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Изучение роста для многих групп беспозво-
ночных, особенно моллюсков, в настоящее время 
является рутинным процессом. В научной лите-
ратуре можно встретить множество публикаций, 
посвященных изучению роста и продолжитель-
ности жизни этих представителей донной фауны 
как из южных, так и из северных широт. В про-
тивоположность этому существует ряд групп бен-
тосных организмов, вопросы роста которых до сих 
пор изучены мало. Одной из таких групп являют-
ся иглокожие. Внутри данного таксона успешные 
попытки исследования роста, в том числе инди-
видуального, были выполнены для морских ежей 
(Blicher et al., 2007; Gage, 1991, 1992; Jensen, 1969), 
офиур (Gage, 1990, 2003; Dahm, 1993, 1996, 1999; 
Dahm, Brey, 1998), а вот для голотурий, морских 
звезд и морских лилий работы по росту встреча-
ются значительно реже (Sun et al., 2019; Roux, 1976; 
Duco, Roux, 1981; Oji, 1989; Messing, 2007). При 
этом основным методом определения индивиду-
ального возраста для морских ежей, офиур и го-
лотурий являлся метод подсчета кольцеобразных 
меток, формирующихся в структуре отдельных  
частей их скелета (стереома) (Smith, 1990). Так, 
на примере офиур было показано, что чередование 

крупных и мелких пор в структуре позвонков их 
лучей указывает на периодичность роста живот-
ного и напрямую связано с сезонным поступле-
нием пищевого материала на дно (Gorzula, 1977; 
Gage, 1990), как в целом и у большинства бентос-
ных организмов (Brey et al., 1995). При этом сре-
ди иглокожих, кроме офиур, прекрасно развитым 
поддерживающим скелетом лучей или рук также 
обладают морские лилии (Crinoidea). Внутренний 
скелет рук морских лилий представлен продоль-
ным рядом члеников или позвонков, называемых 
брахиальными пластинками (брахиалии). Если по-
смотреть на общий вид позвонков офиур и брахи-
алий морской лилии, то можно отметить наличие 
кольцеобразных меток в структуре скелета обоих 
животных (рис. 1А–1В). Интересно, что для оцен-
ки скорости и темпов роста морских лилий брахи-
алии, как правило, не используются. Чаще всего 
в литературе, посвященной исследованию роста 
Crinoidea (преимущественно из районов Северной 
Атлантики), описываются способы определения 
темпов роста по скорости регенерации рук (Roux, 
1976), линиям роста на рентгеновских снимках 
члеников стебля (Duco, Roux, 1981), соотношению 
содержания изотопов 18O/16О в стеблях (Oji, 1989), 
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а также приводятся результаты эксперименталь-
ных наблюдений (Messinget al., 2007; Syverson et al., 
2015). Однако ввиду того, что в опубликованных 
по данной теме работах рост анализируется пре-
имущественно у стебельчатых морских лилий или 
на основе экспериментальных исследований, воз-
никает необходимость выработки и поиска общей 
методики по изучению роста как стебельчатых, так 
и бесстебельчатых морских лилий.

Таким образом, учитывая тот факт, что основ-
ным районом исследования роста отдельных пред-
ставителей иглокожих в большинстве публикаций 
является Северная Атлантика, то исследование 
роста малоизученных в этом отношении предста-
вителей морских лилий, отобранных в морях Се-
верного Ледовитого океана, представляется весьма 
интересным.

В данной работе приводятся предваритель-
ные результаты исследования роста морских ли-
лий в Баренцевом море на примере широко рас-
пространенного в северных морях России вида 
Heliometra glacialis (Owen 1833 ex Leach MS).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для исследования роста и продолжительно-
сти жизни H. glacialis использовался коллекцион-
ный материал Зоологического института россий-
ской Академии наук (УФК ЗИН РАН №  2-2.20 
http://www.ckp-rf.ru/usu/73561/, коллекционный 
№ 149/18179).

Сбор материала производился в Баренцевом 
море у северо-западной оконечности архипелага 
Шпицберген в 1957 г. в ходе экспедиции на судне 

“Лена” (рис. 2). Общее количество проанализиро-
ванных экземпляров – 16.

В лабораторных условиях с помощью линейки 
с ценой деления 1 мм у каждого экземпляра из ана-
лизируемой пробы была измерена ширина чашеч-
ки (calyx) или тела животного. Длина рук не изме-
рялась, поскольку целые руки не сохранились вви-
ду их ломкости.

Рис. 1. Позвонки лучей офиуры (А) и брахиальная пластинка морской лилии (В).

