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ВВЕДЕНИЕ

Гадрозавриды (Hadrosauridae) – одно из самых
крупных семейств птицетазовых динозавров (Or�
nithischia). Его представители обитали в течение
позднего мела на большинстве континентов (нет в
Австралии и Африке), но максимального разнооб�
разия достигли в Северной Америке и Азии. В со�
ставе группы к настоящему времени описано око�
ло 80 видов (из них валидными признается при�
мерно 50), традиционно классифицируемых в
подсемействах Hadrosaurinae (плоскоголовые) и
Lambeosaurinae (гребнеголовые).

Гадрозавриды составляют основу разнообразия
таксона Ornithopoda, в котором наблюдается их
многостороннее сходство с Iguanodontidae. Оно
проявляется в опистоцельном строении шейных и
части грудных позвонков, большем числе позвон�
ков сакрального отдела, развитии крупного преа�
цетабулярного и короткого нисходящего отрост�
ков лобковых костей, в строении кистей, на кото�
рых терминальные фаланги вторых и третьих
пальцев увеличены, а вторые�четвертые пальцы
удлинены и сближены друг с другом. В сравнении
с игуанодонтидами, у гадрозаврид отсутствуют
первые пальцы передних и задних конечностей,
редуцированo число и размеры костей запястья, а в
черепе никогда не бывает предглазничных и пара�
квадратных отверстий, но есть тенденции к утрате
надглазничных костей, увеличению размеров
предчелюстных костей (у гадрозаврин происходит
латеральное разрастание их ростральной части, ве�
дущее к образованию широкого и уплощенного ры�
ла, а у ламбеозаврин – окципитальное удлинение

восходящих отростков, формирующих большую
часть крыши супракраниального гребня) и росту
числа зубов. Последние мелкие, многочисленные
и группировались в вертикальные ряды. При со�
прикосновении зубы верхней и нижней челюстей,
как у многих птиценогих и рогатых динозавров,
стирались под углом (с внешней строны на ниж�
ней и с внутренней стороны на верхней челюстях).

Разнообразна форма супракраниального греб�
ня гадрозаврид. В составе Hadrosaurinae гребень
отчетливо сформирован у Brachylophosaurus и Sau�
rolophus, у которых он поддерживается, главным
образом, носовыми костями, преобразованными в
узкий и протяженный стержень с простиранием
его выше и окципитальнее затылочного отдела
крыши черепа. У других представителей подсе�
мейства гребень отсутствует, но нередко выражен
дорсальный изгиб широких носовых костей. У
Lambeosaurinae наличие супракраниального греб�
ня имеет регулярный характер и сопровождается
дорсоокципитальным смещением носовой каме�
ры. При этом у одной части форм (Corythosaurus,
Hypacrosaurus и, видимо, у большинства других
представителей подсемейства) предчелюстные ко�
сти доходят до уровня орбитальной части черепа, а
укрупненные носовые кости вместе составляют
задний край гребня, тогда как у другой части форм
(Lambeosaurus, Parasaurolophus) предчелюстные
кости простираются далеко за орбитальный край,
сильно расклинивая и оттесняя сравнительно не�
большие носовые кости на латеральные поверхно�
сти гребня.
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Открытие гадрозаврид сопровождалось воз�
никновением точки зрения об их амфибиотиче�
ском образе жизни. Большинство современных ав�
торов признает представителей этой группы на�
земными или околоводными животными, с
бипедальной походкой при быстром ходе. Предпо�
читаемые гадрозавридами виды корма точно не из�
вестны. Обычно указывается на вхождение в их ра�
цион листьев и плодов низкорослых наземных
растений. Для гадрозаврид предполагается спо�
собность к миграциям в сухие периоды и в сезон
размножения. В основе многих современных ре�
конструкций биологии ископаемой группы лежит
попытка ее сравнения с копытными млекопитаю�
щими. Аналогии прослеживаются в стирании сво�
бодного края функционирующих зубов, в тенден�
ции к формированию крупных размеров тела (гад�
розавры нередко достигали 10–12 м в длину и веса
более тонны; по некоторым источникам – 2–3 и
более тонны) и склонностью к стадным или коло�
ниальным скоплениям (Weishampel, Horner, 1990;
Horner et al., 2004).

Поиск ответов на многие неясные вопросы
биологии гадрозаврид привели к изучению их цен�
тральной нервной системы. Естественные и искус�
ственные слепки, а также объемные томографиче�
ские реконструкции головного мозга были рас�
смотрены более чем у 10 видов в составе обоих
подгрупп семейства (Lund, Gates, 2006). В ранних
работах были изучены мозговые слепки у видов
рода Edmontosaurus: E. regalis (Lambe, 1920) и
E. annectens (Lull, Wright, 1942). Морфологический
анализ эндокаста Tsintaosaurus spinorhinus опубли�
ковал С. Ян (Young, 1958), а Дж. Остром переизу�
чил мозговую полость у E. regalis и сделал подроб�
ное описание эндокаста Gryposaurus notabilis (Os�
trom, 1961). Позднее Дж. Хопсон (Hopson, 1979)
попытался оценить особенности головного мозга
Hadrosauridae в сравнении с другими таксонами
рептилий. Основным выводом большинства пере�
численных выше работ является заключение о
преимущественно хеморецепторной специализа�
ции представителей данного семейства. Превали�
рование обоняния над другими органами чувств у
утконосых динозавров отмечалось и позднее (Os�
trom, 1962; Serrano�Branas et al., 2006).

