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Описаны новые находки представителей семейства Hesperornithidae из нескольких верхнемеловых
(кампанских) местонахождений Поволжья (европейская часть России). Новые материалы из место-
нахождений Рычково и Карякино не могут быть отнесены к Hesperornis rossicus Nessov et Yarkov,
1993 и, скорее всего, представляют отдельный неописанный вид. Кости из Рычково принадлежат
молодым особям с неполностью сформированной цевкой, которая по размеру сравнима с таковой
у взрослых особей из Карякино. Впервые для европейских представителей рода Hesperornis описан
тибиотарсус. Тарсометатарсус из местонахождения Малая Рыбка принадлежал более мелкому виду
гесперорнисов – это первая находка костей птиц в данном местонахождении. Еще более мелкие
гесперорнисообразные птицы из местонахождения Береславка сходны с Asiahesperornis bazhanovi
Nessov et Prizemlin, 1991. Новые находки указывают на большое таксономическое разнообразие гес-
перорнисов в кампане европейской части России, ранее также отмечавшееся для Северной Амери-
ки. Обсуждается систематика евразийских гесперорнисов. Подтверждается отдельный видовой ста-
тус Hesperornis rossicus, при этом высказаны сомнения относительно принадлежности к этому виду
материалов из Швеции. Asiahesperornis bazhanovi также представляет, несомненно, отдельный так-
сон. Предполагается, что родовое название Asiahesperornis Nessov et Prizemlin, 1991 может быть
младшим синонимом Parahesperornis Martin, 1984.
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Гесперорнисообразные (Hesperornithiformes) –
вымершие меловые птицы, специализированные
к водному образу жизни. Группа стала широко
известна в конце XIX в., когда из верхнего мела
Северной Америки были описаны крупные или
очень крупные нелетающие зубастые формы, от-
несенные к родам Hesperornis и Baptornis (Marsh,
1880). Примерно в это же время в верхах нижнего
мела (верхний альб) Англии были найдены замет-
но более мелкие водные птицы, описанные в со-
ставе рода Enaliornis (Seeley, 1876). По уровню
специализации к нырянию Enaliornis и Baptornis
сходны с гагарами и поганками, и поэтому они
долгое время сближались с этими современными
группами, а некоторые исследователи даже вклю-
чали их в современные отряды Gaviiformes и Pod-
icipediformes (Lambrecht, 1933; Brodkorb, 1963). На-
чиная со второй половины XX в., оба рода в составе
отдельных семейств Enaliornithidae и Baptornithi-
dae стали помещать в отряд Hesperornithiformes,
объединяя с более крупными и продвинутыми ны-
ряльщиками Hesperornithidae (Wetmore, 1960;

Martin, Tate, 1976; Galton, Martin, 2002). В XX в.
было описано еще несколько родов гесперорни-
сообразных птиц: Parahesperornis Martin, 1984,
Asiahesperornis Nessov et Prizemlin, 1991, Canadaga
Hou, 1999 и Potampornis Elzanowski, Paul et
Stidham, 2001 – в составе Hesperornithidae; Paras-
caniornis Lambrecht, 1933, Judinornis Nessov et Bor-
kin, 1983 и Pasquiaornis Tokaryk, Cumbaa et Storer,
1997 – в составе Baptornithidae (Martin, 1984; To-
karyk et al., 1997; Hou, 1999; Elzanowski et al., 2001;
см. также Зеленков, Курочкин, 2015; Bell, Chi-
appe, 2016). Позднее в верхнемеловых отложени-
ях Монголии и Северной Америки были найдены
другие мелкие гесперорнисообразные, недавно
выделенные в отдельное семейство Brodavidae
(Kurochkin, 1995; Martin et al., 2012). Невысокий
уровень специализации Brodavidae к нырянию
позволяет предполагать для них сохранение спо-
собности к полету. Совсем недавно был установ-
лен еще один таксон довольно продвинутых гес-
перорнисов – Fumicollis hoffmani Bell et Chiappe,
2015, известный по практически целому скелету
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из верхнего коньяка–нижнего кампана Канзаса
(Bell, Chiappe, 2015). Несмотря на богатую пале-
онтологическую летопись гесперорнисообраз-
ных, специальных исследований филогении и
эволюции этой группы долгое время не проводи-
лось. Лишь недавно филогенетический анализ
показал примитивность Enaliornis и подтвердил
валидность семейства Brodavidae, которое рекон-
струируется как сестринская группа к наиболее
продвинутым и крупным Hesperornithidae (Bell,
Chiappe, 2016). В этой же работе было показано,
что Pasquiaornis должен быть исключен из семей-
ства Baptornithidae.

