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Одним из основных количественных параме-
тров, характеризующих структуру популяций па-
разитических организмов, является их плодови-
тость. Данные по плодовитости конкретного вида 
гельминта позволяют оценить численность этого 
паразита в исследуемом биоценозе. Установление 
плодовитости гельминтов – один из важнейших 
вопросов в популяционной биологии парази-
тов, привлекающих внимание паразитологов. В 
научной литературе имеются многочисленные 
сведения по плодовитости гельминтов животных 
разных систематических групп [2, 5–7, 11, 15, 16, 
18, 19, 21, 25–27, 33, 36, 37, 39], но данные по па-
разитам амфибий отсутствуют.

Цель исследования – изучение плодовитости 
самок Cosmocerca ornata (Dujardin, 1845) из озер-
ных лягушек Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771) 
(Anura: Ranidae) in vivo и факторов, обуславли-
вающих её изменчивость.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование плодовитости самок C. ornata 
из озерных лягушек проводилось в период с мая 
по октябрь 2010 г. на базе стационара ИЭВБ РАН 
«Кольцовский» (Мордовинская пойма Саратов-
ского водохранилища) (53º10’С–49º26’В).

Определение плодовитости проведено у 382 
зрелых самок нематод (в матке которых нахо-

дятся личинки, как свободные, так и в яйцевой 
оболочке). Самки C. ornata, извлеченные из ки-
шечника амфибий, предварительно умерщвля-
лись нагреванием и измерялись в капле воды на 
предметном стекле без использования покровно-
го стекла. Затем покровы паразитов разрывали 
иглами и проводили подсчет всех личинок от 
каждой самки.

Изучение изменчивости плодовитости самок 
C. ornata проводили с учетом биологической 
структуры популяции хозяина (возраст, пол и фе-
нотип амфибий), размеров нематод, количества 
гельминтов в хозяине, сезона года на паразитах 
из 2, 3-летних озерных лягушек.

Амфибии были условно разделены на раз-
мерно-возрастные группы (по Дубининой [4]): 
сеголетки, годовики (длиной тела до 50 мм), особи 
в возрасте 2, 3 лет (51–80 мм), особи возраста 4 и 
более лет (81–115 мм).

При изучении влияния внутрипопуляци-
онного полиморфизма озерных лягушек на 
плодовитость нематод исследовались амфибии 
фенотипов striata (полосатый) и non-striata (бес-
полосый) [6, 17, 20, 22, 32].

Статистическая обработка материала про-
ведена общепринятыми методами с использова-
нием следующих параметров: X – средняя ариф-
метическая, mx – ошибка средней, достоверность 
различий (t) определялась по Стьюденту [13].

Для оценки зависимости плодовитости от 
размеров тела нематод и от количества паразитов 
в амфибиях применялся корреляционный анализ. 
При определении влияния температуры воды на 
плодовитость самок нематод применялся дис-
персионный анализ.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

При изучении влияния длины тела самок 
C. ornata на их плодовитость выявлены стати-
стически достоверные различия в показателях 
средней плодовитости нематод разного размера. 
С увеличением длины тела паразитов возрастает 
их абсолютная плодовитость (при P < 0.001). Наи-
большая плодовитость отмечена у самых крупных 
самок C. ornata длиной более 6.51 мм (табл. 1). 
Корреляционный анализ показал среднюю по-
ложительную связь между сопряженными при-
знаками (r = 0.586). Корреляция между размерами 
тела самок C. ornata и их плодовитостью досто-

верна (P < 0.001). Следует отметить, у нематод с 
одинаковой длиной тела наблюдается вариабель-
ность количества личинок. Например, у самок не-
матод длиной 4.50 мм плодовитость изменялась 
в пределах 17–25 личинок, а у паразитов длиной 
5.54 мм – от 42 до 63 личинок (рис. 1).

С увеличением плотности адультной геми-
популяции C. ornata (числа нематод в кишечнике 
амфибий) отмечается уменьшение количества  ли-
чинок в самках паразитов. Так, минимальное число 
личинок у самок C. ornata составило 17 шт. (при n 
≥ 18), максимальное – 93 шт. (при n ≤ 5) (табл. 2).

