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Определение индивидуального возраста и онто-
генетической стадии (ювенильная, субадультная, 
взрослая) ископаемых тетрапод важно для первич-
ного определения таксономической принадлежно-
сти, а также для дальнейших эволюционных и пале-
обиологических интерпретаций (Griffin et al., 2021).

Индивидуальный возраст тетрапод определя-
ется при помощи скелетохронологии (Клевезаль, 
Смирина, 2016). Скелетохронология – определение 
индивидуального возраста прямым подсчетом при-
сутствующих в костной ткани годичных ростовых 
меток. Скелетохронологический анализ использу-
ется для определения возраста как современных, 
так и ископаемых позвоночных. Скелетохроноло-
гический анализ не только позволяет определить 
продолжительность жизни, но и является основой 

для последующих популяционных исследований 
(Castanet et al., 1993; Woodward et al., 2013; Клеве-
заль, Смирина, 2016; de Buffrénil et al., 2021).

Основными подходами к определению онтоге-
нетической стадии (= относительного возраста) 
ископаемых тетрапод являются морфологический 
и гистологический методы. Морфологический ме-
тод предусматривает анализ анатомических осо-
бенностей строения скелета (например, для чере-
па – степень слияния швов, степень оссификации, 
наличие и степень развития скульптуры, наличие 
и выраженность выступов/рогов, размеры и про-
порции орбит, удлинение морды (черепные про-
порции); для посткраниального скелета – степень 
слияния костей, слияние невральных дуг и тел 
позвонков, наличие и выраженность скульптуры, 
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пропорции, степень оссификации, степень пнев-
матизации (Griffin et al., 2021).

При гистологическом методе по тонким сре-
зам элементов скелета анализируется внутреннее 
строение костной ткани – регистрирующей струк-
туры 1, которая хорошо сохраняется в палеонтоло-
гической летописи. Обычно для гистологических 
исследований используются кости конечностей 
(чаще всего бедренные кости), реже остеодермы, 
позвонки, ребра, покровные кости черепа. Опре-
делить индивидуальный возраст животного позво-
ляет скелетохронология. Для определения онтоге-
нетической стадии используются различные гисто-
логические возрастные «маркеры»: изменения типа 
костного матрикса, васкуляризации и расстояния 
между ростовыми метками в первичном периосте-
лиальном кортексе; формирование внешней фун-
даментальной системы (EFS; external fundamental 
system); формирование внешнего (периостелиаль-
ного) и внутреннего (эндостелиального) круговых 
слоев (OCL, outer circumferential layer; ICL, inner 
circumferential layer); проявления вторичного ре-
моделинга (secondary remodeling) – Гаверсово заме-
щение в кортексе и формирование вторичных тра-
бекул в губчатом слое. В нашем обзоре мы кратко 
обсудим применение скелетохронологии и гисто-
логических возрастных «маркеров» для определе-
ния индивидуального возраста и онтогенетических 
стадий ископаемых тетрапод.

СКЕЛЕТОХРОНОЛОГИЯ

В скелетохронологическом анализе подсчиты-
вается количество циклических годовых ростовых 
меток в первичном периостелиальном кортексе ко-
стей. К годичным ростовым меткам (growth marks) 
относятся линии остановки роста (lines of arrested 
growth, LAGs) 2 и линии замедления роста (annuli). 
Линии остановки роста (LAGs) образуются при 
полной остановке остеогенеза и на тонких срезах 
выглядят как четкие непрерывные линии. Линии 
замедления роста (annuli) образуются при сильном 
замедлении остеогенеза и на срезах выглядят как 
полосы плотной костной ткани (заметно более ши-
рокие, чем LAGs). Пространство между ростовыми 

1 Регистрирующие структуры (согласно данным: Мина, 
Клевезаль, 1970 и Клевезаль, Смирина, 2016) – анатомиче-
ские структуры организма, которые в процессе своего роста 
фиксируют изменения физиологического состояния особи, 
меняя морфологию формирующихся частей, и длительное 
время сохраняют эти изменения.
2 В русскоязычной литературе вместо термина «линии оста-
новки роста» (lines of arrested growth, LAGs) обычно исполь-
зовался термин «линии склеивания» или «линии покоя» 
(Клевезаль, Клейненберг, 1967; Клевезаль, Смирина, 2016). 
Термины «линии остановки роста», «линии склеивания», 
«линии покоя» являются синонимами.

метками называется ростовой зоной (Francillon-
Vieillot et al., 1990a; Castanet et al., 1993; Woodward 
et al., 2013; de Buffrénil et al., 2021).

Годичные циклические ростовые метки (LAGs, 
annuli) в норме формируются ежегодно, а период 
их образования соответствует циклическим небла-
гоприятным сезонным условиям. Годовая природа 
ростовых меток была продемонстрирована в экс-
периментах на современных тетраподах, например 
на амфибиях и рептилиях (Castanet, Naulleau, 1974; 
Francillon, 1979; Francillon, Castanet, 1985; Frazier, 
1985, 1985a; Castanet et al., 1993; Smirina, Tsellarius, 
1998; de Buffrénil, Castanet, 2000; Snover et al., 2011). 
Кроме этого, было показано, что LAGs образуются 
ежегодно даже в постоянных и стабильных услови-
ях и их формирование – древний эндогенный про-
цесс (Marangoni et al., 2009).

Несмотря на кажущуюся простоту и универ-
сальность скелетохронологии, есть целый ряд 
процессов/особенностей, которые усложняют 
прямой подсчет ростовых меток и, соответствен-
но, точное определение индивидуального возрас-
та (Castanet, Smirina, 1990; Francillon-Vieillot et al., 
1990a; Castanet et al., 1993; Клевезаль, Смирина, 
2016). Например, часто присутствуют отклонения 
от базового «годичного паттерна», при котором 
количество ростовых меток полностью совпадает 
с количеством лет. На современных амфибиях по-
казано, что часто количество хорошо выраженных 
LAGs меньше, чем количество лет, прожитых жи-
вотным (занижение возраста) (Castanet et al., 1993; 
Eden et al., 2007; Wagner et al., 2011).

