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earthworms of the Aporrectodea caliginosa species 
complex are abundant in many anthropogenic and 
natural habitats and often predominate in earthworm 
communities. in russia, there are two subspecies of 
the complex, A. c. caliginosa and A. c. trapezoides; Apor-
rectodea longa was also recently mentioned as a puta-
tive member of the complex. in this study, we made 
an attempt to review available data on the species 
complex studied based on our collection from russia, 
Belarus, and Kazakhstan. the subspecies A. c. caliginosa 
is represented in russia by two genetic lineages, 2 and 
3, the former being the prevalent (about 73 % of the 
total sample). additionally, these lineages have differ-
ent distributions: while lineage 2 was found in almost 
all locations studied, lineage 3 was detected only in a 
few samples from the periphery of the region studied. 
the genetic diversity of lineage 2 significantly exceed-
ed that of lineage 3, and its estimated divergence time 
was almost three times as high. a subset of individu-
als with pigmentation characteristic of A. c. caliginosa 
contained cox1 haplotypes of A. c. trapezoides; analysis 
of nuclear gene sequences confirmed this diagnosis. 
thus, pigmentation intensity in this subspecies was 
demonstrated to vary to a significant degree. in addi-
tion, we analyzed two A. longa individuals from West 
Siberia and the Urals; their cox1 sequences were identi-

дождевые черви комплекса Aporrectodea caliginosa – обычные 
обитатели многих антропогенных и естественных биотопов, 
нередко доминанты сообществ. считается, что на территории 
россии встречаются два подвида: A. c. caliginosa и A. c. trapezoides. 
в последнее время к этому комплексу относят и вид Aporrectodea 
longa. в статье сделана попытка обобщения полученных матери-
алов о генетическом разнообразии названных таксонов червей, 
собранных нами в россии, а также в некоторых точках Беларуси и 
Казахстана. Подвид A. c. caliginosa на территории россии представ-
лен двумя филогенетическими линиями – второй и третьей, при 
этом последняя доминирует (около 73 % образцов). Кроме того, 
линии имеют различную распространенность: вторая обнаружена 
прак тически на всей исследуемой территории, третья встречалась 
в небольшом количестве точек на периферии обследованной 
территории. генетическая изменчивость червей второй линии 
заметно выше, чем третьей, а время дивергенции почти в три раза 
больше. Часть образцов, определенных по степени пигментации 
как A. c. caliginosa, имела гаплотип cox1 A. c. trapezoides; результаты 
анализа ядерных последовательностей подтвердили диагноз. 
Таким образом, степень пигментации у названного подвида может 
значительно варьировать. Кроме того, два образца A. longa имели 
последовательности, идентичные последовательностям филогене-
тической линии 1 этого вида, известной с севера Западной европы. 
Это первые случаи выявления в Западной сибири A. c. trapezoides 
и A. longa. Приведенные данные свидетельствуют о том, что в ряду 
A. c. caliginosa – линия 2 – A. c. caliginosa – линия 3 – A. c. trapezoides 
и A. longa наблюдается снижение и генетической изменчивости 
и встречаемости. 
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cal to those from the lineage 1 of this species from the 
north of Western europe. these are the first reports 
of A. c. trapezoides and A. longa from West Siberia. on 
the whole, both genetic diversity and abundance was 
shown to decrease in the following series: A. c. caligino-
sa lineage 2 – A. c. caliginosa lineage 3 – A. c. trapezoi-
des and A. longa.

