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Исследования А.М. Сергеева по росту рептилий 
и выявленные им общие закономерности

Отдавая дань памяти незаурядного молодого
ученого, Алексея Михайловича Сергеева, так рано и
трагически убранного из жизни в лагерях ГУЛАГА,
мы хотим коснуться одного из аспектов его науч#
ной деятельности – изучения постнатального ро#
ста рептилий и проследить, как его идеи и эмпи#
рические обобщения получали дальнейшее раз#
витие в ходе последующих исследований в этой
области. 

Ко времени начала работы над этой пробле#
мой, к середине 1930#х гг., как отмечал Сергеев
(1937), рост амфибий и рептилий был изучен го#
раздо хуже, чем рост птиц, млекопитающих и в
особенности рыб. Подчеркивая важность сравни#
тельного изучения роста животных для установ#
ления общих его закономерностей, чему тогда по#
чти не уделялось внимания, Сергеев стремился
восполнить этот пробел и вскоре опубликовал в
“Зоологическом журнале” два сообщения: “Ма#
териалы к вопросу о постэмбриональном росте
рептилий” (1937) и “Материалы по постэмбрио#
нальному росту рептилий” (1939). В этих публика#
циях, обобщая имевшиеся к тому времени в литера#
туре разрозненные данные и результаты собствен#
ных исследований, он отметил, что существует три
способа получения данных по росту рептилий в
естественных условиях. Первый – это долговре#
менные исследования с индивидуальным мече#
нием особей и последующими повторными отло#
вами и измерениями. Второй – анализ размерно#
го распределения: вариационных кривых или

гистограмм, построенных по длине тела особей,
отловленных за короткий период в одном месте
(отдельно для самцов и самок при наличии поло#
вого диморфизма). И третий способ, примени#
мый только к черепахам, – метод ретроспектив#
ной оценки роста особей по ширине ростовых
слоев, образующихся на щитках панциря, по ко#
торым определяют возраст особей. 

Первый способ очень трудоемкий, кроме того
в природе оценить динамику роста от рождения
до смерти особи трудно, а чаще просто невозмож#
но. С возрастом, если увеличение длины тела по#
ловозрелых особей и не прекращается, оно ино#
гда столь незначительно, что ошибка измерения
длины тела может превосходить величину годово#
го прироста. В своих исследованиях, проведен#
ных в Средней Азии, Казахстане, Украине, Кры#
му и средней полосе РСФСР, Сергеев пользовался
главным образом двумя последними из указан#
ных методов. Им был собран материал по девяти
видам ящериц, двум видам черепах и одному виду
змей: 

болотная черепаха (Emys orbicularis),

средиземноморская черепаха (Testudo graeca),

степная агама (Agama sanguinolenta (= Trapelus
sanguinolentus)),

ушастая круглоголовка (Phrynocephalus mysta�
ceus),

такырная круглоголовка (Ph. helioscopus),

круглоголовка Радде (= закаспийская кругло#
головка (Ph. raddei)),

круглоголовка# вертихвостка (Ph. guttatus),
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песчаная круглоголовка (Ph. interscapularis),

серый варан (Varanus griseus),

сетчатая ящурка (Eremias grammica),

скальная ящерица /Крым/ (Lacerta saxicola
(=Darevskia lindholmi)),

степной удавчик (= восточный удавчик (Eryx
tataricus)).

Сергеев анализировал размерные распределе#
ния особей по длине тела в больших выборках из
одной популяции и динамику этих распределе#
ний во времени. В качестве примера можно ука#
зать на проведенный им анализ гистограмм, по#
строенных по промерам особей из трех выборок
скальной ящерицы Крыма, взятых с начала апре#
ля по конец августа (Сергеев, 1937, 1939а). В ре#
зультате этого анализа он пришел к заключению,
что крайняя левая мода полимодального распре#
деления образуется неполовозрелыми особями и
соответствует годовикам (ящерицам, родившим#
ся в предыдущий сезон). В бимодальном размер#
ном распределении половозрелых индивидуумов
(как самцов, так и самок) левая мода, предполо#
жительно, соответствует дважды перезимовав#
шим ящерицам, которые, находясь еще в фазе ак#
тивного роста, по крайней мере до середины лета
не достигли полных размеров взрослых особей.
Правая мода исследуемого распределения пред#
ставляет собой несколько возрастных классов
(особей, переживших три и более зимовок), кото#
рые достигли или почти достигли своих оконча#
тельных размеров. В пользу возрастной гетеро#
генности этой группы особей свидетельствовала
как высокая вариабельность их размеров, так и их
многочисленность в выборке, полученной путем
неизбирательного отлова.

