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Дождевые черви, являясь важнейшими компонентами природных сообществ, привлекали 
внимание исследователей из разных областей биологии и сельского хозяйства. Начиная с наблю-
дений древнейших времен и до нашего времени, исследования дождевых червей не утратили 
своей актуальности. Одной из интереснейших задач стало создание экологической 
классификации дождевых червей и ее последующее использование. Цель данного обзора — 
рассмотреть различные подходы к выделению экологических групп дождевых червей (Oligochaeta, 
Lumbricidae) и их применение в научных исследованиях. В статье приводятся основные варианты 
отечественной и зарубежной экологических классификаций дождевых червей и некоторые 
современные дополнения к ним. Особое внимание уделено научным исследованиям с разными 
подходами к изучению экологических групп дождевых червей.

Ключевые слова: дождевые черви, жизненные формы, экологические группы, почвенная эко-
логия, классификация

В большинстве наземных экоси-
стем дождевые черви являются одними 
из основных организмов-почвообразо-
вателей. Они обеспечивают трансфор-
мацию органического вещества почвы: 
разлагают растительные остатки, фор-
мируя гумусовый горизонт и перенося 
органические соединения в глубокие 
слои почвы, а также потребляют гу-
мус, обеспечивая процессы минера-
лизации и перемещения соединений 

C и N в почве (Гиляров 1951; Курчева, 
1971; Holdsworth et al., 2008). Также 
дождевые черви обеспечивают аэра-
цию почвы и равномерное распреде-
ление влаги: ходы червей позволяют 
растениям достигать корнями грун-
товых вод, а слизь, выделяемая через 
покровы тела, увлажняет стенки ходов, 
предотвращает растрескивание и по-
следующее пересыхание почвы. Таким 
образом в почве создаются благопри-
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ятные условия не только для растений, 
но и для микроорганизмов, участвую-
щих в почвообразовательных процес-
сах (Гапонов, Хицова, 2005; Lemtiri et 
al., 2014). Дождевые черви обитают не 
только в минеральных горизонтах по-
чвы. Они также населяют лесную под-
стилку, обильно встречаются в лесном 
валежнике и скоплениях экскрементов 
животных, участвуя в их разложении, 
а также могут обитать в болотах или 
на дне мелководных водоемов (Чека-
новская, 1962; Перель, 1975). При этом 
в большинстве местообитаний, напри-
мер в речных поймах и влажных лесах, 
дождевые черви в основном изобилу-
ют в почве. Но в лесных экосистемах 
видовое и функциональное разнообра-
зие дождевых червей может в боль-
шей степени обеспечиваться за счет 
валежника (Гераськина, 2016 б, 2016 в; 
Salomé et al., 2011; Ashwood et al., 2019; 
Ермолов, 2020 а, 2020 б).

Дождевые черви стали интерес-
нейшим объектом для широкого круга 
исследователей. Для систематиков это 
по-прежнему сложная группа, в кото-
рой очень велика изменчивость многих 
морфологических признаков, а ряду 
видов присущи полиморфизм, парте-
ногенетические и полиплоидные расы, 
из-за чего возникла необходимость 
применять к изучению дождевых чер-
вей методы цитологии, генетики и мо-
лекулярной биологии (Briones, 1996; 
Шеховцов и др., 2016; Шеховцов и др., 

2020 a, б). Экологами и зоологами до-
ждевые черви рассматриваются как 
зооиндикаторы для биологической ди-
агностики различных типов почв (Ат-
лавините, 1960; Paoletti, 1999; Ivask et 
al., 2006; Zhang et al., 2015). Результаты 
многих исследований наглядно пока-
зали перспективность так называемого 
«люмбрицидологического метода» при 
мониторинге почвенно-экологических 
условий окружающей среды, оценке 
режима влажности и кислотности почв, 
интенсивности разложения раститель-
ных остатков (Боескоров, 2004; Жуков, 
2004; Уваров, 2019). Также дождевые 
черви оказывают значительное влия-
ние на другие компоненты почвенной 
биоты (Тиунов, 2008). Особое место 
в подобных исследованиях занимает 
изучение комплексов жизненных форм 
или экологических групп дождевых 
червей. Представители каждой группы 
в этом комплексе выполняют опреде-
ленные функции, а ее отсутствие сви-
детельствует об изменении свойств по-
чвы или их нарушении (Перель, 1975; 
Гераськина 2016 а, 2016 г). Поэтому на-
личие в биотопе тех или иных видов 
и жизненных форм дождевых червей, 
а также плотность их населения ста-
ли своеобразными индикаторами со-
стояния почвы (Чекановская, 1960; 
Гиляров, 1965; Paoletti, 1999; Аккуму-
ляция…, 2018). Изучение экологии до-
ждевых червей получило значительное 
прикладное применение. Например, 
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дождевые черви используются чело-
веком для восстановления нарушен-
ных почв, в частности на заброшенных 
карьерах и отвалах посредством ин-
тродукции (Dunger, Voigtländer, 2002; 
Гераськина, 2016 г; Geraskina, 2019). 
В сельском хозяйстве дождевые черви 
применяются для повышения плодо-
родия почв и производства компостов, 
которые способны поддерживать био-
логическую активность почвы в те-
чение длительного времени (Игонин, 
1995; Титов, 2012; Воробьева, Ивано-
ва, 2018). Следует упомянуть, что для 
сельского хозяйства иногда выводятся 
особые породы червей с учетом эко-
логических и физиологических осо-
бенностей, например, на основе вида 
Eisenia fetida, который в большинстве 
регионов не способен выживать в при-
родных биотопах и поэтому населя-
ет там только антропогенно преобра-
зованные территории (Мещерякова, 
2011; Титов, 2012).

В настоящее время всесторонние 
исследования биологии дождевых чер-
вей проводятся как во многих регио-
нах России, так и за рубежом. Одним 
из наиболее популярных аспектов яв-
ляется изучение экологии дождевых 
червей, в частности, создание их эко-
логической классификации. Цель дан-
ного обзора: рассмотреть различные 
подходы к выделению экологических 
групп дождевых червей (Oligochaeta, 
Lumbricidae) и их применение в 
научных исследованиях.