Key words: earthworms; peregrine species; lumbric-
idae; russia; cox1; cytochrome oxidase.
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Дождевые черви играют ключевую роль в жизни поч­
венных сообществ и во многом определяют про­
дуктивность почв. В настоящее время описано около 

4 000 видов дождевых червей (Hendrix et al., 2008), из 
которых на территории России встречается около 60 (Все­
володова­Перель, 1997). При этом особо важное значение 
имеет небольшая группа, состоящая из нескольких десят­
ков видов­космополитов (Michaelsen, 1903; Hendrix et al., 
2006; Tiunov et al., 2006; Hendrix et al., 2008; Blakemore, 
2009, 2012). Считается (Hendrix et al., 2008), что до начала 
голоцена ареал сем. Lumbricidae, включающего в себя 
приблизительно 385 видов, был ограничен терри торией 
на юге Западной Европы, не подвергавшейся оле де нению. 
За пределы этой зоны смогли выйти всего лишь около 
20, большинство из них заселили и другие континенты. 
Особенно сильны изменения в составе сообществ дожде­
вых червей на землях, находящихся под антропогенным 
воздействием, однако в естественных местообитаниях 
космополиты также зачастую вытесняют местные виды 
(Tiunov et al., 2006).

К этой группе относится и комплекс видов Aporrecto­
dea caliginosa Savigny, 1826. Представители его встреча­
ются на всех континентах (за исключением Антарктиды). 
Нередко утверждают, что черви комплекса A. caliginosa – 
са мые многочисленные и часто встречающиеся на сель­
скохозяйственных землях и лугах умеренной зоны Па ле­
арктики (Pérez­Losada et al., 2009).

Комплекс A. caliginosa включает в себя четыре подвида: 
A. c. caliginosa Savigny, 1826; A. c. trapezoides Dugés (1828); 
A. c. nocturna (Evans, 1946) и A. c. tuberculata (Eisen, 1874) 
(Pérez­Losada et al., 2009). Первые два встречаются на 
территории России (Перель, 1979; Всеволодова­Перель, 
1997). Следует отметить, что в западной литературе на­
званные таксоны считаются отдельными видами, а в оте­
чественной – подвидами (Всеволодова­Перель, 1997; Pé­ 
 rez­Losada et al., 2009). Этот таксономический вопрос 
окончательно не разрешен, и в данной работе мы прини­
маем отечественную систему.

Морфологические различия между подвидами не все­
гда выражены четко. Так, A. c. trapezoides и A. c. nocturna 
пигментированы, а A. c. caliginosa и A. c. tuberculata – нет; 
при этом нередко встречаются черви с промежуточной 
окраской (Pérez­Losada et al., 2009). Считается, что у 
представителей всех четырех подвидов поясок располага­

ется на одних и тех же сегментах, тем не менее зачастую 
можно обнаружить отклонения от диагноза (Shekhovtsov 
et al., 2016a). Различия между подвидами касаются также 
формы и положения пубертатных валиков, однако описа­
ны различные промежуточные варианты этих признаков 
(Pérez­Losada et al., 2009).

Известно, что для комплекса A. caliginosa, как и для 
многих других видов дождевых червей, характерна вы­
сокая скрытая генетическая изменчивость (Pérez­Losada 
et al., 2009; Fernández et al., 2011a, 2012, 2013; Porco et al., 
2013; Shekhovtsov et al., 2016a). M. Pérez­Losada с колле­
гами (2009) показали, что в пределах комплекса можно 
выделить две ветви, одна из которых включает в себя 
A. c. caliginosa и A. c. tuberculata, вторая – A. c. trapezoides 
и A. c. nocturna. Кроме того, молекулярно­генетические 
данные дают основания отнести к комплексу еще вид 
A. longa (Ude, 1826), а также, возможно, и некоторые 
другие средиземноморские виды рода Aporrectodea.

Анализ комплекса A. caliginosa, проведенный R. Fer­
nández с коллегами (2012), в целом подтвердил  выводы 
M. Pérez­Losada с коллегами (2009): представители A. lon­
ga так же оказались близкими родственниками A. caligi­
nosa, как и A. giardi (Ribaucourt, 1901) и три вида рода 
Nicodrilus (N. monticola Ontenienta & Babio, 2002, N. tet­
ramammalis Ontenienta & Babio, 2002 и N. carochensis 
Ontenienta & Babio, 2002). Время дивергенции видов, 
входящих в комплекс, по данным авторов, приходится на 
плиоцен – конец миоцена.