Это несоответствие, возможно, является след-
ствием того, что LAGs могут формироваться 
не ежегодно – такое явление было отмечено для 
бесхвостых амфибий (Khonsue, Matsui, 2001). Дру-
гой и основной причиной меньшего количества 
LAGs по сравнению с реальным возрастом могут 
являться особенности формирования ростовых 
меток в периферической части кортекса: на позд-
них стадиях онтогенеза LAGs очень тонкие, а рас-
стояния (зоны) между LAGs настолько малы, что 
видимые линии могут просто «сливаться» одна 
с другой и в этом случае реконструированный воз-
раст животных оказывается также заниженным 
(Castanet, Smirina, 1990; Castanet et al., 1993). На со-
временных амфибиях было показано, что на более 
ранних этапах онтогенеза (до восьми лет) LAGs 
формировались ежегодно (и они хорошо различи-
мы на срезах), а после восьми лет они перестают 
быть хорошо различимы и их прямой подсчет дает 
заниженную оценку индивидуального возраста 
(см. Eden et al., 2007; Sinsch, 2015 и ссылки в этой 
работе). Соответственно, скелетохронологиче-
ский анализ дает наиболее правильные результаты 
для молодых особей и для тетрапод с небольшой 
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продолжительностью жизни. В нашей практике мы 
также отмечали, что скелетохронологический ана-
лиз лучше работает для определения возраста мо-
лодых особей тетрапод.

Другая ситуация, при которой количество ви-
димых ростовых меток меньше, чем прожитых лет, 
складывается при значительном расширении ме-
дуллярной (мозговой) полости (когда кость растет 
в ширину) и сопутствующей резорбции наиболее 
глубоких слоев кортекса вместе с первыми росто-
выми метками (рис. 1). В этом случае применяет-
ся «ретрокалькуляция» – примерная оценка ко-
личества резорбированных ростовых меток с по-
следующей реконструкцией возраста (Castanet, 
Smirina, 1990; Castanet et al., 1993; Snover et al., 
2007; Woodward et al., 2013; de Buffrénil et al., 2021).

Еще одним частым отклонением от «годич-
ного паттерна» является формирование двойных 
или даже тройных LAGs (Castanet, Smirina, 1990; 
Castanet et al., 1993; Клевезаль, Смирина, 2016; 
Cullen et al., 2021). Было показано, что двойные 
LAGs могут формироваться при наличии второ-
го неблагоприятного периода в течение года, на-
пример засушливого летнего сезона (вдобавок 

к холодному зимнему). При этом животное в тече-
ние года впадает в спячку дважды: зимнюю (гибер-
нацию) и летнюю (эстивацию) (Castanet, Smirina, 
1990; Smirina, Tsellarius, 1996; Клевезаль, Смири-
на, 2016). Множественные LAGs могут формиро-
ваться при наличии нескольких неблагоприятных 
периодов в течение года (Castanet, Smirina, 1990). 
При скелетохронологическом анализе двойные 
и тройные LAGs считаются за одну годовую метку, 
в противном случае индивидуальный возраст будет 
завышен (Клевезаль, Клейненберг, 1967).

У некоторых современных и ископаемых тетра-
под LAGs не формируются, и скелетохронологи-
ческий анализ провести невозможно. Примером 
являются многие ныне живущие крупные млеко-
питающие и большинство птиц. Среди ископае-
мых тетрапод LAGs не формировались у продви-
нутых завропод и утконосых динозавров – гадро-
заврид (Cerda et al., 2017; Słowiak et al., 2020). Для 
таких тетрапод невозможно определить индивиду-
альный возраст (сколько лет прожило животное), 
но возможно определить онтогенетическую ста-
дию по гистологическим возрастным «маркерам» 
(например, по степени вторичного ремоделинга, 
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Рис. 1. Схема поперечного среза конечности кости тетрапода, показывающая ростовые метки (включая двойные 
LAGs), гистологические маркеры (внешняя фундаментальная система, сокращение расстояния между ростовыми 
метками) и соответствующие им события в онтогенезе.
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наличию внутреннего (эндостелиального) и внеш-
него (периостелиального) круговых слоев, см. со-
ответствующие разделы ниже).

Для многих современных и ископаемых тетра-
под было отмечено, что количество ростовых меток 
в разных костных элементах одного скелета может 
быть различным (Woodward et al., 2014 и ссылки 
в этой работе). Так, согласно данным, получен-
ным при изучении этой внутрискелетной измен-
чивости у современного миссисипского аллигато-
ра (Alligator mississippiensis), разное количество ро-
стовых линий в разных костных элементах скелета 
одного животного является следствием различных 
темпов расширения мозговой полости и вторич-
ного ремоделинга – процессов, при которых про-
исходит резорбция костной ткани и уничтожение 
части ростовых меток, а не результатом того, что 
ростовые метки формируются непоследовательно 
из года в год (Woodward et al., 2014).

Недавнее исследование надежности данных 
скелетохронологии (Schucht et al., 2021) показало, 
что на срезах одних и тех же скелетных элементов 
современных тетрапод, подготовленных разными 
методами (петрографические шлифы и окрашен-
ные гистологические срезы, изготовленные при 
помощи микротома), количество видимых росто-
вых меток различно и не соответствует реальному 
возрасту животных. Авторы исследования пришли 
к выводу, что требуется дальнейшее изучение фун-
даментальных методологических аспектов скеле-
тохронологии, особенно в отношении природы 
и микроскопического распознавания ростовых 
меток (Schucht et al., 2021). Соответственно, пока 
четко не определены границы применимости ме-
тода, мы рекомендуем с большой осторожностью 
относиться к результатам скелетохронологическо-
го анализа, полученным при изучении ископае-
мых позвоночных, а именно к абсолютным чис-
ловым показателям (количество ростовых меток), 
по которым проводится реконструкция индивиду-
ального возраста. Тем не менее данные по количе-
ству и расположению ростовых меток могут быть 
использованы при определении онтогенетической 
стадии (см. разделы ниже) и при обсуждении тем-
пов и характера роста (Schucht et al., 2021).

