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Земноводные имеют высокое содержание воды в организме (77–83 %) и устойчивы к сильным 
его колебаниям как в суточном, так и в сезонном аспектах. У них развились многочисленные 
физиологические механизмы и поведенческие реакции, позволяющие справляться с потерей 
или избытком воды в тканях. Оценено содержание воды в печени и скелетной мускулатуре 
и относительная масса жидкости во внешних лимфатических синусах у двух видов бурых 
лягушек – травяной (Rana temporaria Linnaeus, 1758) и остромордой (R. Arvalis Nilsson, 1842), 
обитающих симпатрично, но различающихся отношением к воде – степенью привязанности 
к водоемам и влажным местам, стереотипом зимовки и характером суточной активности. 
Показано, что у влаголюбивой и зимующей в водоемах травяной лягушки содержание воды в 
тканях весной высоко (в среднем 79–80 %) и не различается у самок и самцов. У населяющей 
более сухие местообитания и зимующей на суше в замерзшем состоянии остромордой 
лягушки в скелетных мышцах содержание воды у самок и самцов было сопоставимо с 
таковым травяной лягушки (80–81 %), но в печени – значимо меньше (74–75 %). Выявленная 
закономерность сохранялась и при оценке относительной массы подкожной лимфатической 
жидкости – она была кратно больше у влаголюбивой травяной лягушки (3–11  %), чем у 
остромордой (1–5 %). Таким образом, несмотря на то, что общие принципы водного обмена 
у земноводных сходны, существуют некоторые физиологические особенности поглощения и 
выведения воды у конкретных видов.
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ВВЕДЕНИЕ

В организме земноводных необычно высо-
кое содержание воды по сравнению с другими 
позвоночными – от 77 до 83  % массы тела, в 
то время как, например, у пресмыкающихся или 
млекопитающих оно составляет примерно 70 % 
(Pinder et al., 1992). При этом земноводные,  
в отличие от имеющих непроницаемые покровы 
и кожные дериваты (чешую, перья или волосы) 
амниот, свободно теряют воду и обладают высо-
кой устойчивостью к значительным колебани-
ям ее содержания и осмоляльности жидкостей 
в организме (Thorson, 1955; Hillman et al., 2009; 
Storey, Storey, 2017). Основные пути пассивно-
го или активного выведения воды из организма 
у них – испарение через влажную кожу и экс-
креция. Восполнение воды также происходит 
в основном через проницаемую кожу во время 

пребывания животных в водоемах или во влаж-
ных местах на суше, в меньшей степени она по-
ступает с пищей и в незначительном количестве 
– вырабатывается в результате окисления энер-
гетических субстратов (метаболическая вода) 
(Thorson, 1955). Несмотря на сильную зависи-
мость от внешней влаги, земноводные заселя-
ют почти все климатические зоны – от тундр 
до пустынь и тропиков. Среди них существуют 
как постоянно водные виды, для которых значи-
тельную проблему составляет непрерывное по-
ступление воды извне и необходимость ее выве-
дения, так и, напротив, обитатели сухих регио-
нов, вынужденные сохранять воду в организме, 
а также разнообразные промежуточные эко-
логические формы между этими крайними ва-
риантами (Duellman, Trueb, 1986; Wells, 2008).  
У земноводных развились многочисленные фи-
зиологические механизмы и поведенческие ре-
акции, позволяющие справляться с потерей или 
избытком воды и таким образом поддерживать 
осмотический баланс (Storey, Storey, 2017). 
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У многих видов земноводных умеренных 
широт значительные колебания содержания 
воды в организме происходят в течение суток – 
например, представители древесных и роющих 
групп земноводных ежедневно теряют воду во 
время пребывания на деревьях (воздействие 
ветра и солнца) или глубоко в почве (контакт  
с сухим субстратом) и восполняют ее ночью на 
поверхности земли в водоемах или адсорби-
руют с влажных поверхностей через высоко-
проницаемые участки брюшной кожи (Pinder 
et�������������������������������������������    ������������������������������������������  al����������������������������������������  ., 1992; Wells, 2008). Все размножающие-
ся или зимующие в водоемах и обитающие в 
остальное время года на суше виды также вы-
нуждены менять стратегию выведения и сохра-
нения воды при сезонной смене среды обита- 
ния. Хотя общие принципы водного обмена у 
разных групп земноводных сходны, значитель-
ное экологическое разнообразие в классе по-
зволяет предположить, что могут существо-
вать некоторые физиологические особенности 
поглощения и выведения воды у конкретных 
видов.