Гесперорнисы известны только из мела Север-
ного полушария. При этом наибольшее разнооб-
разие (как по числу остатков, так и по числу опи-
санных таксонов) приходится на Северную Аме-
рику (Nicholls, Russell, 1990; Bell, Chiappe, 2016;
Aotsuka, Sato, 2016), в то время как в Евразии
(рис. 1) гесперорнисообразные представлены
очень небольшим числом находок (что, очевид-
но, связано не с редкостью птиц этой группы в
данном регионе, а с меньшими усилиями по их
поиску). Первое (неопубликованное) указание на
возможное присутствие гесперорнисов в Евразии
принадлежит датскому исследователю Х. Винге,
который отметил сходство в строении позвонка
из нижнего кампана Южной Швеции (местона-
хождение Ивё-Клак) с таковым у североамери-
канских Hesperornis (подробнее см. Несов, Яр-
ков, 1993). Однако затем этот образец был описан
в качестве нового рода Parascaniornis в составе
Phoenicopteriformes (Lambrecht, 1933). Л.А. Несов

(1986) предположил, что род Judinornis Nessov et
Borkin, 1983 из Монголии, первоначально опи-
санный как возможный родственник ржанкооб-
разных (Несов, Боркин, 1983), может в действи-
тельности относиться к семейству Baptornithidae.
Позднее Е.Н. Курочкин (1988) определил ди-
стальный фрагмент тибиотарсуса из кампана–
маастрихта местонахождения Цаган-Хушу в
Монголии как Baptornis sp., а также отметил бли-
зость этого образца к Parahesperornis (Kurochkin,
1995, 2000). Несов и Приземлин (1991) перемести-
ли род Parascaniornis из фламингообразных к гес-
перорнисообразным, а из маастрихта (см. Найдин,
2006) карьера “Приозерный” (местонахождение
Кушмурун) в Кустанайской обл. Казахстана ими
был описан Asiahesperornis bazhanovi Nessov et
Prizemlin, 1991. Оба рода, Parascaniornis и Asiahes-
perornis, Несов и Приземлин (1991) отнесли к от-
дельному подсемейству Asiahesperornithinae, ко-
торое они считали морфологически более про-
двинутым по сравнению с североамериканскими
Hesperornithinae. Позднее Несов (1992) указывал
на присутствие в сборах из Ивё-Клак также пред-
ставителей Baptornithidae. Какие-то неописан-
ные остатки мелких Baptornithidae указаны, по-
мимо этого, и из карьера “Приозерный” в Казах-
стане (Несов, Ярков, 1993).

Среди материалов из местонахождения Ивё-
Клак Несов (Несов, Приземлин, 1991; Nessov,
1992) обнаружил цевку еще одного гесперорниса,
отличавшегося от североамериканских форм
крупными размерами. Эта форма позднее была
описана в качестве отдельного вида Hesperornis

Рис. 1. Карта расположения основных местонахождений Hesperornithiformes в Евразии. Обозначения: 1 – Ивё-Клак,
2 – Карякино, 3 – Малая Рыбка, 4 – Рычково, 5 – Береславка, 6 – Приозeрный, 7 – Бугин-Цав, 8 – Цаган-Хушу, 9 –
Ногон-Цав.
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rossicus Nessov et Yarkov, 1993, голотипом которо-
го послужил фрагмент цевки из нижнекампан-
ского местонахождения Рычково, расположен-
ного на юге европейской части России, на берегу
Цимлянского водохранилища (Несов, Ярков,
1993). В Рычково были обнаружены также кости
несколько менее крупного гесперорниса, сходно-
го по размерам с североамериканским H. regalis.
Первоначально они были определены как Hes-
perornis sp. (Несов, Ярков, 1993), однако затем
были отнесены к H. rossicus, новые материалы по
которому были также получены из нижнекампан-
ского местонахождения Карякино в Саратовской
обл. (Panteleyev et al., 2004). Недавно гесперор-
нис, похожий на H. rossicus, был обнаружен в
кампанских отложениях Канады (Aotsuka, Sato,
2016).

Одни из самых молодых (наряду с находками
из карьера Приозерный; см. выше) находок гес-
перорнисообразных птиц с территории Евразии
происходят из местонахождения Береславка в
Волгоградской обл. (верхний кампан–?нижний
маастрихт; Ярков, Несов, 2000), а также из нэмэ-
гетинской свиты местонахождений Цаган-Хушу,
Ногон-Цав и Бугин-Цав в Монголии (терминаль-
ный кампан–нижний маастрихт; Несов, Боркин,
1983; Несов, Приземлин, 1991; о возрасте см. Jer-
zykiewicz, 2000; Shuvalov, 2000). Материалы из Бе-
реславки первоначально определялись как Hes-
perornithidae indet.; при этом отмечалось, что они
принадлежали более мелкому гесперорнису, чем
H. rossicus (Ярков, Несов, 2000), однако позднее
они все равно были отнесены к этому виду (Pan-
teleyev et al., 2004). Из Монголии известны пред-
полагаемые представители Baptornithidae, а также
мелкая и, возможно, летающая (с тонкостенными
костями конечностей) гесперорнисообразная
птица Brodavis mongoliensis Martin et al., 2012, от-
носимая к семейству Brodavidae (Kurochkin, 1995,
2000; Martin et al., 2012).

