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Аннотация. Изучены гистологические особенности кожи спины (КС), гор-

лового мешка (КГМ), хвоста (КХ), брюха (КБ), голени (КГ) и клоаки (КК) поло-
возрелых самцов и самок сибирского углозуба (Salamandrella keyserlinigii) вод-
ного морфотипа и уссурийского когтистого тритона (Onychodactylus fischeri). 
С помощью гистологических и статистических методик оценены видовые раз-
личия по относительным площадям эпидермиса, гранулярных и слизистых же-
лёз, элементов кориума. Кожа уссурийский когтистого тритона отличается плот-
ным ороговевшим эпидермисом и многочисленными капиллярами в кориуме, 
вдающимися в эпидермис. Самцы S. keyserlingii отличаются от таковых 
O. fischeri бо́льшей относительной площадью эпидермиса дорсальной части КХ, 
гранулярных желёз КГМ, КБ, КГ и вентрального участка КХ, слизистых желёз 
КГ, компактного слоя дорсальной части КХ, рыхлой соединительной ткани КС, 
КХ, КК и КБ, но меньшей относительной площадью эпидермиса вентральной 
части КХ, КК и КГ, гранулярных желёз дорсальной части КХ, слизистых желёз 
КГ, КС, вентральной части КХ, КБ и компактного слоя в вентральной части КХ. 
Самки S. keyserlingii по сравнению с таковыми O. fischeri характеризуются уве-
личенными площадями эпидермиса дорсального участка КХ, гранулярных же-
лёз КБ и вентрального участка КХ, слизистых желёз КГ, компактного слоя ко-
риума дорсального участка хвоста, рыхлой соединительной ткани КХ и КК, но 
меньшей площадью эпидермиса КБ и вентральной части КХ, гранулярных же-
лёз дорсальной части КХ и КК, слизистых желез в КГ и вентральной части КХ, 
компактного слоя на всех участках кожи, кроме дорсальной КХ. Наблюдаемые 
различия связаны с разной степенью адаптации данных видов к водной среде. 

Ключевые слова: амфибии, хвостатые земноводные, кожный покров,  
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Summary. To understand the role of skin in the formation of morphological adap-

tations in amphibians to different environmental conditions, we studied histological 
features of the skin from throat (TS), back (BS), dorsal part of the tail (DPTS), ventral 
part of the tail (VPTS), abdomen (AS), cloacal (CS), and shin (ShS) in Salamandrella 
keyserlingii males and females of the aquatic morphotypes and Onychodactylus fisch-
eri. These hynobiid species have different ecological preferences: S. keyserlingii is 
a limnophylic salamander, while O. fischeri is a reophylic one. Using histological and 
statistical methods, interspecific differences in the relative areas of epidermis, strata 
compactum and spongiosum, connective tissue in the whole, granular and mucous 
glands were measured (See Figs. 1, 2). 

Males of S. keyserlingii, in comparison with those of O. fischeri, have larger areas 
of the epidermis in DPTS, the granular glands in TS, AS, ShS, VPTS, the mucous 
glands in DPTS, the stratum spongiosum in BS, DPTS, VPTS, CS, AS, but smaller 
areas of the epidermis in VPTS, CS, ShS, the granular glands in DPTS, the mucous 
glands in TS, AS, VPTS, the stratum compactum in VPTS (See Table 1). Females of 
S. keyserlingii, in comparison with those of O. fischeri, have larger areas of the epi-
dermis in DPTS, the granular glands in AS, VPTS, the mucous glands in TS, the stra-
tum compactum in DPTS, the stratum spongiosum in DPTS, VPTS, CS, but smaller 
areas of the epidermis in AS, VPTS, the granular glands in DPTS, CS, the mucous 
glands in TS, VPTS, the stratum compactum in all studied skin areas except for DPTS 
and VPTS (See Table 2). The skin peculiarities of these species are the result of dif-
ferent levels of adaptation to the aquatic environment: S. keyserlingii changes aquatic 
habitat (short breeding season) to the terrestrial one during the year, but O. fischeri is 
constantly connected with the aquatic environment. 