Рис. 2. Район исследований: 1 – место сбора проб 
Heliometra glacialis (Owen 1833 ex Leach MS).
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Определение индивидуального возраста изучае- 
мых морских лилий выполнялось методом подсче-
та кольцеобразных ростовых меток на брахиалиях 
их рук. Этот метод аналогичен методу, разработан-
ному для офиур (Gage, 1990; Dahm, 1993; Dahm, 
Brey, 1998; Dahm, 1999). Для исследования исполь-
зовались только первые, расположенные наиболее 
близко к чашеобразному телу вторичные брахиа-
лии (IIBr1). Мягкие ткани и органику с брахиалий 
удаляли раствором хлорной извести. Далее очи-
щенные и высушенные брахиалии подготавлива-
ли для работы на сканирующем микроскопе (SEM 
модель: Hitachi, TM‑1000, Japan).

На полученных с помощью сканирующего ми-
кроскопа снимках каждой брахиалии (рис. 3А–3D) 

измеряли ширину кольцеобразных приростов. 
Подсчет меток роста производился вдоль радиуса 
брахиальной пластинки на оральных латеральных 
впадинах брахиалии (рис. 3С–3D). На этих участ-
ках у всех рассматриваемых образцов рисунок 
из кольцеообразных меток хорошо визуализиро-
вался, что не требовало проведение дополнитель-
ных манипуляций по прокаливанию и окрашива-
нию брахиалий для их проявления. На аборальных 
и средних латеральных впадинах брахиалий также 
прослеживается рисунок из колец (рис. 3А), одна-
ко зачастую из-за более плотной и мелкопористой 
структуры (Smith, 1990) визуально различимы-
ми оказываются только те кольца (рис. 3B), кото-
рые находятся на значительном удалении от цен-
тра. В связи с этим данные участки брахиалий 

Рис. 3. Брахиальная пластинка морской лилии Heliometra glacialis (Owen 1833 ex Leach MS): А – общий вид брахи-
альной пластинки (1 – аборальная впадина, 2 – средняя латеральная впадина, 3 – оральная латеральная впадина); 
B – структура аборальной и средней латеральной впадины; С – структура оральной латеральной впадины; D – ли-
нии роста на оральной латеральной впадине и радиус брахиальной пластинки (R), вдоль которого осуществлялось 
измерение ростовых меток.
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оказываются менее пригодными для оценки роста 
организма.

Параметры математических моделей роста ис-
следуемых морских лилий рассчитывались на ос-
нове полученных величин измерений ширины 
кольцеобразных приростов с использованием 
уравнений Берталанфи и Гомперца.

Уравнение Берталанфи применялось в следую-
щей форме:

		  R R et
k t to= × −∞

− −( ),( )1  	 (1)
где Rt – расстояние (мкм) от центра руки до возраст-
ной метки (кольца) в конкретный момент времени 
t (годы), to – возраст начала роста в соответствии 
с данным уравнением, R∞ – теоретически предель-
ный радиус руки, e – основание натурального лога-
рифма, k – константа роста. Параметры уравнения 
подбирались методом Форда–Валфорда для рекур-
рентных зависимостей Rt+1 от Rt и методом Берта-
ланфи для зависимостей ln(1 – Rt /R∞) от t.

Уравнение Гомперца применялось в следующей 
форме:

		  R R et
R R eo

gt= ×∞
×∞

−ln( / ) ,  	 (2)
где Rt – расстояние (мкм) от центра руки до возраст-
ной метки (кольца) в конкретный момент времени t 
(годы), Ro – радиус брахиалии при t = 0, R∞ – теоре-
тически предельный радиус брахиалии, g – скорость 
экспоненциального замедления удельной скорости 
роста. Все параметры уравнения находились путем 
анализа зависимости ln(Rt+1) от ln(Rt) по аналогии 
с методом Форда–Валфорда (Sparre, Venema, 1998). 
Окончательное значение Ro подбиралось путем оп-
тимизации целевой функции в Microsoft Excel с по-
мощью надстройки SOLVER.XLAM.

Максимальная продолжительность жизни 
H. glacialis из анализируемой выборки вычислялась 
по минимальному значению второй производной 
для найденных уравнений роста согласно предло-
жению Алимова и Казанцевой (2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Ширина чашечек исследуемых особей H. glacialis 
(16 экз.) варьировала от 0.6 до 1.8 см. Число види-
мых колец роста на поверхности брахиалий (инди-
видуальный возраст), принятых нами за годовые, 
изменялось от 4 до 12.