Два наиболее распространенных в умерен-
ной зоне Евразии вида лягушек: остромордая 
(Rana arvalis Nilsson, 1842) и травяная (Rana 
temporaria Linnaeus, 1758) – обитают во многих 
европейских регионах симпатрично (Кутенков, 
2017), однако различаются отношением к воде – 
степенью привязанности к водоемам и влажным 
местам, стереотипом зимовки и характером су-
точной активности. В Приуралье оба вида рас-
пространены почти повсеместно, однако травя-
ная лягушка более влаголюбива и предпочитает 
увлажненные биотопы, такие как тенистые ело-
вые леса, сфагновые и торфяные болота, при-
брежные ивняки, пойменные луга, места вы-
хода грунтовых вод, и, вероятно, избегая чрез-
мерного испарения воды при высоких дневных 
температурах и сухости, ведет преимуществен-
но сумеречную активность (Банников, Денисо-
ва, 1956; Юшков, Воронов, 1994; Вершинин, 
2007). Остромордая лягушка, напротив, засе-
ляет более сухие местообитания – суходоль-
ные луга, поляны, заросли кустарников, лесные 
опушки, а также сосновые леса, почвы которых 
имеют меньшую влагоемкость, чем еловые, и 
т. д. (Банников, Денисова, 1956; Юшков, Воро-
нов, 1994; Ануфриев, Бобрецов, 1996; Литвинов 
и др., 2023). Этот вид, в отличие от травяной ля-
гушки, переносит меньшую влажность воздуха 
и в дневное время суток встречается чаще (Бан-
ников, Денисова, 1956; Ануфриев, Бобрецов, 
1996). 

Важнейшее экологическое отличие R. tempo-
raria и R. arvalis – тип зимовки. В Пермском крае 

травяная лягушка зимует на дне разнообразных 
водоемов (ручьев, рек, озер, болот и т. д.) (Юш-
ков, Воронов, 1994; Литвинов и др., 2023; наши 
наблюдения), т. е. находится на протяжении дли-
тельного периода в условиях гидратационного 
стресса. Остромордая лягушка, напротив, зимует 
на суше и единственная среди евразийских пред-
ставителей рода Rana способна переносить от-
рицательные температуры (до −16  °C) в замо-
роженном состоянии, сопровождающемся зна-
чительной дегидратацией тканей (Berman et al., 
2020). 

Цель настоящей работы – сравнить содержа-
ние воды в тканях и органах у двух обитающих 
симпатрично видов лягушек (остромордой и тра-
вяной), но различающихся отношением к влаж-
ности местообитаний, степенью привязанности 
к водоемам и стереотипом зимовки, во время их 
длительного пребывания в водной среде (в сезон 
размножения).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В исследовании использованы данные, полу-
ченные в г. Пермь по 70 особям травяной лягуш-
ки (30 самок, 40 самцов) и 39 особям остромор-
дой лягушки (10 самок, 27 самцов), отловлен-
ным 26–27 апреля 2022 г. и 20–23 апреля 2024 г.  
соответственно в нерестовых водоемах в до-
лине р. Гайва (приток Камы). Животные были 
заморожены при температуре −18  °C и храни-
лись до обработки при этой температуре гер-
метично упакованными в индивидуальных по-
лиэтиленовых пакетах. В лаборатории лягу-
шек размораживали, взвешивали, надрезали 
основные лимфатические синусы и удаляли 
лимфатическую жидкость, после чего обсуши-
вали на бумажных полотенцах и взвешивали 
повторно. По разнице двух масс рассчитыва-
ли массу лимфы (г), по отношению ее к массе 
тела – относительную массу лимфы (%). По-
сле этого животных вскрывали, определяли пол 
и возраст, брали навески мышц и печени (100– 
400 мг) для определения содержания воды. Об-
разцы тканей помещали в сушильный шкаф с 
температурой 105 °C на двое суток, после чего 
взвешивание повторяли и по разнице масс рас-
считывали массу воды в навесках (г) и содержа-
ние ее в тканях (%).