В настоящей работе описаны новые остатки
гесперорнисообразных птиц из местонахожде-
ний Рычково, Карякино и Береславка, а также из
нового для птиц местонахождения Малая Рыбка.
Описываемые остатки гесперорниса из Карякино
не могут быть отнесены к H. rossicus, но, скорее
всего, представляют отдельный вид, отчасти
сходный с североамериканским H. regalis. Геспе-
рорнисы из Береславки также не могут относить-
ся к H. rossicus и, возможно, принадлежат форме,
близкой Asiahesperornis bazhanovi.

Остеологическая номенклатура в настоящей
работе приведена в соответствии с Nomina Ana-
tomica Avium (Baumel et al., 1993); русские назва-
ния костных структур даются по Н.В. Зеленкову
(2015). Помимо оригинальных материалов, опи-
санных в данной работе, первым автором были
исследованы слепки гесперорнисов в коллекциях

Американского музея естественной истории
(США, Нью-Йорк) и Национального музея есте-
ственной истории (США, Вашингтон), за что мы
крайне благодарны М. Флоренсу (Mark Flor-
ence), К. Мелингу (Carl Mehling) и М. Нореллу
(Mark Norell). Авторы благодарны Е.В. Попову и
А.О. Аверьянову за ценные замечания по тексту
рукописи. Работа А.В. Пантелеева поддержана
Российским научным фондом (проект 14-14-00015).

ОПИСАНИЕ НОВЫХ МАТЕРИАЛОВ
Карякино. Новые материалы по гесперорни-

сам из местонахождения Карякино (Саратовская
обл.; рыбушкинская свита, верхи нижнего кампа-
на, верхний мел; см. Первушов и др., 1999) пред-
ставлены дистальным фрагментом правого тиби-
отарсуса (экз. ЗИН, PO 6611; сборы М.С. Архан-
гельского, 2005 г.), проксимальным фрагментом
правого тарсометатарсуса (экз. ПИН, № 5027/5;
сборы Е.В. Попова, 1991 г.) и дистальным фраг-
ментом левого тарсометатарсуса (экз. ЗИН,
PO 6610; сборы Н.Н. Ильина, 2004 г.). Все экзем-
пляры (табл. XI, фиг. 1–3; см. вклейку) принадле-
жат крупным гесперорнисам и по размерам сход-
ны с североамериканским H. regalis. В то же время
имеющиеся отличия (особенно в строении ди-
стального эпифиза тарсометатарсуса; см. ниже)
не позволяют отнести данные материалы к H. re-
galis, но могут свидетельствовать о существова-
нии в кампане Восточной Европы еще одного
крупного вида гесперорнисов, кроме H. rossicus
(см. также Hesperornis sp. 1 и sp. 2; Зеленков, Ку-
рочкин, 2015).

Дистальный фрагмент тибиотарсуса ранее не
был известен для кампанских восточноевропей-
ских гесперорнисов. Экз. ЗИН, PO 6611 принад-
лежал довольно крупной птице: фактическая ши-
рина дистального эпифиза – 35.1 мм; ширина
стержня на уровне медиальной бугристости reti-
naculum extensorium tibiotarsi – 33.6 мм. Фрагмент
имеет довольно сильно краниокаудально упло-
щенный стержень. На краниальной поверхности
стержня вблизи дистального эпифиза имеется хо-
рошо развитый желоб (sulcus extensorius), лате-
ральный край которого четко очерчен, а медиаль-
ный – полого переходит на медиокраниальную
поверхность кости. Дистально этот желоб резко
ограничен sulcus intercondylaris. Надсухожильный
мостик (pons supratendineus) отсутствует, как у
всех других мезозойских Ornithurae (O’Connor,
Zhou, 2014; Liu et al., 2014), однако в дистальной
части sulcus extensorius, на его медиальном крае,
имеется продолговатый гребень, отмеченный уже
у раннемеловых Ornithuromorpha (например,
Changmaornis; Wang et al., 2013) и Ichthyornis
(Clarke, 2004). Сходный гребень имеется у совре-
менных поганок (Podiceps grisegenea, P. cristatus) в
тех случаях, когда pons supratendineus отсутствует
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(для поганок характерна индивидуальная измен-
чивость в наличии окостеневающего мостика; на-
ши данные). Возможно, надсухожильный мостик
у гесперорнисов был хрящевым; в таком случае
указанный гребень представляет место его креп-
ления. Латеральнее sulcus extensorius, непосред-
ственно проксимальнее condylus lateralis, по-ви-
димому, было развита бугристость. У современ-
ных птиц имеющаяся в этом положении
бугристость служит местом дистального при-
крепления retinaculum extensorium tibiotarsi (liga-
mentum transversum; см. Зиновьев, 2010, рис. 31А);
очевидно, она представляет собой след крепле-
ния этой же связки и у гесперорнисов. Прокси-
мальное место крепления retinaculum extensorium
tibiotarsi у экз. ЗИН, PO 6611 очень хорошо выра-
жено, оно располагается на медиальном краю sul-
cus extensorius несколько проксимальнее дисталь-
ного гребня, описанного выше, и представляет
собой мощную бугристость, по форме близкую к
округлой. Обе бугристости, связанные с крепле-
нием retinaculum extensorium tibiotarsi, у описыва-
емого экземпляра очень мощные, что, очевидно,
свидетельствует о мощности самой связки. Ка-
удальная поверхность кости разрушена в области
эпифиза, однако, судя по сохранившейся части,
cristae cartilaginis tibiotarsi не могли быть прокси-
модистально удлиненными.