Сравнивая модальные значения распределе#
ния младших возрастных групп (сеголеток и годо#
виков) в выборках, собранных в разное время,
Сергеев получал весьма грубую оценку скорости
роста, которая тем не менее в отсутствие более
точных данных, оказалась полезной при сравне#
нии видов с резко различными паттернами пост#
натального роста.

Однако по промерам, как хорошо понимал и
Сергеев, и последующие исследователи, надежно
можно выделять в лучшем случае три возрастные
группы: сеголетки, полувзрослые и взрослые.
Многовершинность правой части вариационной
кривой, особенно в не вполне однородной вы#
борке, может и не иметь явной демографической
основы. Растянутость сроков размножения, веро#
ятность нескольких кладок в год у одной самки и,
соответственно, наличия нескольких пиков вы#
хода молодых, а также большой размах индивиду#
альной изменчивости темпов роста приводят к

существенному перекрыванию размерных рас#
пределений у старших возрастных классов, что
делает невозможным точное определение возрас#
та и детальное исследование роста. Еще Клаубер
(Klauber, 1937), изучая рост гремучих змей в Ка#
лифорнии, показал, что по длине тела уже после
первого года жизни их невозможно разделять на
возрастные классы. Естественная дисперсия мас#
кирует возраст, и моды, соответствующие груп#
пам особей разного возраста, на кривой их раз#
мерного распределения не выделяются. Даже у
молодых экземпляров более 25% особей одного
возрастного класса превосходили средний размер
особей следующего по возрасту класса. 

Исследуя рост рептилий, в частности черепах,
Сергеев впервые не просто описывал характер ро#
ста, последовательно сопоставляя ширину росто#
вых слоев, но, определив возраст каждой особи,
проводил обратное расчисление размеров ее тела
в каждом возрасте до поимки (см. ниже).

В результате исследований Сергеев (1937,
1939) сформулировал следующие общие законо#
мерности роста рептилий.

Постэмбриональный рост рептилий идет с не#
постоянной скоростью. 

Скорость роста с возрастом постепенно пада#
ет; у некоторых видов рост по достижении извест#
ного возраста прекращается.

Половая зрелость не сопряжена с существен#
ными изменениями темпа роста, который про#
должается долгое время после ее наступления. 

У большинства рептилий рост не беспредель#
ный, длящийся всю жизнь, а ограниченный.

Особи мелких видов появляются на свет очень
крупными, относительно размеров взрослых, они
быстро достигают размеров последних и половой
зрелости, тогда как у крупных видов, наоборот,
вылупляясь относительно мелкими, молодые
долго растут и созревают поздно.

Несмотря на “выпадение” из онтогенеза реп#
тилий стадии свободно живущей личинки, харак#
тер постэмбрионального роста у рептилий такой
же, как у амфибий. 

Развитие направления скелетохронологии
1

в герпетологии

Отмечая слабые стороны методов исследова#
ния роста рептилий (за исключением черепах), в

1 Термин “скелетохронология”, так же как и термин “LAG”,
были введены Жаком Кастане с соавторами (Castanet al.,
1977). В ихтиологии и териологии при определении воз#
раста и исследовании роста по слоистым структурам обыч#
но используют термин “регистрирующие структуры” (Ми#
на, Клевезаль, 1970).
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работе “Материалы к познанию динамики попу#
ляций у рептилий” Сергеев (1939а) писал, что
“вопрос был бы разрешен в том случае, если бы у
ящериц имелись какие#либо отметки роста, по#
добные кольцам на чешуе рыб”, но, к сожалению,
“на просмотренной чешуе, различных щитках и
на лопатках чего#либо подобного обнаружить не
удалось”. Очевидно, в то время Сергеев еще не
знал результатов первых исследований в этой об#
ласти. Между тем Емельянов (1929) на Дальнем
Востоке обнаружил ростовые слои на шлифах по#
звонков амурского полоза (Elaphe schrenckii).
Брюзгин (1939), работавший на Украине, обнару#
жил ростовые слои на просветленных в глицери#
не костях черепа (os transversum и os supra angu#
larae) четырех видов змей: Natrix natrix, N. tessella�
ta, Coluber jugularis (= C. caspius), Vipera renardi.
Сопоставление размеров тела, величины исследу#
емой кости и числа слоев в кости привело
Брюзгина к заключению, что видимые слои отра#
жают сезонную цикличность роста и по ним мож#
но определять возраст особей и изучать рост змей.
Сообщения о наличии слоев в костях рептилий и
до этого появлялись в зарубежной литературе.
Зейц (Seitz, 1907), Уоллис (Wallis, 1928), Мэттокс
(Mattox, 1935) описывали слоистость компактной
зоны диафиза трубчатых костей у нескольких ви#
дов вымерших и современных рептилий (черепах,
крокодилов, ящериц) и уже высказывали предпо#
ложение, что в основе формирования слоистой
структуры кости лежит сезонная периодичность
ее роста.

