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Мы тралим у подножья Камеруна.

Ушел давно на пенсию вулкан.

Он смотрит с высоты почти что лунной,

Как мы макаем сети в океан.

А если надоест картина эта,

Укроется завесой облаков,

И дремлет от рассвета до рассвета

Тяжелым сном усталых стариков.

Мы в трале иногда кокос находим.

Наверное, с неведомых времен

Пытался, вопреки своей природе,

На дне морском обосноваться он.

На огонек летают к нам стрекозы –

Водить вокруг трескучий хоровод,

А вдалеке всю ночь бормочут грозы.

Но что бормочут — черт их разберет?

Быть может, это просто храп вулкана.

А, может быть, окрестные леса

О нас всю ночь судачат неустанно,

Таинственно понизив голоса?

И шепчутся, склонив друг к другу ветки:

Мол, странные дела творятся там:

Один всю ночь шаманит у бюретки,

Другой зачем-то меряет креветку…

И все это, наверно, неспроста!

Июль 1966 г.

СРТР-9086 «Осташков»

Залив Биафра Гвинейского залива.

ВВЕДЕНИЕ

Воды западной Африки послужили, образно выражаясь, ареной на-

шей деятельности в течение почти 30 лет, начиная с 1963 года и по 1988 

год. Нам удалось принять участие в шести научно-исследовательских 

и научно-поисковых рейсах в различные районы этого региона от его 

северной оконечности (примерно 36° с. ш., воды Марокко) до Намибии 

(17° ю. ш.). Кроме этого, через наши руки прошли материалы по кре-

веткам и из более южных районов западноафриканских вод (см. табл. 1 

и 2). Это позволяет с некоторой уверенностью утверждать, что фауна 

креветок эападноафриканских вод была исследована относительно 

полно. Поэтому мы предприняли попытку обобщения всех собранных 

и изученных материалов под предлагаемым в этой книге углом зрения. 

Тем более, что шельф и материковый склон Западной Африки тянут-

ся фактически с севера на юг, пересекая периферийные участки уме-

ренных и целиком — субтропические, тропические и экваториальные 

зоны Северного и Южного полушарий. Это дало возможность изучить 

многие широтные закономерности формирования и распределения фа-

уны креветок. Но начать нам хотелось бы с обзора истории изучения 

креветок западноафриканских вод, которая насчитывает около 150 лет. 

За полтора века появилось более 200 публикаций, посвященных разным 

аспектам этой проблемы. Подробный анализ каждой из них занял бы 

очень много места, поэтому мы остановимся лишь на рассмотрении 

основных путей и этапов исследования и освоения фауны креветок за-

падноафриканских вод (рис. 1).

Развитие любой отрасли науки, равным образом, как и всей нау-

ки в целом, тесно связано с общеисторическими процессами. Поэто-

му не случайно, что первые работы по креветкам (Brito Capella, 1864; 

Rochebrun, 1883; Osorio, 1887, 1889, 1892, 1898; Aurivillius, 1898; Coutièr, 

1898) появились, когда Африка сначала стала местом паломничества ев-

ропейских путешественников, а затем оказалась захваченной европей-

скими колонизаторами (Фицжеральд, 1942; Горнунг, 1963). В основном, 

в упомянутых выше работах приведены результаты описания случайных 

сборов, сделанных на литорали материка и островов Гвинейского зали-

ва. Они посвящены ракообразным вообще, а среди креветок в первую 

очередь преобладают представители одной из самых обильных видами 

группы — сем. Alpheidae.

Своеобразным итогом исследований десятиногих раков в XIX веке 

стала работа Рэтбен (Rathbun, 1900), которая оказалась не только фа-
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унистическим обзором декапод, но и инструментом их дальнейшего 

изучения: первым региональным определителем, который послужил 

последующим поколениям карцинологов, и не только им, как для фа-

унистических, так и промыслово-биологических исследований.

Первое двадцатилетие нового века ознаменовалось организацией 

целого ряда крупномасштабных экспедиций, которые позволили нако-

пить большие материалы для описания природы, населения и хозяйства 

большинства африканских территорий. Они не носили планомерного 

и даже систематического характера, так как определялись интересами 

компаний, фирм или отдельных ученых метрополий. Появились первые 

работы сводного характера (обзор — Горнунг с соавт., 1973). В это же 

время публикуются монографии, обобщающие результаты материалов 

экспедиций принца Монако на судах «L’Hirondelle» и «Princesse Alice» 

в период с 1866 по 1907 годы (A. Milne-Edwards, 1900; Bouvier, 1905, 

1905a, 1906, 1908, 1908a) и отдельные сообщения, как, например, о на-

ходке будущего основного промыслового вида западноафриканских 

вод, определенного тогда как Penaeus brasiliensis (позднее P. duorarum 

(Burkenroad, 1934), а ныне Farfantepenaeus notialis (Pe ´rez-Farfante 1967)) 

(Lefebre, 1908). С 1913 года появляются работы Бальсса (Balss, 1913, 

1914, 1914a, 1916, 1925, 1927), обработавшего материалы немецких экс-

педиций на судне «Вальдивия» в западноафриканские воды.

Все они, так же, как работы Однера (Odhner, 1923) о десятиногих 

раках Анголы и Южной Африки (в том числе и о креветках), Кальмана 

(Calman, 1925) — в основном о креветках семейства Sergestidae, Моно 

(Monod, 1927) и Шмитта (Schmitt, 1927) носят чисто фаунистический 

характер и часто содержат много ошибок соответственно общему уров-

ню карцинологии того времени: африканские виды относят к близ-

ким видам других регионов, а Бальсс (1916) для Parapenaeopsis (ныне 

Holthuispenaeopsis Sakai, Shinimya 2011: De Grave, Fransen, 2011) atlantica 

самца и самку описывает как два разных вида. На этом общем фауни-

стическом фоне выделяется заметка Грювеля о съедобных креветках 

Западной Африки (Gruvel, 1912).

Затем наступил длительный перерыв — вплоть до 1949 года. За это 

время появились всего две работы, в одной из которых описываются два 

новых вида с островов Зеленого Мыса (Roux, 1935), а вторая (Myranda 

y Rivera, 1933) представляет собой каталог десятиногих раков Испании 

и Испанского Марокко, бывшего Ифни, марки которого так ценились 

филателистами (и мною, отдавшему дань этому увлечению), собираю-

щими «фауну», то есть марки с изображениями животных.

Можно считать, что время до начала Второй мировой войны было 

периодом предварительного изучения фауны креветок в основном 

в прибрежной зоне (литораль и сублитораль) Западной Африки. Почти 

за 80 лет, прошедших со времени появления первых сведений о кревет-

ках этого региона, было опубликовано всего 26 работ (около 15 %), ко-

торые, за малым исключением, лишь частично посвящены собственно 

креветкам.

Следующий этап фаунистического и таксономического изучения 

креветок этого региона можно отсчитывать с 1951 г. Работа Хольхойса 

(Holthuis, 1949) о креветках мелководий Канарских островов, интерес-

ная с точки зрения зоогеографии, так же, как и монография Барнарда 

о Decapoda Южной Африки (Barnard, 1950 — в ней имеются сведения 

лишь о трех видах креветок, встреченных собственно в западноафри-

канских водах) и сводка Вилела (Vilela, 1949) о десятиногих креветках 

Португальской Гвинеи, не «сделали погоды».

Но уже в 1951 году появляется еще одна работа Хольхойса (1951) 

о каридных креветках тропической Западной Африки, которая полно-

стью меняет прежние представления о ней. В этой работе описаны мно-

го новых видов целого ряда семейств, а также ранее неизвестные для 

фауны Западной Африки виды. Так, анализ сборов креветок из семей-

ства Processidae обнаружил вместо, как считалось ранее, одного (евро-

пейского) вида (Processa edulis) целую фауну креветок этого рода. То же 

самое — креветки из рода Pontophilus (семейство Crangonidae). В сле-

дующем году вышла из печати еще одна работа Хольтхойса (1952) — 

о креветках из вод Конго и Анголы, в том числе и пенеидных. В ней, 

Рис. 1. Хроника исследований креветок в западноафриканских водах в XX веке:

1 — фаунистические исследования; 2 — аутэкологические исследования; 

3 — из них по биологии Farfantepenaeus notialis; 4 — промыслово-биологические 

работы; 5 — синэкологические исследования
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в частности, описан Aristeus varidens — эндемик западноафриканских 

вод, впоследствии важный промысловый вид материкового склона; по-

казано, что у берегов Западной Африки обитает не средиземноморская 

Sycionia carinata (Brünnich 1768), а эндемичный для вод тропической 

Западной Африки вид S. galeata (Holthuis, 1952).

Одновременно обращает на себя внимание широта охвата промыс-

лово-биологическими и промысловыми обзорами фауны креветок: 

от Марокко (Collignon, 1963, 1965), где в это время уже существовал 

промысел креветок на кромке шельфа (см. также Иванов, 1964), Се-

негала (Lauga, 1959, 1959a; Arnoux, 1962; Anonym, 1964) и до Дагомеи 

(ныне Бенин) и даже обзоры по креветкам всех франкофонных стран 

(Postel, 1951, 1955), Нигерии (Longhurst, 1961, 1965; Reit, Niven, 1955, 

1966). Тогда же появляется первая заметка советских авторов (Данилев-

ский и др., 1961) об особенностях распространения F. notialis за преде-

лами территориальных вод Сенегала в районе Сен-Луи.

Важную роль в общем объеме исследований креветок с этого време-

ни играют появившиеся научно-исследовательские станции Управле-

ния научных и заморских исследований в заморских владениях Фран-

ции (ORSTOM — Office de la Recherche Scientifique et Technique d’Outre-

Mer). Они были организованы в Тиаро (Сенегал), Абиджане (Берег 

Слоновой Кости) и Пуэнт-Нуаре (Конго-Браззавиль). Ниже мы не-

однократно будем ссылаться на работы сотрудников этих станций.

Возникший интерес к морским сырьевым ресурсам, в том числе 

и к ресурсам креветок, привел к появлению работ (например, Crosnier, 

1965), в которых подробно описаны гидрология, фауна рыб и массовых 

крупных беспозвоночных какого-либо региона (в данном случае — Ка-

меруна), а затем промыслово-биологические сводки (Crosnier, Bondy, 

Lefevre, 1965) в которых впервые приводятся обзоры материалов по рас-

пределению, биологии и промыслу основных креветок шельфа и мате-

рикового склона, перспективных для промысла.

Интерес к F. notialis, как перспективному для промысла виду, хорошо 

подчеркивается почти одновременным появлением работ разных авто-

ров. Однако на этом этапе, практически рекогносцировочном, бросает-

ся в глаза разнобой их тематик. Так, Рoссиньоль и Репелен (Rossignol, 

Repelin, 1962) анализируют морфологическую изменчивость этого вида, 

обосновывая необходимость выделения группировки подвидового ран-

га. Позднее, правда, Буруковским (Burukovsky, 1969) было доказано, 

что для этого предлагаемый ими критерий не валиден, так как он — 

лишь результат клинальной изменчивости. Михайлов (1963) пытается 

обосновать возможность акклиматизации этого вида в Черном море. 

Остланд (Hoestlandt, 1963, 1964) описывает зависимость распределения 

молоди в лагуне Нукуе (Народная республика Бенин) от солености, де 

Врие (de Vries, 1965) — репродуктивный цикл этого вида в водах Ни-

герии, а Буруковский (Burukovsky, 1965) публикует первые сведения 

о питании вида в водах Мавритании.

Фаунистические исследования по своему относительному весу сре-

ди других работ начинают идти на убыль, но не исчезают полностью, 

и эта тенденция сохраняется по сегодняшний день. Кронье, приступив-

ший в 60-х годах к работе на французской научно-исследовательской 

станции в Пуэнт-Нуаре (Конго-Браззавиль), начинает планомерное 

исследование фауны Гвинейского залива совместно с Форе, работаю-

щим в Париже. Они обобщают материалы собственных сборов и му-

зейных коллекций из зоотеки Национального нститута естественной 

истории Франции (Museum National d’Histoire Naturelle, Париж), со-

бранные в разных районах французской Западной Африки. Отталки-

ваясь от каталога литоральных Decapoda из коллекции Пуэнт-Нуара, 

подготовленного Россиньолем (1957, 1962), они начинают с креветок 

семейства Alpheidae (Crosnier, Forest, 1964, 1965), завершив эту работу 

региональной монографией по систематике данной группы (Crosnier, 

Forest, 1966).

Среди других фаунистических работ, появившихся в это время (Рос-

синьоль, 1962a; Ribeiro, 1964; Grindley, Penrith, 1965; Nouvel, Panouse, 

1965) выделяется описание нового вида — крупной креветки Plesionika 

williamsi Forest 1964 (Форе, 1964). Значение этой работы не только 

в том, что P. williamsi впоследствии оказался широко распространен-

ным на кромке шельфа и верхней части материкового склона видом 

(Santaella, Bravo dy Laguna, 1975; Буруковский, 1980), имеющим неко-

торое промысловое значение. Форе показал, что совместно с ним по-

стоянно встречается один и тот же комплекс десятиногих раков, то есть 

это фактически первое упоминание о существовании специфического 

таксоцена креветок верхней части материкового склона тропической 

Западной Африки. Об этом феномене будет написано достаточно много 

в одном из разделов данной книги.

Появление первых работ по глубоководным креветкам (то есть 

по креветкам, обитающим в нижней части шельфа и глубже) — тоже ха-

рактерная черта этого пятилетия. Не случайно, что эти работы (Maurin, 

1961, 1963, 1965, 1965a, 1968; Maurin, Meglio, 1961) посвящены видам, 

обитающим в районе от Марокко до Мавритании. Севернее 19° с. ш. 

нет условий для образования скоплений F. notialis и Melicertus kerathurus 

(Forskål, 1775) (у цитированных авторов пока еще Penaeus kerathurus) — 

основных промысловых креветок шельфа тропической Западной Аф-

рики (первый) и Средиземного моря (второй), поэтому внимание этих 

исследователей направлено на глубины за пределами шельфа.

В следующем пятилетии число публикаций по креветкам западно-

африканских вод возросло почти вдвое исключительно за счет статей, 

посвященных F. notialis, так как число фаунистических работ не увели-
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чивается. Среди последних наиболее важны работы Кронье (1969, 1970, 

1972) и его публикации совместно с Форе (Crosnier, Forest, 1969, 1969а), 

завершившиеся великолепной монографией по глубоководным кре-

веткам тропической Западной Африки (Crosnier, Forest, 1973). Наряду 

с цитированными выше работами Хольтхойса (1951, 1952), эта книга 

по праву может считаться важнейшим обобщением сведений по фауне 

креветок нижней части шельфа и материкового склона Западной Афри-

ки. Ее значение выходит за пределы значения региональной моногра-

фии, так как она содержит много принципиально новой информации 

и новых подходов к систематике целого ряда групп креветок вообще. 

Ревизия старых, описание новых видов, подробнейшая синонимия при-

дают этой монографии энциклопедическое значение. Ее опубликование 

знаменует завершение периода чисто фаунистических исследований 

креветок из вод тропической Западной Африки. И действительно, 

за последующие годы появлялись лишь отдельные заметки фаунисти-

ческого значения, в основном, о креветках, обитающих за пределами 

тропиков (Морэн, 1968; Kensley, 1968; Le Gall, L’Herroux, 1972; Abbes, 

Casanova, 1973; Casanova, 1976; Santaella, Bravo dy Laguna, 1975; Anodon, 

1981) или заметки о находках отдельных видов (Буруковский, 1970б, 

1976, 1977; Буруковский, Роменский, 1979, 1980а, Fransen, 1990; De 

Grave, Anker, 2008; Ashelby, 2009; Ashelby, De Grave, 2009).

После этого серьезных чисто фаунистических исследований креве-

ток западноафриканских вод больше не появилось. Последними из них 

можно считать цикл работ Макферсона по фауне креветок Южной 

Африки (Macpherson, 1983, 1984, 1988, 1981). Мы не стали включать 

в данный обзор работы, содержащие уточнения ареалов или таксоно-

мического статуса отдельных видов, в том числе и в рамках ревизий 

больших или меньших таксономических групп.

На смену чисто фаунистическим пришли эколого-фаунистические 

исследования. Первой ласточкой можно считать книги Моно (Monod, 

1966) и Лагардера (Lagardère, 1971), в которых авторы пытаются для 

тех видов, где это возможно, привести хоть какие-то экологические 

сведения пока компилятивного характера. Это, впрочем, не лишило 

их ценности как важного инструмента таких исследований на опреде-

ленном их этапе.

Почти в три раза возрастает количество аутэкологических работ, 

но среди них треть уже посвящены другим видам креветок: Parapenaeus 

longirostris (Кронье с соавт., 1970), Holthuispenaeopsis atlantica (Crosnier, 

Wise, 1968) и Aristeus antennatus (Bas, 1965). Среди работ, посвященных 

F. notialis, рядом с обычными описаниями тех или иных аспектов их 

биологии (Остланд, 1966; de Bondy, 1968; Burukovsky, 1968a; Obakin, 

1970) выделяются исследования методического направления, обосно-

вывающие и описывающие шкалы для определения состояния гонад 

(Буруковский, 1970; de Vries, 1966; de Vries, Lefevre, 1969), а также рабо-

ты по питанию этого вида (Буруковский, 1969а; Burukovsky, 1968). По-

явилась работа, в которой делается попытка осмыслить закономерности 

распространения и геологический возраст этого вида (Буруковский, 

1970а).

Именно в это время начинается отечественный промысел у бере-

гов Западной Африки. Его экспедиционный характер, обусловленный 

необходимостью длительных переходов, наличие в качестве ловцов 

среднетоннажных судов, проектировавшихся для промысла сельди 

в умеренной и холодной климатических зонах и потому лишенных хо-

лодильных установок, слишком большие экипажи, которые нужны для 

промысла креветок при работе в тропических водах, и, в результате это-

го, отсутствие нормальных бытовых условий на судне; необходимость 

сопровождения их обрабатывающей и морозящей продукцию крупно-

тоннажной базы типа БМРТ «Витас», вызвало потребность серьезной 

оценки сырьевых ресурсов шельфовых креветок западноафриканских 

вод с одной стороны, созданию методов поиска наиболее плотных 

скоплений и наведения ловцов на них — с другой. Это привело к по-

явлению работ, демонстрирующих, как меняются уловы и размерный 

состав креветок в зависимости от деятельности пассатов, апвеллинга 

и пресса промысла (Буруковский, 1969; Буланенков, 1969; Сигаев, 1970; 

Сигаев, Брянцев, 1973). Как результат этого появилась книга «Розовая 

креветка» (Буруковский, Буланенков, 1969), представляющая собой 

сводку всех имеющихся тогда литературных и оригинальных сведений 

по распространению, биологии и промыслу F. notialis в западноафри-

канских водах. В ней же формулируются предложения по организации 

промысла. Параллельно с нею предпринимается первая попытка экс-

пертной оценки возможного вылова креветок этого вида у Западной 

Африки (Буруковский, Роменский, Нигматуллин, 1970), позднее не-

плохо оправдавшаяся.

Одновременно завершается работа по описанию всех обнаруженных 

районов промысла креветок (Crosnier, Berrit, 1966; Ribeiro, 1970) и их 

видовой состав (Кронье с соавт., 1968; Морэн, 1968, 1968а, 1969; Vilela, 

1970, 1970a). К 1970 году обнаружены и освоены все перспективные для 

промысла креветок районы от Марокко до Намибии как на шельфе, так 

и на материковом склоне. Последним мы обязаны испанским кревет-

коловам, суда которых обследовали всю акваторию западноафрикан-

ских вод и организовали там массовый промысел Parapenaeus longirostris, 

Aristeus varidens и Aristeopsis edwardsiana (Johnson, 1868) на глубинах 150–

500 м (Massuti, 1968; Crosnier, Tanter, 1968).

Характерным курьезом, сопроводившим освоение промыслом глу-

боководных креветок, оказалось то, что все креветочные поля Para-

penaeus longirostris, Aristeus varidens и Aristeopsis edwardsiana можно обна-
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ружить… по пивным бутылкам, которыми они были густо усеяны. Мы, 

«научники», предложили (почти всерьез) считать это прогностической 

закономерностью и сформулировали шуточный прогноз: если днем 

в результате часового траления попалось не менее пяти бутылок, зна-

чит, ночью улов будет не менее 500 кг за двухчасовое траление. Прогноз, 

в общем-то, оправдывался!

Период освоения сырьевых ресурсов креветок в водах Западной 

Африки завершился. Начался период их эксплуатации. Вполне зако-

номерно, что именно к 1970 году количество сообщений о промысле 

и промысловых обзоров достигает пика (Reit, Niven, 1966; Troadec, 1968; 

Troadec et al., 1968; Obakin, 1969; Pease, 1970; Lefevre, 1970; Feidi, 1970; 

Garcia, Fonteneau, 1970, и др), резко снижаясь в следующем пятилетии. 

Это происходит потому, что меняются сами масштабы и характер ис-

следований главного промыслового объекта (F. notialis).

Особенно хорошо это выражено в двух районах: Республике Кот-

Дивуар (Берег Слоновой Кости) и Сенегале. В первом районе исследо-

вания начаты в 1972 году С. Гарсиа, который планомерно исследовал 

нерест и миграции (Garcia, 1972, 1972a), распределение в зависимости 

от условий среды (Гарсиа, 1974; Гарсия и др., 1973), рост, мечение (Гар-

сиа, 1975, 1975а; Гарсиа и др., 1970), биология и динамика численности 

(Garcia, 1977). Одновременно изучали и молодь в лагуне (Galois, 1974, 

1975). Работы были завершены монографией Гарсиа (1977), которая 

подвела итоги исследований этого вида за весь период и создала пред-

посылки для его рационального промысла.

В Сенегале аналогичные исследования начаты в 1974 году (Lhomme, 

1974, 1977, 1978, 1978a, 1979, 1979a, 1979c). К сожалению, монографии, 

подобной монографии Гарсиа (1977), госпожа Л’омм не написала.

Как следствие, в этих районах исследования состояния эксплуатиру-

емых запасов F. notialis перешли из сферы научных в разряд инженерных 

работ. Это свидетельство завершения периода преимущественно аутэ-

кологических и промыслово-биологических исследований основного 

объекта промысла.

Советский шельфовый промысел креветок в западноафриканских 

водах был прекращен еще в 1972 году в связи объявлением рядом при-

брежных государств, на шельфах которых имеются промысловые ре-

сурсы креветок, экономических зон. Были прекращены только-только 

разворачивающиеся планомерные исследования объектов этого про-

мысла и вообще шельфовых креветок. Результаты, полученные к этому 

времени, были обобщены в таксономической ревизии рода Penaeus, 

что привело к выделению подрода Farfantepenaeus (Буруковский, 1972), 

который через 25 лет был повышен до статуса рода (Burukovsky, 1997). 

Этой ревизии сопутствовали работы по биологии размножения, особен-

ностях распределения и питании F. notialis и других видов этого рода 

из разных районов Атлантики (Буруковский, 1972, 1972а, 1972б, 1972в, 

1972г, 1975; Буруковский, Птицин, 1976; Буруковский, Дмитриева, 1977; 

Burukovsky, 1972).

Одновременно начались отечественные исследования глубоковод-

ных креветок вообще, и как возможных объектов промысла — в част-

ности. Среди объектов исследования были Parapenaeus longirostris (Ро-

менский, 1970, 1974, 1977, 1982; Роменский, Сигаев, 1978; Буруковский, 

Роменский, 1980; Burukovsky, 1981), Nematocarcinus africanus (Буруков-

ский, Роменский, 1976), Aristeopsis edwardsiana (тогда — Plesiopenaeus 

edwardsianus; Буруковский, 1980б), Aristeus varidens (Буруковский, 1978; 

Буруковский, Роменский, 1972). Особое место среди комплекса этих 

исследований заняло изучение креветки Funchalia woodwardi (Johnson, 

1868). Эта креветка из сем. Penaeidae относится к маленькой группе эпи-

пелагических из креветок (4 вида данного рода и креветка Pelagopenaeus 

balboae (Faxon, 1893)). F. woodwardi среди них выделяется способностью 

образовывать плотные скопления в приповерхностных водах Намибии. 

Впервые об этом сообщил Миллер (Miller, 1983). Позднее скопления 

этого вида были обнаружены советскими исследователями и был пред-

принят комплекс эколого-фаунистических (Буруковский, Роменский, 

1991) и промыслово-биологических работ, посвященных этому виду 

(Друтман, 1992; Роменский, 2002; Строгалев с соавт., 2002; Фомин, 

2002; Роменский с соавт., 2007).

Количество промыслово-биологических работ резко уменьшается 

потому, что сводятся до минимума простые обзоры и заметки (напри-

мер, Chaytor, 1977). Возрастает уровень обобщения, так как каждый 

автор имеет больший или меньший ряд наблюдений. Примером таких 

обзоров-анализов стали работы упоминавшихся выше Гарсиа и Л’омм 

(Garcia, Lhomme, 1977, 1979), в которых дается монографическое опи-

сание промысла F. notialis от исторического обзора до определения за-

пасов, возможного вылова и организации рационального промысла.

Новое для исследований креветок этого периода — появление и по-

степенное увеличение количества работ синэкологического направле-

ния. Лагардер (Lagardère, 1972б, 1977), изучая фауну креветок вод Ма-

рокко, обратил внимание на то, что обилие их видов на материковом 

склоне не вяжется с относительной бедностью бентоса этих глубин. Он 

исследует состав пищи всех основных видов и рисует цепочки связей 

креветок — обитателей донно-придонного комплекса с поверхностны-

ми слоями воды через посредство интерзональных видов — их объектов 

питания. Выводы Лагардера дискуссионны, о чем будет сказано в со-

ответствующей главе этой книги. Однако это не умаляет их значения 

на тот момент времени.

Буруковский (1978а, 1980, 1980а, 1981, 1982а, 1982б, 1985, 1985, 

1989), изучая особенности батиметрического распределения креветок 
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в западноафриканских водах от берегов Марокко до Юго-Восточной 

Атлантики, в качестве объекта исследования использует не отдельные 

виды креветок, а их совокупности, образующие пространственно объ-

единенные общности — таксоцены креветок различных глубинных зон. 

Он описывает зональность вертикального распределения креветок и со-

став пищи у 48 видов западноафриканских креветок, предлагая одно-

временно их классификацию по способам ее добывания. Им впервые 

обнаружен и описан специфический таксоцен креветок материково-

го склона в зонах развитого терригенного седиментогенеза, который 

оказался не просто топическим объединением разных видов данной 

стации, а консорцией (Буруковский с соавт., 1980, 1982, 1989). На этом 

основании Буруковский приходит к выводу, что экологическая струк-

тура таксоценов креветок зависит не от происхождения фауны данного 

региона или даже глубинной зоны, а только от глубины обитания и типа 

осадкообразования. Собственно, это первый подход к тому, что более 

широко обсуждается в данной книге.

Эти исследования, начавшись с 1975, постепенно затухая, длились 

до 2011 года, завершившись статьей о пелагических креветках Намибии 

(Буруковский, 2011).

Причина — редукция материально-технических возможностей для 

дальнейшего их развития в связи с прекращением существования Со-

ветского Союза.

Однако сам интерес к синэкологическим исследованиям не исчез 

совсем, но не только узко креветок, а декапод вообще или же бентоса 

западноафриканских вод, Пример — работы голландских исследова-

телей в водах Мавритании (Schaffmeister et al., 2006). Однако он изме-

нил свою направленность (Bianchi, 1992; Le Loeuff, 1993; Le Loeuff, Von 

Cosel, 1998; Le Loeuff, Inte, 1999; Macpherson, 1991; Mu oz et al., 2012).

Итак, вся история исследования фауны креветок западноафрикан-

ских вод может быть подразделена на следующие основные этапы.

1. Период предварительного изучения фауны креветок региона 

(1864–1940).

2. Период преобладания фаунистических исследований (в основном 

1951–1973, но фактически он закончился в 1998 году статьями о рас-

пространении креветок в водах Намибии Буруковского и Роменского 

(1985, 1989, 1992) и Макферсона (Macpherson, 1990, 1991,1998) и, нако-

нец, итоговыми статьями Буруковского (1998, 2011) о распространении 

креветок в западноафриканских водах).

3. Период поисково-промысловых исследований (1959–1970).

4. Период аутэкологических исследований основного объекта про-

мысла (Farfantepenaeus notialis) (1966–1990).

5. Период эколого-фаунистических и синэкологических исследо-

ваний (1971–2012).

6. Период эксплуатации запасов креветок прибрежными странами 

континента.

Последний период длится и посейчас. Мы не даем обзор публикаций 

на эту тему. Их количество и рассеяние по отдельным региональным 

изданиям не поддается учету. Большая часть их выходит за границы на-

ших научных интересов. В качестве примера можно привести работу Ба 

с соавторами (Bah et al., 2010) о кустарном лове креветок в Сенегале или 

добротное, типично промыслово-биологическое исследование состоя-

ния запасов Parapenaeus longirostris в водах Республики Берег Слоновой 

Кости (Sankare et al., 2014), упомянутый выше цикл статей, посвящен-

ных креветке Funchalia woodwardi.

Наконец, последние 10 лет в тропических западноафриканских стра-

нах нарастающими темпами начала развиваться аквакультура креветок. 

Во введении к докладу международного совещания, посвященного этой 

теме (Meeting Report. Exploring Economic Opportunities in Sustainable 

Shrimp Farming in West Africa: Focus on South-South Cooperation Regional 

Roundtable. Conakry (Guinea), 6–8 June 2006), которое проводили более 

десятка региональных организаций с разных концов планеты под эгидой 

Sahel and West Africa Club/OECD), пишут: «В 1976 суммарная продукция 

креветок составляла 1,5 мил т, и возросла более чем на 1 млн т за по-

следние 10 лет: с 5,6 в 2003 г до 6 — в 2004 (FAO FIGIS)». Вылов «диких» 

креветок стабилизирован в пределах 3–3,5 млн т, и не собирается возрас-

тать. Поэтому мы полагаем, что последний, современный и в будущем 

ведущий этап исследований креветок в западноафриканских водах будет 

направлен именно на это, что не мешает появлению отдельных иссле-

дований в рамках всех перечисленных сюжетов.

Цель, поставленная нами в данной книге, — подведение итогов на-

ших многолетних фаунистических и синэкологических исследований 

креветок западноафриканских вод в виде их эколого-фаунистической 

характеристики и в процессе этого описание их особенностей у креве-

ток такого огромного региона, а также выявление общих закономер-

ностей распространениея креветок.

В заключение автор хочет хотя бы вкратце поблагодарить всех тех, 

с кем он ходил в рейсы, работал на палубе и в лабораториях поисковых 

и научно-исследовательских судов. Это мои коллеги по научным груп-

пам, члены экипажей — от матросов и тралмастеров до капитанов. Их 

много, и многих я вспоминаю с большой теплотой до сих пор. Среди 

них хочу выделить Л. Н. Доманевского, от которого я перенял в первом 

моем тропическом рейсе саму суть подхода к сбору материалов в море; 

многому меня научивших океанологов С. К. Буланенкова и А. К. Сига-

ева, без преувеличения асса организации и проведения траловых съемок 

П. А. Букатина. С ними было не только продуктивно, но и комфортно 

для души работать в рейсах. Если бы меня спросили: С кем бы ты хотел 
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сегодня пойти в рейс? Я назвал бы именно их. А это, по-моему, важ-

нейший критерий в оценке человека. Не только профессионально. Кто 

ходил в моря, тот меня поймет.

Отдельно несколько слов о первом ученике и многолетнем соратни-

ке автора — Леониде Леонидовиче Роменском, оказавшем ему неоцени-

мо большую помощь в сборе материалов для этой книги. Он был не про-

сто добросовестным сборщиком материала, полностью освоившим 

разработанные автором методы сбора и обработки креветок на борту 

судна, но и равноправным соавтором некоторых подходов к этому. Мы 

реализовли полученные нами результаты в целом комплексе совмест-

ных публикаций (см. список литературы). Автор искренне благодарен 

Л. Л. Роменскому за многолетнее сотрудничество и, в частности, вы-

разил эту благодарность, назвав в честь его три новых вида креветок.

Первая глава

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

1.1. Материал

В основу данной работы положены сборы креветок в западноаф-

риканских водах от Северного Марокко почти до южной оконечности 

материка, проведенные в период с 1963 по 1988 год (рис. 2). Креветки 

были собраны или самим автором, или переданы ему для обработки 

сотрудниками АтлантНИРО и Управления западной и южной рыбо-

промысловых разведок.

Общий объем материалов более 1500 проб с глубин от 10 до 1600 м 

(рис. 2, табл. 1 и 2). В зависимости от целей и методов сбора, материалы 

могут быть подразделены следующим образом:

а) Видовой состав и батиметрическое распределение креветок

Материал был собран из прилова промысловых или поисковых тра-

лений. Кроме этого, для сбора креветок были использованы самодель-

ные ловушки с наживкой, которые опускали на дно во время якорных 

стоянок на рейдах портов, треугольная самодельная драга или ихти-

опланктонная сеть. Эта часть материалов была собрана, в основном, 

до 1976 г. Сюда же относятся креветки, доставленные в лабораторию 

из рейсов, в которых не было специалистов по креветкам (табл. 1). Они 

не поддаются количественной оценке, не позволяют определить роль 

отдельных видов в таксоценах креветок. Их использовали для уточне-

ния ареалов этих видов и исследования состава их пищи.

б) Материалы траловых съемок (табл. 2) собраны в шести специаль-

ных рейсах, главной целью которых были учетные ихтиологические ра-

боты. В процессе их выполнения не только получены материалы по ви-

довому составу и распределению креветок, но и появилась возможность 

для количественной оценки (расчета минимальной удельной биомассы) 

и соотношения креветок разных видов в уловах.

в) Все сведения о находках и распространении креветок этого реги-

она и оригинальные материалы, упомянутые выше, использованы для 

составления списка видов креветок, обитающих в западноафриканских 

водах (табл. 3).

Наши сборы практически полностью охватывают всю акваторию 

западноафриканских вод, а 842 станции траловых съемок покрывают 
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более половины западноафриканского шельфа, его кромки и верхней 

части материкового склона, простирающихся меридианально (табл. 1 

и 2, рис. 2). Этим материалам нет, и, видимо, еще очень долго не будет 

аналогов в мировой практике изученимя синэкологии креветок.

Таблица 3 содержит информацию о каждом из 254 видов креветок, 

входящих в нее. Это позволяет установить северные и южные границы 

ареалов и общее географическое распространение каждого вида. Благо-

Рис. 2. Районы сбора материалов для книги:

1 — попутные и неспециализированные сборы; 

2 — районы выполнения траловых съемок

Таблица 1

Попутные и неспециализированные сборы креветок

Район
(географическая 

широта)
Судно

Период 
сборов

Коли-
чество 
ловов

Диапазон 
глубин, м

35°–10° с. ш. СРТР 9019 05–08.1963
Более 

100
10–200

19°–16°30′ с. ш. СРТМ «Маяк» 10–12.1964
Более 

100
20–200

31°06′ с. ш. БМРТ «Атлант» 31.06.1965 1 150–160

31°02′–15°34′ с. ш. СРТМ 8002 05.65–01.1966 4 280–590

12°15′ с. ш. СРТМ 8018 17.09.1965 1 350–380

12°00′–04°00′ с. ш. СРТМ 9086 05–07.1966
Более 

200
25–100

18°30′–21°28′ с. ш. СРТМ 815 13–18.06.1969 3

11°09 с. ш. БМРТ «Атлант» 21.06.1969 1 550–520

7°51′–08°31′ с. ш.
БМРТ 

«Бахчисарай»
06.69–07.1970 2 490–530

15°57′ с. ш. СРТМ 806
23.01; 

10.03.1970
2 260–300

20°30′ с. ш. СРТМ 8014 16.03.1972 1 400

22°58′ с. ш. СРТМ1288 01.03.1972 1 130–250

05°17′ ю. ш.
СРТМ1257 

«Лангуст»
04–08.1973 111 70–700

18°35′–32°45′ ю. ш. БМРТ «Гижига»
13.01; 

13.11.1974
2 400–780

37°15′–32°08′ ю. ш. БМРТ «Атлант» 01–03.1974 27 740–1300

27°01′–11°02′ ю. ш. РТМ «Белогорск» 02.04.1974 8 115–568

18°09′ ю. ш. РТМ «Залесье» 19.01.1974 1 300

05°32′–08°00′ ю. ш. БМРТ «Аргус» 08–21.11.1976 3 290–560

22°00′–31°36′ ю. ш. РТМ «Кара-Даг» 07–11.1976 9 920–1600

Итого
Около 

600
10–1600
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Таблица 2

Материалы, собранные во время выполнения траловых съемок

Район
(географи-

ческая
широта)

Судно Время сборов
Кол-во 
ловов

Глубины, м Тип трала

Донные сборы

35°–

28°40′ с. ш.

РТМ «Бело-

горск»
05.05–10.06.1978 101 29–900 «Хек-4м»

23°56′–
21°00′ с. ш.

РТМ «Бело-

горск»
19.10–12.11.1980 62 29–1230 —«»—

11°56′–
10°45′ с. ш.

РТМ «Бело-

горск»
03.03–09.03.1981 36 13–735 —«»—

08°59′–
04°10′ с. ш.

РТМ «Бело-

горск»
16.01–20.02.1981 117 13–805 —«»—

06°06 с. ш.,

02°17–

02′20′ з. д.

РТМ «Бело-

горск»
11.12–20.12.1980 11 62–300 —«»—

20°32′–
16°06′ с. ш.

СРТМ 

«Стрельня»
20.11–09.12.1987 75 18–342 57,2/41,3

20°32′–
16°06′ с. ш.

СРТМ 

«Стрельня»
23.01–11.02.1988 54 26–805 57,2/41,3

20°32′–
16°06′ с. ш.

СТМ 

«Атлантида»
09.08–21.09.1988 91 100–857 57,2/41,3

02°32′с. ш.–

11°47′ ю. ш.

РТМА 

«Фиолент»
15.01–20.05.1976 168 22–1160

Данных

нет

17°00′–
34°00′ ю. ш.

БМРТ 

«Гижига»

05.12.1975–

16.01.1976
147 100–1260 «Хек-4м»

17°22′–
28°20′ ю. ш.

РТМС 

«Вольный 

ветер»

13.01.1986–

13.02.1986
98 124–490 —«»—

Итого 960 13–1260

Пелагические сборы

19°–25°

ю. ш.

НИС 

«Профессор 

Штокман»

18.04–16.06.1985

Между 21 и 6.30 ч
33*

Над

260–3600 м

Айзекс-

Кидда

17°30′–
25°17′ ю. ш.

НИС 

«Академик 

Курчатов»

17–31.01.1986

Между 19.20 и 0 ч
19**

Над 340–

2330 м
—«»—

* По горизонтам 50, 100, 200, 300, 500 и 750 м; ** по горизонтам 50, 100, 200, 500 

и 750 м.
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даря этому таблица служит материалом для проведения зоогеографи-

ческого анализа и позволяет увидеть, что в процессе сбора материалов 

нами было описано три новых вида, обнаружено четыре вида, новых для 

фауны западноафриканских вод, на то время, которые было охвачено 

нашими работами по сбору материалов. Кроме этого, были уточнены 

ареалы 30 других видов креветок. В отдельном столбце аббревиатуры 

(расшифровка в конце таблицы) указывают на отношение креветок 

к субстрату как ключ к определению принадлежности каждого вида 

к конкретной жизненной форме (см. соответствующий подраздел в раз-

деле «Методика»).

Таксономический статус каждого вида уточнен в соответствии с со-

временным уровнем его изученности (De Grave, Fransen, 2011).

в) Питание креветок

Для описания состава пищи креветок и их трофических взаимоот-

ношений были исследованы желудки 40 видов креветок из западно-

африканских вод, относящихся к 20 родам 9 семейств. Общий объем 

материалов ~10 561 вскрытый желудок, в 7999 из которых обнаружена 

пища, а 3593 были полными (табл. 4).

Таблица 4

Состав пищи креветок.
Список исследованных видов и объем материала

№ 
п/п 

Виды

Число вскрытых желудков

всего с пищей
из них 
полные

1 Farfantepenaeus notialis 1232 1232 933

2 Melicertus kerathurus 80 80 66

3 Holthuispenaeopsis atlantica 88 88 13

4 Metapenaeopsis miersi 104 104 18

5 Parapenaeus longirostris ? 285 ?

6 Aristeus varidens 651 639 419

7 Aristeus antenatus 3 3 1

8 Aristeopsis edwardsiana 288 288 178

9 Austropenaeus nitidus 64 56 1

10 Solenocera africana 290 290 154

11 S. membranacea 108 108 41

12 Acanthephyra acanthitelsonis 26 26 17

№ 
п/п 

Виды

Число вскрытых желудков

всего с пищей
из них 
полные

13 A. kingsleyi 64 64 46

14 A. pelagica 766 623 181

15 A. purpurea 1282 968 314

16 Nematocarcinus africanus 379 379 177

17 N. sigmoides 1 1 1

18 Pasiphaea multidentata 30 15 —

19 P. semispinosa 1477 983 166

20 P. sivado 349 103 16

21 P. tarda 3 3 2

22 Psathyrocaris infirma 20 7 1

23 Glyphus marsupialis ~1000 29 10

24 Merhippolyte agulhasensis 65 42 8

25 Alpheus glaber 2 2 1

26 Alpheus macrocheles 1 1 —

27 Alpheus cf. longiforceps 44 44 25

28 Parapandalus narval 35 35 20

29 Parapandalus longicauda 160 160 55

30 P. brevipes 16 10 1

31 Plesionika acanthonotus 158 125 31

32 P. edwardsii 300 217 217

33 P. heterocarpus 294 294 156

34 P. martia 155 151 84

35 P. carinata ~500 263 137

36 P. ensis 61 42 21

37 Heterocarpus ensifer 121 121 46

38 H. grimaldii 60 33 14

39 H. laevigatus 34 24 11

40 Chlorotocus crassicornis 50 41 11

Итого ~10 561 7999 3593

Окончание табл. 4
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1.2. Методики

1.2.1. Орудия лова для количественных проб

Сбор материалов велся на борту среднетоннажных (СРТР, СРТМ 

и СТМ) и крупнотоннажных судов (РТМ «Тропик» или «Атлантик», 

и БМРТ). Уловы среднетоннажных судов количественно не обрабаты-

вали (не считая определения частоты встречаемости креветок в уловах). 

Большая часть ловов (642 траления) выполнена во время траловых съе-

мок на крупнотоннажных судах стандартным тралом для проведения 

учетных работ «Хек-4М» с мелкоячейной вставкой в кутце. Траления 

проводились по стандартной для ихтиологических траловых съемок ме-

тодике с фиксированным временем (0,5 или 1 час) и скоростью (4 узла). 

Лишь две съемки в водах Мавритании были проведены с борта средне-

тоннажных судов (СРТМ и СТМ — см. табл. 2) тралом другого типа (трал 

57,2/41,3). Результаты этих тралений несравнимы с остальными, и мы 

их не использовали для количественной оценки уловов.

Во время съемки на борту РТМА «Фиолент» была использована от-

носительно частая, почти случайная сетка станций. В остальных рейсах 

каждая точка траления была расположена на транссекте и привязана 

к определенным горизонтам, каковыми были выбраны: наименьшая 

доступная для данного судна на данном разрезе глубина в диапазоне 

13–20 м; 50 м; 75 м; 100 м; 200 м; 300 м; 500 м; 700 м. Это позволило нам, 

оценивая особенности вертикального распределения креветок, исполь-

зовать при необходимости термин «стандартные глубины». На больших 

глубинах траление проводили по мере возможности и при наличии под-

ходящих площадок для хода трала.

Применение единого орудия лова дало нам возможность получить 

массовые и сравнимые между собой материалы. Однако трал «Хек-4М» 

не присоблен для лова креветок, из-за чего их облов фактически про-

изводится его кутцовой частью. Можно полагать, что поэтому уловы 

креветок существенно занижались. Поскольку уловистость трала нам 

неизвестна, мы вынуждены исходить из допущения, что она одинакова 

для всех попавших в него видов креветок, независимо от их экологии. 

Это допущение вряд ли применимо для креветок из таких семейств, 

как Crangonidae, Processidae и Alpheidae, которые наверняка недолав-

ливались. Но поскольку их представители не создают сколько-нибудь 

значительных биомасс в западноафриканских водах, мы считаем воз-

можным пренебречь этим в данной работе.

Мы полагаем также, что уловы креветок разных видов за сравни-

мые отрезки времени (в пересчете на 1 час траления), поскольку они 

получены одним орудием лова, двигавшимся с одинаковой скоростью 

и облавливающим за это время одни и те же площади дна, можно срав-

нивать между собой и считать минимальными удельными биомассами.

1.2.2. Видовой состав

Для анализа видового состава во время траловых съемок отбиралась 

проба из улова. Если весь улов рыбы и нерыбных объектов не превышал 

1–2 тонн, из улова выбирались все креветки. В случае больших уло-

вов, содержащих относительно большое количество креветок, бралась 

случайная проба, из которой выбирались все креветки. В нескольких 

случаях, когда общий улов достигал 10 т и более, креветок отбирали 

с конвейера, на котором улов подавался в рыбцех на переработку и за-

морозку. Если улов креветок не превышал 20 кг, он тоже анализировался 

целиком.

Весь улов или навеска из него разбирался по видам, и затем креве-

ток каждого вида взвешивали и пересчитывали. Взвешивание креве-

ток массой более 500 г производилось на торговых или так называемых 

«детских» весах с точностью до 5 г и 20 г соответственно. Меньшие ко-

личества креветок взвешивали на аптечных весах с точностью до 1 г.

Число креветок в пробе определяли прямым пересчетом или взятием 

произвольной навески не менее 50–100 экз. с пересчетом на весь улов.

Весы, использованные нами, как видно из сказанного выше, имели 

погрешности, связанные с их конструктивными особенностями каж-

дого типа весов, что часто усугублялось качкой судна. Поскольку, одна-

ко, в каждом случае величина погрешности, соотносимая с величиной 

конкретного улова креветок, составляла около 1 %, она не отразилась 

на наших выводах при оценке роли основных видов в уловах. Эти по-

грешности могут сколько-нибудь заметно влиять лишь на величину 

доли случайных видов, попадавшихся поодиночке.

В рейсе РТМ «Фиолент» весовой анализ состава улова мог произво-

диться только выборочно, в основном при тралениях на глубинах более 

300 м.

Степень видового разнообразия креветок в уловах определялась 

по формуле Глисона (цит. по: Гейнрих, 1973; Одуму, 1975):

d =    
S – 1

          lnN
 или d  =  

S – 1

          lnP
, 

где S — число видов в пробе; N (или P) — число экземпляров (или ми-

нимальная удельная биомасса — см. выше) креветок в пробе.

При пересчете уловов креветок на час траления для получения ве-

личины минимальной удельной биомассы мы исходили из предполо-

жения, что в данном районе на данной глубине при увеличении дли-
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тельности траления до 1 часа улов возрастет пропорционально, но не 

увеличится число видов в нем.

1.2.3. Географическое распространение 
(Буруковский, 1998а)

Все имеющиеся данные о находках креветок у берегов Западной 

Африки (см. табл. 3) мы использовали для выделения группировок ви-

дов, сравнимых по своему распространению, то есть с одинаковыми 

типами ареалов (Толмачев, 1962), что совершенно необходимо при био-

географическом анализе.

По отношению к креветкам западноафриканских вод, к сожале-

нию, не удалось применить в полном объеме подход В. Н. Семенова 

(1972, 1973). Поскольку в нашем распоряжении имелось сравнительно 

небольшое количество видов (около 200) одного таксона, количество 

α-регионов практически оказывалось равным количеству видов креве-

ток, встречающихся в этих водах. Непригодна в нашем случае и другая 

крайность, предложенная В. Н. Семеновым (1973) — выделение ти-

пов ареалов без учета распространения объектов нашего исследования 

за пределами западной Африки. В данном случае более подходящим 

оказался промежуточный вариант, в котором особенности распростра-

нения видов за пределами нашего региона учитываются отчасти.

В результате выделяемые нами группировки креветок оказываются 

географическими элементами фауны (Алехин, 1944; К. В. Беклемишев, 

1967, 1969; Зезина, 1970; Семенов, 1973; Мурина, 1977, 1978). Разная 

степень изученности распространения различных видов заставила нас, 

во избежание неоправданного дробления типов ареалов, взять за наи-

меньшую единицу типа ареала зоогеографическую область. Исходя 

из этого, ареалы могут быть подразделены на четыре крупные группы. 

Они характерны не только для Западной Африки. Вероятно, в каждом 

регионе сравнимого ранга можно выделить совокупности видов с по-

добными типами ареалов. К таковым относятся:

— Ареалы эндемичных видов данной зоогеографической области.

Виды в своем распространении не выходят за пределы одной зооге-

ографической области.

— Ареалы интеррегиональных видов.

Виды в своем распространении захватывают более одной зоогеогра-

фической области в пределах данного океанического побережья.

— Ареалы трансокеанических видов.

Виды в своем распространении захватывают более одной зоогео-

графической области, в том числе и у противоположного побережья 

океана.

— Ареалы широко распространенных видов.

Виды в своем распространении захватывают более одной зоогеогра-

фической области, в том числе и за пределами данного океана.

Пользуясь этим критерием, для креветок западноафриканских вод 

можно выделить следующие типы ареалов:

1. Ареал эндемиков Средиземноморско-Лузитанской зоогеографи-

ческой области (СЛ).

Виды, обитающие в районе от Южной Англии и Ирландии, в Сре-

диземном море и вдоль африканского побережья не южнее мыса Рас-

Нуадибу. Этот тип ареала характерен для 18 видов.

2. Ареал эндемиков западноафриканской тропической зоогеогра-

фической области (ЭТЗ).

Виды, обитающие в западноафриканских водах не севернее 26° с. ш. 

и не южнее 21–22° ю. ш. (отдельные, пелагические, виды — до 29° ю. ш.). 

Этот тип ареала характерен для 43 видов.

3. Ареал эндемиков южноафриканской провинции Индо-Вестпаци-

фической зоогеографической области (ЮА).

Виды, обитающие в водах, омывающих Южную Африку, заходящий 

в Атлантический океан не севернее 22° ю. ш. Их всего семь видов.

4. Ареал восточно-атлантических видов (ВА).

Виды, заселяющие Средиземноморско-Лузитанскую и Западноаф-

риканскую тропическую зоогеографическую области. Этот тип ареала 

характерен для 23 видов.

5. Ареалы северо-восточных атлантических видов (СВА).

Виды креветок, обитающие в районе от Норвегии или Северного 

моря до Южного Марокко, и встречающиеся в Средиземном море. Та-

кое распространение характерно для шести видов.

6. Ареал амфиатлантических видов (АИТ).

Они обитают в Восточной и Западной Атлантике. Такой тип ареала 

характерен для 30 видов.

7. Ареалы широко распространенных видов (АИТ).

Виды этой группы встречаются, кроме Атлантического, в Индо-

Вестпацифике и (или) в восточной части Тихого океана. В эту группу 

входят 60 видов.

8. Ареал приостровных видов (О).

Виды, живущие у островов Канарских, Зеленого мыса, а также Ан-

нобон, Принсипе и Сан Томе и не встречающихся вблизи западноаф-

риканского побережья. Строго говоря, они лишь условно могут быть 

отнесены к фауне креветок западноафриканских вод. Их всего 13 видов.

9. Ареал нотальных видов (Н).

Сюда относятся пока лишь два вида. Это Pasiphaea grandicula, оби-

тающая в нотальной, но заходящая и в прибрежные районы Юго-Вос-

точной Атлантики и Nematocarcinus sigmoides, известный пока в районе 

50 51



от вод Намибии до мыса Доброй Надежды, а также на банке Вальдивия 

(Буруковский, 2012).

Еще 44 вида пелагических креветок, часть из которых совершают 

миграции от фотической зоны до батиали, и их связь с донными сооб-

ществами, в отличие от батипелагических видов креветок, или опосре-

дована через несколько ступеней, или вообще проблематична. Сюда же 

отнесены все представители семейства Sergestidae, так как в те годы, 

когда мы собирали материалы, их уверенное определения до вида было 

очень затруднительно. Появление монографий и статей А. Л. Верещаки 

(Vereshchaka, 2000, 2010; Vereshchaka et al., 2014), посвященных ревизии 

этой группы, показало, что видовой состав и ареалы валидных видов 

Sergestidae претерпели в результате этого очень серьезные изменения.

Для сравнения степени сходства фаун креветок или таксоценов 

различных районов исследованного региона проводилось с помощью 

индекса сходства Жаккара. Нами был выбран первый тип индекса (Ро-

зенберг, 2012):

K
j
   =     

C · 100
     ,

           A + B – C

где A и B — число видов в том и другом районе (или таксоцене); C — 

число общих видов, а цифра означает 100 %.

1.2.4. Экологическая структура таксоценов

Для анализа экологической структуры совокупностей креветок дан-

ного региона, данной глубинной зоны (таксоцена) или для оценки эко-

логического статуса таксоценов необходима своя «единица измерения», 

которая должна сочетать в себе черты элементарности, то есть дискрет-

ности, и черты интегральности, так же, как это характерно, например, 

для такой зоогеографической единицы, как «тип ареала». Мы считаем, 

что такой единицей может служить «жизненная форма».

Это понятие, введенное в биологию Гумбольдтом, имеет большую, 

но не всегда плодотворную историю его использования. Мы не ставим 

своей целью скрупулезного исследования этой истории. Тем более, что 

дискуссия вокруг понятия «жизненная форма», которая особенно ожи-

вилась в середине шестидесятых — начале восьмидесятых, имеет тоже 

свою историю. Достаточно упомянуть следующие обзоры: Фридерикс, 

1932; Алехин, 1944; Кашкаров, 1945; Шенников, 1964; Криволуцкий, 

1967, 1971; Серебрякова, 1972; Левушкин, 1974; Формозов, 1976; Ша-

рова, 1974, 1981; Свешников, Кантор, 1985; Несис, Нигматуллин, 2003. 

Дискуссия была фактически исчерпана блестящей статьей Ю. Г. Алеева 

(1980), в которой он проанализировал все предшествующие его статье 

работы из цитированных выше, и еще целый ряд работ, тем или иным 

образом созвучных им. Алеев рассмотрел все стороны этого явления, 

пытаясь заложить основы теории жизненных форм. В конечном итоге 

он сформулировал следующее определение, которое исчерпывающим 

образом объединило в себе… все заблуждения относительно понима-

ния того, что такое жизненная форма, и каким инструментом может 

она служить: «Жизненная форма — целостная система взаимообус-

ловленных экологоморфологических адаптаций, определяющая об-

щую конструкцию тела организма (курсив мой — РНБ) в соответствии 

с конкретным направлением эволюции вида в условиях конкретного 

биотопа». Оставив в стороне такое спорное и неоднозначное понятие, 

как «эволюция вида», главным и фатальным заблуждением было как 

раз понимание жизненной формы как некой характеристики «общей 

конструкции тела организма» (курсив мой). Именно благодаря такому 

подходу все цитированные выше участники дискуссии 60–80-х годов 

вышли за пределы экологии, оставшись, при всех их декларациях, лишь 

на морфоанатомическом и отчасти функциональном уровне. Поэтому 

все они закономерно закончили свои исследования жизненных форм 

созданием их классификации — каждый для своей группы. В том числе 

и сам Алеев (Алеев, Бурдак, 1984), предложивший изощренно сложную 

систему с царствами, типами, классами. За невозможностью примене-

ния их в экологии, все эти системы так и остались невостребованными.

Общей ошибкой этих глубоко мною уважаемых авторов было как раз 

то, что они все мыслили даже не видовыми, а именно организменными 

категориями, и это загоняло их в прокрустово ложе никому не нужной 

классификации, как бы пародирующей таксономическую. Аналогич-

ную позицию, к сожалению, занял и В. Я. Павлов в своей книге «Пе-

риодическая система членистых» (Павлов, 2000). Подробнее об этой 

последней работе — ниже, в соответствующем разделе.

С нашей точки зрения «жизненная форма» — это надвидовая эко-
логическая категория, которая должна служить инструментом для ана-
лиза экологической структуры экосистем или их элементов. Жизненные 

формы что-то вроде «гаечных ключей», каждый из которых подходит 

для «винтиков» своего «размера и строения», но при этом остаются 

«гаечными ключами» со своей (перефразируя Алеева, 1980) целостной 

системой взаимообусловленных экологоморфологических адаптаций. 

А «винтики» служат для соединения или, наоборот, разборки какой-то 

сложной биологической системы, и в результате служат для выявления 

механизма ее функционирования.

Использование нами понятия «жизненная форма» отталкивается 

от «спектра жизненных форм», предложенного еще Раункиером (Каш-

каров, 1945; Абдурахманов с соавт., 2008) для характеристики флористи-
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ческих областей. Следовательно, Раункиер с самого начала применял 

понятие «жизненная форма» как надвидовое, чисто экологическое. По-

скольку цель нашей работы исследование, в том числе, биоценотиче-

ских отношений у креветок западноафриканских вод, то есть изучение 

таксоцена креветок, мы понимаем соотношение (спектр) жизненных 

форм в нем как экологическую структуру таксоцена. Онтогенетический 

аспект изменения спектра жизненных форм членов таксоцена мы вы-

носим за рамки книги, рассматривая жизненные формы только поло-

возрелых стадий онтогенеза.

При разработке жизненных форм у креветок мы следуем Криво-

луцкому (1967), предложившему применять это понятие к адаптивным 

типам, возникающим среди представителей группы относительно вы-

сокого ранга. Криволуцкий считает, что это возможно в тех случаях, 

когда при эволюции по определенному пути специализации у животных 

из разных ветвей какой-либо группы (в нашем случае это подотряды 

Dendrobranchiata и Pleocyemata отряда Decapoda Crustacea; первый це-

ликом, а второй в рамках трех инфраотрядов Procarididea, Stenopodidea 

и Caridea: Martin, Davis, 2001; De Grave, Fransen, 2011, характеризую-

щихся тем, что относятся к жизненной форме «креветки») независимо 

друг от друга возникают сходные морфологические (а ниже мы пока-

жем, что и не только морфологические) приспособления для обитания 

в одинаковой среде. Это не противоречит представлениям, например, 

Левушкина (1974) и Шаровой (1981), поскольку таков сам предмет на-

шего исследования.

Выбор основного критерия для выделения жизненных форм у кре-

веток оказался с первого взгляда случайным. При исследования ба-

тиметрического распределения креветок над материковым склоном 

Западной Африки мы обратили внимание, что с увеличением глубины 

возрастает количество видов придонных и пелагических креветок. По-

этому за основной критерий для характеристики разных жизненных 

форм мы, сначала чисто формально, приняли отношение их к субстрату. 

Позднее же (см. ниже) выяснилось, что в отношении креветок к суб-

страту реализуется целый комплекс адаптаций: и к определенному типу 

биотопа, и определенная степень подвижности, и совершенно опреде-

ленные типы развития локомоторных и сопряженных с ними органов. 

Кроме того, оказалось, что с этим же связаны и способы добывания 

пищи (см. соответственно раздел данной книги; Буруковский, 2009).

Исходя из сказанного выше, мы с самого начала не ставили перед 

собой задачи создания исчерпывающе полной экологической класси-

фикации креветок.

К тому же для креветок характерна относительно высокая степень 

кладогенеза. На уровень 2011 года в трех упомянутых выше инфраотря-

дах было 4048 видов в 471 роде (De Grave, Fransen, 2011). Максимальное 

количество видов в роде достигает почти 300 (Caridina, Atyidae — 290; 

Alpheus, Alphaeidae — 286), а рода с пятнадцатью–двадцатью видами — 

не редкость. С другой стороны, имеется 12 монотипических родов, один 

из них — входящий в монотипическое семейство (Fransen, De Grave, 

2009). Благодаря этому трудно выделить группы родов, абсолютно сход-

ных экологически, как это сделал Несис (1973). Как правило, в пределах 

политипического рода, и тем более в пределах семейства, наблюдает-

ся хорошо выраженная градация креветок по отношению к субстрату. 

Нами было продемонстрировано это на примере родов Plesionika (с под-

родами Nothocaris и Plesionika), Parapandalus и Heterocarpus (Pandalidae) 

(Буруковский, 1981а, 1982, 1986, а также см. ниже).

Даже в этом случае трудно идентифицировать отношение к субстрату 

каждого вида, если не использовать целый комплекс признаков. Суще-

ственную роль здесь играет прямое наблюдение. которого мы были, как 

правило, лишены. Наши собственные данные касаются лишь ограни-

ченного числа видов, за которыми мы наблюдали в аквариумах на борту 

судов (F. notialis, P. longirostris, Metapenaeopsis miersi, Macrobrachium sp., 

Nematocarcinus lanceopes), непосредственно на литорали (ряд предста-

вителей семейства Alphaeidae, Crangon crangon, Palaemon elegans). Неко-

торые наблюдения за отношением глубоководных креветок к субстрату, 

сделанные по результатам их лова специальными орудиями, попадаются 

в литературе (Crosnier, Forest, 1973; Roberts, Pequegnat, 1970 и т. п.). К со-

жалению, до сих пор малочисленны документированные наблюдения 

за поведением глубоководных креветок из обитаемых глубоководных 

аппаратов (Anderson, Bullis, 1970; Perez-Frafante, 1976; Holthuis, 1971; 

Komai, Segonzac, 2006). Наибольшее количество наблюдений и ки-

носъемок имеется за поведением Rimicaris exoculata — массового вида 

из гидротермальных оазисов Атлантического океана. В основном нам 

приходилось ориентироваться на морфологию креветок, экстраполируя 

на нее. конечно, и относительно малочисленные наблюдения. Мы со-

гласны с Криволуцким (1967, с. 159), что часто «морфология животного 

оказывается более консервативной, чем образ его жизни». Это характер-

но и для креветок. Например, когда, казалось бы, типичные эпибентос-

ные виды отрываются от дна и обитают в течение некоторого времени 

в толще воды. Как правило, мы вынуждены игнорировать такие явления 

(если у нас нет прямых им подтверждений) и ориентироваться только 

на морфологию как на единственно возможную.

Для выявления отношения креветок к субстрату из всей совокуп-

ности морфо-анатомических признаков ведущее значение имеют опор-

ные, локомоторные и связанные с ними органы (Буруковский, 1972б, 

2010).

Локомоторный аппарат креветок представлен тремя типами конеч-

ностей, осуществляющих различные типы передвижения.
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На головогруди имеются пять пар ходильных ног — переопод. За-

дние две — у Dendrobranchiata и Stenopodidea из Pleocyemata, или три 

у остальных Pleocyemata выполняют опорную функцию (вероятно, 

то же самое у Procarididea, вообще не имеющих клешненосных ног) 

или же служат для передвижения по субстрату головой вперед (по типу 

«жужелицы»).

На абдомене имеются пять пар плавательных ног — плеопод. С их 

помощью креветка может отрываться от грунта и плавать в толще воды 

головой вперед.

На шестом абдоминальном сегменте имеются хвостовые ноги — 

уроподы. Это самые мощные конечности креветки как по размерам, 

так и по степени развития обеспечивающих уроподы мышц (не считая 

клешней на первой или второй парах переопод у некоторых креветок). 

На уроподы работают практически все мышцы абдомена, составляющие 

до 40–45 % массы тела. В расправленном состоянии уроподы и тельсон 

имеют веерообразные очертания и выполняют функцию хвостового 

плавника. С его помощью креветка спасается от опасностей. Резкое 

сокращение мышц абдомена приводит к приобретению креветкой при-

мерно каплевидной формы, головная часть ее тела направлена назад. 

В результате этого креветка с места приобретает такую скорость, что 

кажется, будто креветка «выстреливает» сама собой.

Наиболее соразмерно все три типа локомоторных органов развиты 

у тех донных креветок, которые используют все способы передвижения, 

производимые этими органами. У креветок, в той или иной степени 

теряющими связь с субстратом, наблюдается та или иная степень редук-

ции ходильных ног, или смена ими функций. Благодаря этому степень 

развития переопод служит хорошим индикатором для отнесения кон-

кретных видов креветок к той или иной жизненной форме.

В какой-то степени это относится и к строению плеопод. У некото-

рых креветок, отчасти потерявших связь с дном, наблюдается гипер-

трофия плеопод, обеспечивающих передвижение над дном, а не по дну.

Общая форма тела (особенно форма его поперечного сечения) 

и строение рострума тоже служат важными признаками для иденти-

фикации отношения креветки к субстрату.

