
929

© Малкова Е. А., Буракова А. В., Кшнясев И. А., Вершинин В. Л., 2025

Сибирский экологический журнал,  6 (2025) 929–940

УДК 591.531.214-785.1:51.045 

DOI 10.15372/SEJ20250607

Зараженность нематодами Rana arvalis Nilsson, 1842:  
роль возраста и географического положения

Е. А. МАЛКОВА1, А. В. БУРАКОВА1, И. А. КШНЯСЕВ1, В. Л. ВЕРШИНИН1, 2

1Институт экологии растений и животных УрО РАН 
620144, Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202 

E-mail: bay@ipae.uran.ru

2Уральский федеральный университет 
620002, Екатеринбург, ул. Куйбышева, 48

Статья поступила 06.04.2025

После доработки 15.04.2025

Принята к печати 18.04.2025

АННОТАЦИЯ

В исследованных (от западного макросклона Среднего Урала до Ишимской равнины) популяциях Rana 
arvalis Nilsson, 1842 выявлено 10 видов паразитов, среди которых доминируют нематоды Oswaldocruz-
ia filiformis (Goeze, 1782) и Rhabdias bufonis Schrank, 1788. Для описания изменчивости зараженности 
нематодами биологически интерпретируемой и статистически адекватной признана двухкомпонентная 
модель: 1) биномиальная регрессия для риска заражения и 2) гамма-регрессия для интенсивности инвазии. 
Установлено, что как риск, так и интенсивность инвазии возрастают с возрастом хозяина, достигая мак-
симальных значений к 3–4 годам. Шансы инвазии возрастают в 6,2 (95 % доверительный интервал (ДИ) 
4,9–7,8) раза, а интенсивность – в 1,4 (ДИ 1,2–1,5) раза при увеличении логарифмически преобразованного 
возраста – log2(Age + 1) на единицу. Интенсивность инвазии хозяина увеличивается в 2,1 (ДИ 1,8–2,5) 
раза с каждым новым видом нематод. Географическая изменчивость инвазированности проявляется как 
в широтном, так и в долготном направлении: шансы в среднем снижаются в 2,1 (ДИ 1,5–2,7) раза на один 
градус к северу, а средняя интенсивность инвазии возрастает в 1,14 (ДИ 1,1–1,2) раза на один градус 
к востоку. Морфа (striata/maculata) и пол хозяина не оказывают существенного влияния на изменчивость 
показателей зараженности нематодами R. arvalis.
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имеет большое значение для сохранения био-
разнообразия амфибий. Глобальные тенден-
ции, такие как изменение климата и сокраще-
ние численности земноводных [Gardner, 2001], 
обостряют эти проблемы.
Абиотические условия, например, такие 

как температура и  влажность, оказывают 
влияние на распространение и интенсивность 
заражения паразитами. Повышение темпера-

ВВЕДЕНИЕ

Амфибии – важное звено в трофических 
цепях и индикаторы состояния окружающей 
среды [Hocking, Babbitt, 2014]. Однако живот-
ные подвержены различным угрозам, вклю-
чая инвазии, вызванные эндопаразитами [Gar-
ner et al., 2016; Hallinger al., 2020; Svinin et 
al., 2020]. Понимание механизмов заражения 
и факторов, влияющих на его интенсивность, 
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туры окружающей среды увеличивает эф-
фективность передачи гельминтов [Mordecai et 
al., 2013]. Зачастую это ведет к гиперинвазии 
или к доминированию одного вида, что нега-
тивно сказывается на состоянии промежуточ-
ных и окончательных хозяев, вплоть до гибе-
ли последних [Mordecai et al., 2013; Вершинин 
и  др., 2017]. Увлажненность среды, наличие 
обильного растительного покрова важны для 
сохранения жизнеспособности яиц и  личи-
нок эндопаразитов с прямым циклом разви-
тия и напрямую связаны с риском заражения 
ими амфибий [Barton, 1998; Ваккер, 2018; Sil-
va et al., 2018]. Однако высокие температуры 
могут сказываться и негативно на жизнеспо-
собности свободноживущих стадий нематод, 
а недостаток кислорода в связи с избыточным 
увлажнением может стать причиной гибели 
их личинок [Spieler, Schierenberg, 1995].
При этом следует учитывать и индивиду-

