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ВВЕДЕНИЕ

Бесхвостые амфибии обладают выражен

ным полиморфизмом по особенностям окраски

туловища. У большого числа видов бесхвостых

амфибий встречаются особи с дорсомедиальной

полосой (фен «striata») (Терентьев, 1962; Щупак,

1977;Ищенко, 1978;Лада, 1990;Moriya, 1952;Ber

ger, Smielowski, 1982; Hoffman, Blouin, 2000 и др.).

Фены – элементарные, дискретные вариации

признаков и свойств организма, отражающие

определенные черты генотипа. Фены могут иметь

непосредственное адаптивное значение, но чаще

косвенное, так как они тесно связаны с важными

биологическими признаками или свойствами ор

ганизмов (Яблоков, 1980; Яблоков, Ларина, 1985).

Вследствие разных генотипов наблюдается диф

ференциальная восприимчивость хозяев к зара

жению паразитами (Андронов и др., 1999; Сафья

нова, 2001; Иешко и др., 2003; Симчук, 2008). По

мнению Т. Дж. Литтла и Д. Эберта (Little, Ebert,

1999), связь между генотипом хозяев и их за

ражённостью может быть связана с генетической

изменчивостью устойчивости животных к пара

зитам.

В литературе имеются сведения о физиоло

гических и поведенческих различиях между ам
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фибиями разных фенотипов. Так, лягушки морфы

striata более чувствительны к «заморным» явле-

ниям, у них более высокие энергоемкость (Шварц,

Ищенко, 1968; Вершинин, 1997, 2008), засухоус-

тойчивость и миграционная способность по срав-

нению с «бесполосыми» амфибиями (Ищенко,

1978). Для полосатых лягушек отмечен более вы-

сокий уровень обменных процессов, содержания

гемоглобина в крови (Добринский, Малафеев,

1974; Рункова, 1975; Вершинин, Вершинина,

2013), более раннее половое созревание и мень-

шая продолжительность жизни (Леденцов, 1990;

Вершинин, 1997; Ishchenko, 1994). Лягушки мор-

фы striata (одного возраста с «бесполосыми»)

позднее вступают в размножение (Щупак, 1973;

Ищенко, Щупак, 1975). Распределение «полоса-

тых» и «бесполосых» лягушек связывают с осо-

бенностями стаций обитания – наличием водно-

воздушной растительности, а также скорости те-

чения (Лада, 1990). Амфибии морфы striata засе-

ляют хорошо прогреваемые мелководные участ-

ки, обильно заросшие воздушно-водной расти-

тельностью, а «бесполосые» лягушки держатся на

глубоководных участках с крутыми берегами (Га-

неев, 1981).

Рядом автором отмечено, что амфибии раз-

ных фенотипов неодинаково восприимчивы к от-
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дельным видам гельминтов (Калабеков, Бигулов, 
1983; Калабеков, Кибизова, 1987; Лебединский, 
1994; Лебединский, Голубева, 1990; Минеева, 
2006).  

Цель нашего исследования – изучение ре-
продуктивной структуры гемипопуляции Cosmo-
cerca ornata (Dujardin, 1845) в озёрных лягушках 
Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771) (Anura: Rani-
dae) разных фенотипов. 
 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования формирования репродук-
тивной структуры гемипопуляции C. ornata в 
озёрных лягушках разных морф проводилось с 
апреля 2010 г. по апрель 2011 г. на базе стацио-
нара ИЭВБ РАН «Кольцовский» (Мордовинская 
пойма Саратовского водохранилища).  

Отлов амфибий производился каждые 
10 дней из протоки Студёнка (53º10' с.ш., 49º26' 
в.д.). В зимний период амфибии отбирались из 
садков (в которые они были помещены нами в 
конце октября) из-подо льда в том же водоёме. В 
теплый период года температура воды измеря-
лась в 10 стационарных точках протоки каждый 
день; в зимний период – во время взятия проб. 