Рострум совместно со скафоцеритами составляет по своему стро-

ению явную аналогию вертикальному (рострум) и горизонтальным 

(скафоцериты) рулям летательного аппарата. Единственное отли-

чие — неподвижность рострума у подавляющего большинства видов 

креветок. Подвижно сочленен рострум с карапаксом лишь у двух групп: 

рода Pantomus (Pandalidae) с двумя Центральноамериканскими вида-

ми и рода Rhynchocinetes с 14 видами из семейства Rhynchocinetidae 

(у Cynetorhynchus — второго рода этого семейства, по нашим собствен-

ным неопубликованным наблюдениям, сочленение рострума с карапак-

сом намечено морфологически, но вряд ли функционирует, и, вероятно, 

рострум неподвижен). Как и Pantomus, креветки из рода Rhynchocinetes 

обитатели тропических мелководий трех океанов, но неизвестны в во-

дах тропической западной Африки (здесь и далее, если будут ссылки 

на количество видов в таксоне, данные взяты из De Grave, Fransen, 

2011). Изменчивость строения рострума у креветок чрезвычайно велика: 

от громадного по сравнению с остальным телом саблевидного образо-

вания (многие Pandalidae и Nematocarcinidae, например) до его почти 

полного отсутствия (Alphaeidae, Pasiphaeidae, Crangonidae и целый ряд 

других). Форма рострума и степень его развития довольно хорошо со-

гласуются с образом жизни креветок, и в первую очередь с их отноше-

нием к субстрату. Многие виды креветок, обитающих у дна и на дне 

в сложном донном лабиринте из растительности, камней, губок или ко-

раллов, вынуждены во время бегства мгновенно маневрировать, будучи 

ориентированы задним концом тела по направлению движения (кстати: 

глаза креветки и органы осязания и химических чувств — антеннулы 

и антенны — обращены назад, в сторону преследователя; в то же время 

стебельчатые глаза-перископы позволяют видеть то, что располагает-

ся по направлению движения). Именно у них рострум представляет 

мощное саблевидное образование, совместно с хорошо развитыми 

скафоцеритами выполняя функцию горизонтальных и вертикального 

рулей. Вариации строения этого руля заметны не только в крупных так-

сономических группах (например, внутри некоторых семейств), но даже 

и внутри некоторых политипических родов, словно маркируя траекто-

рию перехода в процессе эволюции отдельных родов и видов. напри-

мер, от донного к пелагическому образу жизни (упоминавшиеся выше 

Plesionika, Parapandalus и Heterocarpus из сем. Pandalidae: Буруковский, 

1981а, 1982, 1986).

Кстати, у пелагических креветок, имеющих хорошо развитый ро-

струм, он теряет свое саблевидное строения, становясь «рапирообраз-

ным» и приобретая у мелких видов функцию «парашюта», увеличива-

ющего площадь поверхности тела (например, Stylopandalus richardi — 

Буруковский, 1982а).

Скафоцериты значительно менее изменчивы. Это, вероятно, объяс-

няется тем, что, как считает Павлов (1976), кроме указанной функции, 

они играют важную кинетическую роль у фильтраторов (вроде эуфау-

зиид), а также, вероятно, служат дополнительным гребными лопастями 

при избегании креветками опасности. Последнее мало вероятно, так 

как горизонтально ориентированные скафоцериты способны двигаться 

только в вертикальной плоскости.

На основании сказанного выше мы подразделяем креветок на сле-

дующие жизненные формы в зависимости от их отношения к субстрату 

(предлагаемая нам «классификация» несет чисто служебную функцию, 
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позволяя оперировать выделенными жизненными формами в процессе 

исследования экологической структуры таксоценов креветок):

1. Донные формы

1.1. Зарывающиеся креветки

Обитают на дне, могут активно передвигаться по нему или плавать 

около него. Но все они, в большей или меньшей степени, могут за-

рываться в грунт. В зависимости от степени связи с субстратом у них 

наблюдаются все переходы — от умеренно сжатого с боков тела (оно 

в поперечном сечении приобретает равнобедренную закругленно-тре-

угольную форму, основанием обращенную к субстрату) до сдавленно-

го в дорсовентральном направлении. Характерно наличие скульптуры 

(но не у всех) на панцире в виде шипов, борозд, гребней, бугорков. Ро-

струм редуцируется в той или иной степени: от потерявшего ножевид-

ную форму придатка, по длине сравнимого со скафоцеритами, до про-

стого шипика или козырька на глазами. Переоподы часто несколько 

укорочены. Клешненосные ноги развиты хорошо, но не гипертрофи-

рованы. У некоторых таксонов этой жизненной формы первая пара 

клешненосных ног представляет собой субхелу или ложную клешню.

1.2. Креветки, живущие в укрытиях

Обитатели нор, полостей в губках и кораллах, под камнями и даже 

в специальных норах внутри них, пустых домиков усоногих раков и дру-

гих укрытий, в том числе и густых зарослей донной растительности 

(не путать с отдельной жизненной формой обитателей донной расти-

тельности, например креветками рода Tozeuma из Hippolytidae; она здесь 

не рассматривается ввиду ее малого объема, к тому же она очень близка 

к эпибентосным креветкам). Сюда же относятся креветки, сожитель-

ствующие с другими животными (например, Alpheus spp. некоторые 

виды рода Hippolyte и тому подобное).

Представители этой жизненной формы обычно имеют тело, уме-

ренно сжатое с боков, ближе к субцилиндрической форме. Головогрудь 

может быть и гладкой, и, напротив, оснащенной многочисленными 

шипами, направленными вперед (особенно у норных креветок), всег-

да редуцированный рострум — от не превышающего длины укорочен-

ных скафоцеритов, потерявшего пластинчатую форму, до шипика или 

козырька, прикрывающего глаза. Переоподы (задние пары) крепкие, 

но, как правило, укороченные. Типично появление крупных клешней, 

по размерам сравнимых с размерами тела креветки. Почти обязатель-

ность их появления подчеркивается классической конвергенцией, ко-

торая наблюдается в разных инфраотрядах Pleocyemata. Так, у Caridea 

(например, семейство Alphaeidae) гипертрофирована первая пара пере-

опод, а у Stenopodidea — вторая.

1.3. Комменсалы

Их, собственно, можно отнести к предыдущей группе, так как они 

тоже обитатели «укрытий». Представители этой жизненной формы 

живут на иглах морских ежей и руках морских лилий, под подошвой 

актиний и в самих актиниях, вместе с мягкими кораллами, горгонари-

ями; в раковинах, занятых икроносными самками крупных раков-от-

шельников, в двустворчатых моллюсках и т. п.

Им присущ гладкий панцирь, некоторым — тело, сдавленное дорсо-

вентрально, и в разной степени выраженные редукция рострума и ска-

фоцеритов.

В дальнейшем при анализе экологической структуры таксоценов все 

три предыдущие группы мы объединяем в отдельную жизненную форму 

«зарывающиеся и живущие в укрытиях».

2. Донно-придонные креветки

Креветки, как и все животные с планктонной личинкой, гетеротоп-

ны. Но наличие тройственного локомоторного аппарата привело к тому, 

что все креветки, считающиеся бентосными видами (в том числе и за-

рывающиеся в грунт), в той или иной степени сохраняют гетеротоп-

ность в течение всей жизни, потому что способны отрываться от дна 

и передвигаться над ним с помощью плеопод. В результате у креветок 

наблюдаются все переходы от почти полностью бентосного образа жиз-

ни через бенто-пелагический, пелаго-бентосный к придонному и об-

лигатно пелагическому. Это приводит к некоторой степени условности 

в определении границ между выделяемыми нами жизненными форма-

ми. Поскольку отнесение к той или иной жизненной форме опирается 

на определение того, какой модус вивенди у данного конкретного вида 

преобладает, мы обречены на совершение ошибок из-за слабой изучен-

ности биологии у большинства видов креветок. Поэтому мы для оценки 

экологической структуры таксоценов креветок разных глубинных зон 

используем блоки из близких жизненных форм (см. ниже).

2.1. Эпибентосные

Обитают на дне. Зарываться в грунт или использовать какие-либо 

укрытия в субстрате (норы) не могут. Зато могут отрываться от него на  

некоторое время и на относительно небольшое расстояние. Передви-

гаются по субстрату или плавают над ним.

Имеют умеренно сжатое с боков тело, лишенное выраженной скуль-

птуры (гребни, кили, швы, бугорки на карапаксе или абдомене). Пере-

оподы развиты нормально. Рострум ножевидной или саблевидной фор-

мы. Это вертикальная пластина, зазубренная сверху и снизу, сравнимая 

по длине с карапаксом или длиннее его. Клешненосные ноги развиты 

умеренно или вообще слабо отличаются от других конечностей. Быва-

ют исключения. Например, креветки рода Macrobrachium, у которых 

имеется половой диморфизм: гипертрофированные клешни самцов, 

защищающих самку во время линьки.

Характерна поза многих эпибентосных креветок во время нахож-

дения на субстрате: тело опирается задними тремя парами переопод 
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на субстрат, а абдомен приподнят над ним и смотрит косо вверх. Кре-

ветка в любой момент готова ударить хвостовым плавником, приобретя 

при этом примерно каплевидную форму и умчаться на высокой скоро-

сти, удивительно ловко лавируя между препятствиями (собственные 

наблюдения автора).

2.2. Бенто-пелагические креветки

Обитают как на дне, так и в пелагиали. Среди них имеются виды, 

совершающие суточные миграции со дна в пелагиаль и обратно, как 

Pandalus borealis (Буруковский, Иванова, 2005), или проводящие в пе-

лагиали часть онтогенеза, как Plesionika carinata (см. ниже, в соотве-

ствующем разделе). Креветки этой группы, при сохранении общих черт 

морфологии, подобных предыдущей жизненной форме, имеют строй-

ное тело, как правило, сохраняют длинный рострум, превышающий 

длину карапакса. Однако он в той или иной степени теряет саблевидное 

строение, приближаясь скорее к форме рапиры. Последние три пары 

переопод у них обычно сильно удлиняются (практически гипертрофи-

рованы) и утончаются, но креветки не теряют способности передви-

гаться на них по субстрату.

2.3. Пелаго-бентосные креветки

Креветки этой группы, не теряя окончательной связи с дном, могут 

отрываться от него на большое расстояние и на долгое время. Они име-

ют относительно укороченный абдомен, из-за чего головогрудь кажется 

несколько вздутой. Рострум не на много превышает длину карапакса, 

высокий, довольно сильно изогнут вниз в средней части. Переоподы 

не гипертрофированы, несколько утолщены.

3. Придонные креветки

Обитают в придонных слоях воды. Те из них, что еще не потеряли 

окончательную связь с субстратом, могут стоять на нем, но не более 

того, так как задние пары ходильных ног недоразвиты, хотя их дли-

на часто непропорционально увеличена. У некоторых видов они уже 

потеряли функцию опоры на субстрат. Для многих представителей 

этой жизненной формы, независимо от их таксономической при-

надлежности, характерна гипертрофия плеопод (например, Aristeidae 

и Psathyrocaris из Pasiphaeidae). Обычна некоторая редукция рострума. 

В тех случаях, когда длина рострума в той или иной степени сохраня-

ется, заметно уменьшается количество зубцов на нем (самки Aristeidae 

и некоторые представители рода Acanthephyra, например, A. eximia, 

из Acanthephyridae). Рострум приобретает «рапирообразную» форму, 

дорсальное и вентральное вооружения рострума редуцируется вплоть 

до исчезновения его на дистальной части дорсальной и вентральной 

сторон рострума. Максимум редукции — коротенький рострум, срав-

нимый по длине со стебельками антеннул.

Особенно характерно строение тела придонных креветок у пред-

ставителей именно семейства Aristeidae. Оно хорошо выделяется среди 

других пенеоидных креветок самим своим обликом, который недвус-

мысленно свидетельствует о пелагическом образе жизни его предста-

вителей. Об этом говорят относительно слабо кальцифицированные 

покровы, заметно редуцированные рострум (особенно у самцов) и по-

следние две пары переопод.

Они настолько утоньшены по сравнению с клешненосными пере-

оподами, что не оставляют сомнения: на таких переоподах можно опи-

раться на дно, но активно по нему передвигаться — вряд ли. По сравне-

нию с другими креветками выглядит несколько редуцированным абдо-

мен и, следовательно, мускулатура, управляющая работой уропод. На-

против, у всех аристеидных креветок гипертрофированы плеоподы. Сте-

пень и особенности этой гипертрофии варьируют от рода к роду. У кре-

веток рода Aristeus, например, они заметно увеличены, но все примерно 

равномерно. А у родов Austropenaeus и Aristeopsis некоторые плеоподы 

достигают размеров самых длинных ходильных, но у первого рода — 

плеоподы 2 и 3, у второго — плеоподы 1 (Perez Farfante, Kensley, 1997).

Имеются, хоть и немногочисленные, прямые доказательства. На-

пример, Гори (Gore, 1985) сообщает, что Hemipenaeus carpenteri, с одной 

стороны, попадались в донный трал вместе с типично донными галатеи-

дами Munidopsis spp. и полихелидными лангустами Willemesia spp., с дру-

гой — один самец был обнаружен в улове пелагического трала, устье 

которого замыкалось на глубине не менее чем 500 м от дна. В том же 

улове находился самец Hepomadus tener. Гори была представлена глубо-

ководная цветная фотография, на которой крупная особь Plesiopenaeus 

armatus плавает непосредственно над дном.

Некоторые авторы считают аристеид донными животными (Roberts, 

Pequegnat, 1970; Crosnier, 1978). И действительно, промысловый вид 

Средиземного моря Aristeus antennatus ловят донными тралами, но их 

настраивают так, чтобы нижняя подбора трала шла не по дну, а на не-

котором расстоянии от него. Это одно из условий достижения макси-

мальных уловов и максимальной сохранности выловленных креветок 

(устное сообщение К. Г. Кухаренко). Все вместе взятое и позволило нам 

отнести представителей семейства Aristeidae к жизненной форме при-

донных креветок материкового склона и абиссали, то есть креветок, спо-

собных, максимум, стоять на дне и охотящихся там же, но обитающих 

в придонных слоях воды (Буруковский, 1981, 2009).

4. Пелагические креветки

Виды, перешедшие к жизни в толще воды, полностью потеряв связь 

с субстратом и придонными слоями воды, или же попадающие в них 

лишь время от времени.
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Если исключить из числа пелагических креветок маленькую, но от-

дельную экологическую группу видов, связанныс с плавающими водо-

рослями (саргассами), все остальные пелагические виды можно разде-

лить на несколько более мелких групп. Они хорошо соответствуют эко-

логическим группам планктеров и нектеров из других крупных таксонов 

морских животных, выделенных ранее (Парин, 1968; Беклемишев К. В., 

1969; Парин, Несис, Кашкин, 1977).

3.1. Эпипелагические креветки

Группа относительно малочисленная, но своеобразная. В ней можно 

выделить:

3.1.1. Эпипелагические шельфовые креветки

К этой группе относятся, главным образом, креветки из двух се-

мейств. В семействе Sergestidae (Dendrobranchiata) это рода Acetes (16 ви-

дов), Sicyonella (три вида) и монотипический Peisos (P. petrunkevichi). В се-

мействе Pasiphaeidae (Pleocyemata) лишь один род — Leptochela (15 ви-

дов). Сюда же можно отнести и Discias atlanticus (Disciadidae, Pleocyemata) 

с мелководий Бермудских островов, по ночам встречающийся в план-

ктоне. Остальные семь видов этого рода, вероятно, ближе к креветкам, 

живущих в укрытиях (коралловым рифам), но они очень мало изучены.

3.1.2. Эпипелагические океанические креветки

Сюда входят род Lucifer (Sergestidae Dendrobranchiata) — семь видов. 

С некоторой осторожностью к ним же мы относим креветок из моно-

типического рода Pelagopenaeus и рода Funchalia (четыре вида, Penaeidae, 

Dendrobranchiata). Некоторые из них днем могут совершать довольно 

большие вертикальные миграции, в ночное время обитая в эпипелаги-

али (Буруковский, Роменский, 1991).

Такая высокая степень «экологического эндемизма» говорит об отно-

сительно большом возрасте этой фауны, что подчеркивается как малым 

количеством видов, ее составляющих, так и тем, что все эти семейства, 

будучи довольно специализированными, относятся к относительно при-

митивным в подотряде, а рода — к мало продвинутым в своих семей-

ствах. Вся совокупность этих креветок в целом производят впечатление 

осколка какой-то давно исчезнувшей фауны креветок.

К этой группе ранее относили и индо-вестпацифическое семейство 

Thalassocarididae (Pleocyemata) с двумя родами: Thalassocaris (с тремя 

видами) и Chlorotocoides с видом C. spinicauda. Однако оказалось, что, 

например, Thalassocaris crinita (и, очевидно, другие виды рода) в толще 

воды проводят время только ночью, а днем специализируются по об-

скребанию кораллов (De Grave, Tin-Yam Chan, 2010).

3.2. Мезо- и батипелагические креветки

Строго говоря, это сборная группа, так как она может быть подразде-

лена на более мелкие группировки в зависимости от их горизонтального 

и вертикального распределения. И среди мезопелагических, и среди 

батипелагических имеются неритоокеанические креветки. Поскольку 

далеко не для всех видов известны особенности их батиметрического 

распределения и географического распространения, здесь пока воз-

можно производить подразделение только достаточно «грубо». С другой 

стороны, это не нарушает нашего замысла, так как нас в первую оче-

редь интересует отношение данных креветок к субстрату, а не их узкое 

горизонтальное распределение. Например, батипелагичекая креветка 

Acanthephyra pelagica, оказываясь над материковым склоном, во время 

вертикальных миграций может вступать в контакт с дном, что хорошо 

маркируется появлением в ее желудке донных или придонных жертв 

(Буруковский, 2009; Буруковский, Андреева, 2010).

Мезо- и батипелагические креветки имеются в семи семействах. 

Среди них монотипическое семейство Physetocarididae с единствен-

ным видом Physetocaris microphtalma и отдельные олиготипические или 

монотипические рода в нескольких политипических семействах. Сюда 

относятся семейство Disciadidae с родами Lucaya (единственный вид 

L. bigelowi) и Kirnasia с видами K. nesisi и K. siedleckii. Степень изученно-

сти этих видов минимальна. Это же относится и к креветкам семейства 

Bresiliidae, в котором представлен весь спектр форм: от мелководных 

донных до батипелагических.

Оставшиеся четыре семейства (из Dendrobranchiata Sergestidae и из 

Pleocyemata Pasiphaeidae, Oplophoridae, Acanthephyridae, и виды из не-

которых родов семейства Pandalidae). В каждом из этих семейств имеет-

ся то или иное количество родов, пусть глубоководных, но придонных, 

а не пелагических. Семейство Sergestidae выпадает из круга наших ин-

тересов, так как на период времени, пришедшийся на сбор нами мате-

риалов для данной работы, систематика этого семейства была в таком 

состоянии, что сейчас, после ревизии семейства, выяснить валидные 

названия всех идентифицированных нами 35–40 лет назад видов, 

не представляется возможным. В семействе Pasiphaeidae, кроме при-

донного рода Psathyrocaris (см. выше) и упоминавшегося выше шель-

фового Leptochela, все виды мезо- и батипелагические. Рода Pasiphaea 

и Glyphus тесно связаны с материковым склоном, а остальные, вероятно, 

батипелагические океанические креветки, спорадически попадающие 

в донные тралы, когда оказываются над материковым склоном.

Виды семейств Oplophoridae и Acanthephyridae все без исключение 

мезо- и батипелагические. Среди них есть те, что можно считать не-

рито-океаническими (в некоторых родах), есть хорошо выраженные 

интерзональные рода, и есть рода, представители которых редко по-

кидают батипелагиаль даже для выхода в мезопелагиаль.

И наконец, в семействе Pandalidae, в котором имеются и эпибен-

тосные донные, и комменсалы, и придонные виды, есть и несколько 

пелагических видов в отдельных родах.

62 63



Для всей совокупности пелагических креветок характерны редук-

ция ходильных ног в той или иной степени (достигает максимума 

у Physetocaris microphtalma), или приобретение ими строения, не по-

зволяющего опираться на субстрат (Parapandalus filipes из Pandalidae, все 

без исключения Sergestidae и Pasiphaeidae), или превращение их хоть 

и в крепкие, но сильно укороченные придатки (как у Acanthephyridae 

и Oplophoridae). Для большинства типично появление сильно сжатого 

с боков тела (Sergestidae и Pasiphaeidae или килей на карапаксе и абдо-

мене. И конечно же, редукция рострума — от потери им формы сжатой 

с боков пластинки при сохранения длины, сравнимой с длиной карапак-

са, а иногда и с длиной тела, и до полной потери рострума.

Все перечисленные нами признаки, характерные для каждой из 

групп, конечно, не абсолютны. Можно встретить все переходные фор-

мы. Сюда относятся и те случаи, когда образ жизни обгоняет морфоло-

гию (Криволуцкий, 1967), и гетеротопные креветки, одинаково актив-

но ведущие жизнь у дна, как бентопелагические виды; зарывающиеся 

в грунт креветки, которые могут быть активны значительную часть вре-

мени суток на его поверхности (например, креветки Penaeus sensu lato). 

Другой яркий пример — креветки родов Bathypalemonella (семейство 

Campylonotidae), Leontocaris (семейство Hippolytidae). Эти креветки име-

ют и хорошо выраженный саблевидный рострум (как у эпибентосных 

креветок), чрезвычайно сильно развитые клешни второй пары переопод, 

как у норных креветок. Эта клешня, в отличие от всех остальных видов 

креветок, живущих в укрытиях и имеющих мощные клешни, может кре-

питься под карапаксом так, что не мешает активному плаванию. В ре-

зультате, как считает Брюс (Bruce, 1966), креветка может вести жизнь, 

типичную для эпибентосного вида, активно передвигаясь по субстрату 

или около него, или, при необходимости, скрываться в норе или в лю-

бом другом укрытии трубчатой формы. В результате адаптации к такому 

образу жизни и получилось любопытное совмещение обликов эпибен-

тосной и живущей в укрытии креветок в одной особи.

Тот же автор (Брюс, 1976) указывает, что некоторые типичные ком-

менсалы губок были неоднократно встречены в планктоне в ночное 

время.

Наличие постепенных переходов между отдельными экологиче-

скими типами, плохая изученность большинства креветок затрудняют 

анализ экологической структуры таксоценов креветок. Единственная 

возможность избежать грубых ошибок при использовании жизненных 

форм в качестве инструмента исследования, это расширение «классо-

вого промежутка» для каждой жизненной формы. Кроме того, мы исхо-

дили из особенностей объекта исследования: фауны креветок шельфа, 

его кромки и преимущественно верхней части материкового склона 

западноафриканских вод. Поэтому мы ограничили круг выделяемых 

нами жизненных форм следующими:

1. Зарывающиеся или живущие в укрытиях креветки (ЗУ).

2. Эпибентосные донные креветки (ЭД).

3. Придонные креветки (П).

4. Батипелагические креветки (БП).

Последняя группа объединяет мезо- и батипелагических креветок, 

связанных в той или иной степени с дном и не подымающихся в эпипе-

лагиаль. К сожалению, далеко не для всех видов, встречающихся в водах 

Западной Африки, известны особенности их вертикального распре-

деления. Поэтому такое объединения вынуждено. Частично по этой 

причине из дальнейшего анализа экологической структуры таксоце-

нов удалены все представители семейства Sergestidae. Исключены нами 

и два вида из семейства Oplophoridae (Oplophorus spinosus и Systellaspis 

debilis), достаточно обычные в объячейке трала «Хек4М», служившего 

нам главным орудием лова. Съемка, проведенная в 1976 году в рейсе 

РТМА «Фиолент», показала, что эти два вида практически одновре-

менно встречались в уловах донного и пелагического тралов. Это не по-

зволяет уверенно судить, где же были пойманы представители данных 

видов: у дна, или в толще воды.

Эпипелагические креветки в наших материалах отсутствовали 

полностью, поэтому данную жизненную форму мы тоже специально 

не выделяли.

По этой же причине из сферы наших интересов выпали, например, 

полностью креветки гидротермалей, которые никак не связаны с фау-

ной креветок западноафриканских вод.

1.2.5. Питание креветок

Перед тем как приступить к исследованию содержимого желудков, 

креветок подвергали биологическому анализу. Методика анализа была 

разработана нами (Буруковский, 1992а, 2009) и неоднократно апро-

бирована в работе лаборатории промысловых беспозвоночных Атлант

НИРО. В соответствии с нею измерение креветок производится двоя-

ким способом. У пенеоидных креветок всегда измерялась общая длина 

тела (ДТ) от глазных орбит до конца тельсона. У каридных креветок, как 

правило, была измерена длина карпакса от глазных орбит до середины 

заднего края карапакса (ДК) и, если удавалось (у фиксированных ка-

ридных креветок тело не всегда удается разогнуть без его повреждения), 

и общая длина тела. Поэтому на всех рисунках, где эти обозначения 

имеются, мы обязательно указываем, что именно было измерено у дан-

ного вида креветок.
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Для исследования состава пищи была использована методика, раз-

работанная нами (обоснование и обзор литературы — см. Буруковский, 

2009). Суть ее в следующем. Исследованию питания предшествовал 

биологический анализ (см. выше). Затем извлеченный из креветки же-

лудок клался в чашку Петри. После его вскрытия сначала определялась 

степень его наполнения по 4-балльной шкале (Буруковский, 1969):

0 — желудок пустой;

1 — пища занимает менее половины объема желудка;

2 — пища занимает примерно половину (от одной до двух третей) 

объема желудка;

3 — желудок полный.

Содержимое желудка исследовалось в капле воды с помощью би-

нокулярной лупы МБС-9 или, при необходимости, с помощью микро-

скопа. Идентификация таксономической принадлежности жертв по их 

остаткам, как правило, производилась с точностью до класса или от-

ряда (например, Gastropoda или Bivalvia, Mysidacea, Euphasiacea или 

Isopoda). Конечно, каждый раз мы стремились определить таксономи-

ческую принадлежность жертвы как можно точнее, в идеале — до вида, 

но это не было самоцелью. Для нас значительно важнее выяснение при-

надлежности жертвы к определенной жизненной форме, отнесение ее 

к конкретной адаптивной зоне (пелагическая, донная, сидячая, зары-

вающаяся и тому подобная форма).

Во избежание недоразумений мы должны отметить, что при опи-

сании содержимого желудков под «пищевыми объектами» мы подраз-

умеваем ту часть пищевого комка или те жертвы, которые относятся 

к данному таксону, независимо от количества съеденных особей (Буру-

ковский, 1985, 2009). Используя же термин «пищевые компоненты», мы 

имели в виду не только собственно объекты питания, но и несъедобные 

предметы, попадавшиеся в желудках (песчинки, спикулы и тому по-

добное).

Жертвы подсчитывались и измерялись с помощью линейки окуляр-

микрометра бинокулярной лупы с максимально доступной точностью, 

зависящей от увеличения объектива. Поскольку креветки сильно из-

мельчают свою добычу, измерить жертву целиком удается далеко не всег-

да, поэтому обычно мы использовали для этого те части тела (прежде 

всего скелетные элементы), которые поддаются измерению (чешую, 

хрусталики глаз, отолиты или позвонки у рыб, щетинки у Chaetognatha 

и кольчатых червей, статолиты у мизид и тому подобное).

В зависимости от количества пищи в желудке соотношение компо-

нентов в пищевом комке оценивалось по-разному. Во всех желудках 

с пищей определялось наличие той или иной жертвы, и эти данные 

использовались для расчета частоты их встречаемости (ЧВ) (как про-

цент желудков, в которых была встречена данная жертва или данный 

компонент от числа всех исследованных желудков с пищей). В полных 

желудках (оцениваемых баллом наполнения 3) определялись объем-

ные соотношения компонентов пищевого комка визуально с точностью 

до 10 %. Полные желудки выбирались потому, что благодаря этому мы 

избегали воздействия на результат оценки разной степени перевари-

ваемости пищевых остатков в той или иной степени опорожненных 

желудков. Жертвы или пищевые компоненты, доля которых составляла 

менее 10 %, просто перечислялись. По этим данным рассчитывался за-

тем реконструированный средний или виртуальный пищевой комок.

Впервые метод определения на глаз процентного соотношения пи-

щевых объектов в желудке был использован М. В. Желтёнковой (1939) 

при исследовании роли моллюсков в питании северо-каспийской во-

блы (Rutilus rutilus caspicus). Она и посоветовала нам использовать этот 

подход при изучении питания креветок.

ЧВ объектов питания, их количество в желудке, а также размеры 

жертв или других компонентов в пищевом комке можно считать редук-

ционными характеристиками питания. Реконструированный усреднен-

ный или виртуальный пищевой комок можно уже отнести к интеграль-

ным характеристикам питания. К ним же можно отнести следующие 

рассчитываемые по данным изучения состава пищи параметры:

— Среднее количество жертв в желудке (коэффициент Фроерма-

на, К
Ф

) рассчитывается как сумма всех частот встречаемости кормовых 

объектов (песок, или, например, спикулы губки сюда не включаются), 

поделенная на 100.

— Частота доминирования (ЧД). Это ЧВ полных желудков (в %), где 

один из компонентов пищевого комка составляет 60 % и более от его 

объема, то есть доминирует по количеству. Впервые использование ее 

было предложено М. И. Тарвердиевой (1979), поэтому мы предлагаем 

назвать ее Индексом Тарвердиевой (И
Т
).

Оба этих показателя служат частными случаями более общего под-

хода. С его помощью можно от описательной характеристики пита-

ния данного вида перейти к идентификации способа добывания пищи 

или способа охоты у хищной креветки (под хищником мы понимаем 

животное, питающееся живой добычей, независимо от ее размеров 

и таксономической принадлежности). Этот подход мы применяем при 

характеристике почти всех видов, чье питание описано ниже, используя 

ранее опубликованные нами работы (Буруковский, Фроерман, 1974; 

Буруковский, 1985). В заключительной части книги мы еще раз воз-

вращаемся к нему в IV главе, посвященной описанию питания запад-

ноафриканских креветок. В ней мы уточним этот подход, используя 

материал самой книги.

Редукционные и интегральные характеристики питания должны 

применяться совместно, так как они дополняют друг друга, посколь-
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ку первые можно считать дискретными, а вторые — континуальными 

параметрами питания. По отдельности они дают одностороннее пред-

ставление о питании изучаемого объекта. В качестве примера можно 

привести роль фораминифер в питании некоторых видов. Их ЧВ может 

достигать 60–70 %, благодаря чему они попадают в категорию наиболее 

часто встречающихся пищевых объектов. Но их доля в объеме вирту-

ального пищевого комка не превышает 0,1–0,2 % (исключение — вид 

Alpheus cf. longiforceps, см. ниже). Сопоставление этих двух характери-

стик вводит некий поведенческий параметр в оценку отношения данно-

го вида креветки к фораминиферам. Еще ярче это выявляется, напри-

мер, при анализе онтогенетических изменений частоты встречаемости 

и соотношения компонентов виртуального пищевого комка. Может, 

например, возникнуть такой вариант: ЧВ данной жертвы у более круп-

ных креветок постепенно уменьшается, а ее доля в виртуальном пище-

вом комке увеличивается. Следовательно, креветка питается данной 

жертвой реже, но в больших количествах. Количество примеров можно 

было бы умножить, но все они приводятся ниже, в процессе описания 

питания конкретных видов.

Методические аспекты исследования питания креветок, которые 

затрагивают проблему интерпретации результатов, полученных с по-

мощью вышеуказанной методики, излагаются в главе IV, посвященной 

трофическим характеристикам разных жизненных форм креветок.

Вторая глава 

РАЗЛИЧНЫЕ АСПЕКТЫ 

РАСПРОСТРАНЕНИЯ КРЕВЕТОК 

ЗАПАДНОАФРИКАНСКИХ ВОД

1. Таксономический состав фауны

Фауна морских креветок западноафриканских вод обитает в пре-

делах гигантского региона, ограниченного с севера мысом Спартель 

(36° с. ш.) в Гибраларском проливе, с юга — мысом Доброй Надежды 

(35° ю. ш.). Еще одной естественной границей служит урез воды, хотя 

практически для нас он был недостижим, и поэтому данная граница 

сдвинута до глубины 10 м как наименьшей доступной для судов, с бор-

та которых мы собирали собственные материалы. Поэтому информа-

ция о видах, обитающих мельче, получена из доступных нам публи-

каций. В качестве другой границы мы условно принимаем подножие 

материкового склона, то есть глубины 2–2,5 тыс. м. Кроме этого, к за-

падноафриканской фауне мы относим креветок, обитающих у остро-

вов Канарских, Зеленого мыса, Фернандо-По, Аннобон, Сан-Томе 

и Принсипи.

Нам кажется, что степень изученности фауны креветок различных 

районов описанного выше региона достаточно высока. Район от Ма-

рокко до мыса Рас-Нуадибу был исследован Lagardère (1971), Abbes, 

Casanova (1973), Буруковским (1980а, 1982). Фауна вод Мавритании 

от Рас-Нуадибу до Сенегала была подробно описана Буруковским и Ро-

менским (1995). Кроме того, отдельные сведения о креветках в районе 

от Западной Сахары до мыса Пальмас разбросаны в работах Хольтхойса 

(1951), Моно (1966), Форе (1964), Морэна (1968), Буруковского, Бу-

ланенкова (1969), Буруковского (1970б, 1982б) и, наконец, довольно 

полно описана несколько позднее Буруковским (1989), До сих пор наи-

менее охваченным фаунистическими работами остался Гвинейский за-

лив от мыса Пальмас до устья Рио-Муни. Все сведения в виде отдельных 
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ссылок на находки креветок — в работах Le Loeuff, Intes, 1969; Crosnier, 

1965; Rossignol, 1962, Буруковский, 1982 и Букатин, Буруковский с со-

авт., 1982; Powel, 1985; De Grave, Anker, 2008. Особенно плохо известна 

фауна кромки шельфа и материкового склона этого региона. Чтобы 

стала понятна причина этого, достаточно взглянуть на карту рельефа 

дна. Лишь заливы Бенин и Биафра характеризуются хорошо развиты-

ми шельфом и материковым склоном. Далее на запад шельф сильно 

сужается, резко обрываясь крутым и узким материковым склоном, 

практически недоступным для траловых работ. Видовой состав креве-

ток шельфа и его кромки заметно обеднен, среди креветок шельфа при-

сутствуют виды кромки и верхней части материкового склона (Букатин, 

Буруковский с соавт., 1982).

Достаточно полно охарактеризована фауна креветок между Рио-Му-

ни и устьем Кунене (Буруковский, 1978), а также и южнее, у берегов 

Намибии, вплоть до южной оконечности Африки. Эта информация 

имеется и в отдельных упоминаниях в работах Барнарда (Barnard, 1950), 

Lebour (1954), Grandley, Penrith (1965), в цикле статей Kensley (1968, 1970, 

1981). Последний, в частности, выделил район западноафриканских вод 

к югу от Кунене в качестве специальной зоогеографической провинции 

Индо-Вестпацифической зоогеографической области, которую он на-

звал «Намакуа» (Kensley, 1983). Более подробные и последовательные 

описания фауны Намибии содержатся в работах Буруковского (1976, 

2011), Буруковского и Роменского (1979, 1980, 1992), а также в статье 

Макферсона (Macpherson, 1991).

Список видов креветок шельфа, его кромки и верхней части ма-

терикового склона западноафриканских вод приведен в табл. 3. Мы 

не беремся утверждать, что он исчерпывающе полон, но то, что он в до-

статочной степени репрезентативен для зоогеографического описания 

и анализа фауны креветок данного региона, мы не сомневаемся. Наи-

более бурный период описания новых таксонов пришелся примерно  

на четверть века между 1951 и 1975 годами. Затем до сегодняшнего дня 

было описано всего лишь около десятка новых видов, в основном из вод 

Намибии.

По результатам наших сборов с 1963 по 1988 год и из упомянутых 

выше работ мы составили список из 254 видов креветок, относящихся 

к 26 семействам и 109 родам (см. табл. 3). В него вошли, в том числе, 

22 вида из 12 родов семейства Sergestidae, которые были нами приведены 

в соответствие с современной таксономической структурой семейства 

(Veresсhaka, 2000, 2010; Judkins, Kensley, 2008; De Grave, Fransen, 2011). 

Однако они не будут использованы в экологическом анализе состава 

таксоценов креветок также, как и креветки семейства Oplophoridae и 

некоторые виды из семейства Acanthephyridae.

Причины этого были указаны выше.

2. Креветки атлантического сектора 
Марокко

а) Общая характеристика региона

Марокко располагается на северо-западе африканского континента, 

в пределах средиземноморской и пустынной зон субтропического по-

яса. Страна входит в состав своеобразной природной зоны — Атласской 

области Африки, которая разделена на две части горами альпийско-

го происхождения: хребтом Высокий Атлас, который тянется с севе-

ро-востока на юго-запад, достигая побережья Атлантического океана 

в районе мыса Агадир (Горнунг, Уткин, 1966). К северо-западу от хребта 

располагаются типичные субтропики, а к югу — пустыня Сахара. Эти 

особенности рельефа суши и климата сказываются и на морфологии 

дна прибрежных районов атлантического Марокко, и на особенностях 

осадкообразования к северу и югу от мыса Агадир. Именно здесь хребет 

Высокий Атлас упирается в берег океана, образуя естественную границу 

между северными и южными районами Марокко.

Ширина шельфа от уреза воды до его кромки колеблется у атлан-

тического Марокко от 10 до 30 миль. Переход от шельфа к его кромке 

расположен вдоль всего атлантического побережья Марокко на глу-

бине 140–150 м, лишь на самом юге смещаясь на глубины 110–104 м 

(Erimesco, 1967).

Рельеф дна довольно сложен. Вытянутые скалистые гряды череду-

ются с более или менее ровными участками дна. В районе Рабата изо-

бата 100 м приближается к берегу на рсстояние 5 миль, а между мысами 

Кантен и Гир берег тянется почти меридионально. Здесь кромка шельфа 

сильно изрезана оврагоподобными образованиями с перепадами глубин 

до 40 м. Рельеф дна характеризуется наличием гребней, тянущихся па-

раллельно берегу. Южнее дно шельфа становится ровнее, хотя и здесь 

встречаются скалистые банки на глубинах 50–100 м.

Крутизна материкового склона меняется с севера на юг от 2–3° 

в районе к северу от Эль-Джадиды, до 8–11° — южнее, иногда стано-

вясь несколько положе, а на самом юге Марокко уклон становится даже 

менее 2° (1,7° у мыса Джуби (Хуби) (Erimesco, 1967; Лушин, 1970).

В пределах всего района на глубинах 25–50 м располагаются песча-

ные грунты, перемежающиеся каменистыми участками (Морэн, 1968). 

На глубинах 50–100 м они сменяются илистыми и илисто-песчаными 

грунтами. На глубинах 120–180 м, то есть вдоль кромки шельфа, тя-

нется почти непрерывный барьер из кораллов (Dendrophyllea ramea), 

субстратом для которых служат скалистые выступы. В северной части 

атлантического сектора Марокко песчано-илистые грунты достигают 
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300 м, сменяясь затем песчаным илом. На глубинах 350–500 м здесь 

находятся малопесчаные илы.

К югу от мыса Гир характер грунтов несколько меняется: на глубинах 

40–80 м имеется илистая зона, на самом юге Марокко сменяющаяся 

более песчанистыми грунтами. На несколько больших глубинах (100–

150 м) располагаются кораллы, не образующие, впрочем, как на севере, 

непрерывного барьера. И так же, как на севере, на глубинах более 350 м 

располагаются илы (Collignon, 1965; Морэн, 1968).

Берега атлантического сектора Марокко омываются Канарской по-

верхностной водой, занимающей восточный субтропический район 

в северной части Атлантического океана и охватывающей слой до 150 м 

(Муромцев, 1963; Кафанов, Кудряшов, 2000).

Циркуляция в поверхностном слое определяется восточным крылом 

антициклонической субтропической системы: Канарским течением 

и господствующими ветрами. В осеннее время ветвь Канарского тече-

ния следует вдоль берегов, захватывая по ширине зону в 2–3° широты. 

В летнее время образуется Канарское противотечение, достигающее Ги-

бралтарского пролива. Осенью оно распространено не севернее 30° с. ш. 

(Васильев, Макаревич, 1975). Средиземноморские воды доходят вдоль 

шельфа атлантического сектора Марокко примерно до Рабата (Allain, 

1968).

Поверхностный слой поверхностной структурной зоны вод в районе 

Марокко захватывает 20–30 м, а с учетом переходного слоя достига-

ет 50–80 м. Глубже, до 550 м, располагается пограничный слой между 

поверхностной и промежуточной структурными зонами. Последняя 

в районе Марокко охватывает огромный пласт воды, нижняя граница 

которого находится на глубинах 2100–2300 м (Степанов, 1974).

Сезонная изменчивость гидрологических условий атлантическо-

го сектора Марокко во многом зависит от действия господствующих 

ветров северных и северо-восточных направлений. Начиная с вес-

ны, на шельфе наблюдаются регулярные выходы глубинных вод (ап-

веллинг). Судя по их характеристикам (минимальные температуры 

15–16 °C и соленость 36 ‰), они подымаются с глубин около 200 м. 

Влияние апвеллинга прекращается осенью (Furnestin, 1959; Allain, 1968; 

Maurin, 1968). Интенсивность апвеллинга вдоль атлантического побе-

режья Марокко не всюду одинакова. Их регулярное влияние просле-

живается в районе от Эль-Джадиды до мыса Гир и от устьевого участка 

Уэд-Масса до Пуэрто-Кансадо — в средней и южной частях побережья.

В результате этого атлантический сектор Марокко, в зависимости 

от совокупности факторов внешней среды, можно подразделить на три 

участка: северный (примерно от Гибралтарского пролива до Касабланки 

или Рабата); средний (от Эль-Джадиды до мыса Гир); южный (от Уэд-

Масса до Пуэрто-Кансадо или мыса Джуби).

Для северного характерны относительно выровненное дно, уклон 

материкового склона не более 2–3°, влияние вод средиземноморско-

го происхождения, лишь периодическое влияние Канарского течения 

и слабый апвеллинг.

Для среднего характерен очень сложный рельеф дна, особенности 

которого отражаются и на гидрологии района. Летний апвеллинг, раз-

витый в этом районе, из-за скальных гребней, тянущихся параллельно 

берегу, прерывается и не достигает мелководья.

На южном участке рельеф дна несколько ровнее. Поэтому холод-

ная вода летнего апвеллинга, развитого здесь так же, как и на среднем 

участке, достигает самых малых глубин. Даже при ослабевании апвел-

линга здесь наблюдаются его остаточные смешанные холодные воды. 

Результат этого — выравнивание сезонных колебаний температур воды 

на мелководье и наличие холодноводного для субтропиков участка 

шельфа на юге Марокко.

б) Видовой состав креветок

Сводка по видовому составу креветок Марокко, остающаяся до сих 

пор наиболее полной, дана Лагардером (1971), который собрал таксоно-

мическую, фаунистическую и экологическую информацию о 64 видах. 

Среди них не только те, что действительно обитают в водах атлантиче-

ского сектора Марокко, но и виды, находка которых в этом районе ве-

роятна. Например, Plesionika gigliolii и P. antigai. Их присутствие в водах 

Марокко было нами подтверждено, как и для ряда других видов, еще 

более расширив описанную Лагадером фауну креветок (Буруковский, 

1980а). В нашей работе было описано распространение и батиметри-

ческое распределение 41 вида креветок из 28 родов 13 семейств, среди 

которых 5 видов в данном регионе были отмечены впервые.

ЧВ креветок у атлантического побережья Марокко составляет 59 %, 

не оставаясь постоянной вдоль побережья с севера на юг (рис. 3, А). 

На северном участке креветки попадаются в каждом трале, а чем юж-

нее, тем реже они встречаются в уловах. Как среднее количество видов 

в одном улове, так и общее количество видов в каждом районе с севера 

на юг меняется незначительно. Общее количество видов даже несколь-

ко увеличивается от 21 на северном до 27 на южном участке.

Следовательно, причина этого — какое-то перераспределение креве-

ток на каждом участке. И действительно, на эту изменчивость наклады-

вается изменение частоты встречаемости креветок на разных глубинах 

(рис. 3, Б). На северном участке креветки встречаются на всех глубинах. 

Южнее ЧВ резко уменьшается на кромке шельфа, оставаясь равной 

100 % как на мелководьях, так и глубже кромки шельфа. И наконец, 
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южнее мыса Гир на глубинах менее 50 м креветки вообще перестают 

встречаться в уловах. Еще сильнее снижается ЧВ креветок по сравне-

нию с более северным участком и на кромке шельфа.

На всех трех участках с некоторой глубины ЧВ креветок начинает 

возрастать, достигая 100 % на глубине 300 м и более.

Итак, у атлантического побережья Марокко выделяются три участка, 

каждый из которых характеризуется разной частотой встречаемости 

креветок. Первый — северный участок, а также весь сектор на глуби-

нах более 300 м. Здесь креветки встречаются в каждом улове. Второй — 

кромка шельфа среднего и южного участков. Для него характерна по-

ниженная ЧВ креветок, что, несомненно, обусловлено особенностями 

рельефа дна и особенностью субстрата (скалистые выступы, коралло-

вые гряды). И наконец, третий — самые малые глубины самого южного 

участка атлантических вод Марокко. Здесь креветки отсутствуют, не-

смотря на то, что ни рельеф дна, ни грунты не имеют каких-то спец-

ифических особенностей, которыми можно было бы объяснить данное 

явление. Мы предполагаем, что это следствие влияния регулярного ап-

веллинга в летнее время. Благодаря ему в течение круглого года мел-

ководье южного участка в субтропиках характеризуется термическими 

условиями, скорее обычными для шельфа бореальной климатической 

зоны.

в) Зоогеографическая характеристика

При анализе распределения по глубинам креветок с разными типами 

ареалов мы использовали сводку Лагардера (1971) в дополнение к соб-

ственным данным. Как упоминалось выше, она до сегодняшнего дня — 

самый полный эколого-фаунистический обзор креветок Марокко. Ре-

зультаты, приводимые в данной книге (рис. 8), несколько отличаются 

от опубликованных нами ранее (Буруковский, 1981, рис. 2, В на с. 44). 

Со времени ее опубликования прошло много времени, были уточнены 

таксономические статусы и, соответственно, ареалы некоторых видов 

креветок (Буруковский, 1982; Буруковский, Роменский, 1982; Perez-

Farfante, Kensley, 1997), отсеяны виды, встречающиеся лишь у средизем-

номорского побережья Марокко и, наконец, мы уточнили выделяемые 

нами типы ареалов (Буруковский, 1998).

Несмотря на это, сколько-нибудь заметных принципиальных от-

личий в зоогеографической характеристике таксоценов креветок мы 

не обнаружили (табл. 5).

Атлантический сектор Марокко, в рамках зонально-биогеографи-

ческого районирования Мирового океана, располагается в переходной 

полосе северной субтропической зоны (Кафанов, Кудряшов, 2000). Мо-

рэн (1968) отнес его к Иберо-Марокканскому району. Бриггс (Briggs, 

1974) — к Мавританской провинции Седиземноморско-Лузитанской 

зоогеографической области. Несис (1980, 1982) по результатам свое-

го исследования зоогеографического положения Средиземного моря 

пришел к выводу, что (цитирую)«Лузитанская, Мавританская и Сре-

диземноморская — три самостоятельные провинции Лузитано-Среди-

земноморской надпровинции, которая представляет собой самостоя-

тельный фаунистический центр и не принадлежит ни к Атлантической 

бореальной, ни к Восточноатлантической тропической области. Фауна 

этой надпровинции в основе своей — нижнеплиоценовая низкоборе-

ально-субтропическая фауна северо-восточной Атлантики, она не име-

ет прямых, не опосредованных через тропическо-субтропическую вос-

точноатлантическую фауну, связей с фаунами тропической западной 

Атлантики или Индо-Вестпацифики…  Мавританская провинция при-

надлежит к северной субтропической зоне и аналогична Каролинской 

провинции».

Рис. 3. Общая характеристика распределения креветок в водах Марокко:

А — с севера на юг; Б — в зависимости от глубины: 1 — общая частота 

встречаемости креветок; 2–4 — частоты встречаемости креветок, соотвественно, 

в северном (35°15–34° с. ш.), в среднем (33°59–32° с. ш.) и южном (31°59–28° с. ш.) 

районах; 5 — среднее количество креветок на улов
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Полностью принимая сказанное К. Н. Несисом, мы все же дума-

ем, что все приведенные им доводы вполне могут относиться к само-

стоятельной зоогеографической области, и в данной работе таковой ее 

и считаем, хотя бы просто для удобства сравнения с фауной креветок 

Западноафриканской тропической зоогеографической области (см. 

ниже).

Креветок, встреченных в Мавританской провинции Средиземно-

морско-Лузитанской зоогеографической области, мы подразделили 

на пять групп в соответствии с типами ареалов, описанными нами выше.

Это эндемики области. Их доля составляет около 11 % (см. табл. 5, 

СЛ). Две группы креветок с интеррегиональными ареалами (два вида, 

обитающие, кроме Средиземноморско-Лузитанской зоогеографиче-

ской области, также и в Северо-Восточной Атлантике — СВА в табл. 5, 

и четыре вида, заселяющие Средиземноморско-Лузитанскую и Запад-

ноафриканскую тропические области — ВА в табл. 5), соответственно 

составляющие 5,4 и 10,8 % от всех видов. Амфиатлантические креветки 

представлены шестью видами (16,2 %). Доминируют в районе широко 

распространенные виды (АИТ в табл. 5), составляющие почти 60 %.

Несмотря на то что фауна креветок атлантического сектора Марок-

ко носит откровенно смешанный характер, она может быть отнесена 

к Средиземноморско-Лузитанской зоогеографической области, что со-

впадает с выводами, сделанными на основании изучения фауны рыб 

и головоногих этого региона (Морэн, 1968; Несис, 1982). Фауна креве-

ток несколько варьирует с севера на юг от одного из выделенных выше 

физико-географических подрайонов атлантического сектора Марокко 

к другому. В каждом из них имеются от двух до семи видов креветок (см. 

табл. 5), не встреченных нами в других подрайонах. Однако лишь у двух 

из них здесь проходят границы ареалов: у Palaemon serratus — южная 

(Лагардер, 1971) и у Parapontophilus gracilis — северная. Для остальных 

видов, которые были встречены лишь в одном или двух из этих подрай-

онов, это, видимо, лишь следствие пятнистости распределения. Это же 

относится, вероятно, к пелагической Pasiphaea sivado и к эпибентосной 

Plesionika antigai. Виды, встречающиеся на всем протяжении атлантиче-

ского сектора, демонстрируют заметные колебания частоты встречае-

мости. В одних случаях это, вероятно, тоже следствие пятнистости рас-

пределения, как у Parapenaeus longirostris, Chlorotocus crassicornis, Plesionika 

heterocarpus и других достаточно распространенных видов. У таких видов, 

как Alpheus glaber, резкое уменьшение частоты встречаемости, возмож-

но, признак выклинивания вида с приближением к южной границе его 

ареала. Пятнистость распределения хорошо иллюстрируется изменени-

ем и плотности поселений, и средней удельной биомассы (рис. 4). Это, 

вероятно, вызвана пятнистостью распределения оптимальных условий 

среды в пределах ареалов этих видов (мозаичность ареалов). В целом же 

Таблица 5

Частота встречаемости креветок в атлантических водах Марокко

Виды

Участки

Тип ареала35°15′–
34° с. ш.

33°59′–
32° с. ш.

31°59′–
28° с. ш.

Crangon crangon

Melicerthus kerathurus

Palaemon serratus

Plesionika ensis

Parapandalus narval

Pasiphaea sivado

Aegaeon cataphractus

Alpheus glaber

Solenocera membranacea

Chlorotocus crassicornis

Parapenaeus longirostris

Plesionika heterocarpus

Plesionika gigliolii

Plesionika edwardsii

Plesionika martia

Plesionika acanthonotus

Aristeomorpha foliacea

Aristeus antennatus

Aristaeopsis edwardsaianus

Hymenopenaeus debilis

Nematocarcinus gracilipes

Stenopus spinosus

Plesionika williamsi

Ligur ensifer

Psathyrocaris infirma

Eupasiphae gilesi

Pasiphaea hoplocerca

Acanthephyra purpurea

Plesionika antigai

Systellaspis pellucida

Pontophilus spinosus

Parapontophilus gracilis

Penaeopsis serrata

Heterocarpus ensiferus

Pasiphaea multidentata

Glyphus marsupialis

Acanthephyra eximia

4,2

12,5

4,2

4,2

8,3

16,7

12,5

33,3

70,8

50,0

75,0

45,8

4,2

4,2

16,7

8,3

12,6

16,7

8,3

4,2

4,2

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

8,7

4,3

—

—

4,3

13,0

13,0

4,3

52,2

26,1

4,3

4,3

13,0

8,7

4,3

13,0

8,7

13,0

4,3

4,3

4,3

4,3

8,7

4,3

4,3

4,3

4,3

8,7

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

7,8

2,0

2,0

2,0

23,5

7,8

17,6

17,6

2,0

2,0

13,7

5,9

7,8

7,8

5,9

5,9

3,9

—

—

—

—

—

—

3,9

9,8

7,8

2,0

2,0

11,8

2,0

2,0

2,0

2,0

СВА

ВА

СВА

АИТ

АИТ

СЛ

АИТ

СЛ

СЛ

АИТ

ВА

ВА

АА

АИТ

АИТ

АА

АИТ

АИТ

АИТ

АА

АИТ

ВА

АИТ

АИТ

АИТ

АИТ

АА

АА

СЛ

АИТ

АИТ

АИТ

АА

АИТ

АИТ

АИТ

АИТ

Количество тралений 24 23 51

Из них с креветками 24 18 26

Частота встречаемости, % 100 78,2 51,0

76 77



можно сделать вывод, что на всем протяжении атлантического сектора 

Марокко обитает практически единая фауна креветок. Следовательно, 

названный регион представляет собой зоогеографическое целое.

г) Батиметрическое распределение

Креветок атлантического сектора Марокко можно подразделить 

на четыре таксоцена (рис. 5).

В первый входят виды, в основном обитающих на глубинах менее 

50 м и не встречающихся глубже 100 м. Ни один из них не играет в нем 

руководящей роли ни по частоте встречаемости, ни по значению в об-

щем улове креветок. Границы его лежат в пределах поверхностного слоя 

поверхностной структурной зоны вод (Степанов, 1974).

Второй таксоцен (10 видов) обитает на глубинах 20–520 м. На глуби-

нах менее 50 м все креветки этого таксоцена, кроме Solenocera membra-

nacea, известны только по находкам в желудках донно-придонных рыб 

(Буруковский, 2009). По частоте встречаемости в уловах доминируют 

(в порядке убывания) Parapenaeus longirostris, S. membranacea, Chlorotocus 

crassicornis, Plesionika heterocarpus. Однако по значению в уловах креве-

ток на втором месте P. heterocarpus, которая совместно с P. longirostris со-

ставляет основу уловов креветок, особенно на глубинах 300–500 м. Для 

двух других видов характерно наличие двух пиков частоты встречаемо-

сти. Один — на глубинах 50–100, второй — 200–500 м. Это можно объ-

яснить наличием кораллов и скальных выступов на глубинах 100–200 м, 

которые как бы разделяют биотоп этих видов на две части.

В целом это таксоцен пограничного слоя между поверхностной 

и промежуточной структурными зонами и его границы хорошо совпа-

дают с границами слоя в данном районе (Степанов, 1974).

Внутри таксоцена намечается своя инфраструктура. Так, зарыва-

ющаяся S. membranacea тяготеет к глубинам 50–100 м, выше полосы 

жестких грунтов. Ни один из видов не имеет преобладающего значения. 

Глубже 200 м уже появляются два вида, которых можно назвать руко-

водящими: P. longirostris и Ch. crassicornis. Глубже последнего сменяет 

P. heterocarpus.

В границах собственно шельфа (50–100 м) доминирует один вид, 

а на кромке шельфа — два вида второй группы. Для всего этого таксо-

цена именно кромку шельфа можно считать предпочитаемой частью 

биотопа.

В третий таксоцен входят девять видов креветок, которые заселяют 

глубины 500–700 м. Доминируют здесь Plesionika martia, Aristeomorpha 

foliacea, Penaeopsis serrata, Systellaspis pellucida. Такой же порядок сохра-

няется и при оценке их значения в уловах (исключая малочисленного 
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S. pellucida). Этот таксоцен с полным основанием можно назвать верх-

несклоновым.

Представители последнего, четвертого таксоцена (16 видов), попада-

лись в уловах лишь глубже 700 м (или встречались на этих глубинах чаще 

всего). Формально это тоже верхнесклоновые виды, но точно класси-

фицировать эту группу затруднительно, так как максимальные глубины 

сбора материалов не превышали в этом районе 900 м. Некоторая ее обо-

собленность (видимо, того же ранга, что и инфраструктура группиров-

ки кромки шельфа) не вызывает сомнений. Руководящие формы здесь 

Aristeus antennatus и Aristaeopsis edwardsiana. Оба эти таксоцена в районе 

Марокко обитают в пределах промежуточной структурной зоны вод.

Среднее количество видов креветок в одном улове увеличивается 

от пяти на шельфе (исключая виды, встреченные только в желудках 

у рыб) до 10 на кромке шельфа. К глубине 700 и более метров это коли-

чество возрастает до 20.

Среднее количество видов в одном улове увеличивается от одного 

на шельфе до семи на материковом склоне. Той же закономерности под-

чиняется количесвт доминирующих видов. На мелководье (20–50 м) их 

нет вообще, в средней части шельфа появляется один, на кромке — два, 

и на материковом склоне — четыре доминирующий вида.

Использование индексов видового разнообразия подтверждает на-

личие выделенных нами четырех батиметрических группировок (рис. 6), 

Рис. 5. Батиметрическое распределение и жизненные формы креветок Марокко

Рис. 6. Изменение некоторых характеристик фауны креветок Марокко с глубиной:

1 — коэффициент видового разнообразия (по Глиссону); 2 — среднее количество 

видов креветок в одном улове; 3 — общее количество видов креветок, встреченных 

на данной глубине

80 81



хотя величина индекса для группировки, обитающей на глубинах менее 

50 м, явно завышена. Это объясняется тем, что в уловах в среднем встре-

чается по одному виду (то есть практически разнообразия нет), но в фор-

мулу включены все креветки в пробе, поэтому и величина индекса за-

метно отличется от нуля: 0,8). В данном случае сама невозможность 

использовать индекс Глиссона может служить характеристикой данной 

группы. На глубинах 50–500 м обитает группировка, характеризующаяся 

индексом 0,5–0,7. Ее цельность очень хорошо подчеркивается практи-

ческим отсутствием колебаний величины индекса видового разнообра-

зия, то есть его фактическим единообразием на всем протяжении этих 

глубин. Глубже 500 м индекс резко увеличивается — до 1,1 (рис. 6, 3), 

а на глубине 700 м достигает уже 1,75.

Совпадение четырех разных величин индекса Глиссона с четырьмя 

группировками, выделенными нами по видовому составу, позволяет 

предположить, что индекс видового разннобразия представлянет собой 

своеобразное отражение существенных особенностей структуры этих 

таксоценов, поскольку он — функция плотности поселений креветок 

на данной глубине (нами анализируется весь улов с данной обловлен-

ной площади, то есть удельная численность креветок) и их видового 

состава.

Граница между таксоценами кромки шельфа и материкового скло-

на, приходящаяся на глубины 520–550 м, хорошо совпадает с грани-

цей между поверхностной и промежуточной структурными зонами вод 

в районе Марокко (Степанов, 1974). Граница между шельфовой фауной 

и таксоценом кромки шельфа выражена значительно хуже, что вполне 

объяснимо: это связано с влиянием апвеллинга, его сезонной динами-

кой (см. выше), делающей неустойчивой стратификацию вод на этих 

глубинах.

Эндемики Средиземноморско-Лузитанской зоогеографической об-

ласти доминируют на шельфе и его кромке (рис. 7), их доля с глубиной 

уменьшается от 36 до 6,3 % в верхней части склона. Восточно-атланти-

ческие виды тоже наиболее часто встречаются на шельфе, но их доля 

в таксоцене верхней части склона выше, чем эндемиков. Амфиатланти-

ческие виды появляются лишь на кромке шельфа, и их доля с глубиной 

возрастает. Что касается широко-распространенных видов, то их доля 

от 8 % на шельфе увеличивается почти до 70 % в нижней части матери-

кового склона.

д) Экологическая структура таксоценов

Как упоминалось выше, под экологической структурой таксоцена 

мы понимаем соотношение в нем жизненных форм.

В водах Марокко в таксоцене креветок шельфа полностью домини-

руют зарывающиеся и живущие в укрытиях виды (рис. 8). Их доля со-

ставляет около 80 %. С глубиной доля этой жизненной формы в таксо-

ценах кромки шельфа и материкового склона неуклонно уменьшается. 

На кромке шельфа и верхней части материкового склона полностью 

Рис. 7. Зоогеографическая структура таксоценов креветок вод Марокко:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона

Рис. 8. Экологическая структура таксоценов креветок вод Марокко:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона
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доминируют эпибентосные виды. Придонные и батипелагические виды 

появляются только в таксоценах верхней и нижней частей материко-

вого склона. В верхней части склона их доля практически одинакова, 

а в нижней части батипелагические виды начинают полностью доми-

нировать (см. рис. 8).

Итак, для атлантического сектора Марокко, относящегося к сре-

диземноморской и пустынным зонам субтропического пояса и засе-

ленного фауной креветок Мавританской провинции Средиземномор-

ско-Лузитанской зоогеографической области, характерны следующие 

особенности распределения креветок:

1. ЧВ креветок в уловах уменьшается с севера на юг, а также на кром-

ке шельфа в связи с особенностями рельефа дна и гидрологии этого 

региона. Поэтому на его относительно холодноводном юге образуется 

зона с обедненным видовым составом креветок.

2. Вне зависимости от указанных условий ЧВ креветок увеличива-

ется с увеличением глубины, достигая 100 % на глубинах 300 м и более.

3. Все население креветок, в зависимости от особенностей верти-

кального распределения, делится на четыре таксоцена, каждый из ко-

торых тяготеет к определенной структурной зоне вод или слоям внутри 

них, и границы вертикального распространения таксоценов креветок 

связаны с границами соответствующих структурных зон.

4. Доля эндемичных видов с глубиной уменьшается, а широко рас-

пространенных — увеличивается.

5. Экологическая структура таксоценов характеризуется полным 

преобладанием зарывающихся и живущих в укрытиях видов на шельфе, 

эпибентосных — на его кромке, и батипелагических — в нижней части 

материкового склона. О роли придонных видов по материалам данного 

региона судить затруднительно.

3. Распространение креветок в прибрежных 
водах Западной Сахары

а) Общая характеристика региона

Название «Западная Сахара» в настоящее время имеет только исто-

рическое значение, и мы его используем лишь как географическое 

обозначение западноафриканских вод, лежащих между Вилья-Сисне-

рос (ныне Дахла: 23°55′ с. ш.) и мысом Рас-Нуадибу (северная часть — 

21°59′ с. ш.), известным ранее как Кап-Блан. Западная Сахара целиком 

лежит у северных границ тропической зоны, лишь на несколько десят-

ков миль заходя южнее тропика Рака (23°30′ с. ш.). По своим клима-

тическим условиям это северная аридная зона (Физико-географиче-

ский атлас мира, 1964). Прибрежные области здесь заняты пустыней 

Сахара. Это равнина с невысокими возвышенностями и песчаными 

дюнами.

Район относится к Сенегальской синеклизе, заполненной отложени-

ями мезокайнозойского возраста (Сенин, 1967). В строении шельфа это 

выражается в его выровненной поверхности и вариациях его ширины. 

Он расширяется до 70 миль в районе между Дахлой и мысом Барбас, 

сужаясь южнее до 30 миль (Морэн, 1968). Бровка шельфа лежит на глу-

бинах 100–110 м. Уклон материкового склона не более 2–3° (Лушин, 

1965), лишь в некоторых местах южнее мыса Барбас возрастая до 6°. 

Поверхность материкового склона у Рас-Нуадибу местами расчленена 

узкими каньонами и холмами с относительной высотой до 500 м (Лушин 

с соавт., 1967).

В соответствии с особенностями климатических условий для этого 

региона характерен аридный тип мобилизации и переноса обломоч-

ных материалов, и гумидный тип среды осадконакопления (Сенин, 

1974). Это обусловливает малое количество терригенного материала 

на шельфе — исключительно за счет приносимого ветром и абразией. 

В результате здесь по гранулометрическому составу преобладают мелкие 

и пылеватые пески. Характерно высокое содержание раковинного мате-

риала, резко преобладающего над терригенным. Это особенно выраже-

но в районе Дахлы, где зона гравийных осадков с большим содержанием 

карбонатов занимает все мелководье (Лушин с соавт., 1967; Сенин, 1974; 

Емельянов с соавт., 1975). На глубинах 200–300 м появляются мало-

песчаные грунты, переходящие глубже в илистый песок (Морэн, 1968).

Как и у Марокко, берега Западной Сахары омываются Канарской 

поверхностной водой. Особенности гидрологии района обусловлены 

его принадлежностью к пассатной зоне, характеризующейся мощным 

апвеллингом, а также тем, что район находится как бы на границе двух 

регионов, каждый со своей системой апвеллингов. К северу от мыса 

Рас-Нуадибу водами прибрежного апвеллинга служит Северо-Атлан-

тическая центральная, а к югу — Южно-Атлантическая водные мас-

сы (Tomczak, 1978). К югу от мыса апвеллинг усиливается в период 

осеннего охлаждения, что приводит к увеличению амплитуды сезон-

ных изменений температуры воды на поверхности, а севернее, вплоть 

до южной части Марокко, апвеллинг усиливается в период прогрева 

вод, что сглаживает годовой ход температур (Соркина, 1974). На участке 

с 20 по 25° с. ш. сильный апвеллинг наблюдается в течение всего года 

(Wooster et al., 1976). В районе 22° с. ш., например, холодная глубинная 

вода поднимается до 30 м (Coste, Slawyk, 1974). Интенсивность апвел-

линга меняется широтно даже в пределах этого небольшого района, 
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будучи на широте 20°30′ с. ш. в три раза интенсивней, чем на 23°30′ с. ш. 

(Hagen, Weiss, 1979). Можно полагать, что на протяжении трех градусов 

широты нашего района происходит перестройка от одного к другому 

типу апвеллинга, что приводит к появлению своеобразного градиен-

та условий среды между северной частью района, приближающейся 

к «южно-марокканскому», и южной, имеющей «тропический» тип ап-

веллинга.

