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Гадрозавриды (Hadrosauridae), или утконосые динозавры — 
одна из самых таксономически разнообразных и географически 
широко распространённых групп растительноядных птицета-
зовых динозавров, живших в течение второй половины мело-
вого периода (Horner et al., 2004; Godefroit et al., 2008; Longrich 
et al., 2021). В позднем мелу в эволюции гадрозаврид выдели-
лись две ветви: ламбеозаврины (Lambeosaurinae) и зауролофины 
(Saurolophinae) (Prieto-Márquez, Wagner, 2013). Одним из факто-



27

ров, способствовавших процветанию гадрозаврид, может быть 
тренд на увеличение размеров головного мозга относительно 
массы тела (коэффициент энцефализации) и повышение когни-
тивных способностей в этой группе (Hopson, 1979; Knoll et al., 
2021). Таким образом, для понимания причин эволюционной 
успешности этой группы, а также родственных связей внутри неё 
необходимо изучение мозговых коробок и эндокастов (слепков) 
эндокраниальных полостей утконосых динозавров.

Несмотря на многочисленные работы по этой теме, остаётся не-
решённым ряд вопросов, связанных со строением и эволюционными 
преобразованиями эндокраниальных структур гадрозаврид. В первую 
очередь это связано с тем, что ранние исследования проводили путём 
разрушения мозговых коробок или с помощью слепков из силикона 
или других материалов, которые не могли проникнуть во все полости 
мозговой коробки (например, в полость внутреннего уха). Развитие 
современных недеструктивных методов, таких как компьютерная то-
мография и трёхмерное моделирование, позволяет изучать эти струк-
туры. Также стоит отметить, что, несмотря на подробные описания 
эндокастов, принадлежавших как базальным представителям клады 
анкилополллексия (Ankylopollexia) (рис. 1), так и более продвинутым 
гадрозавридам, эволюционные тренды в строении эндокраниальных 
структур были практически не выявлены.

В данной работе были исследованы мозговые коробки 
Amurosaurus riabinini — гадрозаврида из группы ламбеозаврин и 
Kundurosaurus nagornyi — гадрозаврида из группы зауролофин, 
остатки которых были найдены в верхнемеловых (маастрихт, 
~68–66 млн. л.н.) местонахождениях Амурской области в г. Бла-
говещенске и у села Кундур, соответственно. Материал представ-
лен шестью мозговыми коробками A. riabinini и двумя K. nagornyi 
различной степени сохранности.

Ранее эндокраниальная анатомия A. riabinini была изуче-
на с помощью силиконовых слепков эндокраниальной полости 
(Saveliev et al., 2012; Lauters et al., 2013). Этот метод, однако, не 
позволяет визуализировать строение внутреннего уха. Эндокра-
ниальная анатомия K. nagornyi была изучена с помощью компью-
терной томографии, однако визуализация черепных нервов и вну-
треннего уха в ней также не была сделана (Godefroit et al., 2012). 
В данном исследовании мозговые коробки были изучены мето-
дом компьютерной томографии с высоким разрешением. Образ-
цы были отсканированы на томографе SIEMENS SOMATOM 
Perspective (толщина среза 0,8 мм, сила тока 283 mA, мощность 
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120 kV). Результаты томографии были обработаны в специализи-
рованной программе для 3D моделирования — Amira 6.3.0.

Исследованные эндокасты имеют вытянутую форму. Обоня-
тельные луковицы у A. riabinini относительно крупные, примерно 
в 2 раза меньше больших полушарий; для K. nagornyi их полости 
не сохранились. Обонятельные тракты A. riabinini короткие и ши-
рокие. Большие полушария крупные и отделены от заднего мозга 
выраженной вогнутостью на дорсальной стороне эндокаста. Угол 
между полушариями и мозжечком большой (160–165°). Клочок 
мозжечка (флоккулюс) не выражен. Задний мозг по высоте пре-
восходит полушария, но сильно ýже и меньше в объёме. Впервые 
для обоих видов была сделана реконструкция эндокаста внутрен-
него уха. Передний полукружный канал имеет округлую форму, 
задний более овальную. Коэффициент соотношения высоты пе-
реднего канала к заднему равен 1,1–1,2 (рис. 2).