альные характеристики животных. Особенно-
сти экологии и физиологии организма, связан-
ные с возрастом, полом [Gustafson et al., 2015] 
или генетическим полиморфизмом в популя-
ции [Вершинин, 2008], могут влиять на вос-
приимчивость к  паразитам в  течение жиз-
ненного цикла. Показано, что у половозрелых 
особей амфибий таксономический спектр гель-
минтов расширяется [Чихляев, 2004; Резван-
цева и др., 2010; Жигилева, Кирина, 2014; Бу-
ракова и др., 2022].
Инвазированность амфибий разных по-

лов эндопаразитами зависит от поведенческих 
особенностей животных [Assemian et al., 2016]. 
По данным ряда исследователей, зараженность 
самцов и самок гельминтами либо находится 
на близком уровне [Saglam, Arikan, 2006], либо 
самцы заражены сильнее [Vasnetko, Siddikov, 
1999]. В некоторых условиях и видовое разно- 
образие гельминтов у  самцов также может 
быть выше [Резванцева и др., 2010].
Показано, что амфибии разных феноти-

пов неодинаково восприимчивы к отдельным 
видам гельминтов [Лебединский, 1994; Мине-
ева, 2006]. К примеру, “бесполосые” животные 
сильнее заражены нематодами Cosmocerca or-
nata (Dujardin, 1845), что связано с большим 
периодом их активности в  сравнении с жи-
вотными морфы striata [Кириллова, Кирил-
лов, 2015].
Для большинства изученных регионов РФ 

показано, что в гельминтофауне остромордой 

лягушки преобладают нематоды с  прямым 
циклом развития [Ручин, Чихляев, 2013; Жи-
гилева, Кирина, 2015; Вершинин и др., 2017]. 
Поэтому в данной работе мы исследуем вли-
яние индивидуальных характеристик особей 
и географического положения местообитания 
на зараженность нематодами остромордых ля-
гушек. Предлагаемый подход позволяет коли-
чественно оценить вклад отдельных факто-
ров в вариабельность зараженности амфибий 
нематодами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Регион исследований. Амфибий отлавли-
вали в период с мая по август 2010–2014  гг. 
ручным способом. Всего отловлено 815 эк-
земпляров остромордой лягушки: Западный 
склон Среднего Урала – 100 экз., Восточный 
склон Среднего Урала – 502 экз., Туринская 
равнина (Западная Сибирь) – 24 экз., Ишим-
ская равнина (Западная равнина) – 189 экз. 
(рис. 1). Контраст между самой северной точ-
кой и южной точкой составляет ≈ 3° север-
ной широты, а между самой западной точкой 
и восточной точкой ≈ 8° восточной долготы.

Анализ климатических условий. База 
данных фактических наблюдений по темпера-
туре и влажности за период с 2010 по 2014 г. 
составлена на основе открытой информации 
c сайта rp5 [Расписание погоды, 2025]. Для 
каждого места отлова выбрана ближайшая 
метеостанция. В качестве показателя увлаж-
ненности среды использованы данные об ат-
мосферных осадках. При анализе теплообес- 
печенности местообитаний отобраны дни, 
среднесуточная температура которых состав-
ляла 10 °C и выше. Выбор данного порогового 
значения обусловлен как активностью пище-
вых объектов [Mellanby, 1939; Abdullah, 1961], 
так и самих R. arvalis [Леденцов, 1989]. Выде-
ленный период согласуется с литературными 
данными по активности бесхвостых амфибий 
в аналогичных условиях (апрель – сентябрь/
октябрь) [Вершинин, 2007]. Далее использова-
ние терминов “активные дни” и “активный пе-
риод” подразумевает указанное пороговое зна-
чение среднесуточной температуры.

Паразитологический анализ. В лаборато-
рии животные были подвергнуты эвтаназии 
и  полному гельминтологическому вскрытию 
[Ивашкин и др., 1971]. Видовую идентификацию  
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гельминтов проводили с  использованием оп- 
ределителей К. М. Рыжикова с  соавт. [1980] 
и В. Е. Сударикова с соавт. [2002]. Паразитар-
ная инвазия оценена по основным показателям: 
экстенсивность (P) и интенсивность (I) инвазии, 
индекс обилия паразитов (А) [Бреев, 1976].

