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Для определения индивидуального возраста базального мозазаврида (представителя подсемейства
Halisaurinae) из позднемелового местонахождения Белое Озеро (Саратовская область) по шейному
позвонку был использован метод зигапофизной скелетохронологии. В результате подсчета зигапо-
физных ростовых гребней на правом переднем сочленовном отростке было установлено, что воз-
раст животного, которому принадлежал этот позвонок, составлял не менее 11 лет. Отсутствие рез-
кого сокращения расстояния между зигапофизными гребнями указывает на то, что первые 11 лет
жизни, до момента гибели, животное росло быстро и равномерно, и достигло длины около 6 метров.
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ты, продолжительность жизни, верхний мел, кампан
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ВВЕДЕНИЕ
Мозазавриды – группа крупных вторично-

водных морских варанообразных ящериц, суще-
ствовавшая в позднем мелу с туронского времени
(возможно, сеноманского) по конец маастрихт-
ского века. Мозазавриды обитали в эпиконти-
нентальных морях и на шельфах, прилегающих к
глубоководным впадинам. Их остатки были най-
дены на всех континентах, в т.ч. в Антарктиде
(Polcyn et al., 2014). В Европейской части России
и на смежных территориях разрозненные остатки
и неполные скелеты мозазаврид обычны (Перву-
шов и др., 1999).

Подавляющее число костных остатков моза-
заврид из России были найдены на территории
Поволжья – в Пензенской, Саратовской и Волго-
градской областях. Материал с исключительной
сохранностью происходит из “Белого Озера” –
кампанского местонахождения, расположенного
у одноименного села в Лысогорском р-не Сара-
товской обл. Местонахождение представляет со-
бой серию оврагов, вскрывающих отложения ры-

бушкинской свиты, по стратиграфическому объ-
ему соответствующей большей части нижнего и
низам верхнего кампана (Олферьев, Алексеев,
2005). В верхней части отложений свиты находит-
ся фосфоритовый горизонт – прослой, состоя-
щий из фосфоритовых желваков, имеющих раз-
личную концентрацию. Позвонок мозазаврида,
описываемый в настоящей работе, был найден в
фосфоритовом слое. Из местонахождения ранее
были описаны разрозненные остатки рыб, птеро-
завров (Аверьянов, Попов, 2014; Аверьянов и др.,
2016; Averianov, Arkhangelsky, 2020), лобная кость
мозазаврида Clidastes propython Cope, 1869 (Гри-
горьев и др., 2015), остатки черепах и плезиозав-
ров (Очев, 1976; Архангельский и др., 2007; Dani-
lov et al., 2018; Zverkov et al., 2018).

В 2017 г. в ходе раскопочных работ на местона-
хождении студент Саратовского государственно-
го технического ун-та А.А. Щетинкин обнаружил
шейный позвонок мозазаврида с необычной
морфологией, отнесенный к представителю
подсемейства хализаврин (Halisaurinae). Остат-
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ки хализаврин ранее не описывались с террито-
рии России.

На передних и задних сочленовных отростках
(пре- и постзигапофизах соответственно) изучен-
ного позвонка мозазаврида невооруженным гла-
зом видны концентрические структуры. Подоб-
ные структуры (зигапофизные ростовые зоны,
или зигапофизные циклиты) ранее отмечались на
сочленовной поверхности зигапофизов у разных
тетрапод, в т.ч. у чешуйчатых рептилий (Venczel
et al., 2015; Petermann, Gauthier, 2018; Skutschas
et al., 2020), и использовались для определения
индивидуального возраста (в рамках зигапофиз-
ного скелетохронологического анализа).

В настоящей статье приводится морфологиче-
ское описание шейного позвонка мозазаврида из
местонахождения “Белое Озеро” и данные о его
индивидуальном возрасте, полученные методом
зигапофизной скелетохронологии. Для предста-
вителей семейства Mosasauridae подобные сведе-
ния публикуются впервые.