Позже герпетологи, занимающиеся изучением
процессов роста и определением возраста амфи#

бий и рептилий
2
, в своих исследованиях все чаще

обращались к исследованию ростовых слоев в ко#
сти. С середины 20 в. публикаций, в которых со#
общается о фактах наличия слоев в костях многих
видов и современных, и ископаемых амфибий и
рептилий, становится все больше (Senning, 1940;
Petter#Rousseaux, 1953; Saint Girons, 1957 и 1965;
Peabody, 1958, 1961; Thireau, 1967; Warren, 1963;
Schroeder and Baskett, 1968; Клейненберг, Смири#
на, 1969; Castanet et al., 1970; и др.).

Анализируя картину расположения слоев в ко#
сти и их число, а затем сопоставляя полученные
данные с размерами животных и другими косвен#
ными признаками возраста, все авторы приходят
к выводу, что формирование новых отложений
костной ткани, продолжающееся в течение жиз#
ни животного, фиксирует сезонную периодич#

2 Поскольку и характер роста, и структура костной ткани
амфибий и рептилий имеют много общего (Румянцев,
1958; Enlow, Brown, 1958), в этой области исследования на
животных обоих классов шли параллельно.

ность роста и основные изменения его темпа. В
климатических поясах с выраженными сезонны#
ми изменениями температуры широкие зоны
костной ткани соответствуют сезонам активного
роста пойкилотермных животных в теплый пери#
од года, а узкие, так называемые линии склеива#
ния (LAGs – “lines of arrested growth” в англоязыч#
ной литературе) – сезонам его остановки в пери#
од спячки. Вместе эти две зоны слагают один
годовой слой. У тропических видов, у которых
также происходит образование слоев в кости, их
формирование, по мнению Уоррена (Warren,
1963), может быть связано с чередованием сухого
и влажного сезонов или с эндогенными (в частно#
сти, с репродуктивными) циклами. Таким обра#
зом, наличие ростовых слоев в костях амфибий и
рептилий, отражающих цикличность роста, дава#
ло основание полагать, что по этим слоям воз#
можно не только определять точный возраст осо#
бей, но и исследовать характер их роста, подобно
тому как это уже делали ихтиологи и териологи по
слоям, формирующимся на чешуе и отолитах
рыб, в зубах и костях многих видов млекопитаю#
щих (см. сводки: Чугунова, 1959; Клевезаль,
Клейненберг, 1967).

В те же годы появился ряд публикаций, где бы#
ли высказаны сомнения в возможности проведе#
ния такого рода исследований на основе изуче#
ния слоистой структуры костной ткани амфибий
и рептилий (Griffiths, 1962; Suzuki, 1963; Enlow,
1969; Dobie, 1971). Основные возражения своди#
лись к следующему.

Во#первых, в трубчатых костях, кроме отложе#
ния со стороны периоста новых слоев костной
ткани, со стороны эндоста в процессе роста идет
резорбция ранее отложившейся кости, в резуль#
тате чего первые слои не сохраняются.

Во#вторых, применение этой методики, счита#
ли оппоненты, возможно лишь тогда, когда число
слоев во всех костях каждого исследуемого экзем#
пляра одинаково. Однако такого соответствия, по
имеющимся в то время данным, в костях черепа
не обнаруживалось.

В#третьих, вследствие образования на костях
бугорчатостей и искривления в процессе роста
ствола трубчатых костей, в разных участках одной
кости можно видеть разное число слоев. У круп#
ных видов рептилий слои могут в большей или
меньшей степени разрушаться вследствие пере#
стройки костной ткани при формировании
остеонов вокруг проникающих в кость кровенос#
ных сосудов.

Эти возражения стимулировали дальнейшее
исследование формирования ростовых слоев.
Была изменена методика исследования. Вместо
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анализа просветленных в различных жидкостях
толстых шлифов недекальцинированных костей
герпетологи, вслед за териологами, начали иссле#
довать ростовые слои костной ткани на тонких
срезах декальцинированных костей, окрашенных
квасцовыми гематоксилинами, в частности гема#
токсилином Эрлиха (Клейненберг, Смирина,
1969; Смирина, 1972).