Выявлены статистически достоверные разли-
чия в показателях средней плодовитости личинок 
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Рис. 1. Изменчивость плодовитости самок Cosmocerca ornata из озерных лягушек 
в зависимости от длины тела нематод

  , 
 

, . 
X±mx min–max

3.50–4.50 21.7±0.5 17–29 
4.51–5.50 35.4±0.9 20–64 
5.51–6.50 43.5±1.8 23–85 

 6.51 51.7±3.6 33–93 

Таблица 1. Плодовитость Cosmocerca ornata из озерных лягушек в зависимости от размеров паразитов

n, . 
 , 
 

, . 
X±mx min–max

< 5 5.44±0.08 43.5±2.1 23–93
6–11 5.41±0.06 36.8±1.3 21–71

12–17 5.13±0.07 33.3±1.6 18–54
 18 4.95±0.12 27.3±1.7 17–41

Примечание: Здесь и в таблицах 3–5 n – число паразитов, экз. 

Таблица 2. Плодовитость Cosmocerca ornata из озерных лягушек 
в зависимости от числа паразитов в кишечнике
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у нематод при количестве паразитов в кишечни-
ке 1–5 и 6–11 экз. (P < 0.05), 1–5 и 12–17 экз. (P 
< 0.001), 1–5 и больше 18 экз. (P < 0.001), 6–11 и 
больше 18 экз. (P < 0.001), 12–17 и больше 18 экз. 
(P < 0.05), за исключением 6–11 и 12–17 экз. (P > 
0.05) (табл. 2). Корреляционный анализ показал 
среднюю отрицательную связь между плодови-
тостью нематод и их количеством в кишечнике 
хозяина (r =  0.523). Корреляция между числом 
нематод в кишечнике хозяина и их плодовито-
стью достоверна (P < 0.001).

Следует отметить, что при одном и том же 
количестве нематод в амфибиях зарегистрирова-
на определенная изменчивость числа личинок в 
самках C. ornata. Так, при наличии двух нематод 
в кишечнике амфибий плодовитость изменялась 
от 29 до 69 личинок, а плодовитость C. ornata в 
лягушках с шестью нематодами варьировала от 
41 до 71 личинки (рис. 2).

При анализе плодовитости C. ornata из лягушек 
разного возраста выявлено, что максимальное 
число личинок у самок нематод составило 93 шт. 
(в 2, 3-летних амфибиях), минимальное – 15 шт. (в 
амфибиях 4 и более лет). Показатель средней пло-
довитости C. ornata наиболее высок у сеголетков 
озерных лягушек – 52.3 шт. Наименьший показа-

тель средней плодовитости отмечен у гельминтов 
из амфибий 4 и более лет – 33.6 шт. (табл. 3).

Различия в показателях средней плодовитости 
нематод статистически достоверны между пара-
зитами из сеголетков и 2, 3-летних амфибий (P < 
0.01), из сеголетков и амфибий ≥ 4 лет (P < 0.001), из 
годовиков и амфибий ≥ 4 лет (P < 0.01), из 2, 3-лет-
них лягушек и амфибий ≥ 4 лет (P < 0.05). Отличия 
в уровне плодовитости нематод из сеголетков и 
годовиков амфибий недостоверны (P > 0.05).

Исследование плодовитости C. ornata из самцов 
и самок лягушек показало, что, в целом, за период 
май–октябрь пол хозяина не оказывает существен-
ного влияния на уровень плодовитости нематод. 
Показатели наибольшего и наименьшего числа личи-
нок, а также средней плодовитости C. ornata в самцах 
и самках амфибий находятся примерно на одном 
уровне (табл. 4). Различия в плодовитости паразитов 
из озерных лягушек разного пола относительны, по-
скольку они статистически недостоверны (P > 0.05).

Однако, перед периодом размножения ам-
фибий и во время него (май, июнь) отмечено 
снижение показателей плодовитости нематод в 
самцах лягушек (табл. 4). Выявленные различия 
в плодовитости нематод из самцов и самок ам-
фибий в это время достоверны (P < 0.05).

Рис. 2. Изменчивость плодовитости самок Cosmocerca ornata в 2, 3-летних особях озерных лягушек 
в зависимости от количества паразитов в хозяине
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 n, . 
, . 

X±mx min–max
 15 52.3±5.1 27–88
 26 42.1±2.8 23–73

2, 3  212 36.6±0.9 17–93
 4  129 33.6±1.0 15–70

Таблица 3. Плодовитость Cosmocerca ornata из озерных лягушек разного возраста
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Изучение плодовитости самок нематод из хо-
зяев разных фенотипов показало, что показатели 
максимального и минимального числа личинок, 
а также средней плодовитости C. ornata нахо-
дятся на одном уровне: у лягушек морфы striata 
15–91 шт.; 36.3±1.2, а у амфибий фена non-striata 
16–93 шт.; 35.0±0.9. Статистически достоверных 
различий в значениях среднего числа личинок у 
паразитов из полосатых и бесполосых амфибий 
не выявлено (P > 0.05).