Рис. 1. Положение клад Iguanodontia и Ankylopollexia на филогенети-
ческом дереве неорнитисхий (Neornithischia). На основе исследований 
Батлера с коллегами (Butler et al., 2008), Бойда (Boyd, 2015) и Мадзиа с 
коллегами (Madzia et al., 2021).
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Согласно нашим данным и предыдущим исследованиям 
(Hopson, 1979; Evans et al., 2009; Saveliev et al., 2012; Lauters et al., 
2013; Cruzado-Caballero et al., 2015), для гадрозаврид характерны 
следующие особенности нейроанатомии:

1. прямой вытянутый эндокаст черепно-мозговой полости 
(угол между большими полушариями и мозжечком стремится 
к 180°);

2. относительно крупные и хорошо выраженные большие по-
лушария;

3. отсутствие клочка мозжечка (флоккулюса);
4. короткие и толстые обонятельные тракты;
5. передний и задний полукружные каналы округлой формы 

и примерно равной высоты.

Рис. 2. Рисунок эндокаста эндокраниальной полости, лабиринта вну-
треннего уха, сонных артерий и черепно-мозговых нервов Amurosaurus 
riabinini, по данным, полученным на основе КТ. CN — черепно-
мозговые нервы, II–XII — номер нерва, car — внутренняя сонная арте-
рия, ch — большие полушария, cbl — мозжечок, lab — лабиринт вну-
треннего уха, olfb — обонятельные луковицы.
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Перечисленные признаки мы наблюдаем и на изученных 
нами эндокастах представителей двух ветвей продвинутых га-
дрозаврид. Для того чтобы выявить тренды на формирование 
этого комплекса признаков, мы изучили литературные данные по 
более примитивным представителям клады Iguanodontia (рис. 1) 
(Lauters et al., 2012; Knoll et al., 2021). Среди этих таксонов про-
слеживается постепенное и мозаичное приобретение данных ней-
роанатомических признаков; некоторые из них, как, например, 
величина угла между полушариями и мозжечком, могут быть ме-
нее выражены. Таким образом, мы предполагаем, что формиро-
вание характерного «гадрозавридного» эндокаста началось на бо-
лее ранних этапах эволюции среди базальных анкилополлексий.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Реконструкция и изучение мягких тканей (кровеносные со-
суды, черепные нервы, мозг, внутреннее ухо) ископаемых репти-
лий — одно из передовых современных направлений в палеонто-
логии. Исследование особенностей нейроанатомии возможно бла-
годаря созданию эндокастов (слепков) внутренних черепных по-
лостей. Это направление активно развивается и приобретает попу-
лярность благодаря внедрению современных методов компьютер-
ной томографии (КТ) и трёхмерного моделирования. Данные мето-
ды позволяют визуализировать и изучать детальные реконструкции 
эндокастов без вреда для самого образца, что ранее было практиче-
ски невозможно. Изучение анатомии мягких тканей черепа позво-
ляет получить новейшие данные о биологии ископаемых животных 
(Witmer et al., 2008). Проведение таких исследований актуально для 
таких малоизученных ископаемых групп, как хористодеры. 



42

Хористодеры (Choristodera) — группа ископаемых диапсид-
ных рептилий, остатки которых находят в отложениях возрастом 
от средней юры (бат) до миоцена (Matsumoto et al., 2019). Этих 
рептилий изучают уже более 140 лет, но многие аспекты их мор-
фологии и биологии остаются неизвестными (Matsumoto et al., 
2019). Так, нейроанатомия головы изучена лишь для единствен-
ного таксона — неохористодеры Champsosaurus lindoei (верхний 
мел Канады; Dudgeon et al., 2020). Неохористодеры являются эво-
люционно продвинутой кладой внутри хористодер. Они бы ли 
крупными крокодилоподобными рептилиями, достигавшими 
3 метров в длину, с вытянутыми челюстями.