При сравнении различных видов гадрозаврид
большинство авторов не видит специфических от�
личий в строении их головного мозга. Чаще всего
реконструкция последнего рассматривается в ка�
честве дополнительного источника информации
для обсуждения функции супракраниального
гребня. Связь между носовыми ходами и головным
мозгом у ламбеозаврин попытался представить
Остром (Ostrom, 1962) на примере Edmontosaurus
regalis, Corythosaurus excavatus, Parasaurolophus cyr�
tocristatus, Lambeosaurus clavinitialis и Proсheneo�
saurus cranibrevis. У двух последних форм он пока�
зывает наличие отчетливого изгиба обонятельных

трактов вверх относительно продольной оси мозга,
что позволяет подвести обонятельные луковицы к
смещенным дорсоокципитально полостям обоня�
тельных камер. Остром считает, что супракрани�
альные гребни гадрозаврид связаны с увеличением
носовых полостей. Однако при этом функцио�
нальный смысл их разнообразной внешней формы
и внутреннего объема не имеет очевидного объяс�
нения. Отчасти поэтому продолжают существо�
вать другие предположения, из которых наиболее
часто обсуждается связь головных гребней ламбео�
заврин со звуковыми коммуникациями (Wiman,
1931; Hopson, 1975; Weishampel, 1981, 1997; Horner,
2000; Horner et al., 2004; Evans, 2006; Evans et al.,
2009).

Настоящая работа представляет собой описа�
ние поверхностного строения головного мозга и
попытку реконструкции элементов нейробиоло�
гии архаичного представителя Lambeosaurinae –
амурозавра Рябинина (Amurosaurus riabinini Bo�
lotsky et Kurzanov, 1991), наиболее массовой формы
в составе гадрозаврид на территории Российской
Федерации (рис. 1, а). Среди находок этой формы
открыто несколько изолированных мозговых ко�
робок (подробное описание нейрокрания недавно
было опубликовано: Godefroit et al., 2004), которые
позволяют сделать качественные слепки нейро�
краниальной полости с дублированием тех или
иных морфологических структур.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В исследовании использовано 22 искусствен�
ных эндокаста от 12 экз. Amurosaurus riabinini Bo�
lotsky et Kurzanov, 1991 (далее амурозавра) различ�
ной сохранности из коллекции Амурского музея
естественной истории Института геологии и при�
родопользования ДВО РАН (ранее Амурского
комплексного научно�исследовательского инсти�
тута, АмурКНИИ), которые были собраны в пери�
од с 1982 по 1991 гг. Все образцы происходят из от�
ложений удурчуканской (ранее нижнецагаянской)
свиты (маастрихт) местонахождения Благове�
щенск. Отливы выполнялись из силиконовой ре�
зины “Ласил – С” и затем изучались анатомиче�
ски. Основу для реконструкции мозга составили
образцы AEHM, № 1/21, №1/43, №1/50, №1/90,
№1/92, №1/93, №1/232, №1/233, №1/239, №1/240,
№ 1/255, № 1/1002. Наиболее полный искусствен�
ный отлив мозга амурозавра был сделан с помо�
щью экз. № 1/232 (рис. 1, б). Отливы остальных об�
разцов использовались для уточнения тех или
иных деталей строения.

В нейробиологическом анализе нами учиты�
вался тот факт, что для тетрапод характерны устой�
чивые корреляции между диаметрами нервов и
выраженностью выполняемой функции. Это озна�
чает, что как при увеличении линейных размеров
иннервируемой ткани или железы, так и при
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усложнении функций сенсорного органа диаметр
обслуживающего нерва пропорционально возрас�
тает. Однако значение увеличения или уменьше�
ния диаметра нерва можно оценить только после
сравнительного анализа всего комплекса черепно�
мозговых нервов. В анализе ключевую роль играют
сопоставления монофункциональных нервов с
размерами нервов, имеющих хорошо известные и
многочисленные функции. Например, у крокоди�
лов отводящий нерв (n. abducens, VI), который ин�
нервирует только одну заднюю прямую мышцу
глаза (m. rectus externus), в 12–20 раз меньше, чем

многофункциональный тройничный нерв (nervus
trigeminus, V). Эта ситуация типична для большин�
ства современных рептилий. По изменению из�
вестного соотношения диаметров нервов можно
говорить о возможном развитии или инволюции
функции.

ОПИСАНИЕ

Длина наиболее полного эндокаста амурозавра,
сделанного по экз. AEHM, № 1/123, составляет
230 мм, а максимальная ширина, которая прихо�
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Рис. 1. Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov, 1991: а – сборный скелет с элементами реставрации черепа; б – мозговая
капсула (экз. АЕНМ, № 1/232) справа; местонахождение Благовещенск, Амурская обл., Россия; удурчуканская свита,
маастрихт, верхний мел. Обозначения: Bo – основная затылочная кость, Bsph – базисфеноид, Exo – боковая затылочная
кость, Lsph – латеросфеноид, P – теменная кость, Pfr – предлобная кость, Po – заглазничная кость, Pro – переднеушная
кость, Psph – парасфеноид, II – отверстие для выхода глазничного нерва, V – отверстие для выхода тройничного нерва.
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дится на середину переднего мозга, – 72 мм
(рис. 2). Наибольшую высоту – 67 мм – мозг аму�
розавра достигает в районе мозжечка. Слепок име�
ет объем 370–400 см3, а прижизненная масса мозга
достигала почти 400 г (из расчета средней плотно�
сти нервной ткани мозга рептилий в 1.087 г/ см3).
Результаты вычислений приведены без учета моз�
говых оболочек, которые при жизни ящера покры�
вали весь мозг. У амурозавра объем головного моз�
га был существенно больше, чем у Hypacrosaurus
altispinus (276 см3, без обонятельных луковиц) и в
два раза массивнее, чем у крупных теропод из се�
мейства Tyrannosauridae (например, у Tarbosaurus
bataar масса мозга достигала 200 г: Савельев, Али�
фанов, 2007).