Проксимальный тарсометататарсус (экз. ПИН,
№ 5027/5) был ранее без обоснования отнесен к
H. rossicus (Зеленков, Курочкин, 2015), но он от-
личается от этого вида несколько меньшими раз-
мерами: максимальная ширина проксимального
эпифиза – 40.6 мм; поперечная (медиолатераль-
ная) ширина проксимального эпифиза – 37.9 мм;
дорсоплантарная высота проксимального эпифи-
за на уровне eminentia intercotylaris – 23.7 мм. Этот
экземпляр также отличается от H. rossicus силь-
новогнутой суставной поверхностью cotyla me-
dialis, сильно наклоненной вперед (своим дор-
сальным концом) суставной поверхностью coty-
la lateralis при виде с медиальной стороны,
островершинной eminentia intercotylaris и общей
медиолатеральной сжатостью проксимального
эпифиза при виде с проксимальной стороны. Для
H. rossicus характерны более крупные размеры,
уплощенные суставные поверхности cotylae medi-
alis et lateralis, отсутствие наклона суставной по-
верхности cotyla lateralis, умеренно или слабо вы-
ступающая eminentia intercotylaris с притуплен-
ной вершиной, а также в целом медиолатерально
вытянутый проксимальный эпифиз при виде с
проксимальной стороны (Несов, Ярков, 1993;
Rees, Lindgren, 2005). Эти признаки хорошо про-
слеживаются как на голотипе, так и на экз. из
кампана Швеции (Rees, Lindgren, 2005) и ранее
описанном тарсометатарсусе из Карякино (Pan-
teleyev et аl., 2004), а большинство из них – также
и на экземпляре из кампана Канады, недавно от-

несенном к H. cf. rossicus (Aotsuka, Sato, 2016). В
то же время, экз. ПИН, № 5027/5 по всем этим
признакам схож с североамериканским H. regalis
(Bell, Chiappe, 2015, рис. 21; Aotsuka, Sato, 2016,
рис. 4A). Единственное существенное отличие
описываемого экземпляра от H. regalis – отсут-
ствие при виде с проксимальной стороны явно
выраженной вырезки в дорсальном крае кости
медиальнее eminentia intercotylaris (эта вырезка
также отсутствует у H. rossicus, H. mengeli,
H. lumgairi и Asiahesperornis bazhanovi). Еще один
сходный по размерам вид, H. chowi из кампана
Северной Америки, характеризуется еще более
медиолатерально сжатым (субквадратным при
виде с проксимальной стороны) проксимальным
эпифизом и плоскими (как у H. rossicus) сустав-
ными поверхностями cotylae (Aotsuka, Sato, 2016,
рис. 4B). По этим признакам H. chowi схож с
H. crassipes (Marsh, 1880).

Дистальный фрагмент тарсометатарсуса
(экз. ЗИН, PO 6610) по размерам сходен с H. rega-
lis: ширина trochlea metatarsi IV – 16 мм; ширина
стержня в наиболее проксимальной части (на
уровне fossa metatarsi I) – 18.9 мм; высота на этом
же уровне – 24.2 мм. В то же время, этот экзем-
пляр отличается от тарсометатарсуса H. regalis су-
щественно менее широким trochlea metatarsi IV
при виде с плантарной стороны. Кроме того, выем-
ка в дистальной поверхности trochlea metatarsi IV у
экземпляра из Карякино глубже и уже, чем у
H. regalis. При виде с дистальной стороны trochlea
metatarsi IV у описываемого экземпляра был ме-
нее асимметричен, чем у H. regalis и, в особенно-
сти, H. crassipes. Еще одно предполагаемое отли-
чие дистального тарсометатарсуса от H. regalis –
удаленность дорсальной апертуры foramen vascu-
lare distale от суставной поверхности trochleа
metatarsi IV. У H. regalis это отверстие находится
на уровне проксимального края медиального мы-
щелка trochlea metatarsi IV. Сходное строение ха-
рактеризует еще один ранее описанный тарсоме-
татарсус из Карякино, отнесенный к H. rossicus
(экз. ZIN PO 5463; Panteleyev et al., 2004). Fossa
metatarsi I у экз. ЗИН, PO 6610 хорошо выражена
и располагается на плантарном крае медиальной
поверхности кости на расстоянии примерно 1 см
от основания trochlea metatarsi II.