The article contains 2 Figures, 2 Tables, 31 References. 
Keywords: amphibians, salamanders, integument, histology, species differences 
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Введение 
 
Кожа земноводных – сложный орган, выполняющий разнообразные 

функции: защитную, дыхательную респираторную, транспортную и другие 
[1, 2]. Особенности её организации могут варьировать у разных видов, что 
связано с адаптацией к условиям обитания. Это проявляется в межвидовых 
отличиях по текстуре кожи, распределению кровеносных сосудов, органи-
зации эпителия, размерам и количеству гранулярных и слизистых желёз, 
а также составу выделяемого ими секрета [3–6]. 

Семейство углозубые (Hynobiidae) включает примитивных хвостатых 
земноводных с различной экологической специализацией [7], что позволя-
ет использовать представителей данной группы для изучения общих зако-
номерностей адаптивных изменений кожи земноводных к различным 
условиям среды. Среди углозубых межвидовая изменчивость мерных ха-
рактеристик кожи взрослых животных изучена на примере двух видов: 
реофильного постоянно водного сычуаньского углозуба Batrachuperus 
pinchonii David, 1872 и лимнофильного китайского углозуба Hynobius 
chinensis Günther, 1889, находящегося в воде только в период размножения 
[8]. Выявлено, что кожа B. pinchonii богата кровеносными капиллярами и 
отличается толстым эпидермисом, а H. chinensis – мощным кориумом, 
крупными гранулярными и слизистыми железами. Все обнаруженные осо-
бенности покровов данных видов авторы связали с адаптацией к среде 
обитания. Однако сравнение проведено только на самцах, при этом осо-
бенности водного и наземного морфотипов H. chinensis не учитывались. 

Более полное понимание специфики адаптации кожи углозубых к усло-
виям среды обитания возможно при сравнении видов с разной степенью 
адаптации к водному образу жизни с учётом пола и морфотипа (при нали-
чии бифазного годового цикла). В нашей работе использованы виды угло-
зубых с выраженными экологическими отличиями – сибирский углозуб 
Salamandrella keyserlingii Dybowski, 1870 и уссурийский когтистый тритон 
Onychodactylus fischeri Boulenger, 1886. S. keyserlingii – лимнофильный вид, 
находящийся в водоёме только короткое время в период размножения, в то 
время как O. fischeri – высоко специализированный реофильный полувод-
ный вид [9]. 

Цель работы – выявить морфологические приспособления кожи самцов 
и самок уссурийского когтистого тритона и сибирского углозуба водного 
морфотипа путём сравнения этих видов, имеющих разные экологические 
особенности. 
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Материалы и методы 
 
Материалом для исследования послужили половозрелые самцы (n = 5, 

L. = 55,2–60,3 мм) и самки (n = 5, L. = 52,1–66,0 мм) S. keyserlingii водного 
морфотипа из коллекции кафедры зоологии позвоночных и экологии 
НИ ТГУ, использованные ранее в исследованиях сезонной изменчивости 
гистологических параметров кожи представителей обоих полов данного 
вида [10, 11]. Особи S. keyserlingii отловлены в окрестностях г. Томска 
(юго-восток Западной Сибири) в мае 2012 г. и апреле 2014 г. Сроки отло-
вов соответствовали периоду размножения для популяции данного вида 
[12]. В работе использованы экземпляры S. keyserlingii только с признака-
ми водного морфотипа. 

