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Среди факторов, модифицирующих структуру ассоциаций и активность дождевых червей, влияние
и относительная значимость внутри- и межвидовых взаимодействий изучены недостаточно. В по-
левых экспериментах проведено сравнение этих взаимодействий у люмбрицид – трофических кон-
курентов: почвенных детритофагов (Allolobophora chlorotica и Aporrectodea caliginosa) и потребителей
листовой подстилки (Lumbricus rubellus и L. terrestris). Для каждого из четырех видов относительная
значимость внутри- и межвидовых взаимодействий оценена путем сравнения состояния особей при
низкой плотности данного вида (контроль) и при повышенной общей плотности люмбрицид в од-
но- и двухвидовых популяциях. Показано, что рост плотности населения (за счет особей как данно-
го, так и конкурентного вида) обычно негативно влиял на состояние люмбрицид, затрагивая важ-
нейшие показатели материнской генерации (рост, смертность, плодовитость особей), а также до-
черней генерации (число и размеры произведенных коконов). Для трех из рассмотренных видов
(кроме норного L. terrestris) обнаружены тренды, свидетельствующие о большей силе внутривидо-
вых, чем межвидовых взаимодействий. Реакции видов определялись разными факторами: для под-
стилочного L. rubellus – трофической конкуренцией, а для почвенных Al. chlorotica и A. caliginosa
(при избытке пищевых ресурсов) – предположительно конкуренцией за пространство.
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Значение дождевых червей как ключевой
группы организмов, активность которых во мно-
гом определяет структуру почвенного профиля,
характер трансформации органического веще-
ства и круговорота биогенов, функционирование
детритных пищевых сетей и наземных экосистем
в целом, хорошо известно (Edwards, Bohlen, 1996;
Briones, 2014; Filser et al., 2016). В экосистемах
умеренного пояса разнообразие и численность
ассоциаций дождевых червей весьма изменчивы:
от 1 до 10–15 видов, от единичных особей до тысяч
экз./м2 (Petersen, Luxton, 1982; Dymond et al., 1997;
Uvarov, 2009). Эти колебания зависят от состояния
среды: климата, характера местообитания, расти-
тельности, типа почвы и качества подстилки и пр.
Предполагается, что популяционные и межвидо-
вые взаимодействия также существенно модифи-
цируют структуру ассоциаций дождевых червей и
функционирование отдельных видов в ассоциа-

циях (Uvarov, 2009); однако этот вопрос изучен
недостаточно.

Характер межвидовых взаимоотношений у
дождевых червей определяется принадлежностью
видов к той или иной функциональной группе
(эпигейные, эндогейные, норные: по Bouché,
1977; Lee, 1985), типом жизненной стратегии
(Satchell, 1980), а также специфическими каче-
ствами их биологии и поведения. Большой объем
ресурсов и разнообразие способов разделения
ниш в почве позволяют предположить, что си-
нергические связи играют существенную роль в
построении почвенных сообществ (Anderson,
1975; Стриганова, 2006; Wardle, 2006). Однако
среди широкого спектра межвидовых реакций (от
синергических до антагонистических), описан-
ных для дождевых червей, преобладают взаимо-
действия негативного характера (Uvarov, 2009),
что дает основания считать конкурентные отно-
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шения важным фактором структурирования ас-
социаций люмбрицид (Curry, 1998; Decaëns et al.,
2008; Xia et al., 2011). Прямые экспериментальные
свидетельства межвидовой конкуренции были
недавно представлены Чаном с соавт. (Chang
et al., 2016). Большинство исследований внутри-
видовых отношений у люмбрицид вне зависимо-
сти от принадлежности видов к функциональной
группе поддерживают наличие конкуренции за
ресурсы и зависимой от плотности регуляции видо-
вых популяций: так, с ростом плотности замедля-
ются рост, созревание и скорость размножения, но
повышается смертность (Uvarov, 2009, 2017).