Нейрокраниальные эндокасты от различных эк�
земпляров (табл. XII, XIII; см. вклейку) позволяют
морфологически охарактеризовать практически все
основные анатомические детали строения головно�
го мозга, черепно�мозговых и первых спинальных
нервов амурозавра.

Головной мозг вытянут в ростроокципитальном
направлении и не имеет дорсовентрального изги�
ба, как у современных ящериц и змей.

Передний мозг (telencephalon; рис. 2) амурозав�
ра является наиболее развитым отделом. Он не
разделен на полушария, а продольная межполу�
шарная борозда (fissura longitudinalis cerebry) может
только предполагаться под линией крепления моз�
говых оболочек к черепу. Наилучшую сохранность
дорсальной поверхности полушарий переднего
мозга и обонятельных луковиц демонстрируют
экз. AEHM, № 1/240 и № 1/232. По этим образцам
длина переднего мозга определяется в 52 мм, а ши�
рина составляет 72–74 мм, т.е. ширина полушарий
оказывается больше их длины примерно на 30%,
что является нехарактерной пропорцией для всех
современных рептилий (Nieuwenhuys et al., 1997;
Савельев, 2005). Объем переднего мозга с учетом
объема сохранившихся на слепке фрагментов обо�
нятельных луковиц составляет 210–240 см3, тогда
как все остальные отделы вместе взятые не превы�
шают 150–160 см3. Фактически соотношение пе�
реднего и других, связанных с ним морфологиче�
ски и функционально, отделов мозга превосходит
по размерам все известные варианты специализа�
ции этого отдела у позвоночных, за исключением

птиц и млекопитающих. По форме и относитель�
ным размерам передний мозг амурозавра сопоста�
вим с длиннокрылой акулой (Carcharhinus longi�
manus), являющейся пелагическим хищником с
гипертрофированным обонянием (Савельев, Чер�
ников, 1994; Савельев, 2005). На задней поверхно�
сти переднего мозга выявляется каудальная (fissura
caudalis cerebry) и интермедиальная борозды (fissu�
ra intermedialis cerebry), которые отделяют асим�
метричный затылочный участок переднего мозга
(рис. 2, а, б). Подобные структуры у позвоночных
выявлены впервые.

Рострально передний мозг переходит в короткие
обонятельные тракты, хорошо заметные только на
вентральной поверхности отлива (рис. 2, в, г). Обо�
нятельные луковицы (bulbus olfactorius) исключи�
тельно крупные и сравнимы по размерам с перед�
ним мозгом. Их длина составляет 52 мм, а макси�
мальная ширина – 87 мм. Медиальнее от
обонятельных луковиц расположены крупные во�
мероназальные луковицы (bulbus vomeronasalis).
Обе пары луковиц рострально переходят в корот�
кие обонятельные (n. olfactorius) и вомероназаль�
ные (n. vomeronasalis) нервы соответственно
(рис. 2, а, б, д, е). Судя по локализации вомерона�
зальных нервов и луковиц, половой обонятельный
эпителий располагался вдоль носовой перегород�
ки. Терминальный нерв (n. terminalis, 0) выявить не
удается, хотя его отсутствие крайне маловероятно.
Реконструкция мозга Corythosaurus sp. (Evans et al.,
2009) показывает, что обонятельные тракты и лу�
ковицы у этой формы и у амурозавра совпадают по
размерам.

Наличие вомероназального комплекса и терми�
нального нерва у гадрозаврид, как и у тираннозав�
рид, отрицается некоторыми современными авто�
рами (Evans, 2006; Evans et al., 2009; Witmer, Ridgely,
2009). Отчасти эта точка зрения основана на том,
что у птиц, сближаемых с динозаврами, названные
структуры выражены недостаточно четко. У моло�
дых аллигаторов вомероназальный комплекс так�
же плохо идентифицируется, но терминальный
нерв развит отчетливо (Kappers et al., 1936а; Nieu�
wenhuys et al., 1997; Савельев, 2001, 2005). У всех
остальных наземных позвоночных вомероназаль�
ная обонятельная система формирует собственные
нервы и луковицы.

Рис. 2. Искусственный отлив головного мозга Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov, 1991 и его схематическое изоб�
ражение: а, б – c дорсальной стороны (выполнен по экз. АЕНМ, № 1/232 и № 1/240); в, г – с вентральной стороны; д, е –
с латеральной стороны (выполнен по экз. АЕНМ, № 1/232). Обозначения: Bo – обонятельная луковица (bulbus olfactori�
us); Bv – вомероназальная луковица (bulbus vomeronasalis); C – мозжечок (cerebellum); D – промежуточный мозг (dien�
cephalon); Fcc – каудальная борозда (fissura caudalis cerebry); Fic – интермедиальная борозда (fissura intermedialis cerebry);
Flc – латеральная борозда (fissura lаteralis cerebri); Hc – гипофиз (hypophysis cerebry); Lv – бугорок блуждающего нерва
(lobus vagus); M – средний мозг (mesencephalon); NsI – корешок первого спинального нерва (n. spinalis); T – передний мозг
(telencephalon); Tol – обонятельный тракт (tractus olfactorius); Pc – сосудистое сплетение четвертого желудочка (plexus chori�
oideus ventriculi quarti); R – задний и продолговатый мозг (rhombencephalon); нервы: II – зрительный (n. opticus); V – трой�
ничный (n. trigeminus); VII – лицевой (n. facialis); VIII – слуховой (n. vestibulocochlearis); IX – языкоглоточный (n. glossopha�
ryngeus), см. рис. 3; X – блуждающий (n. vagus); XI – добавочный (n. accessorius); XII – подъязычный (n. hypoglossus). 
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На большинстве эндокастов амурозавра детали
морфологии промежуточного (diencephalon) и
среднего мозга (mesencephalon) установить слож�
но. Для изучения дорсальной поверхности проме�
жуточного мозга наилучшей сохранностью обла�
дает экз. AEHM, № 1/240, с помощью которого
удается обнаружить углубление, топографически
соответствующее сосудистому сплетению третьего
желудочка (табл. XIII, фиг. 2). Наличие последнего
у современных анамний отмечается часто. По�ви�
димому, у амурозавра эпифиз, как и у современных
крокодилов (Nieuwenhuys et al., 1997; Савельев,
2001), морфологически был не выражен, а цирка�
дианные ритмы в жизни имели небольшое значе�
ние, что предполагает стабильную среду обитания.

