
����������	�
��	����������	���	�������������������

��������������������������������

������������������	�����������������

������ �!��"��������# !

$�������������	�
���������������� � �������%	�# !

&����������	%�����������	%������%�������"�!��"	����	���

����������	�����	��������'(

����������	
����������	���	


���������
������������

���������	
��	����������	����
�������

�����
���
	���

�����	�������

���	����� ����	�������!	��"�#�#

������)�**���������
�	�
�	�������������+	��)���%

�����),���-�),���%���.���	��/������01��2���	���

���������	
�	���	��
��	�
��������	���	�
����
�	���������

�
	�����	���
����	�����������

&����������	%�����������	%������%��'(3

4�5�6��	�%��%�7877���



(09�:6;<:66=:4;<:46=:6�887
��9�7>�44
?@:

����������	
����������	���	
����������
�����������������A

���)�**���������
�	�
�	�������������+	��)���%������),����-�),��A

�%���.���	��/������01��2���	��������	�B�CA�������),��1���


9�9��7877��D:@���3����3���������
$ �� � �����"���!	� ��� ����$����	���

%�!	� ���&�������9�%	��3���$��9��1��3�C����'������3������E,�������

"�����	����������**���������
�	�
�	�������������+	��)�F?���������%��

���	�������%����������%���1������),G�����%H-����%���.���	��/�����

01��2���	����I@6D;578@:J�K�1���2��������������������	���	����������A

��������������������������������L���������3��)��H����%���������3����A

����������������������%��"�����	��	������:@������3�����%H-�����	��A

���)���������������������
��������������1������),�2�����),B������A

�����3������,��	���� ���������	�����A�)+����
�������)M����	��������


�����������	�2�),���	���������,�����1����),M� �����������
� ��������

������������������,�������M������������
������������������
�������)��

�������������M������������
������������3������������������1������������A

�������	�,���,��1���M������������
����������������1������),��"�����	

�����2���		� �����3� ������������)�������1����������������),�����),

����������
3��	�������������	��
����������������N�����������������)���

����	��������������3��������H���%���1���

���������	
��	����������	����
�������������
���
	����	���������	
�	���

��
��	�
��������	���	�
����
�	���������	�
	�����	���
����	������������

�
��
��	���	���������	 �����	!"!!�	#$%	��&	���&	�
�������
����
����������'�(�	 
�
������

����
��	��)�	��������&	*� �	�
��+�&	,�(�	-
�+.���&	)�)�	�������
�
��

,��������
��	
�	���	��
��	����������	�
��������	/0�
�+��
����	���	�+����
���	�
�1

��
�
2�	
�	)����.�����3	���������	�
	�����	���
����	�����������	4%5#67!"%$8&	�
�1


���	 �
����
�	
�	*
9
�
�
�	�
��
�	����	:���������&	�9�����	9
���
�
2���&	��
1

�+��
����&	���	��������	�����1
��	��������	������	���	�.�������	
�	�����9��	����+���	���

�
�+���	
�	�+�����	��
.��9�	
�	9
����	9
���
�
2�	
�	�����.������	9
���
�
2�&	.�
1

9��������&	���	��
�+��
�	
�	���	9+����1.
��	�����9;	�+����
���	9
���
�
2�	
�	���

����2+9���	���	���	�����������;	�
9��������	����
9�	���	��
�+��
�	
�	���	�����	
�2���

4�������8;	��
�+��
����	9
���
�
2�	
�	���	����
+�	�����9	���	����
��	
�2���;	��
�+1

��
����	�9.��
�
2�;	��
�+��
�	
�	
��
2������	���	9
���
2������	9�������9�;	���

��
�+��
����	����
��
�
2�	
�	�����.������	,��	�
������
�	
�	������	 ��	
�	 ��������	 �
�

.
��	��
�����
����	���	��+������

*OPQ�6;>A:A68;:DDAR4A7

S�C����H����������),��1���

9�93��1����3�7877

S�9����	����������3�7877



СОДЕРЖАНИЕ

Авилова К.В. Некоторые особенности органов 
осязания позвоночных и беспозвоночных животных