Экземпляры половозрелых самцов (n = 4, L. = 69,3–81,1 мм) и самок  
(n = 4, L. = 70,3–91,1 мм) O. fischeri взяты из Биоресурсной коллекции Фе-
дерального научного центра биоразнообразия наземной биоты Восточной 
Азии ДВО РАН (регистрационный номер 2797657). Они получены в ходе 
полевых работ на юге Дальнего Востока в июле 2019 г. в Партизанском и 
Чугуевском районах Приморского края. Отлов особей данного вида прово-
дился по разрешению Росприроднадзора РФ (№ АА-10-03-32/17476 от 
03.07.2019) ручным способом в естественных укрытиях, расположенных 
в водоёме или непосредственной близости от него. Из всех встреченных 
особей когтистого тритона изымали только тех, которые по размерам тела 
и морфологическим признакам соответствовали половозрелым особям. 
Отловленных животных умерщвляли in situ инъекцией 2% лидокаина 
в брюшную полость. Все манипуляции с тритонами (отлов, транспорти-
ровка, умерщвление) проведены в соответствии с требованиями гуманного 
обращения с животными и Европейской конвенцией о защите позвоноч-
ных животных, используемых для экспериментов или в иных научных це-
лях, что подтверждено заключением Комиссии по биоэтике ТГУ № 28 от 
14.06.2019.  

У экземпляров обоих видов, фиксированных в 10% кислом (S. keyser-
lingii) и нейтральном (O. fischeri) растворах формалина, вырезали участки 
кожи размером 3 × 3–10 мм с середины спины, горла, брюха, голени, пра-
вой стороны хвоста и клоаки целиком. Гистологическую подготовку проб 
проводили по классической схеме [13, 14]: материал последовательно 
обезвоживали в 70%, 96% и абсолютном этаноле от 4 до 12 ч для каждой 
концентрации, просветляли в бутаноле (не менее 8 ч) и пропитывали в па-
рафине (8 ч) с последующей заливкой в блок. Срезы толщиной 10 мкм из-
готавливали на ротационном микротоме RMD-3000 (MTPoint, Россия). От 
каждого образца получали от 1 до 5 стёкол со срезами. Всего изготовлено 
300 микропрепаратов. Срезы для обзорных методов окрашивания монти-
ровали на стекло с помощью белок-глицериновой смеси, для гистохимиче-
ских методов окрашивания использовали стекла класса SuperFrost (Menzel, 
Германия). 

Микропрепараты кожи для обзорной микроскопии окрашивали моди-
фицированным азаном [13, 14]. Гистохимическое выявление углеводов 
проводили ШИК-реакцией, кислых мукополисахаридов – альциановым 
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синим (pH = 2,5), белков – синим Кумасси [13, 14]. Микрофотоснимки из-
готавливали с помощью микроскопа Axio Lab A1 с камерой AxioCam ERc 
5s и программного обеспечения ZEN 2012 (Carl Zeiss, Германия). 

Обзорную микроскопию проводили на всех срезах серии для выявления 
качественных особенностей микроструктуры кожи, а измерения площадей 
структур кожи – по микрофотографиям случайно отобранных из лучших 
по качеству срезов в начале и в конце серии. Измеряли (мкм2): площадь 
исследуемого участка среза (ПИУ), эпидермиса (ПЭ), компактного слоя 
дермы (ПКС), гранулярных (ПГЖ) и слизистых желёз (ПСЖ) в его преде-
лах. На основе данных измерений рассчитывали площадь рыхлой соедини-
тельной ткани (ПРСТ) путём вычитания из ПИУ всех других измерений – 
ПЭ, ПКС, ПГЖ, ПСЖ. Все абсолютные значения показателей (мкм2) пере-
водили в относительные путём их деления на площадь исследуемого 
участка среза. 

Статистический анализ проводили с использованием программы 
Statistica 8.0 (StatSoft, США). Рассчитывали следующие описательные ста-
тистики: среднюю (x̅), минимум (max) и максимум (min), стандартное от-
клонение (σ), стандартную ошибку средней (mx̅), коэффициент вариации 
(Cv). Ввиду использования малых выборок учитывали требования, необхо-
димые для работы с такими данными [15–18], и подбирали соответствую-
щие статистические методики: для оценки характера распределения ис-
пользовали критерий Шапиро–Уилка, в зависимости от характера распре-
деления – критерии Стьюдента (tSt) или Манна–Уитни (U-test) для парных 
сравнений и однофакторный дисперсионный анализ (One-way ANOVA) 
или критерий Краскела–Уоллиса (Kruskal–Wallis test) – для сравнения трёх 
и более выборок. 