Известно, что для многих видов дождевых червей ха­
рактерно присутствие нескольких сильно дивергировав­
ших филогенетических линий, морфологические различия 
между которыми обычно не выражены. Для вида A. longa 
это было показано в работе (King et al., 2008); для A. c. ca­
liginosa и A. c. trapezoides – в статьях (Pérez­Losada et al., 
2009; Fernández et al., 2012). Величина генетических рас­
стояний по митохондриальной ДНК между названными 
линиями соответствовала уровню межвидовых различий 
(около 10 %), а на филогенетических деревьях в пределах 
комплекса линии были расположены в самых разных 
местах. Если основываться лишь на данных молекулярно­
генетического анализа, то эти филогенетические линии 
можно квалифицировать как виды­двойники; тем не менее 
показано, что они нередко обитают симпатрично и не 
имеют каких­либо морфологических или экологических 
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различий. Кроме того, материалов по различиям между 
ядерными геномами обсуждаемых линий на настоящий 
момент недостаточно. 

Географическая распространенность филогенетиче­
ских линий изучена слабо. Наиболее подробные данные 
имеются для A. c. trapezoides. R. Fernández с коллегами 
(2011a, 2013) показали, что подвид включает в себя две 
филогенетические линии (каждую из которых можно, в 
свою очередь, разделить на несколько групп), и границу 
их распространенности можно провести приблизительно 
по 42­й параллели. Исходя из этого, авторы заключили, 
что линия 1 имеет евросибирский ареал, а линия 2 – сре­
диземноморский. Этот вывод, однако, может оказаться 
преждевременным, так как за пределами Испании ис­
следовано мало точек. Кроме того, авторы показали, что 
в эндемичных популяциях генетическое разнообразие 
заметно выше, чем в интродуцированных. 

Это мнение противоречит заключению D. Porco с колле­
гами (2013), которые изучали ряд видов сем. Lumbricidae, 
включая A. c. caliginosa, в западноевропейских и северо­
американских популяциях. Полученные ими материалы 
в целом свидетельствуют о том, что генетическое разно­
образие эндемичных и интродуцированных популяций 
сравнимо. Следует отметить, что выводы нуждаются в 
некотором уточнении, так как выборки были невелики и 
эндемичность европейских популяций может вызывать 
сомнение. 

В пределах A. c. caliginosa авторы обнаружили три 
филогенетические линии (в работах (Pérez­Losada et al., 
2009; Fernández et al., 2012) было упомянуто лишь две). 
Линия 1 встречена только в Европе и, скорее всего, пред­
ставляет собой какой­то близкородственный вид. Для 
линии 2 было характерно некоторое снижение генетиче­
ского разнообразия в Америке по сравнению с Европой, 
для линии 3 – одинаково высокий уровень генетического 
разнообразия.

Наша группа исследовала популяции A. c. caliginosa 
из разных регионов России (Shekhovtsov et al., 2016a). 
В нашей выборке была обнаружена преимущественно 
филогенетическая линия 2 подвида, в то время как ареал 
линии 3 был сильно ограничен. Кроме того, линия 2 во 
всех регионах, включая Дальний Восток, имеет одинаково 
большое генетическое разнообразие, тогда как в линии 3 
оно заметно снижается с запада на восток. Таким образом, 
названные филогенетические линии A. c. caliginosa имеют 
совершенно разную геногеографию, хотя никаких мор­
фологических или экологических различий между ними 
не известно и встречаются они зачастую симпатрично.

В настоящей работе проанализированы полученные 
нами и литературные данные по генетике представителей 
комплекса A. caliginosa на территории России, Беларуси 
и Казахстана.