Рычково. Новые материалы из этого местона-
хождения (низы нижнего кампана), расположен-
ного на берегу Цимлянского водохранилища
между разъездами Рычково и 278 км (см. Несов,
Ярков, 1993; Ярков, Несов, 2000), представлены
очень плохо сохранившимся фрагментом ди-
стального эпифиза тибиотарсуса (экз. ПИН,
№ 5027/6) и фрагментом проксимального эпифи-
за левого тарсометатарсуса (экз. ПИН, № 5027/7).
Оба экземпляра (сборы А.А. Яркова) принадле-
жали не полностью взрослым (subadult) индиви-
дам. У экз. ПИН, № 5027/6 дистальные тарсалии
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еще не приросли к метатарсалиям и на образце
отсутствуют; проксимальная суставная поверх-
ность не сформирована (табл. XI, фиг. 4). При
этом по размерам материалы соответствуют опи-
санным выше гесперорнисам из Карякино
(напр., экз. ПИН, № 5027/5) и могут принадле-
жать тому же виду.

Малая Рыбка. Из данного местонахождения
(рыбушкинская свита), расположенного на окра-
ине хут. Малая Рыбка (Саратовский р-н Саратов-
ской обл.; нижний кампан; Первушов и др.,
1999), известен фрагмент дистального эпифиза
левого тарсометатарсуса (экз. ЗИН, PO 6609; сбо-
ры Н.Н. Ильина; табл. XI, фиг. 7), отличающийся от
экз. ЗИН, PO 6610 заметно меньшими абсолютны-
ми размерами: ширина trochlea metatarsi IV –
13.9 мм. Кроме того, этот экземпляр отличается
от экз. ЗИН, PO 6610 очень слабо развитой fovea
lig. collateralis на латеральной поверхности troch-
lea metatarsi IV. Отнесение данного экземпляра к
одному виду с формой из Карякино (и тем более,
к H. rossicus) требует признания либо наличия
сильно выраженного полового диморфизма, либо
существенной индивидуальной изменчивости
(последнее для птиц в целом не характерно). Ве-
роятнее всего, данный образец принадлежал от-
дельному виду гесперорнисов – заметно более
мелкому, чем H. regalis и H. chowi, но несколько
более крупному, чем H. bairdi, и значительно бо-
лее крупному, чем H. mengeli и Parahesperornis
alexi. При этом узкий trochlea metatarsi IV с глубо-
кой и узкой бороздой позволяет сближать эту
форму с H. rossicus, но не с H. regalis.

Береславка. Новые материалы из Береславки
(табл. XI, фиг. 5, 6) представлены проксимальны-
ми фрагментами левого (экз. ПИН, № 5555/1) и
правого (экз. ПИН, № 5555/2) тарсометатарсу-
сов, а также дистальным фрагментом правого
(экз. ПИН, № 5555/3) тарсометатарсуса. Бере-
славка – палеоценовое местонахождение с пере-
отложенной позднемеловой фауной – находится
на правом берегу Береславского водохранилища
близ р. Карповка, Городищенский р-н, Волго-
градская обл. (Ярков, Несов, 2000). Возраст пере-
отложенных остатков меловой фауны в Береслав-
ском местонахождении определялся неоднознач-
но (с середины кампана по ранний маастрихт;
Ярков, Несов, 2000; Аверьянов, Ярков, 2004), од-
нако вместе с остатками гесперорнисов в Бере-
славке были найдены зубы акул Scapanorhynchus
aff. rhaphiodon (данные А.А. Яркова), не извест-
ные из верхнего кампана и маастрихта Поволжья,
что позволяет относить данную фауну скорее к
низам верхнего кампана. Новые экземпляры гес-
перорнисов из Береславки довольно сильно ока-
таны, однако, судя по полностью сформирован-
ным суставным поверхностям, принадлежали
взрослым или почти взрослым (с приросшими
дистальными тарсалиями) индивидам. Указан-

ные фрагменты тарсометатарсусов отличаются от
всех вышеописанных образцов (включая экз. из
местонахождения Малая Рыбка) гораздо мень-
шими размерами и, несомненно, не могут отно-
ситься к H. rossicus. Фактическая максимальная
ширина проксимального эпифиза у экз. ПИН,
№ 5555/1 – 34.8 мм; фактическая поперечная
(медиолатеральная) ширина проксимального
эпифиза у экз. ПИН, № 5555/1 – 32.2 мм; ширина
стержня в наиболее дистальной части у экз. ПИН,
№ 5555/2 – 16.3 мм.

Относительно хорошо сохранившаяся прок-
симальная суставная поверхность у экз. ПИН,
№ 5555/1 показывает, что у гесперорниса из Бе-
реславки был узкий cotyla medialis, и вся сустав-
ная поверхность при виде с проксимальной сто-
роны по форме приближалась скорее к ромбу,
чем к прямоугольнику, как это имеет место у ви-
дов рода Hesperornis. У Asiahesperornis bazhanovi
проксимальная поверхность кости менее вытяну-
та медиолатерально, чем у представителей родов
Hesperornis и, в особенности, недавно описанно-
го Fumicollis, для которого характерен особенно
сильно медиолатерально вытянутый проксималь-
ный эпифиз тарсометатарсуса (Bell, Chiappe,
2015). Медолатерально сжатый (ромбовидный)
профиль тарсометатарсуса при виде с прокси-
мальной стороны характерен также для северо-
американских Parahesperornis (Bell, Chiappe,
2015). У экз. ПИН, № 5555/2 заметно более мощ-
ное, по сравнению с другими экземплярами, раз-
витие желобов на дорсальной поверхности кости,
характеризующее род Asiahesperornis (Dyke et al.,
2006). Это позволяет сближать береславского гес-
перорниса с A. bazhanovi, с которым он также
схож абсолютными размерами. Однако экз.
ПИН, № 5555/1 отличается от A. bazhanovi тем,
что дорсомедиальный край cotyla medialis сильно
скошен и не выдается дорсально. Морфологиче-
ские отличия формы из Береславки от A. bazha-
novi, по-видимому, свидетельствуют о ее принад-
лежности к отдельному таксону, что соответству-
ет предполагаемому (см. выше) более древнему
возрасту береславского гесперорниса.