 
Результаты исследования 

 
Общая структура кожи. Структура кожи самцов и самок S. keyserlingii 

и O. fischeri схожа. У O. fischeri она имеет более плотный ороговевающий 
эпидермис и более многочисленные капилляры в кориуме, вдающиеся 
в эпидермис (рис. 1). Напротив, у S. keyserlingii роговой слой эпидермиса 
не выражен, а капилляры встречаются реже и только в кориуме. 

В коже обоих видов хорошо различимы многослойный эпидермис и ко-
риум, в котором расположены железы, капилляры, нервные волокна и ме-
ланофоры (рис. 1). В кориуме выражены два слоя, отличающиеся по плот-
ности и пространственной ориентации волокон: губчатый (stratum 
spongiosum) и компактный (stratum compactum). В субэпидермальном про-
странстве губчатого слоя хорошо визуализируется в виде тонкой яркой 
полоски его хромофильная область. 

Кожные железы у S. keyserlingii и O. fischeri расположены в губчатом 
слое кориума и по характеру секрета делятся на слизистые и гранулярные. 
Все железы многоклеточные, моноптихиального типа, открываются на по-
верхность кожи. Слизистые железы небольшого размера и округлой фор-
мы. Они располагаются в непосредственной близости к эпидермису. 
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У обоих видов данные железы выделяют аморфный секрет, содержащий 
осно́вные и кислые мукополисахариды, что подтверждается положи-
тельным окрашиванием альциановым синим и ШИК-реакцией, а также 
небольшое количество протеинов – слабая реакция с синим Кумасси 
(рис. 1a, 1b, 1d, 1e). Гранулярные железы округлые, крупные, располагают-
ся по всему губчатому слою дермы. Независимо от вида, они характеризу-
ются зернистым содержимым белковой природы, что выявляется положи-
тельной реакцией с синим Кумасси (рис. 1c, 1f). 

Гистологические особенности строения кожи различных участков те-
ла. Как было показано ранее, у самцов и самок S. keyserlingii водного мор-
фотипа эпидермис кожи хвоста включает 5–8 клеточных слоёв, кожи горла 
и спины – 4–6 слоёв [10, 11], а в эпидермисе кожи голени нами выявлено  
 

 
Рис. 1. Поперечные срезы кожи спины самок Salamandrella keyserlingii водного  
морфотипа (a–c) и Onychodactylus fischeri (d–f): 1 – роговой слой эпидермиса;  

2 – эпидермис; 3 – хромофильная область губчатого слоя кориума; 4 – капилляр;  
5 – губчатый слой дермы; 6 – слизистая железа; 7 – гранулярная железа;  

8 – компактный слой кориума; 9 – мускулатура. Окрашивание:  
a, d – альциановый синий; b, e – ШИК реакция; c, f – синий Кумасси 

[Fig. 1. Dermal skin of aquatic morphotype female of Salamandrella keyserlingii (a-c) and female  
of Onychodactylus fischeri (d-f): 1 - stratum corneum of epidermis; 2 - epidermis; 3 - chromophilic  

region of stratum spongiosum of dermis; 4 - capillary; 5 - stratum spongiosum of dermis; 6 - mucous 
gland; 7 - granular gland; 8 - stratum compactum of dermis; 9 - musculature.  

Staining: a, d - Alcian blue; b, e – PAS; c, f - Coomassie blue] 
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4–7 слоёв клеток, брюха и клоаки – 4–6. Для самцов и самок O. fischeri ха-
рактерно 4–6 слоёв клеток в эпидермисе кожи хвоста, спины и голени, а 
для кожи горла, брюха и клоаки – 5–7 слоёв. 

В коже хвоста, независимо от пола и вида, выделены два участка: дор-
сальный, характеризующийся крупными гранулярными железами непра-
вильной формы, и вентральный – с более мелкими округлыми грануляр-
ными железами (рис. 2c, 2d, 2e, 2f), в связи с чем все сравнения проводили 
отдельно для дорсальной и вентральной областей кожи хвоста. На других 
участках тела кожа однородна на всём протяжении и характеризуется 
округлыми железами независимо от типа. 