С помощью компьютерной томографии и трёхмерного моде-
лирования мы изучили череп другой неохористодеры — Tchoiria 
namsarai. Останки этой рептилии были описаны палеонтоло-
гом М.Б. Ефимовым из раннемелового местонахождения Хурэн-
Дух (Монголия) в 1975 г. (Ефимов, 1975). Многие аспекты мор-
фологии черепа этой хористодеры не были детально описаны и 
в дальнейших исследованиях (Ефимов, 1988), а нейроанатомия 
оставалась неизученной. Сравнение данных по нейроанатомии 
T. namsarai с C. lindoei позволит выявить морфологические и био-
логические особенности для неохористодер. 

Данные КТ T. namsarai были получены с помощью медицин-
ского томографа Philips iCT (899 среза с разрешением 1024 × 1024, 
толщина среза 0,7 мм, сила тока 66 мА, мощность 140 кВт); дан-
ные КТ C. lindoei получены в техасском центре КТ (4579 среза с 
разрешением 2028 × 2028, сила тока 0,3 мA, мощность 200 кВт). 
Все данные КТ обрабатывали вручную в специальной программе 
Amira 6.3.0 (FEI-VSG Company).

В результате работы по 3D реконструкции черепа T. namsarai на 
основании данных КТ удалось визуализировать все кости черепа из-
учаемого образца, а также реконструировать и изучить эндокасты 
мозга, V–XII черепных нервов и внутреннего уха. Кроме этого, были 
реконструированы возможные пути прохождения крупных артерий 
(внутренние сонные, нёбные, церебральные, стремечковые артерии) 
и вен (боковая и дорсальная вены головы), а также нейроваскуляр-
ные системы верхней и нижней челюсти для T. namsarai. При работе 
с предоставленной томограммой черепа C. lindoei для него были ре-
конструированы нейроваскулярные системы верхней челюсти. 

Передняя часть мозговой коробки T. namsarai и C. lindoei не 
окостеневала или не сохранилась, поэтому невозможно рекон-
струировать часть эндокаста черепно-мозговой полости, соот-
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ветствующую переднему мозгу. Однако удалось реконструиро-
вать заднюю часть эндокаста мозга, соответствующую продол-
говатому мозгу и задней части среднего мозга. Также удалось из-
учить пути прохождения V–XII черепных нервов. Было установ-
лено, что языкоглоточный нерв (IX) проходил в отдельном кана-
ле от блуждающего и добавочного нервов (X–XI). Данное преоб-
разование, вероятно, связано с разрастанием заднеушной кости и 
консолидацией затылка у T. namsarai и C. lindoei.

Кроме того, у T. namsarai и C. lindoei присутствует ряд дру-
гих эволюционно-продвинутых преобразований, делающих их 
череп акинетичным: вторичное костное нёбо; шовное базиптери-
гоидное сочленение; неподвижная квадратная кость, зафиксиро-
ванная шовными контактами с окружающими костями; шовные 
контакты переднеушеых костей с крыловидными костями. Эти 
преобразования черепа влияют на пути прохождения сосудов: 
крупные артерии и вены головы оказываются разделены костны-
ми стенками. Боковые вены головы, вероятно, проходили в кана-
лах, образованных за счёт контактов переднеушной, крыловид-
ной и основной клиновидной костей. Внутренние сонные арте-
рии не были окружены костями на большей части своего пути и 
находились латерально по отношению к парасфеноиду. Сходное 
разделение крупных сосудов можно наблюдать и у некоторых со-
временных групп рептилий с акинетичным черепом, например, у 
черепах (Werneburg, Maier, 2019).