Avilova K.V. Some features of the tactile organs 
in vertebrate and invertebrate animals ........................................ 11

Арасланов И.Ф., Гимранов Д.О., Косинцев П.А. 
Абнормальное стачивание передних зубов 
пещерных медведей Урала

Araslanov I.F., Gimranov D.O., Kosintsev P.A. 
Abnormal wear of front teeth of cave bears of the Urals ............ 20

Бапинаев Р.А., Кузьмин И.Т., Сичинава Е.А., 
Болотский Ю.Л., Болотский И.Ю., Побережский А.В., 
Скучас П.П. Особенности нейроанатомии 
утконосых динозавров

Bapinaev R.A., Kuzmin I.T., Sichinava E.A., Bolotsky Y.L., 
Bolotsky I.Y., Poberezhskiy A.V., Skutschas P.P. 
Features of neuroanatomy of duck-billed dinosaurs ................... 26

Бояринова Е.И., Колчанов В.В, Голубев В.К., Скучас П.П. 
Морфология и микроанатомия посткраниальных остеодерм 
позднепермских парейазавров Восточной Европы 

Boyarinova E.I., Kolchanov V.V., Golubev V.K., Skutschas P.P. 
Morphology and microanatomy of postcranial osteoderms 
of late permian pareiasaurs of Eastern Europe  ................................ 32

Вершинин В.Л., Вершинина С.Д., Боркин Л.Я. Отклонения 
в личиночных адаптациях амфибий и их возможное 
эволюционное и биоиндикационное значение

Vershinin V.L., Vershinina S.D., Borkin L.J. Deviations 
in larval adaptations of amphibians and their possible 
evolutionary and bioindication signifi cance ............................... 39

Витенко Д.Д., Кузьмин И.Т., Сенников А.Г., Гомболевский В.А., 
Скучас П.П. Нейроанатомия неохористодер (Diapsida, 
Choristodera) 

Vitenko D.D., Kuzmin I.T., Sennikov A.G., Gombolevskiy V.A., 
Skutschas P.P. Neuroanatomy of neochoristoderes (Diapsida, 
Choristodera) ............................................................................... 41



4

Войта Л.Л. Компьютерная микротомография в систематике 
и филогении землероек (Mammalia, Soricidae)

Voyta L.L. Computed micro-tomography for systematics 
and phylogeny of shrews (Mammalia, Soricidae) .......................... 46

Волкова Н.В. Дифференциация крупных клад воробьиных 
птиц (Passeriformes) по посткраниальному скелету

Volkova N.V. Differentiation of the postcranial skeleton 
in large clades of passerine birds (Passeriformes) ...................... 54

Гаврилов В.В., Горецкая М.Я. Связь морфометрии 
и формулы крыла с используемыми местообитаниями 
у мелких воробьиных птиц Звенигородской биостанции

Gavrilov V.V., Goretskaia M.J. Relationship of morphometry 
and wing formula with habitat preferences in small passerine 
birds of the Zvenigorod Biological Station ...................................... 60

Гаврилов В.М., Голубева Т.Б. Эндотермия птиц и 
млекопитающих: морфофизиологические различия, 
повлиявшие на метаболический скейлинг классов

Gavrilov V.M., Golubeva T.B. Endothermy in birds 
and mammals: morpho-physiological differences 
that affected metabolic scaling of classes ................................... 66

Голубева Т.Б. Головной мозг млекопитающих и птиц: 
сходство и различия 

Golubeva T.B. The brain of mammals and birds: 
similarities and differences ......................................................... 75

Гордеев Д.А., Ананьева Н.Б. Морфология скелета 
хвостового отдела в связи со способностью к автотомии 
и его преобразования в филогенетических линиях 
игуаноморфных ящериц (Reptilia, Squamata, Iguania) 