С. А. Ермолов

1. ВОЗНИКНОВЕНИЕ
НАУЧНОГО ИНТЕРЕСА К ЭКОЛОГИИ
ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ

Еще со времен глубокой древ-
ности дождевые черви (Oligochaeta, 
Lumbricidae) стали привлекать внима-
ние первых исследователей природы. 
Так, Аристотель обратил внимание на 
важную роль дождевых червей в повы-
шении плодородия почвы и называл 
их «кишечником земли», а в древнем 
Китае червей за это прозвали «ан-
гелами почвы» (Гераськина, 2016 г). 
Во времена Средневековья и Нового 
времени дождевые черви нередко опи-
сывались в трудах философов-натура-
листов, пытавшихся составить систему 
животного мира. Но тогда дождевых 
червей долгое время считали насеко-
мыми с особенными анатомическими 
чертами, пока К. Линней в 1735 году не 
выделил их в отдельный класс своей 
системы животных (6-й класс — «чер-
ви») (Чеснова, Стриганова, 1999).

Научное обоснование образа жиз-
ни дождевых червей и их почвообразо-
вательной деятельности одним из пер-
вых дал Ч. Дарвин в своей известной 
книге «Образование растительного 
слоя земли деятельностью дождевых 
червей и наблюдение над их образом 
жизни», изданной в 1881 году. До это-
го в течение 50 лет им было проведено 
множество лабораторных эксперимен-
тов и наблюдений в природе, которые 
позволили выявить особенности рою-
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щей деятельности, поведения, физио-
логии, пищевых предпочтений дожде-
вых червей и продемонстрировали их 
экологическую функцию как организ-
мов-редуцентов и гумусообразовате-
лей (Чарльз Дарвин…, 1936). Именно 
Дарвин указал, что дождевые черви, 
по сути, изменяют природные условия 
своей среды обитания, так как преобра-
зуют растительный опад не только ме-
ханически, но и химически, создавая 
гумусовые вещества. В свою очередь 
почва за все время своего существова-
ния могла много раз проходить через 
кишечник червей, что доказывает роль 
и значение дождевых червей в генези-
се почв (Чарльз Дарвин…, 1936).

Подобное исследование проводил 
и современник Дарвина — немецкий 
зоолог В. Гензен, который подробно 
описал процессы разложения листвен-
ной подстилки, осуществляемые до-
ждевыми червями, изучил строение их 
ходов. Также он установил, что в сред-
нем один червь (Lumbricus terrestris) за 
сутки выделяет 0.5 г богатых азотом 
копролитов, обеспечивая равномерное 
распределение органических веществ 
на разных глубинах почвы (Чеснова, 
Стриганова, 1999).

Эти исследования положили на-
чало дальнейшим работам, посвящен-
ным роли дождевых червей в разложе-
нии растительных останков и гумифи-
кации, в том числе и в России. Одной 
из первых отечественных работ по 

данной теме было сочинение почвове-
да А. И. Полимпсестова (1882), но так-
же он утверждал, что в почвообразова-
тельных процессах помимо дождевых 
червей важную роль играют и другие 
беспозвоночные, например, мокрицы и 
личинки насекомых. Эта точка зрения 
позже была развита другими оте-
чественными учеными, а новые ис-
следования почвообразовательной 
деятельности дождевых червей были 
отображены в работах П. Е. Мюллера 
(Muller, 1887), П. А. Костычева (1889), 
Н. А. Димо (1938) и других исследова-
телей. Весьма примечательны резуль-
таты наблюдений Г. Н. Высоцкого за 
интенсивной деятельностью и распро-
странением дождевых червей в черно-
земах юга России (Высоцкий, 1900).

Особо следует упомянуть М. С. Ги-
лярова (1912–1985), под руководством 
которого проводились исследования 
взаимодействия дождевых червей 
с комплексами других почвенных бес-
позвоночных. Было установлено, что 
механическое разрушение раститель-
ного материала в почве осуществляет-
ся только животными и не дублируется 
никакими другими группами почвен-
ных организмов (Гиляров, 1951; Ги-
ляров, Стриганова, 1978). Объединив 
морфологические и статистические 
данные о дождевых червях и других 
беспозвоночных с данными о почвен-
ных условиях, Гиляров и его ученики 
создали универсальные методы зооло-
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гической диагностики почв, который 
по сей день применяется в почвенно-
зоологических исследованиях (Мето-
ды…, 1975).

2. СТАНОВЛЕНИЕ КЛАССИФИКАЦИИ
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП
И ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ
ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ

До второй половины XX века до-
ждевые черви считались экологически 
однородной группой. Ранее исследова-
телей больше интересовали вопросы 
таксономии описанных видов дожде-
вых червей, главным образом созда-
ние родовой системы для Lumbricidae 
и других семейств.

Кратко упомянем, что составление 
таксономической классификации до-
ждевых червей берет свое начало в кон-
це XIX — начале XX века и продолжает-
ся до настоящего времени. Изначально 
при разграничении родов использова-
лись признаки внешнего и внутрен-
него строения дождевых червей: по-
ложение щетинок, форма (сечение) 
и окраска тела, расположение пояска 
и пубертатных валиков, число семен-
ных пузырей, положение семяприем-
ников, строение мышечных волокон. 
В разное время существовало несколь-
ко родовых систем, созданных на осно-
ве сочетаний этих признаков, которые 
постепенно сменяли друг друга. Сре-
ди авторов особо выделялись Г. Эйзен, 
Д. Роза, В. Михаэльсен, В. Поп, П. Омо-

део, М. Буше (Перель, Семенова, 1968; 
Перель, 1979). Среди отечественных 
исследователей в этот период морфо-
логией и таксономией дождевых чер-
вей занимались П. Г. Светлов, И. И. Ма-
левич. На тот момент почти все пред-
ложенные классификации имели об-
щий принцип: рода разграничивались 
по особенностям строения половой си-
стемы, а виды по внешним морфоло-
гическим признакам (Малевич, 1950; 
Чекановская, 1960). При дальнейшем 
пересмотре родовые системы упомя-
нутых авторов были упразднены. Весь-
ма удачный вариант родовой систе-
мы дождевых червей был предложен 
в 1970-х годах. Американским иссле-
дователем Г. Гейтсом впервые в каче-
стве таксономического признака была 
использована форма нефридиальных 
пузырей, а выдающийся советский 
и российский люмбриколог-система-
тик Т. С. Всеволодова-Перель дополни-
ла его идеи данными об ориентации 
нефридиальных пузырей относитель-
но головного конца червя и измене-
нием их формы в разных сегментах 
тела у некоторых видов (Перель, 1979; 
Всеволодова-Перель, 1997). Следу-
ет также упомянуть значительный 
вклад в систематику дождевых чер-
вей венгерского зоолога Ч. Чузди. Он 
неоднократно проводил ее пересмотр 
на основании морфо-анатомических 
особенностей (что, например, привело 
к появлению эндемичного монотипи-
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ческого рода Rhiphaeodrilus, выделен-
ного из рода Perelia) и использовал 
в систематике данные исследований 
молекулярной биологии (в результа-
те род Dendrodrilus был включен в род 
Bimastos) (Csuzdi, Pavlíček, 2005; Csuzdi 
et al., 2017). Несмотря на универсаль-
ность предложенной родовой системы, 
систематика дождевых червей продол-
жает изменяться и в настоящее время.