У большей части морских лилий с шириной ча-
шечек от 0.6 до 1.5 см было отмечено по 5–6 види-
мых меток роста, 4 метки роста наблюдалось как 
у образцов с размерами чаши 1.0 см, так и у более 
крупных – 1.6 см, максимальное число колец ро-
ста было зарегистрировано у образца с размером 
чашечки 1.3 см. При этом у самой крупной лилии 
(1.8 см) визуально различимыми на поверхности 
брахиальной пластинки были лишь 7 колец.

Применение уравнения Берталамфи в качестве 
математической модели роста H. glacialis позволило 
подобрать параметры роста для всей выборки. Теоре-
тически предельный размер радиуса брахиалий (R∞) 
в среднем для 16 экз. составил 2044 ± 151 мкм, кон-
станта роста (k) – 0.22 ± 0.03. При этом параметры 
группового роста, вычисленные по общей реккурент-
ной регрессии для данного уравнения, существенно 
отличались от усредненных и характеризовались сле-
дующими значениями: R∞ = 3545 мкм, k = 0.06.

На основе уравнения Гомперца также удалось 
подобрать параметры роста для всех исследуемых 

Рис. 4. Максимальная продолжительность жизни Heliometra glacialis (Owen 1833 ex Leach MS), вычисленная для 
исследованной выборки из Баренцева моря по минимальному значению второй производной на основе параме-
тров уравнений Берталанфи (A) и Гомперца (B): 1 – построена по средним значениям параметров индивидуального 
роста, 2 – построена по параметрам группового роста. По оси абсцисс указана продолжительность жизни, годы; 
по оси ординат – вторая производная.
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экземпляров H. glacialis. Среднее значение теоре-
тически предельного радиуса брахиалий (R∞) для 
исследуемой популяции достигало 1694 ± 119 мкм, 
усредненная константа экспоненциального замед-
ления удельной скорости роста (g) – 0.41 ± 0.04. 
Вычисленные с помощью уравнения Гомпер-
ца параметры группового роста несколько от-
личались от усредненных, но не столь значи-
тельно, как в случае с уравнением Берталанфи – 
R∞ = 2078 мкм, g = 0.24.

Для дальнейших расчетов максимальной про-
должительности жизни H. glacialis использовались 
параметры уравнений как Берталанфи, так и Гом-
перца. Расчеты проводились по параметрам роста, 
усредненным для исследуемой выборки, и отдель-
но по значениям параметров, вычисленных для 
группового роста. При этом выявленное расхожде-
ние в величинах основных параметров роста, по-
лученных по уравнению Берталанфи, в дальней-
шем создало сложности при оценке максимальной 
продолжительности жизни анализируемых мор-
ских лилий. Так, по усредненным для выборки 
параметрам индивидуального роста максималь-
ная продолжительность жизни H. glacialis соста-
вила 12–13 лет, тогда как по параметрам группово-
го роста продолжительность жизни была в 2 раза 
больше – около 30 лет (рис. 4А). В свою очередь, 
аналогичный анализ с использованием для расче-
тов параметров усредненного и группового роста, 
полученных по уравнению Гомперца, дал более 
объяснимые и реальные результаты – 12 и 18 лет 
(рис. 4В). В связи с этим можно предположить, что 
в данном случае для описания и оценки темпов 
роста H. glacialis оптимально подходит уравнение 
Гомперца. Согласно результатам анализа кривых, 
аппроксимирующих рост и продолжительность 
жизни H. glacialis (рис. 4В), для этого вида харак-
терен быстрый рост на протяжении первых ше-
сти-семи лет, а максимальная продолжительность 
жизни составляет 12–18 лет.

ОБСУЖДЕНИЕ

Применяемая методика определения индивиду-
ального возраста морских лилий по кольцеобраз-
ным приростам, отмечаемым в структуре их бра-
хиалей, ранее для этой группы иглокожих нигде 
не рассматривалась и не описывалась, но мы склон-
ны полагать, что она является вполне рабочей. Схо-
жие ростовые метки в структурных элементах ске-
лета иглокожих также отмечались у морских ежей 
(Pears, Pears, 1975; Blicher et al., 2007), офиур (Gage, 
1990, 2003; Dahm, 1993, 1996, 1999; Dahm, Brey, 1998) 
и голотурий (Sun et al., 2019). Во всех случаях авторы 
связывают формирование данных меток с замедле-
нием роста в периоды снижения поступления ор-
ганического вещества на дно (Pears et al., 1986), это 

предположение подтверждалось, в том числе, и экс-
периментальными исследованиями (Brey et al., 1995; 
Robinson, McIntyre, 1997; Agatsuma, Nakata, 2004). 
Учитывая тот факт, что исследуемые морские ли-
лии были собраны в высоких широтах Арктики, где 
ярко выражена сезонность, то можно рассматривать 
каждую ростовую метку как годовую.

