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Адаптивные стратегии сибирского углозуба
(Salamandrella keyserlingii Dybowski 1870), ответ�
ственные за его самое широкое среди амфибий
распространение, остаются все еще мало понят�
ными (Берман, 2002). Представляется весьма ве�
роятным, что в основе выдающихся адаптивных
возможностей могут лежать, в числе прочих, осо�
бенности половых циклов и скорости достиже�
ния половозрелости, отраженные в возрастной
структуре популяции. Однако возрастная и се�
зонная динамика состояния половой системы си�
бирского углозуба изучена не удовлетворительно,
что может приводить к смешению этих компо�
нент. К настоящему времени подробно описаны

сезонная динамика морфологии семенников и
семяпроводов взрослых самцов в северном Охо�
томорье (Bulakhova, Berman, 2013), схематично –
в томской популяции (Ярцев, Куранова, 2010; Яр�
цев, 2014), а также – гонады личинок (Олжабеко�
ва, 1994). 

Особей в популяции обычно объединяют в
возрастные группы по степени выраженности
вторичных половых признаков и размерам. Угло�
зубов, пол которых можно определить по внеш�
ним признакам, считают взрослыми (adultus); не�
идентифицируемых по полу с длиной тела мень�
ше, чем у взрослых, относят в группу ювенильных
(например, Hasumi et al., 2009; Hasumi, 2010).

ВОЗРАСТНЫЕ И СЕЗОННЫЕ МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ 
ПОЛОВОЙ СИСТЕМЫ САМЦОВ СИБИРСКОГО УГЛОЗУБА 
(SALAMANDRELLA KEYSERLINGII, CAUDATA, HYNOBIIDAE) 

НА ОХОТОМОРСКОМ ПОБЕРЕЖЬЕ

© 2015 г.   Н. А. Булахова1, 2, Д. И. Берман1

1Институт биологических проблем Севера ДВО РАН, Магадан 685000, Россия
2Научно*исследовательский институт биологии и биофизики

Томского государственного университета, Томск 634050, Россия
e*mail: sigma44@mail.ru

Поступила в редакцию 11.12.2014 г.

Разграничены возрастная и сезонная динамика морфологии семенников и семяпроводов сибирско�
го углозуба (Salamandrella keyserlingii Dybowskii 1870) в популяциях побережья Охотского моря у
г. Магадана для корректного описания половых циклов. На основании внешнего вида половой си�
стемы обосновано выделение трех возрастных групп: молодые (juvenis), созревающие (subadultus) и
взрослые (adultus). Молодые самцы и самки (сеголетки и часть мелких животных генерации преды�
дущего года с длиной тела 20–30 мм), не различающиеся по морфологии гонад и половых путей,
объединены в подгруппу juvenis�1. Самцы подгруппы juvenis�2 имеют белые семенники и прямые,
узкие семяпроводы. Судя по размерам (L. = 30.7–55.5 мм) эту подгруппу также могут формировать
особи более чем одной генерации. Половая система самцов группы subadultus (достигших полового
созревания) имеет промежуточный между ювенильными и взрослыми вид. Их доля составляет до
четверти популяции в первой половине лета и уменьшается к осени по мере созревания животных,
которое, видимо, завершается у одних особей раньше, чем у взрослых, у других – позже, чем у взрос�
лых. Группу формируют самцы, которые в среднем мельче (L. = 40.0–56.6 мм) самцов, относимых в
категорию adultus. Отсутствие в литературе упоминаний об особях S. keyserlingii в умеренной клима�
тической зоне с подобным морфо�физиологическим состоянием может быть результатом недоста�
точной изученности. Морфология гонад и половых путей половозрелых (adultus) самцов (L. = 39.6–
60.9 мм) значительно меняется на протяжении сезона активности, но их семенники всегда в той или
иной степени желтые, а семяпроводы – извиты. Указанные признаки четко отличают эту группу самцов
от животных двух предыдущих групп. Отнесение самцов близкого размера к определенной возрастной
группе без анализа состояния гонад и семяпроводов во многих случаях чревато ошибкой.
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Между тем, предварительными исследованиями
установлено, что в популяциях сибирского угло�
зуба именно по окраске и размерам гонад и поло�
вых путей различаются несколько групп особей
(Булахова, Берман, 2013; Берман, Булахова,
2015). В их числе, группа вступивших в половое
созревание животных (subadultus), имеющая, как
будет показано ниже, важнейшее методологиче�
ское значение при изучении полового цикла уг�
лозубов.

Настоящая работа ставит своей целью выявле�
ние возрастных и сезонных морфологических из�
менений половой системы (семенников и семя�
проводов) и сезонной динамики некоторых вто�
ричных половых признаков сибирского углозуба.
Полученные данные должны способствовать раз�
граничению сезонной и возрастной компоненты
морфологических изменений, подразделению
самцов в популяции на возрастные группы и слу�
жить описанию половых циклов сибирских угло�
зубов, мнение о которых весьма противоречиво
(Савельев и др., 1993; Булахова, Берман, 2012; Яр�
цев и др., 2013; Bulakhova, Berman, 2013; Ярцев,
2014).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район проведения исследования, методы и
сроки отлова, а также обработки животных опи�
саны в предыдущей работе (Берман, Булахова,
2015). Немногие дополнения к методике состоят
в следующем. Животных умерщвляли шоковым
замораживанием (в морозильной камере), иссле�
довали сразу после размораживания или фикси�
ровали в 10% растворе формалина и обрабатыва�
ли через некоторое время. Погодные условия теп�
лых периодов 2011 и 2012 гг. не выходили за рамки
средних многолетних значений (Справочник…,
1966), что дало возможность совместить материа�
лы за два года.