Gordeev D.A., Ananjeva N.B. Morphology of the tail 
region skeleton in connection with the ability of autotomy 
and its transformation in phylogenetic lines 
of iguanomorphic lizards (Reptilia, Squamata, Iguania) ............ 84

Горин В.А., Поярков Н.А. Экологические адаптации 
в строении скелета у лягушек подсемейства Microhylinae 
(Amphibia: Microhylidae) 



5

Gorin V.A., Poyarkov N.A. Ecological adaptations 
in skeleton of frogs of the subfamily Microhylinae 
(Amphibia: Microhylidae) .......................................................... 91

Гусовский В.В., Скучас П.П. О находках двоякодышащих 
рыб из наровского горизонта Ленинградской области 

Gusovsky V.V., Skutschas P.P. On the fi nds of dipnoans 
from the Narova horizon of Leningrad oblast  ........................... 98

Девицина Г.В., Головкина Т.В. Тактильные структуры 
в эпидермисе рыб — у слепой и зрячей форм астианакса 
(Astyanax fasciatus) 

Devitsina G.V., Golovkina T.V. Morphological 
modifi cations of epidermal cells in blind and sighted 
cavefi sh (Astyanax fasciatus) .................................................... 102 

Зеленков Н.В. Разнообразие и эволюция ископаемых 
гусеобразных (Aves: Anseriformes) Евразии 

Zelenkov N.V. The diversity and evolution of fossil 
Anseriformes (Aves) in Eurasia  ............................................... 106

Золотарева Е.И., Рутовская М.В., Хляп Л.А., Лебедев В.С., 
Банникова А.А. Влияние гибридизации на некоторые 
особенности строения черепа европейского 
(Erinaceus europaeus) и южного (E. roumanicus) ежей 
в Московской области

Zolotareva E.I., Rutovskaya M.V., Hlyap L.A., 
Lebedev V.S., Bannikova A.A. Infl uence of hybridization 
on some features of the skull structure of European 
(Erinaceus europaeus) and southern (E. roumanicus) 
hedgehogs in the Moscow region  ............................................ 115

Казимиров П.А., Белоконь Ю.С., Нечаева А.В., Политов Д.В. 
Применение оптического 3d-сканирования при 
морфологических исследованиях черепа волка

Kazimirov P.A., Belokon Yu.S., Nechaeva A.V., Politov D.V. 
The application of optical 3d scanning in morphological 
studies of wolf skull  ................................................................. 119

Калякин М.В., Корзун Л.П., Трунов В.Л. О морфо-функцио-
нальных адаптациях ротового аппарата фруктоядных птиц 



6

Kalyakin M.V., Korzun L.P., Trunov V.L. Morpho-functional 
adaptations of the jaw apparatus of frugivorious birds  .................. 124

Капитанова Д.В., Шкиль Ф.Н. Разнообразие органов 
дыхания в онтогенезе панцирных сомов рода 
Corydoras (Teleostei, Siluriformes)

Kapitanova D.V., Shkil F.N. Diversity of respiratory 
organs during the ontogeny of armored catfi shes 
of the genus Corydoras (Teleostei, Siluriformes) ..................... 135

Киселёва А.А., Кравченко Л.Б. Особенности морфологии 
эпифиза у трёх видов лесных полёвок 
(Clethrionomys, Rodentia, Cricetidae)

Kiselyova A.A., Kravchenko L.B. Features of morphology 
of the epiphysis in three species of forest voles 
(Clethrionomys, Rodentia, Cricetidae) ..................................... 144

Кувшинский Б.Э. Черепа крокодилов и крокодиломорф: 
функциональный аспект 

Kuvshinskiy B.E. The skulls of crocodiles 
and crocodilomorphs: the functional dimention ....................... 148

Лукьянова В.А., Ефимова О.И., Абакумов М.А., Малыгин В.М., 
Плескачева М.Г. Исследование размеров головного мозга 
и гиппокампа шести видов мышевидных грызунов 