Первые доказательства годичной природы ро#
стовых слоев, формирующихся в костях пойкило#
термных животных с двухфазным ритмом годич#
ного роста, были получены в результате двух экс#
периментов, проведенных в природе на травяных
лягушках (Rana temporaria) (Смирина, 1972).
Предварительно было показано, что картина на
срезах всех 18 пальцев лягушек, на подвздошной
кости и на уростиле одна и та же. В первом экспе#
рименте сопоставляли число ростовых слоев на
поперечных срезах фаланг пальцев, взятых в раз#
ные годы у одной и той же особи. Во втором – ля#
гушкам в кость вводили прижизненную метку
(тетрациклин и ализарин), повторно отлавливали
через один и через два года после мечения и иден#
тифицировали положение метки в кости по отно#
шению к ростовым слоям, сформированным после
введения метки. Результаты обоих экспериментов
подтвердили годичную природу формирующихся
слоев. Этот вывод был подтвержден и на других
видах амфибий и рептилий в ходе аналогичных
экспериментов, проведенных и в природе, и в ла#
бораторных условиях, максимально приближен#
ных к природным (Francillon, 1979; Hemelaar, van
Gelder, 1980; Gibbons, McCarthy, 1983; Francillon,
Castanet, 1985; Frazier, 1985a, b; Castanet, 1982,
1985; Ferguson, Joanen, 1989; Smirina, Tsellarius,
1996, 1998). Специальное внимание было уделено
сравнительному исследованию разных костей од#
ной особи. Было показано, что и у ящериц, и у
змей число ростовых слоев и их взаиморасполо#
жение (pattern), в разных трубчатых костях и раз#
ных костях черепа одной и той же особи почти
всегда одинаково (Клейненберг, Смирина, 1969;
Смирина, 1976; Castanet, 1982; Castilla, Castanet,
1986; и др.). Однако иногда темп резорбции пер#
вых слоев в трубчатых костях одной особи может
различаться (см. ниже). У черепах в костях и на
щитках панциря, у крокодилов в костях и на
остеодермах число слоев в подавляющем боль#
шинстве случаев также совпадает (Castanet, Chey#
lan, 1979; Germano, 1988; Hutton, 1986; Ferguson,
Joanen, 1989).

Кроме того, была разработана методика опре#
деления темпа резорбции первых годовых слоев,
которая происходит в трубчатых костях амфибий
и рептилий при росте кости в ширину и расшире#
нии костномозговой полости. Оказалось возмож#

ным установить число слоев, которое успевает ре#
зорбироваться в кости до наступления половой
зрелости, после чего темпы резорбции со стороны
костномозговой полости резко снижаются или
резорбция прекращается вообще (Смирина, 1974;
Hemelaar, 1985; Смирина, Макаров, 1987). Было
показано, что у ящериц темп резорбции в трубча#
тых костях ниже, чем у амфибий. У ящериц, даже
у крупных особей, часто целиком или частично
сохраняется не только линия склеивания, соот#
ветствующая первой зимовке, но и неонатальная
линия, которая у сеголеток формируется после
вылупления из яйца (Смирина, 1974; Castanet,
1978; Pilorge, Castanet, 1981; и др.). Иногда неона#
тальная линия формируется в кости даже до вы#
лупления детеныша, как это было показано у се#
рого варана (Smirina, Tsellarius, 1996). 

Несмотря на то что в плоских костях черепа
нет внутренних полостей и резорбции костной
ткани в них не происходит, практически все ис#
следователи пришли к заключению о том, что для
работ по определению возраста и изучению роста
рептилий целесообразнее использовать трубча#
тые кости, изготовляя поперечные срезы из сере#
дины диафиза, где наиболее широкий слой пери#
остальной костной ткани (Смирина, 1976; Casta#
net, Smirina, 1990; Castanet, 1994). 

Наличие ростовых слоев в фалангах пальцев
позволило проводить прижизненное определе#
ние возраста и изучение роста ряда видов амфи#
бий и рептилий (Смирина, 1972, 1983; Smirina,
Tsellarius, 1996; Hemelaar, van Gelder, 1980; Casta#
net et al., 1988; и др.). Все это привело к накопле#
нию фактических данных о продолжительности
жизни рептилий в природе, о демографической
структуре их популяций, а также об индивидуаль#
ных, локальных и других особенностях роста.

Многочисленные исследования ростовых сло#
ев у рептилий выявили ряд трудностей. Выясни#
лось, что темп резорбции первых ростовых слоев
в разных костях может быть разным. Так, сравни#
тельное изучение пяти костей (бедренной, боль#
шой и малой берцовых, фаланги пальца и зубной
кости) агамы Столички (Laudakia stoliczkana) по#
казало, что в более массивных бедренной и боль#
шой берцовой костях темп резорбции первых ли#
ний склеивания выше, чем в мелкой фаланге и
очень тонкой малой берцовой кости (Smirina,
Ananjeva, 2007). В фалангах пальцев линия склеи#
вания, соответствующая первой зимовке, всегда
сохранялась целиком, тогда как в малой берцовой
кости она подвергалась частичной резорбции. В
бедренной и большой берцовой костях резорби#
ровались по две линии, соответствующие двум
первым зимовкам: первая – всегда целиком, а со#
ответствующая второй зимовке, в большинстве
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случаев, – частично. Но, кроме того, было обна#
ружено, что рост мелких костей в толщину у ста#
рых особей может прекращаться (например, в фа#
лангах пальцев), в то время как крупные кости
продолжают расти. Несоответствие числа слоев в
фалангах пальцев старых особей их возрасту было