Материалы и методы
Коллекция A. caliginosa собрана в 2011–2016 гг., она 
хранится в лаборатории молекулярных биотехнологий 
ИЦиГ СО РАН (Новосибирск). Точки сбора показаны на 
рис. 1. Червей фиксировали 96 % этанолом. Для выделения 
ДНК использовали несколько хвостовых сегментов особи. 
Выделение ДНК проводили при помощи наборов фирмы 

BioSilica (Новосибирск) в соответствии с протоколом 
производителя.

Последовательности фрагмента митохондриального ге­
на цитохромоксидазы 1 (cox1) амплифицировали при по­
мощи универсальных праймеров LCO1490m (5′­TACTC­ 
AACAA­ATCAC­AAAGA­TATTG­G­3′) (Folmer et al., 
1994, с модификациями) и COI­E­ (5′­TATAC­TTCTG­
GGTGTCCGAA­GAATC­A­3′) (Bely, Wray, 2004). Ис­
пользовали следующий профиль амплификации: 2 мин 
при 94 °С; 35 циклов: 20 c при 94 °С, 20 с при 55 °С, 50 с 
при 72 °С; 5 мин при 72 °С. 

Для амплификации фрагмента гена гистона H3 приме­
няли универсальные праймеры H3a­F (5′­ATGGC­TCGTA­
CCAAG­CAGAC­VGC­3′) и H3a­R (5′­ATATC­CTTRG­
GCATR­ATRGT­GAC­3′), взятые из работы (Colgan et al., 
1998), со следующим профилем амплификации: 2 мин при 
94 °С; 5 циклов: 20 c при 94 °С, 20 с при 45 °С, 50 с при 
72 °С; 30 циклов: 20 c при 94 °С, 20 с при 53 °С, 50 с при 
72 °С; 5 мин при 72 °С.

Секвенирование полученных фрагментов проводили 
при помощи набора BigDye 3.1 (Applied Biosystems). Ка­
пиллярный электрофорез был выполнен в Коллективном 
центре секвенирования СО РАН (Новосибирск). Ручную 
обработку полученных последовательностей проводили 
в программе Chromas. Вычисление гаплотипического 
и нуклеотидного разнообразия и анализ распределения 
попарных замен выполнены в программе Arlequin v.3.1 
(Excof fier et al., 2005).

Для анализа данных были взяты последовательно­
сти cox1 A. c. caliginosa, опубликованные в наших преды­
дущих работах: KP789177–KP789310, KF471787– 92,  
KF471831–KF471842 (Shekhovtsov et al., 2014a); 
KF471778–KF471786, KF471793–KF471830, KF471843–
KF472049, KU358729–KU358873 (Shekhovtsov et al., 
2016a). Кроме того, исследованная выборка включала 
в себя последова тельности из статей (Porco et al., 2013; 
Martinsson et al., 2015).

Результаты и обсуждение
В ходе работы секвенировано 125 последовательностей 
представителей комплекса A. caliginosa, а 436 взято из 
наших предыдущих работ. В выборке с территории Рос­
сии и сопредельных государств 460 особей относились к 
митохондриальной линии 2, а 90 – к линии 3. Кроме того, 
для A. c. caliginosa анализировали и выборку, включаю­
щую в себя наряду с указанными выше последователь­
ностями еще и материалы зарубежных исследователей. 
Эта полная выборка состояла из 496 последовательностей 
филогенетической линии 2 и 180 последовательностей  
линии 3.

Обнаружено, что линия 3 на территории нашей стра­
ны встречается значительно реже линии 2. В нашей 
выборке она составляла лишь 16.4 % от общего числа 
особей A. c. caliginosa. Ареал ее также заметно меньше, 
чем линии 2: из рис. 1 видно, что большая часть червей 
этой линии собрана на периферии нашей выборки. Более 
того, в пределах каждой из проанализированных точек 
сбора (за исключением г. Петропавловска­Камчатского) 
линия 3 встречалась совместно с линией 2. Показатели 
генетической изменчивости линии 3 заметно ниже (см. 
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таблицу). Следует уточнить, что в Беларуси выявлено в 
общей сложности восемь гаплотипов, тогда как во всей 
азиатской части России – всего три.