Несмотря на перечисленные выше сложности/
ограничения скелетохронологический анализ ак-
тивно применяется в палеобиологических исследо-
ваниях. Именно скелетохронологические данные 
позволили предположить индивидуальный воз-
раст, время достижения взрослой стадии и продол-
жительность жизни многих ископаемых тетрапод. 
Например, изучение срезов тонких костей тиран-
нозавра (Tyrannosaurus rex) показало, что макси-
мальный возраст этого крупного (12–13 м) дино-
завра составлял 28  лет, причем взрослые особи 

достигали больших размеров менее чем за 20 лет 
(Erickson, 2005). Для совсем мелких динозавров 
длиной около метра реконструированная по скеле-
тохронологии продолжительность жизни составля-
ла 3–4 года, для мелких и среднеразмерных дино-
завров (длиной 2–6 м) – 7–15 лет, а для гигантских 
завропод (20 м и более) – до 50 лет (Erickson, 2005; 
Erickson et al., 2001). Полученные ранее данные 
об индивидуальном возрасте ископаемых тетрапод 
будут проверены и скорректированы в будущем 
после проведения исследований по современным 
позвоночным, которые прояснят фундаменталь-
ные биологические и методологические аспекты 
скелетохронологии (Schucht et al., 2021).

Следует отметить, что просто прямой подсчет 
ростовых меток дает нам гипотезу об индивидуаль-
ном возрасте (сколько лет жило животное), но для 
определения онтогенетической стадии (молодой, 
субадультный, взрослый) мы используем другие 
гистологические маркеры – изменения расстояния 
между ростовыми метками, изменения типа кост-
ного матрикса и васкуляризации, формирование 
внешней фундаментальной системы (см. соответ-
ствующие разделы ниже, а также рис. 1–3 в каче-
стве схем и рис. 4–5 как примеры).

ИЗМЕНЕНИЯ РАССТОЯНИЯ МЕЖДУ 
РОСТОВЫМИ МЕТКАМИ

Когда изначальный быстрый ювенильный рост 
прекращается, это находит отражение в резком 
уменьшении расстояния между годичными росто-
выми метками. Считается, что это происходит при 
достижении половозрелости (Клейненберг, Сми-
рина, 1969; Sander, 2000; Erickson, 2005; рис.  1). 
Соответственно, сокращение расстояния между 
ростовыми метками является хорошим гистологи-
ческим маркером завершения ювенильной стадии. 
После достижения половозрелости (и уменьшения 
расстояния между ростовыми метками) рост жи-
вотного не останавливается, и максимальные раз-
меры достигаются на более поздней стадии (Sander, 
2000; Erickson, 2005).

При проведении гистологического анализа не-
обходимо установить по срезу, что сокращение 
расстояния между ростовыми метками не носит 
временный характер и ближе к внешней поверх-
ности расстояние снова не увеличивается. Важно, 
чтобы сокращение расстояния между ростовыми 
метками не носило временный характер и не явля-
лось временным замедлением ювенильного роста, 
вызванным неблагоприятными факторами. Так же 
важно учитывать отмеченные единичные случаи 
ускорения роста животного после достижения 
половой зрелости – такое явление не отмечалось 
для тетрапод, но указывалось для костистых рыб. 
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В забайкальских популяциях арктического гольца 
(Salvelinus alpinus) по достижении половой зрело-
сти темпы роста становятся низкими, но затем мо-
гут снова увеличиваться, так что из медленнора-
стущей мелкой формы позднее формируется более 
крупная. Данное явление связывают с расширени-
ем кормовой базы (Alekseyev et al., 2013, 2024).

По изменению расстояния между ростовыми 
метками было определено время окончания юве-
нильного роста и достижения половозрелости 
многих ископаемых тетрапод, в том числе дино-
завров. Так, для гигантского динозавра-завропода 
Janenschia из поздней юры Танзании было пока-
зано, что изученная бедренная кость принадлежа-
ла индивидууму, который достиг половозрелости 
в возрасте около 11 лет, максимальных размеров 
около 26 лет и прожил около 38 лет (Sander, 2000). 
Как было указано в предыдущем разделе «Скеле-
тохронология», абсолютные числовые показатели 
(количество ростовых меток), полученные для ис-
копаемых тетрапод и интерпретируемые как инди-
видуальный возраст, должны рассматриваться как 
гипотеза и проверяться в будущих исследованиях. 
Тем не менее изменение расстояния между росто-
выми метками является хорошим маркером онто-
генетической стадии (относительного возраста).

ИЗМЕНЕНИЯ ТИПА КОСТНОГО 
МАТРИКСА И ВАСКУЛЯРИЗАЦИИ

В зависимости от скорости роста кости форми-
руется разный тип костного матрикса. Этот прин-
цип известен как правило Амприно (Amprino, 
1947; Margerie et al., 2002; de Buffrénil et al., 2021a). 
При быстром росте формирующаяся костная 
ткань в значительно степени васкуляризирована, 
и между каналами кровеносных сосудов откла-
дывается рыхлый костный матрикс (woven bone) 
(de Buffrénil, Quilhac, 2021). В дальнейшем просве-
ты васкулярных каналов сужаются за счет отло-
жения по их стенкам плотной ламеллярной кости 
(lamellar bone) с формированием первичных осте-
онов (primary osteon). Быстро растущая сильно ва-
скуляризированная композитная костная ткань, 
характеризующаяся наличием большого числа 
первичных васкулярных каналов/первичных осте-
онов и рыхлого костного матрикса, называется 
фиброламеллярной костью, или фиброламелляр-
ным комплексом (fibrolamellar bone; fibrolamellar 
complex; см. Stein, Prondvai, 2014), а также рыхло-
параллельным комплексом (woven-parallel complex) 
(de Buffrénil, Quilhac, 2021) (см. рис. 2, и 4В). Фи-
броламеллярная кость типична для современных 
эндотермных тетрапод (млекопитающих и птиц) 
и ископаемых групп, для которых реконструиру-
ется эндотермия, а именно нептичьих динозавров 
(de Buffrénil, Quilhac, 2021).