При изучении влияния внутрипопуляци-
онного полиморфизма озёрных лягушек на 
структуру гемипопуляции нематод исследова-
лись амфибии двух фенотипов: striata (полоса-
тый) и non-striata (бесполосый) (Терентьев, 1962; 
Шварц, Ищенко, 1968; Щупак, 1977; Ищенко, 
1978; Файзулин, 2013 и др.). Были отобраны ля-
гушки возраста 2 и более лет размерами 51 – 
115 мм (Дубинина, 1950): 180 особей морфы stri-

ata, 193 – морфы non-striata. Всего из амфибий 
собрано 1025 экз. C. ornata (966 самок, 59 сам-
цов). Нами выделены 5 возрастных групп у са-
мок нематод и 2 – у самцов (Кириллова, Кирил-
лов, 2014). В работе нами рассматривается 
структура адультной группировки гемипопуля-
ции C. ornata. 

Для характеристики заражённости озёр-
ных лягушек нематодами использовали обще-
принятые в паразитологии показатели: экстен-
сивность (ЭИ, %) и интенсивность (ИИ, экз.) ин-
вазии, индекс обилия гельминтов (ИО, экз.). 
Сравнение зараженности амфибий разных фено-
типов и оценку достоверности различий между 
встречаемостью нематод отдельных возрастных 
групп в хозяевах выполняли с использованием 
критерия Манна – Уитни (U). Различия считали 
достоверными при p < 0.05. Статистическую об-
работку данных проводили с использованием 
программ Statistica 7.0, Microsoft Excel 2003. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Заражённость озёрных лягушек 
разного фенотипа C. ornata 

Нематоды C. ornata встречаются у озёр-
ных лягушек обоих фенотипов круглогодично, а 
показатели заражения земноводных паразитами 
в течение всего года претерпевают определен-
ные изменения. Динамика заражённости амфи-
бий морф striata и non-striata C. ornata представ-
лены в табл. 1. 

Сравнение средних показателей заражения 
«полосатых» и «бесполосых» лягушек C. ornata 
в период активности земноводных (май – ок-

Таблица 1
Заражённость амфибий разных фенотипов Cosmocerca ornata в течение года (апрель 2010 – апрель 2011 г.) 

Амфибии морфы striata Амфибии морфы non-striata Месяц tср N ЭИ, % ИИ, экз. ИО, экз. N ЭИ, % ИИ, экз. ИО, экз. 
Апрель 7.7 12 16.7±11.2 1 – 4 0.4±0.3 11 27.3±14.1 1 – 9 1.2±0.8 
Май 14.6 15 53.3±13.3 1 – 26 5.2±2.1 17 64.7±11.9 1 – 15 4.0±1.2 
Июнь 19.3 18 88.9±7.6 1 – 26 7.0±1.9 15 73.3±11.8 1 – 18 5.5±1.6 
Июль 23.9 15 66.7±12.6 1 – 21 4.0±1.4 23 91.3±6.0 1 – 16 5.7±1.0 
Август 22.8 15 60.0±13.1 1 – 18 4.3±1.6 11 81.8±12.2 1 – 22 7.0±2.2 
Сентябрь 16.2 19 52.6±11.8 1 – 11 2.0±0.7 20 80.0±9.2 1 – 24 4.1±1.2 
Октябрь 9.1 15 40.0±13.1 1 – 9 1.9±0.8 21 66.7±10.5 1 – 12 3.1±0.9 
Ноябрь 5.4 15 33.3±12.6 1 – 8 0.9±0.5 12 41.7±14.9 1 – 10 2.1±1.0 
Декабрь 4.2 10 20.0±13.3 3 0.6±0.4 13 38.5±12.6 1 – 10 1.5±0.9 
Январь 4.2 11 18.2±12.2 1 – 7 0.7±0.6 15 33.3±12.6 1 – 8 0.9±0.5 
Февраль 4.2 14 14.3±9.7 1 0.1±0,1 10 30.0±15.3 1 – 3 0.5±0,3 
Март 4.2 10 10.0±10.0 1 0.1±0.1 10 20.0±13.3 1 – 2 0.3±0.2 
Апрель 6.8 11 9.0±9.0 1 0.1±0.1 13 15.4±10.4 4 – 7 0.9±0.6 