Отчасти эти различия можно объяснить тем, что боль­
шая часть образцов собрана в восточных районах, где 
филогенетическая линия 3 редка. Тем не менее включение 
в выборки последовательностей из зарубежных популяций 
существенно не изменило соотношение генетической 
изменчивости линий. Так, параметр τ, получаемый при 
анализе попарных замен и оценивающий время дивер­
генции между выборками, для полной выборки линии 2, 
включавшей в себя и все доступные зарубежные образцы, 
составлял 11.889 (интервал 95 % вероятности 5.990–
15.543), а для линии 3 – 3.988 (1.750–5.352). Значения 
этого параметра пропорциональны возрасту линий. Если 
принять оценку скорости молекулярных часов равной 
2.4 % на нуклеотид на миллион лет (Fernández et al., 
2012), а срок жизни поколения – двум годам (Шашков, 
2016), то время дивергенции линии 2 можно оценить как 
753 тыс. лет (379–984 тыс. лет), линии 3 – 253 тыс. лет 
(111–339 тыс. лет).

Меньшая встречаемость линии 3 по сравнению с ли­
нией 2 обусловлена, вероятно, меньшей численностью 
интродуцированных особей, что ведет и к уменьшению 
генетического разнообразия. Кроме того, расселение ли­
нии 3 на восток было не постепенным, а скачкообразным, 
о чем говорит присутствие ее в Западной Сибири при 
полном отсутствии в нашей довольно обширной выборке 
с востока Восточно­Европейской равнины и Урала.

Последовательности cox1 девяти образцов из четырех 
точек (рис. 2) оказались идентичны одному из гаплотипов 
A. c. trapezoides из работы (Fernández et al., 2011a), а имен­
но клону 8, относящемуся к филогенетической линии 1, 
группе С. Линия 1, в отличие от линии 2 этого подвида, по 
мнению авторов (Fernández et al., 2011a), имеет евросибир­
ский ареал, а группа С была обнаружена на юге Франции 
и в Польше. Для этой линии характерно высокое генети­
ческое разнообразие, в то время как в нашей выборке, 
несмотря на заметное расстояние между географическими 
точками, обнаружен лишь один вариант последователь­
ности cox1. Сказанное может свидетельствовать о том, что 
при расселении A. c. trapezoides на восток происходило 

Fig. 1. localities of A. c. caliginosa sampling for this work. 
Yellow circles, lineage 2; red circles, lineage 3. Sector areas are proportional to the shares of the lineages.

genetic diversity of the A. caliginosa complex in our specimens 

lineage N n s h (SD) pi (SD)

A. c. caliginosa l2 460 50 57 0.940 (0.005) 0.01267 (0.0065)

A. c. caliginosa l3 90 10 30 0.755 (0.033) 0.0036 (0.0022)

A. c. trapezoides l1 9 1 – – –

A. longa 2 1 – – –

n, number of individuals; n, number of unique haplotypes; s, number of polymorphic sites; h (SD), haplotypic diversity (standard deviation); pi (SD), nucleotide 
diversity (standard deviation). 
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заметное уменьшение генетического разнообразия, аналогично выявленному 
для линии 3 A. c. caliginosa.