Изучение сезонных изменений плодови-
тости C. ornata показало, что самки нематод с 
личинками в матке зарегистрированы в период 
май–октябрь; максимальный показатель плодо-
витости отмечен в июле, наименьшее количество 
личинок у самок нематод зафиксировано в июне 
и сентябре (табл. 5). В показателе средней плодо-

витости за этот период наблюдаются два пика: в 
июле (41.7±2.5) и октябре (40.8±1.7). Значимые 
различия плодовитости самок C. ornata в теплый 
период года отмечены для июня и июля (P < 0.01), 
июля и августа (P < 0.05), сентября и октября (P 
< 0.05). Отличия плодовитости самок паразита 
в мае и июне, августе и сентябре статистически 
недостоверны (P > 0.05).

Дисперсионный анализ, проведенный нами 
для выяснения роли температуры воды (в период 
май—октябрь) на плодовитость C. ornata, показал, 
что температура воды статистически достоверно 
(P > 0.99) влияет на развитие и созревание личи-
нок в самках нематод, находящихся в амфибиях 
(Fф = 31.49 > Fст = 3.02 при P < 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ

Ранее установлено, что успешность воспроиз-
водства у нематод тесно связана с размерами тела 
самок паразитов: чем крупнее самки, тем больше 
их плодовитость [31, 35, 38]. Зависимость плодо-

витости самок C. ornata от их размеров, которую 
мы обнаружили в данном исследовании (табл. 
1), характерна для большинства видов нематод и 
других паразитов [2, 11, 15, 16, 19, 23, 35–37, 39, 40].

Ключевым фактором, определяющим размер 
тела самок нематод и, соответственно, их плодо-
витость является время созревания паразитов в 
хозяине (время между заражением и началом ре-
продукции) [30]. Чем дольше паразиты находятся 
в хозяине, тем крупнее их размеры [8], и, соот-
ветственно, тем больше ресурсов для успешной 
репродукции они накопят.

Обнаруженное нами влияние количества не-
матод в кишечнике хозяина на их плодовитость 
неоднократно отмечалось в других исследовани-
ях[11, 25, 27, 39]. Эти данные могут свидетельство-
вать о внутривидовой конкуренции гельминтов 

за пространственную и трофическую нишу, 
ограниченную размерами кишечника амфибии. 
Вероятно, при низкой зараженности амфибий не-
матодами конкуренция снижается, и отмечается 
высокий уровень плодовитости самок C. ornata, 
а при увеличении плотности гемипопуляции 
соперничество за пространство и пищу усили-
вается, что приводит к снижению плодовитости 
(табл. 2).

В то же время наблюдаемая индивидуальная 
изменчивость плодовитости C. ornata при одном 
и том же количестве нематод в амфибиях (рис. 1), 
как и при одинаковых размерах самок нематод 
(рис. 2) вероятно связана, с одной стороны, с тем, 
что изученные нами самки нематод приступали 
к отрождению личинок не одновременно, в ре-
зультате чего наблюдаются разные показатели 
плодовитости паразитов. С другой стороны, здесь 
могли оказать влияние биотические и абиотиче-
ские факторы среды, такие как биохимические 
особенности организма каждого хозяина, размер-
ная структура (при анализе количества нематод в 

Таблица 4. Плодовитость Cosmocerca ornata в самцах и самках озерных лягушек

  
 

n, . 
–

n, . 
, 

X±mx min–max X±mx min–max
 108 37.1±1.2 18–85 36 37.3±2.0 18–71
 104 36.2±1.4 17–93 31 31.3±1.7 19–57

Таблица 5. Сезонные изменения плодовитости Cosmocerca ornata из озерных лягушек 
(май–октябрь 2010 г.)

              Примечание:  t – среднемесячная температура воды

 t, º  
, . 

X±mx min–max 
 14.6 37.3±2.6 23–61 

 19.3 33.8±1.6 18–71 
 23.9 40.8±1.7 26–93 

  22.8 35.9±1.9 21–85 
 16.2 31.1±3.0 17–64 

 9.1 41.7±2.5 21–67 
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кишечнике) и плотность (при изучении влияния 
размеров C. ornata) адультной гемипопуляции 
нематод, температура окружающей среды и др.

