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ВВЕДЕНИЕ

Большинство земноводных умеренных
широт обладают двухфазным годовым циклом,
при котором взрослые особи только размножают-
ся в водоёме, а большуючасть года проводят на су-
ше (Vitt, Ca well, 2014). Для таких видов харак
терно формирование водного и наземного морфо
типов, различныху самцови самок.

Одним из факторов, формирующих поло-
вые различия по внешним морфологическим
признакам у земноводных, являются гистологи-
ческие процессы в коже, что показано на примере
чёрного ( Stejneger, 1907) и
хоккайдского ( Dunn, 1923)
углозубов (Aoto, 1950; Hasumi, Iwasawa, 1990). У
самцов этих видов в отличие от самок в водную
фазу годового цикла наблюдается увеличение объ-
ёма кожишейной, туловищной и хвостовой частей
тела, в то время как в наземный период самцы и
самки морфологически схожи. Возникновение та-
ких половых различий связано со значительным,
по сравнению с самками, увеличением объёма со-
единительной ткани у самцов в водную фазу и её
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Hynobius nigrescens
Hynobius retardatus

последующим уменьшением в наземную фазу го-
довогоцикла.

Сибирский углозуб,
Dybowski, 1870, как и все земноводные с двух-

фазным годовым циклом обладает выраженной
сезонной изменчивостью, имеющей различные
морфологические проявления у самцов и самок
(Куранова, Ярцев, 2011; Ярцев, Евсеева, 2018 , ).
Особи водного и наземного морфотипов разли-
чаются п

что кожные структуры хвоста, горлово-
го мешка и спины самцов и самок сибирского
углозуба имеют схожую сезонную изменчивость
(Ярцев, Евсеева, 2018 , ).

Цель данной статьи – выявить половые раз-
личия гистологических параметров кожи особей

водногоиназемногоморфотипов.

Исследованыполовозрелые самцы ( = 10) и
самки ( = 10) сибирского углозубаиз научнойкол-
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о длине иширине хвоста, ширине головы
и клоаки, длине конечностей, гленоацетабуляр-
ному расстоянию (Куранова, Ярцев, 2011). Однако
выявлено,
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Изучены гистологические особенности кожи спины (КС), горлового мешка (КГМ) и хвоста (КХ)
половозрелых самцов и самок сибирского углозуба ( ) водного и наземногоморфотипов.
С помощью гистологических и статистических методик оценены половые различия по относительной площади
эпидермиса, соединительной ткани дермы, её компактного и рыхлого слоёв, гранулярных и слизистых желёз. В
водную фазу самцы по сравнению с самками характеризуются большей площадью элементов соединительной
ткани дермы КГМ и КС, эпидермиса КХ, меньшими объёмами гранулярных желёз на верхнем участке КХ и
элементов соединительной ткани дермы на нижнем участке КХ. В наземный период половые различия
выражены слабо: самки по сравнению с самцами обладают б льшими объёмами соединительной ткани дермы и
рыхлого её слоя на верхнем участке КХ. Среди структурных элементов кожи наибольший вклад в формирование
половыхразличий вносят элементысоединительной тканидермы.

: хвостатые земноводные, покровы,морфотип, гистология кожи, вторичныеполовыепризнаки.
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лекции кафедры зоологии позвоночных и эколо-
гии Национального исследовательского Томского
государственного университета. Особи водной
фазы отловлены в окрестностях г. Томска в конце
апреля и начале мая 2012, 2014 гг., особи наземной
фазы – в окрестностях с. Карагай в августе 2005 г.
(юго-восток ЗападнойСибири, Томская область) и
зафиксированы в 10%-ном кисломформалине (де-
тали см.:Ярцев, Евсеева, 2018 , ).

