста позволяют судить об особенностях локомоции вымерших видов.
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SUMMARY

Here we discuss the main stages in the study of the morphology of the avian hind limbs as an example of the his-
torical development of morphological studies in biology: from illustrations at the level of a work of art, through the 
collection of anatomical material and its functional interpretation to the reconstruction of hypothetical and real 
forms. We provide a synopsis of original studies, describing the stages in the evolution of jacanas and trogons, as 
well as the key locomotor adaptation of passerine birds. Reconstructions of the soft tissues and ligaments of the 
hind limbs of the Hesperornis, moa, and Haast’s eagle make it possible to judge the peculiarities of locomotion in 
extinct species.
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Функциональная морфология птиц, как 
и любая морфология животных, включает в себя 
несколько составляющих, требующих от того, 
кто решился ею заниматься, набора важных ка-
честв и умений. Первое – умение видеть объект; 
идеально, хотя и не обязательно, глазом худож-
ника. С самого своего возникновения в позднем 
средневековье функциональная морфология 

птиц связана с художественного качества ил-
люстрациями. Второе – умение тщательно со-
бирать и систематизировать морфологический 
материал. Третье – умение за хитросплетением 
морфологических структур видеть их функци-
ональную взаимосвязь. В этом российская мор-
фологическая школа всегда занимала одно из 
лидирующих мест (Северцов [Severtzow] 1939; 
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Шмальгаузен [Schmalhausen] 1947; Юдин [Yudin] 
1957; Корзун и Дзержинский [Korzun and Dzer-
zhinsky] 2001). Это обеспечивало (и обеспечива-
ет) ей успех в исследованиях, где за рецентными 
функциональными узлами необходимо видеть 
адаптивную историю их формирования. Это – 
высшая стадия освоения материала, позволя-
ющая специалисту реконструировать прошлое 
и возможное будущее изучаемых им структур 
в цепи эволюционных преобразований филу-
мов. В нашем обзоре мы проиллюстрируем все 
указанные выше составляющие на примере на-
ших работ, посвященных задним конечностям 
птиц (Зиновьев [Zinoviev] 1993).

Отдавая дань литографиям в работе фран-
цузского автора Пьера Белона (Belon 1555) и ри-
сункам в работе Вольхера Койтера (Coiter 1575), 
первыми истинно художественными изображе-
ниями элементов морфологии птиц можно счи-
тать иллюстрации из книги жителя Болоньи 
Улиса Альдрованди (Aldrovandi 1599). Извест-
ный более как ученый, Улис Альдрованди про-
исходил из известной в Болонье семьи, гостем 
которой в свое время был сам Микеланджело 
(1494–1495). В связи с этим Альдрованди осо-
бое внимание обращал на элементы искусства 
в науке. Иллюстрации к его произведениям из-
готавливались группой художников в собствен-
ной мастерской – сначала с объекта акварелью; 
по ней впоследствии рисовали черно-белую ил-
люстрацию и, наконец, вырезали литографию 
(This day in History… 2022). Упомянув велико-
лепные гравюры из работ Жоржа Кювье (Cuvier 
1800) и Ричарда Оуэна (Owen 1839, 1849), стоит 
отметить художественный интерес к морфоло-
гии птиц и у современных авторов. Примером 
тому может являться книга британской писа-
тельницы и иллюстратора, самоучки в обла-
сти орнитологии, Катрины ван Гроу (van Grouw 
2013) с 385 цветными иллюстрациями, изобра-
жающими в художественной манере детали 
морфологии разных видов птиц.

Важной вехой в изучении морфологии за-
дних конечностей птиц явился сбор сравни-
тельного материала. Этому в большей степени 
были посвящены конец XVIII и весь XIX век. 
Материал во многих случаях собирают и пу-
бликуют per se, но со временем в таких публи-
кациях все чаще появляются экскурсы в систе-
матику птиц. Классическими примерами таких 

работ и указанного их развития служат публи-
кации Ричарда Оуэна (например, Owen 1839, 
1866), Макса Фюрбрингера (например, Fürb-
inger 1888a, 1888b) и Генри Гаррода (например, 
Garrod and Darwin 1872; Garrod 1873a, 1873b, 
1874a, 1874b, 1874c, 1875, 1876a, 1876b, 1876c, 
1876d, 1876e, 1876f, 1877) (обзор см. в Зиновьев 
[Zinoviev] 2010).