Анализ плодовитости C. ornata из лягушек 
разного возраста показал, что с возрастом хозя-
ина происходит снижение показателя средней 
плодовитости самок нематод (табл. 3). Во-первых, 
это может быть связано с разной плотностью 
гемипопуляции C. ornata в отдельных размер-
но-возрастных группах амфибий, во-вторых, с 
различиями в размерах паразитов из этих групп 
лягушек. Ранее проведенное исследование рас-
пределения C. ornata в субпопуляциях земновод-
ных разного возраста выявило низкую заражен-
ность сеголетков и высокие показатели инвазии 
нематодами 2, 3-летних амфибий [10, 12]. Из-
учение же размерной структуры гемипопуляции 
C. ornata из озерных лягушек разного возраста 
показало, что наибольшая длина тела нематод за-
регистрирована в сеголетках амфибий (7.87 мм). 
С возрастом хозяина отмечено уменьшение раз-
меров самок C. ornata, и наименьшая длина тела 
нематод зафиксирована в 2, 3-летних лягушках 
[8]. Подобные результаты были получены при 
изучении плодовитости нематод Trichostrongylus 
retortaeformis (Zeder, 1809) в кроликах [25]. Авторы 
обнаружили, что длина самок паразитов, как и их 
плодовитость, снижались с возрастом хозяина.

Исследование плодовитости C. ornata в озер-
ных лягушек разного пола, выявило, что пол хо-
зяина оказывает влияние на плодовитость самок 
нематод только в период размножения — в мае, 
июне (табл. 4). По-видимому, физиологические 
и биохимические изменения, происходящие в 
организме самок и самцов амфибий перед пе-
риодом размножения и во время него [24, 29, 34] 
оказывают существенное влияние на репродук-
тивный процесс C. ornata и определяют разный 
уровень плодовитости нематод в самцах и самках 
озерных лягушек.

Несмотря на то, что существуют определен-
ные различия в физиологии, экологии и поведе-
нии озерных лягушек морф striata и non-striata [6, 
14, 20, 32], фенотип хозяина не оказывает влияния 
на плодовитость C. ornata.

Отрождение личинок самками C. ornata про-
исходит в наиболее благоприятный для популя-
ций, как паразита, так и хозяина, теплый период 
года (май–октябрь). Основным фактором сезон-
ных изменений плодовитости C. ornata является 
температура окружающей среды (воды), которая 
определяет темпы роста и развития нематод, а 
соответственно и продолжительность жизни па-
разитов в хозяине. Так, низкая температура воды 
замедляет созревание нематод, что приводит к 
увеличению срока пребывания паразита в хозя-
ине, повышение температуры – к уменьшению 
времени нахождения в амфибиях. На измене-
ние плодовитости гельминтов в разные сезоны 
года указывается в ряде работ [1, 3, 7, 11, 18], где 

большинство авторов отмечают определяющее 
влияние температуры окружающей среды (в част-
ности, воды) на уровень плодовитости паразитов.

Весной и осенью при низкой температуре 
воды другим ключевым фактором, влияющим 
на развитие личинок нематод и их отрождение 
самками C. ornata, является поведенческая тер-
морегуляция амфибий [28, 29, 41]. Вследствие 
этого, отрождение личинок начинается в первой 
половине мая и продолжается до конца октября.

Относительно большая плодовитость C. ornata 
в мае (по сравнению с июнем) связана с тем, что 
весной адультная гемипопуляция нематод состо-
ит только из крупных паразитов прошлогодней 
генерации. А у крупных самок отмечается высо-
кий уровень плодовитости (см. выше).

Одной из возможных причин, обуславлива-
ющих низкую плодовитость C. ornata в июне, 
является пол хозяина. В то время как у самок 
озерных лягушек в этом месяце в гемипопуляции 
C. ornata встречаются паразиты как весенних, так 
и прошлогодней генераций, в самцах амфибий 
гемипопуляция нематод представлена исключи-
тельно гельминтами новых генераций [8]. Таким 
образом, в целом гемипопуляция C. ornata в июне 
представлена большей частью паразитами новых 
весенних генераций, имеющих более мелкие 
размеры. С другой стороны, на плодовитость 
C. ornata в июне может оказывать влияние от-
носительно низкая температура воды, учитывая 
тот факт, что во время процесса размножения 
амфибии большую часть времени проводят в 
воде [28, 29, 41]. 

Максимальный показатель плодовитости не-
матод, отмеченный в июле, объясняется, прежде 
всего, высокой температурой воды в этом месяце 
(табл. 5), которая оказывает значимое влияние 
на развитие личинок в матке самок нематод и 
их последующее отрождение. Кроме того, в этом 
месяце личинок отрождают, главным образом, 
самки нематод поступившие в популяцию хозяев 
в июне. Эти самки C. ornata отличаются крупными 
размерами. Ранее полученные нами результаты 
по размерной структуре гемипопуляции C. ornata 
подтверждают эти данные [8].