Морфология внутреннего уха T. namsarai в целом сходна с та-
ковой C. lindoei (Dudgeon et al., 2020). Для обеих этих неохористо-
дер характерен относительно низкий передний полукружный ка-
нал, равный по высоте заднему. Существуют исследования, в кото-
рых показана корреляция между относительными размерами полу-
кружных каналов и образом жизни тетрапод (Georgi, 2009; Schwab 
et al., 2020; Bronzati et al., 2021). У тетрапод, которые активно пере-
двигаются по суше или освоили полёт, передний полукружный ка-
нал выше заднего. У полуводных и водных амниот передний полу-
кружный канал относительно низкий. У T. namsarai и C. lindoei пе-
редний канал также сравнительно низкий, что согласуется с гипо-
тезой о водном образе жизни этих неохористодер.

В ходе исследования было выявлено, что кости челюстей 
T. namsarai и C. lindoei имеют сложную внутреннюю нейрова-
скулярную сеть. У амниот периферические кровеносные сосу-
ды в челюстях обычно идут параллельно с ветвями тройничного 
нерва (Romer, 1956; Porter, Witmer, 2015). Исходя из этого, мож-
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но предположить, что эта сложная нейроваскулярная сеть неохо-
ристодер образована терминальными разветвлениями верхнече-
люстной, носовой и нёбной артерий (arteria maxillaris, a. nasalis 
и a. palatinа) вместе с окончаниями верхнечелюстной ветви трой-
ничного нерва (ramus maxillaris nervus trigeminus) в верхней че-
люсти и терминальными разветвлениями нижнечелюстной арте-
рии (arteria mandibularis) и нижнечелюстной ветви тройнично-
го нерва (ramus mandibularis nervus trigeminus) в нижней челю-
сти. Сеть в обеих костях имеет сходное строение: она представле-
на крупным общим каналом с множеством ответвлений, которые 
открываются в виде многочисленных отверстий или желобков на 
латеральной поверхности кости. Аналогично образована нейро-
васкулярная сеть в верхнечелюстной и предчелюстной костях у 
C. lindoei. Функциональное значение нейроваскулярной сети в че-
люстях рептилий было исследовано у современных крокодилов. У 
них эта структура связана с многочисленными дермальными меха-
норецепторами, которые позволяют улавливать слабые колебания 
воды и успешнее охотиться в мутной среде, а также увеличивают 
чувствительность челюстей (Leitch, Catania, 2012). Сложно орга-
низованная сеть внутренних каналов в передней части морды нео-
хористодер свидетельствует о повышенной иннервации и чувстви-
тельности данной зоны. Вероятно, у неохористодер (как и у кроко-
дилов) данная сеть обеспечивала более эффективный поиск пищи 
и облегчала её добывание в условиях плохой видимости. 

Эволюция неохористодер — крупных полуводных хищни-
ков — связана с нарастанием акинетичности в их черепе. Связан-
ные с ней преобразования влияли на анатомию мягких тканей, в 
частности, на пути прохождения кровеносных сосудов и череп-
ных нервов. Кроме этого, мягкие ткани демонстрируют ряд пре-
образований, связанных с водным образом жизни этих рептилий: 
низкий передний полукружный канал внутреннего уха и развитая 
нейроваскулярная сеть в челюстях.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Крокодилы (Crocodylia) — группа крупных полуводных 
хищников-засадчиков, в современности представленная тремя 
надсемействами (Alligatoroidea, Crocodyloidea, Gavialoidea). По 
последним данным, крокодилы появились на планете около 100 
миллионов лет назад в позднем меловом периоде (Kuzmin, 2022). 
Согласно последним опубликованным морфологическим и моле-
кулярным исследованиям, самым базальным надсемейством яв-
ляется Alligatoroidea, а Gavialoidea и Crocodyloidea сближаются в 
крупную кладу Longirostres (Rio, Mannion, 2021).