На слепках промежуточного мозга, которые
удалось получить с помощью экз. AEHM, №1/90,

№1/92, №1/232, №1/233, отчетливо устанавлива�
ется гипофиз (hypophysis cerebry; рис. 3; табл. XIII,
фиг. 1), его воронка (infundibulum) и пара крупных
сосудов, формирующих воротную систему этого
органа. Диаметр очень крупных гипофизарных со�
судов составляет 6–8 мм, что свидетельствует об
усиленном кровоснабжении промежуточного моз�
га. В самом узком месте длина гипофизарной во�
ронки доходила до 17 мм, а ширина – до 36 мм. На
слепках гипофиза можно ясно различить его ней�
ро� и аденогипофизарную части. Нейрогипофиз
расположен окципитально, а аденогипофиз – вен�
трорострально (рис. 2, в, г; табл. XII, фиг. 4,
табл. XIII, фиг. 1). Средняя длина всего гипофиза
составляла 32 мм, ширина – 28 мм, а объем – 6–
7.5 см3. По морфологической организации он не
отличается от других гадрозаврид. В сочетании с

30 мм

а

б

Ca

VI XI

V

VII VIII IX Xpd Xpv XII

Рис. 3. Вентральная поверхность искусственного слепка ствола мозга Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov, 1991 (а),
выполненного по экз. АЕНМ, № 1/90, и его схематическое изображение (б). Обозначения: Ca – ветви сонной артерии
(rami arteria carotis); VI – отводящий нерв (n. abducens); Xpd – дорсальный корешок блуждающего нерва (n. vagus, pars
dorsalis); Xpv – вентральный корешок блуждающего нерва (n. vagus, pars ventralis). Остальные – как на рис. 2.
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высокой васкуляризацией такой крупный гипо�
физ свидетельствует о преимущественно ин�
стинктивно�гормональных механизмах регуля�
ции поведения.

Реконструировать детали строения среднего
мозга амурозавра из числа выше названных образ�
цов позволили экз. AEHM, № 1/90 и № 1/240. На
первом позади каудального края крыши среднего
мозга хорошо виден дорсальный выход блокового
нерва (n. trochlearis, IV; табл. XIII, фиг. 2). Ориенти�
руясь на положение этого нерва и переднее анато�
мическое сужение крыши среднего мозга можно
оценить парамеры слуховых бугорков, которые не�
много превышали по размерам практически неза�
метные с поверхности зрительные бугорки.

Передняя граница мозжечка (cerebellum;
рис. 2, д, е) на отливе, выполненном по экз. AEHM,
№ 1/90, совпадает с выходом блокового (n. trochle�
aris), задняя – блуждающего нерва (n. vagus), а вен�
тральный край – с краем углубления для сосуди�
стого сплетения четвертого желудочка (plexus
chorioideus ventriculi quarti). Учитывая указанные
морфологические границы, можно утверждать,
что мозжечок амурозавра имел типичное для со�
временных рептилий строение в виде дорсального
выпячивания позади среднего мозга, которое из�
гибалось назад и нависало над четвертым желу�
дочком.

Задний (metencephalon) и продолговатый (mye�
lencephalon) мозг у амурозавра образуют единую
морфологическую структуру (rhombencephalon),
как у большинства низших тетрапод. Твердые моз�
говые оболочки, окружавшие мозжечок и ствол
мозга, в месте расположения сосудистого сплете�
ния формировали латеральные углубления. Наи�
более заметной структурой ромбэнцефалона явля�
ются крупные латеральные бугры, расположенные
позади мозжечка и образованные сенсорными, а
также моторными ядрами блуждающего нерва. Ка�
удальнее выхода последнего начинается спинномоз�
говое расширение, от которого отходит корешок
первого шейного нерва (n. spinalis, I; рис. 2, а, б).

Черепно�мозговые нервы у амурозавра фраг�
ментарно присутствуют практически на всех ис�
следованных отливах, что позволило провести их
сравнительный анализ на различных экземплярах
и оценить морфо�функциональную организацию.

Диаметр корешков зрительных нервов (n. opti�
cus, II; рис 2, в–е) достигает 7–10 мм. После хиаз�
мы они исчезают под мозговыми оболочками и да�
лее не прослеживаются. У рептилий поперечный
размер зрительного нерва пропорционален анало�
гичному параметру зрительного тракта и линейно�
му диаметру глазного яблока, что позволяет опре�
делить последний: у амурозавра он не превышал
5–6 см. Таким образом, с учетом небольшого раз�
мера зрительных бугорков среднего мозга, зри�
тельная система не показывает признаков гипер�

специализации и явно не играла главенствующей
роли.

Глазодвигательный нерв (n. оculomotorius, III;
табл. XII, фиг. 2) выходит из мозга ростральнее
тройничного нерва в виде тонкой ветви диаметром
около 1 мм. Такой незначительный размер отража�
ет и масштабы участия четырех глазничных мышц
(m. recti: superior, inferior, internus; m. obliquus infe�
rior) в ротации глазного яблока. Нерв также содер�
жит автономные волокна, иннервировавшие му�
скулатуру ресничного тела и радужину глаза, а так�
же обеспечивавшие зрачковые рефлексы и
аккомодацию хрусталика. Судя по представлен�
ным данным, амурозавр обладал малоподвижны�
ми глазными яблоками. В работе Д. Эванса и др.
(Evans et al., 2009) у Hypacrosaurus altispinus за гла�
зодвигательный нерв принимается глазничная и
верхнечелюстная ветви тройничного нерва, а у
Corythosaurus sp. – асимметричный карман мозго�
вых оболочек вокруг воронки гипофиза.