Фиброламеллярная кость откладывается в пер-
вичном периостелиальном кортексе во время 
фазы быстрого изначального роста. При замедле-
нии роста происходит смена типа костной ткани 
и васкуляризации: количество васкулярных ка-
налов уменьшается, тип костного матрикса ме-
няется с рыхло-волокнистого на более плотный 
параллельно-волокнистый (parallel-fibred bone) или 
ламеллярный (Huttenlocker et al., 2013; Jordana et 
al., 2016; Mascarenhas-Junior et al, 2021; рис. 2, 4Г). 
При остановке роста, в наиболее периферической 
части кортекса, формируется тонкий, но хорошо 
различимый аваскулярный слой ламеллярной/
параллельно-волокнистой кости (которая имеет 
четкую границу с глубжележащей фиброламелляр-
ной костью) – внешний круговой слой (OCL, outer 
circumferential layer; отдельный гистологический 
маркер, см. далее раздел «Формирование внешне-
го (периостелиального) и внутреннего (эндостели-
ального) круговых слоев»). Если у животного в ко-
сти формируются ростовые метки (LAGs, annuli), 
то обычно описанное изменение типа костной 
ткани совпадает с уменьшением расстояния меж-
ду ними (Cullen et al., 2021). Как и в случае с оцен-
кой расстояния между ростовыми метками, следу-
ет убедиться, что изменения типа костной ткани 
и васкуляризации не носят временный характер, 
замедление роста имеет онтогенетическую приро-
ду и не является временным и не связано с воздей-
ствием неблагоприятных условий.

Таким образом, наблюдаемая замена быстро-
растущей сильно васкуляризированной фиброла-
меллярной кости на слабо васкуляризированную/
аваскулярную параллельно-волокнистую или ла-
меллярную кость является хорошим маркером за-
медления роста и, соответственно, наступления 
постювенильной стадии. Этот маркер использует-
ся для определения субадультной/взрослой стадии 
у различных ископаемых тетрапод с выраженным 
быстрым изначальным ростом, например крупных 
темноспондил (Konietzko-Meier, Sander, 2013), па-
рейазавров (Boitsova et al., 2019; рис. 4В‑4Г), кроко-
диломорф (Fernandez Dumont et al., 2021), многих 
динозавров, включая птиц (Padian et al., 2004).

Интересное наблюдение, касающееся измене-
ния степени васкуляризации в онтогенезе, было 
сделано для ископаемых и современных исполин-
ских саламандр (криптобранхид). Для ископаемо-
го позднемелового криптобранхида Eoscapherpeton 
asiaticum и современного Cryptobranchus отмечены 
увеличение степени васкуляризации и появление 
сети кровеносных сосудов в первичном кортек-
се не на ранних, а на поздних этапах онтогене-
за, что, вероятно, связано с крупными размерами 
этих саламандр (Skutschas et al., 2019) (см. рис. 4Б). 
Таким образом, для исполинских саламандр 
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формирование васкулярной сети является потен-
циальным маркером поздних стадий онтогенеза.

ФОРМИРОВАНИЕ ВНЕШНЕЙ 
ФУНДАМЕНТАЛЬНОЙ СИСТЕМЫ

На заключительных стадиях роста при дости-
жении максимальных размеров и скелетной зре-
лости в периферической части первичного перио-
стелиального кортекса формируется серия сильно 
сближенных ростовых меток, которая называет-
ся внешней фундаментальной системой (external 
fundamental system, EFS; рис. 1, 2, 4Е). Внешняя 
фундаментальная система всегда расположена 
внутри слоя плотной аваскулярной параллельно-
волокнистой или ламеллярной костной ткани. 
У птиц и млекопитающих этот слой четко обосо-
блен от глубжележащей сильно васкуляризиро-
ванной костной ткани (фиброламеллярной кости) 
и называется внешним круговым слоем (OCL, outer 
circumferential layer; см. следующий раздел). Фор-
мирование внешней фундаментальной системы 

соответствует окончанию роста в онтогенезе (при 
детерминированном росте) и прекращению осте-
огенеза или максимальному замедлению роста/
остеогенеза на поздних стадиях (при «недетерми-
нированном» росте). Внешняя фундаментальная 
система обнаружена у многих позвоночных, вклю-
чая крокодиломорф, птерозавров, нептичьих ди-
нозавров, птиц и млекопитающих (Erickson, 2005; 
Woodward et al., 2011; Jordana et al., 2016). Гипоте-
за о наличии внешней фундаментальной системы 
у неамниотических тетрапод (темноспондилы, лис-
самфибии, различные группы рептилиоморф) ну-
ждается в проверке.

Основным вопросом касательно внешней фун-
даментальной системы является время (продол-
жительность) ее формирования – имеют ли от-
дельные ростовые метки (линии) внутри внешней 
фундаментальной системы годичную природу или 
формируются не ежегодно и следует ли учитывать 
все формирующие ее линии при скелетохроноло-
гическом анализе (Horner et al., 1999; Woodward et 
al., 2014). На современных млекопитающих было 

Медуллярная
полость

Внешний круговой слой
(внешняя фундаментальная 
система) = достижение 
максимальных размеров тела

Линия эрозии

Фиброламеллярная кость,
период быстрого роста

Параллельно-волокнистая
и/или ламеллярная кость,
период медленного роста

Замедление роста, связанное
с цикличными процессами, LAGs

Внутренний круговой слой =
прекращение роста кости в ширину

Рис. 2. Схема поперечного среза кости конечности тетрапода, показывающая ростовые метки, гистологические 
маркеры (внешняя фундаментальная система, изменение типа костного матрикса и васкуляризации, внешний 
и внутренний круговые слои) и соответствующие им события в онтогенезе.
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показано, что линии внешней фундаментальной 
системы имеют годичную природу и ее формиро-
вание может происходить одновременно с при-
растанием проксимальных эпифизов (Клевезаль, 
Клейненберг, 1967; Hayashi et al., 2023). Исследо-
вания соответствия количества ростовых меток 
внешней фундаментальной системы количеству 
прожитых лет у современных птиц дали неодно-
значные результаты (Клевезаль и др., 1972; Nelson, 
Bookhout, 1980).

При изучении ископаемых тетрапод отдель-
ные линии во внешней фундаментальной систе-
ме обычно считаются годовыми. Примером такой 
работы является исследование, посвященное био-
логическим особенностям гадрозаврида Maiasaura 
peeblesorum (динамика роста, выживаемость) и ос-
нованное на гистологическом анализе 50 больших 
берцовых костей (Woodward et al., 2015). В этом ис-
следовании ростовые метки внешней фундамен-
тальной системы считались годовыми и использо-
вались для определения индивидуального возраста.