Длина тела от кончика морды до переднего
края клоаки (L.), общая длина (тела с хвостом –
L.t.), длина клоаки (L.cl.) измерены штангенцир�
кулем у 355 самцов и 279 самок; длина семенни�
ков (L.tes.), диаметры семенников (D.tes.) и семя�
проводов в самой широкой их части (D.d.s.) –
у 355 самцов, длина семяпроводов – у 25 взрос�
лых и 20 ювенильных самцов. Рассчитаны индек�
сы относительных длины и ширины гонад и диа�
метра семяпроводов (L.tes./L., D.tes./L. и D.d.s./L.,
соответственно). Вес 132 углозубов определен
дважды: при поимке и после размораживания.
Кроме животных, отловленных специально для
данного исследования, использованы коллекци�
онные материалы лаборатории биоценологии
ИБПС ДВО РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Развитие брачного наряда

Динамика формирования наряда. Первые вы�
шедшие с зимовки и отловленные на суше самцы
имеют несколько увеличенные клоаки, сероватое
брюхо и горло и заметный рисунок на спине в ви�
де двух широких золотистых полос вдоль позво�
ночника. Эти полосы – в разной степени выра�
женный элемент окраски взрослых углозубов во
внебрачное время, а также молодых животных.
Идущие через 3–5 дней в воду самцы отличаются
уже увеличенными жаберными мешками, кото�
рые, как и вся нижняя поверхность тела, приоб�
ретает отчетливый зеленоватый оттенок; спина к
этому времени темнеет, и золотистый рисунок
становится почти не виден.

Через 7–9 дней от начала сезона спина подав�
ляющего большинства самцов, направлявшихся в
воду, еще более темная (почти черная), чем у от�
ловленных в предыдущие дни. Ни один из пой�
манных на суше углозубов не имел развитой ото�
рочки хвоста. В образующихся вскоре нерестовых
скоплениях (на “токах”) самцы были уже в пол�
ном брачном наряде: с широкой хвостовой ото�
рочкой, обширным жаберным мешком и выпук�
лой клоакой (диаметр клоакального выступа мо�
жет достигать 7 мм). Спина, голова и хвост
подавляющего большинства животных – интен�
сивно черные, рисунок не видим. За счет разви�
тия оторочки хвост самцов в нерестовых водоемах
не только становится более широким, но и не�
сколько удлиняется, что, видимо, приводит к уве�
личению общей длины (L.t.) животного (табл. 1).

Для определения скорости формирования
брачного наряда группа из 40 самцов с несколь�
кими самками сразу после отлова на суше была
помещена в аквариум с температурой воды 5–
8°С. Уже через сутки у самцов стала заметной ото�
рочка на хвосте, а полное развитие брачного на�
ряда завершилось через 4 суток. 

В воде в нерестовое время тело животных за�
метно обводняется, становится желеобразным,
тогда как по завершению брачного периода оно
упругое, “мускулистое”. Взвешивание самцов
(n = 27), отловленных на входе в водоем (4.1 ± 0.1 г,
3.2–5.5) и через 2 суток пребывания в воде, пока�
зало увеличение массы почти на 15% – до 4.7 ± 0.1 г
(3.7–5.8).

В конце июня, по завершению сезона размно�
жения, большинство взрослых самцов все еще со�
храняют некоторые элементы брачного наряда:
темную окраску дорсальной поверхности тела и,
хотя и уменьшенную, но все еще заметную ото�
рочку на хвосте. Эти признаки полностью исчеза�
ют лишь в июле. К концу лета взрослые самцы
вновь начинают темнеть, а выпуклость клоаки у
них увеличивается (табл. 1).
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Внешний вид самок почти не меняется на про�
тяжении всего периода активности. Единствен�
ный элемент брачного наряда, подверженный у
них явной сезонной изменчивости, – степень вы�
пуклости клоаки. Как и у самцов, тело самок в во�
доеме “обводняется”, а масса увеличивается: че�
рез 2 суток пребывания в воде на 12% – с 5.0 ± 0.1 г
(n = 31, 3.2–6.8) до 5.6 ± 0.2 г (3.5–7.7).

Размеры клоаки (длина и, особенно, степень
выпуклости, которую трудно измерить) также ме�
няются в течение сезона активности. Максималь�
на она у нерестящихся самцов, минимальна – в
конце июля. Во все фенологические сроки, за ис�
ключением времени нереста, длина клоаки кор�
релирует с длиной тела (табл. 1). У самок связь
размера клоаки с длиной тела выявлена лишь в
конце июля. Максимальных размеров клоаки до�
стигают перед нерестом во время овуляции (по
наблюдениям в акватеррариуме), а на суше – в
конце июня, после чего уменьшаются к концу
июля и несколько увеличиваются к осени
(табл. 1).