С последней четверти XIX века (а прочно – 
с начала XX века) утвердился подход с обяза-
тельной интерпретацией элементов морфологии 
птиц с функциональных позиций. Таким при-
мером среди работ XIX века могут служить пу-
бликации Генри Гаррода. Почти 150 лет прошло 
с того момента, когда А. Гаррод ввел для удоб-
ства систематических построений в классе птиц 
буквенные обозначения для особо изменчивых 
структур (Garrod 1873a). Достаточно быстро вы-
яснилось, что указанная формула, позднее рас-
ширенная другими авторами, оказалась удобна 
для анализа адаптивных особенностей задних 
конечностей и локомоторных предпочтений ви-
дов. По сути дела эта работа заложила основы 
интерпретации базовых локомоторных адапта-
ций не только рецентных, но и вымерших видов.

Возможности реконструкции гипотетиче-
ских стадий в эволюции задних конечностей 
птиц иллюстрирует ряд наших работ. Так, за-
дние конечности якан, представителей отряда 
ржанкообразных, характеризуются необычным 
для этого отряда удлинением заднего (первого) 
пальца стопы. Особенности сухожильной си-
стемы, его обслуживающей, свидетельствуют, 
что и предки якан, подобно соседям по отря-
ду, имели укороченный задний палец. Переход 
к передвижению по плавающей растительности 
потребовал увеличения площади опоры, кото-
рая была достигнута (в том числе) восстанов-
лением и даже удлинением заднего пальца и его 
когтя. M. flexor hallucis brevis, единственный 
сгибатель, сохранивший к тому времени связь 
с первым пальцем, принял на себя всю полно-
ту его обслуживания. В предотвращении пере-
разгибания когтевой фаланги и всего пальца 
короткому сгибателю стала помогать (а потом, 
вероятно, и полностью взяла на себя эту функ-
цию) сухожильная лента, сформировавшаяся 
из части его сухожильного чехла.

Случай с необычной конфигурацией стопы 
трогонов, где на помощь первому пальцу назад 
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развернут второй, позволил реконструировать 
их гипотетическую козодоеподобную стадию. 
По сути дела, предложенной Л.П. Корзуном 
(Корзун [Korzun] 1996) в эволюции трогонов 
стадии адаптивных преобразований с ключе-
вой адаптацией к питанию плодами, срывае-
мыми с подлета и не объясняющей ослабления 
1-го пальца, предшествовала козодоеподобная 
стадия. Предок, подобно современным козодо-
ям, охотился на летающих насекомых, наиболее 
доступных для воздушной охоты в подполого-
вом пространстве тропического леса (зона А) 
(Рис. 1) и затем присаживался (вдоль или по-
перек с опорой на цевку) на расположенные тут 
же толстые ветви, которые в силу своей оголен-
ности предоставляли прекрасные возможности 
обзора охотничьего пространства. На этой ста-
дии произошло ослабление 1-го пальца. Затем, 
в связи с переходом к фруктоядности, птица 
была вынуждена переместиться в богатые пло-
дами места (зона B), что привело к необходимо-
сти присаживаться на более тонкие ветви. Это 
повлекло за собой восстановление утраченной 
хватательной функции, но из-за ослабленно-
го 1-го пальца за счет разворота 2-го, который 
вкупе с 3-м уже у козодоя играет основную роль 
в фиксации стопы на ветке. С козодоеподобной 
стадией в эволюции трогонов можно связать 
и появление щетинкоподобных перьев вокруг 
клюва (Зиновьев [Zinoviev] 2004).

И совсем уж примечательной кажется ба-
зовая локомоторная адаптация самого много-
численного отряда птиц – воробьинообразных 
sensu Wetmore (1960). Пожертвовав большин-
ством мускулов цевки и адаптировав стопу к пе-
редвижению в кроне прыжками с поперечным 
охватом насеста, они, тем не менее, оказались 
способными вернуться к передвижению по суб-
страту бегом (Motacillidae, Alaudidae) (Зиновьев 
[Zinoviev] 2007b).