Но со временем накопленные дан-
ные об особенностях образа жизни до-
ждевых червей и неоднородности их 
роли в почвообразовательных процес-
сах привели к выводу, что и экологи-
ческих групп среди дождевых червей 
несколько.

Первые, не очень удачные попытки 
выделить экологические группы видов 
дождевых червей были предприняты 
В. К. Балуевым и Д. Вильке, которые 
главным образом учитывали верти-
кальное распределение червей в почве, 
а также их пигментацию и способность 
к диапаузе (Балуев, 1950; Wilcke, 1953). 
Дальнейшие исследования показали, 
что дождевые черви различаются и по 
характеру питания: среди них можно 
выделить так называемых «гумусо-
образователей», питающихся слабо-
разложившимся растительным мате-
риалом на поверхности почвы, и «гу-
мусопотребителей», которые питают-
ся почвенным перегноем (Franz, 1950, 
цит. по: Перель, 1975). 

Наиболее полную морфо-эколо-
гическую классификацию семейства 
Lumbricidae, которая в мировой ли-
тературе используется и в настоящее 
время, предложил М. Буше в 1972 году. 
Он разделил дождевых червей на три 
группы по их экологическим стра-
тегиям: epigeic — черви, обитающие 
в подстилке и питающиеся ей; anecic — 
крупные черви, проникающие глубоко 
в почву по вертикальным ходам, но пи-
тающиеся подстилкой на поверхности; 
endogeic — черви, обитающие непосред-
ственно в почве и питающиеся пере-
гноем в гумусовом горизонте (Bouche, 
1972; Fründ et al., 2010; Fierer, 2019).

В отечественной литературе ис-
пользуется морфо-экологическая клас-
сификация дождевых червей семейства 
Lumbricidae, разработанная Т. С. Перель 
в 1975 году после продолжительных 
лабораторных исследований и полевых 
наблюдений. Данная классификация 
построена на основе сопоставления 
анатомо-морфологических и физиоло-
гических признаков (строение тифло-
золя, форма головной лопасти, сечение 
тела и др.) с экологическими особен-
ностями. Также именно в этой класси-
фикации морфо-экологическая группа 
дождевых червей, образованная вида-
ми из разных родов, которые обитают 
в одинаковой среде и имеют призна-
ки глубокого конвергентного сходства, 
была обозначена как жизненная форма 
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(Перель, 1975). Все представители се-
мейства были разделены на два боль-
ших морфо-экологических типа в за-
висимости от характера питания (на 
поверхности или в гумусовом горизон-
те), в каждом из которых выделяется 
несколько морфо-экологических групп 
согласно их вертикальному распреде-
лению в почве (подстилочные, почвен-
но-подстилочные, собственно-почвен-
ные разных ярусов), а также подгруп-
пы амфибиотических форм, вклю-
чающие виды, жизненный цикл кото-
рых связан с водной средой (Перель, 
1975, 1979).

По сравнению с зарубежными вари-
антами, морфо-экологическая класси-
фикация Т. С. Перель более подробная. 
В ней впервые была обособлена группа 
почвенно-подстилочных дождевых чер-
вей, которую до этого объединяли с 
подстилочными червями. В отличие от 
последних, эта жизненная форма хоть и 
питается на поверхности, но обитает 
преимущественно в верхних слоях 
почвы, редко уходя на глубину более 
15-20 см. По своей экологической функ-
ции почвенно-подстилочные формы 
дождевых червей иногда рассматрива-
ют как аналог норных, но они отлича-
ются от таковых по глубинам обитания 
в почве и степени адаптации к разным 
режимам влажности: почвенно-подсти-
лочные виды более влаголюбивы и 
встречаются даже в заболоченных поч-
вах, норные черви лучше прис-
пособлены к перенесению периодиче-

ской засухи (Перель, 1979; Lemtiri et al., 
2014; Аккумуляция…, 2018). Также эта 
классификация нашла применение в 
оценке зонального распределения 
дождевых червей (тундру и северную 
тайгу населяют только подстилочные и 
почвенно-подстилочные черви, степи — 
собственно-почвенные черви, сме-
шанные и широколиственные леса — 
почти все жизненные формы) и позво-
лила выделить основные направления 
эволюции семейства Lumbricidae (Пе-
рель, 1975). В 2016 году А. П. Гераськи-
ной было введено понятие полночлен-
ный комплекс дождевых червей, обо-
значающее присутствие дождевых 
червей всех жизненных форм в кон-
кретном биотопе (Гераськина, 2016 г).

Со временем в зарубежных клас-
сификациях также были предприняты 
попытки «раздробить» крупные эколо-
гические группы червей на узкоспеци-
ализированные. В 1977 году М. Буше, 
основываясь на собственных наблюде-
ниях и экспериментах, выделил про-
межуточные экологические группы 
дождевых червей: epi-endogeic, epi-anecic, 
endo-anecic, intermediate (Bouche, 1977). В 
конце 1990-х и начале 2000-х годов 
возникла идея выделить «под-
категории» в трех основных экологи-
ческих группах, например, в группе 
endogeic были выделены подкатегории 
polyhumic, mesohumic, oligohumic, 
endo-anecic (Barois et al., 1999; Chan, 
2001). В данном случае выделение подкате-

