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Описывается микроанатомическое и гистологическое строение бедренной кости и гипоцентров не-
отенической темноспондильной амфибии Dvinosaurus campbelli Gubin из позднепермского место-
нахождения Гороховец, Владимирская обл. (верхневятский подъярус, подзона Chroniosuchus para-
doxus зоны Scutosaurus karpinskii). Для бедренной кости D. campbelli характерно “пахиостозное” стро-
ение (плотный толстый периостелиальный кортекс в диафизе) и большое количество (около 57)
ростовых меток; для гипоцентра – губчатое (=“остеопорозное”) строение. Неотеническая природа
D. campbelli подтверждается наличием нерезорбированного хряща в костных элементах у крупно-
размерных форм. Микроанатомические и морфологические особенности указывают на то, что для
D. campbelli была характерна засадная стратегия (затаивание) во время охоты.
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ВВЕДЕНИЕ
Двинозавровые (Dvinosauria) темноспондилы

рода Dvinosaurus являются среднеразмерными
(длина черепа до 27 см) амфибиями–неотеника-
ми, существовавшими на территории современ-
ной Восточной Европы в конце перми (Ивахненко
и др., 1997; Schoch, 2013). Их остатки достоверно
известны на сегодняшний день из 45 местонахож-
дений. Dvinosaurus впервые появляются в иско-
паемой летописи в начале поздней перми, о чем
свидетельствуют их остатки из местонахождения
Сундырь-1 (нижнепутятинский подгоризонт
верхнесеверодвинского подъяруса; республика
Марий Эл; Голубев, Буланов, 2018). Последние
представители известны из терминально-перм-
ских отложений вятского яруса, в которых род
представлен двумя видами: D. egregius известен из
местонахождений Быковка, Соковка и Метал-
лист окрестностей г. Вязники Владимирской обл.
(Шишкин, 1973; Ивахненко и др., 1997; Шишкин
и др., 2018), а D. purlensis – из местонахождения

Пурлы-2 Нижегородской обл. (Каландадзе и др.,
1968; Губин, 2004). До настоящего времени хоро-
шо описаны морфология черепа и посткраниаль-
ных элементов скелета, выявлены черты сходства
и различия между известными видами (Амалиц-
кий, 1921; Sushkin, 1936; Шишкин, 1973; Губин,
2004). Тем не менее, немало вопросов касательно
индивидуального развития и палеоэкологии Dvi-
nosaurus остаются не изученными. Для установ-
ления характера роста и других биологических
особенностей Dvinosaurus в данной работе прове-
ден анализ гистологии костной ткани на примере
D. campbelli Gubin, 2004, описанного из местона-
хождения Гороховец Гороховецкого р-на Влади-
мирской обл. (верхневятский подъярус, тетрaпод-
ная подзона Chroniosuchus paradoxus зоны Scuto-
saurus karpinskii).

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ в рамках научных проектов №№ 19-04-
00060 и 20-04-00545.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Изученный материал хранится в колл. № 4818

Палеонтологического ин-та им. А.А. Борисяка
РАН (ПИН), собраннoй на местонахождении Го-
роховец с 1999 по 2015 гг. А.Г. Сенниковым,
В.К. Голубевым, В.В. Булановым и др.

Для изучения гистологического строения бы-
ли изготовлены стандартные тонкие петрографи-
ческие (далее – гистологические) срезы следую-
щих экземпляров D. campbelli: проксимальный
фрагмент крупной бедренной кости (экз. ПИН,
№ 4818/1569), а также два гипоцентра (экз. ПИН,
№№ 4818/1458, 1487) Фрагмент бедра для гисто-
логического исследования был отнесен к самому
крупному размерному классу, с учетом его рекон-
струируемой длины, равной приблизительно
90 мм, ширины диафиза 11 мм и ширины прокси-
мального эпифиза 30 мм, и сопоставления этих
величин с размерами целых и фрагментарных
бедренных костей числом 19 экз. из того же ме-
стонахождения (табл. 1).