С августа происходит достоверное снижение 
плодовитости C. ornata, связанное с тем, что 
достигшая в июле максимальных значений тем-
пература воды сохраняется и в августе (табл. 5), 
вследствие чего сроки нахождения паразитов в 
амфибиях сокращаются: процессы созревания 
нематод, отрождения личинок самками C. ornata 
и их последующая элиминация происходят бы-
стрее, чем при относительно низкой температуре 
воды в июне. Это приводит к тому, что в этом 
месяце личинок могут отрождать самки C. ornata, 
поступившие в амфибий не только в июле, но и 
в августе. Кроме того, в августе уже не отмечены 
самки нематод таких крупных размеров как в 
июне, июле [8].
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В сентябре темп созревания личинок в 
самках C. ornata уменьшается, что обусловлено 
снижением температуры воды (табл. 5). Уровень 
плодовитости нематод падает. Продолжитель-
ность нахождения паразитов в амфибиях увели-
чивается, идет накопление нематод в хозяевах, в 
результате чего в октябре нами отмечены самые 
крупные самки C. ornata по сравнению с парази-
тами весенне-летних генераций [8]. В результате 
в октябре отмечен максимальный уровень плодо-
витости нематод (табл. 5). Перед уходом амфибий 
на зимовку к концу октября все самки C. ornata 
успевают отродить личинок.

Полученные нами результаты показали, что 
основным фактором, влияющим на плодовитость 
C. ornata in vivo, является температура окружа-
ющей среды, определяющая размеры самок не-
матод. Чем крупнее самки C. ornata, тем выше их 
плодовитость. Плодовитость нематод зависит от 
числа паразитов в кишечнике хозяине. При уве-
личении плотности адультной гемипопуляции C. 
ornata, плодовитость нематод снижается.

На плодовитость самок C. ornata оказывает 
влияние биологическая структура популяции 
хозяина. Так, с возрастом хозяина происходит 
снижение показателя средней плодовитости не-
матод, что обусловлено увеличением плотности 
адультной гемипопуляции C. ornata и, соответ-
ственно, снижением средних размеров паразитов 
в старших возрастных группах амфибий. Пол 
озерных лягушек оказывает влияние на плодо-
витость находящихся в них нематод только в 
период размножения амфибий (май, июнь). В этот 
период плодовитость C. ornata в самцах амфибий 
достоверно ниже, чем в самках. Изучение пло-
довитости нематод в озерных лягушках разных 
фенотипов различий не выявило. Сезонные раз-
личия в показателях плодовитости C. ornata об-
условлены разными темпами роста и созревания 
паразитов, которые регулируются температур-
ным фактором. Установлено, что на плодовитость 
нематод достоверно влияет температура воды. 
Кроме того, на плодовитость C. ornata оказывают 
влияние существующие сезонные различия в 
экологии и физиологии земноводных, особенно 
в период размножения. 
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Fecundity of the Cosmocerca ornata (Dujardin, 1845) females from marsh frogs was studied in vivo. The 
main factor infl uencing the nematodes fecundity in utero, is the environmental (ambient) temperature, 
which is known to determine the body size of the C. ornata females. The signifi cant infl uence of the water 
temperature on fecundity of nematodes was reliably established. The dependence of the C. ornata fecundity 
on the female body size and the number of nematodes in the intestine of the host was revealed. The larger C. 
ornata females had the higher fecundity. Nematodes fecundity was reduced with the increasing of the adult 
C. ornata hemipopulation density. Signifi cant differences in the nematode fecundity depending on the age 
and sex of the host and the season (May–October) were observed. With the increase of the age of the host, 
average nematode fecundity index decreases due to the growing density of the adult C. ornata hemipopulation 
and the according reduction of average body size of the parasites in the older age groups of amphibians. 
Sex of the marsh frogs affects nematode fecundity only during the breeding season of amphibians (May and 
June). During this period the C. ornata fecundity in frog males is signifi cantly lower than in females. Seasonal 
differences of the C. ornata fecundity are determined by the different rates of growth and maturation of the 
nematodes, which in turn are regulated by the temperature factor, and seasonal differences in the ecology 
and physiology of amphibians (especially during the breeding season). The study of nematode fecundity in 
marsh frogs of the both striata and non-striata phenotypes showed no differences.
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