Корешок блокового нерва (n. trochlearis, IV;
табл. XII, фиг. 1) расположен позади крыши сред�
него мозга вместе с дорсальной головной веной.
Отпечатки на поверхности крыши черепа показы�
вают, что этот нерв после выхода из мозга разде�
лялся на ростральную и окципитальную ветви.
Первая иннервировала верхнюю косую мышцу
глаза (m. obliquus superior), а вторая – заглазнич�
ный участок головы. Вполне возможно, что по�
следняя эффекторная (двигательная) ветвь могла
снабжать нервными волокнами специализирован�
ные железы, находившиеся позади или под глаза�
ми, на что предположительно указывает необычно
большой диаметр корешка блокового нерва, до�
стигавший 4–5 мм.

Тройничный нерв (n. trigeminus, V; рис. 2, 3;
табл. XIII, фиг. 4) амурозавра хорошо выражен по�
чти на всех искусственных слепках мозга, а его вет�
ви представлены ясными бороздками на поверх�
ности мозговой коробки. По размерам он уступает
только нервам и трактам обонятельной системы.
Диаметр черепного отверстия при выходе трой�
ничного нерва из мозга на образцах № 1/21,
№ 1/90, № 1/92 и № 1/232 составляет от 14 до
20 мм. Этот нерв обеспечивает соматическую чув�
ствительность тканей головы и иннервирует че�
люстную мускулатуру. Тройничный нерв выходит
из мозга в виде одного корешка, который за преде�
лами мозговой коробки разделяется на три ветви:
глазничную (ramus ophthalmicus, V1), верхнече�
люстную (r. maxillaries, V2) и нижнечелюстную
(r. mandibularis, V3).

Корешок глазничной ветви ориентирован ро�
стрально. При отделении от общего нервного
ствола его диаметр составлял на разных образцах
от 6 до 7 мм. Чувствующие волокна глазничной
ветви, иннервировавшие покровы этмоидной ча�
сти головы, у амурозавра отделялись на уровне ги�
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пофизарного комплекса. Они также располага�
лись в веках и слезных железах. В ротовой полости
волокна этой ветви иннервировали вкусовые и ме�
ханорецепторы. На образце корешок также про�
слеживается на уровне гипофизарных сосудов, где
его диаметр достигал 3–4.5 мм.

Верхнечелюстная и нижнечелюстная ветви от�
ходят от общего ствола тройничного нерва в вен�
тральном направлении. Верхнечелюстная ветвь
лежит немного глубже нижнечелюстной и остав�
ляет отпечаток на поверхности мозговой капсу�
лы, что дает возможность установить ее диаметр –
3–4 мм. Видимый на отливе незначительный
фрагмент не позволяет определить реальный раз�
мер нижнечелюстной ветви, но, по�видимому, он
был сопоставим с верхнечелюстной ветвью. И та, и
другая ветви включают в себя как двигательные,
так и соматически�чувствующие волокна, иннер�
вирующие ротовую полость и большую часть по�
верхности головы. Чувствующие волокна верхне�
челюстной ветви преимущественно связаны с по�
кровами верхней лицевой части головы, а
нижнечелюстной ветви – с тканями ниже разреза
рта. Учитывая размеры и специализацию тройнич�
ного нерва, следует отметить, что амурозавр несо�
мненно имел хорошо развитый аналитический ап�
парат как на глазничной поверхности головы, так
и в ротовой полости. Он также мог детально иден�
тифицировать содержание пищи и ее механиче�
ские особенности. На это указывает превалирова�
ние чувствительной глазничной ветви тройнично�
го нерва, которая была почти в два раза больше,
чем верхнечелюстная. Столь развитый сенсомо�
торный аппарат предполагает возможность ис�
пользования весьма разнообразной пищи, вплоть
до мелких позвоночных. Для глубоко специализи�
рованных растительноядных рептилий и млекопи�
тающих отмеченный тип организации тройнично�
го нерва не характерен: у них, как и у хищников,
преобладает нижнечелюстная ветвь.

Отводящий нерв (n. abducens, VI; рис. 3;
табл. XIII, фиг. 3, 4) выходит на вентральную по�
верхность заднего мозга, ближе к его медиальной
оси. У амурозавра нерв обладает двумя самостоя�
тельными корешками, которые, что необычно, не
сливаются друг с другом даже перед выходом из
мозговой коробки. Задняя ветвь, имеющая коре�
шок диаметром в 2–2.5 мм, снабжала волокнами
только заднюю прямую мышцу глаза (m. rectus ex�
ternus). Передняя ветвь выходит из мозга кореш�
ком в 4–4.5 мм диаметром ближе к средней линии
и на 2–4 мм ростральнее тонкой задней порции,
огибает гипофиз и направляется к m. retractor bul�
bi, который у наземных позвоночных обычно отве�
чает за втягивание глаза, а у рептилий и птиц кон�
тролирует движение мигательной перепонки. У
других видов гадрозаврид двойного выхода ветвей
отводящего нерва в настоящее время не обнаруже�
но. Относительно крупный размер корешков этого

нерва в целом не опровергает сделанный выше вы�
вод о незначительной подвижности глазного ябло�
ка у амурозавра.

