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Традиционно считается, что сообщества почвенных животных (мезо- и макрофауны) на рисовых
чеках фрагментарны и характеризуются крайне низкой численностью. Вместе с тем некоторые
группы, например энхитреиды, могут становиться доминантными в условиях затопления, как было
показано для тропических рисовых агроэкосистем. Однако в условиях умеренных широт исследо-
вания фауны и функциональной структуры энхитреид (Annelida, Clitellata, Enchytraeidae) не прово-
дились. Нами изучено население и соотношение функциональных групп энхитреид в основных ри-
соводческих регионах России: Краснодарском и Приморском краях и Республике Калмыкия. Про-
бы были отобраны летом–ранней осенью 2016 г. в четырех типах местообитаний: на залитых
рисовых чеках; чеках, занятых незаливными культурами; причековых валиках и ненарушенных тра-
вянистых местообитаниях (контроль). Анализ с применением обобщенной линейной модели пока-
зал, что фактор “тип местообитания”, а также его взаимодействие с фактором “регион” достоверно
влияют на общую численность энхитреид, а отдельно взятый фактор “регион” не оказывает достовер-
ного влияния. Среди местообитаний максимальная численность наблюдалась в контроле и на валиках
(3278 ± 1131  и 3255 ± 762 экз/м2 соответственно; указаны среднее по всем регионам ± стандартная
ошибка). Недостоверно ниже численность была на чеках, занятых незаливными культурами
(1282 ± 850 экз/м2), минимальная – на залитых рисовых чеках (415 ± 323 экз/м2). Сравнение чеков,
занятых незаливными культурами и рисом, показывает, что энхитреиды способны относительно
быстро восстанавливать свою численность на рисовых чеках после их дренирования. Методом ана-
лиза главных компонент показано наличие положительной корреляции между численностью эн-
хитреид, принадлежащих к базофильной экологической группе, и содержанием в почве подвижно-
го фосфора. При этом корреляция численности энхитреид-ацидофилов с этим же показателем была от-
рицательной. Это свидетельствует о том, что соотношение численности экологических групп энхитреид
выступает информативным индикатором концентрации биогенных элементов в почве и зависит от фи-
зико-химических характеристик рисовых почв. Можно утверждать, что, несмотря на невысокую чис-
ленность в почве чеков, энхитреиды могут быть важным компонентом детритных пищевых сетей во вре-
мя периодов дренирования чеков при интенсивном рисоводстве в умеренных широтах.
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Почвенная мезофауна – один из важных, но
малоизученных функциональных компонентов
почв в рисовых агроэкосистемах. Беспозвоноч-
ные-редуценты вносят свой вклад в процессы
разложения органики, в том числе и трудноразла-
гаемых пожнивных остатков риса [1], утилизация
огромной массы которых представляет в настоя-

щее время большую проблему [2]. Одним из се-
мейств почвенных беспозвоночных, обитающих
на рисовых полях, являются энхитреиды (Anneli-
da, Clitellata, Enchytraeidae), чья роль в качестве
эффективных редуцентов была подтверждена ра-
нее для других агроэкосистем [3, 4]. Энхитреиды
в почвах в основном исследуются как единая

УДК 574.2



310

ЭКОЛОГИЯ  № 4  2019

ДЕГТЯРЕВ и др.

группа, без учета таксономического и экологиче-
ского разнообразия. Их редко дифференцируют
по таксономическим группам из-за относитель-
ной сложности определения [5], поэтому работы,
посвященные выявлению и исследованию их
функционального состава, редки [6], хотя разли-
чия в экологической специализации представи-
телей разных родов семейства могут быть значи-
тельными [5, 7, 8].

Степень изученности фауны и населения эн-
хитреид в России недостаточна – последние пол-
номасштабные исследования датируются 80-ми
годами прошлого столетия [9–11]. Особенно не-
полно изучены сообщества энхитреид южных ре-
гионов страны, при этом исследования в рисовых
агроэкосистемах вообще не проводились. В ми-
ровой науке, напротив, в последнее время значи-
тельно возрос интерес к изучению роли энхитре-
ид [12, 13] и олигохет в целом [14–16] как важных
компонентов детритных пищевых сетей рисовых
чеков.