Описываемый экземпляр (ZIN PH № 29/90)
хранится в палеогерпетологической коллекции
Зоологического ин-та РАН (ЗИН) в С.-Петербур-
ге (ZIN PH). Для сравнения использовались ма-
териалы из коллекции Музея естественной исто-
рии Маастрихта (NHMM, Нидерланды) и Музея
естественной истории Марракеша (MHNM.KH,
Марокко).

МЕТОД ЗИГАПОФИЗНОЙ 
СКЕЛЕТОХРОНОЛОГИИ

В скелетохронологии для определения инди-
видуального возраста применяется прямой под-
счет циклических годичных ростовых меток
(Woodward et al., 2013; Buffrenil, Quilhac, 2021). Та-
кие циклические годичные ростовые метки могут
наблюдаться внутри скелетных структур (в ко-
стях, в цементе), и их подсчет осуществляется при
применении классической гистологической ске-
летохронологии, когда количество ростовых ме-
ток определяется на тонких срезах. При этом са-
ми ростовые метки, которые учитываются при
анализе, представлены либо линиями остановки
роста (lines of arrested growth, LAGs), соответству-
ющими полной остановке остеогенеза, либо ли-
ниями замедления роста (annuli), представлен-
ными слоями плотной аваскулярной костной
ткани, которые соответствуют существенному за-
медлению остеогенеза (Woodward et al., 2013; Buf-
frenil, Quilhac, 2021).

Кроме внутренних ростовых меток существу-
ют годичные ростовые метки, формирующиеся
на поверхности костей, в т.ч. на поверхностях со-
членовных отростков позвонков. Как было пока-
зано в предыдущих исследованиях, зигапофиз-
ные ростовые метки формируются в онтогенезе и
отражают сезонные циклы (обычно годовые) на-
растания костной ткани, хорошо коррелируя при
этом с внутрикостными ростовыми метками
(LAGs) (Petermann, Gauthier, 2018; Skutschas et al.,
2020). Прямой подсчет их числа может использо-
ваться как альтернатива (или как дополнение)
классическому деструктивному скелетохроноло-
гическому подходу, который требует подготовки
тонких срезов костей и последующего подсчета
линий остановок роста или линий замедления ро-
ста (Petermann, Gauthier, 2018; Skutschas et al.,
2020).

Поскольку устоявшейся терминологии для зи-
гапофизной скелетохронологии не существует, в
данной работе мы вводим основные термины и
понятия (по аналогии с гистологической скелето-
хронологией) (рис. 1).

Собственно, годичная ростовая метка в зига-
пофизной скелетохронологии – это зигапофиз-
ный гребень, который формируется в конце каж-
дого цикла роста (при его замедлении/останов-
ке). Зигапофизный гребень соответствует линиям
остановок роста и/или линиям замедления роста
в гистологии. Обозначать зигапофизный гребень
как линию остановки роста (LAG), как это было
сделано у Х. Питерманна и Ж. Готье (Petermann,
Gauthier, 2018), нам представляется не совсем
корректным, поскольку эти гребни могут быть
достаточно широкими и формироваться при за-
медлении роста, а не при полной остановке (т.е.,
больше соответствовать линиям замедления ро-

Рис. 1. Схематическое изображение зигапофиза, по-
ясняющее терминологию, используемую в статье.
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ста в гистологии), а также потому, что использо-
вание одних и тех же терминов для обозначения
внутренних и внешних ростовых меток вызовет
путаницу при сравнении результатов разных ске-
летохронологических подходов.

Между зигапофизными гребнями расположе-
ны более низкие участки, соответствующие ак-
тивному росту кости – данные структуры мы обо-
значаем как зигапофизные долины (valles). Весь
годовой ростовой цикл включает в себя зигапо-
физную долину и гребень и обозначается как зи-
гапофизный циклит [соответствует годичному
ростовому циклу (annual growth cycle) в работе
Питерманна и Готье (Petermann, Gauthier, 2018)].

Подсчет числа зигапофизных гребней и цик-
литов позволяет реконструировать индивидуаль-
ный возраст, а оценка расстояния между гребнями
(=оценка ширины циклитов) позволяет делать ре-
конструкции характера роста (при быстром росте
расстояние между гребнями будет большим, при
замедлении роста оно будет уменьшаться).

