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ВОПРОСЫ ЭКОЛОГИИ НЕМАТОДЫ 
RHABDIAS BUFONIS (NEMATODA: 

RHABDIASIDAE) В СТЕПНОЙ ЗОНЕ 
РЕСПУБЛИКИ КАЗАХСТАН
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Аннотация: Одним из претендентов на роль модельного вида при из-
учении вопросов биологии и эволюции гельминтов является нематода 
R. bufonis. Для такого статуса накоплено недостаточно сведений о заражен-
ности нематодой хозяев в биотопах разных ландшафтов, по многолетней, 
сезонной и половозрастной динамике численности гельминта, по особен-
ностям цикла развития в естественных условиях и при антропогенном за-
грязнении. В представленной работе приводятся данные по заражению 
остромордой лягушки из 14 биотопов степной зоны Республики Казахстан. 
Сведения получены в результате вскрытия 2637 экз. R. arvalis. Почти поло-
вина хозяев отловлены на экспериментальной площадке (0.5-0.7–500 м) в 
пойме р. Иртыш, где 14 лет проводили гельминтологический мониторинг 
R. arvalis. По уровню экстенсивности заражения хозяина, величине индек-
са обилия, соотношению фактической и теоретической численности нема-
тоды выделяются три группы биотопических выборок: с высоким, средним 
и малым значением параметров заражения. Инвазированность амфибии 
R. bufonis определяется наличием и величиной в биотопах зон с увлажнен-
ным и обогащенным кислородом субстратом. Часть Л4 R. bufonis на пути к 
легким остромордой лягушки застревает в мелких сосудах, выходет в по-
лость тела и накапливается. Гельминты в полости тела растут в длину, но 
половые органы у них не развиваются. Зараженность лягушек нематодой 
зависит от времени взятия выборок, возраста и, в меньшей степени, пола 
отловленных особей. Самые высокие значения экстенсивности инвазии 
легких и полости тела хозяина и численности гельминта в естественных 
условиях поймы р. Иртыш и в антропогенных биотопах отмечены в мае 
и сентябре, самые низкие – в июле. Минимальная численность R. bufonis 
и экстенсивность инвазии легких R. arvalis характерны для младших воз-
растных групп (длина тела 13.0–30.0 мм), максимальная – для старших 
групп (длина тела > 36.1 мм). Полость тела хозяина заражена больше у мо-
лодых особей R. arvalis, у крупных – меньше. Хоминг (Homing), или доля 
R. bufonis, успешно заселивших легкие сеголеток, равен 42.3 %, а самых 
крупных амфибий – 87.7 %. В пойме р. Иртыш и в антропогенных биотопах 
г. Павлодара в течение одного сезона нематода дважды реализует цикл 
развития. Первый, весенне-летний, осуществляется в мае – июле каждого 
текущего сезона. Постинвазионные личинки весеннего поколения, про-
никшие в полость тела R. arvalis, остаются там в течение 2.5–3 месяцев. Ве-
сеннее поколение паразитических самок нематоды сохраняется в легких 
дольше, некоторая часть особей сливается с сезонным потоком осенней 
генерации гельминта. Развитие последней проходит в два этапа. В тече-
ние первого этапа развиваются все свободно живущие стадии нематоды. 
Он заканчивается заражением легких и полости тела хозяина. Дальнейшее 
развитие прерывается зимним покоем лягушки и ее паразитов. Последняя 
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часть осеннего цикла развития нематоды при теплой осени (август – сен-
тябрь) осуществляется в течение одного месяца. Второй этап жизненного 
цикла R. bufonis – выделение самками яиц в легкие лягушек – заканчивает-
ся в начале следующего сезона. Второй цикл развития гельминта, включая 
время зимнего покоя, длится 11–13 месяцев. R. bufonis относится к видам с 
оппортунистическими популяциями. Многолетние волны численности не-
матоды и зараженности легких и полости тела R. arvalis осуществляются в 
пойме р. Иртыш синхронно, с периодом в 3–4 года.
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Введение
Rhabdias – самая крупная родовая 

совокупность в семействе нематод 
Rhabdiasidae. Во всех зоогеографических 
областях кроме Антарктики насчитывается 
84 представителя рода (Kuzmin et al., 2014). 
Одним из наиболее распространенных видов 
рода является  Rhabdias  bufonis  (Schrank, 
1788) – паразит земноводных (Bombina, 
Pelobates, Bufo, Rana, Pelophylax и 
Amietophrynus) (Кузьмин, 1995; Kuzmin, 
Tkach, 2019). У амфибий, ведущих наземный 
образ жизни, названный вид зачастую 
является доминирующим в сообществах 
гельминтов (Ваккер, Тарасовская, 1988; 
Ибрагимова, 2013; Жигилева, 2017).  R. 
bufonis  распространен от восточных 
областей России (Однокурцев, Седалищев, 
2008; Щепина, Балданова, 2010) до 
западных районов Франции (Combes et 
al., 1971). Вид описан у озерной лягушки 
(Pelophylax  ridibundus) на Балканах (Spieler, 
1994), у обыкновенной (Bufo bufo) и зеленой 
жаб (B. viridis) в Турции (Düşen, 2011),

жабы  Amietophrynus  regularis  =  Sclerophr
ys  regularis  из Египта (Morsy et al., 2018). В 
Казахстане  R. bufonis  найден у обыкновен-
ной и зеленой жаб, озерной, травяной (Rana 
temporaria) и остромордой (R. arvalis) лягу-
шек (Соболева, 1975; Ваккер, Тарасовская, 
1988; Ваккер и др., 1990; Аралханова, 2010; 
Тарасовская, 2016).

Развитие, морфология, систематика, 
распространение и многие другие стороны 
биологии гельминта изучены достаточно 
хорошо. Считается, что  R. bufonis  подходит 
для роли модельного вида при изучении 
ряда общих вопросов биологии и 
эволюции гельминтов (Буракова, 2010; 
Тарасовская, 2013; Langford, Janovy, 2009; 
Nigon, Felix, 2017). Однако для модельного 
вида в экологии  R. bufonis  недостаточно 
современных сведений о зараженности 
хозяев в разных биотопах и ландшафтах, 

мало данных по многолетней, сезонной 
и половозрастной динамике численности 
нематоды, в частности, в популяциях  R. 
arvalis  из степной зоны Казахстана. В 
большинстве источников обсуждается 
зараженность легких, форма нематоды, 
обитающая в полости тела (Л4), остается без 
внимания. Скудны данные, освещающие 
особенности цикла развития нематоды в 
естественных и антропогенных биотопах. 
Предлагаемая работа призвана восполнить 
указанные пробелы.
Материалы

Гельминтологический материал 
получен от вскрытия  R. arvalis  (2637 
экз.), отловленных ручным методом в 
14 биотопах степной зоны Республики 
Казахстан (Павлодарская область). Биотоп 
Усолка, в котором в течение 1984–1997 
гг. проводили гельминтологический 
мониторинг, находится в правобережной 
пойме реки Иртыш, в 15 км выше города 
Павлодара (52 12' 32.15'' СШ и 77 01' 05.70'' 
ВД). Лягушки собраны на площадке длиной 
500 м и шириной 0.5–7.0 м. Для изучения 
сезонной динамики зараженности  R. 
arvalis в 1984–1988 гг. с мая по сентябрь на 
площадке делали по одной ежемесячной 
выборке. В остальные годы брали одну 
– четыре пробы в сезон. В трех учетных 
точках сезонные сборы R. arvalis проведены 
в 1987–1988 гг., а разовые – в 1986 г. 
Одна из них – Черноярка – расположена 
в правобережной пойме Иртыша, но 25 
км ниже г. Павлодара.  R. arvalis  добыты 
среди растительности на берегах водоема, 
ежегодно пересыхающего к концу июня. Три 
километра восточнее Усольского биотопа 
в зеленом поясе г. Павлодара находится 
пункт Яблонька, где R. arvalis собраны около 
заполненного водой понижения рельефа, 
оставшегося после изъятия грунта при 
строительстве шоссе. Четвертая выборка 
амфибий сделана на берегах водоема, 
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образовавшегося на месте заброшенного 
песчаного карьера. Этот биотоп под 
названием Карьер размещается в двух 
километрах на северо-восток от Яблоньки. 
Постоянное зеркало воды в двух последних 
водоемах поддерживается благодаря 
поднявшемуся уровню грунтовых вод. Эти 
надпойменные водоемы антропогенного 
происхождения служат для размножения R. 
arvalis  и выроста головастиков. Пятый 
пункт сбора материала расположен около 
агробиологической станции Павлодарского 
государственного педагогического 
института (АБС). Хозяева отловлены в 1987 
г. на побережьи антропогенного водоема, 
возникшего в понижении рельефа за счет 
талых вод и инфильтратов из поливных 
полей Черноярского агрообъединения. 
Кроме серийных проб из названных пяти 
учетных точек в 9 биотопах взяты разовые 
выборки  R. arvalis. У остромордых лягушек 
графическим методом выделено шесть 
размерно-возрастных групп (Ваккер, 
Тарасовская, 1988). К первой относятся 
ювенильные особи (сеголетки), лягушата 
первого года рождения, длина тела (от 
кончика морды до клоаки) до 20.0, ко второй 
– от 20.1 до 25.0, к третьей – от 25.1 до 30.0, 
к четвертой – от 30.1 до 36.0, к пятой – от 
36.1 до 44.0 и к шестой – более 44.1 мм.
Методы

Хранение и вскрытие хозяев, сбор, 
фиксацию, просветление паразитов 
проводили по общепринятым методикам 
(Боев и др., 1962). Достоверность отличия 
между выборками остромордой лягушки 
по экстенсивности инвазии  R. bufonis  (Р, 
prevalence) оценивали по критерию 
Стьюдента (tφ) с преобразованием долей 
зараженности в углы – φ (Плохинский, 
1970). При распределении  R. bufonis  в 
популяциях хозяина, отличающемся от 
нормального, отличия между выборками 
по численности гельминта определяли 
не сравнением индексов обилия 
гельминта (M, mean abundance), а путем 
сопоставления фактической численности 
i-го вида гельминтов в j-й выборке хозяина 
с теоретической (Песенко, 1982). Подсчет 
последней проводили, исходя из нулевой 
гипотезы (Н0) о равномерном, случайном 
распределении гельминтов i-го вида в 
сравниваемых выборках лягушек по формуле: 
nij*= (ni / N) · Nj, где Nj – объем j-й выборки 
хозяина, ni  – количество особей i-го вида 
во всех сборах объемом N. Достоверность 