Lukyanova V.A., Efi mova O.I., Abakumov М.A., Malygin V.M., 
Pleskacheva M.G. The size of the whole brain and 
hippocampus in six species of rodents .................................................158

Лучкина О.С., Назаров Р.А., Ивлев Ю.Ф. Размеры адгезионной 
поверхности в постнатальном онтогенезе гекконов 

Luchkina O.S., Nazarov R.A., Ivlev Yu.F. Adhesive area 
dimensions in geckos’ postnatal ontogeny .................................... 163

Ляпков С.М. Формирование направленной географической 
изменчивости длины тела в процессе постметаморфозного 
роста травяной и остромордой лягушек 

Lyapkov S.M. The formation of directional geographic 
variation of body length during postmetamorphic 
growth in common and moor frogs .......................................... 173



7

Мазур Е.В., Кузьмин И.Т., Пуэртолас-Паскуаль Э., 
Гомболевский В.А., Скучас П.П. Эндокраниальная 
анатомия современных и ископаемых гавиалоидов 

Mazur E.V., Kuzmin I.T., Puértolas-Pascual E., 
Gombolevskiy V.A., Skutschas P.P. Endocranial 
anatomy of extant and fossil gavialoids  ................................... 184

Медников Д.Н. Двухблочное устройство черепа 
Sarcopterygii как возможная причина особого 
строения их плавников

Mednikov D.N. The two-block structure of the skull 
of Sarcopterygii as a possible reason for the special 
structure of their fi ns  ................................................................ 189

Мельников В.Н. Опыт проведения лабораторных работ 
по зоологии позвоночных в дистанционном формате 

Melnikov V.N. Experience in carrying out laboratory 
training courses in vertebrate zoology in a remote format ....... 199

Морковин Б.И., Подлеснов А.В., Исаходжаев Ф.Б. 
Сохранение анцестрального состояния в топографии 
следов внутренних сонных артерий у раннетриасовой 
темноспондильной амфибии Vladlenosaurus alexeyevi 

Morkovin B.I., Podlesnov A.V., Isakhodzhaev F.B. 
Preservation of the ancestral state in the topography 
of traces of internal carotid arteries in the Early Triassic 
temnospondyl amphibian Vladlenosaurus alexeyevi  ............... 203

Нанова О.Г. Изменчивость, эволюция и экоморфология 
песцов (Vulpes lagopus, Mammalia): обобщение 
результатов исследований краниума 

Nanova O.G. Variability, evolution, and ecomorphology 
of the arctic fox (Vulpes lagopus, Mammalia): 
a generalization of the results of studies of the cranium .......... 212

Никольская П.П., Сотникова М.В. Эволюция плио-
плейстоценовых крокутоидных гиен Евразии 
на примере изучения представителей родов Pliocrocuta, 
Pachycrocuta и Crocuta из России и близлежащих стран 

Nikolskaia P.P., Sotnikova M.V. The evolution 
of plio-pleistocene crocutoid hyaenids of Eurasia based 



8

on the study of Pliocrocuta, Pachycrocuta and Crocuta 
representatives from Russia and nearby countries  ................... 220

Образцова Е.М. Процесс морфологической эволюции 
как развёртывание «пространства признаков» во времени 

Obraztsova E.M. The process of morphological evolution 
as an expansion of the “space of features” in time  .................. 229

Образцова Е.М. Морфофункциональные особенности 
и эволюционные преобразования уха черепах 

Obraztsova E.M. Morphofunctional features 
and evolutionary transformations of the turtle ear  ................... 234

Образцова Е.М. Рисунок в морфологическом описании: 
теоретические принципы и методика создания, 
на примере подготовки остеологической иллюстрации 

Obraztsova E.M. Drawings in the morphological 
description: theoretical principles and methods, 
on the example of preparing an osteological illustration  ......... 237

Парахин И.А., Скучас П.П. Самые северные находки 
раннемеловых ящериц (Reptilia: Squamata) в Азии 

Parakhin I.A., Skutschas P.P. The northernmost record 
of early cretaceous lizards (Reptilia: Squamata) in Asia  ......... 245