отмечено и у амфибий (P ytycz, Bigaj, 1993; Wag#
ner et al., 2011), и у рептилий (Saint Girons et al.,
1989; Smirina, Ananjeva, 2007). Стало ясно, что для
полного описания процесса роста нужно иссле#
довать слои в нескольких костях, т.е. прижизнен#
ное исследование характера роста по ростовым
слоям в фалангах пальцев возможно не во всех
случаях. Оказался важным выбор не только ко#
сти, но часто и участка ее, поскольку разные
участки одной кости могут различаться по про#
должительности роста (Smirina, 1974; Castanet,
Smirina, 1990). Например, при определении воз#
раста и исследовании роста серого варана обнару#
жилось, что нарастание вновь образующейся
костной ткани в фалангах пальцев, также как и
резорбция ее со стороны костномозговой поло#
сти, происходит неравномерно в разных направ#
лениях. Отложение костной ткани со стороны пе#
риоста было наиболее интенсивным в вентрола#
теральном направлении, тогда как эндостальная
резорбция первоначально отложенной пери#
остальной костной ткани наиболее интенсивна в
вентральном направлении (Smirina, Tsellarius,
1996). Поэтому остаток линии склеивания, соответ#
ствующей первой зимовке, на дорсальной стороне
сохраняется дольше, а иногда, так же как у игуаны
(Zug, Rand, 1987) и гаттерии (Castanet et al., 1988),
его можно видеть даже у взрослых особей.

Исследование роста по слоям в кости. Обратное 
расчисление роста

Таким образом, с преодолением в ходе работы
трудностей, описанных выше, анализ ростовых
слоев в костной ткани рептилий оказывается на#
дежным методом изучения их роста. При этом, в
зависимости от цели исследования, можно полу#
чать сведения разного рода. 

Во#первых, можно определять точный возраст
особей, размер которых в момент поимки изве#
стен; дальнейший анализ роста при этом может
быть ограничен сравнением средних размеров
животных соседних возрастных классов (Pilorge,
Castanet 1981; Nouira 1992; Rohr, 1997; Buffrenil,
Hemery 2002; Sinsch et al., 2002; Guarino et al.,
2010; и др.) или вычислением усредненных для
исследуемой выборки параметров уравнения
Берталанфи, логистической кривой или иной мо#
дели асимптотического роста (Мина, Клевезаль,
1976; Andrews, 1982). 

l#

Во#вторых, по относительной ширине росто#
вых слоев можно дать приблизительную оценку
возрастных изменений темпа роста особи в тече#
ние жизни (Castanet, Baez 1991; Roitberg, Smirina
1995; Smirina, Tsellarius, 1996; и др.). В первые го#
ды жизни в период активного роста формируются
широкие слои костной ткани, затем ширина сло#
ев уменьшается, что является отражением общего
снижения темпа роста животного. Это уменьше#
ние ширины слоев часто совпадает по времени с
наступлением половой зрелости, хотя, как отме#
чал Сергеев (1937), у рептилий снижение темпа
роста в этот период происходит не столь резко,
как у млекопитающих. По изменению относи#
тельной ширины ростовых слоев можно выделить
два типа возрастных изменений скорости роста:
первый – быстрый рост до половой зрелости с
резким уменьшением его темпа после созрева#
ния, и второй – медленный рост в первые годы
жизни с более равномерным его снижением по
мере взросления. Особей со вторым типом роста в
популяциях обычно меньше, они часто мельче
своих однолеток, но живут, как правило, дольше,
поэтому в популяциях самые старые особи от#
нюдь не всегда самые крупные, что было показа#
но во многих работах, выполненных на репрезен#
тативных выборках (Смирина, 1974; Zug, Rand,
1987; Castanet, Smirina, 1990; Smirina, Tsellarius,
1996; и др.). Иногда в разных популяциях одного
вида, обитающих в пределах одной географиче#
ской зоны, но в областях, различающихся по кли#
матическим условиям, особи имеют разный пре#
обладающий тип роста. Так, например, было в двух
исследованных выборках луговой ящерицы – Lac�
erta praticola (=Darevskia praticola), взятых с побе#
режья Черного моря в окрестностях Адлера с от#
носительно мягкими климатическими условиями
и в горной местности в районе пос. Хамышки, где
климатические условия ближе к континенталь#
ным. В первой преобладали особи с более равно#
мерным темпом роста (вторым типом), тогда как
во второй выборке – особи с первым типом роста
(Смирина и др., 1984). 