ОБСУЖДЕНИЕ
Родовая и видовая систематика гесперорнисо-

образных остается довольно запутанной – к на-
стоящему времени описано более десяти таксо-
нов, часть из которых, как предполагается (Bell,
Chiappe, 2016), не могут считаться валидными.
Так, разрабатывая матрицу признаков для геспе-
рорнисообразных, А. Белл и Л. Киаппе (Bell, Chi-
appe, 2016) не обнаружили конфликта признаков
между американским Hesperornis regalis и рядом
других форм, в том числе евроазиатскими H. ros-
sicus и Asiahesperornis bazhanovi, несмотря на то,
что использовали признаки, диагностичные для
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этих и других таксонов. Эти авторы отметили не-
обходимость дополнительных исследований, на-
правленных на подтверждение таксономического
статуса упомянутых и некоторых других геспе-
рорнисообразных.

Подтверждением видовой самостоятельности
H. rossicus могут служить не только несколько бо-
лее крупные размеры по сравнению с североаме-
риканскими H. regalis, но и ряд морфологических
деталей в строении тарсометатарсуса (см. выше; а
также: Несов, Ярков, 1993; Panteleyev et al., 2004).
Причем ряд этих особенностей демонстрируют
(в частности, в строении проксимального тарсо-
метатарсуса) отчетливую комбинаторику при
сравнении с другими видами гесперорнисов, и
поэтому обеспечат несомненный конфликт при-
знаков, если будут включены в матрицу.

Указанные выше различия в морфологии ди-
стального конца тарсометатарсуса касаются, в ос-
новном, строения trochlea metatarsi IV – структу-
ры, несущей суставную поверхность для 4-го паль-
ца (на который у гесперорнисов приходилась
основная нагрузка при локомоции) и поэтому ед-
ва ли подверженной существенной индивидуаль-
ной вариации. Проксимальные отделы тарсоме-
татарсуса у H. rossicus и H. regalis различаются
формой суставных поверхностей (см. выше), ко-
торые у Neornithes также обычно имеют стабиль-
ное строение. В этой связи важно, что гистологи-
ческие исследования костей гесперорнисов
(Houde, 1987; Chinsamy et al., 1998; Wilson, Chin,
2014) показали принципиальное сходство в
структуре костей Hesperornis и современных не-
огнатных птиц, что позволяет предполагать сход-
ные параметры роста (Chinsamy et al., 1998).
Проксимальный фрагмент цевки из Швеции, ра-
нее отнесенный к H. rossicus (экз. SGU 3442 Ve01;
Rees, Lindgren, 2005), действительно схож по ряду
морфологических признаков (в частности, упло-
щенные cotylae) с H. rossicus, но имеет широкий
cotyla lateralis и характерную вырезку в дорсаль-
ном крае кости между eminentia intercotylaris и
cotyla medialis. На основании этих признаков
экз. SGU 3442 Ve01 может сближаться с родом
Fumicollis. Ранее Зеленков и Курочкин (2015) уже
высказывали сомнения о видовой принадлежно-
сти этого экземпляра.

Asiahesperornis bazhanovi, на наш взгляд, также
не может объединяться ни с H. rossicus, ни с H. re-
galis, но представляет валидный таксон, скорее
всего, действительно, заслуживающий исключе-
ния из рода Hesperornis. Курочкин привел обнов-
ленный диагноз рода Asiahesperornis (Kurochkin,
2000), исключив из оригинального диагноза при-
знаки, характеризующие всех Hesperornithidae.
Зеленков и Курочкин (2015) дополнили данный
диагноз морфологическими особенностями, от-
меченными в последней публикации по Asiahes-