У исследуемых экземпляров отобраны
участки кожи с середины правой стороны хвоста,
середины спины и горлового мешка по схеме, опи-
санной ранее (Ярцев, Евсеева, 2018 ). Гистоло-
гическая обработка проведена классическими
методами (Ярцев, 2019; Exbrayat, 2013). Материал
обезвожен в растворах этанола возрастающей кре-
пости, просветлён в бутаноле и заключён в пара-
фин. Срезы толщиной 10 мкм изготовлены на ро-
тационном микротоме RMD-3000 (MTPoint, Рос-
сия), окрашены пикрофуксином по Ван-Гизону и
модифицированным азаном. Обзорная микроско-
пия препаратов, изготовление микрофотоснимков
и измерения осуществлены с помощью микроско-
па Axio Lab A1, камеры AxioCam ERc 5s и про-
граммного обеспечения ZEN 2012 (Carl Zeiss Mi-
croscopy, Германия).

При обзорной микроскопии структурные
элементы кожи земноводных выделены по обще-
принятой схеме (Соколов, 1964; Fox, 1986; Hasu-
mi, Iwasawa, 1992; Wells, 2007). По микрофото-
снимкам измерены следующие показатели (мкм ):
площадь эпидермиса (ПЭ), компактного слоя дер-
мы (ПКС), гранулярных (ПГЖ) и слизистых
(ПСЖ) желёз, пустот (ПП) и общая площадь ис-
следуемой области (ИО). На основе измерений
рассчитаны (мкм ): площадь исследуемого участ-
ка (ПИУ = ИО–ПП), дермы (ПД = ПИУ–ПЭ), сое-
динительной ткани (ПСТ = ПД–ПГЖ–ПСЖ),
рыхлой соединительной ткани (ПРСТ = ПСТ–
ПКС). Все абсолютные значения показателей пе-
реведенывотносительныеотПИУ.

Статистическая обработка проведена с по-
мощью программы Statistica 7.0 (StatSoft, США).
Характер распределения вариационных рядов
оценён с помощьюкритерияШапиро –Уилка. Рас-
считаны следующие описательные статистики:
среднее арифметическое ( ), минимум ( ) имак-
симум ( ), стандартное отклонение ( ), стан-
дартная ошибка среднего ( ), коэффициент вари-
ации ( ), уровень значимости ( ). В зависимости
от результатов теста на характер распределения
использован критерий Стьюдента ( ) или Ман-
на – Уитни ( -test). Результаты тестов принима-
лись достоверными при достижении порога ве-
роятности 5% ( ≤0.05).
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Сравнение гистологических
параметров кожи верхнего участка хвоста самцов
и самок водного морфотипа показало значимые
статистические различия по ПЭ ( = -3.92; <
< 0.05) и ПГЖ ( = 2.88; < 0.05). На нижнем
участке хвоста различия обнаружены поПЭ ( =
= -2.57; < 0.05), ПКС ( = 2.43; < 0.05), ПСТ ( =
= 2.59; < 0.05) и ПРСТ ( = 2.38; < 0.05). Участ-
ки кожи горлового мешка особей водного мор-
фотипа отличаются по ПКС ( = -4.53; < 0.05) и
ПСТ ( = -2.44; < 0.05). В коже спины значимые
статистические различия обнаружены только по
одному параметру – ПКС ( = -2.46; < 0.05)
(рис. 1).

Самцы водного морфотипа по сравнению с
самками характеризуются большей площадью
эпидермиса хвоста, компактного слоя дермы спи-
ны, соединительной ткани и компактного слоя
дермы горлового мешка, но меньшей площадью
гранулярных желёз в верхней части хвоста, эле-
ментов соединительной ткани дермы нижнего
участка хвоста (см. рис. 1).

В наземную фазу сезонно-
го цикла половые различия выявлены только по
ПСТ ( = 2.51; < 0.05) и ПРСТ ( -test: = 2.42;
≤ 0.05) в коже верхнего участка хвоста (рис. 2).

Самки наземного морфотипа, по сравнению
с самцами, обладают большей площадью соеди-
нительной ткани дермы и её рыхлого слоя в коже
верхнего участка хвоста (см. рис. 2).