С. А. Ермолов
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горий основано на способности червей 
обитать в почвенном горизонте, в той 
или иной степени обогащенном орга-
ническим веществом, которым они пи-
таются. В 2020 году все варианты 
классификации Буше были пересмот-
рены оригинальным методом 
(Bottinelli et al., 2020): сначала был 
проведен обзор литературы, где упо-
минались экологические группы дож-
девых червей, предложенные Буше, 
как основные, так и промежуточные. 
Выяснилось, что разные исследователи 
могли относить конкретный вид 
дождевых червей к разным экологи-
ческим группам: например, Lumbricus 
terrestris  был обозначен как anecic, так 
и epi-anecic, а Lumbricus rubellus — как 
epigeic, так и epi-endogeic и даже epi-
anecic. Далее, основываясь на 13 
морфо-анатомических признаках, с 
помощью математического модели-
рования была составлена схема, в ко-
торой червей распределили по эко-
логическим группам. В итоге полу-
чилась новая версия классификации 
экологических групп дождевых чер-
вей: так, Octolasion lacteum (обычно 
упоминается как endogeic) был отнесен 
к группе endo-anecic, Lumbricus 
terrestris (anecic) обозначен как epi-
anecic, а Allolobophora chlorotica — как 
epi-endo-anecic (Bottinelli et al., 2020). 
Эта работа в очередной раз доказала, 
что вопрос об экологических группах и 
жизненных формах дождевых червей 
до сих пор остается открытым.

С. А. Ермолов

3. ПРИМЕНЕНИЕ
ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ КЛАССИФИКАЦИИ
ДОЖДЕВЫХ ЧЕРВЕЙ
В ИССЛЕДОВАНИЯХ

3.1.	 Жизненные	формы 
дождевых	червей 
в	экологических	исследованиях	

После создания таксономической 
и морфо-экологической классифика-
ций дождевых червей стали разраба-
тываться новые подходы к их изуче-
нию. В ранних экологических работах 
в основном изучалось влияние дожде-
вых червей на свойства почвы. Напри-
мер, Г. Ф. Курчева экспериментирова-
ла со скоростью нейтрализации опада 
дождевыми червями на контрольных 
площадках (Курчева, 1971); П. У. Бах-
тин и М. Н. Польский исследовали де-
ятельность червей в дерново-подзоли-
стых почвах (Бахтин, Польский, 1950); 
К. И. Гаврилов изучал роль дождевых 
червей в обогащении почвы биологи-
чески активными веществами (Гав-
рилов, 1963). При этом участие опре-
деленных видов и жизненных форм 
дождевых червей в этих процессах от-
дельно не оценивалось. 

В дальнейших исследованиях дан-
ные о соотношении жизненных форм 
дождевых червей стали использовать 
для характеристики экологических 
условий биотопов. Одна из последо-
вателей Т. С. Всеволодовой-Перель — 
И. Б. Рапопорт — в своих работах по 
изучению ландшафтного распределе-
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ния дождевых червей Кавказа демон-
стрирует, как изменяется разнообра-
зие жизненных форм дождевых чер-
вей разных биотопов в зависимости от 
высотной поясности (Рапопорт, 2010, 
2015). Также она приводит сопоставле-
ние хорологических и морфо-экологи-
ческих групп дождевых червей (Рапо-
порт, 2015). 

Исследования, проведенные в Ре-
спублике Коми с 1970-х по 2000-е 
годы, показали, как изменяются ви-
довой состав и комплексы жизненных 
форм дождевых червей в зональном 
направлении от южной до крайне-
северной тайги. В поздоне южной и 
средней тайги были отмечены около 
девяти видов, относящихся к трем 
жизненным формам, в то время как в 
подзоне крайнесеверной тайги оби-
тают только два вида, представ-
ляющие одну жизненную форму (Кры-
лова и др., 2011). В таежной зоне М. Я. 
Войтеховым была исследована почво-
образовательная деятельность дожде-
вых червей путем проведения ряда 
экспериментов с пищевыми предпоч-
тениями. Было установлено, что в кис-
лых почвах и подстилке, формируемой 
таежной растительностью, дождевые 
черви разных жизненных форм под-
держивают существование друг друга: 
например, собственно-почвенные черви 
могут употреблять продукты разложения 
опада хвойных только в том случае, когда они 

обогащены копролитами почвенно-
подстилочных червей (Войтехов, 2018).

Несмотря на взаимовыгодное су-
ществование, в ряде экспериментов 
было показано, что между дождевыми 
червями разных видов возможна кон-
куренция в пределах одной жизненной 
формы. Например, при содержании в 
мезокосмах почвенно-подстилочных 
видов наблюдалась конкуренция 
между L. rubellus и Eisenia nordenskioldi 
nordenskioldi за пищевые ресурсы (Го-
лованова и др., 2018). У собственно- 
почвенных видов конкуренция про-
исходит главным образом при высо-
кой плотности населения в ограни-
ченном пространстве. Показано, что Al. 
chlorotica и Aporrectodea caliginosa при 
достижении определенной плотности 
населения перестают размножаться и 
теряют массу (Уваров, 2019). Однако 
данные наблюдения отмечены только 
для экспериментов в специаль-но 
созданных условиях, вероятность 
возникновения конкуренции у дожде-
вых червей в природной среде может 
быть крайне низкой.

В свою очередь, дождевые черви мо-
гут обеспечивать существование и дру-
гих представителей почвенной фауны. В 
ряде экспериментов было показано, что 
копролиты норных и собственно-поч-
венных дождевых червей являются дос-
тупной пищей для энхитреид (Enchyt-
raeidae), которые таким образом высво-

С. А. Ермолов
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ный O. lacteum оказались подходящи-
ми индикаторами при исследовании 
содержания тяжелых металлов, осо-
бенно Pb, в почвах возле придорож-
ных полос, наглядно показав пагуб-
ное влияние последних на почвенную 
биоту (Голованова, 2003). Подобные 
работы проводились и при оцен-
ке влияния выбросов металлургиче-
ских заводов: на примере уральского 
почвенно-подстилочного эндемика 
Rhiphaeodrilus diplotetratheca (ранее 
Perelia diplotetratheca) были выявлены 
достоверные различия в размерно-
весовых характеристиках дождевых 
червей в зависимости от степени за-
грязнения почвы (Резниченко, 2017). 
Также установлено, что норный червь 
L. terrestris способен не только накап-
ливать в своем организме соедине-
ния As, Cu, Pb и Zn, но и включать их
в свои копролиты, выбрасываемые на
поверхность почвы, обеспечивая тем
самым вынос тяжелых металлов из по-
чвы (Sizmur et al., 2011). Некоторые ис-
следователи планируют использовать
L. terrestris и E. fetida для индикации
и устранения нефтяных загрязнений
из-за способности червей накапли-
вать и выводить разные поллютанты
(Hanna, Weaver, 2002).