Распределение и соотношение двух типов кожных желёз различается 
у исследуемых видов. В коже S. keyserlingii слизистые и гранулярные же-
лезы обнаружены на всех изученных участках кожи, но на вентральных 
(кожа горла и брюха) гранулярные железы встречаются реже (рис. 2a, 2b).  
 

 
Рис. 2. Поперечные срезы кожи брюха (a, b), дорсальной (c, f) и вентральной (d, e)  

частей хвоста самок Salamandrella keyserlingii водного морфотипа (a, c, d)  
и Onychodactylus fischeri (b, e, f): 1 – роговой слой эпидермиса; 2 – эпидермис;  

3 – хромофильная область губчатого слоя кориума; 4 – капилляр; 5 – губчатый слой 
дермы; 6 – слизистая железа; 7 – гранулярная железа; 8 – компактный слой кориума;  

9 – мускулатура. Окрашивание: a, d – альциановый синий; b, e – ШИК реакция;  
c, f – синий Кумасси. Окрашивание: модифицированный азан 

[Fig. 2. Transverse sections of the abdomen (a, b), dorsal (c, f) and ventral (d, e) parts of the tail skin  
of aquatic morphotype female of Salamandrella keyserlingii (a, c, d) and female of Onychodactylus  
fischeri (b, e, f): 1 - stratum corneum of epidermis; 2 - epidermis; 3 - chromophilic region of stratum 

spongiosum of dermis; 4 - capillary; 5 - stratum spongiosum of dermis; 6 - mucous gland; 7 - granular 
gland; 8 - stratum compactum of dermis; 9 - musculature. Modified azan staining] 
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У O. fischeri два типа желёз выявлены везде, за исключением кожи брюха, 
где обнаружены только слизистые железы.  

Наличие различий в структурной организации кожи в зависимости от 
участка тела подтверждено результатами предварительных статистических 
сравнений. Кожа с разных частей тела у самцов и самок S. keyserlingii и 
O. fischeri отличаются по всем параметрам (p < 0,05), поэтому дальнейшие 
сравнения проводили отдельно для каждого участка. 

Межвидовая изменчивость кожи самцов O. fischeri и S. keyserlingii. 
Кожа горла. Статистические различия на этом участке обнаружены 
по ПГЖ (Z = 2,42, p ≤ 0,05) и ПСЖ (tSt = –4,56, p < 0,05) (табл. 1). Самцы 
S. keyserlingii по сравнению с O. fischeri характеризуются большей относи-
тельной площадью гранулярных желёз, но меньшей – слизистых. 

Кожа спины. У самцов S. keyserlingii и O. fischeri различается по ПСЖ 
(tSt = –3,56, p < 0,05) и ПРСТ (tSt = 3,55, p < 0,05) (табл. 1). Самцы S. key-
serlingii обладают большей относительной площадью рыхлой соедини-
тельной ткани, но меньшей – слизистых желёз. 

Кожа хвоста. Установлено, что у изучаемых видов кожа дорсального 
участка хвоста различается по ПЭ (tSt = 12,51, p < 0,05), ПГЖ (tSt = –17,49, 
p < 0,05), ПКС (Z = 2,52, p ≤ 0,05), ПРСТ (tSt = 10,89, p < 0,05) (табл. 1). Для 
кожи вентральных участков хвоста межвидовые различия выявлены по ПЭ 
(tSt = –4,87, p < 0,05), ПГЖ (Z = 2,99, p ≤ 0,05), ПСЖ (tSt = –4,09, p < 0,05), 
ПКС (tSt = –9,90, p < 0,05), ПРСТ (tSt = 4,85, p < 0,05) (табл. 1). Самцы 
S. keyserlingii в коже дорсального участка хвоста имеют бо́льшие относи-
тельные площади эпидермиса и всех элементов соединительной ткани и 
меньшие размеры гранулярных желёз, чем самцы O. fischeri. Кожа вен-
трального участка хвоста S. keyserlingii в сравнении с таковой O. fischeri 
имеет большие размеры гранулярных желёз и рыхлой соединительной тка-
ни и меньшие – эпидермиса и компактного слоя дермы.  