Исследование роли энхитреид в формирова-
нии почвенного биоразнообразия и функциони-
ровании детритных пищевых сетей в рисовых аг-
роэкосистемах крайне актуально, поскольку их
разные экологические группы могут иметь раз-
личную чувствительность как к затоплению че-
ков, необходимому для выращивания риса в усло-
виях умеренного климата, так и к изменению фи-
зико-химических характеристик почв на них.
Более того, в России применяется система двух-
или трехгодичного севооборота, при которой за-
ливной рис чередуется с незаливными культурами
или паром, что позволяет также исследовать воз-
можность восстановления численности, функцио-
нального и таксономического разнообразия жи-
вотных в условиях сильного антропогенного воз-
действия [17]. Одновременно могут быть получены
данные о динамике и пространственной диффе-
ренциации численности и таксономического со-
става сообществ энхитреид регионов-производи-
телей риса в России.

Цель настоящего исследования – изучение
численности и таксономического состава энхитре-
ид в трех основных регионах выращивания риса в
России, а также отношения разных экологических
групп энхитреид к различным типам местообита-
ний и пространственной дифференциации эдафи-
ческих условий между ними в пределах рисовых
агроэкосистем.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования были проведены в трех ведущих

рисоводческих регионах России:
1. Краснодарский край, рисовые чеки распо-

ложены к западу от г. Краснодара (45°04′ с.ш.,
38°43′ в.д.), климат умеренно континентальный,

среднегодовая температура составляет 11.5°С,
среднегодовое количество осадков 675 мм. Рис в
данной местности возделывается с 1930-х годов.
Почвы – черноземы глинисто-иллювиальные
(Calcic Phaeozems). Здесь и далее климатические
параметры даны в соответствии с открытой базой
данных Российского гидрометеорологического
центра [18], а также с работой Пил с соавт. [19]. На-
звания типов почв предоставлены местными спе-
циалистами и приведены в соответствии с “Поле-
вым определителем почв России” [20], а их меж-
дународные названия даны согласно “Мировой
реферативной базе почвенных ресурсов” [21].

2. Республика Калмыкия (далее “Калмыкия”):
рисовые чеки расположены в районе п. Большой
Царын (47°54′ с.ш., 45°21′ в.д.), климат семиарид-
ный, среднегодовая температура воздуха 8.9°C,
количество осадков 313 мм. Возделывание риса
практикуется с 1960-х годов. Почвы – черноземы
глинисто-иллювиальные (Haplic Phaeozems).

3. Приморский край (далее “Приморье”): рисо-
вые чеки расположены в окрестностях г. Уссурий-
ска (43°51′ с.ш., 131°56′ в.д.), климат муссонный,
средняя температура 3.3°C, количество осадков
591 мм, почвы аллювиальные серогумусовые
(Umbric, Histic Fluvisols). Возделывание риса ве-
дется с 1930-х годов.

В Краснодарском крае и Калмыкии материал
был отобран в июне, а в Приморье из-за логисти-
ческих ограничений – в сентябре 2016 г. При этом
значимого влияния сезона на численность и пара-
метры населения энхитреид не выявлено (двух-
факторный дисперсионный анализ, факторы “ме-
стообитание” и “дата отбора проб”, p > 0.05).

Пробные площадки были выбраны случайным
образом на отстоящих друг от друга не менее чем
на 1 км группах рисовых чеков в пределах четырех
типов местообитаний (не менее трех в каждом ре-
гионе): залитый водой чек, засеянный рисом (да-
лее “рис”); соседний чек, засеянный незаливной
культурой – соя, люцерна, пшеница (далее “неза-
ливная культура”); искусственный причековый
валик высотой до 2 м и шириной 3–5 м, покры-
тый рудеральной травяной растительностью или
тростником (далее “валик”); контрольное травя-
нистое местообитание, расположенное в районе
рисовых агроэкосистем (далее “контроль”). В
Калмыкии контрольные местообитания характе-
ризовались интенсивным выпасом скота, в то вре-
мя как в других регионах выпаса не было.