perornis (Dyke et al., 2006). Г. Дайк с соавт. (Dyke
et al., 2006) приводят несколько отличительных
признаков в тарсометатарсусе Asiahesperornis, в
том числе, наличие двух выраженных желобов на
медиальной стороне дорсальной поверхности.
Эти два желоба имеются и у представителей рода
Hesperornis, их выраженность сильно варьирует
вдоль длины кости, однако у Asiahesperornis они
сильнее выражены, а кроме того, у этого таксона
латеральная стенка кости несколько нависает над
латеральным желобом (Несов, Приземлин, 1991),
что прослеживается и на экз. ПИН, № 5555/2 из
Береславки. Для Asiahesperornis также характерно
особое строение проксимальной суставной по-
верхности тарсометатарсуса: cotyla medialis у Asi-
ahesperornis довольно узкий, в результате чего
контур кости с проксимальной стороны прибли-
жается к квадрату или ромбу, как у Parahesperornis
(см. Bell, Chiappe, 2015, рис. 21). Кроме того, cot-
yla medialis у Asiahesperornis выдается дорсальнее,
чем eminentia intercotylaris, а наиболее медиально
выступающий угол (вершина) медиальной по-
верхности cotyla medialis сдвинут дорсально
(у Hesperornis этот угол неявно выражен и распо-
лагается вентральнее). Близкое (но не идентич-
ное) строение проксимальной суставной поверх-
ности имеется, судя по опубликованным иллю-
страциям, у североамериканских H. crassipes и
H. chowi, при этом второй вид, по-видимому, яв-
ляется младшим синонимом первого. Тарсомета-
тарсус в коллекции Музея палеонтологии ун-та
Канзаса (KUVP 71012), изображенный в работе
Л. Мартина и Дж. Лима (Martin, Lim, 2002), мо-
жет также относится к этому же таксону. У этих
североамериканских гесперорнисов cotyla media-
lis в несколько меньшей степени выдвинут дор-
сально, чем у A. bazhanovi. В целом, все или же
только относительно мелкие гесперорнисы с ме-
диолатерально сжатым проксимальным эпи-
физом тарсометатарсуса могут относиться к од-
ному роду (в таком случае родовое название Asia-
hesperornis Nessov et Prizemlin, 1991 может
оказаться младшим синонимом Parahesperornis
Martin, 1984). При первоописании Несовым и
Приземлиным (1991) отмечалась характерная ме-
диолатеральная сжатость тарсометатарсуса для
Asiahesperornis, но сравнение с родом Parahesper-
ornis ими не проводилось.

Обращает на себя внимание тот факт, что в ме-
стонахождениях Евразии часто находят по два-
три вида Hesperornithiformes. Обычно они отли-
чаются размерами и в ряде случаев относятся к
разным семействам. Так, по материалам из Ивё-
Клак установлены две формы из семейства Hes-
perornithidae и Baptornis sp. (=Parascaniornis sten-
sioi, Baptornithidae) (Nessov, 1992; Rees, Lindgren,
2005). В близких по возрасту (но все же не одно-
возрастных) местонахождениях Среднего Повол-
жья (Карякино, Рычково, Малая Рыбка), пред-
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ставлены, по-видимому, два или три вида Hesper-
ornithidae – H. rossicus, еще один неописанный
вид, материалы по которому приведены выше, и
мелкая форма, известная из Малой Рыбки (см.
выше). Из карьера “Приозерный” известны три
формы – Asiahesperornis (?Parahesperornis) bazha-
novi (Hesperornithidae) и две неописанные (Не-
сов, Ярков, 1993; Малахов, Устинов, 1998). В ме-
стонахождениях Монголии (верхний кампан–
?нижний маастрихт) найдены три формы – Judi-
nornis nogotsavensis, Baptornis sp. (Baptornithidae)
и Brodavis mongoliensis (Brodavidae) (Несов, Бор-
кин, 1983; Несов, 1986; Nessov, 1992; Курочкин,
1988; Kurochkin, 2000; Martin et al., 2012). Похожая
ситуация наблюдается и для Северной Америки,
где из ряда формаций известно до семи таксонов
гесперорнисообразных (Bell, Chiappe, 2015; Aot-
suka, Sato, 2016). Таким образом, имеющиеся па-
леонтологические данные свидетельствуют о том,
что совместное обитание в одном биотопе не-
скольких таксонов Hesperornithiformes было, по-
видимому, нормой – по крайней мере, для кам-
панского времени. Раннекампанские гесперор-
нисы из Поволжья могут относиться к разным
фаунам, поскольку сообщества акул на местона-
хождениях Карякино, Рычково и Малая Рыбка
различаются (Zverkov et al., 2017).

Разные виды гесперорнисообразных могли из-
бегать межвидовой конкуренции за счет исполь-
зования разных стратегий охоты и/или, охотясь
на различные типы жертв, как это характерно для
современных поливидовых сообществ пингвинов
(см. Bell, Chiappe, 2015) и поганок. Большинство
из совместно обитавших видов гесперорнисооб-
разных различались по размерам, что позволяет
предполагать размер-зависимую пищевую специ-
ализацию (питание жертвами различного разме-
ра). В этой связи примечательно, что находки
H. rossicus и других крупных гесперорнисов в По-
волжье приурочены к более глубоководным
ориктоценозам, в то время как находки мелких
форм, схожих с Asiahesperornis, связаны с при-
брежными местонахождениями, откуда также из-
вестны остатки молодых мозазавров, динозавров,
и где многочисленны раковины брюхоногих мол-
люсков (Ярков, Несов, 2000; Аверьянов, Ярков,
2004). Различная локомоторная специализация
гесперорнитид, явственная из различий в строе-
нии тарсометатарсуса у разных представителей
отряда, также, несомненно, способствовала раз-
общению их экологических ниш (см. также Bell,
Chiappe, 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Новые материалы по гесперорнисам из мела