Несмотря на длительную историю изучения и богатую пале-
онтологическую летопись группы, ряд аспектов эволюции кро-
кодилов остаётся малоизученным. К таким аспектам относит-
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ся морфология и эволюция мозговой коробки и её внутренних 
полостей, содержавших мозг, органы чувств (внутреннее ухо), 
черепно-мозговые нервы и сосуды, а также пневматические по-
лости. Строение мозговой коробки и её содержимого у совре-
менных крокодилов хорошо изучены (Witmer et al., 2008; Lessner, 
Holliday, 2020; Kuzmin et al., 2021); в то же время, общие тренды 
в эволюции эндокраниальной анатомии Crocodylia остаются во 
многом неизвестными. Заполнить этот пробел позволяют иссле-
дования с использованием современных методов, таких как ком-
пьютерная томография (КТ) и трёхмерное моделирование. Эти 
методы позволяют изучать внутреннее строение черепа без его 
разрушения и получать слепки (эндокасты) его внутренних поло-
стей. Изучение строения эндокастов позволит расширить наши 
представления об эволюции Crocodylia и, возможно, прольёт свет 
на филогенетические связи внутри группы.

Данная работа посвящена подробному исследованию эндо-
краниальной анатомии представителей одной из основных ветвей 
Crocodylia — Gavialoidea. На сегодняшний день известно описа-
ние эндокастов для двух современных представителей — Gavialis 
gangeticus и Tomistoma schlegelii (Pierce et al., 2017; Serrano-
Martínez, 2019a,b) и двух ископаемых — Gryposuchus neogaeus 
(Bona et al., 2017) и Thoracosausus isorhynchus (Lemoine, 1883). Мы 
работали с собственными томографиями современных предста-
вителей Crocodylia и ископаемых Thoracosaurus borissiaki (верх-
ний мел, Крым) и Portugalosuchus azenhae (верхний мел, Порту-
галия), полученными в медицинских центрах России и Испании. 
Данные КТ T. borissiaki были получены с помощью медицинского 
томографа Philips iCT (964 среза с разрешением 1024 × 1024, тол-
щина среза 0,7 мм, сила тока 66 мА, мощностью 140 кВт); дан-
ные КТ P.  azenhae с помощью Phoenix V/Tome/X s 240 (1599 сре-
зов с разрешением 2048 × 2048, сила тока 250 мA, мощностью 
140 кВт). Все данные КТ обрабатывались вручную в специаль-
ной программе Amira 6.3.0 (FEI-VSG Company). Использование 
КТ и трёхмерного моделирования позволило впервые для базаль-
ных представителей Gavialoidea детально реконструировать эн-
докаст эндокраниальной полости с прилежащими к нему нерва-
ми, сосудами, внутренним ухом и пневматическими полостями.

Эндокаст эндокраниальной полости гавиалоидов дорсовен-
трально уплощён и имеет вытянутую форму, характерную для 
остальных крокодилов. В нём можно выделить несколько ча-
стей, соответствующих основным отделам головного мозга. Наи-
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более выраженными отделами у гавиалоидов являются удлинён-
ные обонятельные тракты, которые оканчиваются обонятельны-
ми луковицами, округлые большие полушария и задний мозг. 
Как и у современных крокодилов, на эндокасте ископаемых га-
виалоидов плохо выражены отделы среднего и продолговатого 
мозга вследствие налегания обширных венозных синусов (Jirak, 
Janacek, 2017; Lessner, Holliday, 2020). Для всех изученных таксо-
нов удалось реконструировать пути прохождения II–XII черепно-
мозговых нервов, а также каналы внутренних сонных артерий. 

В целом, строение эндокаста эндокраниальной полости гави-
алоидов сходно с таковым у других крокодилов. Однако для пред-
ставителей клады Gavialoidea, за исключением T. Schlegelii, — 
G. gangeticus, P.  azenhae и T. borissiaki — был найден ряд харак-
терных признаков. Среди них можно выделить следующие.