У долгоживущих видов рептилий, у особей с
разными типами роста, скорости роста с возрас#
том могут уравниваться. Так, у серого варана с
продолжительностью жизни, по нашим данным,
до 10–11 лет, достигающим половой зрелости в
возрасте трех#четырех лет, размеры годовых при#
ростов костной ткани свидетельствуют, что ско#
рость роста быстро# и медленнорастущих особей
уравнивалась примерно к 8–9 годам (Smirina,
Tsellarius, 1996). 

При использовании ширины ростовых слоев
для оценки роста всего организма следует учиты#
вать одно важное ограничение. Соотношение
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размера регистрирующей структуры и размера те#
ла подвержено индивидуальной и межпопуляци#
онной изменчивости, что снижает точность ре#
конструкций роста всего организма по росту до#
вольно малой его части. Так, у взрослых самцов
настоящих ящериц диаметр бедренной кости в
среднем значительно больше, чем у самок с той
же длиной тела (Roitberg, Smirina, 2005), следова#
тельно, половые различия темпов роста, оценен#
ные по диаметру кости, могут существенно отли#
чаться от таковых, оцененных по длине тела. Раз#
личия по относительной толщине бедренной
кости отмечали и между популяциями (Roitberg,
Smirina, 2005).

И, в#третьих, наиболее информативные ре#
зультаты по темпам роста дает уже упомянутое
выше обратное расчисление длины тела особи на
каждом году ее жизни, проводимое по ширине
ростовых слоев. При отчетливой “записи” этих
слоев в костной ткани можно получить индиви#
дуальные кривые роста, охватывающие весь или
почти весь постнатальный период. 

Методика обратного расчисления разрабаты#
валась в основном ихтиологами. Ими были пред#
ложены различные формулы обратного расчисле#
ния (см. сводки Мина, Клевезаль, 1970; Francis,
1990; Marunouchi et al., 2000). Наиболее простая
из них – формула Даля#Леа (Dahl#Lea formula) –
представляет собой пропорцию: Li = Lc(Di/Dc),
где Li и Lc – длина тела соответственно в момент
формирования i#й линии склеивания, (см. стр. 6)
и при поимке, а Di и Dc – диаметр i#й линии скле#
ивания и внешний диаметр регистрирующей
структуры. Другие формулы моделируют более
сложные формы взаимосвязи размеров тела и ре#
гистрирующей структуры и включают, наряду с
Lc, Di и Dc, также один или несколько параметров
регрессии L на D (или D на L) в соответствующей
популяции (Francis, 1990).

Поскольку показатели корреляции диаметра
регистрирующей структуры и размеров тела часто
весьма высоки (напр., Roitberg, Smirina, 2005), по
росту регистрирующей структуры можно прибли#
женно судить о росте тела (Castanet, Baez, 1991;
Roitberg, Smirina, 1995). Столь полную картину
индивидуального роста не всегда дает даже ин#
тенсивный мониторинг популяции с мечением и
повторными отловами.

Сергеев (1937) был первым, кто использовал
процедуру обратного расчисления в исследовани#
ях роста наземных позвоночных. К тому времени
для многих видов черепах было установлено (см.
обзор Wilson et al., 2003), что концентрические бо#
розды на поверхности роговых щитков панциря
образуются с годовой периодичностью. Сергеев

воспользовался формулой, которая ранее была
предложена Эйнаром Лea (Lea, 1910) для расчис#
ления роста рыб. Этот способ дал возможность
Сергееву провести ретроспективный анализ тем#
пов роста черепах, т.е. устанавливать размеры тела
особи на каждом году ее жизни по ширине соот#
ветствующего ростового слоя. Измерение не#
скольких сотен разновозрастных особей болот#
ной черепахи, пойманных осенью в одном лока#
литете, позволило вычислить средние размеры
для каждого возрастного класса и показать карти#
ну их роста. Эти данные Сергеева демонстрируют
асимптотический характер роста болотной чере#
пахи, т.е. его затухание по мере увеличения разме#
ров животного (кривая роста средиземноморской
черепахи такого замедления роста с возрастом не
показывала, что могло быть обусловлено недоста#
точным числом старых особей, имевшихся в его
распоряжении.)