Теоретически степень негативного влияния
внутривидовых взаимодействий по сравнению с
межвидовыми предполагается более существен-
ной (Lowe, Butt, 2002); однако эксперименталь-
ные данные противоречивы. Например, у Octola-
sion lacteum замедление скорости размножения и
роста при увеличении плотности популяции бы-
ло более существенным, чем в присутствии Apor-
rectodea longa и Lumbricus terrestris. Напротив, у
A. longa присутствие O. lacteum и особенно L. ter-
restris сильнее угнетало рост и размножение, чем
рост собственной плотности (Butt, 1998). В других
экспериментах с A. longa внутривидовые отноше-
ния оказывали большее влияние на изменения
биомассы, чем соседство с Aporrectodea caliginosa;
для последнего вида наблюдалась обратная тен-
денция в присутствии A. longa и L. terrestris (Dalby
et al., 1998; Baker et al., 2002; Eriksen-Hamel, Wha-
len, 2007). Для пары Lumbricus rubellus и O. lacteum
оценки скорости роста и выживания особей не
позволили сделать определенных выводов о соот-
ношении внутри- и межвидовых эффектов (Xia
et al., 2011). Существует предположение, что от-
носительная сила влияния внутри- и межвидовых
отношений у дождевых червей имеет видовую спе-
цифику (Uvarov, 2009), но неясно, в какой мере эта
специфика определяется принадлежностью видов к
функциональным группам. Обобщение имеющих-
ся данных затруднено также разнообразием усло-
вий опытов и обычно повышенной (по сравне-
нию с естественной) плотностью люмбрицид в
экспериментальных микрокосмах.

В данной работе оценивается относительная
значимость внутривидовых взаимодействий (при
росте плотности вида в естественных границах) и
межвидовых взаимодействий (в двухвидовых ас-
социациях) у дождевых червей. Опыты проведе-
ны в условиях, приближенных к естественным:
люмбрицид содержали в почвенных системах
большого объема, экспонировавшихся в лесной
почве в течение большей части вегетационного
сезона. Виды, сравниваемые в парных экспери-

ментах, потребляют сходные ресурсы (листовая
подстилка у L. terrestris и L. rubellus, почвенный
детрит у A. caliginosa и Allolobophora chlorotica), т.е.
являются активными трофическими конкурента-
ми. Несмотря на последнее обстоятельство, мы
предполагали, что отрицательные эффекты внут-
ривидовых взаимодействий будут все же сильнее
межвидовых. Предполагалось также, что у видов
из одной функциональной группы, т.е. теорети-
чески с более острыми конкурентными противо-
речиями (эндогейные A. caliginosa и Al. chlorotica),
различия между внутри- и межвидовыми эффек-
тами меньше, чем у видов, принадлежащих к раз-
ным функциональным группам (норный L. terres-
tris и эпигейный L. rubellus).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Подстилка и почва были собраны в буково-ду-
бовом лесу (Мазурский ландшафтный парк, севе-
ро-восточная часть Польши) в начале июня 2006 г.
В подлеске были липа, лещина, клен, травяной
покров почти отсутствовал. Перезимовавшая
подстилка толщиной 2–4 см была слабо стратифи-
цирована (горизонты L и F/H) и состояла в основ-
ном из листьев дуба, бука и липы, заметно трону-
тых активностью почвенной биоты. Слабострукту-
рированная песчаная почва (haplic arenosol,
классификация FAO/UNESCO) была отобрана из
горизонта А (до глубины 15 см, рН 5.5). Содержа-
ние углерода в подстилке и почве составляло 37.3 и
2.7%, азота – 1.6 и 0.17% соответственно.

Эксперименты были проведены в буково-ду-
бовом лесу на территории научной станции “Ми-
колайки” Польской Академии Наук. Микрокос-
мы представляли собой пластмассовые цилиндры
с внутренним диаметром 20 и высотой 60 см, с
герметичной крышкой; в крышке было отверстие
диаметром 2 см для газообмена. Отверстие и дно
микрокосмов были заклеены газовой тканью для
исключения бегства животных. В микрокосмах
(наполовину вкопанных в землю) моделировали
почвенные системы: 9.5 л почвы были перекрыты
100 г F/H-подстилки; граница почва/подстилка
внутри и снаружи микрокосма совпадала. Коли-
чество подстилки в микрокосмах соответствовало
~2.1 кг сухой массы/м2, т.е. находилось у верхнего
предела запасов подстилки, характерных для евро-
пейских широколиственных лесов (Базилевич,
1993). Почва была предварительно просеяна (4 мм)
для гомогенизации и удаления корней и крупной
фауны; подстилка (после выборки червей и хищ-
ной мезофауны) была перемешана. Для компен-
сации потерь микробиоты при подготовке под-
стилки, в микрокосмы было внесено по 50 мл
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водной суспензии, приготовленной из нативной
подстилки. После трехнедельной стабилизации
почвенных систем в полевых условиях, в микро-
космы поселяли дождевых червей, что означало
начало эксперимента (10.07.2006 г.); его продол-
жительность составила 130 сут. Дождевых червей
собирали в июне–начале июля в лесах Писка и
Кампинос и до начала опытов содержали в кон-
тейнерах с почвой и подстилкой при 4°C.