Зигапофизные гребни состоят из минерализо-
ванного (кальцифицированного) хряща) (Skutschas
et al., 2020). На ископаемом материале кальцифи-
цированный хрящ сохраняется хуже, чем кость, и
часть зигапофизных гребней может утрачиваться
при захоронении или препарировании. Соответ-
ственно, если сохранность зигапофизов на одном
позвонке разная, то для анализа необходимо вы-
бирать зигапофиз (или зигапофизы) с макси-
мальным числом сохранившихся зигапофизных
гребней. В нашем исследовании это наиболее хо-
рошо сохранившийся правый презигапофиз с
11 зигапофизными гребнями.

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ 
ПОЗВОНКА

Высокие вертикальные фасетки для причлене-
ния ребер позволяют предположить, что позво-
нок мог иметь положение с четвертого по седьмой
в шейном отделе (Holmes, Sues, 2000).

Тело позвонка (рис. 2) сильно вытянуто и дор-
совентрально сжато (соотношение длины к ши-
рине – 1.95, ширины к высоте – 1.9). Его длина
составляет 74 мм. Форма заднего мыщелка эллип-
соидная, его ширина – 38 мм, высота – 20 мм. Бо-
ковые отростки короткие, незначительно высту-
пающие за презигапофизы. Фасетки для причле-
нения ребер высокие и узкие, вентральные края
практически вплотную примыкают к переднему
мыщелку. Ножка для причленения гипапофиза
имеет каплевидную форму без ярко выраженного
углубления. Презигапофизы массивные и сильно
вытянутые вперед. Их длина – 27 мм от основа-
ния у спинномозгового канала.

Сочленовные поверхности имеют сильно вы-
тянутую эллипсоидную форму. Зигосфены и зи-
гантры отсутствуют. Остистый отросток имеет
ярко выраженный задний среднесагиттальный
гребень, отсутствующий, например, у Mosasaurus
hoffmannii Mantell, 1829 (шейный позвонок, экз.
NHMM 06696-4, личные наблюдения Д.В. Григо-
рьева), но хорошо выраженный, например, у
Phosphorosaurus ponpetelegans Konishi et al., 2015.

СРАВНЕНИЕ
Сильно уплощенная форма заднего мыщелка

характерна для представителей подсемейств Plio-
platecarpinae и Halisaurinae, тогда как у большин-
ства представителей Mosasaurinae и Tylosaurinae
они практически круглые (Russell, 1967; Caldwell,
Bell, 1995). Согласно М. Колдуэллу и Дж. Бэллу
(Caldwell, Bell, 1995), соотношение длины тела
позвонка/высоты заднего мыщелка к длине тела
позвонка/ширине заднего мыщелка у Plioplate-
carpinae находится в диапазоне от 1.18 до 1.47, а у
Halisaurinae – от 1.46 до 2.16. У экз. ZIN PH
№ 29/90 это значение равно 1.94, что позволяет с
большой уверенностью отнести его к Halisauri-
nae. В подавляющем большинстве представители
хализаврин были некрупными мозазавридами
длиной два–три метра (Polcyn et al., 2013). Ис-
ключение составляют представители рода Plu-
ridens Lingham-Soliar, 1998, которые могли дости-
гать 10 м и более (Longrich et al., 2021). В частно-
сти, для экз. MHNM.KH.262, отнесенного к
Pluridens serpentis Longrich, 2021, и имеющего рас-
четную длину приблизительно 6.5 м, длина чет-
вертого шейного позвонка составляет примерно
81 мм (измерено по фотографии). У экз. ZIN PH
№ 29/90 длина тела позвонка составляет 74 мм,
соответственно, длина тела могла быть приблизи-
тельно шесть метров. Такие крупные размеры
косвенно указывают на то, что экз. ZIN PH
№ 29/90 мог принадлежать представителю рода
Pluridens, но имеющихся данных недостаточно
для обоснования этого предположения.