Всего было изготовлено два поперечных и два
продольных гистологических среза бедренной
кости ПИН, № 4818/1569: поперечные срезы
(ПИН, №№ 4818/1569-1 и 1569-2) сделаны на
уровне середины диафиза и несколько прокси-
мальнее середины диафиза; продольные гистоло-
гические срезы (ПИН, № 4818/1569-3, 1569-4)
сделаны на уровне середины проксимального
эпифиза и несколько дистальнее середины прок-
симального эпифиза (рис. 1, а).

Исследуемые гипоцентры рахитомного плана
строения, типичного для Dvinosaurus, имеющие
характерную форму полумесяца. Для гистологи-
ческого анализа были отобраны два гипоцентра
шириной 26 и 36 мм, по которым было изготовле-
но по одному поперечному срезу на каждый эк-
земпляр. Поперечные гистологические срезы
меньшего (экз. ПИН, № 4818/1458-1) и наиболее
крупного (экз. ПИН, № 4818/1487-1 и 1487-2) эк-
земпляров, различающиеся по размеру в 1.4 раза,
сделаны на уровне середины его длины (рис. 1, б, в).
Срезы изучались на кафедре литологии РГУ неф-

ти и газа им. И.М. Губкина в поляризованном
свете с использованием оптического микроскопа
Axio Imager.A2m, а также в ПИН РАН с использо-
ванием модульного стереомикроскопа Leica
M165 C. Изображения общих срезов были полу-
чены с использованием Axio Zoom.V16, а деталь-
ные изображения костного матрикса с помощью
камер AxioCam HRc и Leica DFC425. Используе-
мая гистологическая терминология опубликова-
на (Francillon-Vieillot et al.,1990; Stein, Prondvai,
2014; Prondvai et al., 2014).

Таблица 1. Перечень и размерные характеристики изученных образцов

Материал Скелетный 
элемент

Ширина 
проксимального 

эпифиза, мм

Ширина диафиза, 
мм

Реконструируемая 
длина, мм

Ширина 
гипоцентра, мм

ПИН, 
№ 4818/1569

Femur 30 11 90

ПИН, 
№ 4818/1458

Hypocentrum 26

ПИН, 
№ 4818/1487

Hypocentrum 36

Рис. 1. Dvinosaurus campbelli Gubin, контур бедрен-
ной кости (а), малого (б) и крупного (в) гипоцентров
с указанием областей взятия проб для гистологиче-
ского исследования.
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МИКРОАНАТОМИЧЕСКОЕ 
И ГИСТОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ 
ПОСТКРАНИАЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ 

DVINOSAURUS CAMPBELLI

Бедренная кость ПИН, № 4818/1569 характе-
ризуется утолщенным (“пахиостозным”) пери-
остелиальным кортексом и медуллярной поло-
стью, заполненной крупными трабекулами
(рис. 2). Кортекс слабо васкуляризирован и со-
держит редкие продольно и косо ориентирован-
ные васкулярные каналы и первичные остеоны.

Кортекс состоит из первичной параллельно-
волокнистой кости (рис. 2, а, в). Лакуны остеоци-
тов многочисленны, округлой и овальной формы.
Кортекс содержит многочисленные сближенные
ростовые метки: линии остановки роста (LAG) и
аннули (annuli) числом не менее 57 (рис. 2, а, б).
Внутренняя и средняя часть периостелиального
кортекса демонстрирует значительную степень
вторичного преобразования (“ремоделинга”),
выраженную в наличии полостей эрозии и вто-
ричных остеонов. Плотная Гаверсова кость не

сформирована. Отмечаются вторичные остеоны
второй генерации.