отличия между эмпирическим (nij) и 
теоретическим числом гельминта i-го вида 
подтверждали, опираясь на критерий χ² 
Пирсона. Характер смещения числа i-го 
вида гельминтов к j-й выборке лягушек 
определяли по показателю биотопической 
приуроченности вида по формуле: Fij = ((nij / 
Nj) – (ni - nij) / (N – Nj)) / ((nij/Nj) + (ni  – nij) / 
(N – Nj)). При величине Fij  = -1 считали, что 
i-й вид гельминтов полностью избегает 
j-ю пробу, при Fij  = 0 – i-й вид гельминтов 
относится к j-й выборке нейтрально, т. е. не 
предпочитает и не избегает, при Fij = +1 – i-й 
вид гельминтов предпочитает j-ю пробу, т. 
е. полностью сосредоточен в ней (Песенко, 
1982). Коррелятивную зависимость 
между изменением экстенсивности 
инвазии хозяина (у) и индексом обилия 
гельминта i-го вида (х) в течение времени 
определяли по коэффициенту корреляции 
rxy  Пирсона (Ивантер, Коросов, 1992). При 
малом числе пар показателей (n > 30) 
величину коэффициента rxy  подвергали 
z-преобразованию Фишера (Лакин, 1990). 
На рисунках, для сравнимости величины 
индекса обилия нематоды и экстенсивности 
инвазии хозяина, последнюю уменьшали в 
10 раз (Р/10). Динамику сезонных потоков 
численности легочных и полостных  R. 
bufonis сравнивали по критерию λ (лямбда) 
Колмогорова – Смирнова (Песенко, 1982). 
Доминирование (численного преобладания) 
гельминта i-го вида определяли, используя 
индекс доминирования А. Ковнацкого, 
в соответствии с формулой: Di  = Pi· (nij  / 
Σn), где Di  – численное преобладание 
(доминирование) гельминта i-го вида, 
Pi  – экстенсивность инвазии хозяина 
гельминтом i-го вида, nij  – численность i-го 
вида в j-й выборке, Σn – сумма численности 
всех сравниваемых видов гельминтов. 
С помощью индекса выделены четыре 
группы видов – доминанты (D = 100 – 10), 
субдоминанты (D = 10 – 1), адоминанты 
группы А (D = 1 – 0.1), адоминанты группы В 
(D = 0.1 – 0.01) (Баканов, 1987).
Результаты

Особенности морфологии и цикла 
развития Rhabdias bufonis

  Существенных различий в 
размерах  R. bufonis  из легких  R.  arvalis  из 
степной зоны Казахстана и хозяев, добытых 
в Средней Европе (Hartwich, 1972) и Египте 
(Morsy et al., 2018), не наблюдается (табл. 1). 
Однако у измеренных нами R. bufonis индекс 
«длина хвоста / длина тела» больше, чем 
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по данным Г. Гартвих (Hartwich, 1972). 
Паразитические особи R. bufonis, обитающие 
в легких  R. arvalis, имеют женский 
морфотип и являются протерандрическими 
гермафродитами (Шульц, Гвоздев, 1970). 
Вслед за наполнением семенного пузырька 
спермиями начинается образование и 
оплодотворение яиц. Оплодотворенные 
яйца движением мерцательного эпителия 
переносятся из легких в ротовую полость и 

проглатываются. В кишечнике развиваются 
рабдитовидные личинки (Л1), которые 
накапливаются в ректуме хозяина. Вместе 
с фекалиями Л1 попадают во внешнюю 
среду и три раза линяют. Из Л4 развиваются 
свободноживущие самцы и самки  R. 
bufonis. В эксперименте на прокаленной и 
увлажненной почве первые самцы и самки 
из яиц появились через 2–3 дня (Ваккер, 
Тарасовская, 1988).

Таблица 1. Размеры Rhabdias bufonis (мм) в легких хозяев из Европы, Африки и Азии 
(Казахстан)

Table 1. Measurements of Rhabdias bufonis (mm.) in the lungs of hosts in Europe, Africa and Asia 
(Kazakhstan)

Признаки

Виды хозяев (авторы описаний)

Rana temporaria 
(Hartwich, 1972)

Rana arvalis
(Ваккер, 

Тарасовская, 1988)

Amietophrynus 
regularis 

(Morsy et al., 2018)
Длина тела 3.6–13.8 3.30–7.12 3.22–9.86
Максимальная ширина 0.14–0.52 0.18–0.38 0.09–0.48
Размеры ротовой 
капсулы

0.009–0.012 х 0.008–
0.010

0.006–0.015 х 0.006–
0.009

0.013–0.031 x 0.016–
0.027

Длина пищевода 0.38–0.68 0.30–0.51 0.27–0.63
Расстояние от вульвы до 
переднего конца тела 1.95–8.11 1.76–3.98 1.47–5.98

Размеры яиц 0.078–0.119 х 0.047–
0.064

0.069–0.096 х 0.033–
0.054

0.120–0.132 x 0.039–
0.812

Длина хвоста 0.212–0.549 0.240–0.416 0.131–0.435
Индекс длина хвоста / 
длина тела

1/15–1/35 или 0.067–
0.0285 0.042–0.126  

У самок образуются три яйца, а также 
феромон, привлекающий самцов (Spieler, 
Schierenberg, 1995). После копуляции сам-
цы гибнут. Самки дегенерируют через пять 
дней после оплодотворения. Из-за очень 
узкой вульвы яйца не выходят наружу и ли-
чинки гельминта развиваются под защитой 
погибших женских особей (Schaake, 1931). 
Во влажной прокаленной почве первые фи-
ляриевидные личинки появляются на 5–6-й 
день и сохраняются там 24 дня (Ваккер, Тара-
совская, 1988). В экспериментах М. Шпилера 
и Е. Ширенберга (Spieler, Schierenberg, 1995) 
инвазионные филяриевидные личинки со-
хранялись до 70 дней. Авторы показали, что 
личинки нематоды нуждаются в кислороде 
и гибнут, если их поместить в воду. Этим, 
видимо, объясняется обычно очень слабая 
зараженность  R. bufonis  озерных лягушек, 
ведущих преимущественно водный образ 
жизни (Пятова и др., 2016; Зарипова, Файзу-

лин, 2016). Инвазионные личинки R. bufonis, 
покинув остатки самок, начинают активный 
поиск хозяина. Во влажном субстрате за 
одну секунду Л3 преодолевает расстояние в 
5–10 раз большее, чем длина тела (Schaake, 
1931). Воротами инвазии земноводных яв-
ляются отверстия крупных кожных желез. 
Роль транзитных хозяев (олигохеты, моллю-
ски) в заражении амфибий нематодой не ве-
лика (Савинов, 1968; Langford, Janovy, 2009). 
Из кожных желез Л3 переходят в субкутан-
ные лимфатические мешки. Из них, после 
линьки, Л4 мигрируют по кровеносным и 
лимфатическим сосудам к легким. В легких 
нематоды питаются кровью и продуцируют 
тысячи яиц. M. Шааке (Schaake, 1931) по-
казал, что не все постинвазионные личин-
ки R. bufonis достигают легких R. temporaria. 
Некоторые из них застревают в сосудах с 
малым диаметром, в воротных системах 
печени и почек и выходят в полость тела. 



47

Ваккер В. Г. Вопросы экологии нематоды Rhabdias bufonis (Nematoda: Rhabdiasidae) в степной зоне Республики 
Казахстан// Принципы экологии. 2020. № 1. С.43 –.67

Установлено, что R. bufonis накапливается в 
полости тела Bufo bufo (Goater, 1992). По на-
шим данным, нематоды аккумулируются и в 
полости тела R. arvalis. Длина их тела почти 
такая же, как у самок в легких (2.1–4.8 мм). 
В отличие от легочной формы, у полостных 
гельминтов половые органы не образуются. 
В литературе дискутировался вопрос о спо-
собности рабдитовидных личинок R. bufonis, 
подобно личинкам нематоды  Strongyloides 
stercolaris  (Strongyloididae), к аутоинвазии, 
т. е. заражению легких хозяина, минуя ста-
дию половозрелых самцов и самок (Шульц, 
Гвоздев, 1970). М. Шпилер и Е. Ширенберг 
(Spieler, Schierenberg, 1995), модифицируя 
содержание половозрелых особей и личи-
нок R. bufonis (5 разных сред, четыре уровня 
температуры – 16, 20, 25 и 30 °C), показали, 
что ни в одном из более чем тысячи случаев 
развитие нематоды не отклоняется от стро-
гой смены свободноживущего и паразити-
ческого поколений, т. е. от гетерогонии. 

Зараженность остромордой лягуш-
ки Rhabdias bufonis 

 В изученных биотопических выборках R. 
arvalis из биотопов степной зоны Республики 
Казахстан отношение дисперсии к индексу 
обилия R. bufonis (s²/M) превышает единицу 
(табл. 2). Это указывает на перерассеянный 
характер распределения численности гель-
минта (Бреев, 1972). Поэтому достоверность 
отличия проб лягушек по интенсивности ин-

вазии нематодой определяли, сопоставляя 
при помощи критерия χ² фактическую и те-
оретическую численность паразита.  Напри-
мер, если в легких 2637 особей R. arvalis из 
14 биотопов собрано 13475 экз. R. bufonis, то 
в легких одной лягушки в среднем должно 
находиться 13475/2637 = 5.091 экз. немато-
ды (см. табл. 2). Исходя из этого, при равно-
мерном, случайном размещении нематоды 
среди 1269 лягушек, отловленных на Усол-
ке, теоретически должно находиться: 1269 
· 5.091 = 6460.5 экз.  R. bufonis. Это число 
меньше фактического. Критерий χ² равен 
((8287 – 6460,5)2 / 6460.5 = 516.4. Критиче-
ское значение χ²крит при одной степени сво-
боды (df = 1) и уровне значимости 0.05 (α = 
0.05) равно 3.84. При α = 0.001, df = 1, χ²крит = 
10.83. Так как величина критерия χ² больше 
табличного, то от Н0  необходимо отказать-
ся. Принимается Н1 о том, что у лягушек из 
Усолки наблюдается значимое отклонение 
эмпирического числа  R. bufonis  от ожидае-
мого при равномерном распределении. В 
целом в биотопических выборках из степ-
ной зоны Казахстана обилие R. bufonis в лег-
ких R. arvalis размещено значимо неравно-
мерно. Сумма критериев χ² намного превы-
шает χ²крит, равное 34.5 при α = 0.001 и df = 13 
(см. табл. 2). В двух биотопах, Черноярка и 
оз. Малыбай, значение критерия хи-квадрат 
меньше критической величины. В этих вы-
борках эмпирическое число нематоды соот-
ветствует теоретическому. 