Статистическую обработку данных проводи-
ли в программе PAST ��������������������������v�������������������������. 4.09. Выборки были про-
верены на нормальность распределения тестом 
Шапиро–Уилка, который показал, что в каждой 
сравниваемой паре выборок была хотя бы одна, 
распределение которой отличалось от нормаль-
ного при p = 0.05, поэтому последующее их срав-
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нение проводилось непараметрическим критери-
ем Манна–Уитни. Значимость различий принята 
на уровне не менее p ≤ 0.05. Данные приведены 
в тексте как среднее арифметическое ± стандарт-
ная ошибка.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Масса животных 
Средняя масса самок травяной лягушки соста-

вила 35.5 ± 1.88 г, самцов – 37.9 ± 1.68 г; остро-
мордой лягушки – 14.7 ± 1.06 г и 16.2 ± 0.53 г со-
ответственно. Половых различий по массе тела у 
особей ни одного из видов не выявлено (Z = 0.7 
и Z = 1.2 соответственно, p > 0.05). Травяные ля-
гушки были значимо более крупными, чем остро-
мордые (Z = 6.9 для самцов и Z = 4.5 для самок, 
p < 0.001).

Масса лимфы
Масса лимфы у самок травяной лягушки до-

стигала 1.1 ± 0.10 г, у самцов – 4.0 ± 0.40 г, а отно-
сительная ее масса – 3.2 ± 0.24 % и 10.5 ± 0.71 % 
соответственно. Оба показателя у самцов были 
значимо больше, чем у самок (рис. 1). У остро-
мордой лягушки масса лимфы была кратно мень-
ше, чем у травяной, и составляла 0.1  ±  0.03 г  
у самок и 0.8 ± 0.07 г у самцов, а относительная 
ее масса – 0.9 ± 0.19 % и 4.9 ± 0.39 % соответ-
ственно. Средние значения абсолютной и отно-
сительной массы лимфы у самцов были больше, 
чем у самок (Z = 6.8 для R. temporaria и Z = 4.6 
для R. arvalis, p < 0.001). Указанные показатели 
у особей травяной лягушки превышали таковые 
остромордой лягушки (рис. 1).

Семухина А. С., Шишикина К. И.

Рис. 2. Содержание воды в печени и мышцах у самок (а) и самцов (б) травяной и остромордой лягушек  
в весенний период. Кружки – выбросы, статистически значимые различия средних значений: * – p ≤ 0.05, про-
черк – различия отсутствуют: остальные условные обозначения аналогичны рис. 1.

Fig. 2. The water content in liver and muscles of females (a) and males (b) of European common and moor frogs 
in spring. Circles – emissions, statistically significant differences of mean values: * – p ≤ 0.05, dash – no differences: 
other symbols are similar to Fig. 1.

Рис. 1. Относительная масса лимфы в подкожных 
синусах травяной и остромордой лягушек в весенний 
период. Высота боксплотов – границы 25–75 % квар-
тилей, горизонтальная линия внутри боксплота – ме-
диана, усы – максимальные и минимальные значения, 
звездочками указано наличие статистически значи-
мых различий средних значений (средние значения 
см. в тексте): *** – p < 0.001. Подпись Rt по оси аб-
сцисс – травяная лягушка, Ra – остромордая.

Fig. 1. ����������������������������������������      Relative mass of lymph in the subcutane-
ous sinuses of European common and moor frogs during 
the spring period. Boxplot height – borders of 25–75 % 
quartiles, horizontal line inside boxplot – median, whiskers –  
maximum and minimum values, asterisks indicate the pres-
ence of statistically significant differences in mean values 
(see text for mean values): *** – p < 0.001. Signature Rt on 
the abscissa axis – common frog, Ra – moor frog.