Сезонные изменения морфологии
половой системы взрослых самцов

Половая система самцов углозуба состоит из
пары расположенных в середине полости тела се�

менников с жировыми телами и системы семявы�
носящих путей: лежащего на медиальной поверх�
ности каждой гонады продольного выводного
протока, отходящей от него сети контактирую�
щих с передней частью почки семявыносящих
канальцев, соединяющих семенник с длинным,
заканчивающимся на стенке клоаки семяпрово�
дом (Вольфовым каналом). Морфология гонад
(цвет, размеры и тургор) и семяпроводов (диаметр
и степень извитости) взрослых самцов углозуба
значительно меняются на протяжении сезона ак�
тивности (рис. 1, 2).

Весной на суше у животных, идущих на нерест
(L. = 42.7–59.4 мм, n = 15), семенники объемные
и сильно васкуляризованные, под их ярко�жел�
той гладкой поверхностью видна равномерная
сеть четких мелких белых ячеек. Относительная
длина гонад максимальна за весь сезон активно�
сти (рис. 1). Семяпроводы узкие, упругие и в раз�
ной степени извитые – от нескольких изгибов до
многочисленных петель (рис. 2а). Благодаря из�
витости семяпроводы, длина которых у взрослых
самцов в это время несколько превышает длину
тела, компактно уложены в нижней половине по�
лости тела.

В нерестовых водоемах у особей, недавно при�
шедших в воду (со слабо развитым брачным наря�
дом), семенники теряют упругость, приобретают

Таблица 1. Сезонные изменения длины клоаки (L.cl.) и зависимость ее от длины тела (L.) сибирского углозуба
(Х ± mх, lim, мм) (янские озера и водоемы в пойме р. Ойра)

Параметр После зимовки Нерестовый 
водоем Конец июня Конец июля Конец августа

Самцы

n 29 20 35 44 30

L.
50.6 ± 0.7 52.4 ± 0.6 52.3 ± 0.6 51.1 ± 0.7 50.1 ± 0.7
42.7–59.4 48.0–57.0 43.4–58.9 39.6–59.9 44.1–57.5

L.t.
93.2 ± 1.6 103.6 ± 1.4 94.9 ± 1.5 94.0 ± 1.8 94.5 ± 1.8

74.2–112.1 89.9–113.8 70.0–110.0 67.1–117.6 77.4–114.2

L.cl.
4.8 ± 0.1 5.4 ± 0.1 4.8 ± 0.1 4.3 ± 0.1 4.7 ± 0.1
3.2–6.7 4.2–6.6 2.7–6.0 2.3–5.9 3.2–6.1

rs, p
0.53 0.41 0.61 0.63 0.71

p < 0.05 р > 0.05 p < 0.05 p < 0.05 p < 0.05
Самки

n 34  35* 23 37 96

L. 
54.1 ± 1.1 52.3 ± 0.5 53.2 ± 0.7 52.4 ± 0.6 54.5 ± 0.3
 48.8–66.2  44.2–62.5  47.4–58.9 46.0–62.5 47.2–60.5

L.t.
93.6 ± 1.8 91.4 ± 1.2 93.1 ± 1.6 91.1 ± 1.2 94.0 ± 0.6

84.8–118.1 74.0–113.4 80.8–108.5 75.8–106.2 80.5–112.0

L.cl.
4.3 ± 0.1 4.1 ± 0.1 4.6 ± 0.2 4.1 ± 0.1 4.2 ± 0.1
3.0–5.1 2.7–5.4 2.7–6.1 2.5–5.8 3.0–6.0

rs, p
0.26 0.23 0.32 0.46 –0.03

p > 0.05 p > 0.05 p > 0.05 p < 0.05 p > 0.05
* Май, отнерестившиеся самки.
Жирным шрифтом выделена значимая зависимость.
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оранжевый оттенок и заметно опадают, а семя�
проводы увеличиваются, становятся молочно–
белыми и непрозрачными. Через несколько дней
после начала массового перемещения углозубов в
воду образуются тока. Семяпроводы отловленных
здесь самцов (L. = 44.8–54.8 мм, n = 14) гипертро�
фированы (D.d.s.= 3.0 ± 0.1, 2.4–3.9 мм), а семен�
ники уменьшены (рис. 1, 2б). После начала раз�
множения (появления в водоемах кладок икры)
гонады самцов опадают еще сильнее, на их по�
верхности хорошо видна сеть темных ячеек, кото�
рые под действием фиксатора (формалина) не�
сколько западают и образуют регулярные мелкие
углубления. Диаметр семяпроводов существенно
уменьшен и лишь у некоторых особей достигает

2 мм; стенки семявыносящих путей полупрозрач�
ны, сквозь них видно гелеобразное белесое содер�
жимое.

В конце июня половая система большей части
взрослых самцов (L. = 45.1–58.9 мм, n = 25) со�
храняет признаки недавнего размножения. К это�
му времени желтовато�бурые гонады опадают, се�
мяпроводы становятся дряблыми и их диаметр –
наименьшим за весь сезон активности (рис. 1, 2в).
Степень извитости половых путей в это время се�
зона мала, однако у взрослых особей они никогда
не бывают прямыми или слабо извитыми, как до
наступления половозрелости. У некоторой части
углозубов (L. = 45.9–58.3 мм, n = 17) при сходном
с предыдущей группой самцов состоянии семя�
проводов семенники уже объемные и бледно�
желтого цвета.