Потапова Е.Г. Морфофункциональный аспект межвидовой 
дифференциации черепа у сони-полчка (Glis: Rodentia) 

Potapova E.G. Morphofunctional aspect of interspecifi c 
differentiation of the skull in the fat dormouse (Glis: Rodentia) ..... 248

Ранджан П.Б., Титов В.В. Характеристикa эмали зубов 
слонов на юге Восточной Европы в раннем плейстоцене 

Ranjan P.B., Titov V.V. Enamel characteristics of elephant 
teeth in southeastern Europe in the early Pleistocene  .............. 257

Романов А.В., Герасимов К.Б., Корзун Л.П., 
Шахпаронов В.В. Функциональная морфология 
висцерального аппарата химеровых рыб (Chimaeriformes)

Romanov A.V., Gerasimov K.B., Korzun L.P., 
Shakhparonov V.V. Functional morphology of visceral 
apparatus of chimaeroid fi shes (Chimaeriformes) .................... 262



9

Романов А.В., Герасимов К.Б., Корзун Л.П. Механизм 
задирания головы у химеровых рыб (Chimaeriformes) 

Romanov A.V., Gerasimov K.B., Korzun L.P. The mechanism 
of cranium elevation in chimaeroid fi shes (Chimaeriformes)  ..........269

Сичинава Е.А., Кузьмин И.Т., Синица С.М., Юргенсон Г.А., 
Василенко Е.А., Решетова С.А., Аверьянов А.О., 
Болотский Ю.Л., Скучас П.П. Череп и нейроанатомия 
Kulindadromeus zabaikalicus

Sichinava E.A., Kuzmin I.T., Sinitsa S.M., Yurgenson G.A., 
Vasilenko E.A., Reshetova S.A., Averianov A.O., Bolotsky Y.L., 
Skutschas P.P. The skull and neuroanatomy 
of Kulindadromeus zabaikalicus  ................................................. 274

Смирнов С.В., Васильева А.Б. Гетерохронии и проблемы 
эволюции онтогенеза амфибий 

Smirnov S.V., Vassilieva A.B. Heterochronies and enigmas 
in the evolution of amphibian ontogeny ................................... 278

Снетков П.Б. Строение скелета новой формы рода 
Xenopeltis Reinwardt, 1827 (Serpentes, Xenopeltidae) 

Snetkov P.B. Skeletal morphology of a new form of the genus 
Xenopeltis Reinwardt, 1827 (Serpentes, Xenopeltidae)  ................. 288

Суханова Н.С. Строение нижней челюсти глухаря как 
ключ к определению его возраста 

Sukhanova N.S. The structure of the mandible 
of the capercaillie as a key to determining its age .................... 290

Сыромятникова Е.В. Эволюция комплексов мелких 
земноводных и пресмыкающихся в позднем кайнозое 
Причерноморья 

Syromyatnikova E.V. Evolution of the complexes of small 
amphibians and reptiles in the late Cenozoic of Black Sea region ....298

Тарасова М.С., Косинцев П.А., Гимранов Д.О. Фауна 
земноводных из плейстоценовых отложений пещеры 
Махневская Ледяная (Средний Урал, Россия)

Tarasova M.S., Kosintsev P.A., Gimranov D.O. Amphibian 
fauna from the Pleistocene deposits of the Makhnevskaya 
Ledyanaya cave (Middle Urals, Russia)  .................................. 305



Трофимов А.Г. Изменчивость автоподия Rana arvalis 
(Nilsson, 1842) 

Trofi mov A.G. Autopodium variability of Rana arvalis 
(Nilsson, 1842) ......................................................................... 310

Фадеева Е.О. Особенности микроструктуры маховых 
перьев ракшеобразных (Coraciiformes) 

Fadeeva E.O. Microstructure peculiarities 
of Coraciiformes primary remiges ............................................ 318

Черепанов Г.О. Каузальный подход к изучению 
морфогенетических механизмов на примере развития 
рогового панциря черепах 