Есть некоторые сложности, связанные с внеш-
ней фундаментальной системой. Во-первых, 
не у всех групп тетрапод она обнаружена и, со-
ответственно, потенциально не у всех она мо-
жет формироваться. Долгое время считалось, что 
внешняя фундаментальная система формируется 
только у тетрапод с детерминированным ростом, 
таких как птицы и млекопитающие. Обнаруже-
ние внешней фундаментальной системы у совре-
менного аллигатора (Woodward et al., 2011) позво-
лило поднять важные вопросы о внешней фунда-
ментальной системе/характере роста у тетрапод, 
а именно: является ли наличие внешней фунда-
ментальной системы у аллигатора свидетельством 
детерминированного роста у крокодилов и суще-
ствует ли на самом деле недетерминированный 
рост у рептилий. Возможно, внешняя фундамен-
тальная система будет обнаружена у современных 
амфибий, чешуйчатых рептилий и черепах и кон-
цепция «недетерминированного роста» у амфибий 
и рептилий будет пересмотрена. Ранее было выска-
зано предположение, что относительная редкость 
обнаружения внешней фундаментальной системы 
у современных и ископаемых рептилий свидетель-
ствует о высокой степени смертности до достиже-
ния абсолютной скелетной зрелости (то есть гибе-
ли до выхода на ростовое плато и формирования 
внешней фундаментальной системы), а не о неде-
терминированном росте (Woodward et al., 2011).

Также бывает сложно отличить внешнюю фун-
даментальную систему от множественных росто-
вых меток, сформировавшихся задолго до до-
стижения скелетной зрелости при временных 
неблагоприятных условиях. Например, у иско-
паемых крупных триасовых темноспондил рода 

Metoposaurus структуры, похожие на внешнюю 
фундаментальную систему, были отмечены на гра-
нице ростовых зон в разных частях кортекса (в том 
числе и внутренних), и это предполагает, что фор-
мирование сближенных внешних ростовых меток 
означает не прекращение роста, а лишь колебания 
скорости роста в течение одного сезона (Konietzko-
Meier, Sander, 2013). Кроме этого, важно отличать 
внешнюю фундаментальную систему от участка 
кости с небольшой дистанцией между ростовы-
ми метками, то есть важно понять, имеет ли ме-
сто медленный, но стабильно непрекращающийся 
рост, или полное прекращение роста. Однако если 
четкая внешняя фундаментальная система присут-
ствует, то это, безусловно, является свидетельством 
того, что животное является взрослым и достигло 
скелетной зрелости.

Взрослая стадия по наличию внешней фунда-
ментальной системы определяется для некото-
рых ископаемых архозавров-псевдозухий (напри-
мер, Postosuchus, Effigia, см. Andrade et al., 2015; 
Klein et al., 2017), многих нептичьих динозавров 
(см., например, Erickson, 2005; Woodward et al., 
2015; Skutschas et al., 2017), примитивных авиа-
лий (Confuciusornis), нелетающих птиц (Padian, 
Woodward, 2021), млекопитающих (см. Martinez-
Maza et al., 2014).

ФОРМИРОВАНИЕ ВНЕШНЕГО 
(ПЕРИОСТЕЛИАЛЬНОГО) И ВНУТРЕННЕГО 
(ЭНДОСТЕЛИАЛЬНОГО) КРУГОВЫХ СЛОЕВ

В трубчатых костях (в  костях конечностей) 
в онтогенезе могут формироваться круговые слои 
плотной костной ткани: внешний (OCL, outer 
circumferential layer) и внутренний (ICL, inner 
circumferential layer) (рис. 2, 5Г). Они имеют различ-
ную природу и строение: внешний круговой слой 
формируется как слой плотной ламеллярной или 
параллельно-волокнистой костной ткани в пери-
ферической внешней части периостелиального кор-
текса, а внутренний круговой слой – как выстилка 
медуллярной полости ламеллярной костью эндо-
стелиального происхождения. Таким образом, рост 
внешнего кругового слоя происходит центробежно, 
а внутреннего кругового слоя центростремительно.

Внешний круговой слой сложен плотным 
аваскулярным ламеллярным или параллельно-
волокнистым костным матриксом, четко обосо-
блен от глубжележащей сильно васкуляризиро-
ванной костной ткани (фиброламеллярной кости) 
и формируется при замедлении/прекращении ро-
ста на поздних стадиях онтогенеза (Ponton et al., 
2004). По сути (формирование на поздних этапах 
онтогенеза при выходе на ростовое плато) этот 
слой сходен с внешней фундаментальной системой 
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(см. предыдущий раздел), и некоторые исследова-
тели используют термин «внешний круговой слой» 
вместо «внешняя фундаментальная система» не-
зависимо от присутствия/отсутствия в этом слое 
сближенных ростовых меток (Kolb et al., 2015). 
В данном разделе мы рассматриваем внешний кру-
говой слой как отдельный гистологический мар-
кер онтогенетической стадии, поскольку он может 
не содержать в себе внешнюю фундаментальную 
систему (сближенные ростовые метки).

Внешний круговой слой типичен для тетрапод 
с быстрой и достаточно короткой фазой изначаль-
ного ювенильного роста (птицы, млекопитающие) 
(Ponton et al., 2004). При этой изначальной фазе 
роста формируется быстрорастущая костная ткань 
(фиброламеллярная кость). Быстрый изначальный 
рост резко прекращается, и при выходе на росто-
вое плато формируется внешний круговой слой. 
У птиц и млекопитающих внешний круговой слой 
может содержать внешнюю фундаментальную си-
стему (Ponton et al., 2004). Среди ископаемых те-
трапод внешний круговой слой характерен для пте-
розавров (de Ricqlès et al., 2000; Steel, 2008).

Наличие внешнего кругового слоя можно вы-
явить и без изготовления тонких срезов. Если по-
верхность кости «шершавая» из-за большого коли-
чества каналов кровеносных сосудов, выходящих 
на поверхность, то внешний круговой слой еще 
не сформирован и кость принадлежала молодо-
му растущему животному. Если поверхность ко-
сти гладкая, как бы «заполированная», то внешний 
круговой слой сформирован. Этот подход использу-
ется для определения относительного возраста со-
временных птиц (Watanabe, Matsuoka, 2013; Picasso, 
Hospitaleche, 2024) и птерозавров (Bennett, 1993).