В конце июля гонады большинства взрослых
самцов (L. = 50.6–59.9 мм, 30 из 45 просмотрен�
ных) бледно–желтые и сильно увеличены, осо�
бенно в диаметре: они максимально широкие за
все время наблюдения (рис. 1, 2г). После фикса�
ции в формалине на гладкой поверхности семен�
ников заметны мелкие регулярные выпуклости. Се�
менники некоторых животных (L. = 39.6–54.1 мм,
n = 12) в это время уже интенсивно желтые, глад�
кие и менее широкие, чем у большинства осталь�
ных. Извитые семяпроводы всех отловленных
самцов по�прежнему довольно узки, но уже упру�
ги и эластичны.

В конце августа гонады всех взрослых самцов
(L. = 44.1–57.5 мм, n = 29) ярко�желтые, как у жи�
вотных, идущих весной к нерестовому водоему, а
их поверхность (подобно июльским) покрыта
мелкими выпуклостями. Размеры семенников
несколько уменьшаются по сравнению с размера�
ми в июле, а диаметр сильно извитых семяпрово�
дов, наоборот, увеличивается более чем в 1.5 раза
(рис. 1, 2д).

В конце сентября состояние половой системы
единственного отловленного взрослого самца
(L. = 52.5 мм) идентично таковой августовских
особей (рис. 2е).

Среди исследованных нами в окрестностях
Магадана за все годы взрослых самцов 3.5%
(n = 23) были с патологией семенников: сраста�
ние краниальных концов (56.5% случаев), полное
(34.8%) или частичное разделение по длине на две
части (4.4%), почти полное отсутствие одного из
семенников (4.4%). Любопытно, что у самцов уг�
лозуба Шренка (S. schrenсkii) из окрестностей Хаба�
ровска были сходными как доля взрослых самцов с
патологиями гонад (3.6%), так и типы патологий и
наиболее частые из них (Булахова, Берман, 2012).
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Рис. 1. Сезонные изменения индексов диаметра се�
мяпроводов в самой широкой части (D.d.s./L.), длины
(L.tes./L.) и диаметра семенников (D.tes./L.) на протя�
жении сезона активности в различных возрастных
группах сибирского углозуба (ad – половозрелые,
sad – созревающие, juv – ювенильные); а – на суше
перед входом в водоем, б – в воде в нерестовых скоп�
лениях.
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Возрастная изменчивость морфологии
половой системы самцов

По мере взросления животных морфология их
гонад (относительные размеры и цвет) и половых
путей (диаметр и степень извитости) меняются.

Метаморфизировавшие особи (L. = 20.0–27.0 мм)
в исследованной популяции начинают выходить
из водоема незадолго до окончания сезона актив�
ности углозубов – с конца августа. Пол у них опре�
делить сложно, так как гонады и половые пути са�
мок и самцов выглядят сходно. У отдельных мел�
ких особей подобное состояние половой системы
сохраняется и после первой зимовки. Выше пере�
численные животные выделены нами в подгруппу
juvenis�1, они встречаются в популяции с конца ав�
густа вплоть до конца июля следующего года (Бер�
ман, Булахова, 2015).

Среди части других, столь же мелких, углозу�
бов (с длиной тела до 30 мм) уже весной и летом
самцы отличаются от самок ланцетовидной фор�
мой гонад, на белесой поверхности которых меж�
лобулярные участки образуют четкую сетку. Дли�
на и диаметр семенников составляют около 20 и
2.5% от длины тела; их прямые семяпроводы едва
достигают 51–55% длины тела, а ширина не пре�
вышает 0.15 мм. Более крупные ювенильные сам�
цы (L. = 30.7–55.5 мм) на протяжении всего сезо�
на активности имеют четко различимые белые се�
менники, на поверхности которых уже видны
торцы семенных лобул, и узкие (зачастую ните�
видные), прямые на всем протяжении семяпро�
воды (рис. 3а). Относительная длина половых пу�

тей не меняется, а максимальный диаметр увели�
чивается до 0.3–0.5 мм. Неполовозрелые самцы,
хорошо отличимые от самок, образуют подгруппу
juvenis�2.

В летних выборках встречаются самцы, до�
стигшие времени полового созревания. По длине
тела (L. = 40.0–56.6 мм) и внешнему виду половой
системы они занимают промежуточное положе�
ние между неполовозрелыми и взрослыми. Их го�
нады на разных этапах сперматогенеза от белесо�
го до желтого цвета и, как у взрослых самцов,
сильно увеличены; семяпроводы, как у ювениль�
ных особей, прямые или почти прямые и узкие,
нередко нитевидные. Они выделены в группу со�
зревающих животных, и для их обозначения
предлагается использовать широко употребляе�
мый для разных групп животных термин – “sub�
adultus”, адекватно отражающий статус половой
системы (Булахова, Берман, 2013; Берман, Була�
хова, 2015).