По вертикальной структуре вод район Западной Сахары тоже в 

какой-то степени переходный, так как именно здесь происходит не-

которое уменьшение толщины поверхностного слоя, граница которого 

севернее 20° с. ш. находится на глубине 30, а южнее — 20 м; нижняя 

граница пограничного слоя между поверхностной и промежуточной 

структурными зонами севернее 20° с. ш. находится на глубине 550, юж-

нее — 500 м (Степанов, 1974).

б) Видовой состав

Сведения о видовом составе креветок прибрежных вод Западной 

Сахары имеются лишь в работе Морэна (1968) и в ряде фаунистических 

работ, как правило, относящихся к пелагическим видам, обитающим 

далеко за пределами шельфовой и склоновой зон.

Нами было встречено в этом районе 42 вида креветок, но для ана-

лиза использованы лишь 30 из них. Исключены были, как и во всех 

остальных районах, представители семейства Sergestidae, и другие 

виды, не имеющих непосредственное отношение к донным комплек-

сам и придонным видам креветок.

Для удобства анализа район был разделен на три подрайона: север-

ный, средний и южный.

В северном районе встречено лишь 15 видов креветок (табл. 6). Это 

в два раза меньше, чем в соседствующим севернее районе Марокко 

(табл. 5, Буруковский 1980а, 1982а). В промежуточном районе встречено 

16 видов, из которых четыре в северном районе не встречались. В южном 

районе было собрано 23 вида креветок, что тоже значительно меньше 

списка креветок марокканской фауны. Исходя из того, что на северном 

и южном участках встречаются всего лишь восемь общих видов, можно 

заключить: на протяжении 120 миль происходит резкая смена видового 

состава креветок.

Обедненность фауны каждого из участков объясняется выпадением 

целого ряда видов, обычных для смежных районов. Характерно и неко-

торое уменьшение частоты встречаемости креветок. В целом она равна 

68 %, очень сильно меняясь от участка к участку. На севере она состав-

ляет не более 50 %, достигая на юге 100 % (рис. 9, А).

На севере на глубинах до 200 м ЧВ не превышает 28 %, с 300 м дости-

гая 100 %; в промежуточном районе на малых глубинах креветки попа-

даются несколько чаще, чем на сравнимых глубинах северного участка, 

и уже с 200 м встречаются в каждом улове. Наконец, в южном районе 

креветки попадаются в каждом улове вне зависимости от глубин оби-

тания (рис. 9, Б).

Обнаруживается чрезвычайно бедная креветками — как качествен-

но, так и количественно — зона на шельфе и его кромке, расширяю-

щаяся с юга на север, начиная примерно с 22° с. ш. И хотя креветки 

здесь встречаются, но всего три вида: Processa macrophtalma, Aegaeon 

cataphractus, а с глубины 100 м — Plesionika heterocarpus. Как правило, 

Рис. 9. Общая характеристика распределения креветок в прибрежных водах 

Западной Сахары:

А — с севера на юг; Б — в зависимости от глубины:

1 — общая частота встречаемости креветок; 2–4 — частоты встречаемости 

креветок, соответственно, в северном (23° с. ш.), в среднем (22° с. ш.) и южном 

(21° с. ш.) районах; 5 — среднее количество креветок на улов
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в улове попадается один вид, в одном, редко в двух экземплярах за по-

лучасовой лов. При скорости траления 4 узла трал за это время облав-

ливает полосу длиной около 4 км. Напрашивается аналогия с южным 

районом Марокко.

Исходя из принципиального сходства условий в этих районах (ап-

веллинг в летнее время, приводящий к понижению температуры воды 

в течение всего года) можно полагать, что в районе от 32° до 23° с. ш. 

существует лишенная или сильно обедненная креветками зона. Явная 

причина этого — значительное понижение здесь температуры воды 

в придонных слоях, вызывающее появление участка шельфа в субтро-

пической и в северной части тропической климатической зоны со всеми 

признаками бореальных условий.

в) Зоогеографическая характеристика

По своему зоогеографическому облику район производит двой-

ственное впечатление (см. табл. 6). С одной стороны здесь, как и в во-

дах Марокко, абсолютно преобладают широко-распространенные 

виды (АИТ), составляющие половину (50 %) всех креветок. Заметную 

роль играют восточно-атлантические (ВА) и амфиатлантические виды 

(АА) — соответственно 10,0 и 16,7 %. Зато имеется единственный эн-

демик Средиземноморско-Лузитанской области (СЗЛ) — Solenocera 

membranacea (3,3 %), и появились шесть (или 20 %) эндемиков Запад-

ноафриканской зоогеографической тропической области (ЭТЗ).

Большое сродство с тропическим регионом подчеркивается и коэф-

фициентом сходства видового состава по Жаккару. С Марокко, фауна 

которого относится к Мавританской провинции Средиземноморско-

Лузитанской области (СЗЛ — Буруковский, 1980а, 1998), он составляет 

28,8 %, а с более удаленным районом — Юго-Восточной Атлантикой 

(специально выбрал ее, а не Центрально-Восточную, приэкваториаль-

ную, Атлантику) — 41 % (Буруковский, 1978а). На протяжении всего 

трех градусов широты коэффицент сходства уменьшается почти на 5 %, 

с фауной двух районов тропической Африки возрастает в 1,5–2, а с Мав-

ританией, граничащей с Сахарой, — почти в три раза (см. табл. 6).

При переходе от северного района к южному (см. табл. 6) на протя-

жении 1° широты (примерно 60 миль) видовой состав креветок обнов-

ляется почти наполовину, и лишь восемь видов заселяют весь исследо-

ванный район. Среди них «затесался» один эндемик тропической Аф-

рики — обитатель верхней части материкового склона Plesionika carinata.

Резкая смена видового состава, совместная встречаемость в одном 

улове видов-викариатов или даже некоторое наложение их ареалов 

(например, Hymenopenaeus debilis и H. chacei, Solenocera membranacea и 

Таблица 6

Частота встречаемости креветок в прибрежных водах Западной Сахары

Виды
Участки Тип 

ареала23° с. ш. 22° с. ш. 21° с. ш.

Penaeopsis serrata

Aristeus antennatus

Plesionika ensis

Aristeomorpha foliacea

Aristaeopsis edwardsaianus

Hymenopenaeus debilis

Processa macrophtalma

Plesionika heterocarpus

Plesionika martia

Pasiphaea multidentata

Glyphus marsupialis

Acanthephyra pelagica

Aegaeon cataphractus

Plesionika carinata

Parapontophilus gracilis

Pasiphaea tarda

Philocheras sculptus

Parapenaeus longirostris

Hymenopenaeu chacei

Aegaeon lacazei

Solenocera membranacea

Plesionika edwardsii

Parapandalus narval

Plesionika acanthonotus

Farfantepenaeus notialis

Solenocera africana

Pasiphaea semispinosa

Aristaeus varidens

Sicyonia galeata

Nematocarcinus africanus

3,8

3,8

3,8

3,8

7,7

11,6

7,7

19,3

19,3

15,4

11,6

15,4

7,7

3,8

3,8

—

—

—

4,8

9,5

14,2

4,8

28,5

4,8

14,2

9,5

19,0

14,2

4,8

4,8

9,5

4,8

4,8

4,8

—

—

—

—

—

—

83,2

5,6

11,1

11,1

16,7

27,8

16,7

5,6

11,1

5,6

15,6

5,6

5,6

5,6

5,6

5,6

5,6

5,6

22,2

11,1

11,1

5,6

5,6

АА

АИТ

АИТ

АИТ

АИТ

АА

ВА

ВА

АИТ

АА

АИТ

АИТ

АИТ

ЭТЗ

АИТ

АИТ

АИТ

ВА

ЭТЗ

АИТ

СЗЛ

АИТ

АИТ

АА

АА

АИТ

ЭТЗ

ЭТЗ

ЭТЗ

ЭТЗ

Количество тралений 26 21 18

Из них с креветками 13 13 18

Частота встречаемости (%) 50,0 62,0 100

Коэф. сходства с Марокко (%) 29,2 25,5 24,5

Коэф. сходства с Мавританией 25,6 74,1

Коэф. сходства 

с В. Ц. Атлантикой (%)
24,5 31,4 37,5

Коэф. сходства 

с Ю. В. Атлантикой (%)
15,9 18,1 31,4
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S. africana), и то, что для целого ряда видов их находки в данном районе 

оказались самыми северными или самыми южными (можно привести 

в качестве примеров F. notialis, Sicyonia galeata, Aristeus varidens) позво-

ляет сделать вывод, что район Западной Сахары — место стыка двух 

зоогеографических областей. Он представляет собой экотон или типич-

ную зону «обеднения-перехода» (Дарлингтон, 1966, с. 395; Несис, 1980).

Для анализа батиметрического распределения креветок мы выбрали 

северный и южный участки (табл. 7), так как средний не имеет «своего 

лица». Здесь встречены всего восемь видов, общих для всех трех под-

районов, из которых четыре — лишь на северном, и остальные четы-

ре — на южном участках.

Для обоих участков характерно наличие типичных таксоценов кре-

веток шельфа, кромки шельфа и верхней части материкового склона 

(см. Буруковский, 1978а, 1980а, 1981б), хотя и обедненных на шельфе 

и его кромке. Границы вертикального распределения каждого из таксо-

ценов совпадают с границами структурных зон или слоев между ними, 

положение которых характерно именно для данного района (Степанов, 

1974).

Шельф и его кромка северного участка совершенно обезличены, 

так как там нет зоогеографически характерных видов и абсолютно до-

минирует Plesionika heterocarpus, частота встречаемости которого на глу-

бинах до 300 м составляет 100 %. На материковом склоне появляется 

эндемик тропической Западноафриканской зоогеографической области 

Plesionika carinata, что позволяет считать фауну креветок этих глубин 

скорее относящейся к тропической фауне.

На шельфе южного участка имеется такой типичный эндемик тро-

пической Западной Африки, как Sicyonia galeata, и амфиатлантический, 

но чрезвычайно характерный именно для тропической климатической 

зоны, и, возможно, автохтон западноафриканских вод (Буруковский, 

1970а), Farfantepenaeus notialis. Здесь же, хотя и чуть севернее этих видов, 

попадалась средиземноморская Processa canaliculata.

г) Батиметрическое распределение

На кромке шельфа, где абсолютно доминирует все тот же P. hete-

rocarpus, встречается тоже средиземноморская Solenocera membranacea. 

Морэн (1968, 1968а) указывает на находку P. antigai (у Морэна — P. he -

 terocarpus antigai, см. Морэн, 1968а, с. 484), но мы ни разу этот вид 

не встретили, хотя, зная о возможности его находок из вышеупомяну-

той работы, очень тщательно искали в уловах. Живые креветки, кстати, 

хорошо различимы по узору окраски при разборке улова в лаборатории 

сразу после их выборки из трала.

Таблица 7

Батиметрическое распределение креветок в водах Западной Сахары

Виды

Глубины, м
Тип

ареаладо 
100

до 
200

до 
300

до 
500

до 
700

до 
1000

Северный участок (23°с. ш.)

Processa macrophtalma

Aegaeon cataphractus

Plesionika heterocarpus

Penaeopsis serrata

Plesionika ensis

Aristeomorpha foliacea

Plesionika carinata

Plesionika martia

Pasiphaea multidentata

Acanthephyra pelagica

Aristeus antennatus

Aristaeopsis edwardsaianus

Hymenopenaeus debilis

Glyphus marsupialis

Parapontophilus gracilis

14,3

14,3

25,0 50,0 100

33,3

33,3

33,3

—

50,0

50,0

100

100

50,0

—

66,6

66,6

100

33,3

66,6

100

100

33,3

ВА

АИТ 

ВА

АА

АИТ

АИТ

ЭТЗ

АИТ

АИТ

АИТ

АИТ

АИТ

АА

АИТ

АИТ

Южный участок (21°с. ш.)

Philocheras sculptus

Farfantepenaeus notialis

Parapandalus narval

Sicyonia galeata

Aegaeon cataphractus

Solenocera africana

Plesionika heterocarpus

Aegaeon lacazei

Solenocera membranacea

Plesionika edwardsii

Parapenaeus longirostris

Plesionika acanthonotus

Pasiphaea semispinosa

Plesionika martia

Acanthephyra pelagica

Plesionika carinata

Pasiphaea multidentata

Glyphus marsupialis

Parapontophilus gracilis

Pasiphaea tarda

Hymenopenaeu chacei

Aristaeus varidens

Nematocarcinus africanus

16,7

16,7

16,7

16,7

66,7

16,7

100

25,0

—

100

33,3

100

100

100

33,3

33,3

33,3

66,6

50,0

100

100

100

100

100

100

100

100

50,0

100

50,0

100

50,0

АИТ

АА

АИТ

ЭТЗ

АИТ

АИТ

ВА

АИТ

СЗЛ

АИТ

АА

АА

ЭТЗ

АИТ

АИТ

ЭТЗ

АА

АИТ

АИТ

АИТ

ЭТЗ

ЭТЗ

ЭТЗ
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И наконец, на материковом склоне, в дополнение к P. carinata, по-

являются сразу еще четыре эндемика тропической Западной Африки 

(см. табл. 7).

Непосредственная граница между двумя зоогеографическими реги-

онами в октябре-ноябре 1980 г. располагалась в пределах исследован-

ной нами переходной зоны на разных глубинах в разных частях райо-

на: на шельфе — на самом юге, на кромке шельфа — слегка смещена 

к северу, а на материковом склоне она смещена на север еще дальше, 

по крайней мере до 24° с. ш., и, возможно, еще дальше.

На шельфе северного участка выделить руководящие виды невоз-

можно, хотя Aegaeon cataphractus и в меньшей степени Processa macro-
phtalma достаточно характерны для глубин менее 100 м.

На южном участке заметно возрастает ЧВ A. cataphractus, который 

можно было бы считать руководящим видом, но плотность его поселе-

ний и биомасса остаются на низком уровне в пределах всего изученного 

района.

В нижней части шельфа и его кромке во всем районе доминиру-

ет P. heterocarpus. Он, несомненно самый массовый вид данной глу-

бинной зоны. Его средняя удельная биомасса равно 4300 г (отдельные 

уловы на час траления достигают 200 кг), а доля в общей биомассе 

креветок не падает ниже 60 %, в диапазоне глубин от 75 до 300 м со-

ставляя почти 100 %. С севера на юг у этого вида очень сильно возрас-

тают и ЧВ, и плотность поселений (рис. 10), и биомасса. Лишь на са-

мом юге P. heterocarpus начинают сопутствовать Parapenaeus longirostris 

и S. membranaea. P. longirostris и P. heterocarpus словно меняются местами 

в этом районе: и у Марокко, и у Анголы, и в экваториальной Африке 

(см. ниже) в таксоцене кромки шельфа доминирует именно P. longirostris, 
а P. heterocarpus постоянно ему сопутствует (у Марокко) или даже про-

сто присутствует (у Анголы) (Буруковский, 1978а, 1980а, 1989а). Но уже 

в южных районах Марокко в отдельных уловах начинает доминировать 

именно P. heterocarpus.
Таксоцен материкового склона на северном участке сохраняет свой 

«марокканский» облик (Буруковский, 1980а). Здесь встречены такие ти-

пичные для материкового склона Марокко виды, как Aristeus antennatus, 
Aristeomorpha foliacea, Hymenopenaeus debilis. Правда, здесь же попадается 

и Plesionika carinata.

С севера на юг облик таксоцена материкового склона меняется. Ис-

чезают типичные «марокканские» виды и появляются эндемики тропи-

ческой Западной Африки (P. carinata, A. varidens, Nematocarcinus africanus) 

(Буруковский, 1978а). Изменяются и количественные характеристики 

видов, остающихся в его составе (см. рис. 10). Особенно это заметно у 

P. martia (рис. 10, В). Частота ее встречаемости уменьшается незначи-

тельно, а плотность поселений — не менее чем в 10 раз, а у P. carinata — 

все наоборот. Она словно приходит на смену P. martia (рис. 10, Г).

Рис. 10. Распределение некоторых видов креветок в прибрежных водах 

Западной Сахары (обозначения как на рис. 4):

А — Aegaeon cataphracta; Б — Plesionika heterocarpus; В — Plesionika martia; 

Г — P. carinata

Подводя итоги вышесказанному, можно отметить следующее:

1. Апвеллинг в водах Западной Сахары имеет переходный характер, 

на севере приближаясь к «южномарокканской, а на юге — «тропиче-

ской» форме апвеллинга.

2. ЧВ креветок в уловах уменьшается с юга на север в связи с изме-

нениями особенностей гидрологии района. В результате этого на севе-

ре района образуется участок шельфа с обедненной фауной креветок, 

представляющий собой южную окраину зоны, простирающейся от Юж-

ного Марокко до Западной Сахары. Для этой зоны характерны постоян-

но пониженные температуры воды в результате летнего апвеллинга. Это 

приводит к возникновению на стыке субтропической и тропической 

климатических областей участка с бореальными условиями.

3. Исследуемый участок представляет собой «зону обеднения-пере-

хода» — типичную для стыка двух зоогеографических областей. Она 

служит пограничной зоной (Буруковский, 1980, 1998) между Среди-

земноморско-Лузитанской и Тропической Западноафриканской зоо-

географическими областями.

4. Как и в районе Марокко, ЧВ креветок в уловах увеличивается 

с глубиной, достигая 100 % на глубине 300 м.

5. Все население креветок в зависимости от их вертикального рас-

пределения делится на четыре таксоцена, каждый из которых в своем 
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вертикальном распределении ограничен градиентами, разделяющими 

между собой структурные зоны вод или слои между ними. Положение 

этих градиентов характерны для данного района.

4. Распространение креветок в водах 
Мавритании

а) Общая характеристика района

Береговая линия Мавритании (около 700 км) начинается от мыса 

Рас-Нуадибу (южная оконечность — 21°30′ с. ш.), где она образует впя-

чивание на восток в виде залива Леврие, а далее, южнее мыса Тимирис, 

вплоть до устья реки Сенегал (примерно 16° с. ш.), служащей границей 

между Мавританией и Сенегалом, тянется почти точно с севера на юг.

Мавританское прибрежье представляет собой низменную выров-

ненную равнину, подстеленную древней кристаллической платформой, 

породы которой в некоторых местах выходят на поверхность, но в ос-

новном перекрыты палеозойскими песчаниками и кайнозойскими пе-

сками. Все оно представляет собой поверхностные скопления песков. 

Влияние океана на климат ограничено узкой прибрежной полосой. Рек 

с постоянным водотоком нет (кроме пограничной реки Сенегал) (Гор-

нунг, 1963). Это обусловливает особенности седиментогенеза на шельфе 

Мавритании и его кромке.

Литораль у мыса Тимирис, служащего южной границей залива 

Лев рие, заболочена, с многочисленными островами и реликтовыми 

мангровыми зарослями Avicennia africana. Далее на юг она отделена от 

собственно прибрежной зоны словно кордонами дюн. Они изолиру-

ют приморскую гумидную часть с остатками древних лагун, сейчас — 

бассейнов испарения, называемых местным населением по-арабски 

«sebkhas» (Domain, 1985).

Шельф Мавритании по площади равен примерно 39 тыс. кв. км, 

из которых около 9 тыс. кв. км составляют вместе залив Леврие и от-

мель Арген (Domain, 1985). Ширина шельфа довольно изменчива. 

У мыса Рас-Нуадибу, на севере, она составляет около 40 миль. Южнее 

Рас-Нуадибу располагается отмель-залив Арген, целиком лежащий 

на шельфе. Его ширина здесь достигает 80 миль (Domain, 1985). Это 

обширное мелководье со средней глубиной 2,5 м, мозаика из песча-

ных и илистых отмелей, перемежаемых скалистыми выступами. Банка 

Арген образована конусом выноса терригенного материала палеореки 

(или нескольких палеорек), существовавшей здесь 6–8 тыс. лет назад 

в период атлантического климатического оптимума голоцена (Гущин, 

2013). Она глубоко вдается в материк на северо-востоке, выступает до-

вольно далеко в океан на западе и ограничена с моря, словно барьером, 

каменистой грядой с глубинами 1,5–2,5 м (Лушин, 1972; Domain, 1985; 

Гущин, 2013).

Своебразным «памятником» этим рекам может служить креветочное 

поле F. notialis у мыса Тимирис, уникальное тем, что это единственное 

поселение, которое обитает, хоть и в тропиках, но в условиях аридного 

климата, и не привязано к устью реки или солоноватоводной лагуне 

(Буруковский, Буланенков, 1969). Здесь же существует изолированная 

популяция Tilapia guineensis, приспособившаяся жить в условиях очень 

высокой для этого вида солености (Гущин, 2013).

К югу от отмели Арген до южных границ Мавритании ширина шель-

фа варьирует от 10 до 50 миль.

Внешняя кромка шельфа у Рас-Нуадибу располагается на глубине 

около 100 м, южнее, к середине мавританской излучины, она опуска-

ется до 150–200, и к устью Сенегала опять составляет 110 м (Лушин, 

1972). На всем протяжении Мавритании она довольно неоднородна 

по ширине и форме. Особенно сильно это выражено на юго-западном 

траверсе отмели Арген между ее самым западным краем и мысом Тими-

рис. Здесь кромка шельфа сильно изрезана, образуя многочисленные 

«фестоны» около каньонов с перепадами глубин в их кутах от 70–80 

до 200 м и более.

Материковый склон имеет слегка вогнутый профиль, в основном 

представляя собой обширную пологую равнину с уклоном 2–4°. На-

рушают эту картину упомянутые выше каньоны. Они прослеживаются 

до глубин от 660 до 1600 м (Лушин с соавт., 1967; Лушин, 1972). Далее, 

вплоть до южной границы, лишь три довольно крупных каньона глу-

боко вдаются в кромку шельфа (18°40′ с. ш., 18°05′ с. ш. и 16°50′ с. ш.: 

Domain, 1985). Они играют важную роль в формировании гидрологи-

ческих ситуаций на шельфе, облегчая проникновение по ним на шельф 

холодных глубинных вод во время апвеллингов.

Воды Мавритании, относясь к северо-тропической географической 

зоне, по-прежнему, как и в субтропических районах, находятся в по-

лосе аридного климата, с годовой суммой осадков 100–250 мм в года. 

Это определяет специфические особенности в различии выветрива-

ния пород суши, режима жидкого стока и сноса осадочного материала 

с водосбора каждой климатической зоны — аридный тип мобилизации 

и переноса обломочного материала и гумидный тип осадкообразования 

(Сенин, 1970, 1974). В этой зоне минимален речной сток — главный ис-

точник терригенного материала. В какой-то степени источником такого 

материала служит пограничная река Сенегал, выносящая, особенно 

во время зимних паводков в дождливый период (с июля по октябрь), 

тонкий осадочный материал в море. Там он отлагается, образуя или-
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стые поля. На шельф эти материалы заносятся не севернее 16°30′ с. ш. 

(Domain, 1985). В водах Мавритании основными источниками терри-

генного материала служат абразия берегов и эрозия дна в прибрежной 

части шельфа. Еще одним (специфическим) его поставщиком служит 

ветер. Эоловый вынос приобретает чуть ли не важнейшее значение 

в этом регионе между мысами Рас-Нуадибу и Кап-Вер, но, в основном, 

на его северо-востоке, где широко развита подвижность песков (Сенин, 

1970). Здесь преобладают два типа ветров: морской и береговой пассаты. 

Первый, действующий главным образом севернее мыса Тимирис, по-

рождается Азорским антициклоном и функционирует в течение всего 

года. Его влияние сказывается лишь на осадках литорали, формируя 

прибрежный «кордон» дюн (Domain, 1985). Второй, континенталь-

ный пассат, или харматтан, порождаемый зоной высокого давления 

над Магрибом зимой, или такой же над Средиземным морем — летом. 

Наиболее обычны харматтаны с октября по март. По нашим личным 

наблюдениям харматтан задувает примерно в 11 часов дня и закан-

чивается около 18–19 часов. Впечатляющ переход от песчаной пурги 

до внезапно открывшегося тропического звездного неба. И сравнение 

с пургой не случайно. На прибрежном увлажняемом песке образуют-

ся очень сходные ветровые заструги, а шоссе переметены песчаными 

сугробами, очень похожими на снежные. Мощность харматтанов уди-

вительна. Домен (Domain, 1985) приводит следующие цифры. В марте 

1974 г. за 6 часов количество материала, перенесенного харматтаном 

на участке протяженностью 100 км достигло 400 тыс. т. Известен случай 

переноса мелких частиц песка через Атлантический океан во Флориду.

Океанические факторы седиментогенеза в водах Мавритании раз-

виты слабо. Приливы со средней амплитудой 1 м сколько-нибудь суще-

ственное влияние оказывают лишь в рамках отмели Арген. Прибрежные 

течения имеют ветровой характер и связаны с пассатами, оказывая воз-

действие лишь на литораль (Domain, 1985).

Доминирование ветровой эрозии и абразии берегов привело к тому, 

что преобладающие терригенные фации, питаемые ветровым перено-

сом, представляют собой обширные поля песчаных грунтов, сложенных 

большей частью из крупных кварцевых песков. Они располагаются в ос-

новном южнее мыса Тимирис между литоралью и глубинами 50–70 м. 

С глубиною и с севера на юг размеры песчаных зерен в грунтах умень-

шаются. Уменьшается в этом же направлениив доля карбонатов в них.

Больших илистых полей на шельфе Мавритании нет, если не счи-

тать отмели Арген. Южнее илистые поля редки и невелики, в основ-

ном глубже 50 м к югу от Нуакшота, тяготея к районам, прилегающим 

к устью реки Сенегал.

Относительно богаты шельфовые грунты органогенными осадками 

(особенно между мысами Рас-Нуадибу и Тимирис) в виде ракуши. Это 

связано с наличием на отмели Арген обширных колоний двустворча-

того моллюска Venus verrucosa (устное сообщение А. В. Гущина). На ма-

териковом склоне встречаются понижения субстрата, заполненные 

иглами морских ежей и обломками мадрепоровых кораллов (Domain, 

1985).

Характерны для мавританского шельфа скалистые участки, не при-

крытые осадками (скалистые банки). Вокруг них образуются поля круп-

нозернистых и в меньшей степени среднезернистых песков (Domain, 

1985).

К югу от отмели Арген, о скалистом барьере которой уже сообща-

лось выше, подобные банки тянутся на глубинах 45–50 м. Считают, что 

они возникли во время океанической регрессии Четвертичного периода 

(Domain, 1985).

Еще одна прерывистая гряда маленьких скалистых банок, посте-

пенно увеличивающихся по протяженности к югу вплоть до 18° с. ш., 

тянется вдлоль глубин 15–30 м. Считают, что эти банки, сложенные 

из песчаника, имеют прибрежное происхождение. Большая часть шель-

фа за пределами скалистых образований занята очень тонкими песками 

с примесью пелитов. Илистые пески встречаются за пределами пес-

чаных банок, глубже 40 м и по краю шельфа. Они содержат до 30 % 

карбонатов (Domain, 1985).

Песчаные илы наиболее широко представлены западнее отмели Ар-

ген на глубинах 30–60 м и на кромке шельфа (Domain, 1985).

Основной тип вод в районе Мавритании — поверхностная тропиче-

ская водная масса с температурой 16–28 °C и соленостью 35,6–36,1 ‰, 

с толщиной слоя до 150–200 м (Берников с соавт., 2002). Она факти-

чески целиком заполняет шельф. За кромкой шельфа эта водная масса 

контактирует с Сахарской ветвью Канарского течения. Кроме этого, 

между Тимирисом и Нуакшотом периодически возникают прибрежные 

течения северного направления (Берников с соавт., 2002). Апвеллинг 

носит сезонный характер, усиливаясь в зимний период и ослабевая 

в летний (Domain, 1985). Но главная особенность гидрологии этого 

региона — его положение на севере тропической климатической зоны 

и влияние на него особенностей гидроклимата (Berrit, 1973), присущего 

для нее. Более подробно это будет разбираться в следующем разделе, 

посвященном фауне креветок вод Центрально-тропической восточной 

Атлантики. Здесь же достаточно указать, что воды Мавритании нахо-

дятся в так называемой переходной зоне, или «zone d’alternance», через 

которую дважды в год проходит фронтальная зона — северная граница 

гидроклиматического фронта. В зимний период северного полушария 

она отступает на юг, за пределы вод Мавритании, а летом опять пере-

секает их, теперь уже продвигаясь на север, к мысу Рас-Нуадибу. Это же 

и определяет особенности динамики апвеллинга.
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Вертикальная структура вод (положение границ между структурны-

ми зонами) в водах Мавритании сохраняется такой же, как и к северу 

от Рас-Нуадибу (Степанов, 1974).

б) Видовой состав

Регулярные исследование вод Мавритании, то есть северо-тропи-

ческих вод Западной Африки, были начаты в рейсе судна «Thalassa» 

(Maurin, 1968), когда были обследованы районы шельфа, его кромки 

и самой верхней части материкового склона от Канарских островов 

и мыса Юби до мыса Кап-Вер (Зеленого). В этом огромном районе 

было сделано всего 103 траления в ноябре-декабре 1962 г. и марте-апреле 

1968 г. на глубинах 22–600 м. Несмотря на это, были получены первые 

представления о видовом составе креветок, их распределении в зависи-

мости от типов грунтов, выявлены участки с их повышенной концен-

трацией, а также установлены уловы за час траления. Словом, это было 

типичное промыслово-фаунистическое исследование.

Мегр (Maigre, 1976), обобщив сборы ракообразных, собранных 

на судах, которые вели исследования лангустов в этом регионе, привел 

список из 27 видов, обитающих здесь от уреза воды до 600 м.

Первые траловые съемки креветок этих вод выполнены в 1983 и 

1984 гг. судами «Karl Wolf» и «Aisbar». Тралениями был охвачен район 

от 20°30′ до 16°50′ с. ш. по глубинам 20–700 м (Bast et al., 1984). В ре-

зультате обнаружено 26 видов креветок (из числа определенных до вида, 

так как неизвестное количество видов в таблицах обозначалось просто 

«les crevettes divers», то есть «креветки различные»), дано самое общее 

представление об их вертикальном распределении, уловах и биомассе 

на уровне констатации фактов. Примерно в то же время Оверко с соавт. 

(Overko et al., 1986) была предпринята попытка обобщения результатов 

этих двух съемок по креветкам вод Мавритании, но она оказалась очень 

неудачной из-за допущенных авторами ошибок и невнимательной ра-

боты с литературными источниками (например, цитированной выше 

Bast et al., 1984, а также Буруковский, 1982). Поэтому мы не рекомен-

дуем специалистам пользоваться данной работой.

На этом фоне материалы трех специальных траловых съемок креве-

ток, проведенных на научно-исследовательских судах «Стрельня» и «Ат-

лантида», обобщение которых содержит данный раздел, существенно 

отличаются и объемом материала, и охватом двух сезонов года. Съем-

ки были проведены в районе от 20°32′ до 16°06′ с. ш. в осенне-зимний 

и летний периоды 1987 и 1988 гг. по глубинам от 18 до 857 м (см. табл. 2). 

Краткая характеристика результатов этих работ была нами опублико-

вана ранее (Буруковский, Роменский, 1995).

В результате в водах Мавритании на глубинах 18–857 м было об-

наружено 37 видов креветок, относящихся к 27 родам 11 семейств 

(см. табл. 8). В нашей работе по креветкам Мавритании (Буруковский, 

Роменский, 1995), кроме перечисленных в таблице, указано еще пять 

видов (прибрежные, и потому недоступные для тралений, Palaemon 

elegans Rathke 1837 и P. serratus (Pennannt, 1777), эпибентосный вид кром-

ки шельфа Plesionika edwardsii (Brandt, 1851), придонный Parapandalus 

brevipes (Crosnier et Forest, 1968), а также батипелагические Acanthephyra 

acanthitelsonis (Bate, 1888) и A. kingsleyi (Bate, 1888), которые были собра-

ны во время других тралений, не вошедших в съемку и поэтому не уч-

тенных нами при определении частоты встречаемости.

Суммируя все эти данные, получим, что в водах шельфа, кромки 

шельфа и верхней части материкового склона Мавритании обитает 

не менее 42 видов креветок.

в) Общая характеристика распространения креветок

В зимний период 1987 года было выполнено 129 тралений, из них 

75 с 20.11 по 09.12.1987 г. по глубинам 18–342 м, и 54 — с 23.01 по 

11.02.1988 г. по глубина с 26 до 850 м. Креветки были встречены в 96 ло-

вах, то есть суммарная частота креветок на шельфе, его кромке и верх-

ней части материкового склона составила 74,4 %. Это заметно выше, 

чем (см. выше) в районе Марокко (59 %), на северном участке Западной 

Сахары (50 %), и меньше, чем к северу от Рас-Нуадибу (100 %). В преде-

лах вод Мавритании ЧВ креветок несколько возрастает с севера на юг — 

от 62,5 до 88,9 % (рис. 11, А, 1). На участке между 17 и 18°с. ш. общая ЧВ 

креветок уменьшается из-за резкого ее падения на глубинах около 100 м 

и менее в местах скалистых выступов, которые упоминались выше. Об-

щее количество видов креветок от участка к участку почти не меняется, 

варьируя от 18 до 20 видов. Это же характерно и для среднего количества 

видов, встреченных в одном улове (2,98–3,76, см. табл. 8, рис. 11, А, 2 

и 3). С глубиной, напротив, ЧВ меняется очень резко. На шельфе она 

колеблется в очень широких пределах: от 54–64 % на глубинах до 50 м, 

затем она резко падает до 26,6 % на глубинах 90–120 м, и постепенно 

возрастает, достигая 100 % на глубинах 300 м и более, как это уже на-

блюдалось в предыдущих районах.

Падение частоты встречаемости креветок в нижней части шельфа 

связано с особенностью распределения различных типов субстрата 

на этих глубинах. Участки, на которых не встречены креветки, не тя-

нутся сплошь вдоль шельфа, а образуют большие или меньшие пятна. 

При сравнении локализации этих пятен с картой грунтов (Domain, 

1985), оказывается, что эти участки приходятся на районы 26°33′–17°09′, 
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Таблица 8

Креветки прибрежных вод Мавритании 
(географическое распространение и частота встречаемости)

Виды

Районы, частота встречаемости, % Сред-
няя,

%

Тип
ареала20°32′–

19° с. ш.
18°59′–
18° с. ш.

17°59′–
17° с. ш.

16°59′–
16° с. ш.

Plesionika heterocarpus

Parapenaeus longirostris

Farfantepenaeus notialis

Solenocera africana

Acanthephyra pelagica

Aristaeus varidens

Plesionika carinata

Glyphus marsupialis

Nematocarcinus africanus

Sicyonia galeata

Hymenopenaeu chacei

Melicertus kerathurus

Plesionika acanthonotus

Systellaspis debilis

Psathyrocaris fragilis

Solenocera membranacea

Plesionika martia

Aristeomorpha foliacea

Pasiphaea semispinosa

Aegaeon lacazei

Aegaeon cataphractus

Pasiphaea multidentata

Parapenaeopsis atlantica

Heterocarpus ensifer

Metapenaeopsis miersi

Aristeopsis edwardsianus

Parapandalus narval

Heterocarpus laevigatus

Pasiphaea ecarina

Notostomus crosnieri

Parapontophilus gracilis

Metacrangon bellmarleyi

Psathyrocaris infirma

26.5

22,7

33,7

11,5

27,1

20,1

15,1

24,6

13,8

9,4

12,6

14,1

13,2

8,7

4,4

8,2

1,9

14,4

1,2

5,1

6,3

10,0

—

2,7

6,9

1,9

—

—

2,5

2,5

—

—

1,2

35,0

25,0

33,3

28,3

13,3

10,0

15,0

13,3

6,7

13,3

15,0

26,7

20,0

8,3

10,0

6,7

5,0

1,7

5,0

3,3

—

—

—

—

—

—

—

3,3

—

—

—

—

—

45,6

41,2

11,8

30,9

22,1

26,5

27,9

20,6

22,1

19,1

17,6

7,3

22,1

14,7

7,3

2,9

7,3

2,9

8,8

4,4

2,9

—

1,5

4,4

—

—

—

—

—

—

1,5

15

—

31,8

45,5

11,4

18,2

20,4

25,0

22,7

20,4

22,7

13,6

9,1

4,5

13,6

2,3

13,6

6,8

11,4

—

4,5

2,3

4,5

—

11,4

—

—

6,8

9,1

2,3

—

—

2,3

—

—

35,3

32,3

22,3

22,3

21,8

21,0

20,6

19,7

16,4

14,3

14,3

13,0

9,7

9,7

8,4

6,3

5,9

5,9

5,0

3,8

3,4

3,4

2,5

2,5

2,1

1,7

1,7

1,3

0,8

0,8

0,8

0,8

0,4

ВА

ВА

АА

ЭЗА

ИВП

ЭЗА

ЭЗА

ИВП

ЭЗА

ЭЗА

ЭЗА

ВА

ИВП

ИВП

ИВП

СЛ

ИВП

ИВП

ЭЗА

ИВП

ИВП

ИВП

ИВП

ИВП

ЭЗА

ИВП

ИВП

ИВП

ЭЗА

ИВП

ИВП

ИВП

ИВП

Количество тралений 84 69 78 46 277

Из них с креветками 66 60 66 43 235

Количество видов 28 21 25 25 33

Частота встречаемости 78,6 86,9 84,6 93,5 84,8

Кол-во видов в одном улове 3,3 2,98 3,76 3,36 3,35

Рис. 11. Общая характеристика распространения креветок в водах Мавритании 

(между 20 и 16° с. ш.):

А — распространение с севера на юг; Б — батиметрическое распределение 

креветок:

1 — частота встречаемости; 2 — общее количество видов креветок; 3 — количество 

видов креветок, встреченных в одном улове

Виды

Районы, частота встречаемости, % Сред-
няя,

%

Тип
ареала20°32′–

19° с. ш.
18°59′–
18° с. ш.

17°59′–
17° с. ш.

16°59′–
16° с. ш.

K
j
*

 
с Марокко 27,3 17,3 24,5 22,2 27,6

K
j  
с

 
Сев. Зап. Сахары 25,0 16,1 24,2 21,2 25,6

K
j  
с Ю. Зап. Сахары 52,9 51,7 69,0 77,8 74,1

K
j  
с Троп. В. Атлантикой

K
j  
с Анголой 40,0 26,7 27,1 32,6 40,0

*K
j  
— коэффициент видового сходства по Жаккару.

Таблица 8а

Сравнительные характеристики фауны креветок прибрежных вод Мавритании 
и других западноафриканских регионов 
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распространенные виды, встречающиеся кроме Атлантического, в Ин-

до-Вестпацифике и (или) в восточной части Тихого океанов (ИВП — 

23 вида). Кроме них, один вид (Solenocera membranacea) ранее считался 

эндемиком Средиземноморско-Лузитанской зоогеографической об-

ласти (СЛ). Он встречался только во время летней съемки на глубинах 

меньших, чем это характерно для данного вида. К сожалению, опреде-

ление производилась в море и верификация таксономического статуса 

не могла быть произведена, так как пробы с этими креветками не были 

доставлены в лабораторию. Данный казус, однако, не мешает придти 

к выводу, что фауна креветок вод Мавритании относится к Западноаф-

риканской тропической зоогеографических области.

Это подтверждается используемым для сравнения сходства между 

фаунами креветок коэффициентом видового сходства Жаккара (Розен-

берг, 2012) (табл. 8а). Между фауной креветок Мавритании и северного 

участка вод Западной Сахары, относящейся к Средиземноморско-Лу-

зитанской зоогеографической области, величина этих коэффициентов 

относительно мала. От участка к участку Мавритании он колеблется 

от 16,1 до 25 %, в сумме для всего района Мавритании составляя 25,6 %.

Коэффициенты сходства с фауной южного участка вод Западной 

Сахары, имеющим черты сходства с Западноафриканской тропической 

зоогеографической областью, значительно выше: от 51,7 до 77,8 %, 

в сумме — 74,1 %.

На шельфе, хоть и по одному-два вида, представлено все четыре типа 

ареала. На кромке отсутствуют средиземноморско-лузитанские виды. 

На материковом склоне остаются представители лишь двух типов аре-

17°31′–17°56′, 18°38′–18°33′, 18°49′–19°05′, 19°58′–20°05′ с. ш. Все они 

характеризуются жесткими грунтами — каменистыми или крупно-пес-

чаными.

Участок илисто-песчаных мелководий 20°32′–20°17′ с. ш., где тоже 

не было креветок, по устному сообщению сборщиков материалов 

А. Барковского и Л. Л. Роменского, имел признаки заморных явле-

ний. В уловах отсутствовали живые двустворчатые моллюски. Мертвые 

створки были окрашены в черный цвет с характерным неприятным 

запахом.

В летний период из 148 тралений креветки встретились в 142, что 

дает частоту встречаемости 95,9 %. Однако такое возрастание частоты 

встречаемости креветок лишь отчасти представляет собой следствие 

сезонных изменений. Основной причиной этого оказалось предвари-

тельное планирование расположений мест тралений, в результате чего 

во время летней съемки, во избежание зацепов трала, были пропущены 

участки с жесткими грунтами, где креветки не встречались в зимний 

период. С другой стороны, общее количество видов креветок, встре-

ченных в летнее время, оказалось больше (32 вида по сравнению с 28), 

а количество их в каждом из выделенных нами подрайонов колеблется 

в более широких пределах — от 20 до 29 видов. Изменения частоты 

встречаемости креветок с глубиной, а также изменения общего и сред-

него числа видов в одном улове вполне соответствует тому, что мы на-

блюдали в зимнее время, поэтому мы приводим здесь их суммарную 

характеристику (рис. 11, Б, 1).

15 видов креветок встречаются практически вдоль всего побере-

жья Мавритании. Среди них по частоте встречаемости доминируют 

Plesionika heterocarpus (26,5 до 45,6, в среднем 35,3 %) и Parapenaeus 

longirostris (от 22,7 до 45,5, в среднем 32,3 %). Относительно низкая ЧВ 

этих наиболее обычных здесь видов и прерывистость в распределении 

прочих, свидетельствует о пятнистости их расселения. Это вполне объ-

яснимо, так как соотвествует мозаичности распределения мягких грун-

тов, предпочитаемых креветками.

г) Зоогеографическая характеристика

Из выделенных нами выше типов ареалов креветок между 20°32′ 
и 16°06′ с. ш. были встречены креветки, характеризующиеся лишь че-

тырьми типами (рис. 12).

Это восточно-атлантические виды (ВЛ), обитающие в Средизем-

номорско-Лузитанской и Западноафриканской тропической зоогео-

графических областях (пять видов); эндемики Западноафриканской 

тропической зоогеографической области (ЭЗА — 10 видов); широко 

Рис. 12. Зоогеографическая структура таксоценов креветок вод Мавритании:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона
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алов: эндемики Западноафриканской тропической зоогеографических 

области (около 30 %) и широко распространенные виды (ИВП) — около 

70 %.

д) Батиметрическое распределение

Все население креветок вод Мавритании в зависимости от их вер-

тикального распределения можно подразделить на несколько таксоце-

нов (рис. 13), каждый из которых ограничен определенной глубинной 

зоной.

Первый таксоцен — шельфовый. К нему относятся виды Farfan-

te pe naeus notialis, Melicertus kerathurus, Holthuispenaeopsis atlantica, Me-

ta penaeopsis miersi, Sicyonia galeata. Руководящий вид — F. notialis. Все 

прочие виды очень сильно уступают ему по частоте встречаемости.

Второй таксоцен включает в себя Plesionika heterocarpus, Parapenaeus 

longirostris и Solenocera africana. Они обитают в основном на глубинах 

100–400 м, а на глубинах 250–300 м (прежде всего первые два) встре-

чаются совместно почти во всех уловах. Это таксоцен кромки шельфа.

К нему же отчасти относится Plesionika acanthonotus, однако этот вид 

и еще группа (Pasiphaea semispinosa, Heterocarpus ensifer, Pl. martia, Aegaeon 

lacazei (?) а также, что особенно интересно, Pl. carinata), в основном по-

падаются на глубинах 500–700 м, чаще всего в диапазоне 400–500 м. 

Сюда же надо отнести Nematocarcinus africanus. Он обычно не встреча-

ется на глубинах менее 500 (хотя известны его находки и с глубин около 

300 м) и достигае 805 м. Но наиболее обычен он на глубинах 500–600 м 

(Буруковский, 2012; Буруковский, Роменский, 1976, 1995). Руководя-

щие виды здесь Pl. carinata и N. africanus. Им сопутствует Aristeomorpha 

foliacea. Эту группировку можно считать уже таксоценом верхней части 

материкового склона. Aristeus varidens, Glyphus marsupialis, Acanthephyra 

pelagica и Hymenopenaeus chacei, время от времени встречающиеся вме-

сте с предыдущими видами, члены того же таксоцена, но все же тяго-

теют к большим глубинам, чаще всего попадаясь в уловах на глубинах 

600–800 м. Вместе с ними встречаются время от времени единичны-

ми экземплярами Pasiphaea multidentata, Psathyrocaris infirma, Aristeopsis 

edwardsiana, Parapontophilus gracilis, Metacrangon bellmarleyi, Notostomus 

crosnieri. Все они, по литературным данным, обитатели именно верх-

ней части материкового склона, заходя отчасти и в его нижнюю часть 

(Crosnier, Forest, 1973).

Сюда же можно отнести Acanthephyra acanthitelsonis, A. kingsleyi, 

Parapandalus brevipes и Stylopandalus richardi. Это батипелагические виды, 

как первые три, и интерзональный (от мезо- до батипелагиали), как 

последний (Буруковский, 1978, 1982; Crosnier, Forest, 1973).

Рис. 13. Батиметрическое распределение (частота встречаемости, %) 

креветок в водах Мавритании:

1 — частота встречаемости 100 %

Из других особенностей батиметрического распределения креве-

ток в водах Мавритании можно отметить следующие: 1) таксоцены 

креветок шельфа и его кромки довольно резко отделены друг от друга 

на глубине 50 м, тогда как в других районах западноафриканских вод 

они несколько налегают друг на друга, образуя отчетливо выраженный 

экотон; 2) и, напротив, таксоцен кромки шельфа сравнительно плавно 

переходит в таксоцен верхней части склона, тогда как в других районах 

эти батиметрические группировки отграничены более резко (Буруков-

ский, 1978, 1980).
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она находится в зоне пассатов, а Либерия — в собственно экваториаль-

ной зоне, где действуют тропические муссоны («Атлас океанов», 1977).

На севере он сложен палеозойскими складчатыми структурами, ко-

торым в районе Гвинеи-Бисау соотвествет довольно сложный рельеф 

дна с большим разнообразием форм (Сенин, 1967). Южнее выделяются 

палеозойские моноклинальные структуры. Они простираются до юга 

Сьерра-Леоне, где шельф достигает очень большой ширины — до 50–

60 миль. Это затопленный пенеплен со следами недавнего опускания 

материка, прослеживающимися вплоть до острова Шербро (Сенин, 

1967). Местами шельф расчленен пологими углублениями — продол-

жениями современных речных долин. Он очень пологий, с уклонами 

около 1′ до глубин 100 м (Лушин с соавт., 1967). Между изобатами 100 

и 200 м он становится несколько круче, затем крутизна возрастает, со-

ставляя 2–4° (Лушин с соавт., 1967; Сенин, 1967), а в некоторых местах 

и до 45° (Longhurst, 1958). Край шельфа довольно извилист (Longhurst, 

1958).

Южные районы (Сьерра-Леоне и Либерия) сложены метаморфи-

ческими породами докембрийского фундамента (так называемый 

Либерийский щит) (Сенин, 1967). Здесь, сразу за банкой Сент-Анн, 

шельф сужается до 15 миль так сильно, что изобаты 20 и 200 м почти 

сливаются, свидетельствуя о резком увеличении крутизны дна. Далее 

на юг кромка шельфа и подножие склона тянутся почти параллельно 

береговой линии. Ширина материкового склона увеличивается вновь 

лишь в центральных районах Либерии, где имеются участки, доступные 

для тралений.

Несмотря на сильные колебания ширины шельфа, перелом его к ма-

териковому склону повсеместно наблюдается на глубинах 100–110 м 

(Сенин, 1967). Правда, Лонгхарст (Longhurst, 1958) указывает на то, 

что собственно материковый склон начинается с 200 м. Он, вероятно, 

не принимает во внимание существование такого важного элемента 

рельефа, как кромка шельфа.

Осадкообразование в этом регионе относится к экваториально-гу-

мидному типу. В пределах регионов с таким типом седиментогенеза 

сгружается более трех четвертей твердого стока из бассейна Атлантиче-

ского океана, что приводит к широкому распространению здесь тонких 

илистых отложений (Емельянов с соавт., 1975).

На севере, в районе Гвинеи-Бисау, две трети ширины шельфа за-

няты серией банок и песчаных отмелей, перемежающихся илистыми 

пятнами терригенного происхождения. Они сложены голубым мягким 

илом, богатым фораминиферами (Лонгхарст, 1958). Для верхней части 

шельфа Сьерра-Леоне тоже характерна пятнистость распределения раз-

личных типов осадков. Песчаные грунты с ракушей сменяются ска-

листым дном, песчаными илами. К югу от устьевых участков имеются 

Рис. 14. Экологическая структура таксоценов креветок из вод Мавритании:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона

е) Экологическая структура таксоценов

Экологическая структура таксоценов креветок вод Мавритании ха-

рактеризуется следующим (рис. 14). На шельфе встречены только за-

рывающиеся или живущие в укрытиях виды, на его кромке доля зары-

вающихся уменьшилась, зато появились эпибентосные донные виды. 

В верхней части склона полностью доминируют эпибентосные донные 

и придонные креветки, а глубже на первое место вышли батипелаги-

ческие виды.

5. Креветки Центрально-Восточной 
Атлантики

а) Общая характеристика региона

Регион, названный нами в данной работе Центрально-Восточной 

Атлантикой, простирается от 12° до 4° с. ш., охватывая акваторию, при-

мыкающую к берегам Гвинеи-Бисау, Гвинеи-Конакри, Сьерра-Леоне 

и Либерии. Климатически он неоднороден, так как северная часть реги-
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илистые поля, которые образуются в результате взаимодействия стока 

рек, выносящих ил, мертвой зыби или прибоя, не дающих ему сразу 

оседать в устье реки, и течением, уносящим и переоткладывающим 

его. Нижняя часть шельфа здесь покрыта песчаными или ракушечно-

песчаными грунтами с различным содержанием ила (Лонгхарст, 1958). 

Этот участок завершается естественной границей из отмели Сент-Анн 

северней острова Шербро. Она тянется поперек шельфа до самого его 

края и сложена грунтами терригенного происхождения (Лонгхарст, 

1958).

К югу от этой отмели на сузившемся шельфе характер распреде-

ления осадков меняется. Мелководья выстелены терригенными ила-

ми на 100 %. Чем глубже, тем меньше доля ила в осадках. На глубинах 

72–180 м она составляет 35–50 % (Лонгхарст, 1958). Здесь характерны 

бескарбонатные пески с малым содержанием раковинного материала 

и мало окатанными песчинками. На материковом склоне илистые грун-

ты имеют терригенное происхождение в пределах всего этого района 

(Емельянов с соавт., 1975).

Особенности гидрологии района определяются прежде всего тем, 

что здесь проходит граница между Канарскими и Экваториальными 

поверхностными водами. Первые характеризуются зимними темпера-

турами 14–23° и соленостью 36,0–36,4 ‰, а вторые, соответственно, 

24–29 °C и 34,0–35,5 ‰ (Муромцев, 1963).

Район подвержен влиянию Экваториального противотечения и вет-

ви Канарского течения вместе с компенсационным течением островов 

Зеленого Мыса. Дополнительный приток поверхностной воды проис-

ходит в отдельные сезоны за счет осадков, благодаря чему формируются 

«гвинейские теплые несоленые воды», берегового стока и приходящего 

из района Берега Слоновой Кости Либерийского прибрежного проти-

вотечения, движущегося к северу. В районе между Гвинеей-Конакри 

и Республикой Кот-Дивуар температура воды верхнего 50-метрового 

слоя варьирует от 27° до 18°, соленость от 30 до 35 ‰, глубже к 100 м 

уменьшаясь до 15°, сохраняя эту температуру почти до 200 м. Соленость 

в этом диапазоне глубин сохранялась почти постоянной (35–36 ‰) 

(Rossignol, Aboussouan, 1965; Le Leouf, 1993).

Эта сложная система во многом следствие сезонной динамики гра-

диентной зоны, возникающей на месте стыка Канарской и Экватори-

альных вод. Исходя из особенностей ее сезонных перемещений, Берри 

первым (Berrit, 1973) выделил у Западной Африки два типа зон, каждая 

из которых характеризуется своим гидроклиматом. В северной части ре-

гиона это «зона чередования» (zones d’alternance), которая была упомя-

нута в предыдущем разделе. Она как раз охватывает воды Мавритании, 

на севере достигая Рас-Нуадибу, а на юге выходя за ее пределы и в зим-

нее время достигая мыса Верга (Гвинея-Конакри) — как раз посередине 

региона, названного нами Центрально-Восточной Атлантикой. Эти 

представления были использованы и развиты Ле Леуфф и Фон Козел 

(Le Leouff, Von Kosel, 1998) в их обзоре, посвященном западноафри-

канскому бентосу.

В отличие от Мавритании, для вод которой, по Берри (1973), харак-

терен контрастный тип гидроклимата с сильной изменчивостью всех 

факторов среды в течение года (амплитуда изменений температуры, 

например, 12°, а солености — 5 ‰ на поверхности), для второй кли-

матической зоны (zones de permanence — зоны постоянства), тип ги-

дроклимата которой был назван единообразным (uniform), характерны 

всегда высокие температуры (амплитуда всего 4°), и существенная из-

менчивость солености из-за большого количества осадков в дождливый 

период.

Мы работали в этом районе в период с января (Либерия) по февраль-

март (Сьерра-Леоне и Гвинея-Бисау), то есть когда фронтальная зона 

рассекает его на две части с контрастно различными условиями и наши 

материалы собраны как раз к северу и к югу от фронтальной зоны. 

В районе Сьерра Леоне температура воды на поверхности была 25°, 

а на 7° и 8° с. ш. наблюдались затоки холодных вод на глубинах от 200–

300 до 100 м.

В районе Гвинеи-Бисау температура воды на поверхности значи-

тельно ниже, варьируя от 23° на юге района до 19,6° на северо-востоке. 

Там отчетливо вырисовывается заток холодной и соленой воды. Это, 

видимо, ветвь Канарского течения, которая зимой 1964 г., например, 

достигала даже района Конакри (Круглов, 1967). Температура 19,6° 

на поверхности воды в районе Гвинея-Бисау значительно ниже средне-

многолетнего значения (22–23° — «Атлас океанов», 1977), и это никак 

не связано с апвеллингом, отсутствующим в это время года, так как 

ветры в период наблюдений дули с моря на берег.

Вероятно, это следствие наступившего в эти годы кратковременного 

похолодания в Северном полушарии, воздействие которого проявляет-

ся в смещении к югу Канарского течения (Клепиков, Дмитраш, 1981), 

аридизации климата Африки (Фэйрбрдж, 1968) и вместе с ними — сме-

щение к югу границ ареалов многих видов рыб, в том числе таких мас-

совых, как марокканская сардина (Barkova, Domanevsky, 1976).

В пределах района происходит перестройка вертикальной струк-

туры вод. Нижняя граница поверхностной структурной зоны вблизи 

10° с. ш. с 250 м подымается до 150 м, нижняя граница пограничного 

слоя между поверхностной и промежуточными зонами — с 500 до 250 м, 

а промежуточной — с 1700 до 1100 м (Степанов, 1974). Судя по рисун-

кам (Степанов, 1974, стр. 47, рис. 10) перестройка происходит доволь-

но плавно. Это служит причиной изменения границ батиметрического 

распределения видов кромки шельфа и верхней части материкового 
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склона. Пример — верхнесклоновый вид Plesionika martia и вид кромки 

шельфа P. heterocarpus (подробнее — ниже в соответствующем разделе).

Можно резюмировать, что, во-первых, для района характерны слож-

ный рельеф дна (очень сильные изменения ширины шельфа, его из-

резанность долинами палеорек, наличие недоступных для тралений 

участков материкового склона) и чередование больших площадей, за-

нятых илами терригенного происхождения с полосами мало окатанных 

песков на глубинах 100–150 м (особенно у Либерии).

Во-вторых, в зависимости от гидрологических условий, район в зим-

нее время подразделен на два контрастно различных участка, темпера-

тура поверхностных вод которых отличалась на 2–5° в результате за-

тока с севера холодных Канарских вод. Сравнение данных зимы 1981 г. 

со среднемноголетними данными показывает смещение изотермы 20° 

на 300 миль южнее.

б) Видовой состав

В течение долгого времени фауна креветок Центрально-Восточной 

Атлантики была исследована довольно слабо. Информация о ней была 

ограничена сведениями об отдельных находках (Balss, 1916; Holthuis, 

1952; Буруковский, 1970б), списком из 37 видов креветок, обнаружен-

ных при изучении бентоса Сьерра Леоне (Longhurst, 1968) и семи вида-

ми сублиторали Гвинеи-Конакри, упомянутых в работах П. В. Ушакова 

(Ушаков, 1965; Uschakov, 1970).

Нами (Буруковский, 1988) в этом районе был встречен 51 вид кре-

веток, относящихся к 29 родам 12 семейств. Затем почти четверть века 

не появлялись работы, специально посвященные креветкам этого ре-

гиона (не считая публикаций промыслово-биологического характера). 

Например, в статье Ле Леуффа (Le Leouff, 1993), описывающей бен-

тосные сообщества Гвинеи-Конакри, упомянуты лишь три вида, часто 

встречающиеся на мелководье и служащие объектами промышленно-

го (первый вид) или кустарного рыболовства (Farfantepenaeus notialis, 

Holthuispenaeopsis atlantica, Nematopalaemon hastatus). Литература, содер-

жащая информацию по первому виду, обширна (см. выше).

N. hastatus встречается в западноафриканских водах от Сенегала до 

Анголы на глубинах от 1 до 50 м, но, как правило, не глубже 20 м. Он 

предпочитает песчаные и песчано-илистые грунты. Размеры тела не пре-

вышают 7 см, но наиболее часто составляют около 2 см. Биология изуче-

на очень плохо. По типу питания — хищник, питающийся копеподами 

и мизидами, способен к некрофагии. Как правило, немногочисленен, 

но в дождливый период способен образовывать на мелководьях очень 

плотные скопления, облавливаемые местным населением ручными ору-

диями лова. Местные жители сушат креветку на солнце и используют 

в качестве приправы (Holthuis, 1952, 1980; Longhurst, 1965; Monod, 1966; 

Lefevere, 1970; Буруковский, 2009).

H. atlantica обитает в западноафриканских водах от Сенегала до 

Конго на глубинах от 1 до 60 м, но наиболее обычен в диапазоне глу-

бин 10–40 м. Предпочитает илисто-песчаные или илистые грунты. 

Жизнь H. atlantica проходит в основном в море, а также у входов в эсту-

арии и лагуны. Креветка предпочитает температуру в придонных слоях 

воды от 16 до 29 5 °C и соленость 32–36,5 ‰. Ее размеры не превышают 

11 см, но чаще всего в уловах встречаются особи длиной 4–8 см (более 

80 %) (Crosnier, 1967).

В следующих двух работах Ле Леуффа, выполненных им в соав-

торстве с другими исследователями, креветки тоже не служат основ-

ной целью в исследованиях. Это описание бентоса и разных аспектов 

его связи с динамикой гидроклимата конкретных регионов. Поэтому 

не случайно, что в первой из них (Le Leouff, Inte`s, 1999), посвященной 

описанию бентоса Кот-Дивуар, указаны (с использованием устарев-

ших представлений об их таксономическом статусе, уточненном нами 

в данной книге) лишь шесть мелководных видов (Metapenaeopsis miersi, 

Sicyonia galeata, Parapandulus longicauda, Alpheus intrinsecus, Exhippolysmata 

hastatoides, Nematopalaemon hastatus, Aegaeon cataphractus).

Существенно отличается по своей информативности коллективная 

работа (Muñoz et al., 2012), посвященная распространению, обилию 

и скоплениям десятиногих раков в водах Гвинея Биссау (12–10° с. ш.), 

то есть северной части региона, названного нами Центрально-Восточ-

ной Атлантикой. Здесь на глубинах 20–1000 м авторами был собран 

обширный материал по десятиногим ракам, в том числе и по кревет-

кам. В статье представлен список из 50 таксонов. 41 из них определен 

до вида и из них 33 присутствуют в наших материалах. Из семейства 

Crangonidae до вида определен лишь Metacrangon bellmarleyi и до рода — 

Pontophilus sp. (возможно, Parapontophilus gracilis?). Прочие виды объ-

единены под названием «Crangonidae indet.». Только до рода — два 

представителя из семейства Alpheidae, из Penaeidae — Penaeopsis sp. 

(единственная находка на глубине 551–752 м), однако единственный 

вид этого рода амфиатлантический P. serrata в Восточной Атлантике 

распространен в районе между южной Португалией и Мавританией 

(см. выше) (Lagardère, 1971; Crosnier, Forest, 1973; Perez Farfante, Kensley, 

1997). Семейство Sicyonidae представлено двумя видами, один из ко-

торых определен лишь до рода (Sicyonia galeata?), а второй — Sicyonia 

laevigata — амфиамериканский вид, не встречающийся в Восточной 

Атлантике (Perez Farfante, Kensley, 1997). Обработав лично материалы 

многих сотен тралений с кромки шельфа и верхней части материково-

го склона западноафриканских тропических вод (в том числе и из вод 
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Гвинеи Бисау), мы не встретили ни одного другого вида из семейства 

Nematocarcinidae, кроме Nematocarcinus africanus на глубинах 290–809 м 

(диапазон глубин обитания данного вида: Буруковский, 2012). Поэто-

му нам кажется сомнительным появление неизвестного вида (в списке 

Muñoz et al., 2012 — Nematocarcinus sp.) на глубине 551 м, соответству-

ющей глубине образования наиболее плотных скоплений N. africanus 

(Буруковский, 2012). Более чем сомнительными и, во всяком случае, 

ничем не подтверждаемыми авторами, кажутся находки двух видов 

креветок из семейства Acantephyridae: на глубине 149 м единственного 

экземпляра мезопелагической креветки Acanthephyra acutifrons (тем бо-

лее, что траления велись в дневное время — Muñoz et al., 2012), и тоже 

единственная находка батипелагической бореальной A. purpurea, кото-

рая не заходит южнее северно-тропических вод (Буруковский, 1998). 

Сама возможность появления этого вида в водах Гвинеи-Бисау не ис-

ключена, как и A. pelagica, Pasiphaea tarda и P. multidentata, которые мы 

находили в водах Гвинеи-Бисау (см. ниже обсуждение этого феномена, 

а также Буруковский, 1989). Но в октябре-ноябре, когда были пойманы 

эти виды, гидроклиматический фронт еще не должен был достигнуть 

своего южного положения (Le Leouff, Von Kosel, 1998), как в нашем 

случае. Поэтому хотелось бы иметь подтверждение их встречи в октя-

бре-ноябре 2008 г., взрослые ли это особи, или неполовозрелая молодь.

Требует специального обоснования и находка довольно большого 

количества средиземноморско-лузитанских креветок Pasiphaea sivado, 

не встречающихся южнее банки Арген (20°с. ш.) (Crosnier, Forest, 1973; 

Буруковский, Роменский, 1995) и единственного экземпляра массово-

го над кромкой шельфа эндемика Западноафриканской тропической 

зоогеографической области P. semispinosa (Crosnier, Forest, 1973; Буру-

ковский, 2000, 2011).

Интересно также отметить, что в списке видов анализируемой рабо-

ты полностью отсутствуют представители семейства Processidae.

Оставшиеся, так сказать, в «сухом остатке» Hymenopenaeus laevis, 

Systellaspis debilis, Heterocarpus laevigatus и Plesionika holthuisi, которые 

не встретились нам во время сборов наших материалов в этом регионе 

в 1980–81 гг., вполне реально могут здесь встречаться на указанных ав-

торами глубинах. Это позволяет предполагать реальным обитание здесь 

на глубинах 20–1000 м 55 видов креветок. Но в дальнейшем анализе 

мы будем использовать только данные, полученные собственноручно.

Общая ЧВ креветок в регионе составила 70 %, от места к месту меня-

ясь от 50 до 82,6 % (рис. 15). Изменения частоты встречаемости креветок 

от участка к участку довольно беспорядочны. Это можно объяснить 

мозаичным распределением различных биотопов (грунтов), так харак-

терных для региона в целом. Но в какой-то степени это должно быть 

следствием недоступности для тралений некоторых участков дна. Это 

проявляется особенно заметно в изменении количества видов — как 

общего, так и в среднем на один улов. На севере Сьерра Леоне (7–8° 

с. ш.), где глубже 150–200 м нет вообще участков, доступных для тра-

лений, резко падает количество видов креветок в уловах (рис. 15, А). 

Именно это нарушило уже отмеченную выше закономерность: среднее 

количество видов креветок в улове с глубиной увеличивается.

С глубиною ЧВ креветок в уловах в каждом из трех субрегионах ме-

няется сходно. В верхней части шельфа ЧВ креветок около 80 % во всех 

трех районах, уменьшаясь к 75 м почти до 50 % в двух северных, остава-

ясь в южном на уровне 70 % (рис. 15, Б).