Таблица 2. Размещение обилия Rhabdias bufonis и параметры инвазии легких Rana arvalis в 
биотопах степной зоны Республики Казахстан

Биотопы Nj s²/M nij nij
* χ² Fij Р ± m1 M ± m

Сарыолен 31 7.5 187 157.8 5.39 +0.09 87.1 ± 6.0 6.0 ± 1.2
Усолка 1269 10.6 8287 6460.5 516.4 +0.27 84.6 ± 1.0 6.5 ± 0.2
Оз. Борли 18 79.3 123 91.6 10.7 +0.15 72.2 ± 10.6 6.8 ± 5.5
Карьер 345 12.3 1641 1756.4 7.58 -0.04 76.2 ± 2.3 4.8 ± 0.4
Черноярка 274 9.3 1369 1394.9 0.48 -0.01 65.7 ± 2.9 5.0 ± 0.4
Оз. Малыбай 39 29.3 175 198.5 2.79 -0.06 25.6 ± 7.0 4.5 ± 1.8
Оз. Сабанды-
коль 67 4.0 58 147.6 54.4 -0.44 73.1 ± 5.4 2.6 ± 0.4

Оз. Кожа 25 3.3 175 341.1 80.9 -0.33 60.0 ± 9.8 2.2 ± 1.2
Яблонька 284 7.2 940 1445.8 176.9 -0.23 59.2 ± 2.9 3.3 ± 0.3
Спартак 29 15.7 56 127.3 39.9 -0.39 58.6 ± 9.1 2.0 ± 0.5
АБС2 147 5.1 289 748.4 282.0 -0.46 54.4 ± 4.1 2.0 ± 0.3
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Фёдоровка 25 3.3 30 127.3 74.3 -0.62 52.0 ± 10.0 1.2 ± 0.4
Баянаул 49 10.2 56 249.5 150.1 -0.64 36.7 ± 6.9 1.1 ± 0.5

Оз. Тлеуберды 35 4.5 39 178.2 108.7 -0.64 28.6 ± 7.6 1.1 ± 0.4

Итого: 2637 11.5 13425 13425.0 1510.7   73.4 ± 0.9 5.1 ± 0.1
Примечание. Nj – размер j-й выборки хозяина, экз.; s²/M – отношение дисперсии к средней, по-
казатель агрегированности распределения гельминта; Р ± m – экстенсивность инвазии ± ошиб-
ка, %; M ± m –  индекс обилия ± ошибка, экз.; nij – фактическая численность нематод i-го вида 
в j-й выборке хозяина, экз.; nij

* – теоретическая численность нематод i-го вида в j-й выборке 
хозяина, экз.; Fij – показатель степени приуроченности i-го вида к j-й выборке хозяина; χ² – кри-
терий Пирсона; 1 – цифровые данные в таблице ранжированы по столбцу экстенсивности ин-
вазии хозяина, 2 – аббревиатура агробиологической станции биолого-химического факультета 
Павлодарского педагогического института.

Биотопы Nj s²/M nij nij
* χ² Fij Р ± m1 M ± m

Таблица 2. Продолжение

При сопоставлении параметров зара-
женности хозяина  R. bufonis, фактической 
и теоретической численности гельминта, 
знака и величины Fij исследованные выбор-
ки R. arvalis распадаются на три группы (см. 
табл. 2). Первая включает биотопы Усолка, 
оз. Борли и Сарыолен, у которых индекс 
обилия гельминта и экстенсивность инва-
зии хозяина превышают среднее значение, 
подсчитанное по всем биотопам. Фактиче-
ское обилие гельминта у R. arvalis в 1.2–1.3 
раза и достоверно выше теоретического, 
Fij  положителен. Данные биотопы распо-
лагаются в разных ландшафтах: Усолка – в 
пойменно-луговом интразональном ланд-
шафте р. Иртыш, оз. Борли – в правобереж-
ной сухой степи, Сарыолен – в Центрально-
Казахстанском мелкосопочнике. Во вторую 
группу входят биотопы Черноярка, Карьер и 
оз. Малыбай. Для них характерно меньшее, 
чем среднее по всем биотопам, значение 
индекса обилия R. bufonis и экстенсивности 
инвазии R. arvalis, фактическое число нема-
тод в 1.0–1.1 раза меньше теоретического, 
значение Fij приближается к нулю. В биото-
пах Черноярка и оз. Малыбай величина под-
считанной численности, как было отмечено, 
статистически не отличается от эмпириче-
ской. На Карьере ожидаемое количество R. 
bufonis значимо выше фактического и соот-
ветствует Н1  о неравномерном, не случай-
ном распределении гельминта. Из данных 
табл. 2 видно, что во второй группе биотопов 
выборка оз. Малыбай резко отличается низ-
ким значением экстенсивности инвазии. Это 
отличие, видимо, связано с тем, что данная 
проба лягушек взята 29 июня. Как будет по-
казано далее, во всех биотопах с многолет-
ними сборами в этот период лета наблюда-

ется наименьшая величина зараженности R. 
arvalis  нематодой. Биотопы второй группы 
размещаются в трех разных ландшафтах: в 
пойме р. Иртыш (Черноярка), антропоген-
ном ландшафте (Карьер) и правобережной 
сухой степи (оз. Малыбай). В третьем ком-
плексе выборок остромордой лягушки ин-
декс обилия нематоды и экстенсивность ин-
вазии хозяина заметно меньше, чем среднее 
по всем биотопам. Фактическое обилие  R. 
bufonis  в пробах из Федоровки, Баянаула 
и Тлеуберды в 4.2–4.6 раза меньше теоре-
тического, а в остальных – в 1.5–2.6 раза. В 
биотопах третьей группы величина Fij значи-
тельно меньше нуля и имеет знак «минус». 
Два биотопа, Яблонька и АБС, представля-
ют антропогенный ландшафт, оз. Кожа и оз. 
Тлеуберды – правобережную сухую степь, 
оз. Сабандыколь и Кафар – Центрально-Ка-
захстанский мелкосопочник, Федоровка – 
колочную лесостепь, Спартак – левобереж-
ную пойму р. Иртыш. В многих работах по-
казана связь степени увлажнения биотопов 
и зараженности хозяев  R. bufonis  (Марков, 
Рогоза, 1953а; Гинецинская, Голубева, 1990; 
Буракова, 2010). Оптимальные условия для 
развития рабдитовидных личинок в фека-
лиях, выделяемых амфибиями, формиро-
вания поколения свободноживущих самцов 
и самок, передвижения инвазионных личи-
нок R. bufonis, согласно M. Шааке (Schaake, 
1931), находятся в местах с увлажненным, 
богатым кислородом субстратом. На участ-
ках со сплошной пленкой воды личинки 
погибают из-за недостатка кислорода. Сво-
бодноживущие самцы и самки отрицатель-
но реагируют на повышенную температуру 
(Spieler, Schierenberg, 1995). Наибольшая 
доля выживающих самок R. bufonis на стан-
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дартном агаре наблюдается при температу-
ре 16–20 °С. По нашим наблюдениям, в учет-
ных точках первой группы большая часть 
мест обитания и кормовых участков лягу-
шек расположены на широких прибрежных 
увлажненных зонах. На Усолке и оз. Борли 
влажность субстрата в этих зонах обеспечи-
вается изливающимися здесь родниками. 
Проба лягушек из пункта Сарыолен отли-
чается от двух других тем, что взята среди 
ила почти высохшего водоема в русле одно-
именной степной речки. Подобные водные 
потоки в Центрально-Казахстанском мелко-
сопочнике к концу лета обычно пересыхают 
и представляют собой цепочку отдельных 
плесов (Гвоздецкий, Михайлов, 1963). Плес 
в пункте Сарыолен, очевидно, стал своео-
бразной ловушкой и местом выживания ля-
гушек среди песчаных русловых отложений. 
Интересно, что в данном пункте установле-
на самая высокая экстенсивность инвазии R. 
arvalis  нематодой. Очевидно, во влажных 
иловых отложениях существуют оптималь-
ные условия для развития и существования 
поколения свободноживущих R. bufonis. Во 
второй группе местообитаний зоны с ув-
лажненной прибрежной почвой менее об-
ширны. Третья группы биотопов характери-
зуется относительно небольшой протяжен-
ностью и шириной увлажненных участков, 
совпадающих с кормовыми территориями и 
укрытиями R. arvalis. В трех антропогенных 
биотопах средняя экстенсивность инвазии 
хозяина нематодой довольно высока и рав-
на 65.9 ± 1.7 %, нематода является здесь до-
минантным видом в сообществе гельмин-
тов (D = 17.7). Очевидно, что зараженность 
остромордой лягушки R. bufonis мало зави-
сит от антропогенного воздействия. А. В. Бу-
ракова (2010) также полагает, что гельминт 
обладает высокой устойчивостью к антропо-
генному загрязнению. Тип ландшафта в не-
значительной степени влияет на степень за-
ражения остромордой лягушки нематодой. 
Например, проба из оз. Борли (правобереж-
ная степь) характеризуется высокими зна-
чениями показателей инвазии хозяина не-
матодой (см. табл. 2). В этом же ландшафте 
находится проба лягушек из побережья оз. 
Тлеуберды, в которой установлена наимень-
шая величина параметров заражения. Из-
вестно, что при распространении в несколь-
ких ландшафтах виды гельминтов успешно 
заселяют такие биотопы или такие стации в 
них, где условия среды сходны с теми, в ко-
торых данные виды сформировались в ходе 
эволюции (Догель, 1947; Кеннеди, 1978; 

Пианка, 1981). Например, важную роль в 
становлении «кружева» ареала стронгилид 
играют температура и влажность, при кото-
рых успешно идет развитие яиц и личинок 
(Скрябин и др., 1954). В работе С. Н. Боева с 
соавторами (1962) показано, что отсутствие 
диктиокаул у овец в зоне северных пустынь 
Казахстана связано с чрезвычайной сухо-
стью воздуха и почвы, которая препятствует 
развитию личинок гельминтов. Точно так же 
распространение R. bufonis в биотопах степ-
ной зоны Казахстана привязано к стациям 
с увлажненным, богатым кислородом суб-
стратом, где могут успешно развиваться все 
члены свободноживущего поколения гель-
минта – рабдитовидные личинки, самцы, 
самки и филяриевидные личинки.

Сезонная динамика параметров инвазии 
Rana arvalis нематодой Rhabdias bufonis 

Остромордая лягушка активна с сере-
дины апреля до первой половины сентя-
бря (Искакова, 1959; наши наблюдения). 
Самая ранняя проба из пяти лягушек (3 ♂ 
и 2 ♂) взята нами 07.04.1985 г. Очевидно, 
данные особи, передвигавшиеся по льду 
Усолки, только что вышли из зимней спяч-
ки. У них найдены неподвижные, силь-
но уплощенные, почти прозрачные гель-
минты: нематода Oswaldocruziaf iliformis 
и трематоды  Haplometra 
cylindracea, Opisthioglyphe  ranae  и 
Pleurogenes ntermedius. В легких 3  лягушек 
обнаружены 13 экз.  R. bufonis, а в полости 
тела – 10 нитевидных нематод (Л4) данного 
вида. При комнатной температуре в физио-
логическом растворе гельминты в течение 
3 часов приобретали свою обычную форму 
и подвижность. Показано (Wharton, 1999), 
что у лесной лягушки  R. sylvatica  при -6 °C, 
из-за осмотической дегидратации органов, 
65 % воды переходит в лед без образова-
ния кристалликов, разрушающих клеточные 
оболочки. Такое мягкое обезвоживание ис-
пытывают и паразиты, в частности легочная 
нематода  R.  ranae. Гельминты в экспери-
менте выдерживают понижение температу-
ры окружающей среды до -21 °C. Состояние 
червей, найденных нами у R. arvalis, указы-
вает на то, что, по-видимому, и при резко 
континентальном климате района исследо-
вания осмотическая дегидратация обеспе-
чивает выживание остромордой лягушки и 
ее гельминтов в течение длительной зимы.