Поволжья представлены фрагментами костей
задней конечности из местонахождений Рычково
и Карякино, которые, несмотря на некоторое

сходство с Hesperornis rossicus, скорее всего, при-
надлежат отдельному виду. При этом удается под-
твердить ранее указанные структурные отличия в
строении тарсометатарсуса H. rossicus от северо-
американского H. regalis, что, в сочетании с раз-
мерными отличиями, подтверждает видовую са-
мостоятельность H. rossicus. Экземпляры из Рыч-
ково, представленные молодыми, но при этом
очень крупными индивидами, показывают, что
более мелкие гесперорнисы не могут представ-
лять ранние онтогенетические стадии H. rossicus.
Фрагмент дистального эпифиза тарсометатарсуса
из кампанского (рыбушкинская свита) местона-
хождения Малая Рыбка принадлежит еще одно-
му, более мелкому гесперорнису, скорее всего,
представляющему отдельный вид – это первая
находка костей птиц в данном местонахождении.
Новые материалы по гесперорнисам из местона-
хождения Береславка представлены крайне ока-
танными фрагментами, принадлежавшими еще
более мелкому представителю – мы предполага-
ем, что они могут относиться к роду Asiahesperor-
nis, однако их плохая сохранность не позволяет
установить точную видовую принадлежность.
Предполагается, что гесперорнисы с медиально
сжатым тарсометатарсусом (ранее описанные,
как Parahesperornis, Asiahesperornis, а также как
Hesperornis crassipes и H. chowi) могут представ-
лять один род.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–4. Hesperornis sp. 1: 1 – экз. ПИН, № 5027/5, проксимальный фрагмент правого тарсометатарсуса с дорсальной (1а),
медиальной (1б), плантарной (1в) и проксимальной (1г; отражен горизонтально) сторон; 2 – экз. ЗИН, PO 6611, ди-
стальный фрагмент правого тибиотарсуса с краниальной (2а) и дистальной (2б) сторон; 3 – экз. ЗИН, PO 6610, ди-
стальный фрагмент левого тарсометатарсуса с плантарной (3а), дорсальной (3б) и дистальной (3в) сторон; Саратов-
ская обл., Татищевский р-н, местонахождение Карякино; верхний мел, нижний кампан; 4 – экз. ПИН, № 5027/6,
проксимальный фрагмент левого тарсометатарсуса с проксимальной (4а) и плантарной (4б) сторон; Волгоградская обл.,
Суровикинский р-н, местонахождение Рычково; верхний мел, нижний кампан.
Фиг. 5, 6. Asiahesperornis sp.: 5 – экз. ПИН, № 5555/1, проксимальный фрагмент левого тарсометатарсуса с прокси-
мальной стороны; 6 – экз. ПИН, № 5555/2, проксимальный фрагмент правого тарсометатарсуса с медиальной (6а) и
дистальной (6б) сторон; Волгоградская обл., Городищевский р-н, местонахождение Береславка; верхний кампан
(верхний мел), переотложенный в палеоцен.
Фиг. 7. Hesperornis sp. 2, экз. ЗИН, ПО 6609, дистальный фрагмент левого тарсометатарсуса с дорсальной (7а) и ди-
стальной (7б) сторон; Саратовская обл., Саратовский р-н, местонахождение Малая Рыбка; верхний мел, кампан.
Масштаб 1 см.

New Finds of Hesperornithids in the European Russia, with Comments 
on the Systematics of Eurasian Hesperornithidae

N. V. Zelenkov, A. V. Panteleyev, A. A. Yarkov

New remains of Hesperornithidae are described from several Late Cretaceous (Campanian) localities of the
Lower Volga Region (European Russia). New specimens from Rychkovo and Karaykino localities cannot be
referred to as Hesperornis rossicus Nessov et Yarkov, 1993 and likely represent a new undescribed species.
Bones from Rychkovo belonged to immature individuals with an incompletely formed tarsometatarsus, which
is comparable in size to those of adults known from Karyakino. A tarsometatarsus from the Malaya Rybka
locality belongs to a smaller hesperornithiform species and represents the first avian record in this locality. An
even smaller hesperornithiform from the Bereslavka locality resembles Asiahesperornis bazhanovi Nessov et
Prizemlin, 1991. We discuss the systematics of Eurasian hesperornithiforms. We adhere to the validity of
Hesperornis rossicus and doubt of the assignment to this species of Swedish materials. Asiahesperornis bazha-
novi is undoubtedly a separate valid taxon of hesperornithiforms, but the generic name Asiahesperornis Nessov
et Prizemlin, 1991 may be a junior synonym of Parahesperornis Martin, 1984. 

Keywords: Hesperornithidae, anatomy, taxonomy, systematics, Eastern Europe, Russia 



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 5  2017 (ст. Зеленкова и др.)

Таблица XI

1а 1б 1в

2а

2б6б6а

3а 3б

1г

5

4а

4б

7а

7б
3в

1 см
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