1. При виде сверху соотношение наибольшей ширины боль-
ших полушарий к наибольшей ширине заднего мозга у Gavialoidea 
меньше 1,5, в то время как у Crocodyloidea и Alligatoroidea оно 
больше (≈ 1,5–2).

2. Углы изгибов мозга (cephalic/pontine fl exure) между боль-
шими полушариями и задним мозгом равны 150–160° у гавиало-
идов; у других Crocodylia они меньше (135–150°). Высота моз-
жечка примерно равна высоте больших полушарий у Gavialoidea, 
что совсем не характерно для представителей Crocodyloidea и 
Alligatoroidea. В результате эндокаст гавиалоидов имеет наибо-
лее вытянутую форму и демонстрирует наименее выраженную 
разницу между отделами мозга среди других крокодилов.

3. Место впадения сонных артерий в гипофизарную ямку на-
ходится ниже уровня продолговатого мозга, что также встречает-
ся у некоторых представителей Crocodyloidea (Serrano-Martínez, 
2019a). 

Для T. borissiaki, P.  azenhae и современных крокодилов уда-
лось полностью реконструировать анатомию лабиринта внутрен-
него уха. Строение внутреннего уха, в частности, соотношение 
высоты полукружных каналов, отражает образ жизни крокодилов 
(Georgi, 2008; Schwab et al., 2020). Для T. borissiaki характерно 
особенное строение полукружных каналов: просвет, образован-
ный задним каналом, примерно в 2 раза меньше того, который 
образован передним. В то же время, у остальных представителей 
Crocodylia эта разница в размерах просвета существенно больше 
(в 2–3 раза). Это может свидетельствовать об ином образе жиз-
ни T. borissiaki (полностью водном). У P.  azenhae и T. schlegelii 
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передний полукружный канал выше заднего, в то время как у 
G. gangeticus, G. neogaeus и T. borissiaki высота полукружных ка-
налов примерно одинаковая. 

Эндокраниальная полость всех крокодилов окружена систе-
мой пневматических полостей, которая связана со средним ухом. 
Для представителей Gavialoidea (и в общем для Longirostres) ха-
рактерна тенденция к значительной редукции системы пневма-
тических полостей. В теменной кости есть полость, которая со-
общается с межушной пневматической полостью (intertympanic 
recess) в верхней затылочной кости. В квадратной кости есть не-
большая квадратная пневматическая полость (quadrate recess) и 
длинная трубка (siphonium), которая открывается небольшим от-
верстием (foramen aereum) на дорсальной поверхности медиаль-
ного мыщелка. Основная клиновидная и основная затылочная ко-
сти окружают парные Евстахиевы трубы и непарный медиальный 
глоточный канал (median pharyngeal canal). Тело основной кли-
новидной кости содержит редуцированную центральную пневма-
тическую полость (median pharyngeal recess). Отсутствуют поло-
сти в боковой клиновидной и крыловидной костях. 

Для всей группы Gavialoidea характерно отсутствие перед-
них пневматических полостей (infundibulum recess) в квадратной 
кости, что отличает их от остальных Crocodylia. Однако пневма-
тизация мозговой коробки T. borissiaki имеет ряд особенностей: 
лицевая пневматическая полость отсутствует, в то же время есть 
дополнительные полости в основной клиновидной кости. Систе-
ма пневматических полостей T. borissiaki имеет промежуточное 
строение между таковой у Alligatoroidea и прочих Longirostres.