Лицевой нерв (n. facialis, VII; рис. 2, в, г; 3;
табл. XIII, фиг. 4) у амурозавра представлен кореш�
ком овальной формы с минимальным и макси�
мальным диаметрами, равными 3 и 4.5 мм. Это
крупные размеры для данного нерва, что допускает
обильную иннервацию слизистой оболочки рото�
вой полости и вкусовых луковиц (вкусовая чув�
ствительность обычно необходима при смешан�
ном питании). На развитие лицевого нерва, отве�
чающего за иннервацию покровов и подкожной
мускулатуры, влияют приемы добывания пищи.
Увеличение числа нервных волокон в данном слу�
чае может быть объяснимо активными действиями
головы, например, при разгребании субстрата. По
развитию лицевого нерва амурозавр мало отлича�
ется от других видов гадрозаврид.

Корешок слухового нерва (n. vestibulocochlearis,
VIII; рис. 2, в, г, 3; табл. XIII, фиг. 4) расположен на
латеральной части заднего мозга. Он не разделен
на компоненты и сразу переходит в слуховой ган�
глий с диаметром в 8–10 мм. Небольшие размеры
слухового нерва и ганглия говорят о слабо развитом
слухе, относительно несовершенном вестибуляр�
ном аппарате, а также о небольших функциональ�
ных возможностях системы рецепторов углового
ускорения (полукружные каналы) и рецепторов
линейного ускорения (гравитационные рецепто�
ры). Маловероятно, что амурозавр принадлежал к
активным или быстрым животным.

Языкоглоточный нерв (n. glossopharyngeus, IX;
рис. 3), который содержит чувствующие и двига�
тельные висцеральные волокна, у амурозавра вы�
ходил окципитальнее и медиальнее слухового нер�
ва самостоятельным корешком (также самостоя�
тельным корешком языкоглоточный нерв
выражен и у молодого Lambeosaurus sp.: Evans et al.,
2009; обычно такое состояние характерно для мле�
копитающих, тогда как у рептилий данный нерв
часто интегрирован в общий корешок с блуждаю�
щим нервом). Корешок имеет эллипсовидную
форму с минимальным и максимальным диамет�
рами, составляющими 3 и 4.5 мм соответственно.
Весьма вероятно, что у амурозавра была хорошо
развита иннервация поперечнополосатой муску�
латуры глотки, гортани, надгортанника и слюнных
желез. Висцеральные чувствительные волокна
языкоглоточного нерва обслуживают вкусовые
почки в корне языка и систему анализа механиче�
ского состава пищи ротовой полости. Крупные
размеры нерва допускают наличие у амурозавра
довольно крупного языка. Изолированный языко�
глоточный нерв в целом подтверждает высказан�
ное выше в связи с обсуждением лицевого нерва
предположение о смешанном типе питания аму�
розавра и гадрозаврид в целом.
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Блуждающий (n. vagus, X; рис. 2, в–е; 3;
табл. XII, фиг. 4; табл. XIII, фиг. 3, 4) нерв обладает
двумя самостоятельными корешками. Дорсаль�
ный, или передний корешок (pars dorsalis, n. vagus)
имеет 5 мм в диаметре и выходит позади заднего
края четвертого желудочка. В этом корешке есть
все виды висцеральных волокон, особые чувстви�
тельные волокна, принадлежащие соматической
системе и висцеральные моторные компоненты.
Вентральный, или задний корешок блуждающего
нерва (pars ventralis, n. vagus) располагается между
основной ветвью последнего и корешком подъ�
язычного нерва. Размер корешка – 2–3 мм – поз�
воляет предположить наличие хорошей системы
вегетативного контроля сердца, дыхательной и со�
судистой систем, желудка и кишечника. Возмож�
но, наличие самостоятельного вентрального ко�
решка блуждающего нерва – признак архаично�
сти, поскольку аналогично он представлен у
некоторых амфибий (Савельев, 2001). Крупные
размеры этого же корешка показывают, что амуро�
завр обладал развитой мускулатурой гортани и
сжимателей глотки.

Добавочный нерв (n. accessorius, XI; рис. 2, в, г; 3)
выходит из мозга самостоятельными округлыми
корешками ближе к средней линии ствола мозга.
Самостоятельность корешка последнего нерва по�
казывает, что двигательная иннервация мускулату�
ры груди и шеи играла в биологии амурозавра зна�
чительную роль. Ранее у гадрозаврид несомненных
корешков добавочного нерва не обнаруживалось.

Подъязычный нерв (n. hypoglossus, XII;
рис. 2, в, г; 3) выходит из продолговатого мозга
обособленным и мощным корешком. Такое состо�
яние нерва показывает, что амурозавр имел разви�
тую иннервацию ротовой полости, совершенное
управление языком и производными гипобранхи�
альной мускулатуры.

ОБСУЖДЕНИЕ

Широко распространенное представление о
филогенетической близости птиц и динозавров с
помощью нейробиологических данных явных
подтверждений не находит. Однако идея родства
двух групп оказывает существенное влияние на
итоги палеоневрологического анализа. Так, в рабо�
те Эванса (Evans, 2006) сделана попытка понизить
статус гадрозаврид, как макросматиков. При этом
автор отрицает существование дополнительной
обонятельной системы, а вомероназальному нерву
присваивает нулевой номер, под которым принято
обозначать терминальный нерв. Эта линия также
имеет место в работе, посвященной анализу ре�
зультатов томографического сканирования поло�
стей нейрокрания и головных гребней гадрозаврид
(Evans et al., 2009), где, в частности, указывается на
сходство их нейробиологии с манирапторными те�
роподами, сближаемыми, как известно, с птицами.

При этом на объемных компьютерных моделях го�
ловного мозга утконосых динозавров большая
часть обонятельных луковиц и обонятельных трак�
тов (Evans et al., 2009: фиг. 5, C; 6, C, E), кроме слу�
чая с молодым Corythosaurus (там же: фиг. 7, B), от�
сутствует.