Определение абсолютного возраста. Оп- 
ределение возраста животных выполнено ме-
тодом скелетохронологии в  модификации, 
предложенной А. В. Леденцовым [1990]. Для 
этого из середины III фаланги IV пальца зад-
ней конечности были изготовлены поперечные 
срезы, окрашенные гематоксилином Эрлиха. 
Помимо подсчета линий склеивания, проведе-
ны измерения диаметров для подтверждения 
точности определения линий, соответствую-
щих первой и  второй зимовкам. Измерение 
диаметров годовых слоев и площадей фаланг 
пальцев амфибий проведено с помощью про-
граммы Levenhuk ToupView.

Статистический анализ. Анализ средне-
суточной температуры и количества дней ак-
тивного периода, а также среднегодового ко-
личества осадков проведен в ортогональных 
направлениях север – юг и запад – восток.
Для статистического моделирования из-

менчивости показателей заражения немато-
дами остромордой лягушки применены двух-
компонентные “барьерные” модели (hurdle 
models), предполагающие комбинацию двух 
компонент генерации данных [Mullahy, 1986; 

Cameron, Trivedi, 1998; McDowell, 2003; Orlo-
va et al., 2015]. Риск заражения моделировали 
бинарной регрессией, а  ненулевую среднюю 
численность паразита в зараженных особях  
(y > 0) – мультипликативной регрессией:

	 η = b0 + ΣXibi,  η = log[μ/(1 – μ)]  
	 (yi = 0 и yi ≥ 1,  то  yi = 1), 	 (1)

	 η = Exp(b0 + ΣXibi),  если yi ≥ 1.	 (2)

Оценки параметров получены методом мак-
симального правдоподобия, а для выбора оп-
тимальных моделей использовали состоятель-
ный критерий Акаике [Anderson et al., 1994]: 
CAIC = –2LL + K[log(n) + 1]. Статистический 
вывод основывали на лучшей модели, если ее 
вес существенно превосходил остальные.
Оценивали эффекты следующих предик-

торов (Xi): возраст хозяина (дискретные воз-
растные классы или логарифм возраста в го-
дах +1), широта и  долгота местообитания 
(градусы), морфа (striata/maculata), пол хозя-
ина и число видов нематод у особи. Парамет- 
ры и их 95 % ДИ (доверительный интервал) 
приведены после потенцирования, exp(bi) или 
1/exp(bi), которые интерпретируются как из-
менение отклика “в n раз”, при единичном из-
менении предиктора.
Данные анализировали с помощью Statisti-

ca v. 10.0 (StatSoft, Inс) и Python (NumPy, sea-
born, matplotlib, scipy.stats).

Рис. 1. Географическое положение изучаемого региона (штриховой прямоугольник)
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ метеоданных. Установлено, что 
контраст в среднесуточных температурах ак-
тивного периода между крайними южными 
и  северными точками исследуемого региона 
не превышает 1 °C. При этом зафиксировано 
статистически значимое снижение температу-
ры в северном направлении (r = –0,98; p < 0,01) 
(рис. 2, a). В долготном направлении, несмотря 
на относительно высокую величину коэффици-
ента корреляции (r = 0,6), связь между сред-
несуточными температурами активного пери-
ода и географическим положением не достигла 
статистической значимости (p = 0,29). В пре-
делах изучаемого региона продолжительность 
активного периода бесхвостых амфибий уве-
личивается на несколько недель на широте 58° 
в сравнении с широтой 55° (рис. 2, б), а коли-
чество осадков, снижается с запада на восток 
(r = –0,99; p < 0,001) (рис. 2, в).

Анализ паразитофауны. Всего у  R. ar-
valis отмечено 10 видов гельминтов двух ти-
пов – Platyhelminthes, Nematoda, и два вида 

эндосимбиотических простейших типа Bigura 
Cavalier-Smith, 1998. Видовой состав гельмин-
тов R. arvalis:
Тип Nematoda Cobb, 1932: Oswaldocru- 

zia filiformis (Goeze, 1782), Cosmocerca orna-
ta (Dujardin, 1845), Neoraillietnema praeputiale 
(Skrjabin, 1916), Aplectana acuminata (Schrank, 
1788), Rhabdias bufonis (Schrank, 1788).
Тип Platyhelminthes: Dolichosaccus rastellus 

(Olsson, 1876), Opisthioglyphe ranae (Froelich, 
1791), Haplometra cylindracea (Zeder, 1800), Echi-
noparyphium recurvatum (Linstow, 1873), mtc., 
Holostephanus volgensis (Sudarikov, 1962), mtc.
Тип Bigura   Cavalier-Smith, 1998: Opali-

na ranarum Purkinje et Valentin, 1835, Cepedea 
dimidiata (Metcalf, 1923).
Трематоды обнаружены на  стадии мари-