Примечание. tср – среднемесячная температура воды, N – количество исследованных амфибий. 
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тябрь) по критерию Манна – Уитни выявило 
достоверные различия инвазии амфибий разных 
морф нематодами как по показателю экстенсив-
ности заражения (U = 4369.0, p = 0.02), так и по 
индексу обилия гельминтов (U = 4310.0, p = 0.04). 
Заражённость озёрных лягушек фенотипа non-
striata оказалась выше, чем «полосатых» амфи-
бий – ЭИ = 76.6±4.1%; ИО = 4.7±0.5 экз. и 
60.8±5.0%; 4.1±0.6 экз. соответственно. Следует 
отметить, что за весь исследуемый период (ап-
рель 2010 – апрель 2011 г.) 58.0% собранных не-
матод от общей численности C. ornata сосредо-
точено в «бесполосых» амфибиях. 

Статистический анализ при парном срав-
нении заражённости лягушек разных фенотипов 
в отдельные месяцы значимых различий не вы-
явил (p > 0.05). У амфибий обоих морф зафикси-
рована общая тенденция изменения заражённо-
сти C. ornata по сезонам года. Начиная с весны 
(май) наблюдается увеличение показателей ин-
вазии, которые достигают своих максимумов в 
летние месяцы (см. табл. 1). Температурный ре-
жим летнего периода оптимален для роста, раз-
вития адультных нематод в организме хозяина и 
их свободноживущих личинок в водной среде. 
Пик заражения «полосатых» лягушек C. ornata 
приходится на июнь, а у «бесполосых» амфи-
бий – на июль (см. табл. 1). Этот факт, вероятно, 
связан с различиями в физиологии и поведении 
озёрных лягушек разных морф, которые могут 
определять неодинаковые сроки периода размно-
жения «полосатых» и «бесполосых» амфибий. 

Осенью наблюдается снижение показате-
лей заражения лягушек обоих фенотипов нема-
тодами, которое продолжается в течение всей 
зимовки земноводных (см. табл. 1). В осенний 
период снижение температуры воды приводит к 
замедлению процесса поступления C. ornata в 
популяцию лягушек, а затем и к полной его ос-
тановке (табл. 2). Своего минимума показатели 
инвазии (как у полосатых, так и у бесполосых 
амфибий) достигают в конце зимовки – в начале 
апреля (см. табл. 1), что обусловлено отсутстви-
ем заражения в зимний период и элиминацией 
старых особей паразитов. Об отмирании старых 
особей C. ornata свидетельствует статистически 
достоверное уменьшение средних размеров тела 
нематод к концу зимовки (Кириллов, Кириллова, 
2015). В целом сезонные изменения заражённо-
сти озёрных лягушек C. ornata следуют за дина-
микой температуры воды. Так, в период ок-
тябрь – апрель заражение амфибий C. ornata не 
происходит из-за низкой температуры воды, 

влияющей на активность и подвижность свобод-
ноживущих личинок нематод. Только со второй 
половины мая, когда водоём прогревается (см. 
табл. 1), становится возможным заражение ля-
гушек C. ornata. 

 
Репродуктивная структура 
гемипопуляции C. ornata 

В репродуктивной структуре гемипопуля-
ции C. ornata самки всегда доминируют над 
самцами. Самцы нематод если встречаются, то 
только по одному в одной особи хозяина. За пе-
риод май – октябрь доля самцов от всех обнару-
женных нематод в амфибиях морфы striata со-
ставила 4.1%, а у морфы non-striata – 5.7%. Со-
отношение полов у C. ornata в разных феноти-
пических группах озёрных лягушек в среднем 
составляет: у «полосатых» амфибий – 23.6:1, у 
«бесполосых» – 16.4:1. Вероятно, низкая чис-
ленность самцов C. ornata связана с их элимина-
цией после копуляции. Ряд авторов отмечают у 
других видов нематод отмирание взрослых сам-
цов после размножения (Евланов, 1995; Тарасов-
ская, Сыздыкова, 2008; Тарасовская, 2009). 

Совместная встречаемость половозрелых 
самок и самцов C. ornata, определяющая вос-
производительную способность у раздельнопо-
лых гельминтов, у озёрных лягушек разных фе-
нотипов неодинакова1. Процент одновременной 
встречаемости зрелых самок и самцов C. ornata 
высок у амфибий морфы non-striata – 80.5%, у 
«полосатых» лягушек – 69.5%. Различия в со-
вместной встречаемости самок и самцов нематод 
у озёрных лягушек разных морф статистически 
недостоверны (p > 0.05). 