Установлено (Дубинина, 1950), что озер-
ные лягушки в дельте р. Волга зараже-
ны  R.  bufonis  осенью в 1.6 раза больше, 
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чем весной. По данным М. К. Резванцевой 
(2009), озерная лягушка под г. Тамбовом за-
ражается рабдиасом только весной, осенью 
хозяин свободен от гельминта. Г. С. Марков 
и М. Д. Рогоза (1953а) пишут, что экстенсив-
ность и интенсивность заражения травя-
ной лягушки держатся на высоком уровне 
в течение всего сезона. Однако параметры 

инвазии более внушительны летом, ког-
да хозяин ведет преимущественно назем-
ный образ жизни. Показатели заражения 
R. bufonis сибирской лягушки в окрестностях 
г. Якутска держатся в течение июня – августа 
приблизительно на одном уровне, а в сентя-
бре резко уменьшаются (Однокурцев, Седа-
лищев, 2008).

Таблица 3. Сезонная динамика зараженности легких и полости тела Rana arvalis нематодой 
Rhabdias bufonis в степной зоне Казахстана

S Nj nij nij
* χ² Fij P ± m M ± m

Легкие
V 375 2906 2025.5 382.7 +0.22 84.8 ± 1.9 7.7 ± 0.5
VI 510 2715 2754.7 0.57 -0.01 71.8 ± 2.0 5.3 ± 0.3
VII 473 1581 2554.9 371.2 -0.28 61.9 ± 2.2 3.3 ± 0.3
VIII 508 1950 2743.9 229.7 -0.21 77.2 ± 1.9 3.8 ± 0.2
IX 453 3374 2446.9 351.3 +0.21 87.2 ± 1.6 7.4 ± 0.4
Итого: 2319 12526 12526 1335.5   76.1 ± 0.9 5.4 ± 0.2
Полость тела
V 375 4160 1778.3 3189.8 +0.52 74.4 ± 2.3 11.3 ± 0.8
VI 510 1350 2418.5 472.1 -0.34 35.1 ± 2.1 2.7 ± 0.3
VII 473 625 2243.0 1167.2 -0.62 20.1 ± 1.8 1.5 ± 0.2
VIII 508 1977 2409.0 77.5 -0.12 50.2 ± 2.2 4.1 ± 0.4
IX 453 2885 2148.2 252.7 +0.19 68.2 ± 2.2 6.4 ± 0.5
Итого: 2319 10997 10997 5159.3   48.2 ± 1.0 5.0 ± 0.2
Примечание. S – периоды сезона: V – май, VI – июнь, VII – июль, VIII – август, IX – сентябрь; 
Nj – объем j-й выборки хозяина, экз.; nij – эмпирическое число гельминтов i-го вида в j-й вы-
борке хозяина, экз.; nij

* – теоретическое число гельминтов i-го вида в j-й выборке хозяина, экз.; 
χ² – критерий согласия; Fij – показатель степени приуроченности обилия i-го вида гельминтов 
к j-й выборке хозяина; P ± m – экстенсивность инвазии ± ошибка, %; M ± m –  индекс обилия 
± ошибка, экз.

Согласно нашим совокупным дан-
ным из пунктов с сериальными сбора-
ми, обилие R. bufonis  в легких и полости 
тела R. arvalis размещено относительно пе-
риодов сезона значимо неравномерно (см. 
табл. 3). Подсчитанная для легких и, соответ-
ственно, полости тела сумма критериев χ² за 
пять месяцев значимо больше критической, 
равной 18.47 при α = 0.001 и df = 4. Наимень-
шее число рабдиасов отмечено в июле, наи-
большее – в мае и сентябре. Фактическая 
численность нематод в легких хозяина в мае 
по сравнению с июлем больше в 1.8 раза, а 
в сентябре – в 2.1 раза. В полости тела ко-
личество Л4 в мае выше, чем в июле, в 6.7 
раз. Сентябрьское число полостных нема-

тод в 4.6 раза, превышает июльское. Самые 
высокие значения экстенсивности инвазии 
лягушек легочной и полостной формой гель-
минта отмечены в мае и сентябре, а самые 
низкие – в июле (см. табл. 3). Отличие экс-
тенсивности инвазии легких R. arvalis в мае 
– июле и июле – сентябре достоверно. Вели-
чина критерия tφ = 7.66 и 9.11, α > 0.001. Зна-
чение критерия tφ при сравнении величины 
параметра полостной формы гельминта за 
май – июль равно 16.6, за июль – сентябрь – 
15.4. Интересно, что M. Бейкер (Baker, 1979) 
тоже регистрирует самую низкую степень 
заражения нематодой  R. ranae  легких лес-
ной лягушки  R. sylvatica  летом, а наиболее 
высокую – весной и ранней осенью.
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Значения индекса обилия  R. bufonis  и 
экстенсивности инвазии легких и полости 
тела  R. arvalis  в течение сезона подверже-
ны колебаниям. Так, в пойменном биотопе 
(Усолка) в течение 1985–1988 гг. в легких хо-
зяина сменилось шесть волн численности 
нематод и восемь небольших флуктуаций 
зараженности этого органа (рис. 1). Поло-
жение смежных минимальных значений 
параметров инвазии позволяет определить 
длительность волн численности R. bufonis и 
зараженности  R. arvalis. Одна из самых ко-
ротких флуктуаций в пойме р. Иртыш (Усол-
ка) протяженностью в 3 месяца находится 
между минимумами индекса обилия в июне 
и августе 1988 г. (см. рис. 1). Самая длитель-
ная, в 13 месяцев, флуктуация числа гель-
минта в легких хозяина расположена между 
июлем 1985 г. и августом 1986 г. В надпой-
менном биотопе Карьер минимальные зна-
чения индекса обилия  R. bufonis  и экстен-
сивности инвазии R. arvalis, расположенные 
в августе 1987 г. и июле 1988 г., указывают на 
протяженность волн численности нематоды 
и зараженности хозяина, равную 11 месяцам 
(см. рис. 1). Разница между майским и июль-
ским, июльским и сентябрьским значениями 
экстенсивности инвазии легких лягушек зна-
чима лишь в 1985 г.  (см. рис. 1). Критерий 
tφ равен соответственно 3.66 и 3.92, α > 0.01. 
На Карьере отличия между максимумом по-
казателя в сентябре 1986 г. и минимумом 
в июне 1987 г., между последним и новым 
пиком в августе 1987 г. достоверны. Значе-
ния критерия tφ равны 4.39 и соответствен-
но 2.55. Сезонная динамика численности 
полостных R. bufonis существенно отличает-
ся от таковой легочных (рис 3). В Усольской 
популяции  R. arvalis  на это указывает мак-
симальное значение критерия Колмогоро-
ва – Смирнова, равное 2.32 (α  > 0.001). На 
Карьере, в сезонных пробах за 1986/1988 г., 
наибольшая величина критерия λ равна 1.99 
(α > 0.001). Отличия между минимальными 
и максимальными значениями параметров 
инвазии R. bufonis полости тела хозяев, в от-
личие от легких, характеризуются меньшим 
размахом (рис. 2). В каждом сезоне отличия 
между максимальными значениями экстен-
сивности инвазии полости тела лягушек не-
матодой в мае и минимальными в июле, в 
июле и сентябре значимы. Величина крите-
рия tφ в популяции хозяина из Усолки коле-
блется между 2.12–5.89, из Карьера между 
5.52– 7.55. В пойменном и надпойменном 
биотопах наименьшие значения обеих  па-
раметров заражения полости тела хозяина, 

за одним исключением, наблюдаются в се-
редине лета, в июле. Длина волн численно-
сти и заражения, т. е. «расстояние» между 
минимальными значениями показателей 
инвазии полости тела хозяина гельминтом, 
стабильно равны 12 месяцам. Лишь в 1988 
г. флуктуация оказалась равной 13 месяцам. 
Из рис. 2 видно, что сезонная динамика по-
казателей инвазии полости тела и легких 
имеет разную степень синхронности. Так, на 
Усолке за 1985–1988 гг. коэффициент корре-
ляции между величинами индекса обилия 
нематоды (х) и долей R. arvalis с зараженны-
ми легкими (у), подсчитанный с поправкой 
на малочисленность числа пар значений, 
равен +0.56 ± 0.19. На Карьере (1986–1988 
г.) – rxy = +0.44 ± 0.27. Достоверность коэффи-
циентов корреляции, оцененная с помощью 
z-функции Фишера, равна соответственно 
tz  = 2.64 (α > 0.05) и tz  = 1.50 (α  < 0.05). По 
общей системе классификации приведен-
ные выше корреляции относятся к связям 
со средней силой (Ивантер, Коросов, 1992). 
Корреляции между двумя параметрами за-
ражения, подсчитанные для полости тела, 
в пойменной и надпойменной популяциях 
лягушек относятся к сильным, значимым 
и равны соответственно rxy  = +0.82 ± 0.14 
(tz = 4.75, α > 0.001) и rxy = +0.72 ± 0.22 (tz = 
2.72, α > 0.01).