ты (половозрелые) и метацеркарии. Для нема-
тод отмечены половозрелые формы. Домини-
руют в гельминтофауне R. arvalis нематоды 
с  прямым циклом развития  – O. filiformis 
(P = 0,30; A = 1,94 экз./особь) и R. bufonis (P = 
= 0,14; A = 1,22 экз./особь), для которых остро-

Рис. 2. Зависимость характеристик 
климата как линейная функция 
от широты и долготы: a – средне-
суточная температура активного 
периода; б  – продолжительность 
активного периода; в  – среднего-
довое количество осадков. Точки – 
средние значения для метеостан-

ций, прямая – регрессия
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мордая лягушка  – окончательный хозяин. 
Вклад остальных видов нематод (C. ornata, 
N. praeputiale, A. acuminata) незначителен. 
Вероятность и  интенсивность инвазии для 
них значительно ниже (P ≤ 0,04, А ≤ 0,03 экз./
особь), чем у доминирующих видов.

Оптимизация представления возраста 
амфибий. Определение абсолютного возрас-
та амфибий основано на подсчете количества 
пережитых ими зимовок. Число зимовок со-
ответствует дискретным возрастным клас-
сам и устанавливается по линиям склеивания 
на срезах костей. Представленность отдель-
ных возрастных классов в  выборках может 
быть низкой, что диктует необходимость рас-
смотреть возраст не как дискретный признак, 
а как ранговый. Установлено, что зависимость 
логарифма шансов инвазии и интенсивности 
инвазии вполне адекватно аппроксимирует-
ся монотонной зависимостью от  логарифма 
возраста в  годах, преобразованного по фор-
муле X = log2(Age + 1), чем классификаци-
ей на шесть дискретных возрастных групп 
(0+ – ≥5+) (ΔCAIC > 3) (рис. 3). Наиболее ин-
тенсивное заражение животных нематодами 
происходит в первые годы жизни, при этом 
доля зараженных нематодами особей увели-
чивается с  возрастом, достигая максимума 
к трем годам (рис. 3, а).

Риск инвазии. Частота встречаемости ин-
вазии составила 33,9 % (276 особей из  815). 
Для определения важности факторов, опре-
деляющих вероятность инвазии амфибий 
нематодами, построено 32 статистические мо-
дели, включая нулевую гипотезу. Среди рас-
смотренных моделей наибольшую статисти-
ческую поддержку показала модель с лишь 
двумя из рассматриваемых предикторов: лога-
рифмически преобразованный возраст и гра-
диент север – юг (табл. 1).
Установлено, что шансы инвазии уве-

личиваются в  6,2 (4,9–7,8) раза при изме-
нении значения log2(Age + 1) на  единицу 
(табл. 2), что соответствует сопоставимому 
росту риска при переходе: от сеголетков (0+) 
к особям в возрасте 1+, от 1+ к 3+ и от 3+  
к  7+ годам (рис.  3, б). Таким образом, шан-
сы инвазии возрастают приблизительно в 12,4 
раза в течение первых трех лет жизни жи-
вотного. Шансы инвазии демонстрируют об-
ратную зависимость от  широты, снижаясь 
в  2,1 (2,7–1,5) раза на  один градус на  се-
вер (см. табл.  2)  в пределах исследованного  
региона.

Интенсивность инвазии. Анализ сред-
ней интенсивности инвазии, основанный 
на  “наивном” подходе (стандартное одно-
параметрическое распределение Пуассона,  

Рис.  3. Риск заражения нематодами как функция от  возраста R. arvalis (а). Точки  – наблюдаемая 
доля зараженных особей (отрезки – 95 % ДИ), однофакторная логит-модель с дискретным возрастом 
(df = k – 1 = 6). Плавные кривые – то же, но с непрерывным возрастом (df = 1). Жирная линия – модель 
без прочих ковариат, штриховая – модель с ковариатами; б – то же, для лог-преобразованного возраста. 