Повторность для пробных площадок для каж-
дого типа местообитаний в пределах каждого реги-
она приведена в табл. 1. Число повторностей опре-
деляли наличием достаточного количества место-
обитаний, удовлетворяющих критериям отбора.
При этом пробные площадки в типе местообита-
ния “валик” выбирали на валиках, примыкаю-
щих либо к залитому, либо к незалитому чеку.
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Контрольные площадки выбирали на удалении
не более 1 км от залитого чека (местообитание
“рис”). Из-за особенностей конфигурации в про-
странстве данных типов местообитаний (в част-
ности, относительной удаленности контрольных
местообитаний и необязательного соседнего рас-
положения залитых и незалитых чеков) не удалось
реализовать классический блочный план, что на-
ложило некоторые ограничения на используемые
методы статистического анализа. Всего обследова-
но 42 площадки – по 14 в каждом регионе.

Почвенные монолиты (по три на площадке)
для последующей экстракции энхитреид в преде-
лах каждого региона были отобраны буром диа-
метром 5 см до глубины 8 см. Пробы на рисовых
чеках были взяты из почвы, полностью покрытой
водой. Одновременно с отбором проб измеряли
мощность подстилки (при ее наличии). Непо-
средственно после отбора монолиты были поме-
щены в термоконтейнеры с постоянной темпера-
турой +6°С и доставлены в лабораторию.

Экстракция энхитреид из почвы была проведе-
на методом Рёмбке [22] не более чем через 10 дней
после отбора проб. Сита с почвенными пробами
стояли в емкостях с водой при температуре 15°С в
течение двух дней, после чего осевший на дно ма-
териал собирали в пробирки. В каждой пробе бы-
ло подсчитано общее количество энхитреид, да-
лее животные были определены с точностью до
рода, по возможности до вида, затем разделены
на экологические группы по отношению к кис-
лотности почвы: базофилы, нейтрофилы, ацидо-
филы [5–8, 23–25]. Виды, для которых отноше-
ние к кислотности неизвестно, и особи, не опре-
деленные с точностью до вида, сформировали
дополнительную группу, которая не была вклю-
чена в анализ. Разбиение на экологические груп-
пы по фактору предпочитаемой влажности почвы
признано нецелесообразным, так как в целом по-
вторяет таксономическое деление на роды (см.
табл. 1). Все данные о численности энхитреид в
данной работе приведены в виде “среднее ± стан-
дартная ошибка”.

Для каждой почвенной пробы в лаборатории
стандартными методами [26, 27] были определе-
ны: pH почвенного раствора (H2O), водоудержи-
вающая способность почвы (ВУС, %), содержа-
ние (мг/100 г) аммонийного азота и фосфора, оце-
нены потери после прокаливания (ППП, %). С
помощью прибора PH-061 был определен pH поч-
венного раствора как pH водной суспензии при от-
ношении почвы к воде 1 : 2.5. Содержание аммо-
нийного азота было измерено согласно ГОСТ
Р 53219-2008; содержание подвижного фосфора –
фотоколориметрическим методом согласно ГОСТ
Р 54650-2011; потери после прокаливания – при
прокаливании почвы в фарфоровых тиглях при
температуре 450°C в муфельной печи ПМ-8. Пе-

ред анализом почва была высушена при темпера-
туре 50°C и измельчена при помощи вибрацион-
ной мельницы Retsch MM200. Измерения прове-
дены в Центре коллективного пользования
“Инструментальные методы в экологии” при
ИПЭЭ РАН.

Монолиты, отобранные в пределах каждой
пробной площадки (n = 3), представляли собой
мнимые повторности и были использованы толь-
ко для вычисления среднего значения для каждой
площадки (всего 42). Анализ остатков (residuals)
для общей численности энхитреид и численности
различных экологических групп не позволил под-
твердить нормальность распределения данных. В
связи с этим зависимость этого показателя от
факторов “регион” (Краснодарский край, Кал-
мыкия, Приморье) и “тип местообитания” (рис,
незаливная культура, валик, контроль), а также
их взаимодействия между собой была оценена с
помощью обобщенных линейных моделей для
данных с отрицательным биномиальным распре-
делением (значения численности округлены до
целых чисел), на которое было наиболее похоже
распределение общей численности энхитреид
(QQ-тест). Для оценки различий средней числен-
ности энхитреид между типами местообитаний
был использован критерий Тьюки для планов с
неравной повторностью. За уровень статистиче-
ской значимости в анализе принято p < 0.05.