Трабекулы, заполняющие медуллярную по-
лость, состоят из внешнего тонкого слоя эндосте-
лиальной вторичной ламеллярной кости и нерезор-
бированного кальцинированного хряща во внут-
ренней части (рис. 2, г, д). На двух продольных
срезах бедра, сделанных в метафизарной и эпи-
физарной областях, можно наблюдать достаточно
тонкий кортекс (рис. 3, а, г), сужающийся в прок-
симальном направлении и содержащий немного-
численные, в отличие от поперечного среза на
уровне диафиза, ростовые метки (экз. ПИН,
№ 4818/1569-4). Эпифизарная область содержит
плотный кальцинированный хрящ (рис. 3, б). Ме-
тафизарная область содержит трабекулы, сфор-
мированные хрящом и эндохондральной костью,
перимедуллярная стенка в основном состоит из
кальцинированного хряща (рис. 3, в). Лакуны кор-
тикальных остеоцитов сравнительно небольшие,
округлой и овальной формы (от 15 до 30 мкм в
длину).

Рис. 2. Dvinosaurus campbelli Gubin, поперечный гистологический срез бедренной кости (экз. ПИН, № 4818/1569-2):
а – общий микроанатомический вид среза; б – срез с прорисовкой ростовых меток и обозначением первичной и вто-
ричной кости; в – кортикальная часть с многочисленными ростовыми метками; г – медуллярная часть; д – вторичные
остеоны. Обозначения: СС – кальцинированный хрящ; cx – кортекс; ER – эрозионные полости; gm – ростовые мет-
ки; lb – ламеллярная кость; mc – медуллярная полость; ol – лакуны остеоцитов; pb – первичная кость; PFB – парал-
лельно-волокнистая кость; sb – вторичная кость; SO – вторичные остеоны; SV – васкулярные каналы; tb – трабекулы.
Длина масштабной линейки на а и б 1 мм.
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Наиболее мелкий гипоцентр (экз. ПИН,
№ 4818/1458-1) характеризуется губчатым (=“остео-
порозным”) строением, т.е., наличием обширной
губчатой эндохондральной области (рис. 4, а).
Кортекс не выражен. Внешняя часть гипоцентра
сформирована первичной параллельно-волокни-
стой костью (рис. 4, г). Эндохондральная часть
представлена сравнительно толстыми трабекула-
ми, которые сформированы ламеллярной костью
(наружная часть), и значительным количеством
нерезорбированного хряща (внутренняя часть)
(рис. 4, б, в). Лакуны остеоцитов многочисленны,
округлой и овальной формы (от 10 до 40 мкм в
длину).

Более крупный гипоцентр ПИН, № 4818/1487
(рис. 5, а) имеет сходное с экз. ПИН, № 4818/1458
губчатое строение, но отличается от него наличи-
ем выраженного периостелиального кортекса, ро-
стовых меток, меньшей плотностью губчатой об-
ласти, меньшим количеством хряща в трабекулах.

Периостелиальный кортекс у экз. ПИН,
№ 4818/1487 сформирован ламеллярной костью.
Внешняя часть кортекса плотная и аваскулярная.
Внутренняя часть кортекса частично резорбирова-
на и содержит крупные полости эрозии и вторич-

ные остеоны (рис. 5, г). Кортекс содержит ростовые
метки (gm) и многочисленные косо ориентирован-
ные волокна Шарпея. Лакуны остеоцитов много-
численны, округлой и овальной формы (от 10 до
30 мкм в длину). В пределах эндохондральной части
отмечается присутствие вторичных остеонов
(рис. 5, б, в).

ОБСУЖДЕНИЕ

Характерными микроанатомическими/гисто-
логическими особенностями костей конечностей
(бедренной кости) Dvinosaurus являются наличие
плотного, толстого периостелиального кортекса в
диафизе, состоящего из параллельно-волокни-
стого матрикса, содержащего большое количе-
ство (около 57) ростовых меток. Данные особен-
ности сходны с таковыми у современных испо-
линских саламандр (Cryptobranchidae), для
которых также характерно наличие толстого кор-
текса, сформированного параллельно-волокни-
стым костным матриксом, который содержит не-
сколько близко расположенных друг к другу ро-
стовых меток (Castanet et al., 2003; Canoville,
Laurin, 2009; Canoville et al., 2018; Skutschas et al.,