Сергеев не имел данных о размерах исследуе#
мых им особей в периоды, предшествующие по#
имке, поэтому не мог оценить точность расчислен#
ных размеров тела напрямую. Однако он тщательно
проанализировал доступную ему информацию и
получил весьма убедительные косвенные под#
тверждения эффективности обратного расчисле#
ния длины карапакса по ростовым слоям на его
щитках. Во#первых, он сравнил значения длины
панциря, расчисленные по диаметру годовых ко#
лец на разных щитках одной и той же особи, и по#
лучил весьма хорошее соответствие этих значе#
ний. Во#вторых, отметив относительно низкую
индивидуальную изменчивость размеров тела не#
давно вылупившихся черепах, он справедливо за#
ключил, что средняя длина карапакса, рассчитан#
ная по небольшой выборке особей этого возраст#
ного класса, является приемлемой контрольной
величиной для расчисленных значений данного
промера в соответствующем возрасте у старших
особей. Установленное в его исследовании сход#
ство средних величин непосредственных измере#
ний у первой группы и обратно расчисленных
значений у второй группы животных той же попу#
ляции послужило подтверждением пригодности
метода – по крайней мере, для задач, не требую#
щих высокой точности. 

Последний из этих двух подходов Сергеева ис#
пользован в появившихся много десятилетий
спустя скелетохронологических исследованиях
на бесхвостых амфибиях (Смирина, 1983) и яще#
рицах (Roitberg, Smirina 2006). Объектами послед#
него из этих исследований были прыткая (Lacerta
agilis) и полосатая (L. strigata) ящерицы, у которых
изучали ростовые слои на поперечных срезах бед#
ренной кости. Косвенная оценка применимости
используемых формул состояла в сопоставлении
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пределов варьирования, полученных при расчис#
лении значений длины тела в момент вылупления
(по диаметрам соответствующих линий склеива#
ния (LAGs), взрослых и полувзрослых особей), с
пределами варьирования значений длины тела,
полученных при непосредственном измерении
только вылупившихся особей. Диапазон значе#
ний длины тела после вылупления, рассчитанных
по формуле Даля – Леа, совпал с результатами из#
мерений (30.7–37.2 и 30–37 мм) (Roitberg, Smiri#
na, 2006). При использовании более популярной у
ихтиологов (Francis, 1990) и применяемой в име#
ющихся немногочисленных работах по амфиби#
ям и черепахам (Caetano, Leclair, 1996; Leclair,
Laurin, 1996; Klinger, Musick, 1992) формулы
Фрейзера – Ли (Frazer – Lee) расчисленная длина
тела новорожденных достигала 40 мм, т.е. с большой
вероятностью была существенно завышена (Ройт#
берг, Смирина, неопубликованные данные).

Единственное известное нам исследование на
эктотермных наземных позвоночных, в котором
расчисленную длину тела сверяли с ее действи#
тельными значениями, полученными при преды#
дущих отловах соответствующих особей, было
проведено на японской лягушке (Rana japonica).
Все 8 использованных в ходе этого исследования
формул давали некоторое завышение расчислен#
ных значений, но минимальное (и статистически
не значимое) расхождение с данными непосред#
ственных измерений получилось при использова#
нии формулы Даля – Леа. (Marunouchi et al.,
2000).

Обобщения А.М.Сергеева в свете современных 
представлений о росте рептилий

Ниже мы коснемся тех уточнений выводов
Сергеева, которые были сделаны в результате на#
копления данных по индивидуальным траектори#
ям роста, полученных путем многолетнего мони#
торинга модельных популяций (индивидульное
мечение и повторные измерения), и проведения
скелетохронологических исследований.

Во#первых, ключевым фактором уменьшения
скорости роста в ходе онтогенеза является, по
всей видимости, не столько хронологический
возраст, сколько “онтогенетическая продвину#
тость” особи, оцениваемая в данном случае как
доля уже достигнутого размера тела от дефини#
тивного размера, то есть возможного для данной
особи в данных условиях. Именно поэтому рост
рептилий часто хорошо описывается уравнением
Берталанфи, интервальная форма которого (Fa#
bens, 1965) позволяет рассчитать параметры моде#
ли по индивидуальным приростам (начальный и

конечный размер за определенный интервал вре#
мени) особей неизвестного возраста. 

Во#вторых, рост рептилий (как и амфибий)
продолжается после наступления половой зрело#
сти, но часто, хотя и не в такой мере, как у боль#
шинства птиц и млекопитающих, половая зре#
лость у рептилий сопровождается существенным
снижением его темпа. 