Среди самцов–subadultus, отловленных на
протяжении июня, встречены особи с крупными
белыми, чуть желтоватыми и желтыми семенни�
ками (табл. 2). Все они были с прямыми или по�
чти не извитыми семяпроводами, каких никогда
не бывает у взрослых самцов (рис. 2, 3б). Они не
имели даже остатков брачного наряда, т.е. не
участвовали в размножении прошедшей весной.
Средние размеры их семенников превышали та�
ковые и ювенильных, и размножавшихся особей,
а диаметр почти прямых семяпроводов сопоста�
вим с диаметром половых путей взрослых, отлов�

а б в г д е

1 мм

Рис. 2. Основные сезонные этапы состояния половой системы самцов сибирского углозуба, отловленных: а – на входе
в водоем (середина второй декады мая); б – в воде в разгар нереста (конец второй декады мая); в – в конце июня, г –
в конце июля: д – в конце августа; е – в конце сентября (по: Bulakhova, Berman, 2013, с изменениями).
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ленных в это время, или несколько превышает та�
ковой (рис. 1).

В конце июля гонады самцов�subadultus были
от белесого до бледно�желтого цвета. Их длина
сопоставима с длиной гонад в июне, а диаметр,
как и ширина семяпроводов, еще более увеличи�

ваются (рис. 1, табл. 2). Самцов этой группы со
слабо извитыми семяпроводами, но желтыми се�
менниками (как в июне), в конце июля выделить
в популяции не удалось. Видимо, созревание их в
это время уже завершилось или близилось к кон�
цу, и по морфологии половой системы они уже
неотличимы от взрослых.

В августе немногочисленные встреченные со�
зревающие самцы имеют слегка желтоватые се�
менники. Индексы их гонад и семяпроводов су�
щественно ниже, чем в предыдущие месяцы (рис. 1,
табл. 2). В конце сентября отловлен лишь один
самец этой группы (L. = 47.2 мм). Он имел не�
большие (L.tes./L. = 0.27; D.tes./L. = 0.05), слегка
желтоватые семенники и нитевидные, но уже не�
сколько извитые семяпроводы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Вторичные половые признаки 

Брачный наряд, развитие которого продолжа�
ется от выхода с зимовки до начала токования, от�
ражает степень подготовки амфибий к размноже�
нию. Обыкновенному тритону в европейской ча�
сти России после выхода с зимовки требуется 7–
10 дней для смены облика на брачный (личное со�
общение С.Н. Литвинчука). Как быстро формиру�
ется брачный наряд углозубов при подготовке к не�
ресту, до настоящего времени известно не было.

Весной первые идущие с зимовки в воду самцы
лишены признаков брачного наряда. Пойманные
на суше всего несколькими днями позже уже не�
сут отдельные его черты, свидетельствующие о
том, что после пробуждения эти животные не сра�
зу направились на нерест, а некоторое время на�
ходились, вероятно, в активном состоянии в ме�
стах зимовки. На первых токах самцы появляются
уже в полном брачном наряде, что также – несо�
мненное указание на существование интервала
времени между входом в воду и началом токова�

1 мм

а б в

Рис. 3. Семенники и семяпроводы трех самцов си�
бирского углозуба разного возраста с близкой длиной
тела (44–45 мм) в конце июня: a – juvenis�2 (неболь�
шие белые гонады, узкие неизвитые семяпроводы),
б – subadultus в начале созревания (объемные бледно�
желтые гонады, почти прямые семяпроводы), в –
adultus (опавшие буроватые семенники, извитые се�
мяпроводы).

Таблица 2. Динамика индексов семенников и семяпроводов самцов–subadultus

Месяц Цвет семенников n L., мм (lim) L.tes./L. D.tes./L. D.d.s./L.

Июнь

Белые 19
46.9 ± 0.6

  (40.0–51.5)
0.31 ± 0.01 0.068 ± 0.003 0.014 ± 0.001

Желтоватые 34
46.6 ± 0.5

  (41.5–51.5)
0.31 ± 0.01 0.066 ± 0.003 0.013 ± 0.001

Желтые 15
47.7 ± 1.0

  (43.4–54.7)
0.28 ± 0.01 0.070 ± 0.004 0.017 ± 0.002

Июль

Белые 16
47.1 ± 0.5

  (43.7–51.0)
0.31 ± 0.01 0.068 ± 0.003 0.014 ± 0.002

Желтоватые 17
48.3 ± 0.7

  (45.2–56.6)
0.32 ± 0.01 0.074 ± 0.002 0.019 ± 0.001

Август Желтоватые  4
48.8 ± 1.5

  (45.0–51.5)
0.27 ± 0.01 0.056 ± 0.004 0.011 ± 0.004
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ния. Однако самцы, отловленные здесь же через
7–10 дней после начала массового перемещения
животных в нерестовые водоемы, все�таки разли�
чаются еще по степени выраженности брачных
признаков, что, вероятно, говорит о разных сроках
прихода их в воду. В целом, наблюдения в природе
и результаты лабораторного эксперимента с жи�
вотными, только что вышедшими с зимовки, поз�
воляют оценить общую продолжительность фор�
мирования брачного наряда сибирского углозуба
примерно в 4 суток. Этот срок совпадает с перио�
дом от начала массового входа самцов в воду до об�
разования нерестовых скоплений.