Ввиду того, что размножение сибирского
углозуба происходит в водную фазу сенного цик-
ла, в это период, вероятно, должныформироваться
изменения, связанные с адаптацией к водной сре-
де, и наиболее проявляться возможные половые
различия. При вхождении в водоём явно выра-
женные изменения в коже связаны с соедини-
тельной тканью: её объём увеличивается у пред-
ставителей обоих полов в коже хвоста, а у сам-
цов – ещё и в коже горлового мешка (Ярцев, Ев-
сеева, 2018 , ). Кроме этого, как у самцов, так и у
самок, в коже хвоста увеличивается мощность
эпидермиса, а общих изменений в коже спины не
выявлено. Несмотря на значительную общность
изменений у самцов и самок, степень их выражен-
ности связана с полом, что приводит к формиро-
ваниюполовыхразличий вданныйпериод.Самцы
имеют большую мощность эпидермиса хвоста, а
самки – больший объём соединительной ткани и
размеры гранулярных желёз. Объём соединитель-
ной ткани в коже спины и горлового мешка у сам-

st

st

st

st st

st

st

st

st

st

́

́
́

СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ 2020 Т 20, вып. 3 4 101. /

Половая изменчивость гистологических параметров кожи сибирского углозуба



Рис. 1.

Fig. 1.

Половая изменчивость гистологических параметров различных участков кожи в
воднуюфазу сезонного цикла: – верхний участок хвоста, – нижний участок хвоста, – горловой мешок, – спи-
на. ПЭ – площадь эпидермиса, ПГЖ – площадь гранулярных желёз, ПСЖ – площадь слизистых желёз, ПКС – пло-
щадь компактного слоя, ПСТ – площадь соединительной ткани, ПРСТ – площадь рыхлой соединительной ткани.
Астериск обозначает статистически значимыеразличия ( ≤ 0.05), планкипогрешностейпоказывают
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Sexual variability of histological parameters of different skin regions of in the aquatic pha
se of its seasonal cycle: – upper part of caudal region, – lower part of caudal region, – throat region, – dorsal region;
AE – the area of epidermis,AGG – the area of granular glands,AMG – the area of mucous glands,ASC – the area of stratum
compactum, ACT – the area of connective tissue, ASS – the area of stratum spongiosum. An asterisk denotes significant
differences ( ≤0.05), vertical bars represent ± of themean
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цов в водную фазу больше, чем у самок. Всё это
сказывается на внешнем облике животных в вод-
ную фазу: кожа самцов в целом выглядит более
«отёчной», а хвост имеет большую высоту и упло-
щён в поперечном сечении в сравнении с самками,
у которыхонниже, но визуальноболее толстый.

После выхода животных из водоёма – в на-
земную фазу – у самцов и самок в коже хвоста про-
исходят уменьшение площади соединительной
ткани и гипертрофия гранулярных желёз, а также
увеличивается мощность эпидермиса горлового
мешка (Ярцев, Евсеева, 2018 , ). При этом значи-
тельная часть половых различий по параметрам ко-
жи исчезает, они сохраняются лишь в объёмах со-
единительной тканикоживерхнего участка хвоста.

Полученные результаты согласуются с дан-
ными по половой изменчивости внешних морфо-

а б

логических признаков особей томской популяции
данного вида: самцы в водный период обладают
б льшими длиной и высотой хвоста и шириной
головы по сравнению с самками, а в наземный –
меньшей длиной головы и относительной длиной
хвоста (Куранова,Ярцев, 2011).

Вероятно, наблюдаемые половые различия
гистологических параметров кожи связаны с дей-
ствием половых гормонов и пролактина, концен-
трация которых у земноводных также изменяется
в течение сезона активности (Hasumi 1993;
Mosconi et al., 1994). Показано, что действие дан
ных гормонов сопряжено между собой: наиболь
шее влияние пролактина на морфологические
признаки земноводных проявляется при повыше
нии концентрации андрогенов в крови, а присут
ствие эстрогенов, напротив, может ингибировать
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Рис. .

Fig. 2.