Черная линия – для однофакторной модели, серая – для модели с ковариатой – долгота
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Рис. 4. Распределение числа нематод зараженных особей R. аrvalis (а), аппроксимация распределениями: 
Пуассона (жирная ступенчатая), лог-нормальным и гамма (плавные). То же, но для отдельных возрастных 
классов – аппроксимация распределением Пуассона; числа около кривых распределений – возрастные 

классы (б)

игнорирование прочих предикторов), пока-
зал, что зараженность нематодами у  сего-

леток R. arvalis (λ0 = 3,4) близка к  таковой 
у  годовиков (λ1 = 2,7) (рис.  4, б). Однако на-

Т а б л и ц а  1
Отбор моделей логит-регрессии для описания риска инвазии нематодами R. arvalis

№  Предиктор k –2LL ΔCAIC w

1 Широта, log2(Age + 1) 3 561,1 0 0,889

2 Широта, log2(Age + 1), морфа 4 559,3 5,95 0,045

4 Широта, долгота, log2(Age + 1) 4 560,7 7,33 0,023

12 Широта, долгота, log2(Age + 1), морфа, пол 6 558,4 20,37 ≈0

31 H0 1 1043,4 466,93 ≈0

32 Морфа 2 1037,3 468,53 ≈0

П р и м е ч а н и е.  k – число параметров; –2LL – максимум логарифма функции правдоподобия; ΔCAIC – 
разность между CAIC конкретной модели и минимальным CAIC среди всех моделей; w – относительное правдо-
подобие модели; H0 – нулевая гипотеза. Номер модели соответствует ее позиции в рейтинге от лучшей к худшей.  
Min CAIC = 584,20.

Т а б л и ц а  2
Оценки параметров лучшей модели логит-регрессии для описания среднего риска  

инвазии нематодами R. arvalis

Параметр b se Wald-X
2

95 % ДИ exp 95 % ДИ

Interc. 38,34 8,38 20,94 21,89 54,78

Широта –0,72 0,15 23,22 –1,01 –0,43 2,1–1 2,7–1 1,5–1

log
2
(Age + 1) 1,82 0,12 236,85 1,59 2,06 6,2 4,9 7,8

П р и м е ч а н и е.  b – коэффициент регрессии; se – стандартная ошибка; Wald-X2 – статистика Вальда:  
[bi/se(bi)]2; exp – отношение шансов.
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чиная с двухлетнего возраста (λ2 = 7,4) отме-
чен существенный рост средней численности 
нематод, достигающий пика к четырем годам 
(λ4 = 14,4). В  старших возрастных группах 
(5+, 6+) наблюдаемая интенсивность зараже-
ния становится более вариабельной, демон-
стрируя как кажущееся снижение (λ5 = 10,3), 
так и увеличение (λ6 = 15,7) (см. рис. 4, б). На-
блюдаемое распределение интенсивности ин-
вазии (избыток нулей, тяжелый правый хвост; 
см. рис. 4, а) не соответствует распределению 
Пуассона как для всей группы зараженных 
особей (критерий Колмогорова – Смирнова, 
p < 0,01), так и  для отдельных возрастных 
классов (см. рис. 4, б).
Поскольку и оценка дисперсионного отно-

шения (φ = X2/dfRes = 12,2 >> 1) для счет-
ной регрессии (Пуассона) не  удовлетворяет 
предположениям гомоскедастичности (сверх-
дисперсия), для описания динамики средней 
численности нематод на  особь использована 
гамма-регрессия (табл.  3, 4)  с логарифмиче-
ским преобразованием отклика.
Для определения важности предикторов, 

определяющих интенсивность инвазии ам-
фибий нематодами, исследовано 64 модели. 
Максимальную статистическую поддерж-
ку получила модель с  тремя предиктора-

ми: логарифмически преобразованный воз- 
раст, градиент запад-восток и  число видов 
нематод у особи (см. табл. 3). Оценка прирос- 
та интенсивности инвазии при увеличении 
log2(Age + 1) на единицу составила 1,4 (ДИ 1,2–
1,5) раза (см. табл. 4). Это указывает на то, что 
наибольший прирост интенсивности инвазии 
отмечен в первые годы жизни. Cреднегеоме-
трическое число нематод на особь возрастает 
в 1,14 (ДИ 1,1–1,2) раза на один градус с запа-
да на восток в исследуемом регионе (см. табл. 4). 
Каждый новый вид нематод увеличивает ин-
тенсивность инвазии в 2,1 (ДИ 1,8–2,5) раза.