На глубине 100 м в северных районах ЧВ меняется незначительно, 

тогда как в водах Либерии она падает до 27,4 %. Далее с глубиной ЧВ 

креветок начинает возрастать, достигая, как и в других района, 100 % 

на глубине 300 м. Как и следовало ожидать, снижение частоты встречае-

Рис. 15. Общая характеристика распределения креветок в водах 

Центрально-Восточной Атлантики:

А — с севера на юг: 1 — частота встречаемости креветок,%; 2 — среднее количество 

видов на один улов; 3 — всего встречено видов; 4 — экстраполяция от 10° к 8° с. ш.; 

Б — в зависимости от глубины: 1 — общая частота встречаемости креветок; 2 — 

то же в водах Гвинеи-Бисау; 3 — то же Сьерра-Леоне; 4 — то же Либерия
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мости приходится на глубины, занятые песчаными грунтами. Особенно 

хорошо это видно на примере такого зарывающегося в субстрат вида, 

как Parapenaeus longirostris (рис. 16).

с центром на 11° с. ш., а второе — на 6° с. ш. Farfantepenaeus notialis имеет 

максимум частоты встречаемости в районе 7–8° с. ш. Особенно хорошо 

это выражено в распространении Metapenaeopsis miersi. Имеется участок 

на 8° с. ш., где он встречается с частотой 76,9 %. За его пределами он 

изредка попадается севернее и исчезает южнее (табл. 9 и 10).

Особого внимания заслуживают три вида (Acanthephyra pelagica, Pa-

siphaea multidentata, Pasiphaea tarda), центр распространения которых — 

бореальная зона, где они достигают ее северных пределов (Crosnier, 

Forest, 1973; Burukovsky, 1996; Буруковский, Андреева, 2010). В нашем 

районе они были встречены лишь на самом северном участке, севернее 

фронтальной зоны. Там, где наблюдались минимальные температуры 

воды (работы велись во второй половине января — первой половине 

марта). Ранее эти виды не были известны южнее Западной Сахары (Бу-

руковский, 1976, 1989; Кронье Форе, 1973). В том районе мы находили 

повсеместно крупных яйценосных самок (Буруковский, 1982а) обоих 

видов пасифей, а в феврале-марте 1981 г. в районе Гвинеи-Бисау — лишь 

их неполовозрелую молодь.

в) Зоогеографическая характеристика

Фауна креветок региона представлена 16-ю видами — эндемиками 

Западноафриканской тропической зоогеографической области (32 %), 

6 восточно-атлантическими видами (12 %), 5 амфиатлантическими (5 %) 

и 23 — широко распространенными видами (46 %). Следовательно, фа-

уна Центрально-Восточной Атлантики должна быть отнесена к Запад-

ноафриканской тропической зоогеографической области.

г) Батиметрическое распределение

Все население креветок Восточно-Центральной Атлантики в зависи-

мости от глубины обитания может быть подразделено на три таксоцена 

(рис. 17).

Первый — таксоцен шельфа. В него входит 11 видов, обитающих, 

в основном, на глубинах менее 75 м и не глубже 100 м. Руководящими 

видами в нем можно считать F. notialis и H. atlantica. Им сопутствуют 

три вида: M. kerathurus, S. galeata и M. miersi. Остальные, сильно уступая 

им по частоте встречаемости, не столько редкие, сколько трудно улав-

ливаемые тралом «Хек-4М» виды, несмотря на мелкоячейную вставку 

в кутце. Это обнаруживается при исследовании состава пищи целого 

ряда донных рыб, у которых в желудках эти, вроде бы редкие, виды, 

встречаются чаще руководящих (Буруковский, 2009). Второй — таксо-

Рис. 16. Частота встречаемости (%) Parapenaeus longirostris в различных районах 

Центрально-Восточной Атлантики:

1 — Воды Гвинеи-Бисау; 2 — Сьерра-Леоне; 3 — Либерии

В северном субрегионе, где перемежаются пятна песчаных и или-

стых грунтов, ЧВ вида равномерно повышается с увеличением глубины 

тралений, но не превышает 70 % на глубине 300 м. У Сьерра-Леоне с его 

мозаикой песчаных, каменистых и илистых грунтов на малых глубинах 

P. longirostris редко встречается в верхней части шельфа, но частота его 

встречаемости быстро возрастает с глубиной и достигает 100 % на глу-

бине 300 м. В районе Либерии на мелководье, сложенном илистыми 

грунтами, этот вид довольно обычен, но к глубине 100 м, где тянутся 

полосы бескарбонатных песков, частота его встречаемости резко па-

дает, затем, возрастая с глубиною, как у Сьерра-Леоне. ЧВ P. longirostris 

на мелководье (глубины до 75 м) сходна у Гвинеи-Бисау и Либерии с их 

илистыми грунтами, а на глубинах от 100 м и глубже — большое сходство 

между Либерией и Сьерра-Леоне (рис. 16). Кроме того, для глубин 100 м 

в районе Либерии вообще характерна низкая биологическая продук-

тивность: очень бедный бентос и уловы рыбы, не превышающие 100 кг 

на полчаса траления.

На общем фаунистическом облике креветочного населения Цен-

трально-Восточной Атлантике наложила свой отпечаток упомянутая 

выше мозаичность распределения креветок вообще и отдельных видов 

в частности, так как эта мозаичность присуща и распределению их оп-

тимальных условий обитания. Так, для Parapenaeus longirostris вырисо-

вываются два пятна с их повышенной частотой встречаемости. Одно — 
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Таблица 9

Частота встречаемости креветок в водах Центрально-Восточной Атлантики

Виды
Участки, °с. ш. Тип

ареа-
ла11° 10° 8° 7° 6° 5° 4°

Acanthephyra pelagica
Pasiphaea tarda
Pasiphaea multidentata
Philocheras bidens
Melicertus kerathurus
Philocheras sculptus
Parapenaeopsis atlantica
Sicyonia galeata
Processa parva
Alphaeus talismani
Farfantepenaeus notialis
Metapenaeopsis miersi
Aegaeon cataphractus
Processa macrophtalma
Parapandalus longicauda
Alpheus macrocheles
Philocheras prionolepis
Parapandalus brevipes
Solenocera africana
Parapenaeus longirostris
Plesionika edwardsii
Chlorotocus crassicornis
Heterocarpus ensifer
Plesionika heterocarpus
Plesionika ensis
Pasiphaea semispinosa
Plesionika williamsi
Plesionika acanthonotus
Plesionika martia
Aristeomorpha foliacea
Plesionika gigliolii
Aristeus antennatus
Pasiphaea cf. affinis.
Nematocarcinus africanus
Aristeus varidens
Aristeopsis edwardsianus
Glyphus marsupialis
Psathyrocaris infirma
Plesionika carinata
Acanthephyra acanthitelsonis
Heterocarpus grimaldii
Benthesicymus bartletti
Acanthephyra kingsleyi
Acanthephyra eximia
Hymenopenaeus chacei
Funchalia danae
Plesionika rossignoli
Notostomus crosnieri
Ephyrina ombango
Parapontophilus gracilis
Metacrangon bellmarleyi

3,7
—
2,7
3,7

11,5
—

11,5
7,4
—
—

18,5
3,7
—
—

11,5
—
—
7,4

25,9
37,0
11,5
—

11,5
14,8
3,7
7,4
3,7
3,7
7,4
—
—
3,7
—
7,4
3,7
—
—
7,4
7,4
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—

12,5
4,2

12,5
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
4,2
8,3

12,5
—
—

12,5
8,3
8,3
4,7
8,3
—
4,2
—
—
8,3
—

12,5
12,5
4,2
4,2

12,5
12,5
4,2
4,2
—
4,2
—

12,5
—
—
—
—
—
—

—
—
—
—

15,4
15,4
—

23,0
23,0
—

38,5
76,9
15,4
23,0
15,4
—
—
—

15,4
7,7
7,7
—
7,7
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—

—
—
—
5,0
5,0
—

15,0
5,0
—

10,0
25,0
—
5,0
5,0

25,0
5,0
—
—

35,0
25,0
10,0
10,0
15,0
10,0
10,0
5,0
—
—
—
—
—
5,0
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—

—
—
—
—
—
—

17,9
3,6
—
3,6

17,9
—
3,6
—

10,7
—
3,6
7,1

25,0
39,3
—
3,6

17,9
3,6

10,7
3,6
3,6
—
—
3,6
3,6
7,1
3,6

10,7
3,6
3,6
3,6
3,6
3,6
3,6
3,6
—
—
—
—
—
—
—
—
—
—

—
—
—
—
—
—
3,7
7,4
—
—
3,7
—
—
—
7,4
—
—
—

11,5
22,3
—
3,7

11,5
3,7

11,5
—
3,7
—
—
—
—
7,4
—

14,8
7,4

11,5
7,4

14,8
11,5
11,5
14,8
7,4
7,4
7,4
3,7
—
—
—
—
3,7
3,7

—
—
—
—
—
—
—
—
—
—
7,4
—
—
—
7,4
—
7,4

14,6
40,7
—
—
—

18,5
11,5
11,5
7,4
—
—
—
—
—

11,5
—

14,8
7,4

11,5
3,7

11,5
7,4
7,4
7,4
3,7
7,4
—
7,4
7,4
3,7
3,7
3,7
—
3,7

АИТ
АИТ
АИТ
ЭТЗ
ВА

АИТ
АИТ
ЭТЗ
ВА

ЭТЗ
АА

ЭТЗ
АИТ
ВА
АА

ЭТЗ
ЭТЗ
ЭТЗ
ЭТЗ
ВА

АИТ
АИТ
АИТ
ВА

АИТ
ЭТЗ
АИТ
АИТ
АИТ
АИТ
АА

АИТ
?

ЭТЗ
ЭТЗ
АИТ
АИТ
АИТ
ЭТЗ
АА
ВА
АА

ЭТЗ
АИТ
ЭТЗ
АИТ
ЭТЗ
ЭТЗ
АИТ
АИТ
АИТ

Таблица 10

Общая характеристика распространения креветок 
в Восточно-Центральной Атлпнтике

Общие параметры распределения 
креветок

Участки, °с. ш.

11° 10° 8° 7° 6° 5° 4°

Всего тралений 24 12 19 30 23 22 28

Из них с креветками 17 8 13 15 19 14 18

Частота встречаемости, % 70,8 66,7 68,4 50,0 82,6 63,6 64,3

Всего встречено видов креветок 27 24 13 20 28 27 27

Среднее кол-во видов креветок 

в 1 улове
4,6 5,7 2,8 3,1 3,5 4,4 3,8

Коэффициент сходства 

с Марокко
19,6 21,1 ? ? 23,6 26,4 19,6

Коэффициент сходства 

с Сев. Сахарой
20,0 31,1 ? ? 22,8 20,0 23,5

Коэффициент сходства 

с Ю. Сахарой
42,8 43,7 ? ? 27,5 35,1 35,1

Коэффициент сходства с Анголой 35,4 46,3 ? ? 44,4 54,8 64,1

цен кромки шельфа (15 видов). Его представители, в основном, обита-

ют на глубинах 100–300 м. Лишь часть их (3 вида) выходят за пределы 

этих глубин, но чаще всего они встречаются именно на кромке шельфа. 

Руководящими здесь могут считаться Parapenaeus longirostris и Plesionika 

ensis. Их ЧВ на этих глубинах максимальна. К второстепенным можно 

отнести Solenocera africana и Heterocarpus ensifer. Им сопутствует целая 

группа видов, ЧВ которых в уловах не превышает 50 %.

Третий таксоцен обитает на верхней части материкового склона 

(16 видов). Это, в основном, креветки, встречающиеся на глубинах 500 м 

и глубже. Доминируют здесь Nematocarcinus africanus, Plesionika carinata, 

Psathyrocaris infirma, и, с оговорками, Acanthephyra acanthitelsonis, макси-

мальная ЧВ которой приходится на глубины большие, чем у трех преды-

дущих видов. Им сопутствуют 4 вида, ЧВ котороых лишь немногим усту-

пает перечисленным выше (Aristeus antennatus, A. varidens, Heterocarpus 

grimaldii, Acanthephyra kingsleyi).

Шесть видов было встречено лишь на глубинах около 800 м. Мы 

полагаем, что это представители таксоцена нижней части склона. От-

сутствие тралений на больших глубинах не позволяет нам уверенно 

сделать вывод об этом.
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Среди 11 видов шельфового таксоцена (рис. 18) 5 видов (45,5 %) — 

эндемики тропической Западноафриканской зоогеографической обла-

сти. На кромке шельфа их число падает до 3 (20 %), достигая 6 (26,1 %) 

на склоне. Доля восточноатлантических видов с глубиной уменьшается 

от 18,1 до 8,6 %, а изменение доли амфиатлантических видов с глубиной 

не имеет определенной тенденции, хотя на склоне их 3 вида, а на шель-

фе и его кромке — по одному.

Рис. 17. Батиметрическое распределение креветок Центрально-Восточной 

Атлантики: 1 — частота встречаемости, равная 100 %

Число широко распространенных видов от шельфа к склону возрас-

тает в 4 раза (от 3 на шельфе до 12 — на склоне), а их доля в таксоце-

нах — от 27,3 % до 60 % — на его кромке и 52 % — на склоне.

Следовательно, хотя и с некоторыми отклонениями, с глубиной 

в таксоценах уменьшается доля эндемиков и возрастает доля широ-

ко распространенных видов. На кромке шельфа их доля меньше, чем 

на шельфе и на склоне.

д) Экологическая структура таксоценов

Экологическая структура таксоценов (соотношение жизненных 

форм) тоже меняется с глубиною. На шельфе из 18 встреченных там ви-

дов креветок 15 относились к зарывающимся или живущим в укрытиях 

(83,3 % — рис. 19). Остальные (16,7 %) пришлись на долю эпибентосных 

донных видов. На кромке шельфа среди 15 видов полностью преоблада-

Рис. 18. Зоогеографическая структура таксоценов креветок вод 

Центрально-Восточной Атлантики: 1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки 

шельфа; 3 — таксоцен верхней части склона
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ли эпибентосные донные (55,5 %), появились придонные виды (22,2 %) 

и один пелагический вид (5,6 % — Pasiphaea semispinosa, обитающая над 

глубинами 300–1100 м: Буруковский, 1986, 2000). На склоне доля зары-

вающихся и живущих в укрытиях в таксоцене по сравнению с шельфом 

уменьшается в 9 раз (до 9,1 %), несколько уменьшается доля эпибен-

тосных донных (31,8 %), доля придонных остается примерно той же 

(18,2 %), и резко возрастает доля доминирующихи батипелагических 

видов (40,9 %).

Итак, для региона, охватывающего акватории от Гвинеи-Бисау до 

юга Либерии и заселенного фауной эндемиков тропической Запад-

ноафриканской зоогеографической области, характерны следующие 

особенности:

1. Он лежит вблизи южных пределов фронтальной гидроклимати-

ческой зоны. Благодаря этому, а также благодаря смещению на юг Ка-

нарского течения в результате похолодания (межгодовая флюктуация 

положения фронтальной зоны) в водах северной части региона спора-

дически появляются виды, обычные для вод умеренного климата.

2. ЧВ креветок на шельфе и его кромке связана с характером суб-

страта. Она возрастает на илистых и уменьшается в районах песчаных 

и других жестких грунтов. С глубины 300 м ЧВ креветок достигает 100 %. 

Значит, мозаичность распределения креветок исчезает.

3. Все креветочное население в зависимости от его вертикального 

распределения делится в пределах шельфа, его кромки и верхней ча-

сти материкового склона на три таксоцена, каждый из которых при-

держивается определенной структурной зоны вод или отдельного слоя 

внутри них. Границы вертикального распределения каждого таксоцена 

определяются границами соответствующих структурных зон или слоев 

внутри них в данном регионе.

4. Экологическая структура (соотношение жизненных форм) так-

соценов меняется в зависимости от глубины их обитания. На шельфе 

полностью доминируют зарывающиеся креветки, на кромке шельфа — 

эпибентосные донные, и появляются придонные, а в верхней части 

склона доминируют батипелагические виды.

5. Широко распространенные виды занимают руководящее поло-

жение в таксоценах верхней и нижней части склона. Представители 

Средиземноморско-Лузитанской зоогеографической области, которые 

выклинивались в зоне «обеднения-перехода» (см. предыдущие главы), 

опять появляются в тропическом регионе, но теперь в составе таксоцена 

верхней части материкового склона и даже кромки шельфа. Правда, их 

роль в соответствующих таксоценах оказывается второстепенной.

6. С увеличением глубины обитания увеличивается как общее ко-

личество видов креветок в каждой глубинной зоне, так и количество 

руководящих видов таксоцена, и среднее количество видов креветок 

в одном улове.

7. Доля эндемиков зоогеографической области в таксоценах боль-

ших глубин ниже, чем на шельфе, а широко распространенных видов — 

выше.

6. Распространение креветок 
в Юго-Восточной Атлантике

а) Общая характеристика

Регион, названный Юго-Восточной Атлантикой, простирается от Га-

бона (экватор) до Намибии (примерно 17° ю. ш.) и, следовательно, це-

ликом лежит в экваториальной и тропической зонах.

Шельф этого протяженного региона можно разделить на участки 

с внешней границей, располагающейся примерно на глубинах 100–110 

и 200–210 м. Первые характерны для малоактивных в тектоническом 

отношении платформенных областей, вторые — для районов горных со-

Рис. 19. Экологическая структура таксоценов креветок из вод 

Центрально-Восточной Атлантики:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 

3 — таксоцен верхней части склона
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оружений герцинского и альпийского орогенеза (Авилов, 1965). С этой 

точки регион подразделяется на четыре района. Самая северная — при-

мыкающая к вулкану Камерун — характерная зона тектонических раз-

ломов (Лушин, 1965). Здесь, около острова Биоко (бывший Фернандо-

По и Масиас-Нгема-Бийого), материковая отмель очень узкая, полно-

стью исчезающая у отдельных мысов (Авилов, 1965).

Далее к югу до устья реки Заир (бывший Конго) ширина шельфа 

не превышает 30–35 миль. Сам шельф довольно выровненный. Толь-

ко в районе мыса Лопес и южнее его поверхность шельфа осложнена 

многочисленными грядами и буграми, представляющими собой выходы 

коренных пород.

Устье Заира совпадает с тектоническим разломом, врезающимся 

в шельф на глубину 700 м и продолжающимся до материкового склона 

(Литвин, Руденко, 1973). Шельф в окрестностях устья расширяется до 

45 миль, образуя огромный конус выноса. От устья Заира к югу шельф 

постепенно сужается, а его кромка смещается на глубины примерно 

200 м. У Луанды ширина шельфа сужается до 3 миль, а затем вновь 

расширяется до 10–15 миль, чтобы на участке 16° ю. ш. полностью ис-

чезнуть. Здесь береговой откос сразу переходит в материковый склон 

с крутизной до 10° по сравнению с 2–3° в остальной части района (Ави-

лов, 1965; Лушин, 1965; Литвин, Руденко, 1973; Шепард, 1976). Поэтому 

именно 12° ю. ш. служит фактической южной границей данного региона, 

и, в результате, он практически симметричен Центрально-Восточной 

Атлантике относительно экватора.

К северу от устья Заира осадки у берегов грубые, песчанистые, пере-

ходящие у края шельфа в песчанистые илы, а на глубинах около 500 м — 

в илы. Южнее каньона Заира полоса песчаных грунтов тянется между 

100 и 200-метровыми изобатами. Для нее характерны выходы коренных 

пород и сидящие на них колонии кораллов (Литвин, Руденко, 1973).

Но наиболее характерно для данного района то, что через устье 

Заира в огромных количествах выносятся продукты денудации. Они 

прослеживаются на расстоянии 100–200 км от его устья, обусловливая 

широкое развитие терригенных осадков (Авилов, Гершанович, 1967). 

Поэтому хорошо заметен постепенный переход от более грубых грунтов 

возле берега к илам на больших глубинах. Материковый склон покрыт, 

в основном, тонкими пелитовыми илами (Емельянов с соавт., 1975). 

Кроме того, и на шельфе пятна илистых грунтов расположены среди 

песков к северу от мысов (Лушин, 1965).

Особенности гидрологии этого региона определяются тем, что се-

вернее мыса Лопес он омывается экваториальной поверхностной водой 

с температурой 24–29 °С, а к югу от него — Бенгельской поверхностной 

водой с зимними температурами 14–23 °С, и летними — 14–28 °С (Му-

ромцев, 1963). В результате их взаимодействия образуется фронтальная 

зона, располагающаяся в зимнее (южного полушария) время у мыса 

Лопес (Габон), а в летнее — у Кабу-Фриу (Ангола) (Чернявский, 1973; 

Berrit, 1973; Berrit, Dias, 1977). Здесь наблюдается вся совокупность яв-

лений, отмеченных для предыдущего региона, но проходящих в про-

тивофазе. Большой теплый сезон начинается с конца января — начала 

февраля и тянется до конца апреля — начала мая. Его сменяет большой 

холодный сезон, который длится до конца октября — начала ноября. За-

тем следует малый теплый (октябрь-ноябрь — ноябрь-январь) и малый 

холодный (январь-февраль) сезоны (Berrit, Dias, 1977).

В большой теплый период от экватора до 9° ю. ш. на шельфе наблю-

дается подток вод северо-западного направления, а глубже 30–40 м — 

течение обратного направления (Круглов, 1976а). Генезис подповерх-

ностного потока неясен. Ангольское течение, которое оказывает боль-

шое влияние на состав фауны между 16 и 22° ю. ш., начинает воздей-

ствовать на воды шельфа лишь с 11–13° ю. ш. (Кудерский, Строгалев, 

1973). По Дубравину (1976, 1977) от экватора примерно до 10° ю. ш. под-

поверхностный поток южного направления представляет собой ветвь 

течения Ломоносова, переходящую в Ангольское течение. К северу 

от фронтальной зоны у мыса Лопес шельф омывается ветвью Гвиней-

ского течения.

Вертикальная структура вод характеризуется тем, что нижняя гра-

ница поверхностного слоя поверхностной структурной зоны находит-

ся на глубине 80–100 м, верхняя граница промежуточной структурной 

зоны — на глубине 300–330 м, а граница между последней и глубинной 

зоной — на глубине 1100 м (Степанов, 1974; Хлыстов, 1976).

Можно заключить, что для данного региона характерно обилие или-

стых грунтов терригенного происхождения в верхней части шельфа 

и на материковом склоне, разделенных полосой более жестких грунтов, 

и то, что она целиком лежит в зоне, названной Берри (Berrit, 1973)«зо-

ной чередования», то есть зоной, в пределах которой перемещается 

межтропический гидроклиматический фронт.

б) Видовой состав и батиметрическое распределение 
креветок

Юго-Восточная Атлантика к началу 80-х годов прошлого века, веро-

ятно, была наиболее изученным в отношении фауны креветок регионом 

(Odner,1923; Holthuis, 1951, 1952; Crosnier, 1965, 1967, 1969, 1970, 1972; 

Crosnier, Forest, 1964, 1965, 1966, 1969, 1969a, 1973; Ribeiro, 1970; Буру-

ковский, 1978, 1978а, 1980б, 1989; Буруковский с соавт., 1982; Буруков-

ский, Роменский, 1976, 1979). Появлявшиеся позднее публикации уже 

имели лишь промысловый или промыслово-биологический характер.
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Общее количество видов креветок, отмеченных в данном регионе 

всеми перечисленными выше авторами, около 50. Нами во время работ 

1975–1976 гг. было встречено 36 видов креветок, относящихся к 22 ро-

дам 9 семейств. ЧВ креветок здесь довольно высока: 87,5 %. На многих 

участках креветки, независимо от глубины, встречались во всех уло-

вах. Некоторое снижение частоты встречаемости на глубинах 50–200 м 

(рис. 20) объясняется, как в и других регионах, наличием здесь более 

жестких грунтов.

10 видов креветок (27,7 %) — эндемики Тропической западноафри-

канской зоогеографической области. Это позволяет отнести данный 

регион именно к ней. Здесь отсутствует клина в распределении видов 

с севера на юг. Некоторая мозаичность в распределении ряда видов на-

блюдается лишь на шельфе и прежде всего на его кромке. С глубины 

360–380 м на всем протяжении от Габона до 12° ю. ш. обитает практи-

чески однородная фауна креветок. Ее можно подразделить на четыре 

таксоцена соответственно частоте встречаемости входящих в них кре-

веток в уловах с разных глубин (рис. 21).

В первый входят виды, обитающие на наименьших исследованных 

нами глубинах до 70–100 м. Во вторую — креветки, живущие, в основ-

ном, на глубинах 100–380 м; отдельные виды могут изредка попадаться 

и на меньших глубинах. В состав третьей группы входят виды, встре-

чающиеся на глубинах от 360–380 до 800–1100 м. Четвертую группу 

составляют креветки, попадающие в уловах, начиная с глубин 600–800; 

нижние пределы распространения некоторых видов, судя по литератур-

ным данным (например, Crosnier, Forest, 1973), — почти абиссальные 

глубины. Эта группа выделяется нами условно, так как наиболее до-

ступные нам глубины не превышали 1160 м.

Рис. 20. Батиметрическое распределение частоты встречаемости креветок 

в Юго-Восточной Атлантике

Рис. 21. Батиметрическое распределение креветок в Юго-Восточной Атлантике:

1 — частота встречаемости, равная 100 %

Первая группа — типично шельфовая, или сублиторальная; вторая 

включает обитателей внешней части шельфа и его кромки; третья — 

обитателей верхней части материкового склона, почти до его середины. 

Креветки четвертой группы — обитатели нижней части склона.
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ные виды. В верхней части материкового склона эндемики имеются, 

зато исчезают восточно-атлантические виды.

В предыдущем разделе мы отмечали относительную бедность эн-

демиками этой глубинной зоны в Центрально-Восточной Атлантике. 

Складывается впечатление, что большая часть креветок, обитающих 

на глубинах 100–300 м, обосновалась здесь значительно позже, чем 

более мелководные и более глубоководные виды, как бы втиснувшись 

между этими двумя группами. В остальном наблюдаются примерно 

те же соотношения между эндемиками и широко распространенными 

видами, что и в предыдущих регионах: доля эндемиков выше в таксо-

цене шельфа, а широко распространенные видов креветок, напротив, 

на материковом склоне.

г) Экологическая структура таксоценов

Экологическая структура таксоценов выглядит следующим образом 

(рис. 23).

На шельфе абсолюто доминируют зарывающиеся и живущие в укры-

тиях креветки, составляющие (по нашим данным) 100 % в уловах. 

На кромке шельфа на первое место выходят эпибентосные виды (70 %). 

На верхней части склона их эстафету перенимают придонные (43,7 % 

Границы распределения этих батиметрических групп совпадают с по-

ложением в данном регионе границ между структурными зонами вод 

или отдельными слоями внутри них (Степанов, 1974; Хлыстов, 1976). 

Креветки самой мелководной группы обитают в пределах поверхностно-

го и переходного слоев поверхностной структурной зоны, не опускаясь 

ниже переходного слоя, находящегося в данном регионе на глубине 80–

100 м. Креветки второй группы населяют воды от нижней границы по-

верхностной структурной зоны до нижней границы пограничного слоя 

между поверхностной и промежуточной зонами. Третья группа заселяет 

промежуточную структурную зону, нижняя граница которой на широте 

Конго и Анголы находится на глубине 1100 м (Степанов, 1974). Четвер-

тая группа — обитатели вод глубинной структурной зоны.

Среди шельфовых креветок доминирует Farfantepenaeus notialis, кото-

рый, в пределах свойственных ему глубин, встречается в 74 %, а на глу-

бине до 50 м — в 95 % уловов. Ни один из прочих видов этого таксоцена 

не идет с ним в сравнение по частоте встречаемости, из-за чего мы их 

считаем лишь сопутствующими видами.

Руководящий вид таксоцена кромки шельфа Parapenaeus longirostris, 

в своей глубинной зоне попадающийся в 90 % уловов. Solenocera africana 

в том же диапазоне глубин встречена в 72 % уловов и может считаться 

характерным для этого таксоцена видом. Затем следуют два вида из рода 

Plesionika: P. carinata, P. martia (соответственно 39 и 33 %) — сопутству-

ющие виды.

В верхней части склона роли руководящих видов играют Aristeus va-

ridens (ЧВ 89 %), за ним следуют Nematocarcinus africanus (72 %), Plesi o-

nika carinata (74 %). Еще шесть видов: Aristeopsis edwardsiana (67 %), Hyme-

nopenaeus chacei (61,%), Psathyrocaris infirma (51 %), Glyphus marsupialis 

(51 %), Acanthephyra acanthitelsonis (44 %) и A. kingsleyi (53 %) можно считать 

сопутствующими.

Креветки нижней части склона не поддаются оценке с этих позиций, 

так как мы лишь слегка задели верхнюю часть вертикального диапазона 

их распространения. Несколько выделяется среди них Benthesicymus 

bartletti с частотой встречаемости 67 %.

в) Зоогеографическая характеристика

По зоогеографической характеристике таксоцены (рис. 22) заметно 

отличаются между собой. В таксоцене шельфа полностью доминируют 

эндемики Тропической западноафриканской зоогеографической обла-

сти, составляющие около 60 % видового состава таксоцена. На кромке 

шельфа эндемики отсутствуют полностью. Большая часть видов — ам-

фиатлантические и абсолютно доминирующие широко распространен-

Рис. 22. Зоогеографическая структура таксоценов креветок вод 

Юго-Восточной Атлантики:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона
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от всех видов). Среди представителей нижней части склона, которых 

было всего шесть видов, 5 (82,3 %) — батипелагические креветки.

Итак, для данного региона характерно:

1. Высокая средняя ЧВ креветок в уловах по сравнению с другими 

регионами (исключая их отдельные участки — см. выше), что связа-

но с очень сильным развитием илистых грунтов терригенного проис-

хождения. Уменьшение частоты встречаемости креветок наблюдается 

на участках локализации более жестких грунтов.

2. Район заселен фауной креветок, в которой относительно высокая 

доля эндемиков тропической западноафриканской зоогеографической 

области; на кромке шельфа они отсутствуют, что позволяет предполо-

жить ее более позднее заселение по сравнению с меньшими и большими 

глубинами.

3. Все население креветок, в зависимости от вертикального распре-

деления, может быть подразделено на четыре таксоцена, каждый из них 

связан с определенной структурной зоной вод или слоями внутри них, 

и границы их вертикального распределения каждого таксоцена опреде-

лены границами этих структурных зон или слоев внутри них в данном 

регионе.

4. На шельфе доля эндемиков региона выше, чем в таксоценах, оби-

тающих глубже, а доля широко распространенных видов, напротив, 

возрастает с увеличением глубины.

5. Так же, как и в предыдущем регионе, на шельфе доминируют за-

рывающиеся формы, на его кромке — эпибентосные. На верхней части 

склона их сменяют придонные и батипелагические креветки. Послед-

ние полностью доминируют среди обитателей нижней части склона.

7. Распространение креветок 
у берегов Южной Африки

а) Общая характеристика региона

Южная Африка в нашем понимании — это регион, простирающийся 

от широты устья реки Кунене (примерно 17° ю. ш.) до южной оконеч-

ности континента. В пределах этого региона сменяют друг друга тро-

пическая и субтропическая климатические зоны. Они характеризуются 

аридным климатом (Физико-географический атлас мира, 1964) с чрез-

вычайно устойчивой в пространстве и времени системой ветров — юго-

восточными пассатами.

Как указывалось выше, близ 16° ю. ш. шельф практически отсутству-

ет. Южнее устья Кунене он вновь появляется и начинает расширяться 

к югу, достигая в районе Уолфиш-Бэя ширины 70 миль. Далее он снова 

сужается и около Людерица составляет лишь 15 миль. Южнее материко-

вая отмель вновь начинает расширяться и на 29° ю. ш. достигает около 

100 миль, вновь сужаясь к южной оконечности континента (Авилов, 

1965).

Внешний край материковой отмели располагается на глубинах 

100–110 м. Поверхность шельфа преимущественно выровненная. Лишь 

на 20° ю. ш., на траверзе начала подводного Китового хребта, на по-

крытой песчаными грунтами поверхности шельфа встречаются выходы 

коренных пород в виде острых скал и гряд. Уклон материкового склона 

до Китового хребта не более 1°, но южнее крутизна возрастает, не пре-

вышая, впрочем, 2–3° (Литвин, Руденко, 1973).

По способу осадкообразования шельф этой типично аридной зоны 

представляет собой сочетание аридного типа осадков в виде обломоч-

ных материалов и очень высокой биологической продуктивности среды 

отложения осадков гумидного типа (Сенин, 1974).

Рис. 23. Экологическая структура таксоценов креветок из вод 

Юго-Восточной Атлантики:

1 — таксоцен шельфа; 2 — таксоцен кромки шельфа; 3 — таксоцен верхней части 

склона; 4 — таксоцен нижней части склона
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Терригенные осадки в виде песков и алевритов располагаются лишь 

на узком участке шельфа (до глубин 100–150 м) у устьев рек Оранже-

вой и Кунене. Глубже лежат фораминиферные мелкие пески и крупные 

алевриты. Они распространены на широкой внешней части (глубже 

100–150 м) шельфа. В районе залива Уолфиш-Бэй на глубинах до 100–

140 м распространены кремневые диатомовые илы темно-зеленого цве-

та с запахом сероводорода. Они образуются благодаря высокой про-

дуктивности диатомового фитопланктона, слабым темпам поступления 

терригенного материала и особенностям динамики вод в этом районе 

(Сенин, 1974; Шепард, 1976).

Акватория региона целиком занята бенгельской поверхностной во-

дой (Муромцев, 1963). В ее пределах развивается крупномасштабная 

циклоническая циркуляция, северную периферию которой образу-

ет Южное Экваториальное противотечение, на востоке переходящее 

в Ангольское течение, которое движется к югу вдоль берега до 16° ю. ш. 

(Морошкин с соавт., 1970; Бубнов с соавт., 1973). Южная периферия об-

разована основной струей Бенгельского течения (Бубнов с соавт., 1973). 

Именно этим холодным течением определяется здесь гидрологическая 

обстановка (Shannon, 1972). Оно следует вдоль юго-западного побере-

жья Африки на север от 34–35° до 15° ю. ш. на расстоянии примерно 

100 миль от берега. Основное влияние на гидрологическую ситуацию 

в придонных слоях воды от нижней части шельфа и глубже оказывает 

не само течение, а вызываемый им апвеллинг. В зависимости от его го-

довой динамики вся система Бенгельского течения делится на две ча-

сти: к северу от 29° ю. ш. апвеллинг достигает максимума в декабре-фев-

рале (то есть летом южного полушария) и минимума — в июне–августе 

(то есть зимой). В результате этого в районе бухты Салданья, например, 

температура воды на шельфе в течение всего года не превышает 9–1 °C 

(Ekman, 1953), и подобное явление характерно для всего данного района 

(табл. 11: по Джонсону, 1974). Между 34 и 23° ю. ш. течение движется 

вдоль изобат и севернее отходит от побережья (Shannon, 1972). Влия-

ние апвеллинга ограничено глубинами 300–350 м (Латун, 1962). Время 

от времени теплая субтропическая поверхностная вода Ангольского 

течения достигает залива Уолфиш-Бэй (23° ю. ш.). Его глубинное про-

должение (на глубинах 100–200 м) заметно до 22° ю. ш. Влияние этих 

вод особенно хорошо прослеживается в летнее-осенний период, в пери-

оды длительного маловетрия и штилевой погоды (Комаров, Кудерский, 

1963; Кудерский, 1964; Кудерский, Строгалев, 1973).

На мелководье самых южных районов гидрологическая ситуация 

может определяться проникновением небольшой ветви теплого течения 

мыса Игольный (Дарбишир, 1974), с чем, правда, не согласен Корзун 

(1973). С другой стороны, Да Франка (Da Franca, 1968) сообщает, что 

прибрежная часть Бенгельского течения омывает побережья Африки 

между 25° ю. ш. и экватором. Вероятно, он имеет в виду его сезонную 

динамику в связи с перемещением фронтальной зоны (Berrit, 1973).

Можно заключить, что в целом для региона характерны грунты 

с очень слабым развитием терригенных илов, и, напротив, с преобла-

данием мелких песков с крупными алевритами. Особенности гидро-

логического режима позволяют разделить район на три части: север-

ную (от 17 до 22–23° ю. ш.), подверженную влиянию теплого сезонно 

действующего Ангольского течения; среднюю (22–23–28–29° ю. ш.), 

для которой характерно наличие круглогодичного апвеллинга; южную 

(28–29° ю. ш. и южнее), где в результате летнего апвеллинга нивелиру-

ются сезонные колебания температур, приближаясь в субтропической 

зоне, к которой относится южный район, к уровню зоны с умеренным 

климатом (Степанов, 1974).

б) Видовой состав

До 80-х годов прошлого века фауна креветок Южной Африки была 

изучена очень поверхностно. Имелись лишь отрывочные данные от-

носительно отдельных находок небольшого количества видов (Lebour, 

1954; Crosnier, Forest, 1973), встречаемости нескольких типично юж-

ноафриканских видов в районах заливов Уолфиш-Бэй и Людериц-Бэй 

(Barnard, 1950) и в самой южной части западного побережья Африки 

(Grindley, Penrith, 1965), а также описание двух новых видов пелаги-

ческих креветок (Буруковский, 1976; Буруковский, Роменский, 1980). 

Ничего нового к этому не добавила работа Кенсли (Kensley, 1981).

Но в середине 1970-х годов началось серьезное исследование кре-

веток из вод Намибии. Летом южного полушария 1976 г. в рейсе БМРТ 

«Гижига» (05.12.75–16.01.1976 г., 17°00′–34°00′ ю. ш.) моим многолет-

ним соратником по исследованию креветок западноафриканских вод 

Таблица 11

Распределение воды в придонных слоях у берегов Южной Африки 
(летний период, по Джонсону, 1974)

Глубина, м
Температуры воды, °C

17° ю. ш. 27° ю. ш. 34° ю. ш.

100 14 Между 10 и 12 Между 8 и 10

200 12 Между 10 и 12 Между 10 и 12

300 10 10 Между 5 и 8

300 Между 5 и 10 Между 5 и 10 Между 5 и 8
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Л. Л. Роменским были собраны пробы креветок из 147 тралений, выпол-

ненных на глубинах 100–1260 м, а еще через 10 лет, в тот же сезон, пусть 

из более узкого диапазона глубин, еще 98 проб (табл. 2, Буруковский, 

Роменский, 1985, 1989). Тогда же мне передали для обработки материа-

лы пелагических сборов из рейсов НИС «Профессор Штокман» и НИС 

«Академик Курчатов» (табл. 2, Буруковский, 1992, 2011). И практически 

одновременно с нами (1979–1989 гг), исследования десятиногих раков 

вод Намибии производил Макферсон (Macpherson, 1983, 1984, 1988, 

1990, 1991). В первые четырех его работах были затронуты фаунистиче-

ские и таксономические проблемы. Целями последней стали: 1) анализ 

видовой и пространственной структур сообществ пелагических и донных 

десятиногих раков и 2) анализ взаимосвязей между распространением 

видов и их группировок, а также особенностями гидрологии региона.

Объектами исследования Макферсона стали 97 видов декапод, об-

наруженных в водах Намибии. Это распространение между изобатами 

100 и 1000 м крабов, неполнохвостых раков, лангустов, омаров, и, ко-

нечно же, креветок. В качестве исходных материалов для анализа ис-

пользованы лишь глубины обитания (с точностью до 100 м) и диапазон 

широтного распределения, безотносительно к частоте встречаемости, 

биомассе или численности встреченных видов. Этот генерализованный 

подход в качестве результатов исследования позволил сделать целый ряд 

интересных, но достаточно общих выводов.

Были обнаружены две пелагические группировки (таксоцены в на-

шем понимании) креветок: прибрежная («inshore association») и океани-

ческая («offshore association», локализованной на расстоянии примерно 

70 миль (113 км) от берега), (Macpherson, 1991). Примерно к таким же 

выводам независимо от него пришли и мы (Буруковский, 2011, а также 

см. ниже).

Группировки донных видов по Макферсону (1991) оказались огра-

ничены главным образом глубиной распространения. Граница меж-

ду ними проходит по глубине 400 м. Это сообщества (у Макферсона 

«communities») шельфовых и склоново-батиальных видов. Широтные 

связи между видами оказались зависимыми от Бенгельского апвеллинга 

и особенностей циркуляции вод в регионе.

Поскольку главное направление многолетних исследований Мак-

ферсона — систематика десятиногих раков семейства Galatheidae (ин-

фраотряд Anomura) из разных районов Мирового океана, а креветок 

он изучал только из вод Намибии, он поневоле прошел мимо многих 

специфических особенностях их фауны, которые будут описаны ниже. 

Однако благодаря ему степень изученности этой фауны сравнялась с та-

ковой других регионов западноафриканских вод.

Из 97 видов декапод 56 видов составили креветки, из которых 10 ви-

дов (два вида из рода Gennadas из семейства Benthesicymidae) в донных 

тралах нам не встречались, а восемь видов из семейства Sergestidae мы 

исключили из анализа по причинам, которые были изложены выше. 

Из оставшихся 41 одного вида общими для нашего списка видов (24 вида 

креветок) и списка видов Макферсона оказались 17. Пять видов креве-

ток из нашего списка видов не были встречены Макферсоном, а нами 

из его списка не были отмечены 22 вида.

Такая разница объясняется, прежде всего, тем, что наш материал 

по креветкам Намибии был собран из 257 уловов, собранных в летнее 

время Южного полушария, и в основном — в нижней части шельфа 

и на его кромке (табл. 12). Материалы Макферсона были собраны в тече-

ние 10 лет (1979–1989 гг.), из 536 тралений между изобатами 100–1000 м 

в семи специальных рейсах, выполненных практически в течение кру-

глого года. Как уже было продемонстрировано во всех вышеописанных 

регионах, распределение креветок мозаично. Это и отражается на полно-

те видовых списков. Чем больше тралений, тем больше вероятность по-

падания в списки редких и труднодоступных для облова представителей 

фауны креветок. Тем более это присуще пограничным регионам, к како-

вым относятся Западная Сахара и (забегая вперед) Намибия. Несмотря 

на это, даже меньший объем материала позволил нам обнаружить ряд 

закономерностей в распределении креветок, которые Макферсоном 

(1991) были упущены.

Поскольку в водах Намибии, в отличие от прочих регионов За-

падной Африки, во время двух специальных экспедиций был собран 

материал по пелагическим креветкам, наше описание креветок этого 

региона разделено на два подраздела.

Креветки донно-придонного комплекса

В 1975 г. в водах Намибии нами было встречено 24 вида креветок, 

относящихся к этому комплексу (табл. 12). По сравнению с фауной со-

предельного с Намибией региона Западноафриканской тропической зо-

огеографической области (воды Анголы), собранной аналогичным об-

разом (Буруковский, 1978), количество видов меньше на треть, а с юж-

ноафриканской фауной — вдвое (верхнешельфовые виды этой фауны, 

находящиеся в экономической зоне Намибии и ЮАР, нами исключены 

из-за их недоступности для наших исследований; Barnard, 1950; Kensley, 

1981). В данном случае это не говорит однозначно о выпадении этих 

видов из креветочной фауны (против этого свидетельствуют результаты 

цитированной выше работы Макферсона), а заставляет предположить, 

что второ- и третьестепенные виды из вод Анголы в водах Намибии 

стали просто редкими или образуют рассеянные поселения, из-за чего 

их ЧВ уменьшилась. И это подтверждается общим уменьшением ча-

стоты встречаемости креветок в уловах как в целом, так и в отдельных 

подрайонах Намибии.
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Таблица 12

Видовой состав, распределение и частота встречаемости креветок 
в водах Южной Африки в 1975 г.

Виды

Частота встречаемости, %
Типы

ареала16–22° 
ю. ш.

22–28° 
ю. ш.

28–34° 
ю. ш.

Parapenaeus longirostris

Aristeus varidens

Nematocarcinus africanus

Plesionika heterocarpus

Notostomus crosnieri

Glyphus marsupialis

Heterocarpus laevigatus

Aristeopsis edwardsianus

Plesionika carinata

Plesionika acanthonotus

Pasiphaea semispinosa

Acanthephyra pelagica

Funchalia woodwardi 

Merhippolyte agulhasensis

Haliporoides thriarthrus

Aristeomorpha foliacea

Acanthephyra eximia

Pasiphaea grandicula

Pasiphaea tarda

Pasiphaea diafana

Nematocarcinus sigmoides

Plesionika martia

Austropenaeus nitidus

Parapontophilus gracilis

9,6

11,5

5,8

7,7

1,9

1,9

1,9

1,9

3,8

3,8

1,9

3,8

7,3

9,7

2,4

2,4

7,3

9,7

5,6

39,0

7,4

5,6

5,6

3,7

11,2

3,7

5,6

7,4

29,5

7,4

3,7

ВА

ЭТЗ

ЭТЗ

ВА

ЭТЗ

АИТ

АИТ

АИТ

ЭТЗ

АИТ

ЭТЗ

АИТ

АИТ

АИТ

ЮА

АИТ

АИТ

Нот

АИТ

ЮА

ЮА

АИТ

АИТ

АИТ

Общее число тралений 52 41 54

Число ловов с креветками 17 13 28

Среднее число видов 

в улове
0,55 0,4 1,02

Частота встречаемости, % 32,6 31,6 50,9

В 1986 г. сборы материалов по креветкам донно-придонного ком-

плекса проводились тоже в летнее время Южного полушария, но лишь 

на кромке шельфа (глубины 124–490 м — табл. 14; Буруковский, Ромен-

ский, 1989). На этих глубинах разреженность распределения креветок 

и обеднение их фауны по сравнению с соседним регионом выражено 

еще контрастней.

Здесь в 98 ловах встречено всего 11 видов креветок, из которых Op lo-

phorus novaezealandiae (мезопелагический вид) и Psathyrocaris infirma (бати-

альный придонный вид) попались единожды на самых больших глубинах 

(400–500 м: табл. 16). Правда, появилась Solenocera africana, не попадав-

шаяся в уловах 10 лет назад, что тоже говорит о разреженности поселений 

этого вида в водах Намибии.

Благодаря тому что тралениями была покрыта более узкая полоса 

дна, нежели за 10 лет до этого, мы смогли разделить регион на одногра-

дусные отрезки (табл. 14), на каждый из которых приходилось от 11 до 

22 тралений. Это вполне достаточное количество для того, чтобы можно 

было считать полученные результаты по каждому участку сравнимыми 

друг с другом. Оказалось, что количество видов креветок уменьшается 

с севера на юг, резко падая (от 5–7 до 2) на участке 23–24° ю. ш. Анало-

гично уменьшается и общая ЧВ: от 69,2 % на границе с Анголой до 6,7 %, 

то есть на порядок, на участке 23–24° ю. ш. Правда, южнее ЧВ креве-

ток возрастает на фоне уменьшения количества видов в уловах за счет 

того, что на участке на 25–26° ю. ш. обнаружены одновидовые поселения 

Plesionika acanthonotus, довольно обычного средиземноморского и восточ-

но-атлантического вида. Ранее подобные поселения этого вида не были 

встречены.

Еще одним штрихом к этой картине можно считать следующее.

В процессе обработки материалов по креветкам Намибии 1975 г. мы 

обнаружили, что некоторые виды (табл. 13) были встречены значительно 

Таблица 13

Южные пределы нахождения некоторых видов креветок в водах Южной Африки

Виды

Crosnier, 
Forest, 1973

Буруковский,
Роменский, 

1985

Буруковский,
Роменский, 

1989

Macpherson,
1991

Ю. ш.
Глуби-
на, м

Ю. ш.
Глуби-
на, м

Ю. ш.
Глуби-
на, м

Ю. ш.
Глуби-
на, м

Plesionika

heterocarpus
17°06′ 400 18°24′ 189–

190
18°45′ 250 22°

200–

300

Parapenaeus

longirostris
17°56′ 165 18°28′ 150–

157
18°45′ 250 17°

100–

300

Nematocarcinus

africanus
17°23′ 600–

700
20°30′ 514 18°49′ 430–

440
— —

Aristeus

varidens
18°06′ 350–

600
21°13′ 490–

492
22°53′ 425–

429
24°

300–

700

Plesionika

carinata
17°23′ — 25°49′ 420–

418
24°33′ 395–

400
29° >300
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южнее известных ранее самых южных их находок, указанных Кронье 

и Форе в наиболее полной сводке до нашего времени по креветкам за-

падноафриканских вод (Crosnier, Forest, 1973). Они, кстати, практически 

совпадали с южной границей Западноафриканской Тропической зоо-

географической области (Briggs, 1974). Через 10 лет и в наших сборах, 

и в сборах Макферсона (Буруковский, Роменский, 1989; Macpherson, 

1991) эти же виды были встречены в других местах и на других глубинах. 

Нам кажется, что это еще одно подтверждение разреженности и моза-

ичности распределения данных видов, которые в водах Анголы входят 

в число обычных и даже массовых.

Следовательно, можно считать доказанным, что для вод Намибии 

характерно обеднение фауны креветок и качественно, и количественно. 

Это обеднение выглядит контрастно: севернее реки Кунене креветки 

попадаются почти в каждом трале (встречаемость 87,5 % — см. выше). 

Рис. 24. Общая характеристика распределения креветок в водах Южной Африки:

1 — количество ловов в каждой глубинной зоне; 2–4 — частота встречаемости 

креветок, соответственно на северном (16°–22° ю. ш.), 

промежуточном (22°–28° ю. ш.) и южном (28°–34° ю. ш.) участках

Таблица 14

Видовой состав, распределение и частота встречаемости
креветок на кромке шельфа Южной Африки в 1986 г.

Виды

Частота встречаемости, %

17
–

18
° ю

. ш
.

19
–

20
° ю

. ш
.

21
–

22
° ю

. ш
.

23
–

24
° ю

. ш
.

25
–

26
° ю

. ш
..

27
–

28
° ю

. ш
.

Parapenaeus longirostris

Nematocarcinus africanus

Plesionika heterocarpus

Aristeus varidens

Plesionika carinata

Pasiphaea semispinosa

Oplophorus novaezealandiae

Psathyrocaris infirma

Solenocera africana

Plesionika acanthonotus

Merhippolyte agulhasensis

38,5

15,4

7,7

7,7

15,4

23,1

—

—

—

—

—

—

—

—

10,5

15,8

26,3

5,3

5,3

10,5

15,8

—

—

—

—

11,1

11,1

5,5

—

—

5,5

5,5

—

—

—

—

—

6,7

—

—

—

—

—

6,7

—

—

—

—

—

9.1

—

—

—

13,6

9,1

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

18,2

Число видов 6 7 5 2 3 1

Число ловов с креветками 9 9 9 1 6 2

Общее число ловов 13 19 18 15 22 11

Частота встречаемости, % 69,2 47,4 16,7 6,7 27,3 18,2

Среднее число видов в улове 0,7 0,8 1,7 2,0 0,6 0,5

В водах Намибии (учитывая весь диапазон глубин: табл. 12) эта величи-

на в среднем не превышает 40 %. Севернее 22° ю. ш. она не более 33 %, 

повышаясь южнее на участке 28° ю. ш. почти до 51 % (табл. 12).

В 1975 г. ЧВ креветок в водах Намибии увеличивается с увеличением 

глубины (рис. 24), достигая 100 % на глубине 500 м, а не 300, как в более 

северных районах. Более того, в нижней части шельфа, на его кромке 

и в самой верхней части материкового склона она очень сильно меняется 

вдоль изобат с севера на юг. В самой северной части региона креветки 

встречаются на всех глубинах, хотя на меньших глубинах и редко. В сред-

ней части региона (22–28° ю. ш.) креветки начинают попадаться лишь 

с 200 м и глубже, а южнее 28° ю. ш. — лишь глубже 300 м (рис. 24, 2–4).

В 1986 г. (табл. 16) на глубинах менее 150 м креветки не были встрече-

ны ни в одном из тралений. Их наибольшее количество было обнаруже-

но на глубинах 150–200 м (28 тралений), но лишь в двух из них встрече-

ны креветки единственного вида (Parapenaeus longirostris). С глубиной ЧВ 

креветок в уловах и количество их видов, обитающих в каждой глубин-

ной зоне, увеличивается (соответственно от 7,1 до 68,2 % и от 1 до 8 ви-

дов на глубинах от 150–200 до 400–500 м). Это подчеркивается тем, что 

на глубинах до 350 м постоянно встречаются их одновидовые поселения.

Напрашивается аналогия с регионом Западная Сахара: образуется 

«бескреветочная зона» в виде расширяющегося на юг треугольника, 
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одна сторона которого совпадает с изобатой 100 м, а вторая — на севе-

ре — с изобатой 200 м, а еще южнее — 300 м. Совпадают и координаты, 

ограничивающие эту зону с севера и юга.

Пелагический комплекс креветок

Фауна креветок, собранных в пелагиали западноафриканских вод, 

изучена не хуже, чем креветок донно-придонного комплекса. После 

появления ревизий креветок семейства Sergestidae (Vereshchaka, 2000, 

2010; Judkins, Kensley, 2008) об этом можно говорить с полным основа-

нием. Однако их исследование производилось, как правило, по мате-

риалам из приловов донных или разноглубинных рыболовных тралов, 

что исключило использование количественных методов. Кроме того, 

Таблица 15

Батиметрическое распределение креветок в водах Южной Африки в 1986 году 
(частота встречаемости, %)

Виды

Глубины, м

100–
200

200–
300

300–
400

400–
500

500–
600

600–
800

800–
1000

1000–
1200

Северный участок

Parapenaeus longirostris 7,9 5,7

Plesionika heterocarpus 5,3 5,7

Plesionika acanthonotus 2,8 18,6

Pasiphaea semispinosa 3,7

Plesionika carinata 18,2 6,7

Aristeus varidens 13,6 20,0

Nematocarcinus africanus 4,5 13,2

Aristeopsis edwardsianus 4,5

Glyphus marsupialis 16,7

Heterocarpus laevigatus 16,7

Notostomus crosnieri 25,0

Южный участок

Merhippolyte agulhasensis 3,7 27,2

Haliporoides thriarthrus 13,6

Aristeomorpha foliacea 4,5

Funchalia woodwardi 7,50 18,2 66,5 50,0 75,0 50,0

Plesionika martia 18,2 60,0 50,0

Pasiphaea grandicula 26,7 16,7

Pasiphaea tarda 13,2 16,7

Acanthephyra pelagica 8,3 25,0 25,0

Astropenaeus nitidus 4,5 16,7 50,0 50,0

Pasiphaea diaphana 16,7

Nematocarcinus sigmoides 33,3 50,0

Parapontophilus gracilis 6,7 16,7 25,0 25,0

Acanthephyra eximia

Таблица 16

Батиметрическое распределение креветок на кромке шельфа Южной Африки 
в 1986 году (частота встречаемости, %)

Виды

Глубина, м

150–
200

200–
250

250–
300

300–
350

350–
400

400–
500

Parapenaeus longirostris 7,1 22,2 5,6 — — —

Plesionika heterocarpus — 11,1 — — — —

Solenocera africana — — 5,6 14,3 — —

Pasiphaea semispinosa — — 5,6 50,0 20,0 7,7

Plesionika acanthonotus — — 5,6 21,4 30,0 7,7

Merhippolyte agulhasensis — — — 7,1 30,0 7,7

Plesionika carinata — — — — 10,0 53,7

Aristeus varidens — — — — — 38.4

Nematocarcinus africanus — — — — — 15,4

Opolophorus novaezealandiae — — — — — 7,7

Psathyrocaris infirma — — — — 7,7

Число ловов с креветками 2 2 4 7 6 9

Общее число ловов 28 9 18 14 10 13

Частота встречаемости 7,1 22,2 22,2 50,0 60,0 68,2

Количество видов креветок 1 2 4 4 4 8
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в таких уловах обычно преобладали крупные особи крупных видов, если 

в кутке тралов отсутствовали мелкоячейные вставки. Именно поэтому 

в предыдущих главах мы избегаем использовать имеющиеся данные 

по пелагическим креветкам, поскольку обычно нам было неизвестно, 

где они пойманы: в толще или в придонных слоях воды.

Исключением оказались креветки Намибии. В сентябре-октябре 

1985 г. и в апреле 1986 г. (весной и осенью Южного полушария) в сро-

ки, приуроченные ко времени, соответственно, активного и пассивного 

апвеллингов, были собраны креветки к северу от 26°30′ ю. ш. над глу-

бинами 50 и 1000–4000 м. Правда, были обловлены лишь четыре гори-

зонта между поверхностью и 200 м. Эти материалы были обработаны 

Макферсоном (Macpherson, 1991).

Материалы, переданные на обработку нам, были собраны осенью-

зимой (апрель–начало июня) 1985 г. между 19° и 25° ю. ш. и летом (ян-

варь) 1986 г. (17°30′–25°17′ю. ш.). В первом рейсе выполнено 33 лова 

над глубинами 260–3600 м по горизонтам 50, 100, 200, 300, 500 и 750 м, 

во втором — 19 ловов над глубинами 340–2330 м по горизонтам 50, 

100, 200, 500 и 750 м. Валидность определений креветок из семейства 

Sergestidae из вод Намибии верифицировал А. Л. Верещака, автор миро-

вой ревизии этой группы креветок (Vereshchaka, 2000, 2010; Vereshchaka 

et al., 2014).

В статье Макферсона, в разделе, посвященном пелагическим дека-

подам, среди которых, конечно, преобладали креветки, даже не указа-

но, сколько их было видов и какие это были виды конкретно. Из общего 

списка видового состава совершенно непонятно, какие из перечислен-

ных видов пойманы в верхнем 200-метровом слое. Можно предполо-

жить, что это не более 14 видов (2 — из Oplophoridae и Acanthephyridae, 

1 — Pasiphaeidae, 2 — Benthesicymidae, 8 — Sergestidae и 1 — Luciferidae). 

Кроме того, Макферсона интересовали только топические особенности 

их распределения и связь их с апвеллингом. Несмотря на это, в том, 

что касается этих последних, наши выводы в общих чертах совпадают.

В отличие от Макферсона, мы использовали простейшие методы 

количественных оценок распределения креветок. Скорость траления 

в обоих рейсах составляла три узла. Продолжительность тралений — 

0,5–1,3 ч, поэтому для получения сравнимых данных по численности 

и биомассе креветок (БМК) мы пересчитывали их уловы (в экземпля-

рах и граммах) на продолжительность лова 1 ч с помощью составления 

обычной пропорции. Эти величины мы считали удельной численно-

стью креветок. Частоту встречаемости (ЧВ) каждого вида рассчитывали 

как долю (%) встреч от общего количества ловов.

Для удобства хорологического анализа мы разделили район исследо-

вания на три одинаковых по протяженности участка (табл. 17), равных 

3° широты, т. е. 180 морским милям. За северную границу исследуемого 

Таблица 17

Видовой состав и географическое распространение пелагических креветок 
в водах Намибии (по районам и в целом)

Районы Общее
распростра-

нение
17–25°59' 

ю. ш.

Северный
17–19°59' 

ю. ш.

Централь-
ный

20–22°59' 
ю. ш.

Южный
23–25°59' 

ю. ш.

ЧВ% БМК% ЧВ% БМК% ЧВ% БМК% ЧВ% БМК%

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Parapandalus longicauda 7,7 + — — — — 1,9 +

Plesionika carinata 53,8 2,6 16,7 0,5 — — 19,2 0,9

Systellaspis debilis 38,5 0,2 5,5 + — — 11,5 +

Acanthephyra kingsleyi 23,1 2,7 5,5 0,3 — — 7,7 +

Sergia tenuiremis 7,7 0,2 1,,1 + — — 5,8 0,1

Pasiphaea semispinosa 84,6 32,2 11,1 13,0 19,0 15,8 31,7 16,4

Oplophorus 

novaezealandiae
69,2 15,9 88,9 61,1 80,9 26,1 80,8 38,2

Gennadas brevirostris 53,8 4,8 72,9 2,9 52,4 6,0 59,6 5,0

Robustosergia extenuata 62,5 22,2 3,3 3,4 4,8 0,1 46,1 6,9

Parasergestes diapontius 69,2 4,7 72,2 2,9 52,4 8,4 63,5 6,4

Eusergestes arcticus 46,1 12,0 61,1 1,7 61,9 17,0 57,7 8,9

A pelagica 23,1 0,2 33,3 0,6 14,3 1,0 23,1 0,8

Gennadas talismani 15,4 1,0 16,7 0,1 9,5 + 13,5 0,6

A. acanthitelsonis 15,4 0,4 44,4 7,3 28,6 7,2 30,8 6,6

Sergia laminate 7,7 0,4 16,7 0,3 14,3 0,8 13,5 0,6

G. scuttatus 7,7 + 5,5 + 14,3 0,2 9,6 +

Deosergestes corniculum — — 5,5 + — — 1,9 +

Robustosergia regalis — — 5,5 0,2 — — 1,9 +

Phorcosergia grandis — — 33,3 3,2 19,0 1,5 19,2 1,7

Sergestes atlanticus — — 11,1 0,1 4,8 0,3 5,8 0,1

Notostomus crosnieri — — 33,3 0,7 9,5 0,6 15,4 0,4
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1 2 3 4 5 6 7 8 9

Funchalia woodwardi — — 5,5 0,6 2,,8 12,6 11,5 3,3

Stylopandalus richardi — — 5,5 0,1 95 0,2 5,8 0,1

Oplophorus spinosus — — — — 23,8 2,7 9,6 1,5

Deosergestes henseni — — — — 4,8 0,3 1,9 0,1

Gennadas gilchristi — — — — 4,8 + 1,9 +

G. propinquus — — — — 4,8 + 1,9 +

Plesionika acanthonotus — — — — 48 0,2 1,9 +

P. heterocarpus — — — — 4,8 + 1,9 +

Количество ловов 13 18 21 52

Из них осенью 1985 г.

летом 1986 г.

7

6

9

9

17

4

33

19

Количество видов 16 22 22 29

Среднее количество 

видов в лове
6,5 4,9 4,8

Коэффициент Жаккара 65,2 57,1 39,3

Примечание: ЧВ — частота встречаемости в уловах,%; БМК — доля (%) в био-

массе креветок; плюс (+) — сотые доли процента.

Именно креветки этих двух групп создают своеобразие облика фа-

уны пелагических креветок Намибии. Далее следует большая группа 

креветок, встречающихся значительно реже (восемь видов), но не еди-

ножды. И, наконец, шесть видов попались в уловах лишь по одному 

разу, в том числе ювенильные особи эпибентосных видов Plesionika 

heterocarpus и P. acanthonotus, для которых пелагиаль Намибии, вероят-

но, представляет собой зону экспатриации.

По своей доле в биомассе креветок (БМК) резко выделяются два 

вида (табл. 17): Oplo phorus novaezealandiae (38,2 % БМК) и Pasiphaea 

semispinosa (16,4 %). Следовательно, они составляют более половины 

всей БМК и именно их следует считать доминирующими в фауне пе-

лагических креветок Намибии. Доля каждого из остальных 27 видов 

не превышает 9 % БМК. Исключение составляет Funchalia woodwardi, 

образующая мощные скопления (Miller et al., 1983; Друтман, 1992; Ро-

менский с соавт., 2007), но на его встречаемости, видимо, сказывается 

то, что этот вид ночью держится у поверхности, а днем непосредственно 

у дна, питаясь донными полихетами (Буруковский, Роменский, 1991).

С севера на юг креветки распределены неравномерно (см. табл. 17). 

Можно выделить виды, не найденные южнее 20° ю. ш. и попадающие-

ся только южнее 20° ю. ш., а также виды, встречающиеся повсеместно 

в исследованном районе. В последнюю группу входят все фонообра-

зующие и характерные виды. Их 10, и они составляют половину всех 

видов, встреченных более одного раза.

Сходство между северным и центральным, а также между централь-

ным и южным районами довольно высокое (коэффициент Жаккара 

66,7 и 57,1 % соответственно), а между северным и южными заметно 

ниже (39,3 %). Это говорит о смене, хоть и довольно плавной, видового 

состава с севера на юг.

Сезонная изменчивость видового состава

Материалы собраны в осенний период 1985 г. и летний — 1986 г. 

Это позволяет охарактеризовать сезонные изменения в распростране-

нии креветок. Различия наблюдаются уже в количестве видов. Осенью 

встречены 26, а летом — 21 вид. «Выпало» восемь, но вместо них по-

явилось три вида, не встречавшихся осенью. Все эти виды не входили 

в число фонообразующих. Сравнение суммарных для всего региона ЧВ 

и доли отдельных видов в БМК от сезона к сезону показывает, что их 

колебания незначительны для фонообразующих и характерных видов. 

Особенно это показательно для двух доминирующих видов, ЧВ которых 

от осени к лету меняется на 10–12 % (у Pasiphaea semispinosa, соответ-

ственно, 30,3 и 42,1 %, а у Oplophorus novaezealandiae — 84,8 и 73,7 %), 

а доля в БМК практически не изменилась (0,3–1,5 %) (см. табл. 16).

района мы приняли 17° ю. ш., так как это граница между Западноафри-

канской тропической зоогеографической областью и Намибией.