2 Половая изменчивость гистологических параметров различных участков кожи в
наземную фазу сезонного цикла: – верхний участок хвоста, – нижний участок хвоста, – горловой мешок, –
спина.Условныеобозначения см. рис. 1

Salamandrella keyserlingii
б в га

Sexual variability of histological parameters of different skin regions of in the terrestrial
phase of its seasonal cycle: – upper part of caudal region, – lower part of caudal region, – throat region, – dorsal
region.The designations are as in Fig. 1
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эффекты пролактина (Polzonetti-Magni et al., 1995;
Norris, Lope , 2011). Поскольку концентрация поло-
вых гормонов и пролактина изменяется сезонно, то
и степень выраженности эффектов данных гормо-
нов на морфологические признаки, в том числе и на
тканевом уровне, изменяется в течение годового
цикла. Так, у самцов (Mosconi et al.,
1994) выявлено синхронное повышение концентра-
ции пролактина и андрогенов в плазме крови в зим-
ниемесяцы с достижениемпика вфеврале – к пери-
оду размножения данного вида. У самок, напротив,
наибольшийуровеньпролактина вплазме кровиот-
мечен в декабре, незадолго до увеличения концен-
трации вителлогенина, с последующим пониже-
ниемиповторнымименьшимипикамивмае.

Для самцов обнаружено, что
высокая концентрация андрогенов перед началом
размножения запускает формирование водного
морфотипа (Hasumi 1993). При завершении
данного процесса – уже у размножающихся сам

z

et al.,
-

Triturus carnifex

H. nigrescens

цов – уровень андрогенов снижается. У самок из-
менения такого рода не происходят, что связано с
низкимуровнем андрогенов в крови.

Если предположить наличие аналогичных
тенденций сезонной динамики гормонов у сибир-
ского углозуба, то, вероятно, подобныемеханизмы
лежат в основе формирования разной степени вы-
раженности половых различий у сибирского угло-
зуба. Мужской водный морфотип формируется
при совместном действии пролактина и андроге-
нов, но при низком уровне эстрогенов в начале пе-
риода размножения. Влияние этих гормонов при-
водит к большему, чем у самок, увеличению пло-
щади эпидермиса хвоста и элементов соедини-
тельной ткани дермы горлового мешка и спины. В
этот же период у самок под действием пролактина
и эстрогенов не происходит формирование столь
явных признаков, характерных для самцов, но
площадь элементов соединительной ткани дермы
хвоста увеличивается, что приводит к формирова-
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нию округлого хвоста по женскому типу. В на-
земный период концентрация половых гормонов 
и пролактина снижается, в результате чего фор-
мируются схожие наземные морфотипы самцов 
и самок. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Половая изменчивость гистологических 
параметров кожи в большей степени проявляет-
ся в водную фазу годового цикла по параметрам 
кожи хвоста. В наземный период половые раз-
личия выражены слабо. Среди структурных эле-
ментов кожи наибольший вклад в формирование 
половых различий вносят элементы соедини-
тельной ткани дермы. 
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Abstract. Histological features of the dorsal (DS), throat (TS) and tail skins (caudal skin, CS) were exa-
mined in Salamandrella keyserlingii females of the aquatic and terrestrial morphotypes. Using histologi-
cal and statistical methods, sexual differences in the relative areas of epidermis, strata compactum and 
spongiosum, connective tissue in the whole, granular and mucous glands were measured. In the aquatic 
phase, males, in comparison with females, have larger areas of the connective tissue in TS and DS, a lar-
ger area of the epidermis in CS, but smaller areas of the granular glands in the upper part of CS and ele-
ments of the connective tissue in the lower part of CS. In the terrestrial phase, sexual differences were 
weakly expressed. Females, in comparison with males, have larger areas of the connective tissue in the 
whole and its stratum spongiosum in the upper part of CS. Elements of the connective tissue made the 
greatest contribution to the formation of sexual differences of the skin in S. keyselingii. 
Keywords: tailed amphibians, integument, morphotype, skin histology, secondary sexual characteristics. 
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