Значения экстенсивности заражения  R. 
bufonis  полости тела лягушек из Усолки в 
мае 1986 и 1987 гг. достоверно выше, чем в 
сентябре 1985 и 1986 гг. (см. рис. 2). Отличия 
значимы (tφ = 2.65 и 3.16, α ≥ 0.01). На Карье-
ре в мае 1987 г. наблюдается рост значений 
показателя по сравнению с сентябрем 1986 г. 
Однако отличия между параметрами не до-
стоверны (tφ = 1.22). Из табл. 3, включающей 
обобщенные данные, видно, что полость 
тела  R. arvalis  заражена  R. bufonis  весной 
(май) выше, чем осенью (сентябрь). Крите-
рий tφ равен 1.97 (α > 0.05, df = 826). Эмпири-
ческое число рабдиасов в мае больше, чем в 
сентябре, в 1.4 раза, а индекс обилия почти 
в 1.8 раза (см. табл. 3). Увеличенное число 
нематод и повышенная зараженность хозя-
ина в мае по сравнению с сентябрем указы-
вает на то, что гельминт осуществляет цикл 
развития. Экспериментально показано, что 
жизненный цикл нематоды от личинок в фе-
калиях до самок в легких B. bufo реализуется 
всего за 12 дней (Goater, 1992). По нашему 
мнению, в мае из яиц, отложенных гермаф-
родитными самками, перезимовавшими в 
легких лягушек, образуется и выделяется в 
среду новое поколение рабдитовидных ли-
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Рис. 1. Динамика инвазии легких Rana arvalis нематодой Rhabdias bufonis
Fig. 1. Dynamics of lung infestation of Rana arvalis by the nematode Rhabdias bufonis

Рис. 2. Динамика проникновения в полость тела Rana arvalis нематоды Rhabdias bufonis
Fig. 2. Dynamics of invasion of the body cavity of Rana arvalis by the nematode Rhabdias bufonis
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чинок. Из них формируется весенняя гене-
рация свободно живущих самцов и самок 
нематоды и образуются инвазионные ли-
чинки. При заражении хозяина некоторая 
часть нового поколения Л4 аккумулируется 
в полости тела. Этим объясняется весенний 
рост параметров инвазии  R. arvalis  полост-
ной формой рабдиаса.

Фактическая численность нематоды в лег-
ких, в отличие от полости тела, весной ниже 
в 1.2 раза, чем осенью (см. табл. 3). Значе-
ние экстенсивности инвазии легких хозяина 
весной также ниже, чем осенью. М. Шааке 
(Schaake, 1931) в своей монографии сообща-
ет о сильном снижении числа R. bufonis у тра-
вяных лягушек после зимних месяцев.  По-
сле зимовки гибель  R.  bufonis  у озерных 
лягушек отмечает М. Н. Дубинина (1950). 
Векторы весенней инвазии остромордой ля-
гушки легочными и полостными нематода-
ми противоположны, как мы считаем пото-
му, что весной в легких амфибий идет смена 
поколений R. bufonis. Пережившие зиму не-
матоды, отложив яйца, заканчивают суще-
ствование. Их постепенно заменяет новое 
поколение паразитических самок, заселяю-
щих легкие по мере реализации весеннего 
цикла развития гельминта. Существование 
в легких основной массы нового поколения 
гермафродитных самок заканчивается, ви-
димо, в середине лета. На это указывает, как 
было показано, июльское снижение в каж-
дом сезоне экстенсивности инвазии поло-
сти тела лягушек и численности полостных 
рабдиасов (см. рис. 2). Фактическая числен-
ность гельминта в полости тела в этот пери-
од сезона достоверно и значимо меньше те-
оретической в 3.6 раза. И в легких эмпири-
ческое число самок снижаетс, по сравнению 
с ожидаемой в 1.6 раза (см. табл. 3). Знак 
при показателе приуроченности обилия Fij в 
июле отрицателен. Значение экстенсивно-
сти инвазии легких и полости тела R. arvalis в 
мае и июле существенно отличается. Крите-
рии Стьюдента равны соответственно  tφ  = 
7.66 и 16.6 (df = 846, α > 0.001). Однако сле-
дует подчеркнуть, что в июле еще остается 
больше половины хозяев с зараженными 
нематодой легкими (см. табл. 3). У пятой 
части амфибий в полости тела содержатся 
нематоды изучаемого вида. Следовательно, 
полного освобождения хозяина от гельмин-
та в середине лета не происходит. Соглас-
но экспериментальным данным М. Шааке 
(Schaake, 1931), R. bufonis обитает в полости 
тела R. temporaria 2–3 недели после зараже-
ния. В опытах по заражению  Bufo  bufo  по-

казано, что  R. bufonis  в легких выживают 3 
месяца, вне легких – до 6 недель (Goater, 
1992). Выборки R. arvalis из поймы р. Иртыш 
взяты с 5–29 мая по 1–27 июля, в антропо-
генных биотопах с 16–29 мая по 7–13 июля. 
Учитывая эти сроки, мы считаем, что в поле-
вых условиях степной зоны основная доля 
весеннего поколения  R.  bufonis  в легких и 
полости тела R. arvalis находится приблизи-
тельно с середины мая до середины июля, 
т. е. около 2.5–3 месяцев, или 10–12 недель. 
Некоторая часть нематод весеннего поколе-
ния продолжает паразитировать и после се-
редины лета.

Вслед за июльским снижением значений 
зараженности легких и полости тела лягу-
шек в сентябре наблюдается новое значи-
тельное нарастание экстенсивности инва-
зии лягушек нематодой (см. табл. 3). В сен-
тябре доля лягушек с зараженными легкими 
достоверно выше, чем в июле (tφ = 9.11, df = 
924, α > 0.001), так же как и доля хозяев с ин-
вазированной  полостью тела (tφ = 15.4, α > 
0.001). В сентябре фактическая численность 
нематоды в легких и полости тела хозяев 
увеличивается по сравнению с теоретиче-
ской в 1.4 и 1.3 раза соответственно (см. 
табл. 3). На рис. 2, отражающем динамику 
изменения параметров инвазии лягушек по-
лостной формой нематоды в Усольской по-
пуляции лягушек, на отрезке июль – август 
в 1985 и 1986 гг. видны зубцеобразные из-
гибы кривых. Эти повторяющиеся в течение 
двух сезонов всплески величины обеих по-
казателей инвазии не могут быть случайны-
ми. Мы полагаем, что эти ритмичные им-
пульсы зараженности хозяина указывают на 
начало реализации паразитом еще одного 
цикла развития. По многолетним сводкам 
Павлодарской метеостанции, в районе ис-
следования самая высокая среднемесячная 
температура характерна для июля. Так, в 
Павлодаре среднемесячная температура в 
июле 1985–1988 гг. колебалась между 20.4 и 
23.5 °С. В этот период сезона уровень воды 
в водотоках и водоемах понижается. На-
пример, уровень воды в Усолке настолько 
падает, что по обеим берегам открываются 
довольно обширные полосы донных отло-
жений. Освобождающиеся от воды участки 
дна протоки, так же как и части побережий 
в других водоемах и водотоках, представ-
ляют собой процесс появления новых мест 
для развития свободноживущих стадий  R. 
bufonis и контакта филяриевидных Л3 с ам-
фибиями.

В 1988 г. на Усолке минимум экстенсивно-
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сти инвазии хозяина полостной и легочной 
формами рабдиаса отмечен 9 августа (см. 
рис. 2). А 5 сентября, когда была взята по-
следняя в этом году проба, отмечено повы-
шение величины показателя в полости тела 
в 2.6 раза (tφ = 4.01, df = 53, α > 0.01). Зараже-
ние легких остромордой лягушки на отрезке 
август – сентябрь также достоверно повы-
силось в 1.5 раза (tφ = 2.52, α > 0.05). Досто-
верный рост показателя инвазии свидетель-
ствует о том, что осенний цикл развития не-
матоды в 1988 г. длился один месяц. Вполне 
возможно, что такому ускоренному темпу 
способствовала теплая осень. Средние тем-
пературы августа и сентября в 1988 г. были 
равны соответственно +19.3 и +13.7 °C. Как 
следует из рис. 2, в сезоне 1988 г. между ию-
нем и июлем наблюдается недостоверный 
подъем экстенсивности инвазии с 51.9 ± 3.9 
до 54.8 ± 2.8 %, который сменяется спадом 
до 32.4 ± 0.6 % в августе. Разница между по-
казателями в июле – августе недостоверна 
(tφ = 1.84, df = 63, α < 0.05). Тем не менее мы 
считаем, что этот всплеск величины показа-
теля свидетельствует в пользу сдвига в 1988 
г. цикла развития R. bufonis на июль. Вполне 
возможно, что это смещение произошло в 
связи с очень сухим июнем, в течение кото-
рого выпало всего 3 мм осадков.

Зараженность нематодой Rhabdias 
bufonis половозрастных групп Rana arvalis

Благодаря своей структурированно-
сти популяция  R. arvalis  является для па-
разитических организмов очень неодно-
родным местообитанием. Зараженность 
R. bufonis  возрастных и половых групп 
изучена главным образом на примере 
P. ridibundus,  R. temporaria  или  R. sylvatica. 
M. Шааке (Schaake, 1931) показал, что со-
всем молодые травяные лягушки свободны 
от  R. bufonis, а у других возрастных групп 
различий в зараженности им не установ-
лено. М. Н. Дубинина (1950) указывает, что 
весной в дельте Волги наибольшая часто-
та встречаемости зараженных нематодой 
озерных лягушек характерна для 2-го и 3-го 
года жизни, а осенью – для сеголеток и годо-
виков. Г. С. Марков и М. Л. Рогоза (1953б) со-
общают, что в Ленинградской области чаще 
заражены двухлетние травяные лягушки, а 
у трехлетних выше численность R. bufonis. У 
старших возрастов хозяина параметры инва-
зии остаются на достигнутом уровне. Интен-
сивность инвазии четырехлетних травяных 
лягушек в Карелии выше, чем у молодых 
(Кудинова и др., 1985). У монгольской жабы 
(Bufo raddei) в Забайкалье наибольшая зара-
женность установлена у годовиков (Щепина, 
Балданова, 2010).

Таблица 4. Динамика зараженности возрастных и половых групп остромордой лягушки нема-
тодой Rhabdias bufonis

Группы хозяина 
(длина тела, мм) Nj nij nij

* χ² Fij H P ± m M ± m

Легкие
1-я (≤ 20.0) 240 105 1221.8 1020.9 -0.85 42.3 18.3 ± 2.5 0.4 ± 0.1
2-я (20.1–25.0) 433 1428 2204.4 273.5 -0.25 36.0 64.4 ± 2.3 3.3 ± 02
3-я (25.1–30.0) 655 2932 3334.6 48.6 -0.08 42.1 79.7 ± 1.6 4.5 ± 0.3
4-я (30.1–36.0) 697 3515 3548.4 0.32 -0.01 56.3 79.9 ± 1.5 5.1 ± 0.2
5-я (36.1–44.0) 424 3558 2158.6 907.2 +0.31 71.9 88.4 ± 1.6 8.4 ± 0.5
6-я (> 44.0) 188 1887 957.1 903.4 +0.36 87.7 84.6 ± 2.6 10.0 ± 1.0

Полость тела
1-я (≤ 20.0) 240 143 1009.1 743.4 -0.77   5.0 ± 1.4 0.6 ± 0.4
2-я (20.1–25.0) 433 2534 1820.7 279.5 +0.20   48.3 ± 2.4 7.0 ± 0.6
3-я (25.1–30.0) 655 4027 2754.1 588.3 +0.27   58.9 ± 1.9 6.5 ± 0.5
4-я (30.1–36.0) 697 2728 2930.7 14.0 -0.05   46.3 ± 1.9 4.1 ± 0.3
5-я (36.1–44.0) 424 1392 1782.8 85.7 -0.14   37.5 ± 2.4 3.5 ± 0.4
6-я (> 44.0) 188 264 790.5 350.7 -0.52   26.1 ± 3.2 1.6 ± 0.4
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Легкие
♂ (31.4 ± 8.1) 1255 6359 6389.2 0.14 -0.01 55.1 72.2 ± 1.3 5.1 ± 0.2
♀ (31.1 ± 8.2) 1382 7066 7035.8 0.13 +0.01 54.4 74.5 ± 1.2 5.1 ± 0.2

Полость тела
♂ 1255 5172 5277 2.09 -0.02   43.3 ± 1.4 4.5 ± 0.2
♀ 1382 5916 5811 1.90 +0.02   43.0 ± 1.3 4.6 ± 0.3
Примечание. Nj – объем j-й выборки хозяина, экз.; nij – эмпирическое число гельминтов i-го 
вида в j-й выборке хозяина, экз.; nij

* – теоретическое число гельминтов i-го вида в j-й выборке 
хозяина, экз.; χ² – критерий согласия; Fij – показатель степени приуроченности обилия i-го вида 
к j-й выборке хозяина; H – мера успешной миграции гельминтов i-го вида в легкие хозяина, 
хоминг, %; P ± m – экстенсивность инвазии ± ошибка, %; M ± m – индекс обилия ± ошибка, экз.