У всех червей, по генетическим данным отнесенных к A. c. trapezoides, от­
сутствовала пигментация. Более того, во всех случаях особи обоих подвидов 
были обнаружены симпатрично и никаких морфологических различий между 
собой не имели. Присутствие гаплотипов A. c. tra pezoides могло означать 
как действительную симпатрию двух подвидов, так и интрогрессию мтДНК 
от одного подвида к другому (случаи предполагаемой гибридизации между 
видами и отсутствия различий между ядерными геномами при сильно раз­
личающихся мтДНК встречаются нередко) (Shekhovtsov et al., 2014b, 2016b; 
Giska et al., 2015; Martinsson et al., 2016). Заметим, что A. c. trape zoides является 
партеногенетичным, в отличие от A. c. caliginosa (Omodeo, 1952; Гарбар и 
др., 2007), но между различными его популяциями степень развития поло­
вой системы может варьировать от практически полноценной до полностью 
дегенерировавшей (Fernández et al., 2011b), т. е. вероятность хотя бы редкого 
обмена генами между этими подвидами в прошлом исключить нельзя. Для 
того, чтобы выяснить, какая из этих гипотез верна, мы просеквенировали 
ядерные последовательности гена гистона H3 у некоторых образцов и об­
наружили, что идентификация по мтДНК совпадает с таковой по ядерным 
генам. Таким образом, непигментированный A. c. trapezoides действительно 
встречается симпатрично с линией 2 A. c. caliginosa. Кроме того, найденные 
нами на площадке возле теплиц ИЦиГ СО РАН представители этого подвида – 
первая находка его в Сибири.

Так как M. Pérez­Losada с коллегами (2009) и R. Fernández с коллегами (2012) 
отнесли A. longa к комплексу A. caliginosa, мы также прогенотипировали два 
образца этого червя из окрестностей Омска и Краснокамска (см. рис. 2). Из­
вестно, что в пределах данного вида выделены две митохондриальные фило­
генетические линии (Martinsson et al., 2016). Анализ рибосомальных спейсеров 
и гистоновых генов, однако, показал, что на уровне ядерного генома различия 
между этими линиями практически не выражены (Martinsson et al., 2016).

Оба наших образца имели идентичные последователь ности cox1, которые 
относились к линии 1 A. longa. Из вестно, что эта линия имеет значительно 
более ограниченную распространенность по сравнению с линией 2 и до сих 
пор была обнаружена лишь в Великобритании, Норвегии, Швеции и Канаде. 
Таким образом, наши данные заметно расширяют ее ареал.

Наиболее актуальной на данный момент сводкой по дождевым червям Рос­
сии можно, безусловно, назвать монографию «Дождевые черви фауны России: 
кадастр и определитель» (Всеволодова­Перель, 1997). В этой работе A. c. ca­
liginosa в Западной Сибири отнесен к синантропным видам и отмечен лишь 
в немногих точках. Прочие сочлены комплекса не отмечены ни в Западной 

Сибири, ни на Урале. В настоящее 
время A. c. caliginosa на юге Западной 
Сибири – один из самых распростра­
ненных дождевых червей вблизи 
больших городов, где он обычен не 
только на полях и в огородах, но и во 
многих естественных биотопах. Та­
ким образом, можно предполагать су­
щественное расширение ареалов всех 
представителей комплекса на восток. 
Маловероятно, чтобы эти банальные 
и, как правило, массовые виды были 
пропущены специалистами, однако 
нельзя исключить эту возможность, 
поскольку исследователей и, соот­
ветственно, публикаций по Сибири 
в целом немного.

Заметим, что в данной работе при­
ведены первые на ход ки A. c. caligi­
nosa для Магаданской и Еврейской 
автономной областей, а A. c. trape zo­
ides и A. longa – для Западной Сиби­
ри (см. рис. 1, 2). Кроме того, A. ca ­ 
liginosa неустановленного подвида 
обнаружен нами в окрестностях 
г. Ха баровска, но не использован в 
генетическом анализе.

Таким образом, известный ранее 
ареал представителей комплекса 
A. caliginosa заметно расширен. 
В ряду A. c. caliginosa линия 2 – 
A. c. caliginosa линия 3 – A. c. tra­
pe zoides и A. longa наблюдается 
уменьшение и генетического разно­
образия, и частоты их встречаемости. 
Конечно, малый объем выборки обу­
славливает сокращение генетическо­
го разнообразия. Тем не менее можно 
предполагать, что именно различие в 
числе успешных событий интродук­
ции привело к наблюдаемой разнице 
во встречаемости представителей 
комплекса и в их генетическом раз­
нообразии.
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