Наличие или отсутствие внешнего кругового 
слоя у ископаемых форм используется для опреде-
ления постювенильной стадии (= стадии скелетной 
соматической зрелости) у птерозавров (Steel, 2008), 
нептичьих хищных динозавров (в том числе пред-
ставителей Paraves – дромеозаврид и троодонтид, 
а также базальных авиалий) (Prondvai et al., 2018; 
Martin et al., 2023), немаммальных терапсид (Botha, 
Huttenlocker, 2021) и млекопитающих (Veitschegger 
et al., 2018).

Внутренний круговой слой представляет со-
бой слой эндостелиальной ламеллярной кости, 
отложенный на внутреннюю (перимедуллярную) 
поверхность кортекса. Внутренняя поверхность 
кортекса перед формированием внутреннего кру-
гового слоя резорбируется, на срезах граница 
между периостелиальным кортексом и эндосте-
лиальной костью становится неровной и называ-
ется линией эрозии (Martin et al., 2023). Соответ-
ственно, формирование внутреннего кругового 
слоя является вариантом вторичного ремоделинга 

(см. следующий раздел). Формирование внутрен-
него кругового слоя возможно, когда процесс рас-
ширения медуллярной полости путем резорбции 
прекращается – это соответствует общему пре-
кращению роста кости (и всего животного). Нали-
чие внутреннего кругового слоя считается досто-
верным маркером достижения взрослой стадии, 
которая сопровождается прекращением роста ко-
сти в толщину (= периостелиального роста) и со-
путствующим прекращением расширения медул-
лярной полости (Martin et al., 2023). Тем не менее 
при исследовании онтогенетических изменений 
в гистологии костей конечностей динозавров ор-
нитомимид нами было отмечено, что внутренний 
круговой слой формируется у особей, не достиг-
ших максимальных размеров (Skutschas et al., 2017), 
то есть у этих животных остановка расширения ме-
дуллярной полости и последующее отложение эн-
достелиальной кости носят временный характер. 
Соответственно, в дальнейшем резорбция стенок 
медуллярной полости и ее расширение продолжат-
ся и возможен следующий цикл «прекращение ре-
зорбции/расширения медуллярной полости – от-
ложение эндостелиальной кости/формирование 
внутреннего кругового слоя». Кроме этого, для 
нептичьих хищных динозавров, в том числе ба-
зальных авиалий (Prondvai et al., 2018; Martin et al., 
2023), было показано, что внутренний круговой 
слой формируется раньше, чем внешний круговой 
слой и/или внешняя фундаментальная система. 
Таким образом, мы считаем, что формирование 
на постювенильных стадиях онтогенеза внутрен-
него кругового слоя может носить периодический 
характер и само по себе его наличие не должно 
рассматриваться как маркер окончательного пре-
кращения роста кости, достижения максимальных 
размеров и, соответственно, взрослой стадии. От-
сутствие внутреннего кругового слоя у представи-
телей групп, для которых отмечено его формиро-
вание в онтогенезе (птицы, некоторые динозавры, 
птерозавры), является свидетельством ювенильной 
стадии (см., например, Averianov et al., 2023).

У тетрапод с относительно тонкими стенками 
трубчатых костей (в том числе у летающих форм – 
птиц и птерозавров; рис. 5Г) внешний круговой 
и внутренний круговой слои формируются вместе. 
Такая трехслойная «сэндвичеподобная» структура 
кости, при которой более рыхлая и менее проч-
ная костная ткань (фиброламеллярный комплекс), 
сформированная при быстром изначальном росте, 
«зажата» между плотными круговыми слоями ла-
меллярной/параллельно-волокнистой кости, воз-
можно, повышает механическую прочность тонко-
стенных элементов скелета.
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ВТОРИЧНЫЙ РЕМОДЕЛИНГ: 
ГАВЕРСОВО ЗАМЕЩЕНИЕ 

И ФОРМИРОВАНИЕ ТРАБЕКУЛ

С возрастом у позвоночных обычно происходит 
замена первичной костной ткани на вторичную. 
Этот процесс преобразования костной ткани, на-
зывающийся вторичным ремоделингом, подразу-
мевает наличие двух этапов. Первый этап – резор-
бция первичной кости за счет активности остео-
кластов, а второй – формирование остеобластами 
новой вторичной кости на месте резорбированной. 
Ремоделинг играет важную роль в трех функцио-
нальных областях: (1) отвечает за приспособление 
внутренней архитектуры кости к местной меха-
нической нагрузке; (2) восстанавливает костную 
ткань, в которой накапливаются микроповрежде-
ния (из-за длительной нагрузки на кости), и та-
ким образом способствует замедлению старения 
(износа) костей и (3) за счет высвобождения и ре-
циркуляции минеральных солей, содержащихся 
в костном матриксе, он является ключевым фак-
тором фосфокальциевого гомеостаза (de Buffrénil, 
Quilhac, 2021a).

Выделяют несколько основных форм вторично-
го ремоделинга, которые различаются, в том числе, 
местом проявления. В костном кортексе возника-
ет «классическое» Гаверсово замещение – форми-
рование Гаверсовых систем (вторичных остеонов, 
secondary osteons). Гаверсово замещение проходит 
следующим образом: сначала за счет активности 

остеокластов формируются полости эрозии (= ла-
куны Хаушипа). Потом полости эрозии, при ак-
тивной деятельности остеобластов, заполняют-
ся вторичной ламеллярной костью, и на их месте 
формируется Гаверсова система (= вторичный 
остеон). Конечным результатом Гаверсова замеще-
ния является полное замещение первичной кости 
на вторичную кость, целиком состоящую из вто-
ричных остеонов (иногда нескольких генераций). 
Такая кость, целиком состоящая из вторичных 
остеонов, называется Гаверсовой костью. Процесс 
Гаверсова замещения в трубчатых костях происхо-
дит центробежно, то есть формирование полостей 
эрозии и вторичных остеонов начинается в глубо-
ких слоях кортекса, близко к медуллярной полости, 
и потом распространяется к периферии. Соответ-
ственно, чем старше животное, тем дальше от ме-
дуллярной полости к поверхности кости проходит 
фронт вторичного ремоделинга. У самых старых 
животных он достигает внешней поверхности и вся 
кость становится вторичной Гаверсовой костью 
(то  есть костью, целиком сформированной вто-
ричными остеонами) (de Buffrénil, Quilhac, 2021a). 
Соответственно, по степени Гаверсова замещения 
(= степень продвижения фронта образования вто-
ричной костной ткани от глубоких слоев кортек-
са к поверхности) можно понять, кому принадле-
жала кость, молодому или взрослому животному 
(рис. 3). У молодого животного первичная кость 
сохраняется, вторичной кости немного или она от-
сутствует. Чем старше становиться животное, тем 