Рис. 3. Dvinosaurus campbelli Gubin, продольный гистологический срез бедренной кости (экз. ПИН, №№ 4818/1569-3
и 1569-4): а – общий микроанатомический вид среза; б – эпифизарная область; в – метафизарная область; г – тонкий
кортекс с немногочисленными ростовыми метками. Обозначения: СС – кальцинированный хрящ; CX – кортекс; eb –
эндохондральная кость; ER – эрозионные полости; gm – ростовые метки. Длина масштабной линейки на а 1 мм.
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2019). Другой общей особенностью исполинских
саламандр и Dvinosaurus является наличие сети
продольно и косо ориентированных сосудов
(Skutschas et al., 2019). Присутствие параллельно-
волокнистого костного матрикса свидетельствует
о сравнительно медленном росте [при быстром
росте откладывается рыхлый костный матрикс
(Amprino, 1947; Margerie et al., 2002)], который,
судя по наличию ростовых меток, был циклич-
ным. Медленный цикличный рост характерен
для пост-ювенильных стадий онтогенеза как хво-
статых амфибий (современных и ископаемых),
так и для различных Temnospondyli [напр., круп-
норазмерные метoпозавриды Metoposaurus и Du-
tuitosaurus, миниатюризированные диссорофои-
ды Apateon (Steyer et al., 2004; Sanchez et al., 2010;
Konietzko-Meier, Sander, 2013)].

По количеству ростовых меток в кортексе Dvi-
nosaurus превосходит всех известных Temnospon-
dyli (Steyer et al., 2004; Mukherjee et al., 2010; San-

chez et al., 2010; Konietzko-Meier, Sander, 2013).
Следует отметить, что зоны кортекса между ро-
стовыми метками формируются в более благо-
приятных условиях, а сами ростовые метки, такие
как аннули и линии остановки роста, формиру-
ются при неблагоприятных условиях, когда рост
животного и остеогенез сильно замедляется или
прекращается полностью (Steyer et al., 2004). Не
исключено, что Dvinosaurus в течение всей жизни
многократно испытывал экологический стресс,
что подтверждается наличием большого количе-
ства ростовых меток. Наличие большого количе-
ства ростовых меток (и узких зон между ними)
также указывает на сезонность климата и, воз-
можно, на частые смены благоприятных условий
на неблагоприятные. Здесь нужно учитывать то,
что по всем морфологическим и гистологическим
(см. ниже) показателям Dvinosaurus были посто-
янноводными формами и находились в прямой
зависимости от водной среды, в которой они оби-

Рис. 4. Dvinosaurus campbelli Gubin, поперечный гистологический срез малого гипоцентра (экз. ПИН, № 4818/1458-1): а –
общий микроанатомический вид среза; б – детали строения верхней эндохондральной части; в – детали строения
средней эндохондральной части; г – детали строения нижней эндохондральной части. Обозначения: СС – кальцини-
рованный хрящ; eb – эндохондральная кость; ER – эрозионные полости; lb – ламеллярная кость; PFB – параллельно-
волокнистая кость; tb – трабекулы губчатой кости. Длина масштабной линейки на а 2 мм.
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тали. Изменения водного режима в сторону
уменьшения площадей местообитания и, как
следствие, кормовых площадей из-за засух, но-
сивших, по-видимому, сезонный характер, могли
влиять на активность Dvinosaurus, когда живот-
ные пережидали неблагоприятный сезон в состо-
янии анабиоза. Циклический характер роста Dvi-
nosaurus отражает климатическую сезонность,
имевшую место в конце перми на территории Во-
сточно-Европейской платформы (Kuleshov et al.,
2019).