В водах Намибии над глубинами 260–3600 м обнаружено 29 видов кре-

веток, относящихся к 12 родам из 5 семейств. По количеству видов доми-

нируют семейства Sergestidae (10 видов из 7 родов), Oplophoridae (2 вида 

одного рода), Acanthephyridae (4 вида из 2 родов) и Benthesicymidae (5 ви-

дов из рода Gennadas). Все эти виды, в зависимости от их ЧВ, можно 

подразделить на несколько групп (табл. 17). В первую мы включаем те 

из них, для которых ЧВ составляет более 40 %. Это пять видов: Oplophorus 

novaezealandiae, отмеченный почти в каждом улове (ЧВ 80,8 %) и встре-

ченные примерно в каждом втором улове Parasergestes diapontius (63,5 %), 

Gennadas brevirostris (59,6 %), Eusergestes arcticus (57,7 %), Robustosergia 

extenuata (42,3 %). Эти виды могут быть названы фонообразующими.

Креветки второй группы составляют 20–40 %. Это Pasiphaea semi-

spinosa (32,7 %), Acanthephyra acanthitelsonis (30,8 %), A. pelagica (23,1 %, 

Plesionika carinata (19,2 %) и Phorcosergia grandis (19,2 %). Их можно счи-

тать второстепенными или характерными для пелагиали этого региона.

Окончание табл. 17
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Зато заметно меняется распределение креветок. Особенно хорошо 

это выражено у фонообразующих и характерных видов. В летний период 

подавляющее их большинство чаще всего встречается в северной части 

региона. В осенний период ЧВ всех видов, за исключением P. semispinosa, 

в северном районе резко уменьшается, возрастая в центральной части 

исследованного региона. Для P. semispinosa наблюдается обратная карти-

на. Еще резче это выражено в изменении доли отдельных видов в БМК 

района (рис. 25). Исключение здесь составляет уже O. novaezealandiae, 

который и летом и зимой постоянно доминирует в центральной части 

района, составляя там около 60 % от БМК всех видов креветок (см. 

рис. 25).

Можно полагать, что фауна пелагических креветок Намибии носит 

смешанный характер, складываясь из элементов разного происхожде-

ния.

Это подтверждается при рассмотрении того, как меняется состав 

креветок в зависимости от расстояния от берега (рис. 26). Обнаружива-

ется, что фауна пелагических креветок подразделяется на две основные 

группы независимо от сезона года. Ядро каждой из них составляет один 

из доминирующих видов.

В первой, которую можно условно назвать прибрежной, над глуби-

нами 260–400 м (над меньшими глубинами пелагические креветки во-

обще не встречались) абсолютно доминирует P. semispinosa (см. рис. 26), 

составляя здесь 78,7–90,9 % от БМК. Уже над верхней частью матери-

кового склона роль P. semispinosa резко уменьшается.

Рис. 25. Сезонная изменчивость в распределении основных видов пелагических 

креветок Намибии:

1 — Pasiphaea semispinosa; 2 — Oplophorus novaezealandiae; 3 — Gennadas brevirostris; 
4 — Parasergestes diapontius; 5 — Eusergestes arcticus; 6 — Robustosergia extenuata; 

7 — Acanthephyra pelagica; 8 — Funchalia woodwardi

Рис. 26. Горизонтальное распределение доминирующих видов креветок 

(чем больше глубина, над которой велись траления, тем дальше данный лов 

удален от берега):

1 — численность (экз./ч лова); 2 — биомасса (г/ч лова); 3 — частота 

встречаемости, %; 4 — доля от суммарной биомассы таксоцена креветок, %
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Напротив, именно над глубинами 400–1000 м преобладает O. nova-

ezealandiae (см. рис. 26), составляющий над глубинами 400–2000 м 

45–53 % от БМК. И лишь летом над глубинами резко возросла доля 

в БМК Sergia extenuata.

Это позволяет констатировать, что в водах Намибии существуют два 

таксоцена креветок: «прибрежный», ограниченный водами над кром-

кой шельфа, и «океанический», связанный с водами над материковым 

склоном. Первый тяготеет к северной части Намибии (доминирование 

P. semispinosa по ее доле БМК, и по ЧВ особенно сильно выражены в рай-

оне 17–20° ю. ш.), а второй — к ее центральному и южному районам.

В пределах своего таксоцена P. semispinosa доминирует на всех го-

ризонтах до 200 м, но, главным образом, на горизонте 200 м, где она 

составляет 100 % уловов всех креветок.

Рис. 27. Вертикальное распределение пелагических креветок «океанического» 

таксоцена Намибии (% от биомассы креветок таксоцена):

1 — Oplophorus novaezealandiae; 2 — Gennadas brevirostris; 3 — Parasergestes diapontius; 
4 — Eusergestes arcticus; 5 — Robustosergia extenuata; 6 — Acanthephyra acanthitelsonis

Батиметрическая структура второго таксоцена сложнее, так как слож-

нее и состав его самого (рис. 27). В летний период доминирующий вид 

O. novaezealandiae преобладает на горизонтах 200, 500, 750 м, а в осен-

ний — на горизонтах 50, 100 и 200 м. На горизонте 200 м его доля в БМК 

остается примерно на одном уровне. На больших глубинах (горизонты 

500, 750 м) на первое место выходит Acanthephyra acanthitelsonis. Видимо, 

для O. novaezealandiae осень — период пополнения популяции моло-

дью, которая тяготеет к 50-метровому поверхностному слою (Burukovsky, 

1994).

Из других черт, характерных для этих таксоценов, можно отметить, что 

«прибрежный» таксоцен представлен фактически одной P. semispinosa, 

так как все прочие виды значительно чаще встречаются над материковым 

склоном, входя в состав «океанического» таксоцена. По мере удаления 

от берега закономерно увеличивается общее количество видов креветок 

(8 над глубиной менее 400 м, 16–400 — 1000 м, 21–100 — 2000 м и 24 — 

над глубинами более 2000 м). Возрастает и среднее количество видов 

в одном улове — от 2–3 над кромкой шельфа и до 6–7 над глубинами 

более 1000 м.

в) Зоогеографическая характеристика

Донно-придонный комплекс

Все креветки региона могут быть подразделены на три группы (см. 

табл. 17).

Креветки первой группы обитают в северной зоне (16–22° ю. ш.). 

Здесь среди прочих были встречены два вида, тип ареала которых мы 

называем «восточноатлантическим» (Parapenaeus longirostris и Plesionika 

heterocarpus) и четыре вида — эндемики Западноафрикансской тропи-

ческой зоогеографической области (Aristeus varidens, Nematocarcinus 

africanus, Plesionika carinata и Pasiphaea semispinosa). Поскольку в этой 

зоне, кроме перечисленных выше и шести широко распространенных 

видов (см. табл. 17) не отмечено ни одного южноафриканского вида, 

можно ее отнести к южной периферии Западноафриканской тропи-

ческой зоогеографической области (правда, Макферсоном из этого 

района описано два новых вида: Processa namibiensis Macpherson, 1983 

(из желудка Merluccius capensis, 17°44′ ю. ш., 11°34′ в. д., глубина 70 м) 

и Periclimenes andresi Macpherson, 1988 (17°15′ ю. ш., 11°27′ в. д., глубина 

185 м) (Macpherson, 1983, 1988), но они известны лишь по единствен-

ной находке каждый, и не исключено, что это тоже южно-тропические 

виды). Однако степень сходства фауны креветок этого участка с таковой 

Анголы очень невелика (коэффициент Жаккара 26,3). Хотя в данном 
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случае эта оценка мало применима из-за большой разницы в количестве 

видов между сравниваемыми районами.

Из двух видов, не встречавшихся в водах Анголы, Heterocarpus 

laevigatus — широко распространенный вид, известный, кроме Атланти-

ческого океана, в Индо-Вестпацифике от Южной Африки до Гавайских 

островов (Crosnier, Forest, 1973; Chace, 1985). В западноафриканских 

водах он был встречен вблизи северных границ Западноафриканской 

тропической зоогеографической области (Crosnier, Forest, 1973). Наход-

ка его вблизи южных границ этой области, поэтому, вполне естественна. 

Второй вид — Acanthephyra pelagica — широко распространенный вид, 

с антибореальным ареалом в Атлантическом океане, встречен на самом 

юге северного участка. До наших работ с Макферсоном (Буруковский, 

Роменский, 1985; Macpherson, 1991) считалось, что в южном полушарии 

он встречается лишь южнее 24° ю. ш. (Crosnier, Forest, 1973).

Вторая зона — промежуточная (22–28°ю. ш). В ее пределах было 

встречено всего лишь шесть видов креветок. Вместе с двумя эндемика-

ми тропической области и тремя широко распространенными видами 

здесь регулярно встречается южно-африканский Merhippolyte agulhasensis 

(Barnard, 1950; Macpherson,1988). Эту зону можно с полным правом счи-

тать зоной обеднения-перехода.

В южной зоне (28–34° ю. ш.) общими с тропиками остались лишь 

широко распространенные виды: Acanthephyra eximia, Pasiphaea tarda, 

Plesionika martia. Ни один из них, правда, не попался в северной зоне 

этого региона.

Рядом с этими видами, доминирующими в южной зоне, встречаются 

Haliporoides thriarthrus — эндемик Южноафриканской провинции Индо-

Вестпацифической тропической зоогеографической области, Pasiphaea 

diafana и Nematocarcinus sigmoides, которые тоже могут быть отнесены 

к эндемикам упомянутой выше провинции Намаква или Холодная Уме-

ренная Западного побережья — Namaqua or Cold Temperate West Coast, 

как называл Кенсли (Kensley, 1981) весь регион от устья Кунене до мыса 

Доброй Надежды. Кенсли использовал для обоснования своей точки 

зрения материалы по распространению и других таксономических 

групп десятиногих раков, а также амфипод. Если сюда отнести упоми-

навшихся выше Processa namibiensis и Periclimenes andresi, то формально 

можно считать предложение Кенсли вполне оправданным (вопреки 

нашему прошлому мнению: Буруковский, Роменский, 1989).

Очень характерно появление в южной части региона таких обитате-

лей умеренных вод, как антибореальные Acanthephyra pelagica и Funchalia 

woodwardi (Буруковский, Роменский, 1991; Буруковский, Андреева, 

2010) и нотальной Pasiphaea grandicula (Буруковский, 1976).

В качестве заключительной «реплики» к данному разделу хотим вер-

нуться к табл. 13, которая не только подтверждает наличие мозаичности 

и разреженности распространения креветок в водах южного региона, 

но и уточняет южные границы их ареалов. Более глубоководные виды — 

типичные обитатели верхней части материкового склона (Aristeus varidens 

и Nematocarcinus africanus, Plesionika carinata), продвинуты на юг значи-

тельно дальше, чем виды кромки шельфа, и эта же самая особенность 

характерна для них на севере, где у берегов Западной Сахары они про-

никают на север дальше остальных видов.

Но в целом, как и район Западной Сахары, южный регион несет все 

черты зоны «обеднения-перехода» между двумя зоогеографическими 

областями (Дарлингтон, 1966).

Пелагический комплекс

Судя по литературным данным (Macpherson, 1983, 1988; Vereshchaka, 

2000; Kensley, 2006), встреченные нами креветки далеко не исчерпывают 

фауну пелагиали Намибии, но это не мешает нам сделать попытку ее 

зоогеографического анализа.

Несмотря на то, что креветки были собраны пелагическими оруди-

ями лова, среди них встречены как типично пелагические виды (по-

давляющее большинство): Sergestes sensu lato spp., Sergia sensu lato spp., 

Gennadas spp., Oplophoridae, Acanthephyridae, Stylopandalus richardi), так 

и эпибентосные, и придонные виды (Pasiphaea semispinosa, Plesionika 

spp., Parapandalus longicauda). Распространение креветок из второй 

группы хорошо соответствует типам ареалов, выделенным нами при 

районировании западноафриканских вод на примере донных креветок 

(Буруковский, 1998). У других же видов оно не укладывается в эти рам-

ки, но хорошо соответствуют типам ареалов, предложенным Несисом 

(1985) для океанических головоногих моллюсков.

С учетом этого можно выделить следующие типы ареалов для кре-

веток пелагиали Намибии:

1. Эндемики Западноафриканской Тропической зоогеографической 

области. Это виды, обитающие преимущественно в районе от Рас-

Нуадибу (21°30′ с. ш.) до устья Кунене (17° ю. ш.). В водах Намибии они 

встречаются до 22–25° ю. ш. и лишь Pasiphaea semispinosa заходит значи-

тельно дальше на юг: до 28° ю. ш. по нашим данным (Буруковский, Ро-

менский, 1985), и даже еще южнее 33° ю. ш. (Gibbons et al., 1994). Сюда 

входят три вида: P. semispinosa, Acanthephyra kingsleyi, Plesionika carinata).

2. Восточноатлантические виды. Креветки, обитающие в Средизем-

номорско-Лузитанской и Западноафриканской Тропической зоогеогра-

фических областях. На воды Намибии приходится южная граница их 

ареала (Буруковский, Роменский, 1985, 1989). Это два вида: Plesionika 

heterocarpus, P. acanthonotus).
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3. Эндемики южно-африканской провинции Индо-Вестпацифиче-

ской зоогеографической области. С той или иной долей уверенности 

сюда можно отнести лишь G. gilchristi (судя по данным Barnard, 1950; 

Crosnier, Forest, 1973).

4. Тропические атлантические виды. Сюда мы относим один вид: 

Robustosergia extenuata (Vereshchaka, 2000).

5. Виды с широко тропическими ареалами. Самая большая группа, 

в которую входят 18 видов. Это в основном Sergia sensu lato spp., Sergestes 

sensu lato spp. и Gennadas spp.

6. Тропическо-бореально-нотальные виды — Systellaspis debilis и при-

мыкающая к ней Acanthephyra pelagica, отличающаяся от предыдущего 

тем, что не встречается в экваториальных водах.

7. Циркумнотальные виды — Funchalia woodwardi и Oplophorus no-

vaezealandiae (у первого вида в Атлантическом океане ареал бицентраль-

ный).

Из 29 видов креветок, встреченных в пелагиали Намибии между 17 

и 25° ю. ш., 25, т. е. 83,3 %, обычны для тропиков и субтропиков. Три 

из них — эндемики Западноафриканской Тропической зоогеографи-

ческой области, так как заселяют ее от 21–16° с. ш. до 17° ю. ш. и юж-

нее. Это позволяет считать Намибию южной периферией этой области, 

по крайней мере, для видов, обитающих над кромкой шельфа и батиалью.

Два циркумнотальных вида, один из которых относится к домини-

рующим видам данного региона среди пелагичеcких креветок, обита-

ющих над кромкой шельфа и материковым склоном Намибии, создают 

впечатление смешения трех разнородных географических элементов. 

Возможно, это характерно для переходных участков между южной суб-

тропической и нотальной зонами (Несис, 1985).

Но на самом деле здесь обнаруживается более сложная картина. 

Собственно смешение наблюдается на уровне фонообразующих ви-

дов, которые в той или иной степени заселяют весь этот регион над 

глубинами 260–3600 м на глубинах 50–750 м.

На этом фоне выделятся тропическая по происхождению Pasiphaea 

semispinosa, концентрации которой в виде узкой ленточки располагают-

ся над кромкой шельфа, и циркумнотальный Oplophorus novaezealandiae, 

скопления которого тянутся параллельно первым, но мористее, над 

материковым склоном в северной части района. Пространственно они 

разобщены. Примерно до 20° ю. ш. P. semispinosa составляет до 100 %, 

а южнее — 0,5–1 % уловов. Там, где доля этого вида в БМК возрастает 

до 70 %, из уловов исчезает O. novaezealandiae.

Бенгельское течение располагается на расстоянии около 100 миль 

от берега, ширина шельфа Намибии варьирует от 70 миль на севере до 

15 миль в районе Людерица и опять увеличивается, достигая на юге рай-

она почти 100 миль (Авилов, 1965). Нижняя граница течения находится 

на глубинах 100–110 м (Литвин, Руденко, 1973). В результате этого «при-

брежный» таксоцен, представленный P. semispinosa, обитает в толще воды 

между кромкой шельфа и зоной воздействия апвеллинга, достигающей 

глубин 300–500 м (Латун, 1962), и восточной границей Бенгельского те-

чения. Тропический по происхождению вид, P. semispinosa, приносится 

сюда Ангольским течением в периоды его усиления (Буруковский, 2000). 

Гидрологическая обстановка в данном регионе способствует завершению 

эмбрионального развития яиц, уже отложенных креветкой на плеоподы, 

но не создает условий для развития гонад. Это позволяет предположить, 

что воды Намибии служат для P. semispinosa зоной экспатриации, анало-

гичной Баренцеву морю для креветки Pandalus borealis (Брязгин, 1982).

«Океанический» таксоцен во главе с O. novaezealandiae связан с са-

мим Бенгельским течением, которое приносит этот вид из Нотальной 

зоны, служащей для циркумнотального вида O. novaezealandiae основой 

ареала. В отличие от предыдущего вида, O. novaezealandiae в водах Бен-

гельского течения находит вполне благоприятные условия для полной 

реализации своего жизненного цикла (Burukovsky, 1994).

г) Батиметрическое распределение

В северной зоне батиметрическое распределение креветок со-

храняет все особенности, характерные для района Анголы (табл. 14, 

рис. 21, Буруковский, 1978а). Несмотря на общее уменьшение числа 

видов и частоты встречаемости каждого вида по сравнению с водами 

Анголы, здесь тоже присутствуют таксоцены кромки шельфа и верхней 

части материкового склона (таксоцены собственно шельфа оказались 

для нас недоступными, а материал по креветкам нижней части склона 

слишком невелик, чтобы делать сколько-нибудь уверенные выводы). 

Они состоят из видов, которые были руководящими, характерными или 

сопутствующими в соответствующих таксоценах креветок Юго-Вос-

точной Атлантики, и такую же роль они играют в водах Намибии (см. 

табл. 15), если ориентироваться на их частоту встречаемости.

Единственный вид, о котором можно сказать, что он «чувствует себя 

лучше», чем в других регионах западноафриканских вод, это Plesionika 

acanthonotus. Если на всем протяжении от Марокко до южной Анголы 

он встречался нам единичными экземплярами: не более десятка экзем-

пляров за 0,5–1 час траления, и всегда совместно с другими видами кре-

веток, то южнее 17° ю. ш. этот вид попадает в уловы сотнями, а иногда 

и тысячами экземпляров, и, как правило, единственным видом в улове.

Налицо параллель с аналогичными поимками другого представителя 

этого рода. Plesonika heterocarpus в прибрежных водах Западной Саха-

ры (см. ниже) тоже дает вспышку численности, образует одновидовые 
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поселения. Нечто подобное демонстрирует южноафриканский вид 

Merhippolyte agulhasensis, который тоже встречается поодиночке (за ис-

ключением одного случая в собственно переходной зоне).

Исследование более дробного батиметрического распределения кре-

веток на кромке шельфа по материалам 1986 г. (Буруковский, Роменский, 

1989; табл. 16) хорошо подтверждает написанное выше. Можно лишь 

добавить, что уловы, в которых в течение получаса-часа траления был 

найден единственный вид, в пределах кромки шельфа были характерны 

не только для упомянутых выше видов, но и для Parapenaeus longirostris.

В южной зоне бросается в глаза отсутствие в уловах креветок из так-

соцена кромки шельфа. Среди креветок материкового склона по частоте 

встречаемости и по значению в уловах руководящим видом становится 

Funchalia woodwardi, которая на глубинах 500–900 м попадается в каждом 

улове. Но глубины максимальной частоты встречаемости и наибольше-

го значения этого вида в уловах не совпадают. Чаще всего F. woodwardi 

ловится на глубинах 500 м и более, составляя там до трети биомассы 

всех креветок таксоцена, тогда как на меньших глубинах, где ЧВ вида 

составляет 5–10 %, он дает почти 90 % биомассы креветок. Это свиде-

тельствует о сильных изменениях степени аггрегированности вида, кото-

рый образует плотные скопления в приповерхностных слоях воды в зоне 

обитания океанического таксоцена пелагических креветок (см. выше, 

а также Буруковский, Роменский, 1991; Буруковский, 2011; Роменский 

с соавт., 2007). Благодаря этому F. woodwardi — связующее звено между 

дном и эпипелагиалью.

Plesionika martia, играющая одну из руководящих ролей в таксоцене 

материкового склона Марокко (Средиземноморско-Лузитанская зооге-

ографическая область) и не встречавшаяся там на кромке шельфа (за ис-

ключением единственного случая) (Буруковский, 1980а), а в пределах 

тропической Африки обитающая только на кромке шельфа (Буруков-

ский, 1978а), в Южной Африке опять занимает одно из ведущих мест 

в таксоцене материкового склона (особенно на глубинах 500–800 м). 

Причины этого будут обсуждаться ниже.

Итак, для южноафриканских вод в целом характерно:

1. Общая низкая ЧВ креветок, как следствие разреженности их рас-

пределения в регионе. Это обусловлено особенностями осадкообразова-

ния. А именно, бедностью илистыми грунтами терригенного происхож-

дения и, напротив, широчайшим распространением более жестких, мел-

копесчаных грунтов, в том числе и тоже терригенного происхождения.

2. Отдельные виды креветок, имеющих тропическое происхожде-

ние, достигают 22° ю. ш., что примерно совпадает с южным пределом 

проникновения теплых придонных вод с одной стороны, и самым се-

верным пределом воздействия Бенгельского течения на прибрежные 

районы — с другой.

3. Элементы фауны креветок Южноафриканской провинции Индо-

Вестпацифической зоогеографической области («провинция Намак-

ва» — по Кенсли, 1981) обитают южнее 22° ю. ш., а в районе от 29° ю. ш. 

и до южной оконечности Африки существует характерная годовая ди-

намика апвеллинга, усиливающегося летом южного полушария, и ос-

лабевающего зимой. Здесь же появляются виды материкового склона 

бореальной климатической зоны и нотальные виды.

4. В районе между 22–23° и 28–29° ю. ш. обитает смешанная и очень 

обедненная фауна креветок. Здесь интенсивность апвеллинга в течение 

года не меняется. Благодаря этому сформировался типичный район 

«обеднения-перехода» (Дарлингтон, 1966; Несис, 1980).

5. В районе существет бескреветочная зона, аналогичная таковой 

у Западной Сахары. В обоих случаях они находятся в участках, подвер-

женных воздействию летних апвеллингов, что и приводит к возникно-

вению в формально тропических и субропических областях участков, 

где условия более соответствуют бореальной или нотальной зонам.

В зоне обеднения-перехода, наряду с общим обеднением видового 

разнообразия фауны креветок, наблюдается возрастание роли некото-

рых видов креветок, образующих одновидовые поселения.

8. Общие закономерности распространения 
и распределения креветок 

в западноафриканских водах

Уже в процессе описания видового состава креветок, изменений его 

качественных и других характеристик от региона к региону, от участка 

к участку внутри каждого региона, в зависимости от глубины обитания 

и состава субстрата, были выявлены некторые особенности, которые 

не зависят от таксономического состава уловов и экологии отдельных 

видов. Эти особенности мы назвали интегральными характеристками 

рапространения креветок. В их число входят частота встречаемости кре-

веток в уловах; общее количество видов, встреченных в данной глубин-

ной зоне; среднее количество видов в улове; коэффициент видового 

разнообразия (по Глисону). Последняя интегральная характеристика 

будет подвергнута анализу значительно ниже, в отдельном разделе.

а) Частота встречаемости креветок в уловах

Общая ЧВ креветок испытывает заметные колебания от региона к ре-

гиону (от 31,6 % до 100 %), от участка к участку внутри каждого региона, 
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и по глубинам (табл. 18). Внутри регионов эти колебания могут быть вы-

ражены еще сильнее — вплоть до полного отсутствия креветок в уловах.

Таблица 18

Частота встречаемости креветок в различных районах 
западноафриканских вод и ее изменения

Районы

Частота встречаемости, %

Общая для 
региона

и отдельных 
его участков

Шельф 
(до 100 м)

Кромка шельфа
(глубже 300 м)

и материковый склон

Марокко 59 42 100

35°15′–34° с. ш. 100 100 100

33°59′–32° с. ш. 78,2 8,0 100

31°59′–28° с. ш. 51,0 0 100

Западная Сахара 68 45 100

23° с. ш. 50 28,5 100

22° с. ш. 62 33,3 100

21° с. ш. 100 100 100

Мавритания 84,8 43 100

20°32′–19° с. ш. 78,6 — 100

18°59′–18° с. ш. 86,9 — 100

17°59′–17° с. ш. 84,6 — 100

16°59′–16° с. ш. 93,5 — 100

ЦВА* 65,8 80 100

12°–11° с. ш. 71.5 64,3 100

09°–07° с. ш. 67,0 65,9 100

07°–04°30 с. ш. 70,5 74 100

ЮВА** 87,5 95 100

Южная Африка 39,4 10,5 100

16°–22° ю. ш. 32,6 21,0 100

22°–28° ю. ш. 31,6 0 100

28°–34° ю. ш. 50,9 0 100

* Центрально-Восточная Атлантика.

** Юго-Восточная Атлантика.

Эти вариации частоты встречаемости креветок в уловах закономер-

ны и имеют характер клинальной изменчивости двух типов. Первый — 

изменения частоты встречаемости с глубиной (см. табл. 18). В ее преде-

лах наблюдаются все переходы: от участков, где креветки встречаются 

во всех уловах, независимо от глубины обитания (север Марокко, район 

Рас-Нуадибу, северные районы Анголы), до районов, где ЧВ с глубиной 

испытывает сильные колебания.

Везде, где наблюдаются подобные колебания частоты встречаемости 

креветок в уловах, они привязаны к различным частям шельфа и его 

кромки. Но всюду наблюдается ее закономерное возрастание с глубиной 

от нижней части шельфа и достижение 100 % с глубины 300 м. Все от-

клонения от такого гладкого хода кривой, наблюдаемые в нижней части 

шельфа и в его прикромочной части, всегда связаны с характером грунта. 

В районе Марокко — это выходы скальных пород на среднем участке 

марокканского шельфа; в районе Мавритании — участки, характеризу-

ющиеся каменистыми и крупно-песчаными грунтами, тянущиеся с не-

большими перерывами вдоль всего побережья; в районе Либерии — это 

полоса малопродуктивных жестких грунтов, разделяющих мелководные 

и склоновые илистые поля; у Анголы, Конго и Габона — аналогичные 

полосы песчаных грунтов. Одна из причин низкой встречаемости креве-

ток в водах Южной Африки — широчайшее распространение в данном 

районе именно песчаных грунтов и очень низкая доля илов в терриген-

ном материале берегового стока. Это хорошо подтверждается и повы-

шением общей частоты встречаемости креветок (вне фронтальных зон) 

там, где имеются в изобилии мягкие илы терригенного происхождения, 

и стопроцентной частотой встречаемости креветок на материковом 

склоне, для которого характерны именно илистые грунты.

Следовательно, характер субстрата — один из важнейших интеграль-
ных факторов, определяющих особенности распространения креветок дон-
но-придонного комплекса вообще, вне зависимости от их таксономической 
принадлежности. Именно он словно «просвечивает» сквозь изменения 

частоты встречаемости креветок.

Второй тип клинальной изменчивости частоты встречаемости кре-

веток своим возникновением обязан тому, что большая часть побережья 

западной Африки практически тянется с севера на юг, за исключением 

северного побережья Гвинейского залива, которое фактически тянется 

с запада на восток. Соответственно этому наблюдается закономерное 

широтное изменение частоты встречаемости креветок в некоторых 

районах западноафриканских вод (с севера на юг — в северном, и с юга 

на север — в южном полушариях). Это непосредственно приходится 

на два конкретных участка шельфа (табл. 18). В результате возникают два 

участка с очень обедненной фауной креветок или вообще лишенные ее. 

Обе зоны симметричны относительно экватора (от 34 до 22° с. ш. и от 22 
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до 34° ю. ш.) и находятся, соответственно, на северной и южной границах 

между тропической и субтропическими зонами. Их положение совпада-

ет с теми районами функционирования пассатов, где происходит усиле-

ние апвеллинга в летнее время. Подъемы холодных глубинных вод в лет-

нее время сужают годовой диапазон колебания температур, нивелируя 

в этих районах разницу между летними и зимними температурами воды. 

В результате этого на мелководьях северной и южной границ тропиче-

ской зоны западноафриканских вод образовались участки с условиями, 

присущими не для субтропическо-тропического, а умеренного климата.

Это объясняет, почему именно здесь фауна креветок резко обеднена 

или исчезает вовсе. Действительно, глубоководные креветки, хоть и адап-

тированы к жизни при относительно низких температурах, но в условиях 

их относительной стабильности и, как будет показано ниже, подчиняясь 

их стратификации. Они не могут выйти на шельф и его кромку, если нет 

ее колебаний или если она сохраняет свою целостность.

Креветки из сопредельных регионов, характерные для этой батиме-

трической зоны, — типичные представители тропической и субтропи-

ческой областей. Они приспособлены к жизни только при температу-

рах выше 14–15 °C. Следовательно, источник, откуда могли бы попасть 

в эти районы виды, аналогичные типичным представителям бореальной 

зоны, отсутствует. Для южной Африки, например, ближайший район 

обитания таких видов — южная оконечности Южной Америки, отде-

ленный огромными пространствами океана.

Не случайно, что именно в этих районах находятся границы крупных 
зоогеографических единиц. Именно здесь происходит резкая смена видово-
го состава и они, по сути, представляют собой типичные зоны «обеднения-
перехода» (Дарлингтон, 1966; Несис, 1980), и могут быть специальным 
зоогеографическим выделом, пограничной зоной зоогеографической об-
ласти (см. ниже, и Буруковский, 1998).

Интересную параллель с нашими наблюдениями представляет рас-

пространение брахиопод, червей сипункулид и каракатиц (Зезина, 1976; 

Мурина, 1977, 1978; Несис, 1980б), которые очень бедно представлены 

в северной пограничной зоне и не были встречены на шельфе южной 

пограничной зоны от Луанды до Людерица. Можно предположить, что 

это явление типично именно для западного побережья континентов, так 

как именно здесь развита пассатная деятельность со всеми вытекаю-

щими отсюда следствиями.

Общее количество видов креветок по глубинам 
и их среднее количество в улове

Количество видов креветок на разных глубинах колеблется от 2 до 

22 видов (рис. 28, А), во всех регионах увеличиваясь с увеличением глу-
бины. Можно выделить два типа изменения количества видов креветок 

с глубиной. Первый наблюдается в пограничных субрегионах, где диа-

пазон изменений количества видов заметно сужается. Одновременно 

для него характерны сильные колебания видов от горизонта к горизон-

ту, при общем меньшем количестве видов.

Второй характерен для центральных участков зоогеографических 

областей. Здесь количество видов с увеличением глубины возрастает 

очень сильно — в 2,5–3 раза. Несмотря на некоторые вариации, ход 

кривых во всех этих районов очень сходен. Обращает внимание лишь 

повышенное, по сравнению с другими районами, количество видов 

на шельфе Центрально-Восточной Атлантики.

Рис. 28. Изменение количества видов креветок в уловах в зависимости от глубины:

А — общее количество видов креветок в данной глубинной зоне; Б — среднее 

количество видов на улов; 1 — воды Марокко; 2 — Центрально-Восточной 

Атлантики; 3 — Юго Восточной Атлантики; 4 — воды Южной Сахары 

(южный участок); 5 — воды Южной Африки; 6 — воды Мавритании
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Среднее количество видов креветок в одном улове (рис. 28, Б) в раз-

ных районах и на разных глубинах варьирует от одного до 10. Во всех 

районах, в том числе в Мексиканском заливе (Буруковский, 1981) до глу-

бин 800 м существует общая закономерность: чем больше глубина, тем 
больше среднее количество видов креветок в улове. Резкое увеличение чис-

ла видов на шельфе Центрально-Восточной Атлантики не сопровожда-

ется увеличением среднего количества видов креветок в улове (сравнить 

рис. 28, А, Б). Это следствие мозаичности донных отложений на шельфе 

вообще, и таких районов, как Гвинея-Бисау и Сьерра-Леоне — в осо-

бенности. Здесь участки илистых грунтов сменяются песчаными или 

каменистыми и т. п. Большое количество разных видов распределяются 

небольшими группами по разным биотопам. Облов разных биотопов 

с разным видовым составом и дал суммарное увеличение числа видов.

В тех районах, где мы имели возможность собрать креветок с глу-

бин, больших 800 м, среднее количество видов в одном улове на этих 

глубинах несколько уменьшается. Максимум числа видов креветок в од-
ном улове приходится на глубины 700–800 м. Продолжая эту тенденцию, 

можно придти к предположению, что на ложе океана креветочные так-

соцены должны состоять из одного вида. Это, например, наблюдается 

в абиссали Курило-Камчатского желоба (Зенкевич и др., 1955).

В противоположность шельфу с его мозаичностью для материко-

вого склона характерна большая однородность условий, в результате 

чего, например, в районе от Габона до Намибии богатая видами фауна 

креветок настолько однородна, что возникает представление о некоем 

вполне определенном ландшафте.

Остается вопрос выяснения причины этого явления, что мы поста-

раемся сделать ниже.

б) Зоогеографическое районирование вод 
Западной Африки по фауне креветок

Фауна креветок западноафриканских вод была объектом изуче-

ния на протяжении почти полутора столетий, особенно пристально-

го — в течение последних примерно 60 лет (хронику исследований — 

см. выше). Существует, однако, очень мало попыток ее зоогеографи-

ческого анализа. Это работы Кронье и Форе (Crosnier, Forest, 1973), 

выполненная по относительно небольшому числу видов глубоковод-

ных креветок, и Кенсли (Kensly, 1981), посвященная только амфиподам 

и высшим декаподам Южной Африки. Наши материалы — результат 30 

лет исследований, что позволило собрать обширный фаунистический 

материал по креветкам западноафриканских вод и заметить некото-

рые закономерности в расположении зоогеографических границ для 

разных батиметрических группировок креветок, а также исследовать 

особенности их распространения в приграничных районах (Буруков-

ский, 1998). Работа Макферсона (Macpherson, 1991), хоть и называется 

«Biogeography and community structure of the decapod crustacean fauna off 

Namibia (Southeast Atlantic)», решает совсем другие проблемы, нежели 

те, что ставим мы в данном разделе. Наша цель — собственно зоогео-

графический анализ фауны креветок западноафриканских вод.

Для этого мы использовали два массива материалов, полученных 

разными методами. Первый массив — литературные данные о наход-

ках креветок в западноафриканских водах или сведения об их ареалах. 

Примерно за 150 лет исследований креветок этого гигантского региона 

было опубликовано более 200 работ, содержащих сведения о креветках. 

Упомянем те из них, что имеют наиболее важное значение для наших 

целей.

Фауна креветок Марокко от 36° с. ш. до 21°40′ с. ш. освещена в не-

скольких работах (Maurin, 1968; Lagardère, 1971; Abbes, Casanova, 1973; 

Буруковский, 1980, 1982). Видовой состав и распространение креве-

ток от 21°40′ до 16° с. ш. частично описаны Maurin, 1968, но главным 

образом в работе Буруковского и Роменского (1995). Фауна района 

от 12° до 4°10′ с. ш. описана в работах Холтхойса (Holthuis, 1951) и Бу-

руковского (1988, 1989). Фауна креветок Гвинейского залива изучена 

плохо. Имеются лишь сведения о находках отдельных видов (Forest, 

1964; Le Loeuf, Intes, 1968; Crosnier, 1965; Rossignol, 1962, Букатин с со-

авт., 1982, и ряд других). Монография Кронье и Форе (Crosnier, Forest, 

1966) no креветкам семейства Alpheidae посвящена преимущественно 

описанию островной фауны. Наиболее изучен участок шельфа и ма-

терикового склона от экватора до 10–12° ю. ш. (Holthuis, 1951, 1952; 

Crosnier, 1969, 1972; Crosnier, Forest, 1964, 1965, 1968, 1969, 1973; Ribeiro, 

1970; Буруковский, 1978; Буруковский, Роменский, 1979). Отрывочные 

данные о фауне креветок южнее 17° ю. ш. есть в монографии Барнарда 

(Вагnard, 1950), в нескольких статьях (Lebour, 1954; Grindley, Penrith, 

1965; Kensley, 1970), подробной работе Кенсли (Kensley, 1981), статьях 

Буруковского (1976, 1992; Буруковский, Роменский, 1979, 1980, 1985, 

1989) и Макферсона (Macpherson, 1983, 1984, 1988, 1990, 1991).

Анализ перечисленных выше источников позволил установить, 

что в водах Западной Африки между 36° с. ш. и 35° ю. ш. встречаются 

254 вида креветок, относящихся к 26 семействам и 109 родам, но из 

них 230 видов креветок донно-придонного комплекса, относящихся 

к 90 родам из 25 семейств. Именно ареалы последних стали основой 

первого массива данных, использованных нами.

Второй массив — материалы траловых съемок. Данные по их видо-

вому составу были использованы в наших цитированных выше работах, 

кроме того, анализ количественного распределения креветок, особенно 
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в переходных зонах, позволил исследовать ряд других аспектов их рас-

пространения, практически не затронутых в тех публикациях. В каждом 

районе съемки выполнялись траления в соответствии с заранее выбран-

ной сеткой по разрезам, расстояние между которыми составляло при-

мерно 30 миль.

Нами использованы три методических подхода. Первый — анализ 

типов ареалов, характерных для креветок западноафриканских вод (см. 

ниже). Второй — определение положения границ ареалов видов. Мы ис-

ходим из допущения, что положение зоогеографических границ как бы 

маркируется сгущением границ распространения отдельных видов 

(Семенов, 1982; Несис, 1982), т. е. увеличением частоты встречаемости 

границ видовых ареалов на данном участке. Третий состоит в анализе 

распределения креветок в пограничных районах по материалам трало-

вых съемок от одной точки поимки к другой, что позволяет исследовать 

аспекты распространения креветок вблизи границ между регионами 

с шагом в 30 миль, уточнить положение границы ареалов вблизи них 

и получить представление о форме самих границ регионов. Эти три под-

хода условно можно обозначить, как макро-, мезо- и микромасштабный 

анализ распространения креветок.

Географическое распространение креветок 
в западноафриканских водах (макромасштабный подход)

В процессе разделения 230 видов креветок исследуемого региона 

на группы с одинаковыми типами ареалов (Толмачев, 1962) мы столкну-

лись с тем, что к ним не применим в полном объеме подход Семенова 

(1972, 1973), так как количество альфа-регионов становится практи-

чески равным количеству видов креветок, встречающихся у Западной 

Африки. Это неизбежно при использовании сравнительно небольшо-

го количества видов одного таксона. Показался нам неприменимым 

и другой подход — выделение типов ареалов без учета особенностей 

распределения креветок за пределами данного региона. Мы сочли не-

обходимым учитывать, распространен ли данный вид за пределами за-

падноафриканских вод, и если да, то как.

В результате выделяемые нами группировки креветок оказываются 

географическими элементами фауны (Алехин, 1944; К. В. Беклемишев, 

1967, 1969; Зезина, 1970; Семенов, 1973). Это позволяет пренебречь про-

белами в изученности большого числа видов, известных лишь по не-

большому числу находок, и взять за наименьшую единицу районирова-

ния зоогеографическую область. В результате были обнаружены четыре 

группы типов ареалов.

1. Ареалы эндемичных видов данной зоогеографической области: 

виды, чье распространение не выходит за ее пределы.

2. Ареалы интеррегиональных видов. Эти виды встречаются более, 

чем в одной зоогеографической области, но в пределах данного океа-

нического побережья.

3. Ареалы трансокеанских видов. Эти виды встречаются и у противо-

положного побережья океана.

4. Ареалы широко распространенных видов. Они охватывают более 

одной зоогеографической области и более одного океана.

Пользуясь таким критерием, для креветок западноафриканских 

вод можно выделить следующие типы ареалов (название областей: по 

Briggs, 1974).

1. Эндемики Средиземноморско-Лузитанской зоогеографической 

области: виды, обитающие от Южной Англии и Ирландии, до афри-

канского побережья не южнее мыса Рас-Нуадибу (21°30′ с. ш.) и в Сре-

диземном море. 17 видов.

2. Эндемики Западноафриканской тропической зоогеографической 

области: виды, обитающие у Западной Африки не севернее 26° с. ш. 

и не южнее 21°–22° ю. ш. 43 вида.

3. Эндемики Южноафриканской провинции Индо-Вестпацифиче-

ской зоогеографической области. Обитают у Южной Африки и заходят 

в Атлантический океан не севернее 22° ю. ш. семь видов.

4. Восточно-атлантические виды. Населяют Средиземноморско-Лу-

зитанскую и Западноафриканскую тропическую зоогеографические 

области. 23 вида.

5. Северо-восточно-атлантические виды. Распространены от Нор-

вегии или Северного моря до Африки, но у ее западного побере-

жья не опускающиеся южнее центрального Марокко или мыса Рас-

Нуадибу; встречаются в Средиземном море. восемь видов.

6. Амфиатлантические виды, встречающиеся в восточной и западной 

Атлантике. 30 видов.

7. Широко распространенные виды. Встречаются, кроме Атланти-

ческого, также в Индо-Вестпацифике и (или) в восточной части Тихого 

океана. 61 вид.

8. Островные виды. Обитают у островов Канарских, Зеленого мыса, 

Пагалу, Принсипе и Сан-Томе, но не у западноафриканского побере-

жья. 13 видов.

Изученность распространения 48 пелагических видов, связь которых 

с дном опосредована или вообще проблематична, недостаточна для того, 

чтобы даже условно отнести их к какому-либо типу ареала, поэтому часть 

материалов, касающиеся их, тоже не могла быть нами использована.

Итак, в западноафриканских водах имеются три пространственно 

разобщенные фаунистические комплекса креветок. В каждом из них 

более или менее преобладают интеррегиональные, амфиатлантические 

и широко распространенные виды. Комплексы различаются прежде 
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всего составом эндемиков, которые маркируют принадлежность каж-

дого комплекса к зоогеографической области (Briggs, 1974): Средизем-

номорско-Лузитанской, Западноафриканской тропической и Индо-

Вестпацифической.

Положение зоогеографических границ 
(мезомасштабный подход)

В предыдущем разделе мы выделяли типы ареалов, пренебрегая 

границами распространения конкретных видов. В этом мы, напротив, 

обращаем внимание именно на распределение границ ареалов и мест 

их наибольшего сгущения. При определении положения зоогеографи-

ческих границ нам не важно, к какому типу ареала относится данный 

вид, существенно лишь положение самих границ. Задача облегчается 

тем, что, как уже упоминалось, западное побережье континента тянется 

почти меридионально, из-за чего форма ареалов приближается к линей-

ной, вытянутой с севера на юг. Почти широтное положение побережья 

Гвинейского залива никак не отражается на результатах исследования. 

Это позволяет в качестве границ принимать северные и южные пределы 

обитания каждого вида, что не противоречит широко принятым опре-

делениям ареала и его границ для донных и придонных видов (Толма-

чев, 1962; Дарлингтон, 1966; К. В. Беклемишев, 1969; Семенов, 1972). 

Мы не смогли использовать в полном объеме имеющиеся материалы 

по распространению креветок, так как многие виды известны лишь 

по единичным находкам, например, Bythocaris cosmetops или значитель-

ная часть Alpheidae, Proccessa namibiensis, Pasiphaea diaphana (Holthuis, 

1951; Crosnier, Forest, 1973; Macpherson, 1983; Буруковский, Роменский, 

1980) и тому подобные виды. Исключены также островные виды и те, 

у которых границы ареалов лежат за пределами западноафриканских 

вод. В результате пригодными для анализа оказались лишь немногим 

более 90 видов.

Большая протяженность береговой линии африканского континента 

с севера на юг, более 70° по широте, заставила нас выбрать в качестве 

классового промежутка отрезок в 6° по широте, т. е. около 670 км. Это 

достаточно грубо, но на данном этапе изученности уменьшить его не-

возможно из-за неясности положения границ ареалов многих видов, 

приводимых в литературе.

Построенное по этим данным распределение частот встречаемости 

границ распространения каждого вида (рис. 29) выявило наличие двух 

районов их сгущений: 12°–24° с. ш. и 0°–12° ю. ш. В какой-то степени 

они демонстрируют совпадение с границами соответствующих зоогео-

графических областей (Ekman, 1935; Balss, 1957), но их расплывчатость 

и сглаженность кажется чрезмерной по сравнению с определенностью 

литературных данных. Мы предположили, что расплывчатость районов 

сгущения границ ареалов — эффект суммирования данных для разных 

фаун, прежде всего креветок шельфа, кромки шельфа и верхней части 

материкового склона.

Действительно, распределение частот границ распространения ви-

дов, относящихся к той и другой фаунам по отдельности (см. рис. 29, 

Б, В), показывает, что зоны сгущения оказываются выраженными резче 

и к тому же не совпадают друг с другом. У шельфовых креветок зоны 

сгущения видовых границ и, следовательно, границы между Западно-

африканской тропической и смежными с ней областями, расположены 

значительно ближе к экватору, чем у креветок кромки шельфа и верхней 

батиали, и в южном полушарии они ближе к нему, чем в северном: соот-

ветственно 6°–12° с. ш. и 0°–6° ю. ш. У более глубоководных видов эти 

границы, наоборот, раздвинуты до пределов тропической зоны. Неболь-

шое сгущение границ склоновых видов в районе 6°–12° ю. ш. — арте-

факт, так как район между 12° и 17° ю. ш. недоступен для тралений: бере-

говой откос здесь сразу переходит в крутой материковый склон (Литвин, 

Руденко, 1973), и информация о распространении креветок отсутствует.

Следовательно, форма зоогеографической границы значительно 

сложнее, чем обычно представляется. Она не перпендикулярна по отно-
шению к береговой линии, в северном полушарии сдигаясь на север, а в юж-
ном — на юг.

Особенности распределения креветок вблизи 
зоогеографических границ (микромасштабный подход)

Исследования качественного и количественного состава креветок 

на шельфе и материковом склоне Западной Африки, охватившие две 

трети их протяженности (Буруковский, 1978, 1980, 1982, 1989а; Буруков-

Рис. 29. Распределение частот встречаемости границ ареалов креветок в водах 

Западной Африки:

А — суммарное; Б — на шельфе; В — на кромке шельфа и материковом склоне
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ский, Роменский, 1985, 1989, 1995), позволили выявить районы с резкой 

сменой видового состава, т. е. стыки зоогеографических регионов. Они 

располагаются в водах Западной Сахары и Юго-Западной Африки.

Фауна креветок вод Западной Сахары. Под Западной Сахарой мы по-

нимаем район от 24° до 21° с. ш. Здесь мы обнаружили 42 вида креветок 

(Буруковский, 1982), из которых 30 входят в состав донно-придонных 

таксоценов (см. табл. 6).

В северной части района встречено лишь 15 видов, в два с лишним 

раза меньше, чем у Марокко (Буруковский, 1980). В южной части рай-

она поймано 23 вида, что тоже значительно меньше списка креветок 

как марокканской, так и соседней с юга мавританской фауны креветок 

(Буруковский, Роменский, 1995). Материал был собран одинаковыми 

орудиями лова и в сравнимом диапазоне глубин, так что бедность фау-

ны креветок района не кажущаяся, а реальная. Его северный и южный 

участки имеют всего восемь общих видов, т. е. смена видового состава 

происходит на протяжении лишь 120 миль.

Выпадение целого ряда видов, обычных для смежных районов, со-

провождается общим уменьшением частоты встречаемости креветок 

в уловах, особенно выраженным на глубинах менее 200 м. Там она 

не превышает 28 %, тогда как глубже 300 м достигает 100 %. На шельфе 

и на его кромке образуется чрезвычайно обедненная креветками, как 

качественно, так и количественно, зона, расширяющаяся с юга на север, 

начиная примерно с 22° с. ш. В этой зоне креветки либо отсутствуют, 

либо в улове встречается, как правило, один вид. Видовое разнообразие 

местами падает до нуля: возникают одновидовые таксоцены креветок. 

Зоогеографически эта зона безлика, так как здесь встречаются только 

интеррегиональные (Plesionika heterocarpus, Processa macrophthalma) или 

широко распространенные виды (Aegaeon cataphractus). За пределами 

этой зоны на шельфе присутствуют эндемики Средиземноморско-Лузи-

танской, а в верхней части материкового склона — Западноафриканской 

тропической областей.

Граница между двумя зоогеографическими областями в пределах 

исследованной нами переходной зоны расположена на разных глуби-

нах в разных частях района: на шельфе она проходит на самом его юге, 

на кромке шельфа слегка смещена к северу, а на материковом склоне 

отодвигается на север, по крайней мере до 26° с. ш., а возможно, и даль-

ше. Следовательно, чем шире батиметрический диапазон обитания вида, 
тем далее на север отодвинута граница его ареала.

Фауна креветок вод юго-западной Африки. Этот регион простирается 

от 17° до 34° ю. ш. Нами здесь встречено 25 видов креветок донно-при-

донного комплекса (Буруковский, Роменский, 1985, 1989) (табл. 12–14), 

что на одну треть меньше списка видов сопредельного района Западно-

африканской тропической области от Габона до Анголы (Буруковский, 

1978). В предыдущем разделе мы достаточно обоснованно доказали, 

что и здесь мы наблюдаем обеднение фауны креветок, вызванное как 

выпадением целого ряда видов, так и уменьшением частоты встречае-

мости оставшихся. Если севернее 12° ю. ш. она повсеместно составляет 

100 % (Буруковский, 1978), то южнее 17° ю. ш. падает в среднем до 40 %. 

По глубинам ЧВ креветок сильно варьирует, особенно в нижней части 

шельфа, на его кромке и в самой верхней части материкового склона 

(границы между ними см. Буруковский, 1984). Одновременно она ме-

няется и вдоль изобат с севера на юг. Лишь глубже 500 м она достигает 

100 %. В северной части района креветки встречаются на всех глубинах, 

но на мелководье частота их встречаемости не превышает 20 %. В средней 

зоне (22°–28° ю. ш.) на глубинах менее 200 м креветки в траловых уло-

вах совершенно отсутствуют и начинают попадаться лишь глубже 200 м 

(ЧВ около 5 %), а южнее 28° ю. ш. — только глубже 300 м. На внешнем 

шельфе образуется «бескреветочная зона» в виде расширяющейся с се-

вера на юг трапеции, ограниченной параллелями 22° и 28° ю. ш., бли-

жайшая к берегу боковая сторона которой совпадает с изобатой 100 м, 

а мористая — на севере с изобатой 200 м, а на юге –300 м (Буруковский, 

Роменский, 1985, предыдущий раздел).

Креветки, встреченные в этом районе, относятся к трем фаунисти-

ческим группировкам. Первая обитает в северной части (16–22° ю. ш.) 

и включает, среди прочих, четыре вида эндемиков Западноафрикан-

ской тропической зоогеографической области. Следовательно, данный 

район — южная периферия области. Вторая группа обитает в средней 

части района (22–28° ю. ш.). Здесь встречено всего шесть видов, среди 

них два эндемика Западноафриканской тропической и один эндемик 

Южноафриканской провинции Индо-Вестпацифической области. 

Это явно переходная зона. Третья фаунистическая группировка оби-

тает южнее 28° ю. ш. и целиком принадлежит к Южноафриканской 

провинции.

Как и в водах Западной Сахары, некоторые виды образуют здесь одно-

видовые поселения. В северной части района это Plesionika acanthonotus, 

в южной — Merhippolyte agulhasensis. Первый вид на всем протяжении 

от Марокко до Южной Анголы встречается одиночными экземпляра-

ми и всегда совместно с другими видами креветок, южнее же 17° ю. ш. 

P. acanthonotus, как правило, единственный вид в уловах и встречается 

сотнями, а иногда и тысячами экземпляров.

Итак, фауна креветок каждого региона носит смешанный харак-

тер и имеет общие виды с соседями. Так, в Мавританской провинции 

Средиземноморско-Лузитанской области 38 общих видов с Западно-

африканской тропической областью (49,3 % видового состава первой 

и 32 % — второй). Коэффициент сходства Жаккара (Розенберг, 2012) 
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между ними 25,3 %. С фауной креветок Южноафриканской провин-

ции Индо-Вестпацифической области Мавританская провинция имеет 

лишь 11 общих видов, а Западноафриканская тропическая область — 14, 

коэффициент сходства между ними соответственно 12,5 и 10,7.

Если относительно высокий уровень сходства фаун Средиземномор-

ско-Лузитанской и Западноафриканской тропической областей опре-

деляется наличием довольно большого количества видов, обитающих 

только в этих двух регионах, то их сходство с фауной креветок Южной 

Африки образуется только за счет широко распространенных индо-вест-

пацифических по происхождению видов.

Основные черты складывающейся картины были обозначены еще 

Кронье и Форе (Crosnier, Forest, 1973) при анализе распространения 

32-х видов донных и придонных глубоководных креветок. Наличие 

большого числа общих видов между тропической зоной и северо-вос-

точными районами Атлантического океана они объяснили системой 

течений, помогающей распространению многих видов кромки шель-

фа вплоть до экваториальной зоны. Действительно, для западноаф-

риканских вод характерна типичная система течений, омывающих 

западные побережья континентов. Её можно назвать «запирающей». 

Это два мощных течения, Канарское и Бенгельское (Васильев, Мака-

ревич, 1975; Shannon, 1972), препятствующие выносу из тропической 

зоны и вносящие в нее с севера и юга представителей фаун смежных 

регионов (Ekman, 1953; Manning, 1977). Такая картина течений объяс-

няет относительно высокое, прежде всего за счет видов кромки шельфа, 

сходство фаун Мавританской провинции и Западноафриканской тропи-

ческой области. Следовало бы ожидать того же самого и по отношению 

к уровню сходства между последней и Южноафриканской провинцией 

Индо-Вестпацифики. Этого, однако, не наблюдается, что заставляет 

предполагать наличие барьера между ними (см. ниже).

Наиболее характерная черта самих границ, судя по литературным 

данным, — их расплывчатость. Экман (Ekamn, 1935) и Бальсс (Balss, 

1957) констатировали, что северная граница тропической области прохо-

дит вблизи мыса Зеленого (15° с. ш.), а южная — вблизи Анголы, между 

15° и 17° ю. ш. Несис (1982) указывает, что границей Мавританской про-

винции служат Рас-Нуадибу (21°30′ с. ш.) или мыс Зеленый (15° с. ш.). 

То, что южные и северные границы ареалов эндемиков тропической 

области и южные границы восточноатлантических видов отодвинуты 

от указанных пунктов тем дальше, чем глубже обитают эти виды (Буру-

ковский, 1982; Буруковский, Роменский, 1985, а также см. выше), в этих 

работах не замечено.

Действительно, северная граница ареала Holthuispenaeopsis atlantica, 

обитающей от уреза воды до 20–30 м, проходит приблизительно на 

16° с. ш. (Буруковский, Роменский, 1995); Farfantepenaeus notialis (оби-

тает на глубинах 15–50 м) — у мыса Рас-Нуадибу, 21° с. ш. (Буруков-

ский, 1982), а верхнесклоновой Plesionika carinata (обычна от 500–600 

до 1000 м) — на 26° с. ш. (Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1982). То же 

самое прослеживается для южных границ ареалов этих и других видов 

(Буруковский, Роменский, 1985).

Итак, граница между двумя зоогеографическими регионами рас-

положена в сублиторали (от 0 до 20–30 м) в районах 15–16° с. ш. и 

12–13° ю. ш.; на открытом шельфе смещена к северу и югу соответ-

ственно до 21° с. ш. и 17° ю. ш.; для видов кромки шельфа и материко-

вого склона северная граница приурочена к 26° с. ш., а южная проходит 

на кромке шельфа примерно по 22° ю. ш., на склоне — по 26° ю. ш. 

Можно предположить, что общим свойством тропических зоогеографиче-
ских регионов для донных организмов, обитающих у западных побережий 
континентов, оказывается их расширение по мере увеличения глубины. 
С удалением от берега они как бы вклиниваются под сопредельные 

умеренные зоогеографические области, а те налегают сверху на тропи-

ческие и суживаются с глубиной. Мы предлагаем назвать это явление 

экватофугальным глубинным сдвигом границ зоогеографических регио-
нов (термин происходит от слов экватор и латинского fugio — бежать, 

по аналогии с термином «центробежный»). Оно должно прослеживать-

ся до средней части материкового склона, где различия в физико-гео-

графических характеристиках вод существенно сглаживаются (Ней-

ман и др., 1977). Хорошим подтверждением этому служит уменьшение 

с глубиной доли эндемиков и увеличение доли широко распространен-

ных видов в таксоценах креветок этих глубин, своего рода «размыв» 

характерных черт данного биогеографического региона (Буруковский, 

1981).

Сложность пространственной структуры зоогеографической гра-

ницы не противоречит тому, что в каждой глубинной зоне она тяготеет 

к определенным комплексам факторов абиотической природы, Экман 

(Ekman, 1935) привязывал такие границы к конкретным изотермам. 

Сегодня общепризнано, что вся биогеографическая структура океана 

опирается на биотопическую основу в виде гидрологической структуры 

(К. В. Беклемишев, 1969; Семенов, 1977). В западноафриканских водах 
граница распределения видов шельфа четко совпадает с летним положени-
ем интертропических фронтальных зон (Berrit, 1973): на севере — у мыса 
Рас-Нуадибу, и на юге — у мыса Фрио, 21° с. ш. и 15° ю. ш.

Распределение креветок шельфа в пограничных районах имеет свои 

особенности, характерные, вероятно, прежде всего, именно для кре-

веток. Речь идет о возникновении на шельфе участков с обедненным 

видовым составом, низкой частотой встречаемости креветок в уловах 

(вплоть до их полного исчезновения), доминированием в сохранивших-

ся таксоценах видов, которым это не свойственно в смежных регионах 
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(например, Plesionika heterocarpus у Западной Сахары и P. acanthonotus — 

в водах юго-западной Африки), и исчезновением эндемиков, вслед-

ствие чего эти участки зоогеографически обезличиваются. Они несут 

несомненные черты «зоны обеднения-перехода» (Дарлингтон, 1966) 

и отличаются от экотонов, образующихся в этих же районах на кромке 

шельфа. Для экотона, пространственно-ограниченного сообщества, 

переходного между двумя соседствующими и четко различающими-

ся сообществами (Пианка, 1981), характерно наложение друг на друга 

двух граничащих между собой сообществ и, следовательно, взаимное 

обогащение фаун. В данном же случае таксоцены креветок оказываются 
как бы раздвинутыми вклинившейся между ними группировкой с чертами, 
присущими только ей, в первую очередь, обедненностью. Мы предлагаем 
назвать такие участки «антиэкотонами».

Эти приграничные субрегионы тоже имеют свою биотопическую 

основу, о чем свидетельствует симметричность их расположения по от-

ношению к экватору (22–28° соответственно северной и южной широ-

ты). Оба антиэкотона существуют в аридной зоне с развитой пассатной 

деятельностью и аридным типом мобилизации и переноса терригенного 

материала, с одной стороны, и высоким уровнем биологической про-

дуктивности, служащей источником отложения осадков гумидного типа, 

с другой (Лушин с соавт., 1967; Сенин, 1974; Емельянов с соавт., 1975). 

Донные и придонные креветки, как правило, члены детритной пищевой 

цепи (подробнее — см. ниже, а также Буруковский с соавт., 1982; Буру-

ковский, 1989а), однако для креветок шельфа, полностью обеспеченных 

автохтонным детритом (К. В. Беклемишев, 1976), отсутствие выражен-

ного терригенного осадкообразования второстепенно. От других райо-
нов огромных пассатных областей с аридным климатом «бескреветочные» 
зоны отличаются годовой динамикой апвеллинга. Здесь он усиливается 
не в зимнее, а в летнее время (Сорокина, 1974; Furnestin, 1959; Allain, 

1968; Shannon, 1972; Wooster et al., 1976), из-за чего на шельфе в гео-

графически субтропических районах возникают участки с такой темпе-

ратурой в придонных слоях, которая более характерна для бореальных 

или нотальных зон. Это ограничивает возможности для формирования 

фаун креветок, так как регионы, где обитают креветки, способные здесь 

жить по температурным условиям, отделены от них непреодолимыми 

для креветок расстояниями. Для южного субрегиона ситуация усугу-

бляется существованием обширной зоны зараженных сероводородом 

грунтов, простирающихся до 27° ю. ш. Ее центр — на глубинах 70–160 м 

(Булатов с соавт., 1977), где встречаемость креветок падает до нуля.

Наличие такого мощного барьера объясняет высокую степень разли-

чия между фаунами Западноафриканской тропической области и Юж-

ноафриканской провинции Индо-Вестпацифика, которая значитель-

но превышает степень различия между тропической и Мавританской 

провинцией. Южная бескреветочная зона ограничена глубиной 500, 

а северная — 300 м. В результате виды кромки шельфа, за счет которых, 

в основном, формируется фауна креветок с интеррегиональным типом 

ареала, не могут проникнуть из Южной Африки в тропическую зону.

в) О вертикальном распределении креветок

В отличие от подавляющего большинства наземных животных, ареал 

которых практически исчерпывается двумя измерениями, ареал гидро-

бионтов, чье распространение не ограничено шельфом или, тем более, 

находится за его пределами, трехмерен. У него имеется очень важная 

составляющая: диапазон вертикального распределения. Он может до-

стигать тысячи метров. Примеров огромное количество и каждый специ-

алист может навскидку назвать хоть несколько из тех, что у всех на слу-

ху. У креветок могу сослаться хотя бы на два вида из рода Acanthephyra.

A. purpurea известна на глубинах 500–1830 м (Буруковский, 1998), 

а A. pelagica — от 200 до 3500, в основном 700–1800 м (Буруковский, 

Андреева, 2010; Burukovsky, Falkenhaug, 2015). В пределах доступного 

им диапазона глубин, что общеизвестно, они совершают вертикальные 

миграции различного типа (онтогенетические, репродуктивные, тро-

фические и пр.), используя разные горизонты в качестве функциональ-

ных частей ареала. Количество примеров огромно и их обзор выходит 

за пределы наших задач в рамках данной книги. Но, например, упомя-

нутые выше довольно близкие виды, ареалы которых перекрываются 

настолько, что они довольно часто встречаются в одном уловае, имеют 

разные онтогенетические миграции.

У A. pelagica вылупление личинок происходит на глубинах более 

1000 м. Затем, по мере роста и дифференциации по полу, ювенильные 

особи поднимаются на глубины 700–800 метров, где достигают поло-

возрелости. Самки и самцы спариваются на глубинах 800–900 м, после 

чего уходят еще глубже по мере созревания гонад, и на максимальных 

глубинах самки откладывают яйца на плеоподы. На фоне этой онто-

генетической схемы разноразмерные и разновозрастные креветки со-

вершают вертикальные суточные миграции по-отдельности, благодаря 

чему на разных глубинах наблюдаются различия в размерном составе 

и в физиологическом состоянии креветок (Буруковский, Андреева, 

2010). У А. риrриrеа доля ювенильных особей и мелких самцов с глуби-

ной изменяется мало. Это же относится и к распределению нагульных 

особей (с гонадами во II стадии зрелости). Лишь преднерестовые самки 

проявляют тенденцию к уходу на большие глубины. Это позволяет пред-

положить, что все население креветок, независимо от стадии онтогене-

за, совершает суточные миграции одновременно (Буруковский, 1998).
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Наряду с этим мы обратили внимание, что многие виды креветок, 

во всяком случае в западноафриканских водах, не всегда и не всюду 

используют весь доступный им диапазон глубин обитания (чтобы убе-

диться в этом, достаточно обратиться к рисункам 5, 13, 17, 21 в насто-

ящей книге, где изображено батиметрическое распределение креветок 

в разных регионах Западной Африки, и сравнить между собой виды, 

встречающиеся во всех этих регионах). Некоторые из них в разных реги-

онах освоили разные отрезки своего потенциального батиметрического 

диапазона.

Наиболее яркими иллюстрациями этого явления могут служить ба-

тиметрическое распределение двух видов: Plesionika martia и P. hetero-

carpus (рис. 30 и 31).

Рис. 31. Батиметрическое распределение Plesionika heterocarpus 

в западноафрикнских водах: 

1 — удельная биомасса креветки P. heterocarpus, г/ч; 2 — частота встречаемости, 

100 %; 3 — доля от биомассы всех видов креветок, 100 %

Рис. 30. Батиметрическое распределение Plesionika martia в западноафриканских 

водах: 1 — частота встречаемости 50 %; 2 — доля от биомассы креветок, 50 %

Креветка Plesionika martia ранее считалась почти космополическим 

видом, обитающим в Атлантическом океане и Индо-Вестпацифике, 

правда, неизвестным в Восточной Пацифике (Crosnier, Forest, 1973). 

Однако Чейс (Chace, 1985) восстановил сведенный в синонимы Кро-

нье и Форе P. semilevis (Bate, 1888) и описал подвид P. martia orientalis 

из Индо-Вестпацифики. На данном этапе изученности креветок из Ин-

до-Вестпацики, относимых сейчас к P. martia, диапазон вертикального 

распределения в этой части ареала вида сомнителен. Поэтому мы рас-

сматриваем батиметрическое распределение P. martia только из Восточ-

ной Атлантики по нашим собственным материалам.
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В Атлантике этот вид известен на глубинах 190–1215 м, то есть это 

обитатель кромки шельфа и верхней части материкового склона. Одна-

ко на самом деле батиметрическое распределние его значительно более 

сложно (рис. 30).

На севере в водах Марокко P. martia встречается на глубинах 450–

900 м — почти в каждом улове. В водах Западной Сахары она попадается 

на глубинах 300–755 м, то есть заметно смещается на меньшие глубины, 

но по-прежнему на глубинах 500–600 встречается в каждом улове. В во-

дах Мавритании, обитая почти в том же диапазоне глубин (275–619 м), 

что и водах Западной Сахары, встречается значительно реже, и чаще все-

го — на глубинах 400–500 м, где максимальна и ее доля в улове креветок.