Молодое животное,
быстро растущая кость,

сильная васкуляризация,
первичные васкулярные

каналы выходят 
на поверхность кости,

первичные остеоны

Молодое животное,
растущая кость,
образование полостей эрозии
и трабекул, мало вторичных 
остеонов

Взрослое животное,
кость достигла максимальных размеров 
в ширину, большая часть кортекса 
образована вторичными остеонами, 
развивается внешний круговой слой

Старое животное,
кортекс полностью
замещен несколькими
генерациями вторичных
остеонов, образуются
вторичные трабекулы

Рис. 3. Схема онтогенетических изменений в костях конечностей тетрапод, связанных со вторичным ремоделингом.
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Рис. 4. Поперечные срезы костей конечностей ископаемых тетрапод в нормальном (А) и поляризованном свете с вол-
новой пластинкой (Б–Е). А – примитивная раннемеловая стволовая саламандра Kulgeriherpeton ultimum, срез плечевой 
кости на уровне середины диафиза (см. Skutschas et al., 2024). Отсутствие сокращения дистанции между циклически-
ми ростовыми метками свидетельствует о том, что эта плечевая кость принадлежала активно растущему животному, 
еще не достигшему максимального индивидуального возраста. Обратите также внимание на наличие двойных LAGs. 
Желтыми стрелками обозначены ростовые метки. Б – примитивная позднемеловая криптобранхидная саламандра 
Eoscapherpeton asiaticum, срез бедренной кости на уровне середины диафиза (см. Skutschas et al., 2019). Обратите внима-
ние на сеть васкулярных каналов в первичном кортексе, которая появляется на поздних этапах онтогенеза. В – позд-
непермский парейазавр Deltavjatia rossica, срез большой берцовой кости особи, достигшей менее чем 25% от макси-
мального размера (см. Boitsova et al., 2019). Присутствие только быстрорастущей костной ткани (фиброламеллярной 
кости) в кортексе свидетельствует о том, что эта кость принадлежала ювенильной особи на стадии изначального бы-
строго роста. Г – позднепермский парейазавр Deltavjatia rossica, срез бедренной кости особи, достигшей пример-
но 50% от максимального размера (см. Boitsova et al., 2019). Появление в кортексе параллельно-волокнистой кости 
свидетельствует о замедлении роста и окончании ювенильной стадии. Д – позднемеловой базальный орнитомимид, 
срез бедренной кости среднеразмерной особи (см. Skutschas et al., 2017). Обратите внимание на наличие внутреннего 
кругового слоя у особи, не достигшей максимальных размеров. Е – позднемеловой базальный орнитомимид, срез 
бедренной кости крупной особи (см. Skutschas et al., 2017). Наличие внешней фундаментальной системы свидетель-
ствует о том, что животное является взрослым и достигшим скелетной зрелости. EFS – внешняя фундаментальная 
система, ICL – внутренний круговой слой, PFB – параллельно-волокнистая кость.
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больше у него вторичной кости в кортексе. У са-
мых старых особей происходит полное замещение 
первичной периостелиальной кости на вторичную 
кость с образованием плотной Гаверсовой кости.

Другой формой вторичного ремоделинга являет-
ся формирование трабекул в губчатом слое (внутрен-
ней спонгиозе). Формирование трабекул происходит 
в несколько этапов. Первый этап – это резорбция 
костной ткани с образованием крупных полостей 
эрозии. Стенки этих полостей могут быть сформиро-
ваны первичной костной тканью – тогда они назы-
ваются первичными трабекулами, а губчатая ткань – 
первичной спонгиозой. На поверхности первичных 
трабекул может откладываться вторичная ламелляр-
ная кость, и в этом случае трабекулы имеют сложную 
природу: их внутренняя часть образована остатками 
первичной костной ткани, а наружная – вторичной 
ламеллярной костью (de Buffrénil, Quilhac, 2021a). Да-
лее происходят новые циклы резорбции и последу-
ющей откладки вторичной ламеллярной кости, в ре-
зультате которых внутри трабекул не остается пер-
вичной костной ткани (рис. 3, 5Б). Такие трабекулы, 
целиком сформированные вторичной ламеллярной 
костью, можно называть вторичными. Формирова-
ние вторичных трабекул (и в целом вторичной спон-
гиозы) происходит с возрастом и, соответственно, 
наличие/отсутствие и количество вторичных трабе-
кул может быть использовано в качестве онтогенети-
ческого маркера.

Другими формами вторичного ремоделинга 
являются формирование внутреннего кругового 
слоя (см. предыдущий раздел) в перимедуллярной 
области и так называемый внешний ремоделинг, 
при котором происходит резорбция внешней по-
верхности костей и последующее отложение на ней 
вторичной костной ткани (de  Buffrénil, Quilhac, 
2021a). Результатом внешнего ремоделинга часто 
является формирование скульптуры на покровных 
костях черепа, нижней челюсти и плечевого пояса 
(ключица, межключица), а также остеодермах.

Для определения относительного возраста ис-
копаемых тетрапод в первую очередь используется 
маркер Гаверсово замещение (степень развития вто-
ричных остеонов). В разных группах тетрапод Га-
версово замещение выражено в различной степени: 
у крупных динозавров и млекопитающих оно мак-
симально, а у лиссамфибий и чешуйчатых репти-
лий оно выражено слабо или отсутствует совсем 
(Skutschas, Stein, 2015; de Buffrénil, Quilhac, 2021b).