Режим температуры в микрокосмах контроли-
ровали на уровне границы подстилка/почва с помо-
щью термологгеров. Среднемесячные температуры
в течение эксперимента составили 17.9 (июль), 16,
14.2, 10.5 и 5.2°C (ноябрь). Влажность исходно со-
ставляла 70% полной влагоемкости систем; в ходе
опытов микрокосмы регулярно поливали, под-
держивая благоприятный режим увлажнения.
Количество добавленной воды соответствовало
количеству осадков дождливых лета/осени 2006 г.

Схема исследований (рис. 1) включала четыре
эксперимента с двумя парами видов дождевых
червей – трофических конкурентов: почвенных
детритофагов Al. chlorotica (Savigny) и A. caliginosa
(Savigny) и потребителей листовой подстилки
L. rubellus Hoffmeister и L. terrestris L. Все эти виды
обычны для европейских лесов и часто встреча-
ются совместно в ассоциациях люмбрицид. Экс-
перимент по каждому виду был представлен тре-
мя вариантами: A – минимальная численность
исследуемого вида в микрокосмах (контроль), B –
моновидовые группировки повышенной плотно-
сти, C – двухвидовые группировки с численно-
стью исследуемого вида, такой же, как в варианте
A, и общей биомасcой, близкой к таковой в вари-
анте B. Такая структура варианта C допускала
сравнение измеряемых показателей исследуемого
вида с контролем и исключала влияние изменчи-
вости общей биомассы люмбрицид при сравне-
нии вариантов B и C. Относительную силу внут-
ри- и межвидовых взаимодействий у каждого ви-
да оценивали при сравнении контроля A с
вариантами B и C. Плотность люмбрицид в мик-
рокосмах по сравнению с природными экосисте-
мами варьировала от умеренной до высокой и со-
ставляла в вариантах A и B соответственно 5 и 15
экз. (150 и 450 экз./м2) для Al. chlorotica, 3 и 9 экз.
(90 и 270 экз./м2) для A. caliginosa, 3 и 15 экз. (90 и
450 экз./м2) для L. rubellus, 2 и 3 экз. (60 и
90 экз./м2) для L. terrestris. В начале экспериментов
виды Lumbricus были представлены половозрелы-
ми, A. caliginosa – крупными ювенильными особя-
ми, а группировки Al. chlorotica содержали 40% по-
ловозрелых и 60% ювенильных особей. Живая
масса особей (без содержимого кишечника) пе-

ред началом и после окончания экспериментов
была определена после содержания червей на
влажной фильтровальной бумаге в течение суток.
При ликвидации экспериментов учитывали чис-
ло погибших особей, долю половозрелых червей
(для Al. chlorotica и A. caliginosa), продукцию
потомства (сумма коконов и молодых червей) и
индивидуальную массу коконов. Учет коконов и
мелких ювенильных червей проводили путем
тщательной разборки половины собранной под-
стилки и ~1 кг смешанной пробы почвы (отобран-
ной с разной глубины почвенного слоя микрокос-
мов). Плодовитость червей выражали в расчете на
особь или (для Al. chlorotica и A. caliginosa в связи с
наличием неполовозрелых червей в исходной
группе) на группу из пяти или трех особей соот-
ветственно. Удельная плодовитость (масса коко-
нов/1 г массы червей в начале эксперимента) бы-
ла мерой затрат энергии на воспроизводство. По-
мимо учетов люмбрицид оценивали и иные
показатели состояния почвенной системы и на-
селяющей ее биоты: общее дыхание сообщества и
потери органического вещества в микрокосмах,
биомассу и дыхание микроорганизмов, числен-
ность нанофауны (нематоды и коловратки-бдел-
лоиды) и микрофауны (энхитреиды, ногохвост-
ки, орибатиды, клещи-мезостигматиды). В дан-
ной работе мы не приводим детальный анализ
этой информации, а используем ее как вспомога-
тельную для объяснений результатов экспери-
ментов по взаимодействию червей.