Кожа брюха. Межвидовые различия выявлены по ПГЖ (tSt = 5,32, 
p ≤ 0,05), ПСЖ (tSt = –5,05, p < 0,05) и ПРСТ (tSt = 5,96, p ≤ 0,05) (табл. 1). 
Самцы S. keyserlingii по сравнению с таковыми O. fischeri обладают боль-
шей относительной площадью гранулярных желёз, рыхлой соединитель-
ной ткани, но меньшей – слизистых желёз. 

Кожа клоаки. Значимые различия выявлены по ПЭ (Z = –2,52, p ≤ 0,05) 
и ПРСТ (tSt = 5,96, p ≤ 0,05) (табл. 1). Самцы S. keyserlingii в сравнении 
с таковыми O. fischeri имеют большую относительную площадь рыхлой 
соединительной ткани, но меньшую – эпидермиса. 

Кожа голени. Межвидовые отличия обнаружены по ПЭ (tSt = –3,01, 
p < 0,05), ПГЖ (Z = 2,15, p ≤ 0,05), ПСЖ (tSt = 2,83, p < 0,05) (табл. 1). Самцы 
S. keyserlingii характеризуются большей площадью гранулярных и слизи-
стых желёз, но меньшей – эпидермиса. 

Самцы S. keyserlingii в отличие от таковых O. fischeri обладают бо́льшей 
относительной площадью эпидермиса кожи дорсальной части хвоста, гра-
нулярных желёз кожи горла, брюха, голени и вентрального участка хвоста, 
слизистых желёз кожи голени, компактного слоя кожи дорсальной части 
хвоста, рыхлой соединительной ткани кожи спины, хвоста, клоаки и брю-
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ха, но меньшей относительной площадью эпидермиса кожи вентральной 
части хвоста, клоаки и голени, гранулярных желёз кожи дорсальной части 
хвоста, слизистых желёз кожи горла, спины, вентральной части хвоста, 
брюха и компактного слоя в коже вентральной части хвоста. 

Межвидовая изменчивость кожи самок O. fischeri и S. keyserlingii вод-
ного морфотипа. Кожа горла. Кожа самок S. keyserlingii отличается от 
таковой O. fischeri по ПГЖ (Z = 3,36, p ≤ 0,05), ПСЖ (tSt = –2,53, p < 0,05) и 
ПКС (tSt = –5,67, p < 0,05) (табл. 2). Самки S. keyserlingii обладают большей 
площадью гранулярных желёз, но меньшей слизистых желёз и компактно-
го слоя кориума, по сравнению с самками O. fischeri. 

Кожа спины. На данном участке различия выявлены только по ПКС 
(tSt = –4,19, p < 0,05) (табл. 2). Самки S. keyserlingii отличаются меньшей 
относительной площадью компактного слоя. 

Кожа хвоста. Статистические различия на дорсальном участке хвоста 
выявлены по ПЭ (Z = 3,36, p ≤ 0,05), ПГЖ (tSt = –12,94, p < 0,05), ПКС 
(tSt = 6,64, p < 0,05) и ПРСТ (Z = 3,36, p ≤ 0,05) (табл. 2).  

Вентральные участки хвоста различаются по ПЭ (tSt = –7,33, p < 0,05), 
ПГЖ (tSt = 5,26, p < 0,05), ПСЖ (tSt = –6,60, p < 0,05), ПКС (tSt = –6,86, 
p < 0,05), ПРСТ (tSt = 4,52, p < 0,05) (табл. 2). Для самок S. keyserlingii харак-
терны бо́льшие относительные площади эпидермиса и всех элементов со-
единительной ткани на дорсальном участке хвоста, гранулярных желёз и 
рыхлой соединительной ткани в вентральном, но меньшие – эпидермиса, 
слизистых желёз и компактного слоя в вентральной части хвоста, а также 
гранулярных желёз в дорсальной части хвоста. 