В исследовании также некритично принимает�
ся гипотеза об участии супракраниальных поло�
стей в качестве резонаторов, как предполагали не�
которые более ранние авторы. Эксперименты с
физическими моделями позволили предположить
даже диапазон генерируемых частот у Parasaurolo�
phus: от 50 до 375 Гц (Weishampel, 1997). В дальней�
ших исследованиях частотные характеристики
только расширялись. На современном этапе сто�
ронники резонансной гипотезы передачи звуко�
вых сигналов для одних видов (например, Parasau�
rolophus tubicen) указывают частоты в 30 Гц, а для
других (например, Hypacrosaurus altispinus) – 1.2 и
2.1 кГц (Diegert, Williamson, 1998; Evans et al., 2009).
Для сравнения можно отметить, что слуховая си�
стема крокодилов и аллигаторов, судя по данным
электрофизиологических экспериментов, воспри�
нимает сигналы от 300 до 3000 Гц, а тело, находя�
щееся в воде, – инфразвук (Wever, 1978; Dehnhardt,
Mauck, 2008; Vergne et al., 2009).

С нашей точки зрения, связь супракраниаль�
ных гребней с генерацией звуков исключительно
спорна, поскольку как низкочастотные, так и вы�
сокочастотные звуковые колебания вызывают раз�
рушение микровиллярной поверхности рецептор�
ных клеток и реснитчатого аппарата обонятельно�
го эпителия. Эффективность носовой камеры в
качестве резонатора снижают покровы головы,
гидратированные ткани и черепные кости. Имен�
но поэтому современные копытные носовые ходы
для генерации звуков в качестве резонаторов не
используют, а у дельфинов, способных испускать
высокочастотные сигналы, обонятельный эпите�
лий отсутствует. Наконец, если бы система звуко�
вой коммуникации гадрозаврид была хорошо раз�
вита, то соответствующие центры головного мозга
имели бы превалирующие размеры. В этом случае
мы могли бы видеть на слепках мозга увеличение
дорсолатеральных участков заднего мозга в зоне
первичных кохлеарных ядер и (или) крупные зад�
ние (слуховые) бугорки четверохолмия. Однако
каких�либо признаков увеличения этих структур
выявить не удается. Поэтому представление об
акустических принципах коммуникации гадрозав�
рид без палеоневрологического подтверждения –
пример неудачной спекуляции.

Не менее сомнительно выглядит предположе�
ние о связи головных гребней гадрозаврид с де�
монстрационными формами поведения (Hopson,
1975; Evans, 2006; Evans et al., 2009; Witmer, Ridgely,
2009), фактически признающее у представителей
группы наличие зрительных коммуникаций. Жи�
вотные, использующие подобный вид коммуника�



86

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2012

САВЕЛЬЕВ и др.

ции, обычно обладают прекрасно развитой орга�
низацией соответствующих мозговых центров.
Например, хамелеоны и птицы не только демон�
стрируют яркую окраску, но также имеют хорошо
выраженную анатомически переднюю половину
крыши среднего мозга, крупную хиазму и боль�
шой диаметр зрительных нервов. У птиц перед�
няя часть крыши среднего мозга столь велика, что
смещается вентрально, образуя зрительные доли.
Однако для гадрозаврид характерно отсутствие
морфологически выраженных признаков мозго�
вого представительства зрения в крыше среднего
мозга, которое не устанавливается ни с помощью
томографических реконструкций, ни с помощью
эндокраниальных отливов, в связи с чем демон�
страционная функция супракраниальных гребней
как специальная коммуникационная адаптация
нейробилогически подтверждения не находит.

Опыт некоторых ранних работ и наш собствен�
ный показывает, что мозг у гадрозаврид был по�
строен на основе рептилийного архетипа по обо�
нятельному типу. О превалировании хеморецеп�
ции в поведении гадрозаврид свидетельствуют
крупные размеры обонятельной и вомероназаль�
ной систем, которые, судя по амурозавру, вместе
занимали более половины объема всего головного
мозга.

Значение крупных обонятельных камер отчасти
может быть понято через аналогию с крокодила�
ми, у которых они способны мгновенно закры�
ваться внешними и внутренними клапанами. Так
крокодилы депонируют воздух в носовой полости
для сохранения текущей запаховой информации
при нырянии. Не исключено, что гадрозавриды
обладали аналогичными возможностями, если им
приходилось добывать корм в воде или полужид�
кой среде.

Очевидна связь обширных носовых камер с во�
мероназальной (якобсоновой) системой, которая
является органом полового обоняния. Весьма ве�
роятно, что для запуска каких�то форм полового
поведения у гадрозаврид возникала необходи�
мость депонировать те или иные рецептируемые
феромоны в носовых камерах.

Предположим, что закладки костей, формиру�
ющих носовую камеру, топографически соответ�
ствуют разным участкам расположения рецепто�
ров обонятельной системы. В случае превалирова�
ния основного обоняния над вомероназальным
предчелюстные кости могут сохранять типичное
строение и оставаться относительно короткими,
как у плоскоголовых гадрозаврид. Тогда теорети�
чески допустима возможность формирования у
представителей этого подсемейства относительно
постоянных компактных групп, на что указывают
и массовые скопления их остатков во многих из�
вестных захоронениях. Если какие�то утконосые
динозавры вели сезонное или постоянное авто�
номное существование, то им для успешного раз�

множения необходимо было разыскивать или при�
влекать своего полового партнера с учетом степени
удаления. Для этого требуется более дифференци�
рованный тип организации вомероназальной си�
стемы. В рамках обсуждаемой гипотезы разраста�
ние предчелюстных костей и формирование круп�
ных полостей супракраниального гребня может
быть связано с увеличением размеров рецептор�
ных камер полового обоняния для гарантирован�
ного обнаружения полового партнера на большом
удалении или в условиях пересеченного ландшаф�
та. К формам c наиболее обособленным образом
жизни допустимо, прежде всего, причислить род
Parasaurolophus, представители которого обладали
гигантской площадью внутренней поверхности
носовой камеры и остатки которых в летописи
представлены только единичными находками
(см.Weishampel, Horner, 1990; Horner et al., 2004).
Не исключено также, что Lambaeosaurinae в боль�
шей степени, чем Hadrosaurinae, тяготели к обра�
зованию не постоянных, а временных скоплений,
связанных с теми или иными природными или по�
веденческими циклами.