ОБСУЖДЕНИЕ

В  исследованных популяциях R. arvalis 
среди эндопаразитов доминируют кишечные 
нематоды O. filiformis и  R. bufonis. Преоб-
ладание этих видов, главным образом O. fil-
iformis, прослежено в  паразитарных ком-
плексах и других видов бесхвостых амфибий, 
ведущих наземный образ жизни [Бурако-
ва, 2011; Жигилева, Кирина, 2015; Буракова, 
Малкова, 2021, 2023]. Это связано с широким 
распространением этих видов в Палеарктике, 
паразитированием на многих видах амфибий 
и рептилий [Рыжиков и др., 1980; Chikhlyaev 

Т а б л и ц а  3
Отбор моделей гамма-регрессии для среднего числа нематод у зараженных особей R. arvalis

№  Предиктор k ΔCAIC w

1 Долгота, log2(Age + 1), NspNem 4 0 0,860

2 Широта, долгота, log2(Age + 1), NspNem 5 5,15 0,065

8 Долгота, log2(Age+1), широта, пол, морфа, NspNem 7 18,16 0,000

61 H0 1 195,99 ≈0,

П р и м е ч а н и е.  NspNem  – среднегеометрическое количество видов нематод на  особь хозяина.  
Min CAIC = 1622,75. Ост. обозн. см. табл. 1.

Т а б л и ц а  4
Оценки параметров лучшей модели гамма-регрессии для ожидаемого числа нематод  

у зараженных особей R. arvalis

Параметр b se Wald-X2 95 % ДИ exp 95 % ДИ

Interc –8,04 0,799 101,2 –9,60 –6,47

Долгота 0,13 0,013 108,1 0,11 0,16 1,14 1,11 1,17

log2(Age + 1) 0,30 0,051 35,3 0,20 0,40 1,35 1,23 1,50

NspNema 0,75 0,092 66,0 0,57 0,93 2,11 1,76 2,53

П р и м е ч а н и е.  См. табл. 2.

Kshnyasev_IA
Вычеркивание
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et al., 2016], с наземным образом жизни хозя-
ина, синхронизацией активных фаз размно-
жения паразитов с особенностями онтогенеза 
лягушек [Okulewicz et al., 2014; Ручин, Чихля-
ев, 2013; Жигилева, Кирина, 2015].
Применение мультимодельного подхода по-

зволило установить, что каждый дополнитель-
ный вид нематод увеличивает интенсивность 
инвазии хозяина в 2,1 (ДИ 1,76–2,53) раза. Па-
разиты характеризуются пространственным 
распределением внутри организма хозяина, 
занимая специфические участки гостального 
биотопа [Насурдинова, Жигилева, 2007]. Обна-
руженные доминантные виды нематод зани-
мают разные трофические ниши: O. filiformis 
локализуется преимущественно в  перед-
них отделах тонкого кишечника, а R. bufo-
nis – в легких. Сопутствующие виды (C. or-
nata, N. praeputiale, A. acuminata) заселяют 
прямую кишку, где C. ornata чаще встреча-
ется в дистальных отделах, а A. acuminata – 
в  проксимальных [Bjelić-Čabrilo et al., 2009; 
Chikhlyaev, Ruchin, 2014]. Численность/коли-
чество видов, использующих один гостальный 
биотоп, может регулироваться конкурентными 
взаимодействиями. Известно, что в кишечни-
ке O. filiformis ограничивает распространение 
C. ornata. Однако гетерогенность кишечной 
среды (различия в pH, составе содержимого, 
площади поверхности) позволяет сосущество-
вать нескольким видам, каждый из которых 
занимает свою микронишу [Bjelić-Čabrilo et al., 
2009]. Таким образом, увеличение количества 
видов нематод приводит к росту интенсивно-
сти инвазии благодаря пространственной ра-
зобщенности (разные отделы кишечника или 
органы), трофической специализации (исполь-
зование разных ресурсов), снижению прямой 
конкуренции между видами. Эти механизмы 
позволяют паразитам эффективнее исполь-
зовать ресурсы хозяина, увеличивая общую 
численность гельминтов в организме [Насур-
динова, Жигилева, 2007].
Возраст R. arvalis подтвердил свою прогно-

стическую ценность для оценки как риска за-
ражения, так и интенсивности инвазии нема-
тодами. В  ряде работ отмечено увеличение 
уровня зараженности у остромордой лягуш-
ки [Ваккер, 2020] и других амфибий с возрас-
том [Однокурцев, Седалищев, 2008]. Обычно 
исследователи используют качественные воз-
растные категории: сеголетки, неполовозрелые 