Одним из современных методов, 
применяемых при изучении экологи-
ческих функций животных, является 
изотопный анализ. Этот метод часто 
используется при изучении трофиче-

бождают соединения C и N и обеспечи-
вают их перенос в почве. Также толь-
ко в комплексе с дождевыми червями 
они способны значительно влиять на 
плодородие почв и увеличивать в них 
микробную биомассу (Sandor, Schrader, 
2012). Желудочно-кишечный тракт до-
ждевого червя, по сути, схож с био-
реактором, в котором происходят 
сложные химические и микробиоло-
гические процессы (Brown et al., 2000). 
В каждом отделе осуществляются 
конкретные этапы круговорота азота и 
углерода. Одни почвенные бактерии, 
простейшие и споры грибов перевари-
ваются, другие проходят через кишеч-
ник без повреждений и таким образом 
расселяются в почве, а некоторые спо-
собны проявлять активность только 
после прохождения через кишечник 
дождевого червя, получив необхо-
димые условия для дальнейшего раз-
вития (Moody et al., 1995; Lemtiri et al., 
2014).

Помимо переноса микроорганиз-
мов и разложения органических ос-
татков, дождевые черви в процессе пи-
тания способны накапливать различ-
ные химические элементы, в частности 
тяжелые металлы (Usmani, Kumar, 
2015). Это свойство позволило ис-
пользовать дождевых червей в качест-
ве организмов-биоиндикаторов для 
оценки почвенных загрязнений. Нап-
ример, почвенно-подстилочный червь 
E. nordenskioldi и  собственно-почвен-

С. А. Ермолов



ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2021, Т. 4. № 4. Статья № 93ОБЗОР

11

ских связей различных беспозвоноч-
ных и позволяет выявить их пищевую 
специфику и принадлежность к опре-
деленной экологической группе (Тиу-
нов, 2007; Гончаров, 2016). Использо-
вание метода изотопного анализа при 
изучении экологии дождевых червей 
позволили оценить особенности их пи-
тания и пищевые предпочтения. На-
пример, при преобразовании пастбища 
в кукурузное поле одни и те же виды 
подстилочных и почвенно-подстилоч-
ных дождевых червей предпочитают 
употреблять более «свежие» органи-
ческие остатки растений C4, нежели 
старое органическое вещество почвы, 
образованное преимущественно расте-
ниями C3, которым они питались ранее 
(Briones et al., 1999). Также изотопный 
анализ позволяет выявить трофиче-
ские особенности дождевых червей при 
разложении органического вещества: 
содержание накопленного азота в тка-
нях червей доказало, что при питании 
подстилочные и норные черви предпо-
читают употреблять органический ма-
териал, менее подверженный микроб-
ному разложению, нежели собственно- 
почвенные. А при добавлении в кормо-
вые субстраты измельченных овсяных 
хлопьев с изотопными метками устано-
вили, что собственно-почвенные черви 
A. caliginosa более склонны поглощать 
мелкие пищевые частицы в большом 
количестве в противопоставление 
норным L. terrestris  (Heiner et al., 2011).

Методы изотопного анализа также 
применимы и к изучению химического 
состава копролитов дождевых червей, 
которые представляют собой сложные 
устойчивые комплексы органомине-
рального вещества и микробных сооб-
ществ. На примере норного L. terrestris 
такие исследования позволяют про-
следить «путь копролитов»: из каких 
съеденных элементов подстилки они 
состоят, какие микробные сообщества 
развивались в них с течением 
времени, как происходит дальнейшее 
потребление копролитов растениями 
или другими почвенными животными 
(Vidal et al., 2019). Предполагается, что 
с помощью изотопного анализа 
возможен дальнейший пересмотр 
экологической классификации дож-
девых червей (Briones et al., 1999).

При проведении большого количе-
ства исследований было обнаружено, 
что в некоторых биотопах видовое раз-
нообразие дождевых червей обеспечи-
вается за счет определенной жизнен-
ной формы. Так, в течение длительно-
го времени северные темнохвойные 
леса считались практически непри-
годным местообитанием для дожде-
вых червей и крайне бедным с точки 
зрения их видового состава (Перель, 
1958, 1979). Позже было установлено, 
что в темнохвойных лесах (в особенно-
сти зеленомошных и чернично-зеле-
номошных) средней и северной тайги 
большая часть населения дождевых 
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ВОПРОСЫ ЛЕСНОЙ НАУКИ, 2021, Т. 4. № 4. Статья № 93ОБЗОР

12

червей может быть сосредоточена не в 
почве, а в валежнике (Гераськина, 
2016 б, 2016 в). Основными обитателя-
ми валежника являются подстилоч-
ные и почвенно-подстилочные черви 
со сравнительно богатым видовым 
разнообразием; в то же время валеж-
ник иногда заселяют и собственно-по-
чвенные черви как временное место-
обитание для переживания неблаго-
приятных условий. Подобные выводы 
были сделаны и для других типов 
леса. Первоначально эти исследования 
ограничивались только разбором 
валежника, случайно обнаруженного в 
лесных местообитаниях. Но затем на-
чались количественные расчеты плот-
ности населения червей на единицу 
объема, и валежник стали выделять в 
качестве своеобразного микросайта, 
населенного дождевыми червями 
(Kooch, 2012; Гераськина, 2016в; Ермо-
лов, 2018 a, 2018 б, 2020 a; Воробейчик 
и др., 2020). В местообитаниях с нару-
шением или сильным загрязнением 
почвы валежник зачастую становится 
единственным местообитанием дожде-
вых червей (Воробейчик и др., 2018, 
2020). В 2019 году был разработан новый 
метод площадочного учета дождевых 
червей в лесных сообществах, который 
позволил дать наиболее точную оценку 
при сравнении населения червей в почве 
и валежнике (Ashwood et al., 2019). В 
свою очередь, в антропогенных 
местообитаниях, в частности на сельско-

хозяйственных угодьях и на залежах, 
основная доля населения приходится 
на собственно-почвенных червей, осо-
бенно среднеярусных, которые могут 
составлять до 100% от всей популяции 
(Гераськина, 2009; Шашков и др., 2016). 
По мере зарастания заброшенные поля 
постепенно заселяются сначала по-
чвенно-подстилочными, а затем под-
стилочными червями, в то время как 
собственно-почвенные черви, напри-
мер A. caliginosa, обитают даже на ак-
тивно используемых в сельском хозяй-
стве полях (Гераськина, 2009, 2016 г). 
Поэтому интродукцию дождевых чер-
вей на различные антропогенные тер-
ритории, где дождевые черви полно-
стью отсутствуют, начинают имен-
но с представителей этой жизненной 
формы ввиду их выживаемости и эко-
логической пластичности относитель-
но различных факторов среды (Ansari, 
Ismail, 2012; Geraskina, 2019).