–
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Содержание воды в тканях и органах
Содержание воды в печени самок травяной ля-

гушки составляло 78.5 ± 0.54 % и не отличалось 
от содержания в мышечной ткани – 79.3 ± 0.38 % 
(Z = 0.8, p > 0.05). Показатели у самцов не отли-
чались между тканями и от аналогичных показа-
телей у самок (78.8 ± 0.54 % и 79.8 ± 0.44 % соот-
ветственно) (Z = 1.3 для сравнения между тканя-
ми, Z = 0.2 для содержания воды в печени, Z = 0.7 
для содержания воды в мышцах, p > 0.05). 

Содержание воды в печени самок остромор-
дой лягушки (75.3 ± 0.87 %) было значимо мень-
ше, чем в мышцах (81.0 ± 0.23 %) (Z = 3.7, p < 0.01) 
(рис. 2). Такая же ситуация наблюдалась у самцов: 
содержание воды в печени (74.3 ± 0.81 %) и мыш-
цах (79.7 ± 0.19 %) достоверно различалось (Z = 
5.2, p < 0.001) (рис. 2). Содержание воды в пече-
ни не различалось между особями разных полов, 
но в мышцах у самок было больше, чем у самцов  
(Z = 0.4, p > 0.05 для содержания воды в печени, 
Z = 3.3, p < 0.001 для содержания воды в мыш-
цах) (рис. 2а).

При сравнении двух видов установлено, что  
в печени самок и самцов травяных лягушек 
весной содержание воды значимо выше, чем у 
остромордых (Z = 3.1 и Z = 3.9 соответственно, 
p < 0.01); в мышцах, напротив, содержание воды 
было значимо больше у самок остромордой, чем 
у самок травяной (Z = 2.3, p < 0.05), но у сам-
цов межвидовых различий не выявлено (Z = 0.4, 
p > 0.05) (рис. 2б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравниваемые виды лягушек симпатричны 
на значительном протяжении их ареалов, однако 
различаются как в выборе летних стаций (остро-
мордая тяготеет к более сухим, а травяная – к бо-
лее влажным местообитаниям), так и мест зи-
мовки. В исследованных популяциях наблюда-
лись описанные в литературе и характерные для 
популяций Пермского края стратегии зимовок 
рассматриваемых видов. Мы встречали остро-
мордую лягушку во второй половине сентября, 
расположившуюся на зимовку под валежником 
на надпойменной террасе р. Гайва. Несмотря 
на близость реки (в нескольких метрах), лягуш-
ка осталась на зимовку на суше. Она находилась 
в типичной зимовочной позе – поджав конечно-
сти и опустив голову, ее покровы были бледны-
ми, животное не двигалось до тех пор, пока не 
взяли в руки. Травяные лягушки, встреченные в 
этом же месте, напротив, направлялись на зимов-
ку в р. Гайва.

Проведенные ранее исследования свидетель-
ствуют о том, что в конце лета эти виды не раз-
личаются по содержанию воды в скелетной му-
скулатуре, но доля воды в печени у более су-
холюбивой остромордой лягушки значимо 