Морфологические особенности, являющиеся
следствием неотенической природы Dvinosaurus,
проявляются в строении черепа и элементов
посткрания (Шишкин, 1973; Губин, 2004). К дан-
ным особенностям относятся: параболическая
форма черепа крупноразмерных особей (ширина
больше длины от кончика морды до затылочного

края); сохранение в дефинитивном состоянии
широких желобов артериальных сосудов на cera-
tobranchialia, указывающих на сохранение жабер-
ной дыхательной функции; развитие crista inter-
entepicondylaris на плечевой кости вплоть до фор-
мирования энтэпикондилярного отверстия
(Губин, 2004); неполная оссификация стенок пе-
редней части меккелева канала на зубной кости
(Губин, 2004); частичное или полное неокостене-
вание эпифизарных частей плечевой и бедренной
костей; неокостеневание костей автоподия; не-
окостеневание тазовых элементов (pubis, ischi-
um). Таким образом, основной неотенической
чертой является частичное или полное неокосте-
невание элементов скелета с сохранением на про-
тяжении всей жизни хрящевой ткани. Исследова-
ние посткраниальных элементов скелета (femur,
hypocentrum) на гистологическом уровне показы-

Рис. 5. Dvinosaurus campbelli Gubin, поперечный гистологический срез крупного гипоцентра (экз. ПИН, № 4818/1487-1):
а – общий микроанатомический вид среза; б – детали строения верхней эндохондральной части; в – детали строения
средней эндохондральной части; г – детали строения периостального кортекса с ростовыми метками и волокнами
Шарпея. Обозначения: СС – кальцинированный хрящ; eb – эндохондральная кость; ec – внешний кортекс; ic – внут-
ренний кортекс; ER – эрозионные полости; gm – ростовые метки; lb – ламеллярная кость; pb – периостальный кор-
текс; ShF – волокна Шарпея; SO – вторичные остеоны. Длина масштабной линейки на а 2 мм.
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вает, что для Dvinosaurus также характерно нали-
чие нерезорбированного хряща в костных эле-
ментах у крупноразмерных форм (в трабекулах
медуллярной полости крупной бедренной кости
и эндохондральной части гипоцентров). Наличие
большого количества ростовых меток, значитель-
но превосходящих число таковых у прочих Tem-
nospondyli, чья гистология изучалась, может кос-
венно указывать на неотеничность Dvinosaurus
(при условии, что все они или большинство фор-
мировались ежегодно, и их число соответствует
количеству прожитых индивидуумом лет). Если
проводить аналогию с современными хвостаты-
ми амфибиями, то неотеническая личинка тигро-
вой амбистомы Ambystoma tigrinum живет в
1.5 раза дольше, чем особь, полностью прошед-
шая метамофроз, и ее максимальный возраст со-
ставляет 25 лет (Sever, Dineen, 1978). Среди посто-
янноводных неотеников, средняя продолжитель-
ность жизни европейского протея Proteus
anguinus доходит до 68 лет (Bulog et al., 2000), а
продолжительность жизни исполинских сала-
мандр (в неволе), с которыми Dvinosaurus демон-
стрирует сходство в микроанатомическом/гисто-
логическом строении бедренных костей, состав-
ляет 60 лет для Andrias и около 30 лет для
Cryptobranchus (Browne et al., 2014). Определение
индивидуальных возрастов (=скелетохроноло-
гия) Dvinosaurus требует значительной выборки
костей разновозрастных особей и может быть
предметом будущего исследования.

Dvinosaurus были прекрасно адаптированы к
водному образу жизни и относятся к гидробионт-
ной (постоянноводной) группе экобиоморф
(Ивахненко, 2001). Наличие гиобранхиальных
окостенений жаберно-подъязычного аппарата с
широкими желобами артериальных сосудов на
ceratobranchialia у крупноразмерных особей (Su-
shkin, 1936; Bystrow, 1938; Шишкин, 1973) указы-
вают на сохранение педоморфных черт на протя-
жении всей жизни. На черепной крыше и лаби-
альной стороне нижней челюсти отмечается
хорошо развитая система каналов боковой линии
(Шишкин, 1973; Губин, 2004), имеющая значе-
ние для постоянноводных форм. Конечности
Dvinosaurus были не приспособлены к перемеще-
нию по суше и активному водному образу жизни.
Суставные головки относительно коротких бед-
ренных костей D. campbelli окостеневали плохо
(Губин, 2004), что может свидетельствовать о ма-
лой нагрузке на задние конечности, которые мог-
ли быть приспособлены для маневрирования в
водной среде. Проксимальный конец плечевой
кости D. primus и D. egregius нес хрящевую глено-
идную головку, дистальные суставные поверхно-
сти также не окостеневали (Никитин, 1995). Подоб-
ное можно наблюдать и у D. campbelli. Элементы
автоподия, вероятно, также не окостеневали – на
наиболее полном скелете D. primus из местонахож-