Группы хозяина 
(длина тела, мм) Nj nij nij

* χ² Fij H P ± m M ± m

Таблица 4. Продолжение

В соответствии с полученными нами 
данными, в наименьшей степени лег-
кие и полость тела заражены у сеголеток 
R. arvalis  (см. табл. 4). Экстенсивность ин-
вазии легких ювенильных лягушат досто-
верно ниже, чем у годовиков (2-я размер-
ная группа) (tφ  = 12.2,  α  > 0.001). Количе-
ство R. bufonis в легких сеголеток в 13.5 раз 
меньше, чем у 2-й группы. Экстенсивность 
инвазии полости тела первой группы  R. 
arvalis значимо меньше (tφ = 13.5, α > 0.001), 
чем у второй. Количество нематод в полости 
тела ювенильных лягушат в 17.7 раз мень-
ше, чем у годовиков. Согласно К. И. Искако-
вой (1959) и нашим наблюдениям, массо-
вый метаморфоз и появление первых сего-
леток начинаются в середине июня. Следо-
вательно, ювенильные R. arvalis заражаются 
инвазионными личинками только одного, 
осеннего, поколения  R. bufonis. В то время 
как годовики в ходе сезона испытывают за-
ражение двумя генерациями Л3 нематоды. 
Наибольшие значения параметров инвазии 
легких отмечены у лягушек 5-й и 6-й групп. 
Число гельминтов, фактически найденных 
в данных группах, в 1.6–2.0 раза больше 
ожидаемого согласно Н0. Положительное 
значение Fij  свидетельствует о смещении 
обилия легочной формы нематоды к двум 
самым старшим возрастным группам  R. 
arvalis  (см. табл. 4). Наиболее высокие зна-
чения параметров зараженности полости 
тела установлены у 2-й и 3-й возрастных 
групп остромордой лягушки, а наиболее 
низкие – у 5-й и 6-й. Так, разница между ве-
личиной экстенсивности заражения полости 
тела лягушек 3-й и 5-й групп существенна. 
Критерий tφ равен 6.92 (α > 0.001). Показате-
ли у 3-й и 6-й групп значимо различны: tφ = 

8.19 (α > 0.001). Эмпирическая численность 
нематоды в легких 4-й группы R. arvalis соот-
ветствует ожидаемой по Н0. Величина кри-
терия χ² меньше стандартной при α = 0.05. 
Индекс обилия нематоды в легких при уве-
личении возраста  R. arvalis  (средняя длина 
тела группы) нарастает линейно (y = 1е8257x 
– 1.1067, R2 = 0.9659), а в полости тела изме-
няется согласно уравнению полинома тре-
тьей степени (y = 0.362x3 – 4.549x2 + 16.488x 
– 11.433,  R2  = 0.9248). Значение экстенсив-
ности заражения нематодой  R. bufonis  в 
легких и полости тела при увеличении воз-
раста лягушек изменяется в соответствии с 
уравнениями полинома второй степени (y = 
–4.9411x2 + 46.122x – 17.27, R2 = 0.9406 и y = 
–6.269x2 + 45.616x – 27.55, R2 = 0.8274).

О роли представителей разных полов 
амфибий в заражении гельминтами суще-
ствует различное мнение. Так, M. Шааке 
(Schaake, 1931) утверждает, что пол хозяи-
на не влияет на уровень заражения травя-
ной лягушки нематодой R. bufonis. Этого же 
мнения придерживаются М. А. Кудинова с 
соавторами (1985), которые отмечают от-
сутствие половых различий в зараженности 
травяных лягушек из Карелии.  E. Лиис и Л. 
Басс (Lees, Bass, 1960) обратили внимание 
на роль половых гормонов в регуляции 
уровня заражения и установили более вы-
сокую степень инвазии у самцов травяных 
лягушек. По данным M. Шпилера (Spieler, 
1990), в легких самок обыкновенной жабы в 
среднем находится 3.4, а у самцов – 12.0 R. 
bufonis  на хозяина. Самцы  R. amurensis  из 
Якутии заражены R. bufonis на 2.2 % больше, 
чем самки (Однокурцев, Седалищев, 2008). 
О. Даре, М. Форбс (Dare, Forbes, 2009) пока-
зали, что самцы R. sylvatica в эксперименте 
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заражаются R. ranae больше, чем самки. K. 
Пласота (Plasota, 1969), напротив, установил 
более высокую зараженность самок  Rana 
esculenta гельминтами.

В изученных нами биотопах с многолет-
ними сборами только в Черноярке у самок R. 
arvalis  экстенсивность инвазии легких до-
стоверно больше, чем у самцов (tφ = 2.30, α > 
0.05, df = 272). В остальных пунктах межпо-
ловые различия по частоте встречаемости 
амфибий с зараженными легкими статисти-
чески недостоверны. В половых группах ля-
гушек из Карьера обилие R. bufonis в легких 
распределено неравномерно и достоверно 
смещено к представителям женского пола 
(Fij  = +0.13). В остальных четырех биотопах 
фактическое и теоретическое обилие ле-
гочной формы нематоды у представителей 
разных полов статистически не различают-
ся. Согласно обобщенным данным, межпо-
ловые отличия в зараженности R. arvalis не-
матодой R. bufonis также не достоверны (см. 
табл. 4). Обилие гельминта относительно 
половых групп хозяина распределено в те-
чение сезона равномерно. Однако в мае 
легкие самцов амфибии заражены (80.3 ± 
2.9 %) существенно меньше (tφ  = 1.99,  α  > 
0.05, df = 421), чем в сентябре (87.4 ± 2.2 %). 
У самок в этот период, наоборот, отмечается 
недостоверный рост показателя с 87.0 ± 2.3 
до 89.6 ± 2.3 %. Не исключено, что данные 
особенности связаны с межполовыми это-
логическими различиями R. arvalis. В конце 
апреля – начале мая идет активная мигра-
ция половозрелых R. arvalis к нерестилищам 
(Искакова, 1959; наши наблюдения). Как из-
вестно (Банников с соавт., 1977; Кузьмин, 
2012), самцы остромордой лягушки при-
ходят к нерестилищам раньше самок и на-
ходятся в водоеме почти месяц. Поскольку 
инвазионные личинки R. bufonis в воде гиб-
нут, то вероятность заражения самцов  R. 
arvalis  весенней генерацией инвазионных 
личинок нематоды не высока. Самки, в от-
личие от самцов, сразу после откладки икры 
покидают нерестилище и далее ведут на-
земный образ жизни. Этим, видимо, объяс-
няются повышенная весенняя зараженность 
самок амфибий и достоверно пониженная 
самцов. На побережьях нерестилищ в этот 
период сезона присутствуют зоны влажного 
субстрата, где может реализоваться весен-
ний цикл развития R. bufonis. Не исключено, 
что последний полностью приурочен лишь к 
побережьям нерестовых водоемов.

Данные табл. 4 позволяют определить 
уровень хоминга (Homing), или долю по-

стинвазионных личинок  R. bufonis, достиг-
ших легкие хозяина. Например, в легких и 
полости тела у  R. arvalis  первой размерно-
возрастной группы собрано 105 + 143 = 248 
экз. R. bufonis  (см. табл. 4). Хоминг рабдиа-
сов в данной группе хозяина равен: H = 105 
· 100 / 248 = 42.3 %. Конечно, при подсчете 
не учитывается доля нематод, погибающих 
на пути к легким хозяина. Тем не менее та-
ким путем, как нам кажется, открывается 
возможность в первом приближении оце-
нить долю  R. bufonis,  успешно достигших 
легкие  R. arvalis. Три младшие возрастные 
группы остромордой лягушки имеют при-
близительно равный уровень хоминга, чуть 
меньше половины личинок рабдиаса дости-
гают место окончательной локализации (см. 
табл. 4). Самая большая квота успешной ми-
грации R. bufonis в легкие характерна для R. 
arvalis 5-й и 6-й групп. В полости тела лягу-
шек самой старшей возрастной группы на-
ходится в пять раз меньше рабдиасов, чем, 
например, у 2-й. Отличия разных линейно-
возрастных групп  R. arvalis  по успешности 
миграции  R. bufonis  от ворот проникнове-
ния к легким связаны с тем, что хоминг осу-
ществляется по сосудам кровеносной и лим-
фатической систем. Чем меньше размеры 
хозяина, тем меньше диаметр магистраль-
ных сосудов кровеносной и лимфатической 
систем, сосудов воротных систем печени и 
почек, тем больше вероятность задержки 
мигрирующих личинок в небольших сосудах 
и переход их в полость тела хозяина. Этим 
объясняется пониженный процент хомин-
га у младших возрастных групп остромор-
дой лягушки. У старших возрастных групп 
хозяина мигрирующие нематоды меньше 
«застревают» в сосудах, реже переходят в 
полость тела и успешнее заражают легкие 
хозяина.

Многолетние колебания численности 
Rhabdias bufonis и зараженности остромор-
дой лягушки нематодой

Теория и практика гельминтологии тре-
буют длительного наблюдения процессов, 
протекающих в паразитарных системах (До-
гель, 1947; Корытин, 2012; Kennedy, 1997). В 
ходе 14-летнего мониторинга выявлено, что 
численность R. bufonis в легких R. arvalis рас-
пределяется значимо неравномерно (табл. 
5). Сумма χ² превышает критическое значе-
ние, равное 34.5 (df = 13, α = 0.01). В распре-
делении нематод в полости тела сумма χ² 
также выше критической величины (χ²крит = 
32.9, α = 0.01, df = 12). Следует отметить, что 
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в 1987, 1988 и 1992 гг. фактическое и тео-
ретическое число гельминтов в легких ам-
фибии статистически не отличаются. Недо-
стоверное отличие между эмпирическим и 
ожидаемым числом полостных Л4 отмечено 
в 1989 и 1995 гг. Распределение численно-
сти нематоды в легких и полости тела хозяи-
на в названные годы соответствует Н0.