Остановимся еще на одной установленной
Сергеевым закономерности, которая, вероятно,
не имеет прямой связи с собственно темпами ро#
ста, но является одной из фундаментальных ха#
рактеристик изменчивости и эволюции размеров
тела и касается жизненных циклов [life history]
рептилий. Речь идет об относительно больших
размерах яиц и новорожденных особей у видов с
малыми размерами взрослых животных и непро#
порционально малых размерах детенышей у
крупных видов. В англоязычной литературе этот
паттерн известен как отрицательная аллометрия
размеров потомства (negative allometry of offspring
size) (Andrews, 1982; Bauwens, Dias#Uriarte, 1997;
Kratochvíl, Frynta, 2006). Указанная тенденция
особенно резко выражена у черепах и крокоди#
лов, и в меньшей степени, но весьма отчетливо –
у чешуйчатых рептилий (Andrews, 1982). Адаптив#
ное значение крупных размеров новорожденных
у мелких форм понятно: уменьшение размеров
сложно устроенного организма, каким является
наземное позвоночное животное, ниже опреде#
ленного предела сопровождалось бы значитель#
ным уменьшением его приспособленности
(Шмальгаузен, 1968; Kratochvíl, Frynta, 2006).
Адаптивное значение относительно мелких дете#
нышей у более крупных видов менее очевидно и
является предметом дискуссий в эволюционно#
экологических публикациях последних десятиле#
тий (Bauwens, Dias#Uriarte, 1997; Kratochvíl, Fryn#
ta, 2006).

Следствием относительно больших размеров
детенышей у мелких видов является уменьшение
возраста наступления половой зрелости и сред#
ней продолжительности жизни. Значительный
эволюционно#экологический интерес представ#
ляют крайние варианты такого ускоренного жиз#
ненного цикла – так называемые виды#эфемеры,
в частности мелкие виды рода круглоголовок
(Phrynocephalus), продолжительность жизни ко#
торых до недавнего времени считалась равной
приблизительно году. По данным Сергеева (1939)
и некоторых последующих исследователей (Бог#
данов, 1962; Рустанов, Шаммаков, 1967; Салихба#
ев и др., 1967), мелкие виды круглоголовок (Ph.
helioscopus, Ph. raddei, Ph. guttatus и Ph. interscapu�
laris) достигают размеров взрослых фактически
уже к концу осени первого года жизни, поло#
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возрелости – в первую весну и погибают, не до#
жив до второй зимовки. Возможно, такое мнение
у исследователей сложилось именно из#за малого
размера этих ящериц: их детеныши, вылупляясь
крупными (относительно размеров взрослых осо#
бей), очень быстро достигают размеров взрослых,
и дальнейшее незначительное увеличение длины
тела измерениями при повторных отловах, оче#
видно, не улавливалось. Но, как показали резуль#
таты работ Куликовой и Семенова (1984) с мече#
нием песчаной круглоголовки (Ph. interscapularis),
эти ящерицы (самые мелкие представители рода),
имея при мечении размеры взрослых особей, до#
живали, по меньшей мере, до трех лет. При повтор#
ном отлове через два года в двух таких случаях из
трех было зафиксировано увеличение размеров
ящериц. Скелетохронологическое исследование
(Ананьева, Смирина, неопубликованные дан#
ные) также показало, что эти ящерицы доживают
в природе, по крайней мере, до трех лет, но разни#
цы в размерах между особями, перезимовавшими
два и три раза, при поимке весной не было. Не#
много более крупные круглоголовки – пестрая
(Ph. versicolor) и зайсанская (Ph. melanurus) – до#
живают до 4–5 лет (Smirina, 1989; Смирина, Ана#
ньева, 2001).

Возвращаясь к исследованиям Сергеева, сле#
дует подчеркнуть, что выявленные им общие за#
кономерности постнатального роста рептилий
нашли практически полное подтверждение в по#
следующих исследованиях. Только в вопросе о
конечности роста рептилий со времени Сергеева
до сих пор остаются некоторые сомнения, хотя
сам Сергеев (1939) считал, что “падение скорости
роста у большинства форм происходит весьма по#
степенно и очень медленно приводит к полной
остановке роста”. 

Несмотря на все трудности, с которыми сопря#
жено определение индивидуального возраста
рептилий и исследование их роста по слоям, фор#
мирующимся в костной ткани (как то резорбция
первых слоев, слишком малая ширина последних
ростовых слоев у долгоживущих видов, наличие
дополнительных слоев), метод скелетохроноло#
гии на сегодняшний день дает большие возмож#
ности для углубленного изучения индивидуального
роста особей, его особенностей и закономерностей
на популяционном и видовом уровнях. Это, в свою
очередь, расширяет возможности сравнительного
изучения роста животных разных таксономиче#
ских групп, чтобы, как хотел Сергеев (1937),
“устанавливать ряд весьма существенных общих
закономерностей” роста позвоночных. 

История, как часто говорят, не знает сослага#
тельного наклонения. Но даже краткий анализ
опубликованных работ так рано ушедшего из

жизни А.М. Сергеева, касающихся только неко#
торых аспектов его научных исследований, при#
водит к мысли, что он, безусловно, мог бы стать
одним из ведущих отечественных исследователей
в области зоологии. 
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Principal trends and methods of investigating the postnatal growth in reptiles are discussed. Particular atten#
tion is paid to the development of the method of skeletochronology, which enables age determination of in#
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curves based on such data.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