дения Соколки (экз. ПИН, № 2005/41) при хорошо
сохранившихся плечевой кости и костях предпле-
чья, кости кисти отсутствуют. Помимо прочего,
кости автоподия не найдены ни в одном из место-
нахождений, откуда известны остатки Dvinosau-
rus. Гистологическое исследование показывает,
что кости конечностей D. campbelli (бедренная
кость) утяжелены за счет утолщения периостели-
ального кортекса (пахиостоз), а также заполне-
ния медуллярной полости массивными вторич-
ными трабекулами, и имели соответствующее
увеличение компактности кости (остеосклероз),
характерное для постоянноводных форм среди
тетрапод (Houssaye et al., 2016). С другой стороны,
для Dvinosaurus характерны губчатые (остеопо-
розные) гипоцентры, сходные с таковыми у круп-
ных водных Temnospondyli (Danto et al., 2016,
2017). Комбинация “облегченных” губчатых по-
звонков и одновременно “утяжеленных” пахио-
стеосклерозных костей конечностей не является
уникальной чертой Dvinosaurus и ранее была об-
наружена у хористодер (ископаемые водные
диапсиды), морских ящериц-мозазавров и других
водных тетрапод (Houssaye, 2013; Houssaye et al.,
2016; Skutschas, Vitenko, 2017). Кроме этого, нали-
чие двух различных микроанатомических специ-
ализаций скелета было обнаружено у базальной
водной черепахи Mesochelydia indet. из нижнего
мела Якутии; у этой черепахи было отмечено на-
личие сравнительно пористых облегченных эле-
ментов панциря и “утяжеленной” пахиостозной
плечевой кости (Skutschas et al., 2020).

Описанные выше микроанатомические осо-
бенности бедренных костей с характерной пахио-
стозностью за счет плотного и толстого пери-
остального кортекса, указывают на дополнитель-
ное увеличение костной массы, что связано с
гидростатическим или гидродинамическим кон-
тролем плавучести, а также с плавательными спо-
собностями и скоростью передвижения. Это не
противоречит данным по гистологии как совре-
менных, так и ископаемых представителей клады
амниот, адаптированных к водному образу жизни
(Houssaye et al., 2016). Относительно плоская
крыша черепа с обращенными вверх орбитами
создавали поле зрения, удобное для нападения на
добычу из придонной части водоема. Наличие
слабых и не приспособленных для активного пла-
вания конечностей у Dvinosaurus согласуется с ге-
неральным планом строения прочих Temnospon-
dyli и их предполагаемой засадной стратегией (за-
таивание) во время охоты (Ивахненко, 2001).
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Histology of Dvinosaurus campbelli (Temnospondyli, Dvinosauria)
from the Late Permian Locality Gorokhovets, Vladimir Region

A. V. Uliakhin, P. P. Skutschas, P. G. Saburov

The microanatomical and histological structure of the femur and hypocenters of the neotenic temnospondil
amphibian Dvinosaurus campbelli from the Late Permian locality Gorokhovets, Vladimir Region, is described
(Upper Vyatka, subzone Chroniosuchus paradoxus of the Scutosaurus karpinskii zone). The femoral D. camp-
belli is characterized by a “pachyostic” structure (dense thick periosthelial cortex in the diaphysis) and a large
number (about 57) of growth marks; for the hypocenter—“osteoporotic” structure. The neotenic nature of
D. campbelli is confirmed by the presence of unresorbed cartilage in bone elements in large-sized forms. Mi-
croanatomical and morphological features indicate that D. campbelli was characterized by an ambush strategy
(hiding) during the hunt.

Keywords: Temnospondyli, Dvinosaurus, neoteny, histology, Severodvinian, Upper Permian, Gorokhovets,
Eastern Europe
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