и половозрелые особи [Резванцева и др., 2010]. 
Иногда выделяют размерно-возрастные груп-
пы на  основе длины тела [Однокурцев, Се-
далищев, 2008; Буракова, 2011; Ваккер, 2020]. 
В настоящей работе на примере R. arvalis рас-
считаны изменения риска и интенсивности ин-
вазии с использованием абсолютного возраста 
животных в годах. Выявлено, что прирост ри-
ска инвазии наиболее высок у R. arvalis от се-
голеток до трехлетнего возраста. В этот пери-
од у остромордых лягушек отмечен активный 
рост всего тела, что определяет максималь-
ные годовые приросты костной ткани и вы-
сокие энергетические потребности. Известно, 
что скорость питания амфибий уменьшается 
с возрастом и связана с размером тела. На-
пример, у ювенильных R. arvalis она состав-
ляет 4,2 % от массы тела в сутки, снижаясь 
до 1,3 % у взрослых особей [Loman, 1979]. Это 
связано с различиями в скорости перевари-
вания пищевых объектов, а также в страте-
гии охоты. Ювенильные особи потребляют 
преимущественно мелких беспозвоночных, 
в  то  время как взрослые используют энер-
госберегающую стратегию “подстерегания”, 
ориентируясь на крупную добычу, что сокра-
щает число пойманных экземпляров в сутки. 
Кроме того, с  возрастом снижаются энерго-
затраты на рост [Loman, 1979; Ищенко, Ску-
рыхина, 1981]. Поскольку заражение O. fili- 
formis происходит при случайном заглатыва-
нии с пищевыми объектами, а R. bufonis – че-
рез кожу и носовые ходы, меньшее количество 
поедаемых объектов и малоподвижная стра-
тегия охоты у взрослых особей снижают ве-
роятность заражения нематодами. В условиях 
континентального климата особи O. filiformis 
и R. bufonis способны переживать зимовку 
в  организме хозяина [Ваккер, 2020]. Однако 
срок жизни взрослых паразитических нема-
тод составляет всего несколько месяцев [Ду-
бинина, 1950; Goater, 1992]. Вероятно, это вли-
яет преимущественно на сезонные различия 
в  интенсивности инвазии, а  не  на накопле-
ние нематод с возрастом, поскольку генерация 
этих паразитов обновляется ежегодно. Имен-
но увеличение линейных размеров тела ам-
фибий и  связанные с  этим особенности пи-
щевого поведения повышают риск заражения 
паразитами в первые годы жизни. После трех 
лет темп прироста риска заражения снижает-
ся. Это объясняется несколькими причинами.  



937

Во-первых, у половозрелых особей замедляет-
ся рост [Байтимирова, Вершинин, 2017; Ляп-
ков, 2024]. Во-вторых, они переходят на ме-
нее активный способ охоты, что приводит 
к  уменьшению количества заглатываемых 
объектов. Параллельно с этим устанавлива-
ется баланс между поступлением новых ин-
вазионных личинок O. filiformis и R. bufonis 
в организм хозяина (перорально и перкутан-
но соответственно) и отмиранием гельминтов 
прошлогодней генерации [Ваккер, 2020].
Изменения климата могут модифициро-

вать уязвимость видов [Pacifici et al., 2017]. 
С  доиндустриальных времен средняя гло-
бальная температура увеличилась на 1,0 °C 
[Climate Change…, 2021]. Вопрос о роли изме-
нения климата в сокращении популяций ам-
фибий остается дискуссионным. В  качестве 
одного из косвенных механизмов этого про-
цесса рассматривают вспышки паразитарных 
инвазий [Luedtke et al., 2023]. В  настоящем 
исследовании изучены местообитания R. ar-
valis, расположенные в пределах умеренно-
го пояса и характеризующиеся незначитель-
ным контрастом основных климатических 
характеристик, обусловленных географиче-
ской дистанцией. Разность среднегодовой тем-
пературы между крайними точками не пре-
вышает 1  °C, что сопоставимо со сценарием 
RCP2.6, предполагающим минимальное гло-
бальное потепление к 2100 году [Duan et al., 
2016]. Тем не менее наблюдаемые различия те-
плового режима оказывают измеримое влия-
ние на продолжительность активного периода 
амфибий. В среднем он увеличивается на 15–
20 дней на 55° с. ш. по сравнению с 58° с. ш. 
На основании оценок отношений шансов уста-
новлено, что более продолжительный период 
активности повышает шансы заражения па-
разитами в 6,3 (ДИ 4,5–8,1) раза в южных по-
пуляциях по сравнению с северными в преде-
лах изученного региона.
Различие в  среднегодовом количестве 