меньше, чем у травяной (�������������������� Bulakhova����������� , ���������Shishiki-
na������������������������������������������, 2022; Булахова, личное сообщение). Коли-
чество подкожной лимфы у травяной лягушки 
осенью также кратно выше, чем у остромордой 
(Булахова, Шишикина, 2024). После ухода тра-
вяной лягушки на зимовку в водоемы, несмотря 
на свободное поступление воды в организм че-
рез проницаемую кожу, количество подкожной 
лимфы и содержащейся в тканях воды у самцов 
сохраняется на осеннем уровне, но у самок –  
увеличивается. Накопление воды в организме 
лягушек зимой в водоемах хорошо известно – 
многие исследователи отмечают общую отеч-
ность тела во время и после зимовки (Pinder 
et al., 1992; Tattersall, Ultsch, 2008; Wells, 2008; 
Булахова, Шишикина, 2024). Ранее высказыва-
лось предположение о том, что лимфатические 
мешки у лягушек выполняют роль еще одного, 
помимо мочевого пузыря, резервуара для хра-
нения воды. Однако хорошо развитые лимфати-
ческие мешки у водных бесхвостых амфибий, 
которые не сталкиваются с необходимостью 
запасать дополнительную воду, позволили от-
казаться от этой идеи в пользу гипотезы о лим-
фатических синусах как элементах системы 
выведения излишков воды из организма (Wells, 
2008). Поступившая извне через проницаемую 
кожу вода попадает в подкожные лимфатиче-
ские синусы, оттуда – в лимфатические сосу-
ды, затем – в почки, и излишки выводятся из 
организма (Wells, 2008). При низких темпера-
турах воды зимой в водоемах снижается уро-
вень выработки мочи, в результате чего вода 
задерживается главным образом во внеклеточ-
ном пространстве и лимфатической системе,  
и доля ее в организме увеличивается до четвер-
ти от нормы (Tattersall, Ultsch, 2008). 

В тканях расположившихся на зимовку в на-
земных убежищах и переносящих отрицатель-
ные температуры остромордых лягушек на-
блюдается иная ситуация. Морозостойкость  
у амфибий обеспечивается множеством физи-
ологических, биохимических и генетических 
процессов, часть из которых происходит еще 
во время осенней подготовки к зимовке. Один 
из основных – выведение значительной доли 
воды из клеток, тканей и органов во внекле-
точное пространство, полость тела и во внеш-
нюю среду, поскольку внутриклеточное обра-
зование льда фатально для клеточной органи-
зации и ведет к гибели животных (Берман и 
др., 1984, 2016; Lee et al., 1990; Storey, Storey, 
2017; Berman et al., 2020). Перед замерзанием, 
благодаря выведению воды из клеток и тканей, 
содержание воды в организме остромордой ля-
гушки существенно сокращается и даже после 
возвращения к положительным температурам 
и оттаивания, например, в мышцах не дости-
гает осенних значений (Bulakhova, Shishikina, 
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2022). Оценок сокращения доли воды в тканях 
у остромордой лягушки на настоящий момент 
пока нет, однако известно, что обезвоживание 
у морозоустойчивых земноводных в ходе под-
готовки к зимовке и в процессе замерзания мо-
жет быть очень велико. Например, у сибирско-
го углозуба (Salamandrella keyserlingii) умень-
шение массы тела в это время достигает более 
чем четверти и значительная часть потерь про-
исходит за счет выведения воды из тканей (Бер-
ман и др., 2016); у североамериканской лесной 
лягушки (Rana sylvatica) после замерзания со-
держание воды в печени сокращается на 58 %, 
а в мышцах – на 22–36 % (����������������������Lee������������������� ������������������et���������������� ���������������al�������������., 1990). Ве-
роятно, сопоставимое уменьшение доли воды в 
тканях при замерзании характерно и для остро-
мордой лягушки. 

Сезон размножения у травяной и остромор-
дой лягушек в исследованных популяциях начи-
нается одновременно – в третьей декаде апре-
ля. Во время сбора материала в обеих популя-
циях размножение только началось – в водоемах 
встречались отдельные кладки икры, у всех от-
ловленных самок икра овулировала, но еще не 
была отложена, т.  е. время пребывания лягу-
шек обоих видов в нерестовых водоемах было 
примерно одинаково. Сравнение наших данных  
с полученными ранее свидетельствует о том, 
что при смене зимовочного водоема на нере-
стовый у самок травяной лягушкой относитель-
ная масса лимфы не изменяется, а у самцов – 
кратно возрастает (Булахова, Шишикина, 2024),  
а содержание воды в тканях особей обоих полов 
увеличивается по сравнению с осенними значе-
ниями, но не различается ни между тканями, ни 
по половому признаку. 

У остромордой лягушки переход из наземных 
зимовочных убежищ в нерестовые водоемы так-
же сопровождается увеличением количества под-
кожной лимфы и доли воды в тканях. При этом  
в отличие от травяной лягушки содержание воды 
в печени было ниже, чем в мышцах, и у самок,  
и у самцов. 