Cherepanov G.O. A causal approach to the study 
of morphogenetic mechanisms on the example 
of the development of the horny shell in turtles  ...................... 326

Черлин В.А. Новый взгляд на механизмы, пути и формы 
эволюции у позвоночных животных 

Cherlin V.A. A new view on the mechanisms, ways 
and forms of evolution in vertebrates  ...................................... 334

Юрцева А.О., Махров А.А., Артамонова В.С., Широков В.А., 
Щуров И.Л., Решетников С.И., Пашков А.Н., Лайус Д.Л. 
Остеологическое разнообразие у черноморской кумжи 
(Salmo trutta labrax Pallas, 1814) и пресноводного 
и проходного атлантического лосося (Salmo salar 
Linnaeus, 1758)

Yurtseva A.O., Makhrov A.A., Artamonova V.S., Shirokov V.A., 
Schurov I.L., Reshetnikov S.I., Pashkov A.N., 
Lajus D.L. Osteological variability of black sea trout 
(Salmo trutta labrax Pallas, 1814), landlocked and 
anadromous atlantic salmon (Salmo salar Linnaeus, 1758)  ........... 343

Якимова А.А., Тесаков А.С. Микроструктура эмали 
коренных зубов полёвок (Arvicolinae, Cricetidae, Rodentia): 
эволюция и экология 

Yakimova А.А., Tesakov А.S. The schmelzmuster 
of vole molars (Arvicolinae, Cricetidae, Rodentia): 
evolution and ecology  .............................................................. 345



26

ОСОБЕННОСТИ НЕЙРОАНАТОМИИ УТКОНОСЫХ 
ДИНОЗАВРОВ

Р.А. Бапинаев1,2, И.Т. Кузьмин1,2, Е.А. Сичинава1, 
Ю.Л. Болотский3, И.Ю. Болотский3, А.В. Побережский4, 

П.П. Скучас1,2

1 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-
Петербург, Россия

2 Зоологический институт Российской академии наук, Санкт-
Петербург, Россия

3 Институт геологии и природопользования Дальневосточного 
отделения Российской академии наук, Благовещенск, Россия
4 Государственное автономное учреждение здравоохранения 

Амурской области «Амурский областной онкологический диспансер», 
Благовещенск, Россия

FEATURES OF NEUROANATOMY OF DUCK-BILLED 
DINOSAURS

R.A. Bapinaev1,2, I.T. Kuzmin1,2, E.A. Sichinava1, 
Y.L. Bolotsky3, I.Y. Bolotsky3, A.V. Poberezhskiy4, 

P.P. Skutschas1,2

1 Saint-Petersburg State University, Saint-Petersburg, Russia
2 Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
3 Institute of Geology and Nature Management, Far East Branch, Russian 

Academy of Sciences, Blagoveshchensk, Russia
4 State Autonomous Health Institution of the Amur Region “Amur Regional 

Oncological Dispensary”, Blagoveshchensk, Russia
e-mail: romanbapinaev@gmail.com

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.

Литература

Boyd C.A. 2015. The systematic relationships and biogeographic history of 
ornithischian dinosaurs // PeerJ. 3. Art.e1523

Butler R.J., Upchurch P., Norman D.B. 2008. The phylogeny of the 
ornithischian dinosaurs // Journal of Systematic Palaeontology. Vol. 6. 
No. 1. P. 1–40.

Cruzado-Caballero P., Fortuny J., Llacer S., Canudo J. 2015. Paleoneuro-
anatomy of the European lambeosaurine dinosaur Arenysaurus ardevol 
// PeerJ. 3. Art. e802

Evans D.C., Ridgely R., Witmer L.M. 2009. Endocranial anatomy of 
lambeosaurine hadrosaurids (Dinosauria: Ornithischia): a sensorineural 
perspective on cranial crest function // The Anatomical Record. Vol. 
292. P. 1315–1337.