осадков между исследованными западными 
и восточными районами составляет порядка 
300 мм, что отражается в смене раститель-
ных сообществ. Авторы должны отметить, 
что в  данной работе южные исследованные 
биотопы совпадают с  восточными. Они рас-
полагаются на  территории Ишимской рав-
нины, значительную часть которой занима-
ют лесостепные ландшафты [Котляков, 2003]. 

В условиях дефицита влаги амфибии вынуж-
дены концентрироваться в понижениях релье-
фа вблизи пресных водоемов [Мисюра, Мар-
ченковская, 2011], что контрастирует с более 
влажными лесными массивами других изу- 
ченных районов, где животные защищены 
от прямых солнечных лучей под пологом леса. 
Прибрежные зоны с плотным растительным 
покровом создают оптимальные условия для 
развития яиц нематод и  последующего за-
ражения хозяев [Ваккер, 2018]. Высокая ло-
кальная плотность хозяев и  благоприятные 
условия для реализации жизненных циклов 
паразитов обеспечивают и высокую плотность 
инвазионных личинок в окружающей среде, 
что, безусловно, повышает риск инвазии.
При этом интенсивность инвазии значи-

мо возрастает только с запада на восток. Воз-
можно, это связано с тем, что высокая степень 
агрегированности амфибий возле водоемов 
в степных биотопах Ишимской равнины, ког-
да вероятность заражения уже достигла сво-
его максимума, оказывает основное влияние 
на рост интенсивности инвазии.
Дальнейшие исследования позволят уточ-

нить понимание механизмов влияния кли-
мата и  его динамики на  распростране-
ние и интенсивность паразитарных инвазий  
амфибий.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В  изученных местообитаниях R. arvalis 
доминируют нематоды O. filiformis и R. bu-
fonis, что обусловлено экологическими осо-
бенностями вида хозяина. Возраст амфибий 
и количество видов нематод у особей – важ-
ные индивидуальные характеристики, опре-
деляющие интенсивность инвазии. Примене-
ние двухкомпонентной модели обобщенной 
регрессии позволило количественно оценить 
влияние возраста и географического положе-
ния местообитания как на  риск заражения, 
так и на интенсивность инвазии у R. arvalis 
в пределах изучаемого региона. Показано, что 
вероятность заражения снижается в северном 
направлении, а интенсивность инвазии уве-
личивается к востоку. Результаты могут быть 
использованы для разработки стратегий мо-
ниторинга и сохранения популяций амфибий 
в условиях глобальных изменений окружаю-
щей среды.
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Nematode infestation in Rana arvalis Nilsson, 1842:  
the role of age and geographic location

E. A. MALKOVA1, A. V. BURAKOVA1, I. A. KSHNYASEV1, V. L. VERSHININ1, 2
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In the studied populations of Rana arvalis Nilsson, 1842 (ranging from the western macroslope of the Middle 
Urals to the Ishim Plain), ten parasite species were identified, with the nematodes Oswaldocruzia filiformis 
(Goeze, 1782) and Rhabdias bufonis (Schrank, 1788) being dominant. A two-component (hurdle) model–com-
bining binomial regression (infection probability) and gamma regression (infestation intensity) –provided the 
best biological and statistical fit for nematode infestation patterns. Both infection probability and intensity 
increased with host age, peaking at 3–4 years: each unit increase in log2‑transformed age [log2(Age+1)] raised 
the odds of infestation 6.2‑fold (95 % CI: 4.9–7.8) and intensity 1.4‑fold (1.2–1.5). Intensity also increased 2.1‑fold 
(1.8–2.5) per additional nematode species. Geographic trends revealed latitudinal and longitudinal variability: 
infestation odds decreased 2.1‑fold (1.5–2.7) per degree northward, while intensity increased 1.14‑fold (1.1–1.2) 
per degree eastward. Neither host morph (striata/maculata) nor sex significantly influenced nematode infes-
tation parameters.

Key words: Rana arvalis, skeletochronology, nematodes, endoparasites, climate.