Южнее, в Центрально-Восточной Атлантике (12–04° с. ш.), P. martia 

смещается на меньшие глубины еще сильнее. Здесь она уже обитатель 

кромки шельфа (глубины 294–480 м, чаще всего — несколько глубже 

300 м). Уменьшается и ее доля в улове креветок.

В Юго-Восточной Атлантике, в регионе, симметричном предыду-

щему относительно экватора (04–12° ю. ш.), дипазон глубин обитания 

сужается еще более (290–360 м), но особенности распределения со-

храняются (см. рис. 30). Одновременно возрастает ЧВ и доля в улове 

креветок. И наконец, у берегов Южной Африке, в широтах, симметрич-

ных относительно экватора с Западной Сахарой, креветки опять уходят 

в верхнюю часть материкового склона, демонстрируя распределение, 

аналогичное таковому в водах Западной Сахары и Марокко.

Креветка P. heterocarpus широко распространена в Средиземном 

море и в западноафриканских водах. У Марокко (Буруковский, Остров-

ский, 1983) играет роль одного из руководящих видов таксоцена кре-

веток кромки шельфа, будучи спутником важного промыслового вида 

Parapenaeus longirostris, и встречается в питании 12 видов рыб (Буру-

ковский, 2009). В водах Западной Сахары этим видом питаются такие 

обычные виды рыб, как Zeus faber, Trigla hirundo, Scyliorhynus canicula, 

Helicolenus dactylopterus, а также массовые головоногие моллюски (Octopus 

vulgaris, Sepia officinalis, Illex coindeti, Todarodes sagittatus). Можно легко 

заметить, что среди потребителей P. heterocarpus присутствуют донные, 

придонные и пелагические хищники. Сама P. heterocarpus — бентофаг, 

собиратель, преимущественно детритофаг и некрофаг. На ранних этапах 

онтогенеза она ведет себя не только как детритофаг и некрофаг, но и как 

хищник-собиратель и пасущийся хищник, то есть как хищник-оппор-

тунист (классификация — Буруковский, 2009). Однако с увеличением 

размеров этот вид почти полностью переходит к детритофагии и некро-

фагии (Буруковский, Потютко, 2001).

В водах северного Марокко креветка встречается на глубинах от 75 

до 600 м (рис. 31) —пробел на глубинах 400–500 м объясняется отсут-

ствием тралений в этом диапазоне глубин). Распространен неравномер-

но. Относительно редкая встречаемость его в большей части диапазона 

заметно контрастирует с глубинами 300–400 м, где P. heterocarpus по-

падается почти в каждом улове.

В водах южного Марокко (Западная Сахара) P. heterocarpus перестает 

встречаться в уловах глубже 327 м и, напротив, наблюдаются его находки 

в верхней части шельфа. Происходит сужение диапазона вертикального 

распространения, смещение креветок на несколько меньшие глубины. 

Но зато во всем этом диапазоне P. heterocarpus попадается практиче-

ски в каждом улове. Креветка заселяет сплошь весь шельф на глубинах 

60–300 м.

Такой же диапазон глубин освоен видом и в водах Мавритании. Две 

находки глубже 400 м, показанные на рисунке, взяты тралом с глубин 

397–400 м и 400–410 м, то есть в пределах ошибки определения глубины 

по самописцу эхолота. Но ЧВ P. heterocarpus на глубинах менее 100 м 

в этом регионе резко сокращается, и диапазон глубин, где данный вид 

попадается в каждом улове, сокращается до 150–300 м.

Наметившаяся тенденция к смещению P. heterocarpus на меньшие 

глубины и к сужению диапазона вертикального распределения вида 

резко увеличивается в водах Гвинеи-Бисау. Здесь, хотя P. heterocarpus 

и встречается в каждом улове, но лишь на глубинах 130–250 м.

Этот район оказывается своеобразным «экватором» батиметрическо-

го распределения для P. heterocarpus. Далее на юг креветка опять начи-

нает смещаться на большие глубины, но диапазон глубин обитания рас-

ширяется очень незначительно. Падает и ЧВ P. heterocarpus в уловах. Так, 

в водах Сьерра Леоне она встречена лишь на глубинах 185–200 м, во всех 

трех уловах с этих глубин. В водах Либерии она уже встречается на глу-

бинах 200–335 и далеко не в каждом тралении этого диапазона глубин.

Это же и в водах Анголы. И наконец, в водах Намибии, вблизи гра-

ницы ареала вида, вертикальный диапазон распределения P. heterocarpus 

несколько расширяется в обе стороны, но незначительно. Минималь-

ная глубина его поимки равна 190 м, а на глубинах 200–300 м она встре-

чается в каждом улове.

В водах Марокко наибольшие уловы P. heterocarpus на час лова при-

ходятся на глубины 150–300 м, то есть они не совпадают с глубинами, 

где этот вид попадается в каждом улове (300–400 м). Это явно следствие 

изменения степени агрегированности поселений креветки на разных 

глубинах: непосредственно на кромке шельфа образуются относительно 

более плотные скопления, тогда как глубже креветка держится более рас-

сеяно. Данное явление, видимо, — отражение общей мозаичности рас-

пределения креветок P. heterocarpus в водах Марокко, что хорошо иллю-

стрируется изменением его доли в общей биомассе креветок (см. ниже).

Эта особенность распределения P. heterocarpus особенно ярко вы-

ражена в водах Западной Сахары, где, как выше отмечалось, креветка 
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в Северном полушарии. Креветка не выходит в своем распространении 

за пределы кромки шельфа ни на материковый склон, ни в нижнюю 

часть шельфа. Примерной осью этой «симметрии» служат 4–6° с. ш., 

совпадающие с так называемым термическим экватором.

Это заставляет предположить, что причиной описанных выше особен-
ностей вертикального распространения P. heterocarpus могут быть какие-то 
гидрологические характеристики западноафриканских вод, меняющиеся 
по такому же правилу.

2. ЧВ креветок изменяется аналогично. Правда, зона ее максимума 

приходится не на Марокко, а на Западную Сахару, а минимума не на 

Либерию, а на район Анголы. Диапазон глубин, где креветка встреча-

ется чаще всего, сначала сильно расширяется до предела, захватывая 

весь диапазон батиметрического распределения вида (в водах Западной 

Сахары), затем сужается, опережая в этом сужении собственно диапа-

зон батиметрического распределения.

3. Биомасса возрастает с севера на юг, достигая максимума в водах 

Западной Сахары. Затем она уменьшается от района к району, достигая 

минимума в водах Сьерра-Леоне и Либерии, и опять несколько увели-

чивается к югу от них.

4. Доля P. heterocarpus в таксоцене креветок меняется тоже довольно 

закономерно, отражая в какой-то степени изменение биомассы кре-

ветки: именно в водах Западной Сахары P. heterocarpus становится без-

оговорочно доминирующим видом среди креветок во всем диапазоне 

глубин обитания, даже там, где ее биомасса минимальна. А на глубинах, 

где биомасса вида максимальна, она превышает биомассу прочих кре-

веток в тысячи раз.

В одном из предыдущих разделов нами было показано, что ЧВ кре-

веток в уловах (креветок вообще, а не каких-то определенных видов) 

зависит от особенностей субстрата. В районах с преобладанием мяг-

ких грунтов ЧВ креветок всегда заметно выше. Однако по отношению 

к P. heterocarpus это правило не работает, хотя в отдельных районах 

(Марокко, Мавритания) наиболее часто она встречается как раз в той 

части своего батиметрического диапазона, которая приходится на мяг-

кие грунты, но в районе Западной Сахары, где креветка встречается 

буквально в каждом улове на всех глубинах, грунты на шельфе доволь-

но жесткие, а общая ЧВ креветок всех видов очень низкая (см. раздел 

об интегральных характистиках распределения креветок, а также Буру-

ковский, 1982а). Следовательно, для P. heterocarpus характер грунта — 

условие необходимое, но недостаточное.

Судя по всему, ведущую роль в данном случае играет не столько 

характер грунта, сколько тип седиментогенеза, так как именно с ним 

и связаны особенности распределения P. heterocarpus. Максимальные 

биомассы этого вида наблюдаются в водах Западной Сахары, для кото-

встречается почти в каждом улове во всем диапазоне глубин средней 

и нижней части шельфа, а также его кромки.

В противоположность этому плотность поселений креветки и, со-

ответственно, их удельная биомасса, варьирует в огромном диапазоне: 

от первых грамм на глубинах менее 100 м, до средней удельной биомас-

сы 4300 г на глубинах 200–300 м. Отдельные уловы P. heterocarpus на час 

траления достигали здесь 200 кг. И доля этого вида в биомассе креветок 

не падает ниже 60 %, а в диапазоне глубин от 75 до 300 м составляет поч-

ти 100 %. Следовательно, P. heterocarpus абсолютно доминирует среди 

всех креветок шельфа и его кромки в данном районе, даже там, где его 

удельная биомасса падает почти до минимума.

В водах Мавритании количественное распределение P. heterocarpus 

сохраняет особенности, наблюдавшиеся в водах Западной Сахары, хотя 

здесь средняя удельная биомасса ниже, и даже наибольшие уловы не до-

стигали тех величин, что были отмечены севернее. Но здесь явно ме-

няется роль креветки в таксоцене: даже в зоне наибольшей плотности 

ее поселений она составляет только 30 % биомассы от всех креветок. 

Лишь на наименьших глубинах, где ее собственная биомасса как раз 

минимальная, она полностью доминирует, составляя 100 % уловов. Это 

связано с тем, что в водах Мавритании, как и в Марокко (Буруковский, 

Островский, 1983), на кромке шельфа возрастает плотность поселений 

Parapenaeus longirostris.

Чем дальше на юг, тем сильнее падает и биомасса P. heterocarpus, и ее 

доля в уловах креветок. Своего минимума она достигает в водах Либе-

рии. К югу от экватора биомасса креветки слегка увеличивается, хотя 

нигде не достигает тех величин, что мы отмечали выше. А возрастание 

доли вида в таксоцене креветок в водах Намибии на глубинах 300–400 м, 

на фоне низких биомасс P. heterocarpus просто служит еще одним под-

тверждением бедности фауны донных креветок этого района.

Можно констатировать, что все параметры распределения P. hete-

rocarpus в водах западной Африки, подвержены клинальной изменчи-

вости. Она выражается в следующем:

1. Диапазон вертикального распределения вида уменьшается с се-

вера на юг. У Марокко ареал P. heterocarpus захватывает всю нижнюю 

часть шельфа, его кромку и достигает верхней части склона, в более 

южных районах он постепенно сужается, хотя в водах Западной Саха-

ры и Мавритании креветка попадается даже в верхней части шельфа. 

Но затем границы ее ареала отступают и сверху, и снизу, в результате 

чего в водах Сьерра Леоне он уже ограничен лишь узкой полосой непо-

средственно кромки шельфа, ее верхней частью. Южнее креветка снова 

смещается глубже, на нижнюю часть кромки шельфа, и диапазон верти-

кального распределения опять начинает увеличиваться. Возникает, хоть 

и в меньших масштабах, зеркальное повторение того, что наблюдается 
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рой характерен аридный тип биогенного седиментогенеза (Сенин, 1970, 

1974). Чем дальше от этого района, чем сильнее выражен гумидный тип 

осадкообразования, тем меньше биомасса (и частота встречаемости) 

P. heterocarpus.

Итак, на примере двух интеррегиональных по типу ареала видов кре-

веток, один из которых преимущественно верхнесклоновый, а второй — 

типичный представитель кромки шельфа, мы показали, что оба эти вида 

демонстрируют сходные изменения батиметрического распределения 

в водах Западной Африки. Суть их в том, что у P. martia диапазон вер-

тикального распределения от 295 до 875 м, у P. heterocarpus — 66–505 м, 

но в каждом из регионов они используют только часть этого доступного 

им диапазона. Более того, аналогичные изменения вертикального рас-

пространения наблюдаются и у других видов верхней части материко-

вого склона и кромки шельфа. У всех у них еть еще одно сходство: это 

виды с интеррегиональными арелами (табл. 19).

Таблица 19

Вертикальное распределение некоторых креветок кромки шельфа 
Западной Африки

Виды

Диапазон батиметрического распределения, м

Марокко
Западная Сахара

Тропическая 
Африка Южная 

Африка
Север Юг ЦВА* ЮВА**

Parapenaeus longirostris 52–500 —
180–

320
46–320 36–335

150–

260

Plesionika heterocarpus 74–505
200–

327
66–250 99–335

150–

308

190–

260

Plesionika martia
500–

875

520–

775

508–

528

295–

480

300–

365

400–

538

Plesionika acanthonotus
875–

900
—

180–

230

303–

310

240–

360

305–

350

Plesionika ensis
500–

505

300–

310
—

180–

330

235–

300
—

Plesionika edwardsii
260–

520
—

180–

230
76–308

290–

300
—

Aristaeus antennatus
500–

900
745 197***

300–

515

300–

320
—

* Центрально-Восточная Атлантика.

** Юго-Восточная Атлантика.

*** Единственная находка.

Их можно разбить на две группы. В первую войдут креветки, кото-

рые в водах Марокко достигают как минимум глубины 500 м, а в тропи-

ках не опускаются глубже 360–365 м. Во вторую группу входят Aristaeus 

antennatus и P. martia. Они в Средиземном море (Maiorano et ql., 2002; 

Papaconstantinou, Kapiris, 2005; Tudela et al., 2003) обитают на глубинах, 

соответственно, 450–1000 и 307–676 м) и в водах северной части Ма-

рокко (табл. 19) обитают на материковом склоне.

Диапазон вертикального распределения P. heterocarpus меняется 

от района к району по тому же правилу, что и у P. martia. Особенности 

вертикального распределения второго вида связаны с изменениями по-

ложения границы между структурными зонами вод. Можно полагать, что 

и P. heterocarpus в его вертикальном распределении ограничен их положе-

нием. P. martia в экваториальных водах западной Африки поднимается 

с верхней части материкового склона на кромку шельфа, а P. heterocarpus, 

везде обитающий на кромке шельфа, но захватывающий в некоторых 

частях ареала также его нижнюю часть и самые верхные подступы к ма-

териковому склону (см. выше), в экваториальной зоне ограничен только 

кромкой шельфа.

Это заставляет предположить, что как минимум на все упомянутые 

выше виды воздействует какой-то общий фактор, регулирующий вели-

чину диапазона вертикального распределения и перемещения креветок 

из одних слоев воды в другие. Или же перемещения этих слоев воды в ме-

сте их контакта с дном от верхней части материкового склона на кромку 

шельфа, а вслед за ними — и связанные с ними креветки. Поскольку мы 

имеем дело с донно-придонными видами, фактором, определяющим 

верхние и нижные границы этого диапазона, должны быть какие-то гра-

диенты изменения плотностных свойств воды в тех местах, где они входят 

в соприкосновение с дном. Это, кстати, делает понятным, почему мы 

обнаружили данное явление на кромке шельфа и в верхней части мате-

рикового склона, где угол уклона дна по сравнению с таковым шельфа 

возрастает в разы (Фэйрбридж, 1974; Леонтьев, 1982).

Связь отдельных видов и их целых совокупностей с водами опре-

деленных характеристик широко известны (например, Несис, 1965; 

Буруковский, 1966, 178а, 2011; Зезина, 1973; Голиков, Скарлато, 1976; 

К. В. Беклемишев с соавт., 1982; Fasham, Foxton, 1979; Macpherson, 

1991).

Однако при сравнении между собой особенностей вертикального 

распространения представителей разных широт обнаруживается, что 

у креветок (и не только креветок) умеренных и более холодноводных 

областей отсутствует такая четкая стратификация отдельных групп видов 

по вертикали. Многие виды, особенно холодноводные, могут распро-

страняться от литорали до материкового склона и даже до абиссали (на-

пример, Л. Г. Виноградов, 1947). Нижняя граница их сильно меняется, 
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опускаясь в теплых водах и подымаясь в холодных (тропическая субмер-

генция — Экман, 1953). Аналогичное явление характерно для планктона 

в целом (М. Е. Виноградов, 1970). Общие особенности распределения 

креветок по глубинам вполне соответствуют особенностям тех зон, где 

они обитают. Зенкевич (1970) отмечал, что отсутствие стратификации, 

хорошее перемешивание водной толщи типично для бореальной зоны. 

Вероятно, этим объясняется, что сообщества этих районов словно «про-

шиты» насквозь, от литорали и иногда до абиссали, отдельными весьма 

эврибатными видами.

В тропиках у креветок, как это можно было предполагать заранее, 

наблюдается другая картина: стабильность, не меняющаяся длительное 

время. Выше при обсуждении вертикального распределения креветок 

в каждом регионе мы констатировали, что каждый таксоцен в данном 
регионе обитает всегда в одной и той же структурной зоне вод или кон-
кретных слоях внутри структурной зоны (границы между структурными 

зонами и слоями внутри них — по Степанову, 1974).

Оказывается, стратификация водных масс по глубине настолько чет-

ко определяет распределение таксоценов креветок, что даже те виды, 

которые могут обитать в бореальных водах, поднимаясь там почти 

до уреза воды и опускаясь до середины материкового склона, в тропи-

ческих водах ограничены, в основном, глубинами 100–380 м.

Видимо, именно этим фактом перестройки вертикальной структу-
ры вод в тропиках можно объяснить переход интеррегиональных видов 
из таксоцена материкового склона в таксоцен кромки шельфа. Следо-

вательно, данное явление альтернативно тропической субмергенции 

Экмана (1953), суть которой в том, что гидробионты переходят к жиз-

ни на больших глубинах в других широтных зонах океана, в пределах 

тех же водных масс, к которым они были привязаны в исходной зоне. 

Следовательно, им не приходится пересекать гидрологические фронты.

В западноафриканских водах налицо исчезновение или резкое 

уменьшения частоты встречаемости креветок в переходном участке 

между двумя зоогеографическими областями (см., например, рис. 4, 

30, 31), примыкающем с севера к крайнему зимнему положению суб-

тропического гидрологического фронта, и их появление вновь, но на 

других глубинах, в водах с другими характеристиками. В субтропиках 

и тропиках с их стабильной стратификаций вод такое возможно лишь 

при ее нарушениях (см. ниже, а также Букатин, Буруковский, с соавт., 

1982). Мы назвали это явление, альтернативное полярной и тропиче-

ской субмергенции, экваториальной эмергенцией. Оно должно наблю-

даться в водах, омывающих западные побережья континентов.

Механизм ее, вероятно, связан со следующим. Мы писали выше 

(а также Буруковский, 1978а) о запирающем эффекте Канарского 

и Бенгельского течений. Благодаря им затруднен вынос личинок за пре-

делы Западноафриканской тропической зоогеографической области, 

и облегчен их внос. Вероятно, этим объясняется столь большая доля 

интеррегиональных видов в тропических водах Африки. В леднико-

вый период в связи с возрастанием аридности климата Африки (Фэйр-

бридж, 1968) наблюдалось смещение субтропических фронтов к эквато-

ру. Судя по рис. 1 из цитированной работы Р. В. Фэйрбриджа, в зимний 

период они почти сливались. Это и создало условия для передвижения 

вслед за фронтом некоторых видов (так же, как в наше время это делает 

молодь таких бореальных и субарктических глубоководных креветок, 

как Acanthephyra pelagica, Pasiphaea multidentata и P. tarda — см. выше, 

а также Буруковский, 1989а). А переход проникших в тропики глубоко-

водных креветок на малые для них глубины, возможно, обусловлен уже 

экологическими причинами. Например, тем, что подходящие для них 

экологически ниши на прежних глубинах уже заняты экологическими 

видами-викариатами. Например, для Aristeus antennatus — A. varidens, 

а для Plesionika martia — Nematocarcinus aficanus. Объяснение этому мы 

дадим ниже, в соответствующем разделе.

Благодаря тому, что вертикальная структура вод оказывает такое су-
щественное влияние на распространение и распределение креветок, она 
приобретает значение экологического фактора (Мончадский, 1958, 1961, 

1962). Постоянство сохранения осбенностей вертикальной структуры 

вод в тропиках позволяет отнести ее к экологическим факторам 1-го 

типа, которые, благодаря своей стабильности, имеют характер общих 

условий существования живых организмов и обусловливают их рас-

пределение.

В умеренно- и холодноводных зонах океана вертикальная структу-

ра вод превращается в экологический фактор 2-го типа (Мончадский, 

1958, 1961, 1962), так как благодаря сезонной изменчивости страти-

фикации вод, она периодически меняется, оказывая отличное от на-

блюдаемого в тропиках воздействие на вертикальное распределение 

гидробионтов.

Но и в тропиках могут складываться условия, когда вертикальная 

структура вод претерпевает квазипериодические изменения, превра-

щающие ее в экологический фактор 2-го типа.

Примером этому стала ситуация, сложившаяся на шельфе Республи-

ки Бенин (Гвинейский залив) в декабре 1980 г. (Букатин, Буруковский, 

с соавт., 1982).

Особенность этого небольшого региона (протяженность береговой 

линии от 1°45′ до 2°40′ в. д., т. е. около 105 км) — узкая и очень пло-

ская шельфовая равнина, внешний край которой ограничен глубинами 

60–82 м. Далее, практически без всякой кромки шельфа, следует мате-

риковый склон крутизною около 45°. На этом относительно неболь-

шом участке северного побережья Гвинейского залива в уловах было 
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встречено 80 видов рыб из 53 семейств, девять видов креветок из шести 

семейств, два вида каракатиц из одного семейства и шесть видов каль-

маров из четырех семейств. Обращает на себя внимание, что у креветок, 

при среднем для западноафриканских вод около 10 видов на семейство, 

в водах Бенина — 1,5.

Среди пойманных рыб преобладали типичные обитатели шельфа, 

среди которых можно выделить эстуарные виды вроде Galeoides deca-

dactylus или Sardinella eba и собственно шельфовые (Sardinella aurita, 

Fistularia villosa, Serranus cabrilla, Brachydeuterus aurita, Decapterus punctatus, 

Pagellus coupei, Vomer setapinnis и др.) (Blache et al.,1973). Все они вме-

сте составляют 68,7 % ихтиофауны района (55 видов). К этой же груп-

пе относятся креветки Farfantepenaeus notialis (Perez Farfante, Kensley, 

1997) и Processa macrophtalma (Nouvel, Holthuis, 1957), а также кальмар 

Alloteuthis africanus (Несис, 1982).

Вместе с ними были встречены виды, обычно встречающиеся в ниж-

ней части шельфа и на его кромке. Для них характерно, что на шель-

фе происходит лишь нагул их молоди, и поэтому во всех районах, как 

правило, здесь встречаются преимущественно неполовозрелые особи. 

Это хорошо известно для ряда видов рыб, встреченных в районе Бе-

нина: Dentex angolensis, D. congoensis, Paracubiceps multisquamis, Brotula 

barbata, Scorpaena spp., Synagrops microlepis, Paroncheilus stauchi (Blache et 

al.,1973) и креветка Parapenaeus longirostris (Буруковский, 198а, 1980, Бу-

руковский, Роменский, 1995; Burukovsky, 1981). Однако в водах Бенина 

на глубине 60–82 м повсеместно преобладали взрослые особи в предне-

рестовом и нерестовом состоянии. Их доля среди рыб 21,2 % (17 видов), 

а среди креветок они преобладали (пять видов, т. е. более 50 %).

Два вида среди рыб (2,5 %) — Paraconger notialis и Hoplosthetus aff. 

petrosus и один среди креветок (Heterocarpus ensifer) относятся к типич-

но верхнесклоновым видам. Н. aff. petrosus, например, в других районах 

начинает встречаться лишь с глубины 300 м, а Н. ensifer, обитающий 

здесь на глубине 60–82 м и составляющий среди креветок до 30–40 % 

улова по массе, до сих пор был известен лишь с глубин 200–885 мм 

(Crosnier, Forest, 1973).

Восемь видов рыб (10 %) и четыре вида кальмаров (т. е. абсолют-

ное большинство) относятся к океанической и глубоководной фау-

нам (в широком смысле слова). Среди кальмаров Sthenoteuthis pteropus 

и Thysanoteuthis rhombus — океанические никтоэпипелагические виды 

(Зуев с соавт., Несис, 1982), Ornithoteuthis antillarum — представитель ба-

тиально-пелагического комплекса (Несис, Нигматуллин, 1979), a Abralia 

veranyi — неритоокеанический вид (Несис, 1982). Среди рыб Nemichthys 

scolopaceus-—океанический вид, Vinciguerria nimbaria — мезопелагиче-

ский (Горбунова, 1972), Astronesthes cyaneus и Promethichthys prometheus — 

представители батиально-пелагического комплекса (Парин, Головань, 

1976). Все эти виды (особенно последний) на шельфе Бенина ловились 

в значительных количествах, как неполовозрелые, так и взрослые особи 

(в преднерестовом и нерестовом состояниях).

На небольшом участке типичного шельфа, который должен быть от-

несен скорее к его средней части (глубины 60–82 м), нами была встре-

чена фауна, представляющая собою смешение элементов эстуарной, 

шельфовой, кромки шельфа, склона и пелагической (в широком смысле 

этого слова) фаун. Такое сочетание видов необычно для тропиков с их 

четкой вертикальной стратификацией вод и экологических группировок.

Время проведения этих работ совпало с сухим сезоном и с малым 

теплым опресненным периодом. Т.S-анализ, проведенный для опреде-

ления особенностей вертикальной структуры вод исследуемого района, 

показал наличие четырех водных масс. Три из них относятся к поверх-

ностной структурной зоне. Сверху лежит распресненный за счет реч-

ного стока теплый поверхностный слой, толщина которого колебалась 

от 9 до 15 м (средняя температура 28,6° и соленость 33,3 ‰); под ним 

находится теплая экваториальная водная масса с более соленой водой 

(средняя температура 27,7°, а соленость 34,6 ‰). Толщина этого слоя 

колеблется от 10 до 35 м.

Придонный слой воды на шельфе, лежащий от глубины 32–35 м 

до дна, был представлен центральной водной массой с повышенной 

соленостью (средняя температура 17,6° и соленость 35 ‰).

За пределами шельфа с глубин 250–370 м и до 1000 м обнаружена 

антарктическая промежуточная водная масса (средняя температура 4,8° 

и соленость 34,65 ‰).

Обращает на себя внимание, что, во-первых, на таком маленьком 

участке толщина слоев, представляющих каждую водную массу, силь-

но колеблется; во-вторых, и за пределами шельфа верхняя граница 

антарктической водной массы колеблется довольно сильно, заметно 

уклоняясь от обычной для тропиков глубины (Степанов, 1974). Кроме 

того, была обнаружена локальная зона опускания вод, влияние которой 

прослеживается до глубины 1000 м (рис. 32). Анализ карт установивше-

гося геострофического течения, вычисленного динамическим методом, 

показал, что это опускание вод объясняется существованием анти-

циклонального вихря. В результате вся толща воды, по крайней мере 

до глубины 600 м, подвержена интенсивным вертикальным движениям.

Как упоминалось выше, рельеф дна исследованного района характе-

ризуется очень резким переходом плоской шельфовой равнины, тяну-

щейся до глубины 80–100 м, в материковый склон крутизной примерно 

45°. Крутизна в 12° уже не дает возможности тралить.

Вероятно, решающее значение имеет не сама крутизна склона, а то 

обстоятельство, что для обитателей дна и придонных слоев воды разме-

ры биотопа определяются не толщиной структурной зоны, в которой он 
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обитает, а ее протяженностью вдоль дна. Если подходить с этой точки 

зрения, окажется, что протяженность кромки шельфа, захватывающей 

глубины всего от 150 до 350–400 м, и в тропиках целиком попадающей 

в пределы пограничного слоя между поверхностной и промежуточной 

структурными зонами (Степанов, 1974), в районах с «нормальным» 

переходом шельфа в материковый склон, то есть с уклоном дна не бо-

лее 1–2°, составляют 5–10 миль, а верхней части материкового скло-

на (до глубины 1000–1100 м), лежащей в промежуточной структурной 

зоне — 20–30 миль. В нашем же случае на протяжении 1–1,2 мили глуби-

на падала от 60–80 до 1000–1500 м. Из-за этого протяженность нижней 

части шельфа, его кромки и верхней части склона лишь немного пре-

вышает одну милю, что, следовательно, в 20–30 раз меньше обычного.

Частичное наложение друг на друга соседних экологических группи-

ровок — явление широко распространенное и достаточно хорошо из-

вестное. Оно вызвано существованием такой важной адаптации у мно-

гих видов, как гетеротопия. Ярчайшим примером может служить кре-

ветка F. notialis (Буруковский, Буланенков, 1969), личинки которой жи-

вут в морском планктоне, постличинки и молодь — в солоноватоводных 

эстуариях и лагунах, а взрослые — на шельфе. У P. longirostris, типичного 

обитателя кромки шельфа, молодь обитает на шельфе (Burukovsky, 1981; 

Буруковский, Роменский, 1995), а молодь руководящего вида таксоцена 

креветок верхней части материкового склона Nematocarcinus africanus — 

на кромке шельфа (Буруковский, 2012). Количество примеров гетеро-

топии подобного рода, благодаря которой граничащие между собою 

батиметрические группировки, как черепицы, налегают друг на друга, 

можно значительно увеличить.

Но в данном случае мы видим не перекрытие отдельных экологиче-

ских группировок, а смешение нескольких фаун, в том числе обычно 

даже не соприкасающихся. Оно может объясняться особенностями дан-

ного района, где наблюдается сочетание таких факторов, как интенсив-

ные вертикальные движения вод, приводящих к нарушению естествен-

ных границ между группировками разных экологических зон, и малая 

протяженность самих зон, обусловленная особенностями рельефа дна. 

В результате необычно сближенные между собой различные экологи-

ческие групировки могут легко обмениваться своими элементами даже 

при относительно небольших нарушениях стратификации вод.

Это объясняет многочисленные поимки глубоководных видов 

на глубинах, нетипичных для их обычного нахождения (например, Бу-

руковский, 1980а). Кроме того, образование вихрей на стыках вод — 

явление достаточно известное и появление их может характеризоваться 

определенной квазипериодичностью. Благодаря этому из случайного 

явления они превращаются в экологический фактор второго типа, по-

средством которого осуществляется взаимопроникновение и, в конеч-

ном итоге, эволюция фаун разных глубинных зон.

Следовательно, вертикальная структура вод — важнейший экологи-
ческий фактор, определяющий особенности стратификации фаун, а диа-
пазон вертикального распространения вида, определяемый лишь по край-
ним точкам его нахождения, может, особенно у широко распространенных 
видов, неверно характеризовать их. Поэтому при его батиметрической 

характеристике необходимо указывать, к какому региону относятся 

приводимые данные.

г) Зоогеографические особенности 
вертикального распределения креветок

Еще одна закономерность вертикального распределения креветок — 

изменение соотношения доли эндемиков данной зоогеографической об-

ласти и широко распространенных видов в таксоценах креветок разных 

глубин. Суть ее в том, что во всех регионах доля эндемиков — с теми или 

иными отклонениями — в таксоценах больших глубин уменьшается, 

а доля широко распространенных видов — возрастает (рис. 33, Буру-

ковский, 1981). Это следствие эффекта, отмеченного Н. Г. Виноградо-

Рис. 32. Вертикальное распределение температур 

на разрезе, выполненном 10.12.1980
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распространенные виды) в таксоценах шельфа и материкового склона 

и выводы Виноградовой (1969, 1969а) о зоогеографии животных ложа 

океана, и обнаружили своеобразную симметрию (рис. 34). На шельфе 
в таксоценах преобладают, как правило, эндемики данной зоогеографи-
ческой области. На материковом склоне их доля в большей или меньшей 
степени уменьшается, достигая минимума в его нижней части. Напротив, 
здесь возрастает доля широко распространенных видах. На глубинах более 
2000 м доля широко распространенных видов опять начинает уменьшать-
ся, и в абиссали вновь преобладают эндемики, достигая примерно 60 % 
от общего числа видов.

О схемах вертикальной зональности на примере 
западноафриканских креветок

Во всех изученых нами регионах западноафриканских вод, как было 

нами показано выше (а также Буруковский, 1978, 1980, 1981, 1985, 

1995), фауна креветок распадается на четыре таксоцена, каждый из ко-

торых характеризуется своим диапазоном глубин. Независимо от кон-

кретного района, они могут быть подразделены на шельфовый, или 

Рис. 33. Изменение доли (%) видов с разными типами ареалов в таксоценах 

креветок:

А — эндемики областей; Б — широко распространенные виды:

1 — воды Юго-Восточной Атлантики; 2 — воды Марокко; 3 — Мексиканский 

залив; 4 — воды Южной Африки; 5 — воды Центрально-Восточной Атлантики; 

6 — воды Мавритании (по оси абсцисс — таксоцены: Ш — шельфа; КШ — кромки 

шельфа; ВЧС — верхней и НЧС — нижней части склона)

вой: «чем шире диапазон вертикального распределения вида, тем шире 

ареал», а также того, что чем глубже располагается данная структурная 

зона вод, тем она толще (Степанов, 1974).

Мы суммировали наши данные (см. рис. 33) по изменению доли 

видов с противоположными типами ареалов (эндемики — широко 

Рис. 34. Общая закономерность изменения доли креветок с разными типами 

ареала в таксоценах разных глубинных зон:

1 — доля эндемиков; 2 — доля широко распространенных видов; 

3 — экстраполяция по литературным данным
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сублиторальный; внешнего края, или кромки шельфа; верхней части 

материкового склона; нижней части материкового склона.

Такое подразделение нарушается лишь в районах летних апвеллингов,

где фауна креветок шельфа и его кромки полностью выпадает или силь-

но обедняется (см. выше, а также Буруковский, 1998). Положение гра-

ниц батиметрического распределения каждого таксоцена в разных рай-

онах несколько различно. Но в каждом из них оно совпадает с граница-

ми структурных зон вод или отдельными слоями внутри них в данном 

районе (см. выше, а также Буруковский, 1978; Степанов, 1974). Струк-

турные зоны вод или слои внутри них представляют собой большую или 

меньшую толщу вод с относительно однородными свойствами (Степа-

нов, 1974) и отделяются друг от друга градиентами. В тех местах, где они 

контактируют с дном, возникают естественные границы вертикальнoro 

распределения донных и придонных видов, что было обнаружено нами 

при сравнении батиметрии креветок вод Марокко и юго-восточной Ат-

лантики (Буруковский, 1978, 1980), а потом подтверждалось в каждом 

из изученном регионов (см. выше). Это особенно четко проявляется 

при рассмотрении вертикального распределения зврибатных интерре-

гиональных и широко распространенных видов. Несмотря на большой 

доступный им диапазон глубин обитания, каждый из них не выходит 

за пределы одной структурной зоны вод (табл. 19), используя в каждом 

районе лишь часть своего батиметрического диапазона.

Это позволило нам предложить схему вертикальной зональности 

фауны креветок в западноафриканских водах, которая выглядит следу-

ющим образом: 0–70–100 м — сублитораль в пределах поверхностного 

и переходного слоев поверхностной структурной зоны вОД; 50–100–350–

550 м — кромка шельфа в пределах пограничного слоя между поверх-

ностной и промежуточной структурными зонами вод; 350–500–1000 м — 

верхняя часть склона в пределах промежуточной структурной зоны вод.

Кроме специфического ВИДОВОГО состава, характерного соотноше-

ния жизненных форм и привязанности к определенным структурным 

зонам вод или слоям внутри них, эти горизонты хорошо согласуют-

ся с представлением о внешней части шельфа как о самостоятельном 

крупном структурном элементе тектонического происхождения (Ле-

онтьев, 1968) и с представлением о фациалыной зональности шельфов 

(Мурдмаа, 1979). Согласно последнему, внешний край шельфа суще-

ственно отличается как от собственно шельфа, так и от материкового 

склона по особенностям осадкообразования (Гершанович, Котенев, 

1981). Кромка шельфа и верхняя часть склона хорошо выраженные биото-
пы, фауна креветок которых формируется в соответствии с характерными 
особенностями каждого из них.

Кромка шельфа, как самостоятельный горизонт в схеме вертикальной

биологической зональности донной фауны тропиков и субтропиков, не

аналог нижней части шельфа, обозначаемой как «нижняя сублитораль», 

«элитораль», «циркалитораль» и др. (см. обзоры Андрияшев, 1979; Зен-

кевич, 1951; Hedgpeth, 1957; Lagardère, 1977). Их выделяют или по ре-

зультатам исследовапия фауны: различных районов бореальной зоны, 

или же для их выделения использован совершенно иной, не фаунисти-

ческий подход. Так, Пере и Пикар (Pérès, Picard, 1964) в оcнову схемы 

вертикальной биологической зональности кладут закономерности ба-

тиметрического распределения различных групп водорослей, лимити-

рующими факторами распределения которых служат прозрачность и ос-

вещенность воды. Эта схема вертикальной зональности не адекватна 

схеме Беляева с соавт. (1959), разработанной на примере вертикальной 

зональности фауны северо-восточной части Тихого океана, которую 

авторы считали применимой для океана в целом.

Не совпала с этой схема, предложенная Зезиной (1976) для брахи-

опод. Она выделяла следующие горизонты на шельфе и материковом 

склоне: сублитораль (0–300 м), переходный горизонт (300–700 м), ба-

тиаль (700–2000 м). Поскольку анализ вертикального распределения 

брахиопод велся для всей группы в целом, без разделения на бореаль-

ные, холодноводные и тропическо-субтропические фауны, данная схе-

ма, возможно, маскирует существующую на самом деле зональность, 

связанную с вертикальной структурой вод (Зезина, 1973). Но обращает 

на себя внимание, что граница сублиторали в схеме Зезиной совпадает 

с нижней границей поверхностной структурной зоны вод в тропиках 

(Степанов, 1974), а нижняя граница переходной зоны — с границей 

между мезо- и батипелагиалью.

В нашем понимании кромка шельфа представляет собою участок 

дна, примыкающий к месту перехода материковой отмели в континен-

тальный склон со своей, только ей присущей фауной, по крайней мере, 

фауной креветок. Конкретные границы фауны этого горизонта в каждом 

районе тропиков и субтропиков, определяются положением на дне границ 
пограничного слоя между поверхностной и промежуточной структурными 
зонами вод. Именно поэтому она и не аналог «переходного горизонта» 

Несиса (1965) или «батилиторали» Эрцеговича (Lagardère, 1977; Pérès, 

Picard, 1964), так как, несмотря на частичное совпадение батиметриче-

ских границ, для последних характерна именно переходная, смешанная 

фауна.

Именно для тропиков с их четкой стратификацией водных масс 

хаpактерно существование самостоятельного таксоцена креветок 

на кромке шельфа, поэтому предлагаемое дополнение схемы вертикаль-

ной зональности донной фауны применимо лишь для субтропических, 

тропических и экваториальных регионов. Благодаря этим особенностям 

тропиков границы между структурными зонами вод и отдельными сло-

ями внутри них приобретают значение экологического фактора первого 

186 187



типа (Мончадский, 1962), так как именно их положение определяет 

глубины каждого горизонта в данном районе. Более того, вероятнее все-

го, невозможно создать общую для всего океана или даже только для его 
субтропических и тропических регионов схему вертикальной зональности 
фауны. Оставаясь в общих чертах сходной, она будет заметно варьиро-

вать от региона к региону в зависимости от особенностей вертикальной 

структуры вод. Именно поэтому мы и предлагаем наш вариант верти-

кальной зональности с оговоркой «для креветкок западноафриканских 

вод».

Третья глава 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 

ТАКСОЦЕНОВ КРЕВЕТОК

Под экологической структурой таксоцена мы понимаем соотноше-

ние в нем жизненных форм. Выше было описаны основные регионы 

Западной Африки и их фауны креветок, относящиеся к трем крупным 

зоогеографическим единицам (Западноафриканская тропическая зо-

огеографическая область, Мавританская провинция Средиземномор-

ско-Лузитанской области и Южноафриканская провинция Индо-Ве-

стацифической тропической зоогеографической области), а также двум 

переходным зонам между ними. Наша цель — описать экологическую 

структуру таксоценов креветок этих регионов и выявить общие законо-

мерности в ее формировании. Для этого мы использовали два подхода: 

исследование соотношения жизненных форм в таксоценах креветок 

по числу видов каждой из жизненных форм в них, и по доле видов каж-

дой жизненной формы в удельной биомассе креветок.

1. Соотношения жизненных форм 
в таксоценах креветок по числу видов 

каждой из жизненных форм в них

В дополнение к нашим собственным материалам в качестве, так 

сказать, «контрольных» регионов мы использовали данные по фауне 

Мексиканского залива и Южной Африки. Материал для первого реги-

она мы получили, прежде всего, из сводки Буллиса и Томпсона (Bullis, 

Thompson, 1965), базирующейся на материалах, собранных в 1956–60 гг. 

приемущественно в северной части залива на глубинах от уреза воды 

до 1883 м (900 ловов), с привлечением работ Пекеньи (Pequegnat, 1970; 

Roberts, Pequegnat, 1970). Южноафриканская фауна была проанализи-

рована по работам Барнарда (Barnard, 1950) и Чемпиона (Champion, 

1979). Сводка Кенсли (Kensley, 1981) не прибавила к ним ничего прин-

ципиально нового.
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За прошедшие годы появилось еще несколько региональных обзоров 

фаун креветок, но они, опять-таки, подтвердили выводы, сделанные 

нами на этом материале.

Итак, мы сравниваем между собой экологическую структуру таксо-

ценов креветок и закономерности ее батиметрических изменений в Ка-

ролинской умеренно-тепловодной провинции (Мексиканский залив), 

Мавританской провинции Средиземноморско-Лузитанской области 

(Марокко), трех районах Западноафриканской тропической зоогеогра-

фической области (Мавритания, Центрально-Восточная и Юго-Вос-

точная Атлантика) и Индо-Вестацифической тропической зоогеографи-

ческой области (зоогеографическое районирование — по Briggs, 1974). 

Двумя дополнительными регионами, экологическая структура таксо-

ценов которых тоже будет рассмотрена, стали переходные зоны между 

Средиземноморско-Лузитанской и Западноафриканской тропической 

зоогеографической областями и между последней и Южноафриканской 

провинцией Индо-Вестацифической областей (соответственно Западная 

Сахара и провинция Намаква).

Атлантические воды Марокко (рис. 35, Б). Среди креветок шельфа 

около 70 % видов относятся к зарывающимся или живущим в укрыти-

ях. Им сопутствуют эпибентосные донные виды, которые доминируют 

среди креветок кромки шельфа и верхней части склона. Из-за особен-

ностей вертикальной структуры вод Марокко одни и те же виды обита-

ют во всех этих трех таксоценах. В верхней части материкового склона 

в таксоцене примерно в равных долях представлены придонные кре-

ветки и батипелагические виды, в нижней — безусловно доминируют 

батипелагические. Доля зарывающихся видов уменьшается от почти 70 

на шельфе до 33,3 % на кромке шельфа и примерно до 5 % в верхней 

и нижней частях склона (см. также Буруковский, 1980а, 1981).

Несмотря на широкий диапазон вертикального распределения не-

которых видов шельфа и его кромки, благодаря чему общая законо-

мерность изменения с глубиной экологической структуры таксоценов 

несколько смазана, наблюдается вполне выраженная закономерность: 

с глубиной уменьшается доля зарывающихся и живущих в укрытиях 

и возрастает доля креветок, менее тесно связанных с субстратом.

Воды Мавритании (рис. 35, В). На шельфе встречены только зары-

вающиеся или живущие в укрытиях виды, На его кромке доля зарыва-

ющихся уменьшилась до 40 %, зато появились эпибентосные донные 

виды. Они же доминируют в верхней части склона вместе с придон-

ными креветками, а глубже на первом месте батипелагические виды.

Следовательно, и здесь сохраняется закономерность смены с глу-

биной жизненных форм, доминирующих в каждом таксоцене, с воз-

растанием среди них доли креветок, не связанных с субстратом, как 

и в водах Марокко.
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Центрально-Восточная Атлантика (рис. 35, Г). На глубинах до 100 м 

около 90 % составляют зарывающиеся или живущие в укрытиях виды 

креветок. На кромке шельфа их доля уменьшается примерно в 4 раза. 

Здесь доминируют эпибентосные донные виды, составляющие около 

60 %. К сожалению, из-за того что максимальные глубины тралений 

в данном районе не выходили за пределы 900 м и были малочисленны, 

мы вынуждены были объединить материалы всех тралений на глубинах 

более 500 м. Но даже и в этом случае хорошо прослеживается возрас-

тание доли придонных, а с глубины 800 м — батипелагических видов, 

выходящих на первое место.

Несмотря на частные различия в экологической структуре таксо-

ценов, налицо общая тенденция потери связи с грунтом таксоценов 

креветок с увеличением глубины.

Юго-Восточная Атлантика. И здесь каждый батиметрической груп-

пировке креветок соотвествует свой набор и соотношение жизненных 

форм (рис. 35, Д, а также Буруковский, 1978а). На шельфе преобладают 

зарывающиеся и живущие в укрытиях виды креветок. Заметную роль 

они играют и на кромке шельфа, но полностью тут доминируют эпи-

бентосные донные виды. Для фауны верхней части материкового склона 

характерно преобладание придонных видов. И наконец, среди креветок 

нижней части склона подавляющее большинство — батипелагические 

виды.

Налицо очень сильное уменьшение с глубиной числа донных (в ши-

роком смысле этого слова) и увеличение доли придонных и батипела-

гических видов креветок.

Мексиканский залив (рис. 35, А). Распределение жизненных форм 

в целом подчиняется той же закономерности, несмотря на то что кре-

ветки таксоцена верхней части материкового склона поднимаются 

на значительно меньшие глубины, чем в водах Западной Африки, захва-

тывая внешнюю часть шельфа. В нем преобладают эпибентосные дон-

ные формы. Из общей закономерности отчасти выпадают и придонные 

виды, но если рассмотреть распределение жизненных форм креветок 

в пределах верхнебатиальной группировки, окажется, что эпибентос-

ные донные креветки более тяготеют к кромке шельфа. Их доля среди 

креветок этой зоны, хоть незначительно, но превышает долю донных 

креветок на собственно верхней части склона. Придонные виды, на-

против, тяготеют к материковому склону. Среди креветок нижней части 

склона ожидаемо преобладают батипелагические виды.

Находит свое, и неожиданное, объяснение повышенная по срав-

нению с другими исследованными регионами доля зарывающихся 

видов креветок на материковом склоне. Она образуется за счет кре-

веток из семейства Glyphocrangonidae. Это семейство с единственным 

родом Glyphocrangon, в который входят 90 валидных видов (Буруков-

ский, 2004; De Grave, Fransen, 2011; Komai, 2013). Они освоили весь 

материковый склон и встречаются в абиссали. В Атлантическом оке-

ане род представлен 12 видами, из которых восемь встречаются толь-

ко в Западной Атлантике, а шесть из них — в Мексиканском заливе 

(Holthuis, 1971; Crosnier, Forest, 1973; Komai, 2004). Здесь они обитают 

на глубинах от 420 м и глубже. Три наиболее массовых вида заселили 

материковый склон Мексиканского залива, четко разделяясь по глуби-

нам: G. alispina — 680–910 м, G. nobilis — 910–1780, G. longirostris — 1780–

2700 м (Pequegnat, 1970). Это, видимо, объясняется тем, что котловина 

Мексиканского залива отделена от открытого океана и Карибского 

моря подводными порогами. Для глубинной фауны это создало условие 

фактически замкнутого водоема, в котором произошло, во избежание 

конкуренции, расхождение близких видов по глубинам.

Воды Южной Африки (см. рис. 35, Е). И здесь распространение жиз-

ненных форм креветок по глубинам очень напоминает то, что описано 

для предыдущих районов. Так же закономерно изменяется доля каж-

дой жизненной формы в соответствующих таксоценах. Доля зарываю-

щихся и живущих в укрытиях форм падает от 60 % на шельфе до 18 % 

в нижней части склона. В таксоцене кромки шельфа наибольшую долю 

составляют эпибентосные виды. В верхней части материкового скло-

на доля придонных видов больше, чем в других таксоценах. Наконец, 

доля батипелагических видов достигает максимума в нижней части 

склона.

Воды восточной Японии. Еще одной иллюстрацией может послужить 

рисунок, на который мы натолкнулись в книге, посвященной десяти-

ногим ракам шельфа и материкового склона Японии (Baba, Hayashi, 

Toriyama, 1986). На рис. 36 представлена схема вертикального распреде-

ления креветок на шельфе и материковом склона залива Тоза (юго-вос-

точная часть о-ва Сикоку). Авторы подразделяют всех креветок на шесть 

групп видов. Из них три группы заселяют шельф до глубины 100 м. 

Вместе они насчитывают 26 видов, из которых два вида эпибентосных 

(Latreutes planirostris, Hippolytidae и Plesionika izumiae, Pandalidae), два — 

микронектонных (Leptochela spp., Pasiphaeidae), все остальные (почти 

80 %) — зарывающиеся или живущеие в укрытиях.

Следующие две группы — обитатели глубин от 100 до 500 м, то есть 

кромки шельфа, содержат 10 видов, среди которых четыре зарываю-

щихся (два — Metapenaeopsis spp., Haliporoides sp. и Penaeopsis eduardoi), 

а остальные шесть (то есть 60 %) — эпибентосные (Plesionika spp., 

Parapandalus spinipes, Heterocarpus spp).

Наконец, на глубинах от 500 до 1000 м встречено пять видов, среди 

которых один бентопелагический (Heterocarpus dorsalis), два — придон-

ные (Aristeomorpha foliacea, Aristeopsis edwardsiana), и два — батипелаги-

ческие (Acanthephyra eximia и Sergestes prehesilis).
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Итак, и в водах восточной Японии наблюдается все та же тенденция 

уменьшения связи креветок с субстратом с увеличением глубины.

Переходные зоны. Сильное уменьшение числа видов, характерное 

для каждой из переходных зон, делает затруднительной даже прими-

тивную математическую обработку. Но беглый просмотр табл. 6 и 14 

позволяет обнаружить все ту же тенденцию связи каждой жизненной 

формы креветок с определенной глубинной зоной и преобладание ее 

в определенном таксоцене (см. также Буруковский, 1982а).

но и геоморфологически и гидрологически (данные по креветкам из вод 

Японии, относящейся к Индо-Вестпацифической зоогеографической 

области, мы в зоогеографический анализ не включили). В трех из них 

эндемики составляют около 30 % видового состава, а в Мексиканском 

заливе на момент выхода из печати цитированных выше работ (Bullis, 

Thompso, 1965, Pequegnat, 1970; Roberts, Pequegnat, 1970) (более поздние 

сводки нам неизвестны) доля эндемиков составляет 61 %. Коэффициент 

сходства (по Жаккару) между разными регионами варьирует от 2,4 % 

(между фаунами креветок Мексиканского залива и Юго-Восточной Ат-

лантики) примерно до 15 % между Марокко и Центрально-Восточной 

Атлантикой.

Это позволяет предположить, что фауны этих регионов достаточно 

долго развивались самостоятельно, и экологическая структура таксоце-

нов креветок в них складывалась независимо от остальных, без замет-

ного влияния общих видов. Несмотря на это, имеются общие для всех 

регионов закономерности в формировании экологической структуры 

таксоценов. Это заметно уже при сравнении между собой рис. 37 (А, 

Б, В, Г, Д, Е).

Но главное, что доля каждой жизненной формы в таксоценах всех 

регионов изменяется по общему закону (рис. 37, А, Б, В, Г; данные 

по району Мавритании на эти графики не нанесены, так как они по-

падали в самое сгущение кривых. делая рисунки «грязными», как раз 

потому, что они полностью следуют тем закономерностям, которые эти 

рисунки обнаружили). Зарывающие и живущие в укрытиях креветки 

достигают наибольшего значения на шельфе, где они преобладают 

и по количеству видов. С глубиной доля этой жизненной формы умень-

шается, достигая минимума в нижней части склона (см. рис. 37, А). 

Эпибентосные креветки имеют наибольшее значение в переходной 

зоне от шельфа к склону (на кромке шельфа) (см. рис. 37, Б). Придон-

ные виды никогда не достигают столь высокого значения в таксоце-

нах, как другие жизненные формы креветок, во всяком случае, по чис-

лу видов, но и они образуют максимум — в верхней части склона см.

 рис. 37, В).

И, наконец, в нижней части склона начинают играть ведущую роль 

батипелагические креветки (см. рис. 37, Г). От шельфа к материковому 

склону наблюдается стабильное для всех регионов уменьшение свя-

зи таксоценов креветок с субтратом. Это явление (может, и не совсем 

удачно) можно назвать «пелагизацией» таксоценов креветок в резуль-

тате уменьшения в них доли донных (sensu lato) и возрастания значения 

придонно-пелагических и пелагических видов.

Следовательно, экологическая структура таксоценов креветок не зави-
сит от происхождения фауны данного региона или даже данной глубинной 
зоны, а зависит только от глубины обитания таксоцена.

Рис. 36. Схематическое изображение вертикального распределения креветок 

на шельфе и материковом склоне залива Тоза (о-в Сикоку, Восточная Япония) 

(по Baba, Hayashi, Toriyama, 1986)

2. Общие закономерности изменения 
экологической структуры таксоценов 

(по числу видов)

Все регионы, видовой состав и экологическая структура таксоце-

нов которых были описаны выше, относятся к пяти зоогеографиче-

ским областям, очень сильно отличающимся не только географически, 
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К сожалению, до сих пор отсутствуют данные по фауне креветок 

ложа океана, сравнимые с использованными нами выше (исключение — 

фауна креветок гидротермалей, которая в нашей книге не затронута). 

Обширнейшие исследования креветок по программе MUSORSTOM 

(Ahyong et al., 2013) до сих пор носят характер таксономических и фа-

унистических и, в основном, захватывают материковый склон, почти 

не касаясь ложа океана. Это до сих пор представляет собой серьезную 

техническую проблему. Поэтому мы предприняли попытку «реконстру-

ировать» таксоцен креветок ложа океана по косвенным признакам, ис-

пользуя имеющиеся в литературе по креветкам разрозненные сведения 

(Bouvier, 1908; de Man, 1920; Заренков, 1969; Roberts, Pequegnat, 1970; 

Pequegnat, 1970; Holthuis, 1971; Crosnier, Forest, 1973; Perez-Farfante, 1977; 

Crosnier, 1978; Chace, 1984; Gore, 1985, 1985a; Perez Farfante, Kensley, 

1997; Komai, 2004; 2004a, 2005, 2006, 2007, 2008, 2010, 2012, 2013; Komai, 

Segonzac, 2005; Komai, Chan, 2009; De Grave, Fransen, 2011; Буруковский, 

2012 и еще целый ряд публикаций по конкретным группам креветок, 

которые будут цитированы в процессе дальнейшего обсуждения).

На глубины более 2500 м в тропиках спускаются виды трех семейств 

подотряда Dendrobranchiata и восьми семейств подотряда Pleocyemata 

(инфраотряда Caridea). Однако абиссальные представители Aristeidae, 

Benthesicymidae, Pasiphaeidae, Bresiliidae (за исключением обитателей 

гидротермальных оазисов, которые остаются за пределами данной 

книги), Acanthephyridae и Oplophoridae относятся к батипелагическим 

формам и для них характерны большие вертикальные миграции. Не-

которые из принадлежащих к ним видов могут играть незначительную 

или эпизодическую роль в донных таксоценах ложа океана или, еще 

реже, материкового склона. Размах вертикальных диапазонов их обита-

ния очень велик: Parapasiphae sulcatifrons — 500–5400 м, Lucaya bigelowi 

Chace, 1939 — 1830–4800 м, Ephyrina benedicti Smith, 1885 — 1758–4435 м, 

Notostomus elegans A. Milne-Edwards, 1881–700–5380 м и так далее. 

Но даже самые глубоководные виды с самыми малыми вертикальными 

миграциями не опускаются глубже 5500 м. Кроме того, всегда остается 

место для предположения, что они попались в незамыкающееся орудие 

лова где-то в толще воды.

Все представители семейства Aristeidae, в состав которого входят 

девять родов и 26 видов, придонные креветки (о чем недвусмысленно 

свидетельствует их морфология и некоторые прямые и непрямые на-

блюдения за некоторыми видами; см. с. 60–61 данной книги). Но лишь 

шесть видов из трех родов встречаются в абиссали. Все остальные 

обитают преимущественно в верхней части склона и даже в переход-

ной зоне между ней и кромкой шельфа (например, Aristeus antennatus, 

Aristeomorpha foliacea).

Среди абиссальных видов Hemipenaeus carpenteri Wood-Mason, Al-

cock, 1891 встречается на глубинах между 1650 и 3840–3875 м в Индо-

Вестпацифике, в Восточной Пацифике — на глубинах 3058–3394 м, 

в Атлантическом океане — 2103–3840 м. А в водах Мадагаскара этот 

вид подымается в нижнюю часть материкового склона (1200–1600 м) 

(Crosnier, 1978).

Hemipenaeus spinidorsalis Spence Bate, 1881, более глубоководный, 

практически облигатно-абиссальный. В Атлантике известен с глубин 

3475 м, в Западной Пацифике — 3749 м, и в Восточной — 2197–3687 м. 

У Мадагаскара был встречен на глубине 1930 м (Crosnier, 1978).

В роде Hepomadus Spence Bate, 1881, по мнению Кронье, имеется 

единственный вид H. tener Smith, 1884, встреченный в Западной Ат-

лантике (765–5400 м) и в Индийском океане у Восточной Африки 

Рис. 37. Изменение доли (%) каждой жизненной формы в таксоценах 

разных глубин:

А — зарывающиеся и живущие в укрытиях; Б — эпибентосные донные; 

В — придонные; Г — батипелагические:

1 — воды Юго-Восточной Атлантики; 2 — воды Марокко; 3 — Мексиканский 

залив; 4 — воды Южной Африки; 5 — воды Центрально-Восточной Атлантики.

(по оси абсцисс таксоцены: 1 — шельфа; 2 — кромки шельфа; 3 и 4 — 

соответственно верхней и нижней части материкового склона).
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на глубине 2930 м (Crosnier, 1978). Однако Перес Фарфанте и Кенсли 

(Perez Farfante, Kensley, 1997), а за ними Де Грэйв и Франсен (De Grave, 

Fransen, 2011) упоминают еще о двух видах, описанных Бэйтом (Bate, 

1881, цит. по упомянутым выше работам), известных каждый по един-

ственной находке в водах Японии на глубине 3430 м (H. glacialis Spence 

Bate, 1881) и в центре Южной Пацифики (H. inermis Spence Bate, 1881) 

на глубине 5529 м.

В роде Plesiopenaeus из двух видов P. corruscans (Wood-Mason in Wood-

Mason, Alcock,1891), встречающийся в Западной Атлантике и в запад-

ной части Индийского океана, известен на глубина 995–2367 м (по-

следняя — в Мексиканском заливе), но преимущественно на глубинах 

около 1000 м (Crosnier, 1978). В отличие от него, P. armatus (Spence Bate, 

1881) — космополит, встречающийся на глубинах 758 м (единственная 

находка), чаще 1789–5413 м.

Складывается впечатление, что, встречаясь в абиссали, перечислен-

ные выше виды все же тяготеют к нижней части материкового склона. 

Следовательно, они не могут играть заметной и постоянной роли в так-

соценах креветок ложа океана.

Среди собственно донных видов семейство Pandalidae на глубинах 

более 2500 м представлено единственным (возможно, эпибентосным) 

видом Dorodotes reflexus (1829–3000 м), который достигает лишь верхней 

кромки абиссали.

Все обитающие на материковом склоне представители семейства 

Solenoceridae — тоже эпибентосные (Perez Farfante, 1977), тогда как 

шельфовые — зарывающиеся. Склоновые соленоцериды широко эври-

батны. Hymenopenaeus aphoticus Burkenroad, 1936–950–3525 м, H. laevis — 

1657–4792 м, H. doris (Faxon, 1893) — 549–4082 м, H. nereus — 1271–

3279 м. Их можно назвать факультативно-абиссальными видами.

То же самое относится к по-настоящему нижнесклоновым и абис-

сальным видам из семейства Solenoceridae (рода Gordonella Tirmizi, 1960 

и Haliporus Spence Bate, 1881). Представители первого рода лишь до-

стигают подошвы материкового склона. Облигатно абиссальные виды 

второго — H. thetis Faxon 1893 известен лишь по четырем находкам 

из абиссали западной части Индийского океана (глубины 2300–3625 м, 

а H. curvirostris Bate 1881 м — лишь по двум находкам северо-восточ-

ней Марианских о-вов, на глубине 5700 м и юго-западней архипела-

га Туамоту, на глубине 4361 м (Crosnier, 1988; Perez Farfante, Kensley, 

1997). Суди по их морфологии, это бенто-пелагические формы. 

Вряд ли эти виды играют сколько-нибудь существенную роль в биоте 

абиссали.

В семейство Nematocarcinidae, в состав которого входят шесть ро-

дов, все виды — эпибентосные. Абиссальные виды входят в состав трех 

родов.

Род Nigmatullinus Burukovsky, 1991 с единственным космополитич-

ным видом N. acanthitelsonis (Pequegnat, 1970) в Атлантическом океане 

встречается в Мексиканском заливе (3740 м), в водах Венесуэлы (3411–

3475 м), к югу от Канарских о-вов (3138 м), в экваториальной зоне, глу-

бина 3385 м. В Индо-Вестпацифике встречен в западной части Индий-

ского океана, 2020–2000 м; у о-вов Тайвань глубина 2268–2426 м и Юж-

ной Каледонии на глубинах 2100–3740 м; из района южнее Галапагос-

ского архипелага, глубина 4160 м) (Буруковский, 2012). Нами были ис-

следованы большие коллекции креветок из семейства Nematocarcinidae, 

хранящиеся в коллециях Франции, США, Великобритании, Тайваня, 

Филиппин, Новой Зеландии и России (более 800 проб, несколько тысяч 

экз.). Они были собраны в разных районах Мирового океана на глубинах 

от 300 до 5000 м. N. acanthitelsonis встречен был единичными экземпля-

рами и очень редко (Буруковский, 2012).

Можно заключить, что N. acanthitelsonis — обитатель, в основном, 

нижней части батиали, ее переходного горизонта к верхнеабиссальной 

подзоне, но встречается и в абиссали (классификация вертикальной зо-

нальности — по Briggs, 1974; Виноградова, 1977). Однако это позволяет 

считать его обитателем ее прибатиальных окраин.

В роде Segonzackomaius Burukovsky, 2011 всего два вида. Три экзем-

пляра первого вида — S. burukovskyi (Komai, Segonzac, 2005) — собраны 

подводными обитаемыми аппаратами в трех гидротермальных вентах 

Тихоокеанского подводного хребта (East Pacific Rise) на глубинах 2330–

2612 м (Komai, Segonzac, 2005). На этом основании его можно считать 

эндемиком Гидротермальной зоогеографической области в той ее части, 

где она выходит за пределы Абиссального царства (Кафанов, Кудря-

шов, 2000), а не обитателем собственно окраины ложа океана. Второй 

вид, S. altus (Spence Bate, 1888), известен тоже по двум единичным на-

ходкам из вод южнее Филиппин и Тайваня на глубинах 3900–4446 м 

(Буруковский, 2012; Burukovsky, 2013). Это уже настоящий абиссальный 

вид, но неизвестно, тяготеет ли он к гидротермальным вентам. Из ниже 

изложенного станет ясно, что это вполне вероятно.

Из остальных родов абиссальные виды имеются только в самом 

большом роде семейства — Nematocarcinus — с 48 видами. Это преиму-

щественно верхне-, в меньшей степени нижнесклоновые виды и из по-

следних лишь восемь выходят на ложе океана. Это антарктический 

N. lanceopes Spence Bate, 1888 (243–2680 м), североатлантический и сре-

диземноморский N. exilis (Spence Bate, 1888) (900–4765 м; в абиссали 

встречается только в Средиземном море); космополит N. tenuipes Spence 

Bate, 1888 (910–3680, в основном 1000–2500 м), индовестпацифиче-

ский N. productus Spence Bate, 1888 (500–4260, чаще всего 1500–2500 м), 

циркумнотальный N. proximatus Spence Bate, 1888 (2520–3075 м), амфи-

американский и амфиатлантический N. ensifer (1250–4672, чаще всего 

198 199



2000–3400 м) и найденный в западной Пацифике N. longirostris Spence 

Bate, 1888 (2814–3470 м) (Буруковский, 2012; Komai, Komatsu, 2016), 

и, наконец, известный по единичной находке индоокеанский N. safari 

Burukovsky, 2000 (4035–4730 м) (Буруковский, 2012). Кроме последне-

го вида, тоже очень редко встречающиеся N. longirostris и N. proximatus 

не пойманы за пределами абиссали. Все остальные более или менее ча-

сто встречающиеся виды характеризуются большим диапазоном верти-

кального распределения, у некоторых — от кромки шельфа до абиссали. 

Размах диапазона вертикального распределения у N. lanceopes неудиви-

телен, если вспомнить о том, что было написано в предыдущеих разде-

лах об отсутствии строгой стратификации водных масс и слоев внутри 

них в холодноводных регионах. Величина диапазона батимерического 

диапазона у N. exilis требует особого объяснения.

В западной части Средиземного моря (так называемое Каталанское 

море), по данным Картес (Cartes, 1993; Cartes, Sarda, 1993), N. exilis встре-

чается на глубинах 1391–2266 м, с глубины 1550 м и глубже его ЧВ в уло-

вах достигает 100 %. Объяснение этому феномену было дано по резуль-

татам исследованиям 5-го и 48-го рейсов F. S. «Meteor» (Türkay, 1998), 

в которых охвачен широкий диапазон глубин центральной и восточной 

частей Средиземного моря (южнее Италии и Греции, Крита и Кипра, 

в Ионическом и Левантийском морях). Это позволило сделать вывод, 

что N. exilis в Средиземном море заселяет не только материковый склон, 

но и дно его котловин на глубинах 1033–4765 м. Максимальные глубины 

обитания вида здесь в два раза превышают таковые в Атлантическом оке-

ане. Тюркай (Türkay, 1998) объясняет это тем, что в абиссали моря наблю-

даются нетипично высокие для таких глубин температуры (12,8–13,8 °C). 