При сравнении содержания воды в тканях  
у особей разных видов какой-либо закономерно-
сти не обнаружено: в печени содержание воды 
было значимо выше у самок и самцов травяных 
лягушек, а в мышцах – у самок остромордых, 
в то время как у самцов межвидовых различий 
не выявлено. Вероятно, для поиска закономер-
ностей изменчивости соотношения содержания 
в тканях воды и сухого вещества перспективно 
также проводить анализ запаса резервных ве-
ществ (гликогена и липидов), сохранивших-
ся после зимовки. Из-за значительной разницы 
массы тела травяных и остромордых лягушек 
(а значит, и площади его поверхности) прямое 
сравнение массы лимфатической жидкости в 

подкожных лимфатических мешках затрудни-
тельно. Однако сопоставление ее у животных 
близкого размера (длины и массы), несмотря на 
незначительное число пригодных для подобно-
го анализа особей, свидетельствует о большей 
доле лимфатической жидкости у травяной ля-
гушки. Так, у самцов R. arvalis с длиной тела 53 
и 53.7 мм относительная масса лимфы во внеш-
них синусах составляла 4.2 и 3.6 %, в то время 
как у R. temporaria с длиной тела 54.4 и 54.8 мм –  
10.4 и 17.8  %; у самки R. arvalis с длиной 
тела 50.6 мм – 0.6  %, а у самки R. temporaria  
(51.2 мм) – 3.3 %. 

Таким образом, хотя общие принципы водно-
го обмена у разных групп земноводных сход-
ны, существуют некоторые физиологические 
особенности поглощения и выведения воды у 
конкретных видов. У влаголюбивого и зимую-
щего в водоемах вида – травяной лягушки со-
держание воды в тканях весной было высоко  
(в среднем 79–80 %) и не различалось у самок 
и самцов. У населяющей более сухие местоо-
битания и зимующей на суше в замерзшем со-
стоянии остромордой лягушки в скелетных 
мышцах содержание воды у самок и самцов 
было сопоставимо с таковым травяной лягуш-
ки (80–81  %), но в печени – значимо меньше 
(74–75 %). Выявленная закономерность сохра-
нялась и при оценке относительной массы под-
кожной лимфатической жидкости: она была 
кратно больше у травяной лягушки (3–11  %), 
чем у остромордой (1–5 %). 
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WATER CONTENT IN TISSUES OF TWO BROWN FROG SPECIES AFTER  
THE AQUATIC AND THE TERRESTRIAL WINTERING

A. S. Semukhina1, K. I. Shishikina2

1 Perm State National Research University, Perm
2 Institute of Biological Problems of the North FEB RAS, Magadan

Amphibians have high water content in the body (77–83 %) and are resistant to its strong fluctuations 
in both diurnal and seasonal aspects. They have evolved numerous physiological mechanisms and 
behavioral responses to cope with the loss or excess of water in tissues. The authors assess the water 
content in the liver and skeletal muscles as well as the relative mass of liquid in external lymphatic 
sinuses of two brown frog species, Rana temporaria and R. arvalis, living sympatrically but differing 
in their attitude to water: the degree of attachment to water bodies and humid places, the stereotype 
of wintering, and the character of daily activity. It was shown that in the water-loving and water-
wintering common frog, the water content in tissues is high in spring (79–80 % on average) and 
does not differ between females and males. In the moor frog, populating drier habitats and wintering 
on land in the frozen state, water content in skeletal muscles of females and males was comparable 
to that of the common frog (80–81 %), but in the liver it was significantly lower (74–75 %). The 
revealed regularity was also preserved while assessing the relative mass of subcutaneous lymphatic 
fluid: it was several times greater in the water-loving common frog (3–11 %) than in the moor frog 
(1–5 %). Thus, although the general principles of water metabolism in amphibians are similar, there 
are some physiological features of water uptake and extraction in specific species.

Keywords: Ranidae, water content, wintering.
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