ЗИГАПОФИЗНЫЙ 
СКЕЛЕТОХРОНОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ

На сочленовной поверхности зигапофизов
различимы концентрические ростовые метки, зи-
гапофизные гребни, отражающие этапы ежегод-
ного замедления/остановки роста. Подобные
структуры различимы под косым освещением, и
их максимальное число отмечено на правом пре-
зигапофизе (рис. 3, а, г). Левый презигапофиз и
правый постзигапофиз были незначительно по-
вреждены у основания при препарировании, по-
этому зигапофизные ростовые гребни на них про-
слеживаются не в полной мере. На наиболее хо-
рошо сохранившемся правом презигапофизе
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Рис. 2. Шейный позвонок Halisaurinae gen. indet., экз. ZIN PH № 29/90: а – вид спереди, б – вид сзади, в – вентраль-
ный вид, г – дорсальный вид, д, е – виды сбоку; Саратовская обл., Белое Озеро; верхний мел, нижний кампан, рыбуш-
кинская свита. Полупрозрачными четырехугольниками показаны области на зигапофизах с ростовыми гребнями,
изображенными крупно на рис. 3. Обозначения: cdl – задняя сочленовная поверхность позвонка, ctl – передняя со-
членовная поверхность позвонка, hyp – ножка гипапофиза, mpc – задний среднесагиттальный гребень, poz – постзи-
гапофиз, или задний сочленовный отросток позвонка, prz – презигапофиз, или передний сочленовный отросток по-
звонка, syn – боковой отросток позвонка.
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можно насчитать до 11 ростовых зигапофизных
гребней. Гребни прослеживаются не по всей со-
членовной поверхности и имеют дугообразную
форму.

Ширина зигапофизных циклитов между пер-
вым и вторым и между вторым и третьим зигапо-
физными гребнями примерно одинаковая, далее
ширина циклита между третьим и четвертым
гребнями несколько увеличивается. С четвертого
и по 11-й гребень ширина циклитов незначитель-
но различается (визуально циклиты между седь-
мым и восьмым гребнями, а также между десятым
и 11-м гребнями немного шире соседних и по ши-
рине соответствуют циклитам между первым и
вторым и между вторым и третьим зигапофизны-
ми гребнями). В целом, резкого сокращения рас-
стояния между гребнями (т.е. резкого уменьше-
ния ширины циклитов) не наблюдается.

ОБСУЖДЕНИЕ

Гистологическая скелетохронология – метод,
широко используемый для определения индиви-
дуального возраста позвоночных животных путем
подсчета линий остановки роста (LAGs) – кон-
центрических линий, образующихся ежегодно в
связи с остановкой роста. Этот метод использует-
ся для определения возраста современных (Mat-
suki, Matsui, 2009; Эпова и др., 2016; Fornasiero
et al., 2016; Guarino et al., 2016) и вымерших (Buf-
frenil, Buffetaut, 1981; Horner et al., 1999; Erickson,
Tumanova, 2000; Skutschas et al., 2020) позвоноч-
ных. Для вымерших животных этот метод являет-
ся основным источником получения информа-
ции об индивидуальном возрасте особи и темпах
роста. Однако метод имеет ряд ограничений.

Например, с возрастом вместе с ростом кости
происходит расширение медуллярной полости за
счет резорбции внутренней части кортекса, “сти-
рающее” информацию о раннем росте кости (со-
ответственно, ранние ростовые метки не сохра-
няются). Именно поэтому получить достоверную
информацию об индивидуальном возрасте жи-
вотного, основываясь на данных классической
скелетохронологии, можно лишь при использо-
вании онтогенетических выборок с использова-
нием сравнительного материала из разных частей
скелета (Chinsamy, 1990; Horner et al., 1999; Erick-
son, Tumanova, 2000). Также на скелетах совре-
менных животных было показано (Schucht et al.,
2021), что различные методики гистологической
подготовки образцов дают разное число линий
остановки роста при их подсчете. Более того, чис-
ло этих линий не соответствует реальному возрас-
ту животных – практически во всех случаях их
число несколько меньше возраста. Тем не менее,
это исследование подтверждает, что число линий
остановки роста не больше возраста животного.