Динамика размеров клоаки заслуживает спе�
циального обсуждения, так как набухание в брач�
ном состоянии приводит к ее удлинению у самцов
на 26% по сравнению с минимальными размера�
ми в сезоне. Это обстоятельство, в свою очередь,
сказывается на длине тела, измеренной от кончи�
ка морды до заднего края клоаки: самцы из нере�
стовых водоемов значимо длиннее, чем пойман�
ные в мае перед входом в нерестовый водоем и в
конце августа (U�тест, p = 0.02). Между тем, имен�
но этот вариант измерения длины тела (от кончи�
ка морды до заднего угла клоаки: SPVL – from the
tip of the snout to the posterior angle of the vent) при�
нят при работе с хвостатыми амфибиями (напри�
мер, Hasumi et al., 2009; Hasumi, 2010). Очевидно,
что определение длины тела до переднего края
клоаки (L.), предложенное российскими руко�
водствами по зоологии (Банников и др., 1977; Та�
ращук, 1989), избавляет от погрешности, вноси�
мой изменчивостью размеров клоаки. Однако по�
скольку существуют два стандарта измерений,
видимо, целесообразно делать промеры дважды:
до переднего и до заднего краев клоаки. 

Увеличение веса самцов сибирского углозуба
после входа в водоем, а также развитие вторичных
признаков, происходящие весной, характерно и
для представителей рода Hynobius (Sato, 1934, цит.
по: Hasumi, Iwasawa, 1990; Aoto, 1950). Например,
масса, ширина головы и высота хвоста самцов
H. nigrescens в развитом брачном наряде выше,
чем у отловленных на суше или недавно пришед�
ших в воду (Hasumi, Iwasawa, 1990). Авторы объ�
ясняют это абсорбцией воды; подобный процесс
происходит и у сибирского углозуба.

Возрастные изменения 

Выделение групп углозубов, различающихся
по морфологии половой системы, еще раз под�
твердило, что определение возрастной структуры
популяции на основании длины тела особей не
правомочно. Перекрывание размерных диапазо�
нов в группах велико: до четверти длины тела да�
же между старшими ювенильными и взрослыми
особями. В японской популяции сибирского уг�
лозуба установлена положительная зависимость
между длиной тела особей и их возрастом (Ha�

sumi, 2010). В магаданских популяциях животные
сходного размера по морфологии половой систе�
мы нередко попадают в различные возрастные
группы (рис. 3).

У мелких ювенильных особей (juvenis�1) гонады
небольшие относительно размеров тела, а половые
пути полупрозрачные, очень тонкие и прямые на
всем протяжении. Размеры гонад и диаметр поло�
вых путей самцов juvenis�2 больше, однако семен�
ники остаются белыми, а семяпроводы прямыми
или почти прямыми и узкими. По этим признакам
даже крупные juvenis�2 надежно отличаются от жи�
вотных более старших возрастов. 

С началом полового созревания морфология
половой системы особей меняется. Гонады резко
увеличиваются в размере (рис. 1, 3), их белый цвет
замещается на желтоватый, усиливающийся по
мере созревания самцов. Короткие (51–55% дли�
ны тела) семяпроводы, характерные для ювениль�
ных самцов, удлиняются почти в два раза, за счет
чего формируются петли (сначала – в средней ча�
сти половых путей). Степень извитости и диаметр
семяпроводов у самцов�subadultus заметно увели�
чиваются по завершению созревания и в последу�
ющем никогда не возвращаются к характерному
для ювенильных животных виду. У взрослых сам�
цов семенники в той или иной степени желтые и
крупные, а семяпроводы – извитые (рис. 2), что на
протяжении всего сезона активности отличает
взрослых животных от subadultus.

Исследователи иногда выделяют в популяциях
углозубов когорту subadultus, ставя целью отде�
лить их от групп juvenis и adultus (например, Кура�
нова и др., 2011). Однако в литературе отсутству�
ют упоминания об особом морфо�физиологиче�
ском состоянии половой системы углозубов–
subadultus (или обозначенных другим термином с
подобным смыслом). Это может быть результа�
том неполноты исследований в других частях аре�
ала. Но не исключено, что эта обширная группа,
четко отличимая от особей других возрастов –
свидетельство специфики структуры популяций в
холодных регионах с коротким летом.

На отдельных этапах сезона доля самцов–sub�
adultus, подчеркнем – выделяемых по состоянию
половой системы, может составлять около чет�
верти отлавливаемых животных. Уменьшение ее
от первой половины лета к концу августа (Бер�
ман, Булахова, 2015) связано с постепенным до�
зреванием большинства из них и пополнением
репродуктивного ядра популяции. После созре�
вания они почти не отличаются от взрослых по
морфологии половой системы. Лишь чуть более
бледный цвет семенников и несколько меньшая
степень извитости семяпроводов выделяет во вто�
рой половине сезона недавно созревших особей
среди взрослых.
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Сезонные изменения

Для сибирского углозуба, как и для более юж�
ных видов семейства (Hasumi et al., 1990; Iwasawa
et al., 1992; Булахова, Берман, 2012), перед нача�
лом нереста свойственно резкое расширение се�
мяпроводов, не наблюдающееся в другое время.
В литературе увеличение диаметра половых путей
сибирского углозубов в нерестовых водоемах ра�
нее не упоминалось. В монографии (Олжабекова,
1994, стр. 276) они характеризуются как: “…тон�
кие трубочки, тянущиеся вдоль дорсальной стен�
ки семенника, образуя небольшие складки и из�
гибы. Каудальнее гонады и до уровня мочевого
пузыря они сильно извиваются, имеют большое ко�
личество петель”. Гипертрофия семяпроводов си�
бирского углозуба, вероятно, связана с их секретор�
ной активностью и довольно скоротечна: уже во
второй половине нерестового периода половые пу�
ти большинства самцов опадают, а после окончания
нереста имеют минимальный диаметр. На протяже�
нии всего сезона активности семяпроводы взрос�
лых особей в той или иной степени извиты.