58.4% (278 из 476 экз.) от общей числен-
ности самок C. ornata, зарегистрированных у 
«бесполосых» амфибий в период май – октябрь 
относятся к III – V возрастным группам. У «по-
лосатых» лягушек – 45.8% (173 из 378 экз.). 
Сравнение отдельных фенотипических групп ля-
гушек по встречаемости зрелых самок показало 
значимые различия (U = 78596.0, p = 0.02). 

Тогда как встречаемость оплодотворенных 
самок (с яйцами в матке) выше у амфибий мор-
фы striata – 25.9% (98 самок) по сравнению с 
«бесполосыми» лягушками – 13.9% (66 самок). 
                                                           

1 Под совместной встречаемостью половозре-
лых самок и самцов C. ornata мы понимаем наличие в 
одном хозяине самок II – V групп и самцов II группы. 
Также нами учитывались самки нематод II – V групп, 
находящиеся в одном хозяине без самцов. 
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Различия во встречаемости оплодотворенных 
самок C. ornata в амфибиях статистически дос-
товерны (U = 79303.0, p = 0.03). 

Встречаемость ювенильных самок в амфи-
биях морф striata и non-striata находится на од-
ном уровне – 28.3% (107 нематод) и 27.7% (132 
нематод) соответственно. Различия во встречае-
мости самок I возрастной группы у лягушек раз-
ных морф статистически недостоверны (p > 0.05). 
Это свидетельствует о том, что поступление 
C. ornata в амфибий разных морф в период ак-
тивности земноводных происходит в среднем с 
одинаковой интенсивностью. В то же время, су-
дя по встречаемости зрелых самок нематод в ля-
гушках разных морф, можно сделать вывод, что 
в амфибиях морфы non-striata процессы развития 
личинок в самках C. ornata и отрождения ими 
личинок осуществляется быстрее. Это может 
быть связано как с особенностями поведения 
амфибий разных фенотипов (предпочтение мик-
ростаций, время пребывания на суше), так и с 
различиями в физиологии «полосатых» и «бес-
полосых» лягушек. Вероятно, физиологические 
особенности организма амфибий морфы striata 
(высокие уровни метаболизма, содержания гемо-
глобина в крови и др.) обусловливают замедле-
ние процессов развития и созревания нематод. 

Среди амфибий обоих фенотипов встре-
чаются особи, в которых зарегистрированы 
только самки или только самцы C. ornata I или II 
возрастных групп. Относительно выше встре-
чаемость нематод одного пола у «полосатых» 
лягушек – 17.0%; у «бесполосых» – 12.2%. Ам-
фибии, в которых были зарегистрированы толь-
ко самки или только самцы нематод, вероятно, 
выполняют роль элиминаторов, поскольку нахо-
дящиеся в них паразиты могут не участвовать в 

процессе воспроизводства. Различия во встре-
чаемости в лягушках разных фенотипов только 
самок или только самцов нематод статистически 
недостоверны (p > 0.05).  

Высокий процент совместной встречаемо-
сти зрелых самок и самцов, большая встречае-
мость зрелых самок, а также меньшая заражён-
ность амфибий морфы non-striata паразитами 
одного пола свидетельствуют о том, что «беспо-
лосые» лягушки вносят основной вклад в фор-
мирование репродуктивной структуры гемипо-
пуляции C. ornata. 

 
Динамика возрастной структуры 

гемипопуляции C. ornata 

Анализ встречаемости отдельных возрас-
тных групп C. ornata в отдельные сезоны года 
позволяет выявить особенности процессов по-
ступления и созревания нематод в озёрных ля-
гушках разных фенотипов. 