Развитость обонятельной и вомероназальной
систем допускает связь головных гребней гадро�
заврид не только с анализом, но и с распростране�
нием запаховых сигналов. При этом на их поверх�
ности вполне могли формироваться гормональные
железы, которые выделяли вещества, необходи�
мые как для половой, так и для других видов соци�
альных коммуникаций. Активизация зон повы�
шенной секреции на голове в период размножения
отмечается у нильского крокодила (перс. наблюде�
ния в природе первого автора). Протяженные
сплошные гребни, известные у Saurolophus и Lam�
beosaurus, возможно, облегчали распространение
запаховых меток, например, на растениях вдоль
маршрутов продвижения.

Развитие иннервации мускулатуры втягивания
глаза и управления третьим веком говорит о том,
что амурозавр активно действовал головой при до�
бывании пищи. Эффективная защита глазных яб�
лок могла потребоваться, например, при разгреба�
нии головой илистого дна водоема или грязевых
слоев. Зрение в биологии амурозавра не играло
сколь�нибудь значительной роли. Отсутствие эпи�
таламического комплекса, который регулирует су�
точную активность, указывает на то, что время дня
для физиологической активности также не имело
какого�либо существенного значения.

Весьма вероятно, что амурозавр и гадрозавриды
в целом обладали способностью идентифициро�
вать качество пищи по ее запаху, поступающему
через хоаны в носовые камеры после растирания
ее зубами. Это позволяет говорить о полифагии с
включением в рацион как растительных, так и жи�
вотных кормов. Не исключено, что гадрозавриды
обладали также способностью фильтровать корм
по типу современных гусеообразных птиц.
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О б ъ я с н е н и e  к  т а б л и ц е  X I I 
Фиг. 1–4. Слепки промежуточного, среднего и заднего мозга с деталями организации некоторых черепно�мозговых нер�
вов Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov, 1991, выполненные по экз. АЕНМ, № 1/90: 1 – дорсо�латеральная часть
границы среднего и ромбовидного мозга; 2 – угол воронки и боковой поверхности гипофиза; 3 – вентральная поверх�
ность ромбовидного мозга позади гипофиза; 4 – вентролатеральная поверхность ромбовидного, среднего и промежуточ�
ного мозга с фрагментом гипофиза. Обозначения: hc – гипофиз (hypophysis cerebri, pars neuralis); vrm – ростральная сред�
немозговая вена (vena mesencephali anterior); III – глазодвигательный нерв (n. оculomotorius); IV – блоковый (n. trochle�
aris); V – тройничный (n. trigeminus); VI – отводящий (n. abducens); VII – лицевой (n. facialis); VIII – слуховой
(n. vestibulocochlearis); IX – языкоглоточный (n. glossopharyngeus); X – блуждающий (n. vagus). Длина масштабной линей�
ки 10 мм.
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Фиг. 1–4. Слепки промежуточного мозга и корешков блуждающего нерва Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov, 1991:
1 – вентральная поверхность гипфизарной ямки с артериальными ветвями (по экз. АЕНМ, № 1/233); 2 – дорсальная по�
верхность промежуточного и среднего мозга (по экз. АЕНМ, № 1/240); 3 – дорсальная часть стенки ромбовидного мозга
с меньшим корешком блуждающего нерва (по экз. АЕНМ, № 1/92); 4 – вентральный участок ромбовидного мозга со вто�
рым корешком блуждающего нерва (по экз. АЕНМ, № 1/90). Обозначения: D – промежуточный мозг (diencephalon); hc
– гипофиз (hypophysis cerebri); hcpn – гипофиз (hypophysis cerebri, pars neuralis); M – средний мозг (mesencephalon); pm –
крепление мозговых оболочек (plexus meningialis); Xpd – дорсальный корешок блуждающего нерва (pars dorsalis, n. vagus);
Xpv – вентральный корешок блуждающего нерва (pars ventralis, n. vagus); VI – отводящий нерв (n. abducens). Длина мас�
штабной линейки 10 мм.

Brain Anatomy of Amurosaurus riabinini and Some Neurobiological Peculiarities 
of Duck�billed Dinosaurs

S. V. Saveliev, V. R. Alifanov, Yu. L. Bolotsky

Twenty�two endocasts of 12 specimens of Amurosaurus riabinini Bolotsky et Kurzanov (Lambeosaurinae,
Hadrosauridae) have been examined. The most important neurobiological features of this species and duck�
billed dinosaurs integrally are discussed. It has been established that the sense of smell played the major role
in afferentation of hadrosaurids. In lambeosaurines, the vomeronasal sense of smell was probably intensified
to search for sexual partners at a large distance. The hypotheses of sound and visual communications of duck�
billed dinosaurs are not corroborated.

Keywords: Dinosauria, Hadrosauridae, brain, cranial nerves, neurobiology.



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2012 (ст. Савельева и др.)

Таблица XII

IV

vrm

III

VI

1 2

VII

V
VIII

IX

X

3
4

hcVI

VI



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 1  2012 (ст. Савельева и др.)
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