Словом, абиссальное бытие N. exilis — исключение, подтверждающее 

общее правило.

Это же относится и к другим нематокарцинусам, обнаруженным 

в абиссали, так как в последнее время становятся довольно регулярны-

ми упоминания об их присутствии или находках вблизи гидротерма-

лей (Martin, Haney, 2005; упоминавшийся выше S. burukovskyi: Komai, 

Segonzac, 2005, 2006). Но, кроме этого, например, по личному сообще-

нию С. В. Галкина (ИО РАН) регулярное появление в зоне видимости 

подводного обитаемого аппарата каких-то видов из рода Nematocarcinus — 

один из признаков приближения к гидротермальному оазису.

Для N. ensifer (Smith, 1882) связь с гидротермалями можно считать 

доказанной. Он был дважды обнаружен вблизи гидротермального вента 

в районе EPR (East Pacific Ridge, на глубине 2647 м, а также на MAR (Mid-

Atlantic Ridge, Срединно-Атлантическом хребте). Встречается как вбли-

зи вентов, так и холодных сипов. Космополит N. tenuipes (описанный 

как N. ovаlis Komai, Segonzac, 2005: синонимия — Буруковский, 2012) 

был встречен примерно там же, где N. ensifer, на глубинах 2558–2619 м. 

Возможно, он же, но под именем N. productus (синонимия — Буруков-

ский, 2012), был обнаружен и вблизи вентов, и вблизи сипов на склона 

Канесо-но-се Бэнк (Kaneso-no-se Bank, Japan) (Martin, Haney, 2005).

Можно предположить, что среди креветок семейства Nemato-

carcinidae нет облигатно абиссальных видов, не связанных с гидротер-

мальными оазисами. А таксоцены креветок этих оазисов необходимо 

рассматривать отдельно (Буруковский, 2012).

Совсем по-другому обстоит дело с зарывающимися креветками (жи-

вущие в укрытиях виды за исключением отдельных видов не выходят 

далеко за пределы шельфа и его кромки). В абиссали обитают пред-

ставители только двух семейств, в состав которых входят виды, отно-

сящиеся только к данной жизненной форме: Crangonidae и Glyphocran-

gonidae.

Они словно дополняют друг друга. Crangonidae одно из самых боль-

ших семейств. В его состав входят 21 род. Семейство освоило Мировой 

океан от уреза воды (род Crangon с 20 видами, живущими исключитель-

но на шельфе, и Philocheras Stebbing 1900 — с 56 видами, освоившими 

шельф и его кромку примерно до 500 м). Имеется целая группа родов, 

которые, подобно им, освоили шельф, его кромку и верхнюю часть 

склона. Имеются рода, которые не только освоили материковый склон 

целиком, но и достигли абиссали. Наконец, есть монотипические рода, 

которые за пределами абиссали неизвестны.

Самый богатый видами — космополитичный глубоководный род 

Metacrangon Zarenkov, 1965 (41 вид). Большая часть его видов встре-

чаются в диапазоне глубин от кромки шельфа до нижней части ма-

терикового склона (Komai, 2008, 2012). Однако в роде имеются виды 

M. ochotensis (Kobyakova, 1955) (2850 м) из района южных Курильских 

о-вов и M. bythos Komai, 2012 из вод восточной Японии (1988–2518 м) 

Эти виды можно назвать пограничными, так как они обитают в пере-

ходной зоне от склона к абиссали. Кроме них, в абиссали северной 

части Тихого океана встречается Neocrangon abyssorum (Берингово море, 

глубина 3241 м). В роде Neocrangon Zarenkov, 1965, есть еще пять видов, 

но они живут на глубинах 30–353 м. Из прочих Sclerocrangon zenkevitchi 

Birstein, Vinogradov, 1953 (тоже Берингово море, глубины 2995–3940 м), 

Placopsicrangon formosa Komai, Chan, 2009 (воды Тайваня, 4824–4807 м: 

Komai, Chan, 2009) и Prionocrangon paucispina J. M. Kim, Chan, 2005 (по-

граничный вид, тоже из «окрестностей» Тайваня, 2334–2543 м). Кроме 

этого, в восточной Пацифике, от Калифорнии до Перу (Komai, 2008), 

встречается Parapontophilus occidentalis (Faxon, 1893) (глубины 1760–3281 

м). Наконец, восточнее Австралии, в Тасмановом море найден еще один 

вид: P. profundus (Spence Bate, 1888) (4758 м).

Абиссаль Атлантического океана словно поделили два вида из того же 

рода Parapontophilus Christoffersen 1988: к северу от экватора встречается 
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P. talismani Crosnier, Forest, 1973 (2100–3459 м), а P. abyssi (Smith, 1884) — 

и в западной, и в восточной частях океана, а также в Индийском океане: 

вокруг Мадагаскара, в Аденском заливе, у Мальдивских о-вов, и в цен-

тре океана на глубинах 1800–5852 м (Komai, 2008).

Имеется информация (наблюдения из обитаемых подводных аппа-

ратов: Martin, Haney, 2005), что вблизи сипов Сагами-бэй и Окинавы 

были встречены две неидентифицированых до вида креветки из рода 

Paracrangon Dana, 1852. Но представители этого рода (семь видов) оби-

тают на глубинах примерно от 300 до 1000 м, то есть не имеют никакого 

отношения к абиссали.

Складывается впечатление, что погранично-абиссальные и абис-

сальные креветки из семейства Crangonidae, в основном, словно окайм-

ляют ложе океана.

Как упоминалось выше, семейство Glyphocrangonidae содержит 

единственный космополитичный род Glyphocrangon A. Milne-Edwards, 

1881 с 90 видами (De Grave, Fransen, 2011; Komai, Chan, 2012), ни один 

из которых на шельфе не встречается. 75 % видов этого рода обитают 

на материковом склоне до глубин 2500, восемь видов (9 %) встречаются 

на глубинах 2500–3000 м и лишь два обитают глубже 3000 м.

Большинство абиссальных видов живут в субтропических и тропи-

ческих водах Мирового океана. Единственное исключение — G. podager 

Spence Bate, 1888 (2516 м), известный из района о-ва Марион, то есть 

обитатель нотальной (антибореальной) климатической зоны (Gorny, 

1999; De Grave, Fransen, 2011). Среди них G. rimapes Spence Bate, 1888 

(2516–3431 м) — космополитичный вид. В Атлантическом океане оби-

тают три вида: G. longirostris (Smith, 1882) (1402–2697 м), G. sculpta (Smith, 

1882) (1463–2783 м) и самый глубоководный вид креветок G. atlantica 

Chace, 1939 (3885–6373 м).

В Индийском океане известен пока один абиссальный вид: G. sa in t-

laurentae Komai, 2004 (в районе о-ва Реюньон, 4030 м).

В западной части Тихого океана встречены два таких вида: G. punctata 

Komai, 2004 (Филиппины, 2770–2820 м) и G. cornuta Komai, 2004 (Новая 

Каледония, 2516–3431 м). И наконец в восточной части Тихого океана 

известен G. sicaria Faxon, 1893 (3281 м).

Несомненно, этот список не исчерпывающе полон. Абиссаль еще из-

учена очень слабо. Но и сейчас заметна та же особенность распределения 

видов, что и у Crangonidae: «пограничные» и облигатно абиссальные 

виды. До хадали ни один вид креветок не достигает.

Но главное для данной книги то, что в абиссали доминируют именно 

зарывающиеся формы креветок. В результате складывается следующая 

картина. Батипелагические креветки практически отсутствуют в так-

соценах абиссали, так как совершают большие вертикальные мигра-

ции и, если участвуют в жизни донных таксоценов, то спорадически. 

На материковом склоне, напротив, они встречаются в донно-придон-

ных таксценах регулярно, так как их вертикальные миграции «утыка-

ются» в дно, и они в это время включаются в трофические сети донного 

и придонного населения (Буруковский, 2009). Самые глубоководные 

придонные креветки достигают абиссали только на некоторых этапах 

онтогенеза, тогда как центры их обилия лежат за ее пределами. Эпи-

бентосные донные креветки, как правило, не достигают нижней абис-

сальной подзоны или проводят в ней только часть времени. И наконец, 

среди зарывающихся креветок имеются виды, не только заходящие 

в абиссаль на некоторых этапах онтогенеза, но и способные достигать 

самых больших глубин, с которых креветки известны вообще.

Если учесть, что нами выше были перечислены все известные на на-

стоящее время виды креветок, так или иначе связанные с абиссалью, 

станет ясно, что с глубиной постепенно выклиниваются все жизненные 

формы, кроме зарывающихся креветок, которые и достигают наиболь-

ших для креветок глубин. Именно они имеют максимальное значение 

в таксоценах креветок абиссали.

Нельзя забывать, что число видов креветок с увеличением глуби-

ны уменьшается, и что, вероятно, таксоцены абиссали моновидовые, 

но это — зарывающиеся креветки.

В результате общая картина изменения экологической структуры 

таксоценов с увеличением глубины обнаруживает своеобразную сим-

метрию (рис. 38). На шельфе и в абиссали преобладают зарывающи-

еся и живущие в укрытиях виды, на кромке шельфа — эпибентосные 

донные, в нижней части склона и в переходной зоне от склона к ложу 

океана — батипелагические. Относительно немногочисленные по ко-

личеству видов придонные креветки наибольшего значения достигают 

в таксоценах верхней части склона, где примерно в равных долях пред-

ставлены все жизненные формы креветок.

Благодаря этому таксоцен верхней части склона оказывается «много-
этажным».

Возможно, отражением возникновения сложной, многоэтажной 

структуры таксоцена креветок в данной глубинной зоне, стало анало-

гичное изменение количества видов креветок в уловах, достигающее 

своего максимума как раз в верхней части материкового склона (см. 

рис. 28, А, Б). Это заставляет вспомнить концепцию Пианка (1981) 

о максимальном использовании пространственной компоненты пи-

щевого гиперобъема.

Все три типа симметрии: изменения с глубиной соотношения эндемиков 
и широкораспространенных видов, изменения среднего числа видов в одном 
улове, и изменение экологической структуры таксоценов креветок, есть, 
вероятно, часть общей циркумзональной симметрии, ось которой совпа-
дает с верхней частью материкового склона. Это свидетельствует о его 
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особой роли в формировании экологической структуры таксоценов хотя бы 
у креветок.

Пространственное разобщение видов, как правило, оказывается 

следствием пищевой конкуренции. Это позволяет предположить, что 

возникновение многоэтажного таксоцена, характеризующегося высоким 
видовым разнообразием, есть следствие существования синэкологических 
связей между членами таксоцена верхней части материкового склона. Если 

это так, то все четыре связанные друг с другом типа симметрии — про-
явление вертикальной трофической зональности и должны быть связаны 

со всеми факторами, обусловливающими ее существование.

3. Экологическая структура таксоцена креветок 
(по минимальной удельной биомассе)

Воды Марокко. Плотность поселений креветок в период исследова-

ний не превышала 182,6 кг на кв. милю, варьируя в широких пределах 

от глубины к глубине (7,3–182,6 кг на кв. милю). Этот размах хорошо 

выражен и на рис. 39, А, где показано распределение биомасс креветок 

по глубинам в процентах от средней суммарной биомассы. Даже при 

переводе этих вариаций в проценты от суммарной средней биомассы, 

хорошо различим размах вариаций биомассы от глубины к глубине.

На каждой из глубин, названных нами «стандартными» (1 глава), 

выделяется один вид (рис. 39, Б), который, как правило, составляет 

60–95 % биомассы встреченных на этой глубине креветок. На некото-

рых глубинах вместе с ними встречаются 1–2 сопутствующих вида, со-

ставляющих по 10–20 % биомассы. Обычно они появляются на тех глу-

бинах, где плотность поселений креветок относительно низка (глубины 

30, 200, 500 м), но, несмотря на это, для таксоцена каждой глубинной 

зоны (рис. 40) тоже характерно абсолютное преобладание одного вида.

Это говорит, с одной стороны, о наличии инфраструктуры в распре-

делении креветок внутри таксоцена: при совпадении частоты встречае-

мости у основных видов креветок каждый из них образует максималь-

ные скопления на «своей» глубине. Во-вторых, отсюда следует, что один 

Рис. 38. Общие закономерности изменения экологической структуры таксоценов 

креветок (по числу видов):

1 — зарывающиеся и живущие в укрытиях; 2 — эпибентосные донные; 3 — 

придонные; 4 — батипелагические; 5 — экстраполяция по литературным данным

Рис. 39. Воды Марокко:

А — распределение биомасс креветок по глубинам (в % от средней суммарной 

биомассы).

Б — значение отдельных видов креветок:

1 — суммарная биомасса; 2 — Melicertus kerathurus; 3 — Parapenaeus longirostris; 

4 — Plesionika heterocarpus; 5 — P. martia; 6 — Aristeopsis edwardsiana; 7 — Solenocera 
membranacea
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вид в каждом таксоцене значительно превосходит остальные по био-

массе. На шельфе это Melicertus kerathurus (рис. 40, А). При общей очень 

низкой удельной биомассе (уловы 200–300 г за час траления) он состав-

ляет 65 % всей биомассы креветок. На кромке шельфа это Parapenaeus 

longirostris, доля которого равна 80 % биомассы таксоцена, образован-

ного 11 видами креветок (рис. 40, Б). На глубине 500 м (верхняя часть 

материкового склона) его сменяет Plesionika martia, составляющая около 

60 % биомассы, созданной 15 видами креветок (рис. 40, В). И наконец, 

на глубине 800 м, на границе нижней части склона, среди 15 видов кре-

веток доминирует Aristeopsis edwardsiana, составляющий 74 % удельной 

биомассы креветок.

до 581,2 кг на кв. милю. Большая часть биомассы креветок сосредо-

точена в узкой полосе, тянущейся вдоль изобаты 200 м (рис. 41, Б). 

Буквально на всем шельфе (кроме его самых верхних пределов) и на его 

кромке властвует один вид — Plesionika heterocarpus (рис. 42, Б; 43, А и 

Б). Лишь в самой южной части района, да на глубинах 500 м и более, 

имеются другие виды креветок (рис. 43, В, Г).

На материковом склоне, напротив, доминирующий вид лишь не-

много превосходит сопутствующие. Распределение биомасс в таком 

таксоцене, в противоположность «островерхим» марокканским, где 

в каждом из них преобладает один вид, можно назвать «плосковершин-

ным». Таксоцены шельфа и его кромки не соответствуют смыслу поня-

тия «островерхий» таксоцен, так как они приближаются к одновидовым 

(см. рис. 42, Б; 43, А, Б).

Рис. 40. Воды Марокко. Значение отдельных видов креветок 

в биомассе таксоцена (%):

А — таксоцен шельфа; Б — кромки шельфа; В и Г — соответственно, верхней 

и нижней частей склона:

по оси абсцисс: 1 — Melicertus kerathurus; 2 — Palaemon serratus; 3 — Crangon crangon; 
4 — Solenocera membranacea; 5 — Parapenaeus longirostris; 6 — Plesionika heterocarpus; 

7 — P. martia; 8 — Aristeomorpha foliacea; 9 — Aristeopsis edwardsiana; 10 — Aristeus 
antennatus; 11 — остальные виды таксоцена. Цифра над столбиком — количество 

видов

Вместе со сменой доминирующих видов в таксоцене сменяются 

и доминирующая жизненная форма. На шельфе и на его кромке 80 % 

биомассы составляют зарывающиеся и живущие в укрытиях виды. 

На верхней части склона их сменяют эпибентосные формы (примерно 

65 % биомассы), на глубине 800 м — придонные (98 % всей биомассы 

креветок) (рис. 41, А).

Воды Западной Сахары. В среднем плотность поселений креветок 

в этом районе заметно меньше, чем у Марокко, но диапазон колеба-

ний значительно шире — от исчезающе малой (около 30 г на кв. милю) 

Рис. 41. Изменение доли жизненных форм (%) в биомассе креветок разных 

глубин:

А — воды Марокко; Б — воды Западной Сахары; В — воды Гвинее-Бисау; 

Г — воды Сера-Леоне и Либерии:

1 — зарывающиеся и живущие в укрытиях; 2 — эпибентосные донные; 

3 — придонные; 4 — батипелагические
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Рис. 42. Воды Западной Сахары:

А — распределение биомассы креветок по глубинам (в % от средней суммарной 

биомассы); Б — значение отдельных видов от биомассы креветок на разных 

глубинах:

1 — суммарная биомасса; 2 — Plesionika heterocarpus; 3 — Parapenaeus longirostris; 
4 — Pasiphaea multidentata; 5 — Acanthephyra pelagica; 6 — Plesionika martia

Рис. 43. Воды Западной Сахары. Значение отдельных видов в биомассе 

креветок таксоцена (%):

А — таксоцен шельфа; Б — кромки шельфа; В и Г — соответственно, верхняя 

и нижняя части склона; по оси абсцисс: 1 — Farantepenaeus notialis; 2 — Plesionika 
heterocarpus; 3 — Parapenaeus longirostris; 4 — Plesionika martia; 5 — Acanthephyra 

pelagica; 6 — Pasiphaea multidentata; 7 — Aristeomorpha foliacea; 8 — Aristeopsis 
edwardsiana; 9 — Glyphus marsupialis; 10 — Pasiphaea tarda; 11 — остальные виды 

таксоцена. Цифра над столбиком — количество видов

И здесь наблюдается смена доминирующей жизненной формы с уве-

личением глубины (см. рис. 41, Б), но зарывающиеся и живущие в укры-

тиях креветки оттеснены к самым верхним отделам шельфа. На всем 

шельфе и его кромке полностью доминируют по биомассе эпибентосные 

виды. А в верхней части склона на первое место неожиданно выходят 

батипелагические виды, значительно опережая придонных креветок. 

Пелагизация таксоценов креветок в прибрежных водах Западной Саха-

ры происходит, начиная с меньших глубин, чем у Марокко (см. выше, 

а также Буруковский, 1982а).

Воды Гвинеи-Бисау. Плотность поселений креветок в период иссле-

дований колебалась от места к месту в очень широких пределах (почти 

в 300 раз): примерно от 11 на глубинах около 100 м до почти 3000 кг 

на кв. милю на 450 м. Это значительно выше, чем в двух предыдущих 

регионах. Имеются три полосы с повышенной плотностью населения 

креветок (рис. 44, А): в верхней части шельфа (794,6 кг на кв. милю), 

на его кромке (613,7) и вдоль верхней части материкового склона 

(3000 кг на кв. милю).

Так же, как у Марокко, на каждой из стандартных глубин доминиру-

ет один вид креветок (рис. 44, Б), биомасса которого составляет не ме-

нее 50 % биомассы всех креветок. Доля доминирующего вида имеет тен-

денцию возрастать на глубинах с более высокой удельной минимальной 

биомассой креветок, то есть чем выше биомасса креветок, тем более 

«островерхим» выглядит таксоцен.
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И так же, как и в водах Марокко, доминирующему виду сопутствует 

один, редко два других вида креветок.

При переходе от отдельных («стандартных») глубин к глубинным зо-

нам (рис. 45, А–Г) мы снова обнаруживаем абсолютное преобладание 

одного вида в таксоцене, как и в водах Марокко. На шельфе это Hol-

thuispenaeopsis atlantica, биомасса которого составляет 90 % всей биомассы 

(10 видов креветок), на кромке шельфа — Parapenaeus longirostris (70 % 

биомассы от 14 видов креветок), в верхней части склона — Nema tocarcinus 

africanus (более 90 % биомассы 15 видов), и на глубине 800 м — Aristeus 

varidens.

Смена доминирующих жизненных форм происходит по тому же пра-

вилу, что и у Марокко (см. рис. 41, В). На шельфе и его кромке абсолют-

но преобладают зарывающиеся и живущие в укрытиях виды. В верхней 

части склона их сменяют эпибентосные, а на глубине 800 м — придон-

ные виды.

У Марокко на глубине 200 м, а водах Гвинеи-Бисау — 100 м доми-

нирующего зарывающегося Parapenaeus longirostris сменяет эпибентос-

ная Plesionika heterocarpus. В обоих районах это совпадает с глубинами 

уменьшения частоты встречаемости креветок (см. рис. 39, Б, 41 А, В и 

рис. 44, Б). Это, оказывается, связано с наличием на этих участках более 

жестких грунтов. Для прибрежных вод Западной Сахары, где полностью 

доминирует Plesionika heterocarpus, тоже характерны жесткие грунты.

Несомненно, что отклонения от закономерной смены друг друга 

жизненных форм в какой-то степени связаны с характером субстрата 

в каждом данном районе.

Воды Сьерра Леоне и Либерии. Плотность поселений креветок в 

этом районе заметно ниже, чем у Гвинеи-Бисау. Она варьирует от 17,7 

до 332,4 кг на кв. милю, хотя общий характер распределения креветок 

по глубинам сохраняется таким же, как у Гвинеи-Бисау (рис. 44, А).

Общая картина распределения креветок в этом районе подобна тем, 

что описаны выше. Значительное преобладание одного из видов на-

блюдается лишь на самых малых глубинах и на глубине около 100 м. 

На остальных стандартных глубинах доминирующие виды не превы-

шают 65 % и заметную часть уловов составляют сопутствующие виды 

(рис. 44, В).

При переходе от стандартных глубин к глубинным зонам (рис. 46, 

А–Г) оказывается, что и здесь не наблюдается хорошо выраженного пре-

обладания доминирующих видов. На шельфе биомасса Holthuispenaeopsis 

atlantica составляет лишь 42 % всех креветок, и ей сопутствуют еще 

три вида. На кромке шельфа выделяются два вида: Heterocarpus ensifer 

(45 %) и Parapenaeus longirostris (40 %). В верхней части склона доми-

нирует Aristeopsis edwardsiana (60 %), ему сопутствует Aristeus antennatus 

(22 %).

Рис. 44. Воды Центрально-Восточной Атлантики:

А — распределение биомассы креветок по глубинам (в % от средней суммарной 

биомассы);

Б — значение отдельных видов от биомассы креветок на разных глубинах в водах 

Гвинеи-Бисау; В — то же самое в водах Сьерра-Леоне и Либерии:

1 — суммарная биомасса в водах Гвинеи-Бисау; 2 — то же самое в водах 

Сьерра-Леоне и Либерии; 3 — Holthuispenaeopsis atlantica; 4 — Farantepenaeus 
notialis; 5 — Parapandalus longicauda; 6 — Parapenaeus longirostris; 7 — Heterocarpus 
ensifer; 8 — Aristeus antennatus; 9 — Aristeus varidens; 10 — Aristeopsis edwardsiana; 
11 — Acanthephyra acanthitelsonis; 12 — Plesionika carinata; 13 —P. heterocarpus; 

14 — Nematocarcinus africanus

210 211



Рис. 46. Воды Сьерра-Леоне и Либерии. Значение отдельных видов в биомассе 

креветок таксоцена (%) (обозначения — как на рис. 45)

Рис. 45. Воды Гвинеи-Бисау. Значение отдельных видов в биомассе креветок 

таксоцена (%):

А — таксоцен шельфа; Б — кромки шельфа; В и Г — соответственно, верхней 

и нижней частей склона (по оси абсцисс: 1 — Holthuispenaeopsis atlantica; 2 —
Farantepenaeus notialis; 3 — Parapenaeus longirostris; 4 — Plesionika heterocarpus; 5 — 

P. carinata; 6 —Heterocarpus ensifer; 7 — Nematocarcinus africanus; 8 — Aristeus varidens; 
9 — Plesionika williamsi; 10 — Acanthephyra pelagica; 11 — Parapandalus longicauda; 

12 — Aristeus antennatus; 13 — Acanthephyra acanthitelsonis; 14 — Aristeopsis edwardsiana; 
15 — остальные виды таксоцена. Цифра над столбиком — количество видов)

В нижней части склона нет доминирующих видов. Для района в це-

лом характерно отсутствие хорошо выраженных «островерхих» таксо-

ценов (если не считать верхней части склона).

На шельфе около 80 % всех креветок — зарывающиеся или живущие 

в укрытиях виды. На кромке шельфа они не превышают 40 %, а около 

45 % составляют придонные виды. Эпибентосные виды преобладают 

лишь на глубинах около 100 м (см. рис. 41, Г), но их количество там так 

невелико, что они не могут повлиять на общее соотношение их в так-

соцене шельфа. В верхней части склона придонные виды составляют 

более 80 %.

Значит, здесь, как и в водах Западной Сахары, наблюдается более 

ранняя пелагизация таксоценов, вплоть до выпадения эпибентосных 

видов из числа доминирующих.

Юго-Восточная Атлантика. К сожалению, в тех рейсах, в которых 

были собраны материалы по креветкам Юго-Восточной Атлантики, 
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не было технических условий для сбора материалов по весовому составу 

уловов (рейс НИС «Фиолент», см. табл. 1), или среднетоннажное судно 

работало тралом другой системы (рейс СРТМ 1257 «Лангуст», «само-

пальный» трал системы судового тралмастера). Из-за этого мы не смог-

ли проанализировать распределение уловов креветок и изменение их 

видового состава с такой же подробностью, как и в других районах. 

Достаточно полные данные у нас имеются лишь с глубин 400–600 м, 

и лишь отдельные анализы — с 25–30 и 200–300, и с 1000 м.

Анализ этих данных позволяет сделать следующие выводы.

На малых глубинах доминирует Farfantepenaeus notialis. Его уловы 

колеблются в широких пределах: от штучных до 20–30 кг за траление. 

Этому виду сопутствуют Melicertus kerathurus, Parapenaeus longirostris, 

Solenocra africana. Следовательно, на этих глубинах 100 % составляют 

зарывающиеся креветки. На глубинах 200–300 м в уловах полностью до-

минируют Parapenaeus longirostris и Solenocra africana (около 80 % от веса 

всех креветок), то есть на кромке шельфа тоже преобладают зарываю-

щиеся креветки.

Картина меняется в верхней чсти материкового склона. Здесь на глу-

бинах 400–600 м абсолютно доминирует эпибентосный Nematocarcinus 

africanus (в среднем 80 % массы всех креветок этих глубин). Глубже этот 

вид практически выпадает из уловов, заменяясь придонными Aristeus 

varidens и Aristeopsis edwardsiana (рис. 47).

На глубинах 1000 м доля придонных креветок падает до 30–40 %. 

Большая часть улова — батипелагические креветки с некоторым преоб-

ладанием Benthesicymus bartletti, которого некоторые авторы склоняются 

считать придонным (Crosnier, Forest, 1973).

В целом складывается картина, подобная той, что мы наблюдали 

у Гвинеи-Бисау: четкая смена доминирующих жизненных форм и хо-

рошо выраженные «островерхие» таксоцены.

Воды Южной Африки. Для этого региона характерна общая низкая 

плотность поселений креветок (20–300 кг на кв. милю). Участки с от-

носительно высокими уловами креветок перемежаются с участками 

с очень низкими уловами. Район во многом похож на другую переход-

ную зону: прибрежные воды Западной Сахары. Здесь тоже — и в север-

ной, и в южной его частях — основное количество креветок тяготеет 

к узкой полосе: на севере к глубине около 500 м, на юге — 1000 м (прав-

да, данные об этом получены по результатам всего трех тралений, то есть 

демонстрирует скорее тенденцию, а не конечный результат) (рис. 48, А).

Рис. 47. Воды Юго-Восточной Атлантики:

значение в биомассе таксоцена верхней части материкового склона различных 

видов креветок (%): А — глубины 400–600 м; Б — глубины 600–800 м;

1 — Nematocarcinus africanus; 2 — Aristeus varidens; 3 — Aristeopsis edwardsiana; 
4 — прочие 7–9 видов, в том числе лангуст Polycheles sculptus

Рис. 48. Воды Южной Африки:

А — распределение биомассы креветок по глубинам (в % от средней суммарной 

биомассы); Б — значение отдельных видов от биомассы креветок на разных 

глубинах в районе 17–22° ю. ш.; В — то же самое в.районе южнее 29° ю. ш.

1 — суммарная биомасса в районе 17–22° ю. ш.; 2 — то же самое в районе южнее 

29° ю. ш.; 3 — Parapenaeus longirostris; 4 — Plesionika acanthonotus; 5 — Aristeus 
varidens; 6 — Funchalia woodwardi; 7 — Plesionika martia; 8 — Nematocarcinus sigmoides; 

9 — N. africanus
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Распределение креветок по стандартным глубинам, несмотря на это, 

сохраняет те же особенности, что и в остальных районах (рис. 48, Б, В). 

В северном районе наблюдается преобладание одного вида на каждой 

стандартной глубине. Однако оно связано не с плотностью поселений 

креветок, а вероятно, как и в прибрежных районах Западной Сахары, 

с общим сильным обеднением видового состава. Очень похоже на осо-

бенности распределения креветок в водах Западной Сахары и распре-

деление жизненных форм (рис. 49): на кромке шельфа преобладают 

эпибентосный донный Plesionika acanthonotus, а на глубине 500 м — при-

донный Aristeus varidens.

частью материкового склона, ночью подымаясь к поверхности, а днем 

совершая трофическую миграцию на глубины 400–500 м (Буруковский, 

Роменский, 1991; Друтман, 1992; Роменский с соавт., 2007). В верхней 

части материкового склона ее доля падает до 56,8 %, и ей сопутствует 

эпибентосная Plesionika martia. На глубинах 800 м и более на первое 

место выходит эпибентосный Nematocarcinus sigmoides. Обнаруживается 

интересная инверсия: пелагические креветки доминируют на меньших 

глубинах, чем эпибентосные.

К сожалению, непонятны причины ее появления. Имеются ли для 

этого конкретные естественные факторы, или же это следствие слиш-

ком малого объема материала (всего три траления на глубинах более 

800 м). Поэтому для дальнейшего обсуждения мы эти наблюдения при-

влекать, к сожалению, не имеем права.

4. Общие закономерности изменения 
структуры таксоценов креветок 

(по минимальной удельной биомассе)

Наиболее общий вывод, который напрашивается, это констатация 

того, что правило пелагизации таксоцена с глубиною сохраняется. Оно про-

является в смене одна за другой жизненными формами креветок, все ме-

нее связанными с субстратом. Но этот процесс, когда мы рассматриваем 

распределение жизненных форм креветок не по числу видов каждой 

жизненной формы на данной глубине, а по их биомассе, обнаруживает 

некоторые особенности. Это, в первую очередь, наличие инфраструк-
туры в каждом таксоцене. Оказывается, несмотря на совпадение глубин 
максимальной частоты встречаемости у большинства видов, обнаруженных 
в данной глубинной зоне, центры их обилия (максимума биомассы) при-
ходятся на разные глубины. Это заставляет предположить существование 
такого явления, как расхождение видов, возможно, в результате пищевой 
конкуренции (Никольский, 1947, 1949), или наличие взаимоотношения 

типа хищник-жертва.

Примером может послужить таксоцен верхней части склона. У Гви-

неи-Бисау или в Юго-Восточной Атлантике совместная ЧВ таких ви-

дов, как Nematocarcinus africanus, Aristeus varidens и Aristeopsis edwardsiana 

приближается к 100 %, но по биомассе на глубинах 400–600 м абсолют-

но преобладает Nematocarcinus africanus, а глубже его сменяет Aristeus 

varidens.

Наряду с увеличением с глубиною среднего числа видов креветок 

в одном улове (см. рис. 28, Б), на каждой стандартной глубине по био-

массе доминирует только один вид. Величина степени доминирования 

Рис. 49. Воды Южной Африки:

А и В — таксоцены кромки шельфа; Б и Г — глубины 500 м; Д — глубина 800 м.

А–Б — 17–22° ю. ш.; 1 — Plesionika acanthonotus; 2 — Parapenaeus longirostris; 3 — 
Aristeus varidens; 4 — Plesionika carinata; 5 — остальные виды таксоцена. Цифра над 

столбиком — количество видов.

В–Д — южнее 29° ю. ш.; 1 — Funchalia woodwardi; 2 — Plesionika martia; 3 — 
Merhippolyte agulhasensis; 4 — Nematocarcinus sigmoides; 5 — остальные виды 

таксоцена. Цифра над столбиком — количество видов

Другая картина складывается в южном районе. Здесь на глубине 

300 м 98 % всех креветок составляет мезопелагический интерзональ-

ный вид Funchalia woodwardi. Он обитает преимущественно над верхней 
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проявляет тенденцию связи с плотностью поселений креветок на дан-

ной глубине.

Напрашивается необходимость сравнения с «правилом Несиса» 

(1965, с. 476): «…чем выше биомасса биоценоза, … тем большую роль 

играет в биоценозе один (руководящий) вид». Вероятнее всего, это 

не аналогия, а намек на то, что формирование экологической структу-
ры таксоценов креветок, выраженной в биомассе отдельных членов этих 
таксоценов, и донных биоценозов, обитающих за пределами фотической 
зоны, происходит по неким общим правилам.

Пелагизация таксоценов креветок тоже обнаруживает специфиче-

ские особенности, когда мы переходим от соотношения числа видов 

к соотношению их удельных биомасс. При сохранении общего пра-

вила (чем глубже, тем меньше доля зарывающихся и выше доля менее 

связанных с грунтом креветок) обнаруживаются два способа его реа-

лизации.

Первый: доминирующие жизненные формы словно смещены в сто-

рону больших глубин. Это выражается в следующем. Зарывающиеся 

и живущие в укрытиях виды креветок доминируют не только на шель-

фе, но и на его кромке. Эпибентосные, соответственно, доминируют 

теперь в верхних отделах верхней части материкового склона, а при-

донные появляются ближе к нижним отделам этой глубинной зоны.

Описанное выше явление наблюдается в водах Марокко, Гвинеи-

Бисау и в Юго-Восточной Атлантике.

Второй: доминирующие жизненные формы креветок смещены бли-

же к берегу по сравнению с тем, что наблюдается, когда мы рассматри-

ваем изменение частоты их встречаемости по глубинам. Зарывающиеся 

и живущие в укрытиях виды креветок прижаты к самому берегу. Весь 

остальной шельф и его кромка заняты эпибентосными видами, а в верх-

ней части склона полностью доминируют придонные виды креветок 

с заметной долей сопутствующих им батипелагических видов.

Это явление наблюдается в прибрежных водах Западной Сахары, 

у Сьерра-Леоне, Либерии и в северном районе переходной зоны между 

Западноафриканской тропической зоогеографической и южноафри-

канской провинцией Индо-Вестпацифической областей.

Эти вариации одного явления явно не связаны с историей форми-

рования фауны креветок каждого из перечисленных районов, так как 

наблюдаются в разных частях одного зоогеографического региона, 

и в его смежных районах могут соседствовать противоположные фор-

мы пелагизации таксоценов креветок (Гвинея-Бисау и Сьерра-Леоне 

с Либерией, например).

Во всех районах, где наблюдались нарушения «правильности» сме-

ны доминирующих жизненных форм от глубины к глубины, они ока-

зываются связанными с особенностями состава субстрата (см. выше, 

раздел 3 данной главы). Это позволяет предположить, что и в общем 

необходимо искать причины появления двух способов реализации эко-

логической структуры таксоценовых креветок, выраженных в распре-

делении биомасс отдельных видов, в истории возникновения различия 

в субстратах этих районов.

И действительно, для Марокко, Гвинеи-Бисау и Юго-Восточной Ат-

лантики характерно преобладание терригенных грунтов. У Марокко — 

благодаря денудации северных склонов Высокого Атласа (Страхов, 

1961), так как в гористых областях смыв поверхностных слоев почвы 

заметно выше, чем в равнинных. У Гвинеи-Бисау и в Юго-Восточной 

Атлантики мощные слои терригенных грунтов формируются в резуль-

тате стока рек Казаманс, Жебо и Заир.

Для прибрежных вод Западной Сахары, Сьерра-Леоне, Либерии 

и южной переходной зоны характерны очень малые или ограниченные 

пространственно терригенные осадки в связи с отсутствием или слабым 

речным стоком. А там, где он достаточно велик, он не содержит мел-

ких илистых фракций (река Оранжевая в Южной Африке практически 

не несет ила).

Значит, особенности реализации общего правила пелагизации так-

соценов креветок с увеличением глубины связаны с особенностями 

осадкообразования в данном районе. Отсюда следует, что, во-первых, 

закономерности формирования и изменения экологической структуры так-
соценов креветок суть проявление более общих законов, определяющих 
особенности формирования вертикальной трофической зональности фауны 
и, во-вторых, механизм реализации этих закономерностей должен быть 
непосредственно связан с особенностями трофики креветок, относящихся 
к разным жизненным формам.
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Четвертая глава 

ТРОФИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 

КРЕВЕТОК, ОТНОСЯЩИХСЯ 

К РАЗНЫМ ЖИЗНЕННЫМ ФОРМАМ

Преамбула

Описание состава пищи креветок и разных аспектов его изменчиво-

сти (онтогенетического, географического, реже — сезонного) — одно 

из направлений наших многолетних исследований. Результаты этих 

работ опубликованы в 25 статьях и специальной монографии (Буру-

ковский, 2009). Библиографический обзор этих статей см. в списке ци-

тированных работ этой монографии, опубликованной, к сожалению, 

слишком малым тиражом (100 экз.). Она содержит описание состава 

пищи 116 видов креветок из разных районов Мирового океана. Кроме 

описания состава пищи, в ней была сделана попытка обобщения полу-

ченных данных для креветок разных таксономических и экологических 

групп, а также для креветок, относящихся к разным жизненным фор-

мам. Однако все они были сделаны на видовом уровне, и объединение 

описываемых креветок в конкретные жизненные формы было скорее 

формальным.

Поскольку в нашем понимании жизненная форма — это надвидовая 

экологическая категория, в данном конкретном случае характеризу-

ющаяся общностью отношения входящих в нее креветок к субстрату, 

следует ожидать и некой общности трофических характеристик для 

креветок, входящих в каждую жизненную форму.

Необходимы ли для изучения трофики, характерной для жизненных 

форм, а не конкретных видов, специфические методы? Нам кажется, 

нет.

По Шорыгину (1952), список публикаций только по естественному 

питанию рыб насчитывал уже в то время около 2000 названий. Нью 

(New, 1980) на 30 лет позже опубликовал библиографию ровно 500 ра-

бот по всем аспектам питания креветок. Она была заведомо неполной 

хотя бы потому, что не содержала ни одной из публикаций на русском 

языке. За прошедшие десятилетия количество таких работ, конечно же, 

существенно увеличилось. Подробный анализ примерно 1000 из этих 

работ позволил Шорыгину (1952) дать обзор всех существующих методов 

исследования питания рыб и их сочетаний, используемых трофологами. 

Понятно, что классификация этих методов базировалась на видовом 

уровне. В процессе наших работ по изучению состава пищи креветок, 

тоже на видовом уровне, мы убедились, что используемые для этого ме-

тоды не выходят за рамки классификации Шорыгина. Все подобные ра-

боты (оставляя в стороне физиологию), независимо от таксономической 

принадлежности объектов изучения, преследуют цель качественной или 

количественной (или и той и другой) оценки состава пищи и форм его 

динамики (онтогенетической, темпоральной, топической, межполовой 

и т. д.). Им сопутствуют методики оценки избирательности питания, ра-

циона и их изменчивости. Выявленная лабильность этих граней трофики 

говорит о наличии у гидробионтов комплекса реакций для оперативного 

решения возникающих перед ними трофических проблем. Мы считаем, 

что это методы исследования тактики питания гидробионтов.

Вполне логично предположить, что способы добывания пищи, ха-

рактерные или даже специфические для целых групп видов, объединя-

емых понятием «жизненная форма», то есть надвидовых экологических 

группировок консументов, можно назвать стратегиями питания. Одна-

ко, хотя это и звучит несколько парадоксально, выявлять их возмож-

но только через исследование состава пищи и способов ее добывания 

конкретных видов. Вернее, при выявлении их невозможно переступить 

через необходимость изучения состава пищи у каждого из видов по-

отдельности. И только сделав это, можно совершать следующий шаг: 

выяснять, действительно ли каждой жизненной форме креветок при-

суща своя стратегия питания.

С первого взгляда понятие «стратегия» вполне ясно и недвусмыс-

ленно. Однако, как это обычно происходит с терминами (например, 

«экология», «энергия»), выходящими из узкой профессиональной 

сферы и становящимися широкоупотребительной принадлежностью 

общекультурного использования, смысл понятия «стратегия» оказался 

размытым. Самый поверхностный поиск в Интернете показал, что, если 

только ограничиться трофикой, то диапазон того, что понимается под 

стратегиями питания, раздвинут от определенного способа добывания 

пищи (Жданова, 2014), через утверждение, что стратегия — это одна 

из форм оптимального пищедобывательного поведения (Аноним, 2014) 

и теорию оптимизации добывания пищи (Аноним-1, 2015) до приемов 

рационального кормления детей для достижения заранее определенно-

го результата. Более того, даже публикации, в название которых входит 

слово «стратегия», не содержат объяснения, что же автор под этим по-

нимает. Например, в интереснейшей статье В. Б. Цейтлина (1976), ко-

торая так и называется «Стратегия охоты и вертикальное распределение 
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пелагических планктофагов в тропическом океане» не только отсутству-

ет определение этого понятия, но уже на первой странице становится 

ясно, что автор под этим понимает два взятых им для примера спосо-

ба охоты: пассивную с подстереганием жертвы, и активную. А далее 

следует обсуждение взаимосвязей между количеством доступной для 

хищника пищи и его энергетическим затратами.

То же самое наблюдается в статье Швэмборна и Крайэлеса (Schwam-

born, Criales, 2000) о пищевых стратегиях и дневном рационе ювениль-

ных особей креветки Farfantepenaeus duorarum, в которой слово «стра-

тегия» упоминается лишь в заголовке, а в самой статье речь идет только 

о составе пищи молоди данного вида в дневное время. Исключением 

можно считать лишь подход Нигматуллина (2010). Он, правда, обсуж-

дает не стратегии питания, а типы эколого-поведенческих стратегий 

и обусловливаемые этим направления нектогенеза эунектонных оке-

анических рыб, но отталкивается именно от стратегий питания, пред-

варительно придя примерно к тем же выводам, что и мы.

Это поставило нас перед необходимостью четко определить соб-

ственное понимание данного термина среди множества смысловых 

оттенков его применения.

Так сказать, «танцуя от печки», то есть исходя из семантики самого 

слова «стратегия», мы обнаруживаем, что это общий, не детализиро-

ванный план какой-либо деятельности, охватывающий длительный 

период времени, то есть относительно неизменный. Отсюда следует 

вывод, что «стратегия питания» есть стереотип трофического поведения, 
опирающийся на возможности локомоторного и трофического модулей ор-
ганизма, не зависящий от таксономического положения консумента и его 
жертв, но зависящий от онтогенетической стадии, на которой находится 
организм консумента. Это связано с тем, что (имея в виду прежде всего 

креветок) и отношение к субстрату, и строение, а отсюда и возможности 

локомоторного и трофических модулей, в онтогенезе меняются. Это вы-

водит понимание стратегии питания на надвидовой уровень (тем более, 

что на разных этапах онтогенеза данный вид может входить в разные 

жизненные формы, в том числе и отношением к субстрату). Все ска-

занное выше делает применимым понятие «стратегия питания» к жиз-

ненным формам, как к некоторому экологическому единству, в данном 

случае креветок.

Кстати, подобное понимание стратегии питания буквально на ин-

стинктивном уровне принято практически всеми исследователями. 

Стереотипы трофического поведения очень легко выявляются при 

прямом наблюдении за кормящимися или охотящимися животными 

любых таксономических групп. Их описаниями «кишат» как научные 

исследования, так и научно-популярные книги. Благодаря этому, как 

правило, от констатации наличия тех или иных стратегий питания у на-

блюдаемого объекта, исследователи переходят тут же к проблемам энер-

гозатрат и других связанных с ними вопросов.

Мы не считаем необходимым обзор этих поистину неисчислимых 

публикаций, остановившись лишь на работе Гриффитса (Griffiths, 1980), 

в которой автор, как нам кажется, вольно или невольно, подвел черту 

под этим направлением исследований. В его относительно небольшой 

статье он, собственно, и не рассматривает стратегии питания как тако-

вые, так как они ему вполне ясны из прямого наблюдения за поведением 

консументов. Его интересовали энергетические затраты на добывание 

пищи и их связь с относительными размерами жертвы. Всю совокуп-

ность этих затрат он делит на затраты на поиск, на преследование и за-

хват добычи. А объектами исследования стали фильтраторы и целая кол-

лекция хищников, среди которых насекомые (личинки божьих коровок, 

стрекоз, муравьиных львов, богомолы), пресмыкающиеся (питон), мле-

копитающие (летучие мыши, пятнистые гиены, львы). В результате он 

приходит к выводу, что, несмотря на такой неожиданный спектр объек-

тов, все пищевые стратегии в зависимости от затрат на добывание пищи 

сводятся к двум типам: или экономия энергии за счет затрат времени, 

или экономия времени за счет затрат энергии. Следовательно, Гриффитс 

(не заметив этого) вышел просто-напросто на основные законы сохра-

нения, на некую разновидность правила рычага: при удлинении рычага 

мы выигрываем в силе, но проигрываем в расстоянии, что адекватно 

выигрышу в энергии и проигрышу во времени. И наоборот. Закономер-

но, что все стратегии питания были собраны им в две группы, очень 

неоднородные по своему содержанию: широко ищущих пищу («widely 

foraging») и буквально: «сидят и ждут» («sit-and-wait») (Griffiths, 1980, 

p. 748, fig. 2). Следовательно, его обобщение одновременно потеряло 

для нас свою ценность материала для создания инструмента познания 

экологической структуры таксоценов.

К тому же все это относится к тем случаям, когда сама стратегия 

питания наглядна, так как доступна прямому наблюдению. В нашем же 

случае прямое наблюдение можно считать исключением. Оно возможно 

лишь для видов, которые содержат в аквариальных условиях, или за ко-

торыми возможно наблюдение из подводных обитаемых аппаратов. Оба 

эти варианта практически недоступны для подавляющего большинства 

объектов нашего исследования: креветок шельфа, его кромки и мате-

рикового склона. Они нам доступны, увы, только из траловых уловов, 

то есть в виде мертвых особей. Поэтому исследователю из трофических 

характеристик этих видов возможно изучение лишь состава пищи и его 

динамики, то есть тактики питания. А о стратегии питания можно су-

дить только по косвенным признакам, вроде особенностей строения 

челюстного аппарата. Например, ложкоподобные мандибулы креветок 

из семейства Nematocarcinidae, адаптированные для зачерпывания де-

222 223



трита (Буруковский, 2012), или наличии гипертрофированных ловчих 

конечностей, как у хищных креветок семейства Pasiphaeidae.

Следовательно, необходимы какие-то другие методы, позволяющие 

реконструировать стратегии питания тех видов, для которых неприме-

нимы прямые наблюдения за этим процессом. Только после этого воз-

можно будет узнать, характеризуются ли выделенные нами жизненные 

формы креветок по их отношению к субстрату еще и специфическими 

надвидовыми трофическими характеристиками. Это позволило бы ис-

пользовать их для выявления других закономерностей в изменениях 

экологической структуры таксоценов, кроме описанных выше.

Попытки классификации способов добывания пищи у гидробион-

тов предпринимались неоднократно, но обычно при этом смешивали 

адаптации к определенным типам пищи и к способам ее добывания. 

Отчасти этого избежать невозможно, особенно в тех случаях, когда сам 

объект питания однозначно определяет способ его добывания. Это ча-

сто вводит в заблуждение. Одновременно никакого различия между 

стратегиями и тактиками питания не делали, так как сами эти понятия 

не были в ходу у исследователей.

Турпаева (1948) предложила подход к классификации морских дон-

ных беспозвоночных по характеру их питания. Она рассматривала все 

главные группы бентоса Баренцева моря, в том числе и десятиногих ра-

ков. Среди прочих она выделила такие группы, как «грунтоеды» (то есть 

детритофаги в современном понимании — РБ), а среди них «глотаю-

щие» и «собирающие», «хищные бентофаги», и «истинные сестофаги». 

Хищных бентофагов Турпаева разделила на «всеядных» и «охотников». 

Последних она определила как животных, которые «…способны активно 

отыскивать и ловить свою добычу» (Турпаева, 1953, с. 505). Следователь-

но, первых она выделила по составу пищи, а вторых — по способу ее 

добывания. Это типичный смешанный подход, где рядом с «объектным» 

критерием (что добывает и поедает) представлен и «динамический» кри-

терий (как добывает и поедает).

В. Н. Беклемишев (1952) и Чиндонова (1959) различали два принци-

пиальных способа добывания пищи: охоту за отдельной особью, когда 

происходит отдельный акт хватания («охотящиеся», то есть хищники), 

и питание, когда преследование добычи отсутствует (фильтраторы, 

седиментаторы, грунтоеды, постоянные паразиты). Следовательно, 

в данном случае неявно подразумевается грубое деление всех беспоз-

воночных по тому, сколько энергии они тратят на отдельный акт по-

требления пищи. При таком подходе говорить о способе добывания 

пищи очень трудно. Сущеня (1975) делит ракообразных на фильтрато-

ров, потребителей («мусорщиков»), хищников и паразитов. Эта тоже 

смешанная классификация. Она слишком груба, расплывчата и скры-

вает то разнообразие способов добывания пищи, которое мы, напри-

мер, смогли обнаружить у исследованных нами креветок (Буруковский, 

2009).

Целенаправленно способами добыванием пищи ракообразными за-

нимался Павлов (1986, 2000). Его подход отличается своеобразием. Он 

отталкивается от проведенного им морфофункционального анализа 

пищедобывательного аппарата ракообразных вообще. Следовательно, 

это подход к морфо-функциональной реконструкции данного про-

цесса. Однако сначала он без особого обоснования констатирует, что 

«По способу добывания пищи ракообразные грубо делятся на филь-

траторов, ловцов, собирателей, обскребывателей и т. д.» (Павлов, 2000, 

с. 13). Затем Павлов сводит все это разнообразие к конструктивным 

особенностям двух наиболее сильно различающихся пищедобыватель-

ных аппаратов — фильтраторов и всех остальных аппаратов у групп ра-

кообразных, суть которых — захват пищи, хотя и разными способами. 

Закономерно у него получились всего два способа добывания пищи, 

благодаря которым все ракообразные оказались разбитыми на две груп-

пы: с фильтрационным и грасперным (от английского grasp — схваты-

вать, зажимать) способами питания. В результате анализ Павлова свелся 

к черно-белой логике исключенного третьего (или это, или это, тре-

тьего — не дано). Но уже при описании пищедобывательного аппарата 

Euphausia superba он, противореча самому себе, сообщает: «Наиболее со-

вершенным фильтрационным аппаратом обладает E. superba, способная 

отфильтровывать не только диатомовых, но и мелких жгутиконосцев 

с размерами 1–2 мкм. В то же время E. superba, как и другие фильтра-

торы из эуфаузиид, может отфильтровывать мелкий зоопланктон и про-

изводить дифференцированный захват более крупной добычи, сравнимой 

с ней по размерам» (Павлов, 2000, стр. 13. Курсив мой. РБ). Налицо не-

вольное использование логики исключенного четвертого: E. superba 

способна и к фильтрации, и к захвату, а также к тому и другому, вместе 

взятым. Но автор просто отбрасывает эту логику в сторону. Он даже 

не пытается обсудить, что же важнее в данном случае: фильтрацион-

ный или грасперный способ добывания пищи. Кроме того, как можно 

считать идеалом фильтрационного аппарата такой, с помощью кото-

рого можно осуществлять, кроме собственно фильтрации, нападение 

на добычу, сравнимую с нападающим по размерам? Автор противоречит 

сам себе, выдавая за фильтрационный пищевой аппарат смешанного 

применения. И это не случайно. Логика исключенного третьего плохо 

применима к решению биологических проблем, так как это линейная 

логика и в биологии заставляет использующего ее прибегать к крайней 

формализации результатов. Поэтому Павлов (2000) в конечном итоге 

редуцировал проблему до описания механизмов элементарного акта 

питания, то есть до тактики добывания пищи. Стратегия этого процесса 

осталась за рамками его впечатляющей своим оформлением работы.
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Так и получилось, что проблема реконструкции стратегий питания 

по каким-то специфическим особенностям питания животных никогда 

ранее не ставилась, и подхода к решению этой проблемы не существует 

до сих пор. Мы, давно его обнаружив, сначала не поняли суть, назвав это 

подходом к классификации способов охоты у хищников (Буруковский, 

Фроерман, 1974; Буруковский, 1985). И это было не случайно, так как 

именно у хищников стратегии питания выражены контрастнее, мож-

но даже сказать, безоговорочней, чем у других плотоядных животных.

Наш сегодняшний подход кардинально отличается от упомянутых 

выше. Мы натолкнулись на него случайно, в процессе подготовки к ста-

тистической обработке материалов по питанию креветки Farfantepenaeus 

notialis и кальмара Loligo peali. Наша находка стала логическим продол-

жением используемой методики исследования состава пищи полных 

желудков. Мы визуально оценивали долю, занимаемую данным пи-

щевым объектом в объеме пищевого комка в полном желудке (курсив 

автора). Но это не принципиально. Можно применять и весовой метод, 

пересчитывая массу каждого пищевого объекта в процентах от массы 

всего пищевого комка полного желудка.

Эти данные необходимо внести в специальные рабочие таблицы 

(в книге мы их не приводим). Их левый вертикальный столбец содержит 

список объектов питания по мере убывания их частоты встречаемости, 

а верхний горизонтальный — долю каждого данного объекта питания 

в каждом из исследованных полных желудков, выраженную в процентах 

от объема (или массы) пищевого комка (то есть фактически от объема 

желудка). Классовый промежуток был принят равным 10 %.

По результатам этого рассчитывался усредненный пищевой комок, 

который мы называем реконструированным или виртуальным пище-

вым комком. Он дает представление о среднем значении в питании объ-

екта исследования тех компонентов пищевого комка, которые хотя бы 

раз встретились в количестве, равном или превышающем 10 % от объема 

или от массы пищевого комка в полном желудке. Эти доли объема или 

массы, занимаемые пищевым объектом в полном пищевом комке, мы 

предлагаем назвать «порцией» пищи.

Оказалось, что у креветок существуют определенные типы распре-

деления в полных желудках частоты встречаемости разных по относи-

тельной величине «порций» пищи независимо от ее происхождения или 

таксономической принадлежности жертв (но зависимо от стадии онто-

генеза). У креветки F. notialis в полных желудках чаще всего встречались 

порции пищи, занимающие 10–40 % от массы или объема пищевого 

комка (рис. 50, А), а у кальмара L. peali, наоборот, преобладали порции, 

занимающие 80–100 % его объема (рис. 51). В результате, если постро-

ить график, по оси абсцисс которого откладываются порции данного 

пищевого компонента, выраженные в процентах к объему или массе пи-

Рис. 50. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках некоторых 

креветок:

по оси ординат нанесена частота встречаемости, по оси абсцисс — величина 

«порции», выраженная в процентах к объему виртуального пищевого комка: 

А — Farfantepenaeus notialis: 1 — полихеты; 2 — двустворчатые и брюхоногие 

моллюски; 3 — креветки; 4 — амфиподы; 5 — головоногие моллюски; 6 — рыбы; 

7 — крабы; 8 — офиуры; 9 — раки-отшельники; 10 — эуфаузииды; 

Б: 1 — Far. aztecus; 2 — Far. brasiliensis; 3 — Melicertus kerathurus

щевого комка в полном желудке, а по оси ординат — ЧВ каждой порции 

этого компонента в процентах от общего числа всех порций данного 

компонента во всех исследованных желудках, где он встречался, мы 

обнаружили три типа распределения.
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Рис. 51. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках 

некоторых головоногих:

А — Loligo pealei; Б: 1— Illex coindeti; 2 — Octopus vulgaris 

(остальные обозначения как на рис. 44)

Первый, характерный для того же F. notialis и других видов, относя-

щихся к Penaeus sensu lato (рис. 50, Б), а также у Crangon crangon (рис. 52), 

пред ставителя совершенно другой таксономической группы креветок 

(се мей ство Crangonidae), изученных нами, представляет собой кривую, 

похожую на гиперболу или на «вогнутую кривую систематиков» Уиллиса 

(рис. 50 и 52). По Пианка (1981) и Заренкову (1988) связь, аппроксими-

руемая кривой, приближающейся к гиперболе, говорит о стохастическом 

характере взаимодействий, в результате которых она возникает. Второй, 

который оказался характерен для кальмара L. peali и креветки Pasiphaea 

semispinosa, напротив, отдаленно напоминает логарифмическую кривую 

(рис. 52) и свидетельствует о том, что между этим кальмаром и этой кре-

веткой и их жертвами существует закономерная связь.

Следовательно, в данном случае речь идет об общем способе охоты 

ряда хищных животных или, точнее, об общей для них стратегии пи-

тания. Обстоятельство, что каждый хищник компонует свой пищевой 

комок в зависимости от того способа, которым он охотится на жертву, 

чрезвычайно важно, так как позволяет по особенностям изменения ча-

стоты встречаемости разных порций пищи в пищевых комках полных 

желудков реконструировать стратегию питания любого хищного, а мо-

жет быть, и любого другого плотоядного животного, в первую очередь 

тех, за питанием которых мы лишены возможности наблюдать визуаль-

но. Например, глубоководных гидробионтов. Этот подход не отменяет 

других классификаций животных по их трофическим характеристикам, 

или по типам механизмов захвата добычи. Он служит дополнительным 

к ним, так как, повторяем, характеризует стратегию питания плотояд-

ных животных. Именно этот подход мы и используем для исследования 

особенностей трофики разных жизненных форм.

В первой публикации (Буруковский, Фроерман, 1974; не могу не упо-

мянуть той роли, которую сыграл К. Н. Несис в ее появлении, так как 

он был ее рецензентом и в своем отзыве обратил наше внимание на суть 

явления, обнаруженного нами с Ю. М. Фроерманом) мы описали имен-

но эти два типа распределения частот встречаемости различных порций 

пищи в желудках у семи видов хищных гидробионтов: креветок, каль-

маров и осьминога.

Позднее, в полном соответствии с логикой «исключенного четвер-

того»» (или то, или это, или и то и другое вместе; четвертого не дано) 

на значительно большем материале нашей следующей статьи на эту тему 

(48 видов) (Буруковский, 1985) и по результатам данного исследования 

нам удалось обнаружить, что, кроме них, существует еще один, третий 

тип распределения частоты встречаемости разных порций пищи в пол-

ных желудках хищников, представляющий собою сочетание предыду-

щих двух способов. Лучше всего у исследованных нами креветок его 

демонстрируют Systellaspis debilis (рис. 53) и A. pelagica (рис. 54) (Буру-

ковский, 2009).

Cуть его, как это хорошо видно на рис. 53, выражается в том, что чаще 

всего в полных желудках встречаются крайности: маленькие порции, за-

нимающие 20–30 % от объема виртуального пищевого комка, и самые 
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Рис. 53. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках Systellaspis 
debilis: А — пищевые объекты виртуального пищевого комка: 1 — эуфаузииды; 

2 — рыба; 3 — копеподы; 4 — Cnidaria (сифонофоры); Б — суммарная кривая

Рис. 52. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках 

Crangon crangon Белого моря:

А — компоненты виртуального пищевого комка, съеденные живыми; 

Б — то же, но не живые (не считая растительные остатки):

1 — песчинки; 2 — детрит; 3 — растительные остатки; 4 — харпактициды; 

5 — двустворчатые моллюски; 6 — полихета; 7 — высшие ракообразные; 

8 — нематода; 9 — личинки хирономид; 10 — брюхоногие моллюски; 

11 — остатки мертвых животных

Рис. 54. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках креветки 

Acanthephyra pelagica. По оси ординат нанесена частота встречаемости, по оси 

абсцисс — величина «порции», выраженная в процентах к объему виртуального 

пищевого комка: 1 — рыба; 2 — эуфаузиида; 3 — копепода

большие (80–100 %), но состоящие из большого количества особей од-

ного пищевого объекта. Лучше всего это выражено у рыб-планктофагов. 

Прекрасной иллюстрацией служат, например, «калянусная» сельдь или 

А

Б
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скумбрия, активно питающаяся эуфаузиидами. У последней полные 

желудки набиты сотнями рачков одного вида, среди которых единично 

попадаются амфиподы-гиперииды. В результате образуются две альтер-

нативные кривые: «вогнутая кривая систематиков» для амфипод-гипе-

риид и «квазилогарифмическая» ― для эуфаузиид. При суммировании 

образуется кривая, напоминающая так называемую «цепную кривую», 

то есть кривую, образуемую провисшей цепью или канатом. Такое рас-

пределение характеризует стратегию питания хищников, которых мы 

назвали «пасущимися», а стратегию — пастьбой. Наиболее ярко эта за-

кономерность выражена у тех пасущихся хищников, чьи размеры в 50 

и более раз превышают размеры основного объекта питания, то есть 

ближе к двум порядкам (а если вспомнить усатых китов — типичных 

пасущихся хищников, то и к трем). У креветок различие между жерт-

вой и хищником не превышают одного порядка (10–20 раз), поэтому, 

во-первых, кривые выражены слабее и, во-вторых, они образуются для 

каждого основного объекта питания. По отношению к ним креветка 

может выступать одновременно и в роли нападающего, и в роли пасуще-

гося хищника, в зависимости от размеров хищника или других причин. 

Поэтому среди креветок почти нет пасущихся хищников в чистом виде.

Интересно отметить, что Гриффитс (Griffiths, 1980) совершенно не-

зависимо и не подозревая об этом, разделил африканских гиеновых 

на группы, вполне соответствующие выделенным нами стратегиям пи-

тания хищников.

Мелкая гиена, так называемый земляной волк, питается исключи-

тельно термитами. Следовательно, это по нашей классификации на-

стоящий пасущийся хищник.

Коричневая и полосатая гиены питаются насекомыми и мелкими 

млекопитающимися. Это явно хищники-собиратели. И наконец, пят-

нистая гиена, которая питается средними и крупными млекопитающи-

ми — нападающий хищник.

Все они, кроме первого вида, еще и падальщики («scavenge», то есть 

чистильщики, мусорщики). Но это же относится и к большинству кре-

веток. Во всяком случае, при исследовании достаточно большого объ-

ема материалов мы почти всегда у этих видов наблюдали некрофагию 

в том или ином объеме. Поэтому при исследовании пищевых объектов, 

в пищевых комках прежде всего приходится устанавливать: съеден ли 

данный пищевой объект живым или мертвым.

На основании вышеизложенного мы предложили классификацию 

исследованных нами креветок в зависимости от способа компоновки 

ими своего пищевого комка конкретными наборами порций съеденной 

пищи, отталкиваясь от способа охоты креветок на своих жертв. Но среди 

креветок, с одной стороны, имеются не только хищники, а с другой — 

мы не встречали среди них исключительно травоядных. Будучи преиму-

щественно плотоядными, далеко не все креветки хищники. Поэтому, 

думая над классификацией стратегий питания креветок, мы постарались 

это учитывать, чтобы не оставить за бортом нехищных креветок.

Предлагаемый нами метод реконструкции стратегии питания можно 

было бы считать идеальным experimentum crucis, однако у него имеется 

один недостаток: он требует использования большого объема матери-

ала — полных желудков. Не менее полутора-двух сотен. К сожалению, 

такой материал бывает доступен далеко не всегда. Особенно если объ-

ектом исследования служит хищная креветка, у которой количество же-

лудков с пищей всегда меньше, чем пустых. Например, для исследования 

состава пищи у Pasiphaea semispinosa (семейство Pasiphaeidae) мы иссле-

довали 1477 желудков, из них 983 были с пищей, и лишь 166 — полными. 

У креветки из этого же семейства Glyphus marsupialis было тоже исследо-

вано более 1000 желудков, но пища была обнаружено лишь в 29 из них, 

и лишь 10 были полными (Буруковский, 2009). В таких случаях нам при-

ходится использовать дополнительные критерии для идентификации 

стратегии питания исследуемого вида. Они представляют собой след-

ствия того или иного способа компоновки пищевого комка порциями 

пищи разных размеров, описанные выше.

Главные среди них Коэффициент Фроермана (К
Ф

) и Индекс Тарвер-

диевой (И
т
). К

Ф 
— среднее количество пищевых объектов в желудке. К

Ф 

у креветок варьирует от 1 до 4. Исходя из написанного выше, ясно, что 

у хищников-собирателей К
Ф 

заведомо больше, чем у нападающих хищ-

ников. И
т 
— частота доминирования, которая свидетельствует о том, как 

часто в полных желудках какой-либо один пищевой объект составляет 

60 % и более от объема или массы пищевого комка в полном желуд-

ке. Если И
т 
высокий, и количество доминант относительно большое, 

данный вид — нападающий хищник, поскольку у него почти в каждом 

полном желудке содержится одна, редко две порции пищи. И наоборот. 

Наконец, имеет значение и величина жертвы относительно длины тела 

хищника. Все эти данные входят в «диагноз» каждой стратегии питания. 

Это позволяет и по относительно небольшому количеству исследован-

ных желудков составить хотя бы гипотетическое представление о стра-

тегии питания данного вида на данном этапе онтогенеза, поскольку, как 

выше мы упоминали, стратегия питания вида зависит от особенностей 

строения локомоторного и трофического модулей, которые меняются 

в онтогенезе, определяя место вида в конкретной жизненной форме. 