После выхода лягушек из зимовки (сере-
дина апреля) гемипопуляция C. ornata в особях 
морфы striata представлена только самками IV 
(см. табл. 2) и единичными самцами II возрас-
тных групп. У «бесполосых» амфибий в апреле, 
кроме самок IV и самцов II групп, отмечены 
самки V группы, в матке которых содержатся 
яйца (см. табл. 2). Этот факт может свидетельст-
вовать о том, что лягушки морфы non-striata 
раньше полосатых амфибий выходят с зимовки и 
начинают прогреваться на солнце, в результате 
чего перезимовавшие в них нематоды раньше 
вступают в процесс размножения. У амфибий 
морфы striata самки V группы начинают встре-
чаться только в мае, в то время как у «бесполо-
сых» лягушек в этот период регистрируются уже 

Таблица 2
Встречаемость возрастных групп самок Cosmocerca ornata в озёрных лягушках разных фенотипов, % 

(апрель – ноябрь 2010 г.) 

Амфибии морфы striata Амфибии морфы non-striata Месяц n I II III IV V n I II III IV V 
Апрель 4 0 0 0 100 0 13 0 0 0 30.8 69.2 
Май 76 63.2 0 0 11.8 25.0 62 27.4 0 0 0 72.6 
Июнь 120 24.2 15.8 19.2 0 40.8 78 29.5 15.4 20.5 0 34.6 
Июль 59 27.1 28.8 37.3 6.8 0 127 48.0 10.2 34.2 7.1 0 
Август 64 21.9 39.1 25.0 14.1 0 73 31.5 27.4 32.9 8.2 0 
Сентябрь 32 0 9.4 37.5 53.1 0 77 10.4 6.5 77.9 5.2 0 
Октябрь 27 0 0 0 100 0 59 0 3.4 40.7 55.9 0 
Ноябрь 10 0 0 0 100 0 24 0 0 0 100 0 

Примечание. n – количество собранных паразитов. 
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самки C. ornata, у которых в яйцах находятся 
развитые личинки.  

Поступление новых генераций C. ornata в 
амфибий обоих фенотипов начинается не сразу 
после выхода их с зимовки (середина апреля) в 
связи с низкой температурой воды. Ювенильные 
нематоды (I возрастная группа) отмечены лишь в 
конце мая (см. табл. 2), что связано, прежде все-
го, с действием температурного фактора (см. 
табл. 1). Низкая температура воды в апреле, на-
чале мая негативно влияет на развитие и под-
вижность свободноживущих личинок C. ornata. 
С конца мая и до начала июля структура геми-
популяции C. ornata характеризуется наличием 
прошлогодней и новых генераций нематод (см. 
табл. 2). Поступление нематод в лягушек обоих 
морф осуществляется в течение всего периода 
активной жизнедеятельности амфибий. Для 
озёрных лягушек разных фенотипов установлена 
неодинаковая продолжительность поступления 
C. ornata. У особей морфы striata поступление 
паразитов продолжается до сентября, а у «бес-
полосых» амфибии – до октября (см. табл. 2). 
Таким образом, процесс поступления у «беспо-
лосых» амфибий более продолжительный, чем у 
«полосатых» лягушек. Вероятно, в осенний пе-
риод амфибии морфы striata больше проводят 
времени на суше (по сравнению с особями non-
striata) и, следовательно, меньше контактируют с 
водой, где происходит заражение нематодами. 

У «полосатых» лягушек наибольшая 
встречаемость ювенильных самок нематод отме-
чена в мае, у «бесполосых» амфибий – в июле 
(см. табл. 2). В июне у особей морфы striata доля 
самок C. ornata I возрастной группы сокращает-
ся (у «бесполосых» амфибий остается на преж-
нем уровне). В то же время начинают встречать-
ся паразиты II и III возрастов, что свидетельст-
вует о созревании нематод как прошлогодней 
(осенней), так и новых (весенне-летних) генера-
ций. Доля паразитов V возрастной группы в этот 
месяц минимальна у амфибии обоих фенотипов. 
Это говорит о происходящей элиминации особей 
прошлогодней генерации. Начиная с июля 
структура гемипопуляции C. ornata в лягушках 
обоих морф характеризуется наличием только 
новых (весенне-летних) генераций паразитов 
(см. табл. 2). 

У «полосатых» амфибий в июле – августе 
отмечены самки и самцы нематод всех возрас-
тных групп. У «бесполосых» лягушек этот пери-
од более продолжителен – июль – сентябрь. 
Встречаемость же самок C. ornata разного воз-

раста в лягушках морф striata и non-striata не-
одинакова, что обусловлено разными темпами 
поступления и созревания нематод. Так, в июле, 
августе у «полосатых» амфибий в структуре ге-
мипопуляции C. ornata высока доля самок II и III 
возрастных групп. У «бесполосых» лягушек в 
этот период доминируют самки нематод I и III 
возрастов (см. табл. 2). 