3.2.	Полиморфизм	и	молекулярно-
биологические	исследования	
жизненных	форм	дождевых	червей		

Важно отметить, что представи-
тели различных жизненных форм до-
ждевых червей могут встречаться не 
только в пределах одного рода, но 
также в пределах вида или подвида. В 
настоящее время при изучении по-
лиморфизма у дождевых червей по-
мимо морфометрического анализа 
начали активно использовать методы 
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молекулярной биологии, один из ко-
торых — анализ изменчивости гена 
цитохромоксидазы I (cox1) (Воронова и 
др., 2012).

Г. Н. Ганин (1959–2019) при изу-
чении дальневосточного эндемика 
Drawida ghilarovi Gates, 1969 (сем. 
Moniligastridae) установил, что особи 
этого вида представлены двумя 
морфо-экологическими группами, раз-
личающимися цветом пигментации и 
особенностями экологии. Черви, оби-
тающие на лугах и болотах, являются 
почвенно-подстилочными, имеют чер-
ную окраску и факультативную 
диапаузу; лесные черви — это норная 
форма с коричневатой окраской и об-
лигатной диапаузой (Ганин, 2013 а, б; 
Ганин, 2014). Однако при дальнейшем 
исследовании выделенных форм, 
особенно при изучении их филогении 
с помощью методов молекулярной 
биологии, выяснилось, что лесные 
норные черви Drawida ghilarovi под-
разделяются на десять отдельных ге-
нетических линий, которые гипотети-
чески могут являться разными вида-
ми, а черная почвенно-подстилочная 
лугово-болотная морфа представляет 
собой новый вид (Zhang et al., 2020).

Неоднократно высказывались 
и предположения о наличии двух 
жизненных форм у азиатского под-
вида E. n. nordenskioldi, для которого 
характерен выраженный полимор-
физм (Перель, Графодатский, 1983). 

В. С. Боескоров, изучавший экологию 
E. n. nordenskioldi в мерзлотных почвах
Якутии, установил две морфо-экологи-
ческие группы этих червей (почвенно-
подстилочные и норные) и определил
их ареал (Боескоров, 2004). К червям-
норникам крупных представителей
E. n. nordenskioldi относила и Т. С. Все-
володова-Перель при изучении дожде-
вых червей в лесах Западного Саяна
(Перель, 1994). Ю. Б. Бызова, прово-
дившая эксперименты с интенсивно-
стью дыхания олигохет в почве, не-
редко при описании собранного мате-
риала из разных регионов России от-
мечала различия в размерно-весовых
характеристиках и физиологических
особенностях у особей данного под-
вида, относя их к разным жизненным
формам (Бызова, 1965, 2007). Крупных
особей E. n. nordenskioldi, собранных на
территории Западной Сибири (в част-
ности, в Новосибирской области), она
обозначала как норных червей (Бызо-
ва, 2007). Это утверждение подтверж-
дает исследование, недавно проведен-
ное в лесах лесостепного Приобья на
территории Новосибирской области,
в ходе которого с помощью морфоме-
трического анализа были выделены
размерные группы E. n. nordenskioldi,
черви в которых отличаются по ус-
ловиям обитания (Ермолов, 2020 б).
Была сделана попытка обосновать
принадлежность крупной размерной
формы E. n. nordenskioldi к норным
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червям на основании ее морфологиче-
ского сходства с типичным представи-
телем норных червей L. terrestris (Ер-
молов, 2020 б). В плане молекулярной 
биологии большая часть работ, посвя-
щенная E. n. nordenskioldi, была про-
делана С. В. Шеховцовым. В пределах 
этого подвида на территории России 
ему удалось выделить девять разных 
генетических линий (Шеховцов и др., 
2016; Shekhovtsov et al., 2018). Но при 
этом не было проведено анализа вза-
имосвязи между морфо-анатомиче-
скими и молекулярно-генетическими 
различиями особей подвида, что пла-
нируется осуществить в дальнейших 
работах (Шеховцов, Берман, 2018). Тем 
не менее, было установлено, что черви 
некоторых генетических линий раз-
личаются по холодоустойчивости: вы-
деляют умеренно устойчивые линии 
(–10... –12 °C) и линии, переносящие 
низкие температуры (–28... –34 °C) 
(Берман и др., 2019).

Полиморфным также является и 
кавказский вид Dendrobaena schmidti 
Michaelsen, 1907. Существует пред-
положение, что внутри вида выделя-
ются подстилочные, почвенно-под-
стилочные и собственно-почвенные 
жизненные формы (Rapoport, 2009), 
так как особи данного вида, собран-
ные в разных местах Кавказа, досто-
верно различаются по размерам тела, 
интенсивности пигментации, степени 
развитости железистых полей и верти-

кальному распределению в почве (Ше-
ховцов и др., 2020 б). Для D. schmidti 
также было выделено две генетиче-
ских линии, особи в которых достовер-
но различаются по размеру и степени 
пигментации. Однако, в ряде случаев 
эти различия могут перекрываться, а 
основные таксономические признаки 
вида в пределах линий не различают-
ся (Шеховцов и др., 2020 б).