Кожа брюха. Видовые различия выявлены по ПЭ (tSt = –3,23, p < 0,05), 
ПГЖ (tSt = 3,50, p < 0,05), ПКС (Z = –4,15, p ≤ 0,05) (табл. 2). Для самок 
S. keyserlingii характерны бо́льшие относительные площади гранулярных 
желёз, но меньшие – эпидермиса и компактного слоя кориума. 

Кожа клоаки. Статистические различия параметров выявлены по ПГЖ 
(tSt = –2,41, p < 0,05), ПКС (tSt = –4,89, p < 0,05), ПРСТ (tSt = 7,82, p < 0,05) 
(табл. 2). Самки S. keyserlingii отличаются большей относительной площа-
дью рыхлой соединительной ткани кориума, но меньшей – гранулярных 
желёз и компактного слоя кориума. 

Кожа голени. Статистически значимые различия присутствуют только по 
ПСЖ (tSt = 2,68, p < 0,05) (табл. 2). Для самок S. keyserlingii по сравнению 
с O. fischeri характерна бо́льшая площадь слизистых желёз кожи голени. 

Таким образом, кожа самок S. keyserlingii отличается от таковой самок 
O. fischeri большей относительной площадью эпидермиса кожи дорсально-
го участка хвоста, гранулярных желёз кожи брюха и вентрального участка 
хвоста, слизистых желёз кожи голени, компактного слоя в коже дорсально-
го участка хвоста, рыхлой соединительной ткани кожи хвоста и клоаки, но 
меньшей относительной площадью эпидермиса кожи брюха и вентральной 
части кожи хвоста, гранулярных желёз кожи дорсальной части хвоста и 
клоаки, слизистых желез в коже горла и вентральной части хвоста, ком-
пактного слоя на всех участках кожи кроме дорсальной части хвоста. 
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Обсуждение 
 
Полученные результаты по структуре кожи самцов и самок S. keyser-

lingii и O. fischeri согласуются с данными о строении кожи земноводных 
в целом [3], за исключением выделения хромофильной области губчатого 
слоя дермы. Он описан М.Е. Дильмухамедовым для кожи S. keyserlingii 
[19] и выявлен нами у обоих видов.  

Различная морфологическая организация кожи в зависимости от участ-
ка тела выявлена у хвостатых и бесхвостых земноводных. Кожа дорсаль-
ных и вентральных областей тела различается у земноводных по структуре 
эпидермиса, количеству и типам желёз [6, 19–23]. 

Обнаруженные в коже O. fischeri вдающиеся в эпидермис капилляры 
выявлены также у другого реофильного вида из семейства Hynobiidae – 
B. pinchonii [8] и ещё у ряда водных видов хвостатых и бесхвостых земно-
водных [3, 8, 24]. Это связано с увеличением роли кожного дыхания, явля-
ющегося эффективным в данных условиях. У B. pinchonii, как и у других 
реофильных земноводных, имеющих лёгкие, в водоёмах с низкой темпера-
турой или быстрых ручьях, насыщенных кислородом, интенсивность кож-
ного дыхания увеличивается, с одной стороны, ввиду его большей эффек-
тивности, а с другой – из-за подавления частоты дыхательных сокращений 
[24]. У безлёгочного O. fischeri все потребности организма в транспорте 
газов обеспечивает только кожа, поэтому вид характеризуется самым ин-
тенсивным кожным газообменом среди исследованных представителей 
Hynobiidae и Salamandridae [25]. 

В целом выявленные нами тенденции межвидовой изменчивости кожи 
O. fischeri и S. keyserlingii водного морфотипа отличаются от результатов 
сравнений кожи спины самцов реофильного постоянно водного B. pincho-
nii и лимнофильного H. chinensis, находящегося в воде только в период 
размножения [8]. B. pinchonii отличается от H. chinensis более толстым 
эпидермисом и наличием крупных кровеносных капилляров в кориуме, а 
H. chinensis – большей толщиной соединительной ткани и компактного 
слоя кориума, более крупными гранулярными и слизистыми железами [8]. 
Однако в данной работе использовано по одной особи каждого вида, при 
этом для H. chinensis не указаны ни дата отлова, ни морфотип, что затруд-
няет сопоставление полученных авторами результатов с таковыми в нашей 
работе. 