Семенники половозрелых самцов на протяже�
нии всего времени активности окрашены в жел�
тые тона: интенсивно�желтые весной на входе в
нерестовый водоем и осенью перед уходом на зи�
мовку, с оранжевым оттенком в нерестовом водо�
еме, желтовато�бурые в конце июня и бледно�
желтые в конце июля. Размеры семенников ми�
нимальны после окончания нереста; длина мак�
симальна весной после выхода самцов с зимовки,
диаметр – во второй половине лета; на некоторых
этапах цикла длина гонад может достигать 40% от
длины тела, а диаметр – 10%. 

Сезонные изменения гонад и половых путей
взрослых самцов сибирского углозуба в тундрах
Охотоморья коренным образом отличались от
описанных в томской популяции (Ярцев, Кура�
нова, 2010), где с апреля по август отмечено уве�
личение ширины семяпроводов, длины и шири�
ны гонад, а также смена окраски семенников с
жёлтой на белую. Проведенное нами исследова�
ние может объяснить это несоответствие лишь
включением в западносибирскую выборку не
только половозрелых животных. Позже В.В. Яр�
цевым (2014) приведена иная схема сезонной ди�
намики морфологии половой системы самцов в
этой популяции, принципиально согласующаяся
с таковой для углозубов северного Охотоморья. 

Сезонное изменение морфологии гонад и по�
ловых путей и степень выраженности внешних
половых признаков сибирского углозуба в общих
чертах аналогичны таковым углозубов рода Hyno*
bius из Японии (Hasumi, Iwasawa, 1990; Hasumi
et al., 1990; Iwasawa et al., 1992). Семяпроводы
H. nigrescens и H. retardatus, также как сибирского
углозуба, имеют максимальные размеры во время
нереста, семенники – в начале второй половины
сезона активности, а в период размножения фор�

мируется специфический брачный наряд. Сразу
после нереста для представителей обоих родов ха�
рактерен период регресса гонад и семяпроводов,
различающийся продолжительностью. У H. nigre*
scens он длительный (3–4�месячный) и выражает�
ся в резком падении, по сравнению с весенним
состоянием, веса семенников (почти в 7 раз) и
диаметра семяпроводов (почти в 4 раза) (Hasumi
et al., 1990). Период регресса у H. retardatus менее
протяженный – около 2 месяцев (Iwasawa et al.,
1992), но со сходной кратностью изменения раз�
меров органов. Для сибирского углозуба при по�
чти столь же значительном уменьшении размеров
гонад и семяпроводов (рис. 1, 2) характерен самый
короткий (менее месяца) период регресса. Увеличе�
ние семенников начинается примерно через 1.5 ме�
сяца после начала сезонной активности. 

Названным видам японских углозубов после
размножения свойственно более раннее в сезоне
начало увеличение размеров семенников по срав�
нению с семяпроводами. В охотоморской попу�
ляции сибирского углозуба в конце июня встре�
чаются самцы как с сильно опавшими, так и уже
начавшими увеличиваться в объеме семенника�
ми, но с одинаковым состоянием семяпроводов
(дряблые, минимального диаметра). Иными сло�
вами, восстановление семяпроводов S. keyserlingii
после нереста требует большего времени (или на�
чинается позже), чем семенников. Таким обра�
зом, изменение морфологии и размеров гонад и
половых путей сходно у трех названных видов уг�
лозубов (с поправкой на различия в продолжи�
тельности сезона активности).

Сходные тенденции сезонного изменения
морфологии и относительных размеров гонад и
семяпроводов, а также выраженности внешних
половых признаков сибирского углозуба и пред�
ставителей рода Hynobius, несомненно, объясня�
ется одними и теми же причинами – соответстви�
ем их определенным этапам сперматогенеза. Как
известно, японские углозубы размножаются еже�
годно, и соответственно, развитие половых кле�
ток всех взрослых самцов завершается до ухода на
зимовку. Сходство изменения изученных призна�
ков трех видов позволяет заранее (без проведения
гистологических исследований) заключить, что и
для самцов сибирского углозуба характерен одно�
летний половой цикл. Достижение половой си�
стемой самцов�subadultus в середине лета состоя�
ния, характерного для взрослых самцов лишь в
конце сезона активности, предполагает более
раннее завершение сперматогенеза у части из
них, по сравнению со старшими особями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведенный анализ изменения морфологии
семенников и семяпроводов на разных этапах се�
зона активности позволил обосновать выделение
3 возрастных групп самцов углозубов: молодые,
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созревающие и взрослые. По формальным сооб�
ражениям можно также обособить в качестве груп�
пы еще и метаморфов – животных, завершивших
метаморфоз, у которых, между тем, некоторое вре�
мя сохраняется “пенек” жабр. Первую группу –
молодых особей – целесообразно подразделить на
две подгруппы: juvenis�1 и juvenis�2. Подгруппу ju�
venis�1 формируют сеголетки, присутствующие в
популяции с конца августа до ухода на зимовку, и
часть мелких животных генерации предыдущего
года – “перезимки” (словообразование по анало�
гии с “сеголетками”), встречающиеся в популя�
ции со времени выхода с зимовки до конца июля.
Пол животных этой подгруппы определить слож�
но: гонады и половые пути самцов и самок выгля�
дят сходно. Особи второй подгруппы (juvenis�2)
хорошо различимы по полу: самцы имеют белые
семенники и прямые, узкие семяпроводы; для са�
мок характерны более длинные гонады c мелкими
белыми ооцитами и несколько расширенный
нижний отдел прямых яйцеводов (ovisac). Судя по
диапазону длины тела углозубов этой подгруппы,
ее могут составлять особи более чем одной гене�
рации (включая и часть “перезимков”).