В полости тела  R.  arvalis  в течение мо-
ниторинга четко выделяются четыре волны 
численности  R.  bufonis  и заражения лягу-
шек (рис. 3). Первая в 1985–1988, вторая в 
1988–1991, третья в 1991–1994 и четвертая 
в 1994–1997 гг. (см. табл. 5, рис. 3). В первой 
флуктуации в 1986 г. повышение экстенсив-
ности инвазии хозяина, в сравнении с мини-
мумом в 1985 г., достоверно (tφ = 2.87, df = 
334, α > 0.01). Спад значений экстенсивности 
инвазии между 1987 и 1988 гг. тоже значим 
(tφ = 4.15, df = 254, α > 0.001). Всплеск разме-
ров показателя в 1989 г., в сравнении с 1988 
г., недостоверен (tφ = 1.14, df = 169, α < 0.05). 
Причина, по нашему мнению, заключается 

в том, что каждые пять лет (1989 и 1994 гг.) 
с целью релаксации популяции хозяина мы 
делали по одной выборке в сезон (см. табл. 
5). Малый объем выборок, по-видимому, 
является причиной недостоверности разли-
чий между экстенсивностью инвазии хозя-
ев в 1988 и 1989 гг. Соотнесение значений 
экстенсивности инвазии в 1993 г. с таковым 
в 1995 г. (tφ = 2.06, df = 147, α > 0.05) и по-
следнего с 1997 г. (tφ  = 3.96,  df  = 115,  α  > 
0.001) позволяет сделать заключение о до-
стоверности последней волны численности 
полостных R. bufonis в популяции R. arvalis в 
пойме р. Иртыш. В отличие от легких, по-
казатели зараженности полости тела хозяи-
на изменяются синхронно (см. рис. 3). Так, 
корреляционная зависимость между из-
менениями экстенсивности инвазии лягу-
шек и индекса обилия нематоды в полости 
тела в течение 13 лет наблюдений значима 
(rxy = +0.84 ± 0.16, tz = 3.90, α > 0.01). В легких 
хозяина  rxy  лишь достоверен (+0.68 ± 0.21, 
tz = 2.74, α > 0.05), так что Н1 принять нельзя.

Таблица 5. Многолетние колебания численности Rhabdias bufonis в Усольской популя-
ции Rana arvalis (пойма реки Иртыш)

 
Год Nj

Легкие хозяина Полость тела хозяина
nij nij

* Fij χ² H nij nij
* Fij χ²

1984 134 388 875.1 -0.41 271.1          
1985 210 1767 1371.4 +0.15 114.1 67.9 834 1092.9 -0.16 61.3
1986 126 950 822.8 +0.08 19.7 51.8 883 655.8 +0.17 78.7
1987 132 808 862.0 -0.04 3.38 41.0 1163 687.0 +0.30 329.8
1988 124 806 809.8 ± 0.00 0.02 59.8 541 645.3 -0.10 16.9
1989 11 165 71.8 +0.40 120.8 74.0 58 57.2 +0.01 0.01
1990 68 688 444.1 +0.23 134.0 58.1 496 353.9 +0.18 57.1
1991 102 740 666.1 +0.06 8.20 63.8 420 530.8 -0.13 23.1
1992 69 423 450.6 -0.03 1.69 38.2 684 359.1 +0.34 293.9
1993 70 316 457.1 -0.19 43.6 56.2 246 364.3 -0.20 38.4
1994 18 72 117.5 -0.24 17.6 75.8 23 93.7 -0.61 53.3
1995 79 617 515.9 +0.10 19.8 58.5 438 411.1 +0.03 1.75
1996 88 351 574.7 -0.26 87.1 80.1 87 458.0 -.70 300.5
1997 38 196 248.2 -0.12 11.0 85.2 34 197.8 -0.71 135.6
Итого 1269 8287 8287.0   852.1   5907 5907.0   1390.6
Примечание. Nj – объем j-й выборки хозяина, экз.; nij – эмпирическое число гельминтов i-го 
вида в j-й выборке хозяина, экз.; nij

* – теоретическое число гельминтов i-го вида в j-й выборке 
хозяина, экз.; χ² – критерий согласия; Fij – показатель степени приуроченности обилия i-го вида 
к j-й выборке хозяина; H – мера успешной миграции гельминтов i-го вида в легкие хозяина, 
хоминг, %.



58

Ваккер В. Г. Вопросы экологии нематоды Rhabdias bufonis (Nematoda: Rhabdiasidae) в степной зоне Республики 
Казахстан// Принципы экологии. 2020. № 1. С.43 –.67

В легких остромордых лягушек наблюда-
ется три волны численности  R. bufonis  (см. 
рис. 3). Первая волна численности продол-
жается 4 года – от минимума величины па-
раметров инвазии в 1984, через максимум в 
1985 и до нового минимума в 1988 г. Резко 
выделяющаяся на рис. 3 вторая флуктуация 
численности гельминта длится 7 лет. Она 
начинается от минимального значения ин-
декса обилия нематоды в 1988 и заканчива-
ется следующим низким значением показа-
теля в 1994 г. В отличие от индекса обилия 
гельминта, экстенсивность инвазии легких 
лягушки испытывает четыре флуктуации 
с пиками в 1985, 1989, 1992 и 1995 гг. (см. 
рис. 3). Разница между параметрами экс-
тенсивности инвазии легких в 1984 и 1985 гг. 
значима (tφ  = 5.94,  α  > 0.001), так же как в 
1985 и 1988 гг. (tφ = 3.15, α > 0.01). В других 
волнах инвазии отличия между минимумом 
и максимумом параметра недостоверны. 
Но бросается в глаза почти полное совпа-
дение по фазе с колебаниями показателей 
инвазии полости тела амфибий (см. рис. 3). 
Мы считаем, что семилетняя волна числен-
ности R. bufonis в легких R. arvalis кажущая-
ся, она, видимо, сформировалась благодаря 
наложению потоков численности нематоды. 
Явление интерференции численности гель-
минтов, могущих затемнять картину много-
летних колебаний, хорошо известно. Напри-
мер, в оз. Уиндермир (Англия) у Discocotyle 
sagittata, паразитирующей на жабрах форе-
ли, из-за продолжительности жизни в 3–4 
года перекрываются несколько поколений 
паразита. В результате колебания числен-
ности моногенеи в озере не регистрируют-
ся (Трухачёв и др., 2005, с. 223). По нашему 
мнению, многолетняя динамика обилия 
нематоды в легких хозяина, так же как в 
полости тела, насчитывает четыре волны. 
Последняя волна численности легочных  R. 
bufonis  продолжается три года, с 1995 по 
1997 г. Положительный знак  Fij  и величина 
эмпирического обилия гельминта в 1995 г., 
существенно превышающая теоретическую 
за 1994 и 1996 гг., свидетельствуют в пользу 
достоверности данной волны численности 
нематоды (см. табл. 5).

Как известно, по характеру количе-
ственных изменений популяции делят-
ся на оппортунистические и равновесные 
(стационарные): у первых отмечаются ре-
гулярные или случайные колебания чис-
ленности, у вторых они практически от-
сутствуют (Пианка, 1981; Трухачёв и др., 

2003). Например, в паразитарной системе 
корюшка (Schistocephalus  solidus) – цесто-
да (Proteocephallus  filicollis) колебания чис-
ленности хозяина и паразита совпадают и 
укладываются в 4–5 лет, поэтому отсутству-
ет цикл изменений заражения (Кеннеди, 
1978). Р. С. Шульц и Е. В. Гвоздев (1972) от-
мечают отсутствие заметных колебаний ин-
вазии гемонхами у овец. Регулярные вспыш-
ки численности наблюдается у многих видов 
животных, в том числе у организмов эпиде-
мического и эпизоотологического значения 
(Максимов, 1984). Классическим примером 
оппортунистических популяций служит пе-
ченочный сосальщик (Fasciola  hepatica), у 
которого отмечены периодические колеба-
ния численности, определяемые погодой 
отдельных лет (Odening, 1974). Одиннад-
цатилетние волны зараженности филяро-
идозом и скрябингелезом лесной куницы 
установлены в Западной Сибири (Корытин, 
1976). В Карасукской системе озер Западной 
Сибири с 1965 по 1975 г. непрерывно изуча-
лись колебания инвазии моногенеями рода 
Dactylogyrus у 5 видов рыб (Соусь, 1982). 
Смена высокой степени зараженности хо-
зяев 7 видами паразитов на низкую наблю-
далась каждые 2–4 года. Полученные нами 
данные свидетельствуют о том, что в биото-
пах степной зоны Казахстана оппортунисти-
ческие популяции R. bufonis колеблются у R. 
arvalis с периодичностью в 3–4 года.

В течение мониторинга просматривается 
тенденция к снижению величины показате-
лей заражения полости тела R. arvalis Л4 (см. 
рис. 3). Так, в 1985 г. экстенсивность инвазии 
лягушек равнялась 58.6 ± 3.4 %, а в 1997 г. 
- 21.1 ± 6.6 % (tφ = 4.27, df = 242, α > 0.001). 
Численность нематоды в полости тела за 
этот период уменьшилась в 24.5 раз, в лег-
ких – в 9.0 раза (см. табл. 5). Данная тенден-
ция подтверждается данными Н. Е. Тара-
совской (2016). Автор сообщает о снижении 
зараженности легких остромордой лягуш-
ки R. bufonis в пойме Иртыша в 2005–2014 гг. 
Подсчитанная по данным названного иссле-
дователя средняя за 10 лет экстенсивность 
инвазии равна 31.5 ± 1.2 % (Nj = 1373 экз.), 
что значительно меньше среднего  значения 
показателя по нашим данным за период с 
1984 по 1997 г. – 84.6 ± 1.0 % (Nj = 1269 экз.). 
Вполне возможно, что происходящие в лег-
ких и полости тела пойменных R. arvalis ко-
лебания R. bufonis с амплитудой в 3–4 года 
являются составной частью более протяжен-
ных волн численности и инвазии хозяина.
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Рис. 3. Многолетние колебания экстенсивности инвазии легких и полости тела Rana arvalis немато-
дой Rhabdias bufonis, индекса обилия и хоминга гельминта в пойменном биотопе реки Иртыш (Усолка)

Fig. 3. Long-term fluctuations of invasion of the lungs and body cavity of Rana arvalis by the nema-
tode Rhabdias bufonis, and of the abundance and the homing of the helminth (floodplain biotope of the 

Irtysh River, Usolka)