Сопоставление размеров тела (чашечки) 
H. glacialis и количества видимых меток роста на их 
брахиалиях из исследуемого района Баренцева моря 
не позволило выявить четкой зависимости, по-
скольку во многих случаях одно и то же количество 
возрастных меток соответствовало экземплярам 
с разными размерами чашечки. Данная проблема 
также обсуждалась в работах при исследовании ро-
ста офиур (Dahm, 1993; Dahm, Brey, 1998) и ежей 
(Blicher et al., 2007). Авторы отмечают, что, как пра-
вило, все кольца роста видны у наиболее молодых 
экземпляров, а по мере роста животного и уплотне-
ния кальцитовой структуры первые годовые коль-
ца становятся неотличимыми от общей структуры 
(Dahm, 1993; Dahm, Brey, 1998). Поскольку в нашей 
выборке наиболее мелкие экземпляры были отмече-
ны единично, оценить реальную погрешность этого 
метода не представлялось возможным. Для сглажи-
вания возможных искажений интерпретации инди-
видуального возраста нами использовались первые 
или вторые вторичные брахиалии, расположенные 
наиболее близко к чашеобразному телу лилии (зоне 
начала роста рук). В дополнение к этому применял-
ся математический анализ кривых роста, успешно 
опробованный нами ранее на офиурах (Стратанен-
ко, 2020). Суть данного метода состоит в том, что 
реальные значения радиусов руки каждого исследу-
емого экземпляра накладывались на индивидуаль-
ные кривые роста соответствующего экземпляра. 
Применение данного алгоритма позволяет опреде-
лить, насколько радиусы начальных меток роста при 
нанесении их на кривую роста совпадают с первым 
годом жизни. В ходе исследования было выявлено, 
что метки, расположенные наиболее близко к цен-
тру брахиальной пластинки, соответствовали в сред-
нем возрасту 2–4 года. При этом при применении 
уравнения Гомперца данное обстоятельство учиты-
валось непосредственно в расчете, путем подбора 
окончательного значения Ro. Таким образом, вве-
дение в уравнение величины радиуса брахиальной 
пластинки при t = 0 позволило нивелировать конеч-
ный результат и дало более объяснимые и реальные 
результаты оценки максимальной продолжительно-
сти жизни, чем в случае с уравнением Берталанфи. 
К сожалению, на настоящий момент мы не распо-
лагаем дополнительными сведениями об оценках 
роста и продолжительности жизни морских лилий, 
выполненных непосредственно по меткам, форми-
рующимся в структуре их брахиалий. Тем не менее 
наши данные по оценке продолжительности жизни 
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исследуемой популяции H. glacialis из Баренцева 
моря оказались довольно близки к данным ино-
странных коллег, которые использовали другие 
методы анализа. Так, для популяции Endoxocrinus 
wyvillethomsoni (Thomson 1872) из Атлантики, соглас-
но результатам исследований скорости регенерации 
рук, максимальный возраст составил 20 лет (Roux, 
1976), а для Bathycrinus carpenterii (Danielssen et Koren 
1877) подсчет характерных линий на члениках сте-
бля (видимых на рентгеновских снимках) позволил 
установить максимальный возраст в 15 лет (Duco, 
Roux, 1981). Таким образом, наши и немногочис-
ленные на настоящий момент опубликованные дан-
ные по росту нескольких видов морских лилий дают 
диапазон продолжительности их жизни в 15–20 лет. 
Однако, учитывая особенности применения каждо-
го из методов оценки, а также различия в биологии 
каждого из видов, сложно сделать вывод о степени 
сопоставимости результатов.
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A  STUDY ON THE GROWTH OF THE UNSTALKED CRINOID 
HELIOMETRA GLACIALIS (OWEN 1833 EX LEACH MS)  

(ECHINODERMATA, CRINOIDEA) BASED  
ON RING-SHAPED BANDS FORMED IN THE BRACHIALS

E. A. Stratanenko*
Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 199034 Russia
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The growth of the unstalked crinoid Heliometra glacialis was studied based on material from the 
northwestern part of the Barents Sea near the Svalbard Archipelago. The calculation of the crinoid age 
was performed using ring-shaped markings in the their brachials. The growth rings visible on the surface 
of the crinoid brachials were considered as annual. The most suitable mathematical model describing the 
growth of H. glacialis was the Gompertz equation. The averaged limiting radius of the brachials (R∞), 
according to this equation, was 1694 ± 119 microns, the exponential deceleration constant of the specific 
growth rate (g) amounted to 0.41 ± 0.04, and the maximum lifespan to 12–18 years.

Keywords: sea lily, Heliometra glacialis, lifespan, growth markings, brachials