В сентябре в гемипопуляции C. ornata у 
«бесполосых» амфибий отмечено значительное 
снижение доли ювенильных самок с одновре-
менным повышением доли нематод III возраста 
(см. табл. 2). У лягушек морфы striata в это вре-
мя уже не регистрируются паразиты I возрас-
тной группы (что свидетельствует об остановке 
процесса поступления), а доля нематод III и IV 
групп возрастает (см. табл. 2). Начиная с октября 
у «полосатых» амфибий отмечаются исключи-
тельно самки нематод IV и самцы II стадий. У 
лягушек морфы non-striata поступление C. ornata 
прекращается только в октябре. В этом месяце в 
бесполосых амфибиях встречаются самки нема-
тод II, III и IV групп, но к концу октября все сам-
ки C. ornata отрождают личинок. Процессы раз-
вития и созревания адультных нематод в озёр-
ных лягушках, которые мы наблюдаем ранней 
весной и поздней осенью при низкой температу-
ре воды, становятся возможными благодаря по-
веденческой терморегуляции амфибий (Bradford, 
1984; Brattstrom, 1979; Duellman, Trueb, 1994), за 
счет которой температура тела лягушек может 
быть выше температуры окружающей среды на 
3 – 10ºС (Hutchison, Duprle, 1992; Lillywhite, 1970).  

Начиная с ноября и до конца зимовки 
структура адультной группировки гемипопуля-
ции C. ornata в амфибиях обоих фенотипов ха-
рактеризуется наличием только самок IV (см. 
табл. 2) и самцов II возрастных групп. 

Таким образом, результаты нашего иссле-
дования могут свидетельствовать о том, что у 
озёрных лягушек морфы  striata период активно-
сти сокращен: весной они позже «бесполосых» 
амфибий выходят с зимовки  и осенью раньше 
последних уходят на зимовку. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Анализ заражённости озёрных лягушек 
разных фенотипов C. ornata показал, что в фор-
мировании репродуктивной структуры гемипо-
пуляции нематод и поддержании их численности 
участвуют как «полосатые», так и «бесполосые» 
амфибий, но основная роль в этом процессе 
принадлежит лягушкам морфы non-striata. 
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Наши исследования показали, что репро-
дуктивная структура гемипопуляции C. ornata в 
озёрных лягушках разных морф характеризуется 
рядом отличий, связанными с неодинаковыми 
сроками поступления и различными темпами со-
зревания нематод. Изучение возрастной струк-
туры гемипопуляции C. ornata выявило более 
продолжительный период поступления нематод, 
а также более быстрое развитие и созревание па-
разитов у «бесполосых» амфибий. 

Таким образом, фенотипическая структура 
популяции озёрных лягушек оказывает опреде-
ленное влияние на интенсивность процессов по-
ступления и созревания C. ornata, обусловленное 
различиями в физиологии, экологии и поведении 
«полосатых» и «бесполосых» лягушек, особенно 
выраженными в весенний и осенний периоды. 
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The reproductive structure of Cosmocerca ornata (Dujardin, 1845) in marsh frogs (Pelophylax ridibundus 
(Pallas, 1771)) of both the striata and non-striata phenotypes was studied. Distinctions in the physiology, 
ecology and behavior of striped and unstriped amphibians have certain influence on the intensity of proc-
esses of the host infestation and maturing of C. ornata in frogs of different phenotypes. Analysis of the 
age structure of the C. ornata hemipopulation has revealed a longer period of nematode infestation and 
faster parasite development and maturing rates in unstriped amphibians. Both striped and unstriped frogs 
take part in the formation of the reproductive structure of the C. ornata hemipopulation and maintenance 
of their numbers, but the basic role in this process belongs to individuals of the non-striata phenotype. 
Key words: nematodes, Cosmocerca ornata, hemipopulation, Pelophylax ridibundus, phenotype, striata, 
non-striata, Samarskaya Luka. 