Анализ зависимости численности родов (4 ро-
да) и экологических групп энхитреид от почвен-
ных параметров был проведен методом главных
компонент (PCA) для лог-трансформированных
данных (ln(x + 1)). В качестве активных перемен-
ных выбрана численность родов энхитреид или их
функциональных групп соответственно, а почвен-
ные параметры (pH, ВУС, подвижный фосфор,
аммонийный азот, ППП) – в качестве дополни-
тельных (пассивных) переменных. Статистиче-
ская обработка данных выполнена с использова-
нием программного обеспечения Statistica 13.3
(TIBCO Software Inc., Tulsa, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В рисовых агроэкосистемах в Краснодарском
крае и Калмыкии были обнаружены представите-
ли трех родов энхитреид, а в Приморье – четырех
(см. табл. 1). Только в Краснодарском крае были
найдены Fridericia galba, F. singula, F. tuberosa, ис-
ключительно в Калмыкии – Henlea jutlandica; ви-
довая принадлежность особей, собранных в При-
морье, требует дальнейшего уточнения.

На общую численность энхитреид статистиче-
ски значимо влияли фактор “тип местообита-
ния”, а также взаимодействие факторов “регион”
и “тип местообитания” (табл. 2). В Калмыкии
наибольшая численность энхитреид отмечена на
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валиках и полях незаливных культур, в то время
как в Краснодарском крае и Приморье – в кон-
трольных местообитаниях (см. табл. 1). В целом
наиболее близкие значения численности с кон-
трольными участками обнаружены в пределах ва-
ликов, несколько меньше (недостоверно) числен-
ность была на полях незаливных культур и мини-
мальная – на рисовых чеках (рис. 1). Численность
энхитреид, отличная от нуля, в пределах чеков, за-
сеянных рисом, обнаружена исключительно в Кал-
мыкии (см. табл. 1). Наибольшая средняя числен-
ность энхитреид отмечена на площадках, располо-
женных в Калмыкии (3142 ± 1648 экз/м2; табл. 1),
несколько меньше – в Краснодарском крае
(2123 ± 1609 экз/м2), минимальная – в Приморье
(1322 ± 955 экз/м2), но средние значения досто-
верно друг от друга не отличались (см. табл. 2).

Анализ методом главных компонент (PCA) по-
казал, что численность родов Henlea и Mesenchy-
traeus положительно коррелировала с величина-
ми ППП, слабо положительно – с ВУС и отрица-
тельно – с величиной pH, в то время как
численность родов Fridericia и Enchytraeus имела су-
щественную корреляционную связь с содержанием
фосфора в почве и умеренно отрицательную – с
ВУС (рис. 2а). Численность энхитреид базофиль-
ной экологической группы (E. dichaetus, F. galba)
положительно коррелировала со значением pH и
содержанием фосфора в почве, а численность эн-
хитреид ацидофильной экологической группы
(Mesenchytraeus) – отрицательно с теми же пара-
метрами и положительно – с ВУС (рис. 2б). При
этом умеренная положительная корреляционная
связь с содержанием аммония в почве была отме-

чена для численности нейтрофильных энхитреид
(E. buchholzi, F. singula, F. tuberosa, H. perpusilla).

ОБСУЖДЕНИЕ

Наши результаты свидетельствуют от том, что
в отличие от тропиков [1] численность энхитреид
на залитых рисовых чеках умеренных широт от-
носительно невысока. Известно, что энхитреиды
предпочитают более влажные местообитания [28,
29], но в условиях умеренных широт в России они
избегают залитых чеков, демонстрируя высокую
численность на оптимально увлажненных вали-
ках с более богатой и густой растительностью,
стабилизирующей уровень влажности почвы. Это
идет вразрез с данными для аналогичных место-
обитаний на Филиппинах [1], показывающими,
что в условиях тропиков энхитреиды – одна из
доминирующих групп в сообществах залитых че-

Таблица 2. Результаты статистического анализа зави-
симости общей численности энхитреид от факторов
“регион”, “тип местообитания” и их взаимодействия
методом обобщенных моделей для данных с отрица-
тельным биномиальным распределением (н.з. – не-
значимо)

Фактор Статистика
Вальда Уровень p

Регион н.з.
Тип местообитания 20.83 >0.0001
Регион × тип местообитания 53.90 >0.0001
Свободный член н.з.