Исследование выполнено при поддержке РНФ, грант № 19-
14-00020-П.
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Динозавр Kulindadromeus zabaikalicus из среднеюрских отло-
жений долины Кулинда (Читинская область, Забайкальский край) 
уникален, поскольку для него известны отпечатки кожи с разны-
ми типами чешуй и протоперьев (Алифанов и др., 2014; Godefroit 
et al., 2014, 2020; Cincotta et al., 2019). K. zabaikalicus — древ-
нейший представитель птицетазовых динозавров (Ornithischia) 
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с сохранившимися перьевидными структурами. Несмотря на 
обилие собранных образцов, все они, включая голотип (череп) 
K. zabaikalicus, фрагментарны и имеют специфическую сохран-
ность в виде отпечатков или лимонитовых заполнений таких от-
печатков, что затрудняет их препарацию и изучение. Кроме того, 
на данный момент не существует единого мнения о принад-
лежности найденного материала к одному виду K. zabaikalicus 
(Godefroit et al., 2014; Алифанов, Савельев, 2014, 2016; Alifanof, 
2018), что говорит о необходимости всесторонней и детальной 
ревизии остатков динозавров из Кулинды.

Данная работа посвящена детальному изучению черепной 
морфологии птицетазовых динозавров из Кулинды с использо-
ванием методов компьютерной томографии и 3D моделирова-
ния. Был исследован весь имеющийся черепной материал, вклю-
чая фрагментарные и практически целые черепа, а также изоли-
рованные костные элементы. Морфологическое единообразие из-
ученного материала указывает на его принадлежность к одному 
таксону птицетазовых динозавров, поэтому мы относим все об-
разцы к K. zabaikalicus. 

Итогом проведённой работы является детальная трёхмер-
ная модель черепа K. zabaikalicus, созданная на основе резуль-
татов компьютерной томографии наиболее хорошо сохранив-
шегося образца (практически целого черепа ИПРЭК 19-4-205), 
а также ряд иллюстраций для других образцов. Это позволило 
впервые описать элементы нёбного комплекса (парные крыло-
видные и наружные крыловидные кости) и мозговой коробки 
(парабазисфеноид), а также некрупную предзубную кость ниж-
ней челюсти. Были уточнены уже имеющиеся данные о строе-
нии черепа: форма некоторых черепных элементов и характер 
их контактов. В частности, квадратная кость имеет широкий 
треугольный крыловидный и короткий передне-боковой от-
ростки. На предчелюстной кости есть 5 зубов, верхнечелюст-
ной и носовой отростки, которые формируют нижний край на-
ружного носового отверстия. Для верхнечелюстной кости по-
казано наличие крупного восходящего отростка. Предглазнич-
ное окно треугольной формы. У квадратноскуловой кости есть 
восходящий отросток.

Хорошо сохранившиеся образцы верхних и нижних челю-
стей позволили описать характер зубозамещения K. zabaikalicus, 
оказавшийся схожим с таковым у базальных представителей не-
орнитисхий (Neornithischia). В обработке пищи, вероятно, уча-
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ствовал лишь самый апикальный ряд зубов; зубных батарей при 
этом не образовывалось.

Выявлены различия в строении предглазничной области 
на нескольких черепах разного размера, в частности, в характе-
ре взаимных контактов предчелюстной, верхнечелюстной и но-
совой костей. Вероятно, эти различия возникли в результате он-
тогенетических изменений. Сходные онтогенетические измене-
ния известны для других базальных неорнитисхий, например, 
Jeholosaurus shangyuanensis (Barrett, Han, 2009). 

Применение компьютерной томографии и уникальная сохран-
ность некоторых образцов в виде заполнений внутричерепных 
полостей позволили впервые получить данные о нейроанатомии 
K. zabaikalicus. Были изучены частично сохранившиеся эндо-
касты головного мозга; они являются одними из древнейших 
известных для птицетазовых динозавров. В переднем мозге 
K. zabaikalicus были некрупные обонятельные луковицы, вытяну-
тые и тонкие обонятельные тракты и хорошо выраженные боль-
шие полушария. Гипофиз относительно мелкого размера, к нему 
подходят парные церебральные сонные артерии. Строение обо-
нятельного комплекса переднего мозга K. zabaikalicus является 
плезиоморфным для орнитисхий (Galton, 1989). 

Исследование было выполнено при поддержке РНФ, грант 
№ 19-14-00020-П.
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