Наблюдаемые тенденции видовой изменчивости кожи O. fischeri и 
S. keyserlingii водного морфотипа, вероятно, связаны с разной степенью 
адаптации к наземной и водной средам. Как у самцов, так и у самок лим-
нофильного S. keyserlingii с высокой степенью наземности гранулярные 
железы большинства участков тела имеют бо́льшие относительные разме-
ры, чем у O. fischeri, что может быть связано с выполнением ими защитной 
функции – выделением ядовитого секрета при нападении хищника, а также 
для антимикробной защиты [3, 26, 27]. Возможно, смена среды обитания 
в течение годового цикла приводит к столкновению S. keyserlingii с бо́ль-
шим разнообразием как хищников, так и потенциально опасных микроор-
ганизмов, в отличие от O. fischeri, у которых размножение происходит 
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в подземной части водотоков, недоступной для хищников, что обуславли-
вает наблюдаемые межвидовые различия в относительных размерах грану-
лярных желёз. Для другого, связанного с горными ручьями вида углозу-
бых – семиреченского лягушкозуба Ranodon sibiricus Kessler, 1866 также 
отмечено наличие большого количества гранулярных желёз в коже спины 
предположительно для защиты от хищников [28]. 

У представителей обоих полов относительные площади соединитель-
ной ткани кожи увеличены у S. keyserlingii в сравнении с O. fischeri, что, 
вероятно, обусловлено поглощением ею большого количества воды, по-
ступившей из окружающей среды через эпидермис до формирования барь-
ерных механизмов в коже. Ранее показано, что у самцов и самок S. keyser-
lingii водного морфотипа в сравнении с таковыми наземного морфотипа 
увеличена относительная площадь соединительной ткани кожи хвоста и 
компактного слоя дермы в коже горла – только у самцов [10, 11]. Подоб-
ный эффект гидратации кожи в водную фазу сезонного цикла описан для 
самцов чёрного углозуба H. nigrescens Stejneger, 1907 [29, 30]. 

У реофильного, полуводного O. fischeri наличие плотного эпидермиса с 
выраженным роговым слоем и утолщенного компактного слоя кориума 
обусловлено, с одной стороны, защитной функцией от повреждения кожи 
и подлежащих структур, а с другой – предотвращением избыточной гидра-
тации организма, что показано ранее на примере H. retardatus [29]. 
У O. fischeri слизистые железы крупные, вероятно, ввиду их постоянной 
активности, которая может быть связана с интенсивным кожным дыхани-
ем, а также в защите от избыточной гидратации организма. Кроме того, 
слизь на поверхности кожи уменьшает сопротивление во время плавания, 
что показано на примере бесхвостых земноводных [3]. Гранулярные желе-
зы дорсальной части хвоста O. fischeri так же, как и у S. keyserlingii, увели-
чены вследствие выполнения ими защитных функций, что отчасти под-
тверждено тем, что хищники, как правило, не съедают хвосты когтистого 
тритона [31].  

 
Заключение 

 
Для кожи лимнофильного S. keyserlingii водного морфотипа в сравне-

нии с реофильным O. fischeri характерно наличие увеличенной рыхлой 
соединительной ткани кориума, что связано, вероятно, с поступлением 
в неё воды до формирования барьера. Кроме того, будучи большую часть 
годового цикла наземным обитателем S. keyserlingii в водной фазе в срав-
нении с полуводным O. fischeri имеет большие относительные площади 
гранулярных желёз. Для O. fischeri на большинстве участков тела харак-
терны утолщённые компактный слой кориума и эпидермис, а также круп-
ные слизистые железы. Последние две особенности позволяют эффектив-
нее формировать барьер, защищающий от избыточного поступления воды 
в организм в условиях постоянного нахождения в ней. Наблюдаемые осо-
бенности связаны с разной степенью адаптации данных видов к водной 
среде. 
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