Полиморфизм отмечен и у соб-
ственно-почвенного O. lacteum (сино-
ним O. tyrtaeum). Исследования, про-
веденные в Беларуси и Западной Си-
бири, показали, что в пределах данно-
го вида существует одна мелкая и две 
крупных размерных формы, которые 
различаются по экологическим усло-
виям местообитания. Крупные формы 
чаще встречаются в более влажных 
почвах с хорошо развитым гумусовым 
горизонтом, мелкие преобладают в 
сухих почвах с небольшим содержа-
нием гумуса (Шеховцов и др., 2020 а; 
Ермолов, неопубл. данные). Приме-
чательно, что ранее крупная форма в 
Западной Сибири обнаружена не была 
(Shekhovtsov et al., 2014). На тер-
ритории Беларуси и в Новосибирской 
области в пределах вида была обна-
ружена взаимосвязь между принад-
лежностью особей к определенной гене-
тической линии и их размерными ха-
рактеристиками (Шеховцов и др., 2020 а).
       Неожиданным было обнаруже-
ние ярко выраженного полиморфизма 
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у собственно-почвенного космополита 
A. caliginosa при исследовании попу-
ляций данного вида на территориях 
Украины и Беларуси. Выяснилось, что 
у червей из разных популяций наблю-
даются значимые различия в разме-
рах взрослых особей, а также разно-
образные вариации пигментации тела 
и пояска: от светло-серой и розовой до 
бурой и желто-оранжевой (Межжерин 
и др., 2018). Примечательно, что на 
территории России в Сибири и на Урале 
полиморфизма у A. caliginosa не наблю-
далось, он был частично отмечен лишь 
в некоторых регионах Центральной 
России (Шеховцов и др., 2016; Ермолов, 
неопубл. данные). С. В. Шеховцовым 
и коллегами было также изучено гене-
тическое разнообразие A. caliginosa на 
территории России и Республики Бела-
русь (Shekhovtsov et al., 2016; Шеховцов 
и др., 2017). В ходе данного исследова-
ния в России были отмечены несколь-
ко генетических линий данного вида, 
а морфологическое разнообразие бело-
русских червей частично объясняет-
ся принадлежностью к определенной 
генетической линии. Однако по раз-
личиям внешней морфологии четко 
разграничить генетические линии не 
удается, так как некоторые признаки 
перекрываются и могут быть связаны 
с особенностями экологии среды оби-
тания вида (Shekhovtsov et al., 2021).

Иногда выясняется, что в преде-
лах одного вида может быть несколько 

генетических линий, а морфологиче-
ские различия между ними выражены 
слабо или отсутствуют вовсе. Напри-
мер, когда в Великобритании изуча-
ли генетику европейских космополи-
тов Aporrectodea longa, Aporrectodea 
rosea, Al. chlorotica, и L. rubellus, то 
у некоторых из них была обнаруже-
на высокая дивергенция (более 14%) 
нуклеотидных последовательностей 
митохондриального гена cox1. У вида 
Al. chlorotica, представленного двумя 
различающимися по окраске формами, 
было выделено 35 гаплотипов для фор-
мы с розовой пигментацией и 20 для 
формы с зеленой пигментацией (King 
et al., 2008). Впоследствии возникла 
необходимость использовать не только 
митохондриальные, но и ядерные мар-
керы, так как по гену 16S р-РНК в пре-
делах данного вида было выявлено 
только пять сильно расходящихся ли-
ний (King et al., 2008). Похожие резуль-
таты в различии данных по разным 
генам были обнаружены польскими 
исследователями и у L. rubellus (Giska 
et al., 2015). При этом на территории 
бывшего СССР данные виды представ-
лены только одной линией (Шеховцов, 
устное сообщ.).

3.3.	 Классификация 
дождевых	червей	
по	условиям	обитания

Помимо классификации жизнен-
ных форм Lumbricidae, упомянутой 
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выше, исследователями также были 
предложены другие варианты выде-
ления экологических групп дождевых 
червей, основанные на их взаимосвязи 
с каким-либо абиотическим фактором.

Одним из удачных примеров яв-
ляется классификация дождевых чер-
вей по холодоустойчивости, разрабо-
танная Д. И. Берманом, А. Н. Лейрих 
и Е. Н. Мещеряковой (Мещерякова, 
2011; Лейрих, 2012). Исследованные 
черви (из разных регионов России) 
были разделены на три группы: виды, 
устойчивые к отрицательным темпе-
ратурам в фазе червя и кокона; виды, 
устойчивые к отрицательным темпе-
ратурам только в фазе кокона; виды, 
неустойчивые к температурам ниже 
–1 °С ни на одной из фаз онтогенеза.
Но в каждую группу входят предста-
вители различных жизненных форм,
поэтому связи между холодоустойчи-
востью дождевых червей и их принад-
лежностью к жизненной форме обна-
ружено не было, так как все зависит
от физиологических особенностей кон-
кретного вида (Берман, Лейрих, 1985;
Мещерякова, 2011).

Весьма интересна классификация 
дождевых червей по их отношению 
к влажности почвы, впервые предло-
женная О. В. Жуковым и коллегами, 
в которой были выделены группы ме-
зофилов, гигрофилов и ультрагигро-
филов (Жуков и др., 2007; Кунах и др., 
2010). Однако данная классификация 

тоже лишь отчасти совпадает с систе-
мой жизненных форм Всеволодовой-
Перель или Буше: например, к ультра-
гигрофилам можно отнести все под-
группы амфибиотических червей, 
а виды, относящиеся к остальным жиз-
ненным формам, распределяются меж-
ду гигрофилами и мезофилами. Тем 
не менее, Жуков показал возможность 
применения предложенной им систе-
мы в зооиндикации, при оценке степе-
ни увлажнения почвы с помощью ком-
плекса дождевых червей (Жуков, 2004).