Определение взрослой стадии динозавров 
по наличию обширного Гаверсова замещения – 
один из наиболее часто используемых гистологи-
ческих онтогенетических маркеров (см., например, 
Skutschas et al., 2017 и Bapinaev et al., 2023; рис. 5А, 
5В). Для наиболее хорошо (по сравнению с дру-
гими динозаврами) гистологически изученных 

гигантских динозавров-завропод степень Гавер-
сова замещения используется не только для опре-
деления стадий онтогенеза (ювенильная, суба-
дультная, взрослая) и выделения гистологических 
онтогенетических стадий (histological ontogenetic 
stages, HOS; Klein, Sander, 2008), но и для выявле-
ния относительного возраста уже взрослых особей 
по стадиям ремоделинга (remodeling stages). Было 
показано, что чем старше взрослое животное, тем 
больше генераций вторичных остеонов образуется 
в плотной Гаверсовой кости (Mitchell et al., 2017) 
и, соответственно, наличие нескольких генераций 
вторичных остеонов тоже является онтогенетиче-
ским маркером.

Особую роль оценка степени Гаверсова замеще-
ния сыграла при определении онтогенетического 
статуса мелких (карликовых) завропод Западной 
Европы: Europasaurus holgeri из верхнеюрских отло-
жений Германии и Magyarosaurus dacus из верхнеме-
ловых отложений Румынии (Sander et al., 2006; Stein 
et al., 2010). Обнаружение костей мелкоразмерных 
завропод породило две основные гипотезы: най-
денные остатки принадлежат карликовым формам 
и мелкие размеры являются результатом «островно-
го эффекта» (в те времена современная территория 
значительной части Западной Европы представляла 
собой ряд островов) либо это остатки ювенильной 
формы какого-то крупного завропода. В результате 
гистологического анализа (в первую очередь, по на-
личию обширного Гаверсова замещения в кортек-
се) было выявлено, что экземпляры Europasaurus 
и Magyarosaurus имеют структуру костей, иден-
тичную структуре костей полностью зрелых или 
старых особей других таксонов зауропод. Таким 
образом, было подтверждено, что Europasaurus 
и Magyarosaurus являлись карликовыми островны-
ми формами (Sander et al., 2006, Stein et al., 2010).

Формирование вторичных трабекул в губчатом 
слое, как правило, идет одновременно с обшир-
ным Гаверсовым замещением, и оба онтогенети-
ческих маркера обычно отмечаются одновремен-
но. Это прослеживается не только у динозавров 
(см. Skutschas et al., 2017), но и у других тетрапод 
с выраженным вторичным ремоделингом, напри-
мер у парейазавров (Boitsova et al., 2019).

ОБЩЕЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Накопление знаний позволило реконструиро-
вать онтогенетические изменения в гистологиче-
ском строении костей разных ископаемых тетра-
под. Для отдельных групп ископаемых тетрапод 
выявленные онтогенетические изменения позво-
лили выделить гистологические онтогенетиче-
ские стадии (histological ontogenetic stages, HOS) 
и соотнести их с основными стадиями онтогенеза 
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Рис. 5. Поперечные срезы костей конечностей и ребер ископаемых тетрапод в поляризованном свете с волновой 
пластинкой. А – позднемеловой утконосый динозавр, срез бедренной кости (см. Bapinaev et al., 2023). Кортекс це-
ликом сформирован вторичными остеонами – произошло полное замещение первичной периостелиальной кости 
на вторичную кость с образованием плотной Гаверсовой кости, следовательно, животное является взрослым. Б – 
позднеюрский стегозавр, срез ребра. Обратите внимание на вторичные трабекулы, сформированные ламеллярной 
костью. В – позднемеловой базальный орнитомимид, срез бедренной кости крупной особи (см. Skutschas et al., 
2017). Кортекс целиком сформирован вторичными остеонами – произошло полное замещение первичной перио-
стелиальной кости на вторичную кость с образованием плотной Гаверсовой кости, следовательно, животное явля-
ется взрослым. Г – позднемеловой птерозавр Azhdarcho lancicollis, срез кости конечности. Наличие одновременно 
внешнего и внутреннего круговых слоев свидетельствует о том, что животное является взрослым. ICL – внутрен-
ний круговой слой, OCL – внешний круговой слой.

(Klein, Sander, 2008). Каждая онтогенетическая ги-
стологическая стадия охарактеризована рядом ги-
стологических маркеров. Постоянно происходят 
детализация онтогенетических гистологических 
стадий и дополнение их описаний новыми гисто-
логическими маркерами. В перспективе гистоло-
гические онтогенетические стадии будут выделе-
ны для большинства групп ископаемых тетрапод 

и определение относительного возраста по гисто-
логическим срезам станет стандартизированной 
рутинной процедурой.

Каждый из гистологических маркеров имеет 
свои ограничения для применения в определении 
онтогенетической стадии. Лучшим выходом яв-
ляется комплексное применение нескольких ги-
стологических маркеров сразу и, если возможно, 
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привлечение морфологических данных для опре-
деления возраста.

Остается нерешенным целый ряд фундамен-
тальных биологических вопросов, связанных, на-
пример, со скелетохронологией (формирование 
и природа ростовых меток, внешней фундамен-
тальной системы) и характером роста у многих те-
трапод. Данные вопросы должны быть решены при 
изучении современных форм.
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DETERMINATION OF INDIVIDUAL AGE AND ONTOGENETIC STAGES 
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The determination of individual age and ontogenetic stage (juvenile, subadult, adult) of fossil vertebrates 
is important for the initial determination of taxonomic affiliation, as well as for further evolutionary 
and paleobiological interpretations. Determination of individual age and ontogenetic stage (= relative 
age) is carried out by various methods, including paleohistological analysis. The study of thin sections 
of tetrapod bones allows us to assume how many years the animal lived (skeletochronological method) 
and to determine the ontogenetic stage according to a set of age-related histological markers: change in 
the type of bone matrix and vascularization, change in the distance between growth marks, formation 
of the external fundamental system (EFS), formation of the inner (endosteal) and outer (periosteal) 
circumferential layers (OCL, ICL), occurrences of secondary remodeling – Haversian substitution and 
formation of trabeculae. Depending on the phylogenetic position and biological peculiarities of the study 
group of tetrapods, the set of age “histologic markers” may be different.
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