Godefroit P., Bolotsky Y.L., Lauters P. 2012. A New Saurolophine Dinosaur 
from the Latest Cretaceous of Far Eastern Russia // PLoS One. 7(5). Art.
e36849.

Godefroit P., Hui S., Yu T., Lauters P. 2008. New hadrosaurid dinosaurs from 
the uppermost Cretaceous of northeastern China // Acta Palaeontologica 
Polonica. Vol. 53. No. 1. P. 47–74.

Hopson J.A. 1979. Paleoneurology // C. Gans, R.G. Northcutt, P. Ulinski 
(eds.). Biology of the Reptilia. Vol. 9. Neurology A. London – New 
York. P. 39–146.

Horner J.R., Weishampel D.B., Forster C.A. 2004. Hadrosauridae // 
D.B. Weishampel, P. Dodson, H. Osmólska (eds.). The Dinosauria. 
2nd ed. Berkeley. P. 438–463.



Knoll F., Lautenschlager S., Kawabe S., Martínez G., Espílez E., Mampel L., 
Alcalá L. 2021. Palaeoneurology of the Early Cretaceous iguanodont 
Proa valdearinnoensis and its bearing on the parallel developments of 
cognitive abilities in theropod and ornithopod dinosaurs // Journal of 
Comparative Neurology. Vol. 529. 10.1002/cne.25224.

Lauters P., Coudyzer W., Vercauteren M., Godefroit P. 2012. The brain of 
Iguanodon and Mantellisaurus: Perspectives on Ornithopod evolution // 
P.  Godefroit (ed.). Bernissart Dinosaurs and Early Cretaceous Terrestrial 
Ecosystems. Bloomington. P. 213–224. 

Lauters P., Vercauteren M., Bolotsky Y.L., Godefroit P. 2013. Cranial 
Endocast of the Lambeosaurine Hadrosaurid Amurosaurus riabinini 
from the Amur Region, Russia // PLoS One. 8 (11). Art.e78899.

Longrich N.R., Suberbiola X.P., Pyron R.A., Jalil N.-E. 2021. The fi rst 
duckbill dinosaur (Hadrosauridae: Lambeosaurinae) from Africa and 
the role of oceanic dispersal in dinosaur biogeography // Cretaceous 
Research. Vol. 120. Art.104678.

Madzia D., Arbour V.M., Boyd C.A., Farke A.A., Cruzado-Caballero P., 
Evans D.C. 2021. The phylogenetic nomenclature of ornithischian 
dinosaurs // PeerJ. 9. Art.e12362.

Prieto-Márquez A., Wagner J.R. 2013. The ‘Unicorn’ Dinosaur That Wasn’t: 
A New Reconstruction of the Crest of Tsintaosaurus and the Early 
Evolution of the Lambeosaurine Crest and Rostrum // PLoS One. 8 (11). 
Art.e82268.

Saveliev S.V., Alifanov V.R., Bolotsky Y.L. 2012. Brain anatomy of 
Amurosaurus riabinini and some neurobiological peculiarities of duck-
billed dinosaurs // Paleontological Journal. Vol. 46. P. 79–91.



41

НЕЙРОАНАТОМИЯ НЕОХОРИСТОДЕР (DIAPSIDA, 
CHORISTODERA)

Д.Д. Витенко1,2, И.Т. Кузьмин1,2, А.Г. Сенников3, 
В.А. Гомболевский4, П.П. Скучас1,2

1 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-
Петербург, Россия

2 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия
3 Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва, 

Россия
4 Институт искусственного интеллекта, Москва, Россия

NEUROANATOMY OF NEOCHORISTODERES 
(DIAPSIDA, CHORISTODERA)

D.D. Vitenko1,2, I.T. Kuzmin1,2, A.G. Sennikov3, 
V.A. Gombolevskiy4, P. P. Skutschas1,2

1 Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, Russia
2 Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, 

Russia
3 Borisyak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 

Russia
4 Artifi cial Intelligence Research Institute, Moscow, Russia

e-mail: mvitenko98@gmail.com

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. 
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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-



44

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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