Для статистической обработки экспериментов
применяли однофакторный дисперсионный ана-
лиз (ANOVA) с последующим Тьюки-тестом. Дан-
ные в случае необходимости log-трансформирова-
ли, а смертность, изменение массы особей, долю
половозрелых особей в процентах arcsin-транс-
формировали. Для сравнения доли половозрелых
особей был применен непараметрический тест
Краскела–Уоллиса. Повторность всех вариантов
четырехкратная. Вычисления проведены в про-
грамме Statistica-6.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Почвообитающие виды. Эксперимент 1: Al. chlo-
rotica vs. A. caliginosa. В контроле (вариант Ach5)
все ювенильные особи к концу эксперимента до-
стигли половозрелости, а смертность червей от-
сутствовала в отличие от двух других вариантов,
где наблюдались единичные случаи гибели чер-
вей и не все особи достигли половозрелости
(табл. 1). По сравнению с контролем как при ро-
сте плотности в моновидовых группировках
Al. chlorotica, так и в присутствии A. caliginosa на-
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Рис. 1. Варианты (A, B, C) четырех полевых экспериментов. Виды люмбрицид: Ach – Allolobophora chlorotica, Aca –
Aporrectodea caliginosa, Lr – Lumbricus rubellus, Lt – L. terrestris. Подстрочный индекс в обозначениях видов – число осо-
бей данного вида, числа – средняя биомасса (г) люмбрицид в микрокосме.

ПОЧВООБИТАЮЩИЕ ВИДЫ

Эксп. 1: Al. chlorotica (vs. A. caliginosa)

Ach5 (A); 1.0 

ВИДЫ-ПОТРЕБИТЕЛИ ЛИСТОВОЙ ПОДСТИЛКИ

Эксп. 3: L. rubellus (vs. L. terrestris)

Lr3 (A); 2.6 

Эксп. 2: A. caliginosa (vs. Al. chlorotica)

Ach15 (B); 2.8 Ach5 + Aca3 (C); 2.7 Aca9 (B); 3.3 Aca3 (A); 1.4

Эксп. 4: L. terrestris (vs. L. rubellus)

Lr15 (B); 11.2 Lr3 + Lt2 (C); 11.1 Lt3 (B); 12.4 Lt2 (A); 8.7

блюдалось резкое снижение средней массы, об-
щей и удельной плодовитости особей, а также
уменьшение средней массы коконов (табл. 1). В
плотных моновидовых группировках (Ach15) по
сравнению с двухвидовыми (Ach5 + Aca3) были отме-
чены замедление достижения половозрелости юве-
нильными особями и тенденция к снижению общей
и удельной плодовитости; однако средняя масса ко-
конов была ниже в присутствии A. caliginosa.

Почвообитающие виды. Эксперимент 2: A. cali-
ginosa vs. Al. chlorotica. Во всех вариантах (табл. 1)
отсутствовала смертность, а средняя масса особей
увеличилась (в контроле – Aca3 – прирост был за-
метно, но статистически незначимо выше). Об-
щая и удельная плодовитость была снижена в ва-
риантах Aca9 и Aca3 + Ach5 по сравнению с контро-
лем (достоверно в варианте Aca9). Масса коконов
в обоих вариантах была достоверно ниже, чем в
контроле. В варианте Aca9 степень достижения
половозрелости к концу эксперимента составила
лишь ¾ (против 100% в других вариантах), а пло-
довитость была в 2 раза ниже, чем в варианте
(Aca3+Ach5) (табл. 1).

Потребители листовой подстилки. Экспери-
мент 3: L. rubellus vs. L. terrestris. Смертность осо-

бей L. rubellus была высокой во всех вариантах
(табл. 1), но в контроле (Lr3) – заметно ниже; раз-
личие между контролем и двумя другими вариан-
тами, взятыми вместе (Lr15 и Lr3 + Lt2), было близ-
ким к достоверному (F1, 10 = 3.44, P = 0.09). Сред-
няя масса выживших особей к концу опыта в
контроле увеличилась на 15%, но резко снизилась
в других вариантах. Общая и удельная плодови-
тость червей в вариантах Lr15 и Lr3 + Lt2, взятых
вместе, была ниже (при P < 0.1) по сравнению с
контролем. Также (достоверно) снизилась сред-
няя масса коконов (табл. 1). При сравнении вари-
антов Lr15 и Lr3 + Lt2 следует отметить явную тен-
денцию к ухудшению состояния червей L. rubellus
в Lr15: увеличение (примерно вдвое) потерь массы
особями и уменьшение (в 1.5–2 раза) их общей и
удельной плодовитости.