Знание анатомии, помноженное на приемы 
функциональной интерпретации ее структур, 
позволяет в ряде случае уверенно реконструи-
ровать мягкие ткани и особенности локомоции 
вымерших видов. Показательно в этом отно-
шении исследование гесперорниса (Hesperor-
nis regalis Marsh, 1872), меловой нелетающей 
зубатой птицы, где анализ реконструирован-
ных мягких тканей задних конечностей, среди 
которых ведущее значение играют составля-

Рис. 1. Схема, иллюстрирующая предполагаемый путь 
приобретения трогонами гетеродактилии. Козодоеобраз-
ный предок охотился на летающих насекомых в подполо-
говом пространстве (А) тропического леса, присаживаясь 
вдоль расположенных тут же толстых ветвей, в силу своей 
оголенности предоставлявших прекрасные возможности 
для обзора охотничьего пространства. На данной стадии 
произошла утрата стопой хватательной функции. В связи 
с переходом к фруктоядению предок переместился в бо-
гатую плодами зону (B), что привело к необходимости 
присаживаться поперек тонких ветвей. Это повлекло за 
собой восстановление частично утраченной хватательной 
функции стопы за счет приобретения гетеродактилии, т. е. 
разворота второго пальца на помощь первому (по Зиновье-
ву [Zinoviev] 2004).

Fig. 1. Scheme illustrating the proposed pathway for the acqui-
sition of heterodactyly by trogons. The nightjar-like ancestor 
hunted flying insects in the subcanopy (A) of the tropical forest, 
perching along the thick branches, which, due to their relative 
openness, provided excellent opportunities for viewing the hunt-
ing area. At this stage, there was a loss of grasping function of 
the foot. In connection with the transition to fruit-eating, the 
ancestor was forced to move to the fruit-rich zone (B), which led 
to the need to sit across thin branches. This entailed the restora-
tion of the partially lost grasping function of the foot due to the 
acquisition of heterodactyly, i.e., turning the second toe to help 
the first (after Zinoviev 2004).
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ющие мускульной формулы, позволил судить 
о его подводной локомоции, являвшей собой 
сочетание движений гагар и поганок (Zinoviev 
2011).

В подтверждение действенности указанной 
реконструкции может быть приведен случай 
с моа – вымершими представителями отряда 
Dinornithiformes, еще 500 лет назад встречавши-
мися на обоих больших островах Новой Зелан-
дии. Тщательная реконструкция мягких тка-
ней, связок и сухожилий задних конечностей 
нескольких представителей разных локомо-
торных типов позволила судить об их локомо-
торных предпочтениях. И если представители 
такого рода, как Pachyornis, действительно со-
ответствовали образу крупных моа как медли-
тельных пернатых гигантов, то исполинские 
представители рода Dinornis показали неожи-
данную резвость. Но, что самое интересное, осо-
бое строение и мускульная поддержка второго 
пальца моа указали на его преимущественное 
использование для вырывания корневищ папо-
ротников, до сих пор произрастающих в Новой 
Зеландии на границе открытых и облесённых 
пространств – излюбленных мест кормления 
моа (Zinoviev 2013, 2014). Здесь на них охотился 
орёл Хааста (Hieraaetus moorei Haast, 1872)– ис-
полинский пернатый хищник, ушедший в небы-
тие вместе с моа. Реконструкция мягких тканей 
задних конечностей этого обитателя Южного 
острова позволила судить об активной версии 
охоты птицы на большую добычу, с умерщвле-
нием последней посредством нанесения ран 
мощными когтями и потреблением туши на 
протяжении длительного времени с погружени-
ем головы внутрь трупа (Zinoviev 2018, 2019).

Нет сомнения, что стремительное развитие 
компьютерной техники и нейросетей позволит 
существенно улучшить визуализацию ископае-
мых форм, но, неизменно, что только освоение 
всех упомянутых выше уровней интерпретации 
морфологического материала позволит специа-
листу видеть прошлое и возможное будущее из-
учаемых им структур в составе эволюции орга-
низмов и групп.
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