Еще одно ограничение связано с тем, что этот
метод деструктивный и предполагает поврежде-
ние (подготовка гистологических срезов) иссле-
дуемого материала.

Сравнительно недавно на практике был при-
менен метод зигапофизной скелетохронологии,
лишенный ограничений, описанных выше. Дан-
ный метод заключается в подсчете количества зи-
гапофизных гребней и позволяет реконструиро-
вать индивидуальный возраст, а также характер
роста. Питерманн и Готье (Petermann, Gauthier,
2018) на примере современных и ископаемых
змей показали, что зигапофизные гребни соот-
ветствуют линиям остановки роста (LAGs) на ги-
стологических срезах, что позволяет определять
индивидуальный возраст для некоторых групп
позвоночных по внешним признакам на костных
структурах (на основе изолированных позвон-
ков). Зигапофизная скелетохронология может
быть использована для всех тетрапод, у которых
сохраняются зигапофизные гребни, например,
саламандр, лягушек, антракозавров, сеймуриа-
морфов, парейазавров, лепидозавров и архозав-
ров (Petermann, Gauthier, 2018; Skutschas et al.,
2020).

Исходя из максимального числа видимых зи-
гапофизных ростовых гребней (11), можно пред-
положить, что возраст животного, которому при-
надлежал шейный позвонок ZIN PH № 29/90,
равнялся 11 годам. Это было достаточно крупное
животное, достигавшее около 6 м в длину. Учиты-
вая, что последний (11-й) зигапофизный гребень
находится не у самого внешнего края зигапофиза
(внешний край зигапофиза соответствует зигапо-
физной долине), то можно предположить, что
возраст животного был немногим более 11 лет на
момент смерти.

Поскольку по всей длине зигапофиза не на-
блюдается резкого сокращения расстояния меж-
ду зигапофизными гребнями, то можно сделать
предположение, что первые 11 лет жизни живот-
ное росло достаточно быстро и равномерно до
момента гибели. Отсутствие резкого сокращения
расстояния между зигапофизными гребнями во
внешней части зигапофиза свидетельствует, что
рост животного на момент гибели не замедлился,
что оно не вышло на ростовое плато и не достигло
максимальных возможных размеров.

Сходное равномерное расположение зигапо-
физных гребней и, соответственно, сходный рав-
номерный характер роста на протяжении первых
нескольких лет жизни отмечался ранее для совре-
менных чешуйчатых рептилий – змей и ящериц
(Petermann, Gauthier, 2018; Skutschas et al., 2020).
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Рис. 3. Шейный позвонок Halisaurinae gen. indet., экз. ZIN PH № 29/90, сочленовные поверхности правого презига-
пофиза (а, г), левого презигапофиза (б, д) и правого постзигапофиза (в, е) с ростовыми гребнями, где г, д, е – поясни-
тельные прорисовки ростовых ребер. На прорисовках темным серым цветом показаны сочленовные поверхности. Ну-
мерация ростовых ребер на разных зигапофизах не соотносится друг с другом из-за различной степени сохранности.
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The Use of Zygapophyseal Skeletochronology for Individual Age Determination
of a Basal Mosasauroid (Squamata, Mosasauridae) from the Campanian

of Saratov Region
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Here we determine the individual age of the basal mosasaur (Halisaurinae subfamily) using zygapophyseal
skeletochronology. This study is based on the cervical vertebra from the Late Cretaceous Beloe Ozero locality
(Saratov region). As a result of counting the zygapophyseal growth ridges on the right prezygapophysis, it was
found that the age of the animal to which this vertebra belonged was at least 11 years. The absence of drastic
reduction in the distance between the zygapophyseal ridges indicates that in the first 11 years of life, until the
moment of death, the animal grew rapidly and evenly and reached a length of about 6 meters.

Keywords: Mosasauridae, Halisaurinae, skeletochronology, growth marks, zygapophyseal cyclical growth
marks, Upper Cretaceous, Campanian
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