Потребители листовой подстилки. Экспери-
мент 4: L. terrestris vs. L. rubellus. В контроле (Lt2)
смертность L. terrestris отсутствовала, а в обоих
других вариантах погибло по одной особи. Сред-
няя масса особи за время эксперимента практи-
чески не изменилась. Значения общей и удельной
продукции коконов оказались в 1.5–2 раза выше в
варианте с тремя особями (Lt3), чем в обоих вари-
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антах с двумя особями L. terrestris в микрокосме
(табл. 1); различия по этим показателям между ва-
риантом Lt3 и вариантами Lt2 и Lt2+Lr3, взятыми
вместе, оказались достоверными (при P < 0.05).
Средняя масса коконов достоверно снижалась в
ряду вариантов Lt2–Lt3–Lt2 + Lr3 (табл. 1).

Позитивная реакция плодовитости L. terrestris
на рост плотности особей этого вида очень инте-
ресна и нуждается в специальном эсперименталь-
ном подтверждении. В качестве предварительно-
го объяснения этого результата укажем на воз-
можность выбора более оптимального партнера
для размножения в группах из трех особей в отли-
чие от микрокосмов с двумя особями. Наличие и
экологическое значение выбора партнера у L. ter-
restris, вида со сложной социальной организацией
популяций, показали Михельс с соавт. (Michiels
et al., 2001).

Сравнение влияния внутри- и межвидовых взаи-
модействий. Результаты экспериментов обнару-
жили у исследованных видов разнообразные не-
гативные реакции на рост плотности группиров-
ки вне зависимости от того, обусловлен ли этот
рост особями своего вида или вида-конкурента.
Эти реакции отражали как изменения в состоянии
самих червей (относительное снижение массы
особей и рост смертности, замедление достижения
половозрелости, снижение репродуктивного по-
тенциала), так и последствия для дочерней гене-
рации (уменьшение массы коконов). Те или иные
негативные реакции на рост плотности наблюда-
лись у всех видов независимо от типа питания
(потребление почвенного детрита или листовой
подстилки).

При рассмотрении особей материнской гене-
рации у трех видов прослеживается ухудшение
состояния червей в плотных моновидовых груп-
пировках по сравнению с двухвидовыми: замед-
ление созревания (Al. chlorotica и A. caliginosa) и бо-
лее резкая потеря массы тела (L. rubellus). У всех трех
видов была отмечена также тенденция к снижению
общей и удельной плодовитости в моновидовых по
сравнению с двухвидовыми группировками; значе-
ния этих показателей в моновидовых группировках
почвенных видов были достоверно ниже, чем в
контроле. Следовательно, для этих видов положе-
ние о большей силе негативных внутривидовых,
чем межвидовых взаимодействий (Lowe, Butt,
2002), проверяемое первой гипотезой данной ра-
боты, по-видимому, поддерживается.

Напротив, для L. terrestris данные о состоянии
особей не позволили сделать четких выводов об
относительной значимости внутри- и межвидо-
вых взаимодействий. Повышение общей и удель-

ной плодовитости в более плотных моновидовых
группировках может свидетельствовать о пози-
тивном значении возможности выбора партнера,
отсутствующей в других вариантах. Поэтому для
L. terrestris относительную значимость внутри- и
межвидовых взаимодействий следует оценить в
экспериментах с учетом специфического поведе-
ния особей и территориальной организации по-
пуляций, а также, возможно, и продолжительно-
сти жизненного цикла этого вида.

С другой стороны, реакции дочерней генера-
ции оказались сходными у всех четырех видов: в
плотных моновидовых группировках отмечены бо-
лее крупные коконы, чем в двухвидовых группи-
ровках. Следовательно, в последнем случае старто-
вые условия (запас ресурсов) для роста особей до-
черней генерации либо для зимовки коконов всех
видов были менее благоприятны. Такой результат
предполагает целесообразность рассмотрения про-
блемы внутри- и межвидовых взаимодействий в ря-
ду последовательных генераций.