Наиболее часто дождевых червей 
используют в качестве индикаторов 
при исследовании кислотности почв 
(Зоологический метод..., 1965). Так, 
в экспериментах А. И. Зражевского 
было доказано влияние на дождевых 
червей аниона определенной кислоты, 
формирующей pH почвы (Зражевский, 
1957). В работах О. П. Атлавините было 
проведено сопоставление численности и 
встречаемости отдельных видов дожде-
вых червей с величиной pH почвы 
(Атлавините, 1960). Показано, что неко-
торые виды дождевых червей весьма ус-
тойчивы к широкому диапазону pH, 
например, A. caliginosa, в то время как 
другие наиболее массово встречаются в 
кислых почвах (D. octaedra) или пред-
почитают нейтральные и слабощелоч-
ные почвы (E. fetida). Ранее исследова-
ния Р. Бальцер показали, что почвы раз-
ных типов с разным значением pH насе-
лены определенными видами и комплек-
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сами жизненных форм дождевых чер-
вей (Baltzer, 1955). Это исследование 
подразумевало, что в зависимости от 
преобладания конкретного вида до-
ждевых червей можно определить ре-
акцию почвы: например, L. rubellus на-
селяет кислые и слабокислые почвы, 
A. caliginosa и A. rosea — слабокислые
и нейтральные, O. lacteum — нейтраль-
ные и щелочные. Однако величина pH
является далеко не единственной ха-
рактеристикой, определяющей при-
годность почвы для обитания дожде-
вых червей. Существует и множество
других физико-химических свойств
почвы, значительно влияющих на до-
ждевых червей помимо pH: при ис-
следовании дождевых червей в За-
падной Сибири L. rubellus был обна-
ружен в кислых (pH = 5.42), слабокис-
лых (pH = 5.72) и нейтральных почвах
(pH = 7.49), но наибольшей численно-
сти достигал в нейтральных поймен-
ных почвах (149 ± 31 особей/м2) ввиду
их большей увлажненности (Ермолов,
2020 б). Поэтому при исследовании
взаимосвязи дождевых червей с кис-
лотностью почв важно принимать во
внимание и другие почвенные факто-
ры: влажность, содержание органиче-
ского вещества, азота, кальция и дру-
гих макро- и микроэлементов (Ivask
et al., 2006). Однако pH почвы, изме-
ненный антропогенным воздействием,
нередко становится лимитирующим
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фактором для дождевых червей. Так, 
эксперименты, проведенные в Китае, 
показали, что в районах с частыми 
кислотными дождями популяции до-
ждевых червей находятся под угрозой 
полного вымирания, так как черви не 
способны выживать в почве с pH = 2 
и ниже (Zhang et al., 2015).

Как известно, дождевые черви яв-
ляются калькофильными организма-
ми, у которых имеются особые органы 
для подщелачивания кислой пищи — 
известковые железы (Чекановская, 
1960; Всеволодова-Перель, 1997; Га-
понов, Хицова, 2005). Ранее счита-
лось, что известковые железы бывают 
только трех типов и не имеют весомой 
значимости как таксономический при-
знак (Всеволодова-Перель, 1997). Но 
недавние исследования показали, что 
анатомия известковых желез весьма 
разнообразна: при детальном анализе 
13 родов дождевых червей было вы-
делено семь групп видов с различны-
ми вариантами строения известковых 
желез (Briones, Piearce, 2011; цит. по: 
Biology of Earthworms, 2011). Причем 
одинаковые типы строения желез не-
редко встречались среди разных родов. 
Это приводит к выводу, что таксоно-
мическое положение некоторых видов 
до сих пор остается неоднозначным. 
Также по строению известковых же-
лез возможно косвенно оценить кис-
лотность среды обитания дождевых 
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червей и их пищевые предпочтения 
(Briones, Piearce, 2011; цит. по: Biology 
of Earthworms, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования экологии дождевых 
червей берут свое начало еще с древней-
ших времен и до сих пор не теряют своей 
актуальности. Первые простые наблю-
дения античных мыслителей и сред-
невековых натуралистов постепенно 
стали обобщаться естествоиспытате-
лями нового времени, которые смогли 
дать им научное обоснование и тем са-
мым доказать значительную роль до-
ждевых червей в почвообразовании.

В дальнейшем возникали вопро-
сы о классификации дождевых червей. 
На протяжении многих десятилетий 
разрабатывались разнообразные так-
сономические системы дождевых чер-
вей, но и в наше время вопрос систе-
матики остается открытым. Помимо 
таксономии, большой интерес вызвала 
экологическая классификация дожде-
вых червей, «классические варианты» 
которой были созданы в 1970-хх годах 
во Франции и России. Начиная с конца 
прошлого столетия, разные исследова-
тели пытаются расширить предложен-
ные классификации, дополняя основ-
ные экологические группы промежу-
точными и подкатегориями.

Экологическая классификация до-
ждевых червей нашла большое при-

менение в различных исследованиях. 
Анализируя структуру и видовой со-
став комплексов жизненных форм до-
ждевых червей и способность отдель-
ных представителей обитать в опре-
деленных условиях среды, исследова-
тели получили своеобразный инстру-
мент для диагностики почв в разных 
биотопах. Между дождевыми червями 
разных жизненных форм и другими 
педобионтами были выявлены трофи-
ческие и функциональные связи, обе-
спечивающие потоки веществ и под-
держание биоразнообразия в экоси-
стемах. А при изучении полиморфизма 
дождевых червей было установлено, 
что даже в пределах одного вида воз-
можно выделить разные жизненные 
формы, которые, в свою очередь, с по-
мощью доказательств молекулярной 
биологии нередко становились новы-
ми видами.

Однако открытых вопросов, воз-
никающих при изучении экологии до-
ждевых червей, по-прежнему остается 
очень много. Например, можно ли счи-
тать все разные генетические линии 
разными видами и как это обосновать 
с точки зрения экологических и гене-
тических концепций? Являются ли не-
которые виды дождевых червей инва-
зионными для ряда регионов или же 
они обитали там всегда? Каковы лими-
тирующие факторы для эндемичных 
видов и космополитов, возможно ли 
их совместное обитание? Какими эко-

С. А. Ермолов
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логическими факторами может быть 
обусловлен полиморфизм у дождевых 
червей и с чем связан переход к парте-
ногенезу? 

Эти и другие вопросы требуют 
дальнейшего развития методов изуче-
ния особенностей экологии дождевых 
червей, а главным образом усиления 
экспериментальной составляющей. 
Особенно важно применять комплекс-
ные исследования, возникающие на 
стыке экологии и генетики, система-
тики и зоогеографии, климатологии 

и почвоведения. Таким образом можно 
будет найти ответы на поставленные 
вопросы и положить основу для новых 
дальнейших исследований.
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Earthworms are the most important component of natural communities, therefore they have attracted 
the attention of researchers from various fields of biology and agriculture. Studies of earthworms have 
not lost their relevance from the observations of ancient times to our time. The creation of an ecological 
classification of earthworms and its subsequent use is one of the most interesting questions. The purpose of 
this review is to consider various approaches to identifying ecological groups of earthworms (Oligochaeta, 
Lumbricidae) and their application in scientific research. The article presents the main variants of the 
Russian and world ecological classifications of earthworms. Particular attention is paid to scientific research 
with different approaches to the study of the ecological groups of earthworms.
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