Рис. 1. Суммарная численность (экз/м2, среднее ± ошибка) всех собранных энхитреид в различных типах местооби-
таний. Столбцы, отмеченные разными буквами, статистически значимые различия средних (критерий Тьюки, p < 0.05)
между типами местообитаний.
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ков. После дренирования чеков численность эн-
хитреид под незаливными культурами быстро
восстанавливается до уровня, сопоставимого с
контролем и/или валиком вне зависимости от ре-
гиона. Скорее всего, выявленные закономерно-
сти объясняются особенностями севооборота ри-
са в России. В наших условиях рисовые чеки на-

ходятся под водой незначительное время, но при
этом уровень воды нередко превышает 50 см (соб-
ственные неопубликованные наблюдения), тогда
как в тропиках глубина воды на рисовых чеках ко-
леблется около 5 см [1]. Кроме того, валики в тро-
пиках характеризуются высокой температурой
поверхности почвы, которая не оптимальна для
данной группы [6]. В условиях умеренных широт
условия на валиках более оптимальны.

Относительно низкая (по сравнению с место-
обитаниями других типов) численность энхитре-
ид на контрольных площадках в Калмыкии в от-
личие от других регионов может быть связана с
повышенным содержанием солей (до 0.5%) и за-
сушливостью климата в целом [30], хотя об отно-
шении к засолению рода Enchytraeus, доминиро-
вавшего в этом регионе (см. табл. 1), и представи-
телей других родов, не найденных здесь, известно
мало [5]. Также нельзя исключать, что относи-
тельно низкая численность энхитреид даже в
контроле в Калмыкии может быть связана с не-
большой мощностью органогенного горизонта,
определяемой типом почв, и интенсивным выпа-
сом скота. Отсутствие достоверного влияния да-
ты отбора проб в разных регионах также свиде-
тельствует о том, что сезонная динамика не ока-
зала значимого влияния на население энхитреид
в нашем исследовании, и поэтому этими предва-
рительными данными можно пренебречь.

В отличие от соотношения численности раз-
личных родов энхитреид, имеющих четкие пред-
почтения по влажности почвы (см. табл. 1), кото-
рые в значительной степени определялись ВУС,
соотношение функциональных групп в большей
степени зависит от локальной неоднородности
прочих эдафических факторов, включенных в
наш анализ. Последнее подтверждается наличи-
ем корреляции между численностью энхитреид-
базофилов и ацидофилов и pH почв.

В заключение отметим, что, несмотря на низ-
кую численность в почвах рисовых чеков, энхит-
реиды могут оставаться важным и крайне дина-
мичным компонентом детритных пищевых сетей
при интенсивном рисоводстве, достаточно быст-
ро восстанавливающими численность под неза-
ливными культурами. При этом они чутко реаги-
руют не только на стадии севооборота, но и на из-
менения физико-химических условий почв.

Авторы признательны Р.А. Сайфутдинову и
А.Ю. Горбуновой (ИПЭЭ РАН) за помощь в
сборе и обработке материала; В.А. Ладатко
(ВНИИ риса), С.Н. Чимидову (ФГУП “Харада”),
Э.Б. Дедовой (Калмыцкий филиал ВНИИГиМ
им. А.Н. Костякова) и Т.В. Суницкой (Примор-
ский НИИСХ) – за содействие в организации по-
левых работ. Выражаем благодарность доктору
К. Экшмитту (университет Юстуса Либиха,
г. Гиссен, ФРГ) за консультацию при выборе адек-

Рис. 2. Результаты анализа методом главных компо-
нент (для лог-трансформированных данных), пока-
зывающие отношения между численностью разных
родов энхитреид (a) и различных экологических
групп энхитреид (б) и некоторыми почвенно-эдафи-
ческими характеристиками: черные линии – основ-
ные (активные) переменные анализа, серые – вспо-
могательные (пассивные) переменные; ВУС – водо-
удерживающая способность почвы (%); pH – pH
почвенного раствора (H2O); аммоний – содержание
аммонийного азота (мг/100 г); фосфор – содержание
подвижного фосфора (мг/100 г); ППП – потери по-
сле прокаливания (%).
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ватной модели для статистического анализа дан-
ных. Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта Российского научного фонда № 16-14-00096.
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