Сравнение относительной силы влияния внут-
ри- и межвидовых взаимодействий у люмбрицид
из разных экологических групп дало противоре-
чивые результаты. Так, масса коконов у предста-
вителей всех экологических групп составляла 91–
97% и 87–90% контрольных значений в плотных
моно- и двухвидовых группировках соответствен-
но. Общая и удельная продукция коконов у нор-
ного L. terrestris росла, тогда как у подстилочного
L. rubellus и обоих почвенных видов она уменьша-
лась в плотных моновидовых по сравнению с
двухвидовыми группировками. На данном этапе
можно лишь констатировать, что влияния функ-
циональной группы на соотношение внутри- и
межвидовых эффектов у люмбрицид не обнару-
жено; таким образом, наша вторая гипотеза не
подтвердилась.

Некоторые объяснения полученных результатов
дают характеристики функциональных показате-
лей почвенной системы и компонентов почвенного
сообщества. Так, общее дыхание сообщества, поте-
ри органического вещества в почве и подстилке,
биомасса и коэффициент удельного дыхания мик-
роорганизмов были сходны в вариантах с почвен-
ными люмбрицидами (Ach15, Ach5 + Aca3 и Aca9);
между этими вариантами не обнаружено также
значимых различий плотности важнейших групп
животного населения – нанофауны, энхитреид и
микроартропод. Следовательно, влияние червей
на почвенные системы в этих вариантах с различ-
ной структурой населения, но близкими значения-
ми биомассы люмбрицид было предположительно
сходным. Согласно расчетам (Uvarov, 2016, 2017)
потребление пищи почвенными люмбрицидами
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не превышало 4 г С за все время экспериментов;
общие расходы углерода на дыхание микроорга-
низмов можно оценить приблизительно 10 г. В
совокупности потери углерода за счет активности
микроорганизмов и почвенных люмбрицид со-
ставили лишь небольшую часть исходных запасов
органического вещества в почве микрокосма
(~77 г только в верхних 10 см). Таким образом, от-
меченные выше негативные реакции червей на
рост плотности не связаны, по-видимому, с исто-
щением кормовых ресурсов, а объясняются кон-
куренцией скорее за жизненное пространство,
чем за доступную пищу. Следовательно, различия
внутри- и межвидовых эффектов в близких по
биомассе группировках Al. chlorotica (Ach15 и
Ach5 + Aca3) и A. caliginosa (Aca9 и Ach5 + Aca3) при
избытке пищевых ресурсов, вероятно, не были
связаны с трофической конкуренцией.

Напротив, сравнение вариантов с потребителя-
ми подстилки (Lr15, Lr3 + Lt2 и Lt3) обнаружило ряд
значимых различий в значениях функциональных
показателей почвенной системы и численности
животного населения. В частности, различия затро-
нули биомассу микроорганизмов, интенсивность
деструкции органического вещества, население
трофических конкурентов люмбрицид – энхитреид
и ногохвосток. Это свидетельствует о неодно-
значных перестройках почвенных систем в груп-
пировках с близкой биомассой червей, но при раз-
ных комбинациях видов L. rubellus и L. terrestris.

Согласно расчетам потребление листовой под-
стилки червями L. rubellus достигало 6–7 г С
(Uvarov, 2017), что в совокупности с микробным
дыханием обеспечивало потери около половины
органического вещества подстилки; одновремен-
но снижалось качество кормового материала
(росла доля грубых остатков) и условий среды в
подстилке. Следовательно, реакции L. rubellus на
рост плотности группировки могли быть обуслов-
лены в значительной мере усилением дефицита
пищевых ресурсов. Сравнение группировок Lr15 и
Lr3 + Lt2 показало в варианте Lr15 сочетание худ-
шего состояния и более низкой репродуктивной
способности червей (табл. 1), а в населении мик-
рофауны – замещение энхитреид, важных пище-
вых конкурентов подстилочных червей (Uvarov,
Karaban, 2015), ногохвостками. Это позволяет
предположить, что трофическая конкуренция
имела в варианте Lr15 более существенное значе-
ние, чем в варианте Lr3 + Lt2.