Кривые, отражающие колебания процен-
та успешной миграции R. bufonis в легкие хо-
зяина (хоминг), «антипараллельны» с лини-
ями, характеризующими флуктуации индек-
са обилия и экстенсивности инвазии хозяина 
полостной формой гельминта (см. рис. 3). В 
1995 г. подобное соотношение наблюдается 
и для динамики зараженности легких. В годы 
максимальной величины параметров инва-
зии хозяина наблюдается минимум хоминга 
рабдиасов. И наоборот, в годы слабой зара-
женности R. arvalis отмечается высокий про-
цент R. bufonis, успешно заселивших легкие 
лягушек. Мы полагаем, что указанная про-
тивоположность в динамике показателей 
инвазии отражает колебания патогенности 
нематоды. В экспериментах по заражению 
ювенильных особей Bufo bufo показано, что 
уже при небольшом уровне заражения не-
матодой из-за анорексии снижаются тро-
фические способности жаб, ухудшается их 
взаимодействие с конкурентами и хищника-
ми, наблюдается гибель зараженных особей 

(Goater, Ward, 1992; Goater et al., 1993). О па-
тогенности R. bufonis сообщает О. Н. Жигиле-
ва с соавторами (2002). В биотопах степной 
зоны в течение каждого сезона происходит 
смена двух генераций свободноживущих 
самцов, самок и инвазионных личинок  R. 
bufonis, учитывая это, мы допускаем, что в 
череде сменяющихся поколений изменяет-
ся патогенность рабдиаса и, соответственно, 
иммунный статус R. arvalis. Приблизительно 
так, как при циклически сбалансированном 
полиморфизме в системе человек – трипа-
носома (Бигон и др., 1989). Возбудитель 
сонной болезни  Trypanosoma  brucei  имеет 
комплекс антигенов, поочередно активи-
рующихся в ответ на образуемые хозяином 
средства иммунитета. В результате в спин-
номозговой жидкости больного происходят 
значительные колебания численности три-
паносом. Предполагаемая связь колебаний 
численности  R. bufonis  и зараженности  R. 
arvalis со скоррелированными между собой 
инвазивностью паразита и иммунной систе-
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мой хозяина сложна, но интересна своей 
эволюционной древностью. 
Заключение

Исследованные биотопические про-
бы  R.  arvalis  (2637 экз.) из степной зоны 
Казахстана по степени экстенсивности ин-
вазии амфибии, значениям индекса оби-
лия R. bufonis, соотношению фактической и 
теоретической численности нематоды рас-
падаются на три группы: с высоким, сред-
ним и малым значением параметров зара-
женности. Степень инвазии остромордой 
лягушки нематодой зависит от наличия и 
величины в биотопах зон с увлажненным и 
обогащенным кислородом субстратом.

Установлено, что часть постинвазионных 
личинок  R. bufonis, мигрирующих от ворот 
заражения в легкие  R.  arvalis, застревают 
в мелких сосудах кровеносной и лимфати-
ческой системы, выходят в полость тела и 
там накапливаются. Полостные гельминты 
растут в длину, но половые органы у них 
не развиваются. Эти данные подтверж-
даются литературными, согласно кото-
рым  R.  bufonis  аккумулируются в полости 
тела R. temporaria и Bufo bufo.

Максимальные значения экстенсивности 
инвазии легких и полости тела остромор-
дой лягушки, индекса обилия и смещение 
фактической численности гельминта в есте-
ственных условиях поймы р. Иртыш и в ан-
тропогенных биотопах отмечены в мае и 
сентябре, минимальные – в июле. Наимень-
шая численность R. bufonis и экстенсивность 
инвазии легких  R.  arvalis  характерна для 
младших размерно-возрастных групп (дли-
на тела 13.0–30.0 мм), максимальная – для 
двух самых старших (длина тела > 36.1 мм). 
В легких лягушек двух старших групп нахо-
дится в 3.4 раза больше паразитических са-
мок, чем суммарно у первых трех. В полости 
тела младших размерно-возрастных групп 
хозяина сосредоточено в 5.1 раза больше 
Л4 R. bufonis, чем у старших. Пол хозяина за-
метного влияния на зараженность немато-
дой легких и полости тела не оказывает.

Хоминг (Homing), или доля постинвазион-
ных личинок R. bufonis, успешно заселивших 
легкие сеголеток амфибии, в два раза мень-
ше, чем у самых крупных особей, и равен со-
ответственно 42.3 и 87.7 %. С повышением 
длины тела (возраста) R. arvalis диаметр ма-
гистральных кровеносных сосудов и ворот-
ных систем печени и почек увеличивается. 
Поэтому мигрирующие нематоды у старших 
возрастных групп хозяина меньше «застре-

вают» в сосудах, реже переходят в полость 
тела хозяина и успешнее достигают место 
окончательной локализации. Противопо-
ложный характер многолетней динамики 
численности нематод в полости тела хозяи-
на и хоминга свидетельствует о возможной 
сложной связи иммунного статуса R. arvalis и 
патогенности R. bufonis, сформировавшейся 
в ходе длительной сопряженной эволюции 
гельминта и хозяина.

В условиях поймы р. Иртыш и антропоген-
ных биотопов г. Павлодар R. bufonis дважды 
в сезоне реализует жизненный цикл. Пер-
вый, весенне-летний, осуществляется в мае 
– июле каждого сезона. Из яиц, выделенных 
перезимовавшими в легких хозяина самка-
ми  R.  bufonis,  развиваются рабдитовидные 
личинки, из них формируется свободно жи-
вущие поколение самцов и самок, инвази-
онные филяриевидные личинки. В результа-
те нового заражения в легких R. arvalis про-
исходит замена прошлогодней генерации 
паразитических самок новой. Основная 
часть особей весенней генерации Л4, нако-
пившихся в полости тела хозяина, остаются 
там 2.5–3 месяца. Гермафродитные самки 
нового поколения обитают в легких доль-
ше и могут добавляться к сезонному потоку 
численности осеннего поколения гельмин-
та. Осенний жизненный цикл R. bufonis про-
текает в две фазы. В течение первой фазы 
формируется свободноживущее поколение 
нематоды, заражаются легкие, заселяется 
полость тела хозяина. Эта фаза прерывается 
зимним покоем хозяина. Зимнее промора-
живание R. bufonis и другие виды гельмин-
тов переживают в обезвоженном, сильно 
уплощенном, почти прозрачном состоянии. 
Мягкое, без разрушения клеточных стенок, 
обезвоживание  R.  arvalis  и фауны ее пара-
зитов происходит, вероятно, путем осмо-
тической дегидратации. Вторая фаза цикла 
развития заканчивается весной следующего 
сезона и заключается в откладке яиц самка-
ми R. bufonis, пережившими зиму. В природ-
ных условиях степной зоны Казахстана суще-
ствование второй генерации R. bufonis в лег-
ких и полости тела R. arvalis, включая время 
зимнего покоя, длится 11–13 месяцев.

Численность компонентных попу-
ляций  R.  bufonis  в легких и полости 
тела R. arvalis испытывает сезонные и мно-
голетние колебания. Протяженность еже-
годной весенне-летней флуктуации равна 3, 
летне-осенней, включая период зимнего по-
коя, 11–13 месяцам. Для многолетних волн 
численности R. bufonis и зараженности лег-
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ких и полости тела R. arvalis в пойме р. Ир-
тыш установлена периодичность в 3–4 года. 
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Summary: One of the candidates for the role of a model species in the study of the 
biology and evolution of helminthes is the nematode R. bufonis. For this status, insuf-
ficient information has been accumulated on the nematode infection of the hosts in 
biotopes of different landscapes, on the long-term, seasonal and gender-age dynam-
ics of the helminth abundance, on the peculiarities of the development cycle in nat-
ural conditions and under anthropogenic pollution. In this work, data are presented 
on the infection of the moor frog from 14 biotopes of the steppe zone of the Republic 
of Kazakhstan. Data were obtained from the autopsy of 2637 specimens of R. arva-
lis. Almost half of the hosts were caught at the experimental site (0.5–0.7–500 m) in 
the floodplain of the Irtysh River, where helminthological monitoring of R. arvalis was 
conducted for 14 years. It was established that the distribution of the number of R. 
bufonis in the populations of the moor frog belongs to the over scattered distribution. 
According to the level of host infection extensiveness, the abundance index, and the 
ratio of the actual and theoretical number of nematodes, three groups of biotopic 
samples were distinguished: those with high, medium, and low values of infection 
parameters. The infestation of the amphibian R. bufonis was determined by the pres-
ence and size of zones in the biotopes with a moistened and oxygen-enriched sub-
strate. Part L4 of R. bufonis on the way to the lungs of the moor frogs get stuck in small 
vessels, enter the body cavity and accumulate. Helminthes in the body cavity grow in 
length, but their genitals do not develop. The nematode infestation of frogs depends 
on the time of sampling, the age, and to a lesser extent, the sex of the caught individ-
uals. The highest values of the extent of invasion of the host’s lungs and body cavity 
and the number of helminthes in the natural conditions of the Irtysh River floodplain 
and in anthropogenic biotopes was observed in May and September, the lowest – in 
July. The minimum abundance of R. bufonis and the extent of lung invasion of R. arva-
lis is typical for younger age groups (body length 13.0-30.0 mm), the maximum – for 
older groups (body length > 36.1 mm). The host body cavity is more infected in young 
individuals (body length 20.1–30.0 mm). Large R. arvalis (body length > 36.1 mm) are 
less infected. Homing, or the proportion of R. bufonis, which successfully populate 
the lungs of the youngest frogs (body length ≤ 20.0 mm) is 42.3, and the largest am-
phibians (body length ≥ 44.1 mm) is 87.7 % In the Irtysh River floodplain and in the 
anthropogenic biotopes of the city of Pavlodar, the nematode twice implements a 
development cycle during one season. The first, spring-summer, is carried out in May 
– July of each current season. Post-invasive larvae of the spring generation that have 
penetrated the body cavity of R. arvalis remain there for 2.5–3 months. The spring 
generation of parasitic female nematodes lasts longer in the lungs, at that some of the 
individuals merge with the seasonal flow of autumn helminth generation. The devel-
opment of the latter occurs in two stages. During the first one, all free-living stages of 
the nematode develop. It ends infecting of the host’s lungs and body cavity. Further 
development is interrupted by the winter dormancy of the frog and its parasites. The 
last part of the autumn cycle of nematode development in warm autumn (August – 
September) occurs within one month. The second stage of the life cycle of R. bufonis: 
the release of eggs by females into the lungs of frogs ends at the beginning of the 
next season. The second cycle of helminth development, including winter dormancy, 
lasts 11–13 months. R. bufonis is a species with opportunistic populations. Long-term 
waves of nematode abundance and infection of the lungs and body cavity of R. arvalis 
occur in the floodplain of the river Irtysh synchronously, with a period of 3–4 years.
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