Следующую группу формируют углозубы,
вступившие в стадию полового созревания: “со�
зревающие”, или subadultus. Морфология их по�
ловой системы имеет промежуточный между
ювенильными и взрослыми вид. Завершение со�
зревания может происходить как раньше в сезо�
не, так и позже, чем у взрослых самцов. Группу со�
ставляют в среднем более мелкие самцы, чем от�
носимые в категорию adultus. Доля созревающих
велика (до четверти популяции на отдельных эта�
пах сезона) и уменьшается к его концу по завер�
шению созревания животных и их перехода в
группу взрослых. Отсутствие в литературе упоми�
наний о наличии в популяциях сибирского угло�
зуба особей в подобном морфо�физиологическом
состоянии может быть результатом как неполно�
ты исследований в других частях ареала, так и
свидетельством специфики структуры популяций
углозуба в холодных регионах с коротким летом.

Морфология гонад (цвет, размеры, тургор) и
половых путей (диаметр и степень извитости) по�
ловозрелых (adultus) самцов значительно меня�
ются на протяжении сезона активности, но их се�
менники всегда в той или иной степени желтые, а
семяпроводы – извитые. Указанные признаки
четко отличают эту группу самцов от молодых
животных.

Выделение возрастных групп по морфологии
половой системы подтвердило, что отнесение жи�
вотных к той или иной группе на основании лишь
длины их тела во многих случаях неправомочно.
Морфология гонад и семяпроводов у особей близ�
кого размера нередко свидетельствует о принад�
лежности их к разным возрастным группам.

Основная схема сезонных изменений морфо�
логии половой системы и степени выраженности

вторичных половых признаков самцов сибирско�
го углозуба близки к таковым видов рода Hynobius
(Hasumi, Iwasawa, 1990; Hasumi et al., 1990; Iwasa�
wa et al., 1992). Эти изменения у азиатских углозу�
бов, имеющих однолетний половой цикл, отра�
жают динамику основных его этапов. Характер�
ные сочетания признаков внешней морфологии
гонад и семяпроводов сибирского углозуба в
определенные календарные сроки позволяют
предполагать, что и у этого вида они могут марки�
ровать стадии репродуктивного цикла. Для соот�
несения этапов трансформации морфологии по�
ловой системы и сперматогенеза сибирского уг�
лозуба необходимо проведение гистологических
исследований.
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AGE AND SEASONAL MORPHOLOGICAL CHANGES 
OF THE MALE REPRODUCTIVE SYSTEM IN THE SIBERIAN SALAMANDER 

(SALAMANDRELLA KEYSERLINGII, CAUDATA, HYNOBIIDAE)
FROM THE SEA OF OKHOTSK COAST

N. A. Bulakhova1, 2, D. I. Berman1

1Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Magadan 685000, Russia
2 Research Institute of Biology and Biophysics, Tomsk State University, Tomsk 634050, Russia

e*mail: sigma44@mail.ru

The age and seasonal dynamics of the testes and vasa deferentia morphology of the Siberian salamander
(Salamandrella keyserlingii Dybowskii 1870) were distinguished in populations from the coast of the Sea of
Okhotsk nearby Magadan for correct description of sexual cycles. Based on the appearance of the genital sys�
tem, three age groups were distinguished: young (juvenis), maturing (subadultus) and adult (adultus). Young
males and females (of the current year and partially small animals of the last year generation with the body
length of 20–30 mm), which do not differ by the morphology of gonads and genital tracts, are combined into
subgroup juvenis�1. Males of subgroup juvenis�2 have white testes and straight narrow vasa deferentia. As
judged by the size (L. = 30.7–55.5 mm), this subgroup is also composed by individuals of more than one gen�
eration. The genital system of males from group subadultus (reached puberty) has an appearance, which is
intermediate between the appearance of juveniles and adults. They constitute a quarter of the population in
the first half of the summer. However, by the autumn, their number decreases with sexual maturation, which
is completed earlier or later in different individuals as compared to that in adult animals. Males that are small�
er (L. = 40.0–56.6 mm) than those of the adultus category form this group. The absence of literature data on
S. keyserlingii individuals with the similar morpho�physiological state in the temperate zone can be a result
of incomplete studies. The morphology of gonads and genital tracts in adultus males (L. = 39.6–60.9 mm)
significantly changes during the activity season. However, testes in mature adults are always yellow of different
intensities, and vasa deferentia are twisted. These characteristics clearly distinguish this group of males from
those of the two previously mentioned groups. In many cases, the assignment of males with close size to one
group or another without analyzing the state of gonads and vasa deferentia can lead to mistakes. 

Keywords: Salamandrella keyserlingii, male, juvenis, subadultus, adultus, testis, vasa deferentia, tundras,
northeastern Asia
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