Максимальные пищевые потребности люмбри-
цид в вариантах с L. terrestris были еще выше – до
9 г С (Uvarov, 2017), а листовая подстилка с поверх-
ности почвы микрокосмов к концу опыта почти

исчезла (она была частично сконцентрирована в
норах L. terrestris). Однако острого дефицита пи-
щевых ресурсов для червей L. terrestris не наблю-
далось. Хотя в вариантах Lt3 и Lt2 + Lr3 погибло по
одной особи, ухудшения состояния живых L. ter-
restris не было отмечено. Вероятным объяснением
этого можно считать стимуляцию активности
микроорганизмов при компостировании под-
стилки в норах L. terrestris (Tiunov, Scheu, 1999; Ti-
unov et al., 2001; Aira et al., 2009), благодаря чему
ускоряются круговорот микробной биомассы и
интенсивность деструкции органического веще-
ства подстилки и почвы, что приводит к появле-
нию дополнительных ресурсов питания червей. В
нашем эксперименте об активизации микробной
биомассы в микрокосмах с L. terrestris свидетель-
ствовали повышенные значения метаболическо-
го коэффициента микробного дыхания (qO2) и
общего дыхания микрокосмов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В градиентах естественной плотности дожде-
вых червей рост плотности населения (за счет
особей как своего вида, так и вида-конкурента)
влиял на состояние особей и видовых популяций.
Реакции люмбрицид затрагивали важнейшие по-
казатели текущей генерации (рост, созревание и
плодовитость особей, смертность), а также и до-
черней генерации (число и размеры произведен-
ных коконов). Независимо от принадлежности
видов к функциональной группе, преобладали
негативные тренды реакций на рост плотности,
что свидетельствует о выраженной внутри- и
межвидовой конкуренции у исследованных люм-
брицид. Для трех видов обнаружены свидетель-
ства большей силы внутривидовых, чем межвидо-
вых негативных взаимодействий. Реакции видов
определялись, вероятно, разными факторами:
для подстилочного L. rubellus существенное зна-
чение имела трофическая конкуренция, тогда как
для почвенных видов Al. chlorotica и A. caliginosa
при избытке пищевых ресурсов более важной,
по-видимому, была конкуренция за простран-
ство. Определенных выводов об относительной
значимости внутри- и межвидовых взаимодей-
ствий у норного вида L. terrestris сделать не уда-
лось; такая оценка требует учета территориаль-
ной организации популяций и специфического
поведения особей этого вида.

Результаты исследования показывают, что
внутри- и межвидовая конкуренция может играть
важную роль в регуляции структуры и динамики
ассоциаций дождевых червей, являющихся од-
ним из ключевых звеньев функционирования



512

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2019

УВАРОВ и др.

почвенной системы. По-видимому, справедливо
положение о том, что относительная сила влия-
ния внутри- и межвидовых отношений у дожде-
вых червей имеет видовую специфику; однако
этот вопрос нуждается в дальнейшей проработке.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Министерства науки и высшего образования Рес-
публики Польша (гранты 2P04F03030 и 4023/B/
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Effects of Intra- and Interspecific Interactions in Earthworm Assemblages:
a Comparative Investigation

A. V. Uvarov1, #, K. Ilieva-Makulec2, K. Karaban2, N. S. Yakovenko3, and J. Uchmański2

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Leninsky prosp. 33, Moscow, 119071 Russia
2Cardinal Stefan Wyszyński University in Warsaw, Dewajtis 5, Warsaw, 01-815 Poland

3Schmalhausen Institute of Zoology, Ukrainian AS, ul. B. Khmelnitskogo 15, Kiev, 01601 Ukraine
#e-mail: av.uvarov@hotmail.com

Among the factors modifying structure of associations and activity of earthworms, the influence of intra- and
interspecific interactions has been insufficiently studied. In four field experiments the relative importance of
these interactions in two pairs of species—trophic competitors were compared: in soil detritophages Allolobo-
phora chlorotica and Aporrectodea caliginosa, and in leaf litter consumers Lumbricus rubellus and L. terrestris.
In each species, 3 variants were tested: (A) control—a minimum, (B) an increased abundance of monocul-
tures, (C) two-species assemblages with the numbers of the target species as in (A) and total lumbricid bio-
mass close to (B). The relative effects of intra- and interspecific interactions were evaluated comparing the
control with variants (B) and (C). The increase in density (due to either conspecifics or species-competitor
individuals) usually negatively affected the important parameters of the current generation (growth, mortal-
ity, fecundity), but also of the subsequent generation (numbers and size of the produced cocoons) of the tar-
get earthworm species. For three species (except for L. terrestris), trends were revealed indicating a greater
strength of intraspecific than interspecific interactions. The species reactions were determined by different
factors: for the litter-dwelling L. rubellus—by trophic competition, whereas for the soil dwellers Al. chlorotica
and A. caliginosa (in conditions of a surplus of food resources)—presumably by competition for the space.
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