Поэтому многие хищные виды проходят в онтогенезе этапы от пасу-

щихся хищников через хищников-собирателей к нападающим хищни-

кам (например, упоминавшийся выше Crangon crangon — Буруковский, 

Трунова, 2007). В данной работе мы хотим распространить этот подход 

на всех плотоядных креветок, среди которых имеются не только хищ-

ники. Она выглядит следующим образом:
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1. С о б и р а т е л и. Креветки, компонующие свой пищевой комок 

за счет ряда неживых пищевых объектов или детрита.

1.1. Собиратели-детритофаги. Из самого названия ясно, что их стра-

тегия питания состоит в собирании детрита для усвоения органики, 

содержащейся в детрите и заключенной, прежде всего, в бактериях-

деструкторах. Как правило, пищевой комок формируется из массы 

детрита, не образующей сколько-нибудь заметных порций в полном 

желудке. Фактически это единственная порция, только сформирован-

ная не единым разом, а в процессе непрерывного потребления детрита.

1.2. Собиратели-некрофаги. Питаются погибшими животными и их 

остатками. В чистом виде нами такая стратегия питания не обнаруже-

на. Во-первых, очень трудна идентификация состояния останков жи-

вотного в желудке креветки. Не так часто попадаются заведомые тру-

пы (например, клещи и имаго насекомых в желудках Crangon crangon, 

Parapandalus longicauda и др. (см. ниже). Прежде всего, это косвенные 

признаки: чешуя рыбы таких размеров, которая недоступна креветке 

в живом состоянии; находка вместе с нею изопод-трупоедов (Lagardère, 

1972); обрывки мицелиев специфических грибков (Роменский, 2001), 

остатки жертвы более крупных размеров, чем съевшее их животное (см. 

описании питания состава пищи C. crangon: Буруковский, 2009), от-

кровенные признаки разложения и т. п. Во-вторых, некрофагия, как 

показали наши материалы, — постоянный спутник детритофагии, 

да и других способов добывания пищи. В целом эти креветки — то же, 

что и «мусорщики», по Сущене, 1975; Griffiths, 1980).

Возможно, этот способ питания просто сопутствует другим страте-

гиям, но считать ее одной тактикой питания мы не стали. В рамках этой 

стратегии питания опять реализуется логика исключенного четвертого: 

детритофаги или некрофаги, или и то и другое вместе. Четвертого не дано.

2. Х и щ н и к и. Креветки, потребляющие в пищу других животных 

в живом состоянии независимо от их таксономической принадлежно-

сти или размеров.

2.1. Хищники-собиратели (хс). Креветки такого рода наедаются 

досыта за счет нескольких различных пищевых объектов. Они как бы 

собирают свою добычу. Пищевой комок в полных желудках у этих кре-

веток сформирован из нескольких порций, чаще всего принадлежащих 

разным пищевым объектам, каждый из которых составляет относитель-

но небольшую часть по отношению к объему желудка. Это могут быть 

объекты не только разной таксономической, но и разной экологической 

принадлежности. Относительно редко желудок креветки целиком занят 

остатками какого-то одного пищевого объекта. Размеры жертв в пище-

вом комке варьируют в довольно широких пределах. К
ф
 около 3 и более, 

И
т
 (и суммарная, и отдельных пищевых объектов) относительно не-

велика. Кривая распределения частоты встречаемости порций пищи 

разной величины в полных желудках напоминает квазигиперболу или 

«вогнутую кривую систематиков».

2.2. Нападающие. Предпочитают в каждый данный момент исполь-

зовать в пищу только один объект в виде единственной большой пор-

ции, наедаясь сразу. Размеры жертв, как правило, не намного меньше, 

чем хищника. К
Ф

 всегда меньше 2. И
Т
 очень высокий. Распределение 

частоты встречаемости порций пищи в полных желудках близко к ква-

зилогарифмической кривой.

2.3. Пасущиеся хищники. В желудках доминирует один пищевой объ-

ект, но в нескольких или даже очень многих экземплярах. Размеры от-

дельных жертв сравнимы между собой и значительно меньше размеров 

хищника. Вместе с жертвой, доминирующей по объему и количеству 

отдельных особей, может встречаться компонент-спутник с высокой 

частотой встречаемости, но в относительно малых, и даже ничтожных, 

количествах, захватываемый в процессе пастьбы. К
Ф

 около 2. И
Т
 относи-

тельно высокий. Кривую распределения частоты встречаемости порций 

пищи в полных желудках можно назвать «квазицепной линией».

Налицо опять логика исключенного четвертого: или нападающие, 

или собиратели, или и то и другое вместе, то есть пасущиеся. Четвертого 

не дано.

3. Х и щ н и к-о п п о р т у н и с т. Прежде чем определить место 

креветок с таким способом добывания пищи в нашей классификации, 

необходимо сделать некоторое отступление.

Ни один из исследованных нами видов креветок не соответствует 

идеально выделенным выше категориям. Например, один из наиболее 

исследованных видов F. notialis (см. ниже, а также Буруковский, Пти-

цин, 1976; Буруковский, 2009), будучи типичным хищником-собира-

телем, иногда может вести себя как нападающий хищник. Например, 

если ему подвернется молодь каракатицы Sepiella ornata. Может вести 

себя как пасущийся хищник в периоды массового оседания спата дву-

створчатых моллюсков. Такие временные отступления от базовой стра-

тегии питания и переход к другому способу добывания пищи возможны 

от места к месту, от сезона к сезону и даже в течение суток, превращаясь 

в данные моменты в одну из тактик питания. Параллельно этому суще-

ствует закономерная смена стратегии питания в процессе онтогенеза. 

Например, креветка Crangon crangon на ранних этапах онтогенеза ведет 

себя как пасущийся хищник. В ее желудках можно обнаружить до сотни 

и более харпактицид. Затем она становится хищником-собирателем, 

а самые крупные особи ведут себя как нападающие хищники (Буру-

ковский, Трунова, 2006). Но в среднем кривая распределения частот 

встречаемости порций пищи разной величины в желудках этого вида 

типична именно для хищника-собирателя (рис. 52), как и у F. notialis. 

Следовательно, в использовании разных стратегий питания отсутствует 
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жесткая регламентация. И это не удивительно, поскольку виду, как био-

логической системе, некоторый уровень неопределенности свойственен 

имманентно. Неопределенность любых живых систем — это данность, 

следствие неопределенности видового уровня организации живого. От-

сюда и некий уровень неопределенности их классификации.

Тем более что условием реализации той или иной стратегии питания 

служит степень доступности для консумента того или иного пищевого 

объекта. Это главная причина смен стратегий питания в онтогенезе. 

А в иных конкретных условиях стратегические действия могут стано-

виться единственно возможной тактикой. Это не отменяет их значимо-

сти как стратегии питания для широчайшего круга консументов.

Однако существуют креветки, у которых состав пищи и способы ее 

добывания в норме совмещают эти два блока стратегий питания. Они 

могут одновременно сочетать детрито- и некрофагию с хищничеством, 

потому что это резко гетеротопные виды, добывающие пищу не толь-

ко на дне, но и в толще воды (Буруковский, 2009). Одни из самых яр-

ких примеров — питание Pandalus borealis, Parapandalus longicauda или 

Plesionika carinata. Первый днем — типичный бентофаг, преимуще-

ственно детритофаг, а ночью — планктофаг, нападающий и пасущийся 

хищник (Буруковский, Иванова, 2005). У отдельных особей P. longicauda 

в одних районах детрит и трупы животных составляют 60–80 % пищевого 

комка, что создает облик типичного детритофага и некрофага. В других 

он ведет себя как типичный пасущийся хищник, в желудках которого 

буквально десятками попадаются эуфаузииды, молодь креветок и одно-

временно детрит. То же самое демонстрирует P. carinata, которая в толще 

воды использует стратегию нападающего хищника, а на дне — детрито-

фага и некрофага (последние три вида см. ниже).

И снова реализуется логика исключенного четвертого, но на другом 

уровне: или собиратель, или хищник, или и то и другое вместе. Креве-

ток, которые демонстрируют третий вариант, мы и относим к категории 

хищников-оппортунистов.

Как следствие, в отношении хищников-оппортунистов возникает 

своеобразный феномен: стратегии питания у них теряют характер тро-

фических стереотипов, превращаясь в трофодинамику, то есть в тактики 

питания. Это их облигатное свойство. Отсюда следует несколько пара-

доксальный вывод: типом стратегии питания хищников-оппортунистов 
служит отсутствие такой стратегии.

Суммарная кривая распределения частот встречаемости порций 

пищи разной величины у хищников-оппортунистов слегка напомина-

ет квазилогарифмическую кривую нападающих хищников. Но в ней 

имеются и элементы, приближающие ее к квазицепной линии пасущих-

ся хищников (рис. 55), но подробнее см. ниже, при описания состава 

пищи других видов, относящихся к этой категории.

В следующей части главы мы приводим собственно описание со-

става пищи и реконструкции стратегий питания у креветок преимуще-

ственно западноафриканских вод. В тех случаях, когда данная жизнен-

ная форма в водах Западной Африки представлена преимущественно 

креветками одной таксономической группы, мы будем привлекать 

материалы по креветкам этой жизненной формы из других таксонов, 

обитающих за пределами субтропиков и тропиков Восточной Атлан-

тики.

Исследованные виды группируются в зависимости от их принад-

лежности к одной из жизненных форм: от зарывающихся и живущих 

в укрытиях до батипелагических.

Внутри подразделов, объединяющих отдельные жизненные фор-

мы креветок, они располагаются в соответствие с их таксономическим 

статусом.

Рис. 55. Частота встречаемости разных «порций» пищи в желудках хищников-

оппортунистов: А — Plesionika martia; Б — суммарное распределение частот 

встречаемости разных порций пищи у Plesionika martia и P. edwardsii;
1 — детрит; 2 — креветки; 3 — остатки мертвых животных; 4 — Plesionika martia; 

5 — P. edwardsii
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1. Характеристика состава пищи 
зарывающихся и живущих в укрытиях креветок

а) Зарывающиеся креветки

Информация по составу пищи западноафриканских креветок, от-

носящихся к этой жизненной форме, к сожалению, ограничена только 

видами из подотряда Dendrobranchiata. Креветки из инфраотряда Caridea 

(подотряд Pleocyemata) (семейства Crangonidae, Processidae) в западно-

африканских водах слишком мелки, редко попадаются в уловах про-

мысловых тралов единичными экземплярами. Поэтому для большей 

объективности мы использовали наши материалы по зарывающим-

ся и живущим в укрытиях креветкам из других регионов. Это Crangon 

crangon (Crangonidae), состав пищи которого мы изучали по материалам, 

собранным в Балтийском и Белом морях (Буруковский, 2009; Буруков-

ский, Трунова, 2007).

Семейство Penaeidae

Farfantepenaeus notialis (Pérez Farfante 1967)
(Таксономический статус — по Perez Farfante, Kensley, 1997)

Farfantepenaeus notialis — единственный амфиатлантический вид 

рода. В водах Западной Африки он встречается от южных границ За-

падной Сахары (21°00′ с. ш. — Буруковский, 1982) до Анголы, на глу-

бинах от 6 до 90 м (Буруковский, 1978). Промысловые концентрации 

образует на глубинах 30–55 м. Взрослые особи живут в море, молодь 

подрастает в эстуариях и лагунах. Характеризуется высокой плодови-

тостью (миллион и более яиц). Нерест круглогодичный, с хорошо вы-

раженным пиком, приуроченным к сухому сезону. В это время личинки, 

вылупляющиеся из яиц и обитающие в пелагиали, используя ослабший 

береговой сток, с приливными течениями входят в устья рек и лагуны, 

где постличинка садится на грунт.

Это зоны подрастания. Здесь молодь проводит 3–5 месяцев, после 

чего в конце сухого — начале дождливого сезонов возвращается в море, 

используя отливные течения и резко возрастающий в это время бере-

говой сток. Неполовозрелая молодь встречается в море круглый год. 

Соответственно пику нереста наблюдается также и пик выхода молоди 

из эстуариев. Массовый выход молоди происходит в дождливый сезон. 

Выход молоди облегчается не только возросшим стоком рек, но и при-

уроченностью его к периодам сизигий. В это время в уловах доминирует 

мелкая креветка (8–10 см). Молодь из эстуариев выходит сразу на глу-

бины 40–45 м, где, видимо, складываются более благоприятные условия 

для ее роста и полового созревания. Половозрелости достигает по до-

стижении 11–12 см. Здесь же происходит первый нерест. С возрастом 

креветки смещаются за пределы креветочного поля, образующегося как 

правило, на пятне илистого грунта. В течение жизни, видимо, способны 

нереститься до 2–3 раз.

Продолжительность жизни F. notialis не превышает, видимо, 27 меся-

цев. Размеры ее в уловах колеблются от 8 до 16 см, чаще всего 10–14 см, 

масса 10–80 г (Буруковский, Буланенков, 1969; Буруковский, 1972).

Мы обращались к изучению питания этого вида неоднократно, в том 

числе на относительно небольшом материале, собранном в водах Мав-

ритании и залива Биафра (Burukovsky, 1965; 1968). Результаты этих работ 

полностью поглощены более поздним исследованием, проведенным 

нами совместно с С. Г. Птициным (Буруковский, Птицин, 1976) по ма-

териалам, собранным в 1965–1971 гг. в Восточно-Центральной Атланти-

ке, Мавритании (у мыса Тимирис, 19°30′ с. ш.), в водах Экваториальной 

Гвинеи (Рио-Муни, 03° с. ш.), а также в заливе Биафра (Гвинейский 

залив, его восточная часть). Исследовано 1232 желудка с пищей, из них 

933 были полными.

Пищевой комок F. notialis в полных желудках, как правило, сформи-

рован из фрагментов тела съеденных креветкой животных. Особенно 

это характерно для полихет и различных ракообразных. У офиур, види-

мо, тело разрушается очень быстро, из-за чего в желудках встречаются 

скопления характерных скелетных остатков этих иглокожих. В тот пе-

риод мы с трудом отличали друг от друга брюхоногих и двустворчатых 

моллюсков, из-за чего они и объединены вместе в табл. 20. Брюхоногие 

моллюски можно было определить по оперкулюмам, но, как правило, 

в пищевом комке встречались вместе и та и другая группы. Кроме того, 

остатки раковин моллюсков, как правило, были представлены очень 

мелкими осколками. Головоногие (прежде всего молодь или мелкие ка-

ракатицы; например, Sepiella ornata), напротив, встречались или почти 

целиком, или в виде крупных фрагментов. Их характер говорит о том, 

что креветка питалась живой добычей, а регулярные находки скелетных 

остатков, несущих на себе следы переваривания, свидетельствуют, что 

это не так называемая «траловая пища», то есть части животных, захва-

ченных креветкой уже в трале. По характеру пищевых остатков можно 

заключить, что F. notialis — хищное животное.

К сожалению, в тот период, когда я изучал питание данного вида, мне 

еще не было понятно значение детрита в питании креветок и не отмечал 

его встречаемость в желудках. Однако по аналогии с другими видами 

(например, Crangon crangon) можно предположить, что она сравнима 

с песком и растительными остатками. Песчинки не служат жерновами, 

перемалывающими пищу, так как у пенеидных креветок (за некоторыми 

исключениями) желудочная мельница хорошо развита (Factor, 1989).
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В виртуальном пищевом комке преобладают полихеты, составля-

ющие около четверти его объема (23,0 %). Моллюски, встречавшиеся 

чаще остальных жертв, оказались на втором месте, то есть креветки 

хотя и питаются ими чаще, но всегда в меньших количествах. Это (за-

бегая вперед) подтверждается и низкой частотой доминирования их 

в пищевом комке (7,5 %). На третьем месте находятся различные рако-

образные, доля каждого из которых составляет 10 % или около этого. 

Но если оценить их вместе, то окажется, что основу питания розовой 

креветки составляют (по убывающему значению) ракообразные, мол-

люски и полихеты, все вместе составляющие до 80 % объема пищевого 

пищевого комка).

Cудя по К
ф 

(3,7) и по распределению частот встречаемости опреде-

ленных порций данного пищевого компонента (см. рис. 50, А), F. no-

tialis — хищник-собиратель. В его полных желудках встречаются одно-

временно 3–4 различных объекта питания. Доля желудков, в которых 

попадается одна единственная жертва, занимающая весь его объем, со-

ставляет около 10 %. Но, с другой стороны, общий И
Т
 неожиданно ве-

лика: 70,4 %. Это говорит о том, что у большинства креветок с полными 

желудками больше половины объема пищевого комка занимает какая-то 

одна жертва. В результате креветка сочетает в себе черты нападающего 

хищника и хищника-собирателя.

Состав пищевого комка подвержен онтогенетической изменчивости 

(рис. 56).

Молодь, только вышедшая из лагун, питается, в основном, амфи-

подами и изоподами. Затем их значение с увеличением длины тела 

креветок быстро падает, и они сменяются брюхоногими и двустворча-

тыми моллюсками. Последние уступают место полихетам, а на смену 

им приходят креветки. Одновременно заметно повышается роль таких 

объектов питания, как рыба и головоногие моллюски (см. рис. 56).

Следовательно, F. notialis постепенно переходит к питанию более 

подвижными животными и ее спектр питания заметно расширяется. 

Это не применение разных тактик питания по отношению к разным 

жертвам, а онтогенетическая смена его стратегий.

Итак, F. notialis — хищник, имеющий довольно широкий спектр 

питания, в котором, однако, выделяются и по частоте встречаемости, 

и по значению в пищевом комке три основных (моллюски, полихеты, 

амфиподы) и пять дополнительных (см. табл. 21) объектов. Эти восемь 

компонентов питания во всех случаях остаются доминирующими, хотя 

их соотношения могут меняться в зависимости от размеров тела, сезона, 

времени суток и глубины обитания. Причиной этих изменений служат 

два обстоятельства. Первое — онтогенетические изменения ротового 

и ловчего аппаратов, которые порождают изменения доступности в ту 

или другую сторону различных пищевых объектов, благодаря которым 

Таблица 20

Состав пищи у креветки Farfantepenaeus notialis

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %

Доля в объеме
виртуального

пищевого комка, %

Моллюски (Gastropoda, Bivalvia) 66,0 16,5

Полихеты 62,5 23,0

Офиуры 46,6 `10,3

Амфипода, изопода 44,6 10,3

Креветки 31,2 10,0

Крабы 31,0 8,0

Рыба 29,5 10,0

Головоногие 22,6 7,0

Раки-отшельники 15?8 3,0

Фораминиферы 3,7 0,2

Икринки 4,6 0,1

Кумовые раки 2,1 0,4

Олигохеты 0,8 –

Рак-богомол 0,6 –

Остракоды 0,6 –

Лангуст 0,5 –

Копеподы 0,4 –

Морской еж 0,2 –

Эуфаузиида 0,2 –

Нематоды 0,1 –

Гидроидные полипы 0,1 –

Мизиды 0,1 –

Decapoda «Reptantia» 0,08 –

Зоэа 0,08 –

Немертины 0,08 –

Мшанки 0,08 –

Спикулы губок 0,3 –

Песчинки 7,4 0,7

Растительные остатки 8,7 0,7

Частота доминирования 70,4

Коэф. Фроермана 3,7

Итого желудков 1232 933
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и возникает онтогенетическая изменчивость питания. Последняя слу-

жит для разобщения креветок разного возраста и снижения внутриви-

довой конкуренции из-за пищи. Это, как правило, дополняется про-

странственным разобщением особей разных размеров и, следовательно, 

возраста (Никольский, 1949; Ивлиев, 1955). Описанный двойной ме-

ханизм хорошо выражен у F. notialis и реализуется с помощью измен-

чивости питания, и целого ряда специальных миграций (Буруковский, 

1972б). Это — миграция личинок в лагуны, где молодь обитает до по-

лугода, и возвращение в море. Затем следует откочевка более крупных 

креветок на окраины креветочного поля. Именно благодаря последнему 

онтогенетическая изменчивость состава пищи становится причиной 

изменения стратегии питания.

Второй причиной изменчивости спектра питания служит тоже из-

менение доступности для креветок тех или иных пищевых объектов. 

Но теперь это обусловлено особенностями жизненного цикла самих 

объектов питания.

Нечто подобное наблюдается у креветок Penaeus kerathurus (ныне 

Melicertus kerathurus) из устья Эбро (San Feliu, Alcaraz, 1971). Увеличе-

ние значения моллюсков в питании этого вида совпадает с периодом 

размножения Venus gallina и обилием в бентосе его только что осевшей 

молоди (спата), служащей пищей для креветки, а уменьшение — с ее 

подрастанием и, в результате, недоступностью для креветки. Подросшие 

моллюски просто не пролезают в ее ротовое отверстие. Кстати, имен-

но этим авторы объясняют летнюю миграцию креветки, покидающей 

район, обедневший пищей. Это может быть причиной того, почему 

в некоторых ситуациях хищник резко меняет свою «специализацию», 

используя другую стратегию питания в качестве тактического приема. 

Но это не отменяет того факта, что креветку F. notialis необходимо от-

носить к разряду хищников-собирателей.

Melicertus kerathurus (Forskal 1775)
(Таксономический статус — по Perez Farfante, Kensley, 1997)

Melicertus kerathurus встречается у южных берегов Англии, в Среди-

земном море, а также в водах Западной Африки от Марокко до Анголы 

на глубинах 5–40 м, редко до 75 м. Предпочитает более жесткие грунты, 

чем F. notialis (Holthuis, 1952,1980; Lagardère, 1971; Буруковский, 1972, 

1978, 1980, 1989). Ее образ жизни сходен с тем, что описан выше для 

F. notialis. Днем, видимо, зарывается в грунт. Размеры креветок 8,5–19,5, 

чаще 10–14 см, масса 30–90 г.

Информацию о содержимом желудка у этого вида из вод Туниса при-

водит Лагардер (Lagardère, 1971), из приустьевых вод реки Эбро (Испа-

ния) Сан-Фелью и Алькарас (San Feliú, Alcaraz, 1971), а Скалера Лиачи 

с соавт. (Scalera Liaci et al., 1982) — из вод, омывающих Италию (Тир-

ренского, Ионического и Адриатического морей). Наши данные были 

собраны в разных районах западноафриканских вод между Рас-Нуадибу 

и устьем реки Калабар (Камерун), но в основном в заливе Биафра (вос-

точная часть Гвинейского залива).

В водах Туниса M. kerathurus питался бентосными организмами (мол-

люсками, полихетами, ракообразными и иглокожими). Моллюски слу-

жили основными объектами питания, составляя 66,3 %. Видовой состав 

их в пище демонстрирует сезонную изменчивость. В конце зимы это 

Nuculus nucleus, весной Turritella communis и Dentalium entale — летом 

и в начале осени. Доля полихет составляет 16,6 %, ракообразных, среди 

которых преобладают амфиподы, 14,2 % и наименьшую роль играют 

иглокожие (2,2 %). С увеличением размеров наблюдается возрастание 

доли ракообразных и полихет и поедание более крупными особями кре-

веток более крупных моллюсков (Lagardère, 1971). В приустьевых рай-

онах Эбро в питании M. kerathurus полностью преобладали полихеты, 

спат двустворчатых моллюсков.

Рис. 56. Онтогенетическая изменчивость состава виртуального пищевого комка 

у креветки Farfantepenaeus notialis:

1 — полихеты; 2 — моллюски (брюхоногие и двустворчатые); 3 — креветки; 

4 — амфиподы и изоподы; 5 — офиуры; 6 — рыбы; 7 — крабы; 8 — головоногие 

моллюски; 9 — раки-отшельники
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В водах Италии по частоте встречаемости в пище M. kerathurus до-

минировали полихеты (преимущественно эррантные: 70,2 %), ракоо-

бразные, а среди них прежде всего амфиподы (63,7 %), двустворчатые 

(64,9 %) и брюхоногие моллюски (55,5 %).

По нашим данным, как и у предыдущего вида, до 80 % объема пи-

щевого комка составляют ракообразные, полихеты и моллюски с пре-

обладанием первых (табл. 21).

Таблица 21

Состав пищи у Melicertus kerathurus

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %
Значение в виртуальном 

пищевом комке, %

Полихета 77,0 26,8

Моллюски 77,0 19,8

Амфипода 65,0 18,2

Ракообразные вообще 22,5 4,7

Креветки 13,8 7,3

Краб 15,0 4,5

Раки-богомолы 1,2 0,4

Эуфаузиида 1,2 0,4

Остракода 1,2 0,4

Иглокожие (офиуры) 18,5 2,5

Рыба 7,5 3,9

Фораминифера 6,3 0,4

Мшанки 2,5 0,4

Головоногие 1,2 —

Песчинки 68,9 10,3

Всего желудков 80 66

Коэф. Фроермана 3,10

Однако в группу основных объектов питания входят только три объ-

екта: моллюски (кроме головоногих), полихеты и амфиподы с изопо-

дами, которые как по встречаемости, так и по своему значению в объеме 

пищевого комка, превосходят остальные объекты питания не менее 

чем в 2,5–3 раза. Значение в пищевом комке дополнительных объектов 

питания выражено менее четко, чем у предыдущего вида. Величина К
Ф

 

равна 3,1. По распределению частоты встречаемости порций пищи раз-

личных размеров (см. рис. 50 Б, 3) этот вид очень похож на F. notialis. 

Исходя из этого, можно заключить, что M. kerathurus — бентофаг, хищ-

ник-собиратель.

Holthuispenaeopsis atlantica (Balss 1914)
Holthuispenaeopsis atlantica в западноафриканских водах встречается 

повсеместно от южных районов Мавритании (16°31′ с. ш.) до Анголы. 

Обнаружен в Восточной Африке, в водах Мозамбика. Как правило, оби-

тает на илистых и илисто-песчаных грунтах от уреза воды до 50–60 м, 

но никогда не встречается в лагунах (Crosnier, Wise, 1968, Ribeiro, 1970; 

Буруковский, Роменский, 1995; Perez Farfante, Kensley, 1997).

Материалы были собраны в водах Гвинеи-Бисау и Гвинеи Конакри 

в 1963 и 1983 гг. на глубинах 20–25 м. Нами исследованы 88 желудков, 

из них 13 были полными. Общая длина креветок 32–57 мм. Судя по на-

шим наблюдениям в аквариуме, этот вид часть времени проводит, за-

рываясь в грунт.

В водах Гвинеи-Бисау был встречен в желудках рыб Pteroscion peli и 

Pseudotholitus typus (семейство Sciaenidae).

По частоте встречаемости в питании доминируют двустворчатые 

моллюски. Они в полтора-два раза чаще встречаются в желудках, чем 

следующие за ними полихеты, растительные остатки, рыба, и в два раза 

чаще, чем офиуры и амфипода. Далее следуют брюхоногие моллюски 

и фораминиферы (ЧВ 11,4–13,6 %) и детрит (10,2 %).

В виртуальном пищевом комке преобладают полихеты (22,3 %) и им 

сопутствует группа тоже бентосных беспозвоночных (амфиподы, дву-

створчатые и брюхоногие моллюски), составляющие вместе больше 

половины объема пищевого комка. Остатки рыб представлены, в ос-

новном, чешуйками или их обрывками, но относительно большая часть 

объема пищевого комка, занятого ими (10,0 %), позволяет предполо-

жить, что креветка питается их полуразложившимися остатками. Встре-

чаются также бесструктурные обрывки, имеющие вид полуразложив-

шихся тканей (неопределенные остатки — 8,7 % от объема виртуального 

пищевого комка (табл. 22).

Детрит попадается довольно редко и, как правило, в очень небольших 

количествах и чаще всего у мелких креветок. Обращает на себя внима-

ние высокая ЧВ растительных остатков — в каждом третьем желудке, 

но всегда в очень малых количествах. Это сильно мацерированные об-

рывочки, еще не превратившиеся в детрит. Вероятно, это связано с тем, 

что H. atlantica — мелководный вид, обитающий в верхней части шель-

фа. Остатки съеденных креветок относятся к семействам Crangonidae 

(Philocheras sp.?) и Processidae (Processa sp.), т. е. к зарывающимся фор-

мам. В устье реки Нью-Калабар в желудках H. atlantica найдены остатки 

мелкой креветки Nematopalaemon hastatus (Marioghae, 1989).

Частота доминирования довольно высокая — 53,8 %, однако замет-

ного преобладания по этому параметру каких-либо жертв в желудках 

H. atlantica не наблюдалось. Но для его оценки в данном случае недо-

статочно материалов.
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Это позволяет сделать вывод, что H. atlantica хищник-бентофаг и ча-

стично некрофаг, питающийся преимущественно мелкими полихетами, 

моллюсками и ракообразными. Креветки, вероятно, второстепенный, 

но облигатный компонент его диеты. По типу охоты это хищник-со-

биратель (коэф. Фроермана 3,04).

Metapenaeopsis miersi (Holthuis 1952)
Metapenaeopsis miersi — эндемик Западноафриканской тропической 

зоогеографической области, распространенный от Западной Сахары 

(22°23′ с. ш.) до Анголы (9–10° ю. ш.) на глубинах 16–50, чаще всего 

20–35 м (Holthuis, 1952; Буруковский, 1978, 1982; Буруковский, Ромен-

ский, 1995).

Наши материалы были собраны в рейсе НИС «Эврика» в районе 

Сьер ра-Леоне (09.07.1983, 07°44′6 с. ш., 13°36′ з. д., глубина 20 м). Ис-

следовано 104 желудка, 18 из которых было полными.

Общая длина тела исследованных креветок варьировала от 47 до 

79 мм (у самцов — до 65 мм). Модальные размеры самцов 52, а самок — 

62 мм. В пробе преобладали самки (68,3 %), среди которых более 60 % 

были в пред- или нерестовом состоянии. Возможно, поэтому более по-

ловины всех исследованных креветок имели бал наполнения желудка 

1, то есть в желудке были или следы пищи, или же она занимала менее 

половины объема желудка (Буруковский, 1969).

В водах Сьерра-Леоне регулярно встречался в питании донных 

рыб шельфа: Platycephalus gruveli (Platycephalidae), Psettodes belcheri 

(Pset  todidae), Trigla gabonensis (Triglidae) и Dactylopterus volytans (Dacty-

lopteridae).

Остатки пищи в полных желудках креветки представляли собой 

фрагменты тел съеденных животных. Среди них выделялись обрывки 

эррантных и седентарных полихет длиной до 2 мм. В двух случаях из них 

удалось соcтавить фрагмент тела червя длиной примерно 10 мм. Дву-

створчатые моллюски были представлены обломками раковин. Целыми 

попадались изредка эмбриональные раковинки длиной 0,2 мм. Мягкое 

тело идентифицировать не удалось. Остатки кумовых раков различных 

размеров — от только что вылупившейся из яйца особи до взрослого 

рачка длиной 6–10 мм. Количество их достигало в желудке 5–6 экз. 

В одном случае в полном желудке были найдены остатки мелкой кара-

катицы, щупальца которой имели длину 5–6 мм. Мизиды в пищевых 

комках были представлены только статолитами. Как правило, это были 

остатки одной особи, но встречались желудки, в которых мы находили 

статолиты, принадлежавшие от 2 до 6–8 экз. мизид. Фрагменты тела по-

падались очень редко. Копеподы (вероятно, харпактициды) попадались 

целыми и разорванными. Наибольшая длина их 1,5 мм. Морские ежи, 

как правило, были представлены фрагментами, иногда относительно 

Таблица 22

Состав пищи у креветки Holthuispenaeopsis atlantica

Объекты питания
Частота 

встречаемо-
сти, %

Значение 
в виртуальном

пищевом 
комке, %

Частота 
доминирова-

ния, %

Двустворчатые моллюски 61,3 14,2 7,7

Полихеты 41,0 22,3 15,4

Рыба 37,5 10,7 —

Растительные остатки 35,2 2,2 7,7

Офиуры 29,5 1,1 —

Амфипода 25,2 10,7 —

Фораминиферы 13,6 — —

Брюхоногие моллюски 11,4 10,0 7,7

Детрит 10,2 2,3 —

Копепода 8,0 1,1 —

Неопределенные ракообразные 6,2 — —

Креветка 5,6 2,3 —

Щетинкочелюстные 5,6 — —

Лопатоногие моллюски 4,6 — —

Краб 3,4 2,7 —

Танаидасеа 2,3 6,8 7,7

Икринки 2,3 — —

Мизида 1,1 0,7

Морской еж (игла) 1,1 — —

Нематода 1,1 — —

Губка 1,1 — —

Неопределенные остатки 6,3 8,6 7,7

Песок 18,2 4,5 —

Всего желудков 88 13 13

Коэффициент Фроермана 3,04

Частота доминирования, % 53,8
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крупными, и иглами; в одном случае удалось из них собрать почти целый 

скелет диаметром 4–5 мм. Остатки рыб представлены чешуйками или 

косточками. Мягкие ткани в желудках креветок не найдены. Отдельные 

чешуйки рыб не превышали 0,5–1 мм.

Песок, который встречается почти в каждом желудке (ЧВ 72 %), 

лишь дважды составлял 10 % от объема пищевого комка. Размеры пес-

чинок варьируют от 0,2 до 1,5 мм, но абсолютно преобладают песчинки 

с размерами меньше миллиметра. Наряду с песчинками изредка попа-

дались спикулы губок и фораминиферы. Последние встречались при-

мерно в каждом третьем желудке (ЧВ 36,5 %). Это обычно разрушенные 

раковинки, хотя один раз была встречена относительно крупная живая 

особь. Все же мы сомневаемся в том, что их можно отнести к пищевым 

объектам. Так же, как и детрит, ЧВ которого невелика (14,4 %), и по-

падается он в очень небольших количествах, хотя в двух полных же-

лудках он составлял 20 и 50 % от их объема. Неопределенные остатки, 

встреченные единственный раз, представляли собой тельца сфериче-

ской формы янтарного цвета диаметром 0,2 мм. Возможно, что это была 

кладка харпактицид. Полуразложившиеся остатки, мацерированные об-

рывки хитина и тому подобное встречены не были. Вероятно, некрофа-

гия если и имеет место, то достаточно редко. Следовательно M. miersi — 

хищник, питающийся исключительно донными животными, длина 

которых, вероятно, не превышает 10 мм и, следовательно, в 5–8 раз 

меньше длины съевшей их креветки.

Чаще всего (табл. 23) встречаются двустворчатые моллюски (почти 

в каждом желудке ЧВ 74,0 %). Второстепенные объекты питания по-

падались примерно в каждом втором желудке. Это морские ежи, кумо-

вые раки и полихеты (54,8–44,2 %). Амфипода, мизиды, офиуры можно 

считать характерными объектами питания (37,5–21,1 %). Все остальные 

встреченные в желудках гидробионты — случайные жертвы.

В виртуальном пищевом комке полностью доминируют кумовые 

раки (30,5 %), двустворчатые моллюски (21,6 %) и полихеты (20 %). Ку-

мовые раки, встречающиеся в полтора раза реже двустворчатых моллю-

сков, занимают в объеме виртуального пищевого комка места в полтора 

раза больше, чем полихеты и двустворчатые. Эти три жертвы составляют 

более 70 % его объема. Все они сугубо бентосные, отчасти даже зары-

вающиеся животные. Это подчеркивается частотой доминирования 

именно кумовых раков и полихет. Относительно часто встречающиеся 

амфиподы занимают меньшую часть объема виртуального пищевого 

комка (11,6 %). Остальные жертвы не превышают 4 % его объема.

Можно констатировать, что M. miersi — ярко выраженный бенто-

фаг, питающийся относительно мелкими жертвами. Его можно отнести 

к хищникам-собирателям, что подтверждается большим К
ф
 (4,18), и от-

части к пасущимся хищникам.

Таблица 23

Состав пищи креветки Metapenaeopsis miersi

Объекты питания
Частота 

встречаемости, 
%

Значение 
в виртуальном

пищевом 
комке, %

Частота 
доминирования,

%

Двустворчатые моллюски 74,0 21,6 11,1

Морские ежи 54,8 3,9 —

Кумовые раки 45,1 30,5 27,8

Полихеты 44,2 20,0 22,2

Амфипода 37,5 11,6 5,6

Фораминиферы 36,5 — —

Мизида 25,9 — —

Офиуры 21,1 1,7 —

Детрит 14,4 3,9 —

Остатки рыбы 12,5 — —

Брюхоногие моллюски 11,6 — —

Мшанки 7,7 0,6 —

Щетинкочелюстные 6,7 — —

Крабы 4,8 — —

Креветка 3,8 0,6 —

Гидроидный полип 2,9 — —

Раки-отшельники 1,9 — —

Нематода 1,9 — —

Остракода 0,9 — —

Каракатица 0,9 3,9 —

Неопределенные остатки 0,9 0,6 —

Спикулы губок 2,9 — —

Песок 72,0 1,1 —

Всего желудков 104 14 14

Коэффициент Фроермана 4,18

Частота доминирования, % 66,7
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Parapenaeus longirostris (Lucas 1846)
Parapenaeus longirostris встречается в Средиземном море, а также 

в восточной Атлантике от Кадисского залива до Намибии (18°02′ ю. ш.) 

на глубинах от 50–60 до 500–600 м, но наиболее обычен на кромке 

шельфа, в диапазоне глубин 150–400 м. Предпочитает илистые или 

илисто-песчаные грунты (Буруковский, 1978, 1980, 1982, 1989; Буру-

ковский, Роменский, 1985, 1989; Holthuis,1952, Burukovsky, 1969, 1981; 

Lagardère, 1971; Crosnier, Forest, 1973).

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова отнесли его 

к потребителям инфауны.

Наши материалы были собраны в Кадисском заливе, в водах Марок-

ко (31°06′ с. ш.), Мавритании (21° с. ш.), Сенегала (17–15° с. ш.) и в рай-

оне между устьям рек Кашеу и Шербро (12–07° с. ш.) в рейсах СРТР 

9019 (1963 г.) и СРТР 9086 (1965, 1967 гг.), СРТМ 8015 (1965 г.), СРТМ 

«Маяк» (1964–1965 гг.), БМРТ «Атлант». Объем материала — 285 желуд-

ков с пищей. На первом этапе исследования этого вида мы еще не от-

работали полностью свою методику изучения питания, не научились 

идентифицировать объекты питания по их обрывкам, встречающим-

ся в желудках креветок. Мы тогда использовали методику Турпаевой 

(1953), из-за чего в нашей первой публикации представлены данные 

только по частоте встречаемости пищевых объектов с достаточно гру-

быми их определениями (Burukovsky, 1969). Размеры креветок (пол-

ная длина — от основания рострума до конца тельсона) варьировали 

от 24 до 140 мм.

По таким неполным данным трудно анализировать характер пита-

ния креветки. Ясно, что креветка — преимущественно бентофаг, в чьем 

питании чаще всего встречаются высшие ракообразные, которые пол-

ностью доминируют по этому показателю. Прочие объекты питания 

встречаются значительно реже.

Наиболее полное исследование P. longirostris провел Л. Л. Роменский 

(2001). Он изучал креветок, собранных в 1968–1983 гг., но в основном 

в 1973 г. в южной части ареала, у берегов Анголы и Намибии (05°57′–
17°53′ ю. ш., на глубинах 150–360 м). Им было исследовано 1465 же-

лудков (из них полными были 767). При их обработке использована 

разработанная нами методика (Буруковский, Фроерман, 1974), хотя 

и не в полном объеме. С его разрешения я использовал полученные им 

результаты в данной книге.

В желудках P. longirostris (табл. 24) были обнаружены представители 

10 типов: простейшие, книдарии, кольчатые и круглые черви, мшан-

ки, щетинкочелюстные, членистоногие, моллюски, иглокожие, хор-

довые. Наиболее часто и в больших количествах встречались остатки 

ракообразных и рыб. Как правило, в содержимом желудков отмечены 

Таблица 24

Состав пищи в желудках креветки Parapenaeus longirostris в водах Анголы 
(Роменский, 2001), с дополнениями

Объекты питания
Частота встречаемости, 

%

Значение в вирту-
альном пищевом 

комке, %

Рыба 81,2 37,4

Фораминиферы 77,2 3,1

Ракообразные (всего) 93,8 35,3

Копепода 35,0 1,6

Амфиподы 27,3 6,5

Креветки 21,8 9,7

Крабы 14,9 5,2

Эуфаузииды 14,6 4,6

Танаидацеа 9,6 1,2

Остракоды 4,5 +

Рак-отшельник 3,7 1,9

Мегалопы крабов 1,6 0,2

Галатеиды 1,3 0,8

Кумовые 0,7 +

Изопода 0,3 +

Стереомастис 0,3 0,2

Ротоногие + +

Неопределенные ракообразные 11,9 3,2

Брюхоногие и двустворчатые 52,0 2,7

Полихеты 43,3 11,7

Иглокожие 28,8 1,7

Головоногие 18,0 4,9

Щетинкочелюстные 17,3 0,8

Икринки 15,7 0,5

Книдария 5,5 0,4

Нематоды 2,9 —
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фрагменты нескольких сильно измельченных жертв. Судя по размерам 

мягких тканей и чешуи (0,8–3 мм), позвонков (0,2–0,7 мм) и хруста-

ликов глаз (0,1–0,25 мм) рыб, поедались особи длиной 15–35 мм, что 

составляло 25–35 % длины тела хищника.

Наиболее часто встречались личинки и молодь рыб пелагических се-

мейств Myctophydae Diaphus sp., Lampanictodes sp) и Scombridae (Scomber 

colias)) (мы не исключаем, что это может быть «траловая пища» — РБ), 

донно-придонных рыб из сем. Chlorophtalmidae (Chlorophtalmus sp.), 

Sparidae (Dentex sp.). В полевых условиях Роменский (2001) наблюдал 

яркие живые хроматофоры на покровных тканях чешуек у жертв, что, 

по его мнению, свидетельствовало о поедании креветкой живых особей. 

Нам кажется, что это еще одно подтверждение факта поимки их в тра-

ле. Одновременно в 17 желудках (около 1 %) им были найдены чешуйки 

и мягкие ткани рыб с мицелиями грибов родов Nematocystis и Apodinium — 

обычных сапрофитов разлагающихся тканей. Восстановленные размеры 

этих жертв (59–95 мм, около 80 % длины креветки) были вдвое выше 

обычно встречаемых в желудках, что дало автору возможность обосно-

ванно предположить наличии у данного вида некрофагии.

Ракообразные встречаются в желудках в виде фрагментов карапак-

са, мандибул, клешней и т. п. зарывающихся креветок семейств Pe na-

eidae (Р. longirostris, Solenocera africana), эпибентосных и придонных Pan-

dalidae (Plesionika heterocarpus, P. carinata), зарывающихся Crangonidae 

(Parapontophilus sp.) и реже пелагических Pasiphaeidae (Pasiphaea semi-

spinosa). Размеры съеденных креветок составляли около 25–35 мм (20–

30 % длины тела съевшей их креветки).

В желудках найдены также куски карапаксов и клешней молоди 

крабов, ширина карапакса которых составляла около 5–10 мм (5–12 % 

длины тела хищника). Судя по хорошо сохранившимся мандибулам, 

встречено, по меньшей мере, два вида эуфаузиид. Среди амфипод пре-

обладали донные гаммариды. Восстановленные размеры амфипод со-

ставляли 2,1–4,7 мм (3,5–5,2 % длины креветки). Остатки других донных 

ракообразных (остракоды, кумовые, анизоподы и муниды) были сильно 

измельченными.

Часто вместе со слизистыми остатками эррантных и седентарных 

полихет (куски тела длиной 13–25 мм) находили молодь двустворча-

тых и брюхоногих моллюсков (до 1,5 мм), фораминифер (0,1–1,1 мм) 

и песчинки. Количество целых и разрушенных фораминифер в комке 

колебалось от 1–5 до 85 экз. при преобладании бентосных форм. План-

ктонные Globigerina встречались редко.

Из головоногих моллюсков доминировали остатки придонно-пела-

гических кальмаров семейств Ommastrephidae (Illex coindeti, Todaropsis 

eblanae) и Enoploteuthidae (Abralia veranyi). Они были представлены 

кусками щупалец длиной 2,7–30 мм, чехликами сперматофоров (3,7–

4,8 мм) и кольцами присосок. Восстановленные размеры съеденных 

кальмаров — 20–32 мм (23–30 % длины хищника).

В целом из полихет, моллюсков и фораминифер важную роль в пи-

тании играют лишь первые (см. табл. 24). Транзитные организмы пред-

ставлены диатомеями родов Coscinodiscus и Thalassiosira (диаметр клеток 

0,15–0,20 мм), радиоляриями (0,4–0,8 мм), нематодами (0,4–1,0 мм). 

Встреченные в желудках копеподы (0,4–1,2 мм) активно поедались 

только молодью креветок длиной 20–39 мм. У более крупных особей 

копеподы Oncaea sp., Candacia sp. и редко Pleuromamma sp. были, веро-

ятно, транзитной пищей и встречались целыми или слегка поврежден-

ными.

Судя по рис. 1 статьи Роменского (с. 784), онтогенетическая измен-

чивость питания у P. longirostris из вод Анголы выражена слабо. Роль 

основных объектов питания с увеличением размеров креветки менялась 

незначительно.

Среднее количество пищевых компонентов (коэффициент Фроер-

мана), приходящихся на один полный желудок, равно 3,8. У мальков 

(20–39 мм), мелких (40–49), среднеразмерных (50–89) и крупных (90–

109 мм) креветок среднее число компонентов в желудках постепенно 

снижается от 4,1 до 3,6. Это происходит из-за возрастания в старших 

размерных группах доли креветок с 1–2 жертвами в пищевом комке. 

Доля таких особей растет от группы к группе и составляет 0, 11,3, 17,0 

и 22,1 % соответственно.

По частоте встречаемости (см. табл. 24, у Роменского табл. 1, с. 783) 

среди прочих объектов питания абсолютно доминируют рыба и фора-

Объекты питания
Частота встречаемости, 

%

Значение в вирту-
альном пищевом 

комке, %

Радиолярии 1,4 —

Губки 1,3 +

Мицелий грибов 0,5 +

Диатомовые 0,5 +

Детрит 0,1 0,2

Гидроиды + —

Неопределенные остатки 1,0 0,1

Песчинки 58,0 1,0

Коэффициент Фроермана 4,94

Окончание табл. 24
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миниферы, встречающиеся почти в каждом желудке (81,2 и 77,2 %). 

Однако по своему положению в виртуальном пищевом комке они диа-

метрально противоположны. Доля рыбы составляет 37,4, а форамини-

фер — 3,1 %. Но считать последних случайным, спутниковым, компо-

нентом пищевого комка вряд ли можно, так как частота их встречае-

мости заметно превышает таковую песчинок (58,0 %) в полтора раза, 

а долю в объеме пищевого комка — в 3 раза. Следовательно, форами-

ниферы могут играть в питании P. longirostris какую-то специфическую 

роль. Роменский (2001) полагал, что они — один из источников каль-

ция. Возможно, он и прав, так как брюхоногие и двустворчатые, по ча-

стоте встречаемости следующие за фораминиферами (52,0 %), занимают 

в объеме пищевого комка всего 2,7 %.

Ракообразные встречаются практически в каждом желудке (93,8 %), 

но среди них (по направлению уменьшения частоты встречаемости) 

доминируют копеподы, амфиподы и креветки (35,0, 27,3 и 21,8 % соот-

ветственно) — в два-два с лишним раз реже, чем рыба и фораминиферы. 

Но заметное место в объеме виртуального комка занимают амфиподы 

и креветки, а также в полтора-два раза реже встречающиеся крабы и эу-

фаузииды. Ракообразные составляют 35,3 % от объема пищевого комка, 

немногим уступая рыбе.

Третье место занимают полихеты, по частоте встречаемости близкие 

к моллюскам, но занимающие 11,7 % от объема виртуального пищевого 

комка. Именно эти три группы — рыбы, высшие ракообразные и по-

лихеты, составляющие 84,4 % от объема виртуального пищевого комка, 

служат основной пищей P. longirostris. Все остальные объекты питания 

можно считать случайными.

Судя по данным Роменского (2001), пищевые комки креветки очень 

«чистые»: ЧВ детрита всего лишь 0,1 %. Для вида-бентофага, обитающе-

го на илистых и песчано-илистых грунтах, это не совсем обычно. Тем 

более учитывая, какое значение в пище имеют полихеты и как часто 

в желудках попадаются песчинки.

Коэффициент Фроермана у P. longirostris — один из самых высоких 

из известных нам у креветок. Он достигает 4,9. Даже если из расчета 

автора убрать такие компоненты пищевого комка, как радиолярии, диа-

томовые водоросли, мицелии грибов, которые служат креветке транзит-

ными или попутными пищевыми объектами, коэффициент все равно 

будет больше 4-х. Это говорит о том, что P. longirostris — ярко выражен-

ный хищник-собиратель. Однако заметную роль в его питании должна 

играть некрофагия.

Роменский (2001) сообщает, что креветка служит важным объектом 

питания для некоторых рыб Анголы и Намибии. На глубинах 50–360 м P. 

longirostris встречался в питании донно-придонноых рыб: Chlorophtalmus 

atlanticus длиной 17–19 см (с частотой встречаемости 15 %), Dentex 

macrophtalmus длиной 20–31 см, ЧВ 6 % и D. angolensis длиной 22–27 см 

(с частотой встречаемости 4 %), Umbrina canariensis длиной, 15–42 см 

(ЧВ 3,5 %) и Merluccius polli длиной 18–25 (частота встречаемсти 2 %). 

Отмечен P. longirostris в желудках и тяготеющих к мезопелагическому об-

разу жизни Synagrops microlepis (ЧВ 12–16,2 %) и Trichiurus lepturus (почти 

в каждом желудке). В дополнение к тому, что пишет Роменский (2001), 

нужно отметить, что мы этот вид встречали в водах Гвинеи-Бисау в пи-

тании донных Latirus semifasciatus и Brotula barbata. У побережья Анголы 

она одновременно служит излюбленной пищей короткоперого кальма-

ра (Illex coindeti), образующего днем придонные скопления на глубинах 

150–300 м.

Можно констатировать, что P. longirostris — хищник-бентофаг и от-

части некрофаг. Его главными объектами питания служат личинки и мо-

лодь рыб, ракообразные (креветки, эуфаузииды, крабы и амфиподы), 

второстепенными — полихеты, а остальные жертвы могут быть отнесены 

в разряд случайных. По способу добывания пищи это хорошо выражен-

ный хищник-собиратель.

Семейство Solenoceridae

Solenocera africana Stebbing 1917
Solenocera africana — обычная креветка западноафриканских вод, 

ярко выраженный зарывающийся вид. Видоизмененные в сифоны ан-

теннулы позволяют ему, по-видимому, долгое время находиться в грунте, 

как было показано для викариирущей S. membranacea (Heegaard, l967). 

Известны, однако, ее одиночные находки в пелагических орудиях лова 

на горизонтах 25–100 м, правда, без указания, над какими глубинами 

она была поймана (Kensley, 2006). Встречается в районе от Западной Са-

хары (Буруковский,1982б) до Южной Африки (банка Агульяс), и даже 

в Юго-Восточной Африке — Кронье, Форест, 1973; Kensley, 2006). Оби-

тает на глубинах 30–500 м, но чаще всего 200–380 м, то есть это обита-

тель шельфа и его кромки.

Наши материалы были собраны в водах Сенегала (15°15′ с. ш., 16°57′ 
з. д.) на глубине около 50 м (дата и название судна не сохранились), 

а также в рейсе научно-поискового БМРТ «Эврика» 26–28.01.1983 г. 

в водах Намибии (19°17′–20°04′ ю. ш., 11°40′–11°59′ в. д., на глубине 

330–340 м. Общий объем материала ― 290 желудков с пищей, из них 

154 полные. Длина тела креветок 20–77 мм.

Судя по форме остатков в желудках, хищник (табл. 25, 26). Так, 

полихеты, среди которых преобладают эррантные длиной 20–23 мм, 

попадались до 14–16 экз. в одном желудке. На них, как показали на-

блюдения в аквариуме (Heegaard, 1967), креветка ведет целенаправлен-

ную охоту. Остатки рыб представлены чешуей (1–2 мм), косточками, 
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хрусталиками и отолитами, которые иногда достигают 20–40 % объема 

пищевого комка.

Главным объектом питания служат полихеты (см. табл. 25). Им со-

путствуют креветки и рыба. Остальные объекты питания встречаются 

редко.

Состав пищи S. africana варьирует от района к району и в процессе 

онтогенеза. Вероятно, наблюдается примерно то же самое, что мы опи-

сывали у Farfantepenaeus notialis (см. выше), когда второстепенный объект 

Таблица 25

Состав пищи Solenocera africana в Юго-восточной Атлантике

Объекты писания
Частота встречаемости,

%
Виртуальный

пищевой комок, %

Фораминиферы 68,9 1

Полихеты 64,4 74

Иглокожие 57,0 2

Рыба 57,0 6

Брюхоногие моллюски 37,0 5

Амфиподы, изоподы 34,8 1

Десятиногие раки 11,1 6

Двустворчатые моллюски 33,3 1

Лопатоногие 5,9 —

Копепода 5,2 —

Кумовые 3,7 —

Мизиды 1,5 —

Неопределенные ракообразные 1,5 —

Головоногие моллюски 7,4 2

Радиолярии 8,1 —

Нематода 3,7 —

Икра 7,4 —

Неопределенные остатки 14,8 1

Песок 65,3 1

Всего желудков 135 63

Коэффициент Фроермана 2,87

Таблица 26

Состав пищи Solenocera africana из района Сенегала (15°15′ с. ш., 16°57′ з. д.)

Объекты питания

Креветки до 49 мм
Креветки 50 мм и более

мм и более

Частота 
встречаемо-

сти, %

Виртуаль-
ный

пищевой 
комок, %

Частота 
встречаемо-

сти, %

Виртуаль-
ный

пищевой 
комок, %

Полихеты 10,7 7,8 67,5 55,2

Остракода 62,6 51,5 7,0 2,1

Амфиподы 19,6 12,4 20,9 9,6

Иглокожие 18,8 7,2 2,3 2,9.

Креветки 7,2 2,4 18,6 11,9

Крабы 8,0 8,2 2,3 0,4

Эуфаузиида 0,9 1,2 9,3 8,3

Копепода 5,3 0,7 2 3 —

Фораминиферы 0,9 0,3 39,6 2,9

Двустворчатые моллюски 7,2 1.0 20,9 2,9

Брюхоногие моллюски 1,8 0,1 4,7 0,4

Головоногие моллюски 0,9 1,2 — —

Рыба 15,2 2,4 9,3 1,3

Неопределенные остатки 5,3 1,6 11,6 2,1

Паразитические

черви
1.8 — — —

Песок 11,6 1,9 2,3 —

Всего желудков 112 67 43 24

Коэф. Фроермана 1,66 2,53

питания, в связи с повышением его доступности для хищника, начинает 

полностью доминировать в его пищевом комке.

Именно это и наблюдается, например, при анализе состава пищи 

у креветок из района Сенегала, пойманных на глубине 50 м, т. е. у верх-
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ней границы обитания вида (табл. 26). У креветок с длиной тела менее 

50 мм и по встречаемости, и по значению в объеме пищевого комка 

доминируют остракоды (51,5 %).

У многих желудок буквально набит десятками остракод, которые 

в других районах регулярно встречаются в желудках креветки, но никог-

да в таких количествах отмечены не бывают. К
Ф

 у мелких особей равен 

1,66. Можно считать, что молодь скорее ведет себя как пасущийся хищ-

ник. Более крупные креветки, хотя и питаются остракодами, в первую 

очередь предпочитают им полихет (55,2 %). Сменяются с увеличени-

ем размеров тела и дополнительные объекты питания. У более мелких 

особей это амфиподы (12,4 % объема пищевого комка), а у крупных — 

креветки (11,9 %). В остальном спектр питания не слишком разнится 

с тем, что мы наблюдали в Юго-Восточной Атлантике. Сходны у них 

и К
Ф

 (2,66 и 2,53 соответственно), что говорит о сдвиге их к страте-

гии питания хищника-собирателя. Судя по наблюдениям Хеегаарда 

(Heegaard, I967) в аквариуме за охотничьим поведением близкого вида 

S. membranacea, который демонстрирует способ охоты, типичный для 

хищника-собирателя, и исходя из их морфологического сходства (они 

различимы с трудом), по типу питания взрослые особи S. africana тоже 

хищники-собиратели.

Мелкие амфиподы (1,5–4,5 мм) попадались целиком, однако их доля 

в пищевом комке не превышала 10–20 %. Остатки креветок (кусочки 

антенн, плеопод, обломки клешней) могли заполнять желудок, состав-

ляя 100 % его объема. Среди них были обнаружены остатки Parapenaeus 

longirostris. Головоногие, представленные роговыми чехлами присосок 

или кусочками щупалец (размерами до 3 мм) встречаются редко, но мо-

гут составлять до 30–40 % пищевого комка. Обнаружены остатки Sepia 

elegans и Illex coindeti. Это, соответственно, донный и придонный виды.

Следовательно, S. africana — хищник-бентофаг, питающийся преи-

мущественно полихетами. Вероятно, не чужда она и некрофагии, о чем 

говорят находки в ее желудках головоногих и остатков таких более круп-

ных, чем она, креветок, как Parapenaeus longirostris.

Сама креветка в районе Гвинея-Бисау встречалась в желудках таких 

типично донных рыб, как Raja montagui (Rajidae), Umbrina canariensis 

(Umbridae), Priacathus arenatus (Priacanthidae) и Brotula barbata (Bro-

tulidae).

Solenocera membranacea (Risso 1816)
Solenocera membranacea очень близка к предыдущему виду. По Хее-

гаарду (Heegaard, 1967) — это зарывающаяся форма.

Обитает в Средиземном море и Атлантике от Ирландского шельфа 

до Рас-Нуадибу у Африки на глубинах от 50 до 550 м. Характерный вид 

таксоцена кромки шельфа. (Lagardère, 1971, Буруковский 1980, 1982).

Питание этого вида исследовано Лагардером (Lagardère, 1977) в Би-

скайском заливе. К сожалению, Лагардер приводит лишь сведения 

о том, сколько раз был встречен данный компонент пищевого комка. 

В его работе по питанию этого вида в водах Марокко (Лагардер, 1972) 

приводится, в скольких желудках он был встречен. Это позволило нам 

рассчитать частоту встречаемости, и сравнить ее с нашими данными. 

К сожалению, в работе о питании S. membranacea Бискайского залива 

нет и этого. Сам автор делает вывод, что она предпочитает полихет (осо-

бенно из семейств Glyceridae, Nephtidae и Spionidae), амфипод, остракод 

и моллюсков (двустворчатых и заднежаберных).

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова отнесли этот 

вид к потребителям инфауны.

Наши данные получены из районов Южной Ирландии и Марокко 

(табл. 27). Несмотря на некоторые отличия, которые, вероятно, вызваны 

Таблица 27

Состав пищи у креветки Solenocera membranacea

Объекты Встречаемость, %
Виртуальный

пищевой
комок, %

Полнхеты 50,9 31,7

Фораминиферы 34,5 1,9

Амфиподы и изоподы 22,2 17,6

Головоногие моллюски 21,3 22,9

Эуфаузииды 13,0 6,6

Иглокожие 16,7 4,9

Двустворчатые моллюски 13,0 2,9

Рыба 5,5 4,6

Креветки 4,6 2,7

Раковина птеропод 0,9 —

Диатомовые 0,9 —

Копепода 0,9 —

Неопред, остатки 7,4 0,7

Паразиты 18,5 3,5

Детрит 0,9 —

Песок 1,8 —

Всего вскрыто желудков 108 41

Коэффициент Фроермана 2,12
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разницей в размерном составе креветок и тем, что они были собраны 

в разных районах, здесь тоже доминируют полихеты как по ЧВ (50,9 %), 

так и по значению в объеме пищевого комка (31,7 %). Им сопутствуют 

головоногие (соответственно 21,3 и 22,9 %), которые Лагардером во-

обще не встречены в желудках S. membranacea Бискайского залива. И в 

районе Ирландии, и у Марокко креветкой регулярно поедалась молодь 

кальмаров из семейства Ommastrephidae. В одном желудке было найде-

но, например, целое щупальце длиной 48 мм (не исключено, правда, что 

это результат так называемого «тралового питания»). С головоногими 

сравнимы по значению в пище амфиподы и изоподы (17,6 % в объеме 

пищевого комка). Остальные компоненты резко уступают перечислен-

ным трем, будучи второстепенной и случайной пищей. Следовательно, 

как и предыдущий вид, S. membranacea — хищник-бентофаг, потребля-

ющий в первую очередь полихет; по типу охоты она, no-видимому, тоже 

очень близок к предыдущему, то есть с некоторыми оговорками может 

быть отнесена к хищникам-собирателям. Как и предыдущий вид, на нем 

лежит отпечаток более узкой специализации к питанию полихетами.

Семейство Sicyonidae

Sicyonia galeata Holthuis 1952
Sicyonia galeata — типичный зарывающийся вид. Об этом свиде-

тельствует форма тела, почти треугольное в поперечнике, укороченные 

крепкие переоподы, маленькие плеоподы, очень короткий рострум. Это 

подтверждается и нашими наблюдениями за ним в аквариуме на борту 

судна. Креветка с легкостью зарывается даже в песчаный грунт.

S. galeata — эндемик тропической западной Африки, встречается 

от Западной Сахары до Анголы (Хольтхойс, 1951, Ribeiro, I970, Perez 

Farfante, Kensley, 1997; Буруковский, 1982), обитает в верхней части 

шельфа на глубинах не более 50 м.

Материал был собран в рейсах СРТМ 1246 «Прогноз» в водах Гвинеи-

Бисау (30.03.1977 г., координаты и глубина места отсутствуют) и РТМ 

«Белогорск» в водах Либерии (16.01.1981 г., 6°48′ с. ш., 11°27′ з. д., на глу-

бине 26 м). Размеры креветок (длина тела) колебались от 18 до 62 мм, 

самцы — 25–49 мм. В нашем распоряжении было 60 желудков с пищей, 

среди которых оказалось лишь 10 полных (табл. 28).

Компоненты пищи в основном были представлены скелетными 

остатками. Только ракообразные присутствовали в желудке в виде ку-

сочков панциря и конечностей. Это чрезвычайно затруднило идентифи-

кацию жертв. Учет количества гастропод облегчался тем, что в желудках 

попадались их оперкулюмы (крышечки раковины). Их форма позволи-

ла установить, что они принадлежали моллюскам из семейств Bursidae 

и Naticidae. Последние абсолютно преобладали по числу видов (1 вид 

Таблица 28

Состав пищи у креветки Sicyonia galeata

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %
Значение в пи-

щевом комке, %
Частота доми-
нирования, %

Полихета 48,3 8,0 —

Брюхоногие моллюски 46,7 16,0 —

Двустворчатые моллюски 45,0 5,0 —

Амфипода 28,3 7,0 —

Детрит 21,7 2,0 —

Фораминиферы 20,0 — —

Краб 18,3 21,0 20,0

Рыба 18,3 — —

Креветка 15,0 6,0 10,0

Офиура 15,0 2,0 —

Копепода 13,3 6,0 10,0

Калианасса 13,3 — —

Щетинкочелюстные 10,0 — —

Остракода 10,0 — —

Рак-отшельник 8,3 4,0 —

Нематода 6,7 — —

Гидроидный полип 3,3 — —

Растительные остатки 3,3 8,0 10,0

Пикногонида 1,7 — —

Лопатоногий моллюск 1,7 — —

Неопределенные остатки 8,3 5,0 —

Иглы морского ежа 51,7 1,0 —

Песчинки 71,7 9,0 —

Всего желудков 60 10

Коэффициент Фроермана 3,55
Частота доми-

нирования
50,0
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из Bursidae, 4–5 — из Naticidae), но количественно доминировали пер-

вые. Число оперкулюмов в пищевом комке варьировало от одного до 15. 

Они имели размеры 0,5–0,9 мм, то есть это были ювенильные особи. 

Полихеты были представлены преимущественно обрывками эррант-

ных форм. Их количество варьировало от одного до восьми экземпля-

ров, судя по количеству псевдочелюстных пластинок этих животных. 

Измерить полихет не удалось, так как это были обрывки. Остракоды 

встречались как поодиночке, так и по несколько рачков (до 10 экз.), 

длина их 0,3–1,1 мм.

В желудках S. galeata по частоте встречаемости (табл. 28) на первом 

месте стоят полихеты, брюхоногие и двустворчатые моллюски (соот-

ветственно 48,3, 46,7 и 45,0 %). Чаще всего попадающиеся песчинки 

и вместе с ними обломки игл морских ежей (71,7 и 51,7 % соответствен-

но) мы не отнесли к пищевым объектам. На четвертом месте находятся 

амфиподы (28,3 %). Их количество достигало иногда до 20 экз.

Значение отдельных пищевых объектов в виртуальном пищевом 

комке оценить трудно из-за малого количества исследованных полных 

желудков. Это относится и к оценке уровня доминирования каких-либо 

жертв в пищевых комках. Можно лишь констатировать, что основные 

пищевые объекты S. galeata — бентосные животные. Среди второсте-

пенных объектов питания тоже полностью преобладают бентосные ор-

ганизмы. Несколько раз полные желудки были заполнены остатками 

очень мелкого рачка (видимо, постличинкой) из неполнохвостых раков 

(Calianassidae) — не просто бентосного, а довольно глубоко зарываю-

щегося норного ракообразного. К зарывающимся формам относятся 

и съеденные креветки из сем. Crangonidae (Philocheras bidens?) длиной 

примерно 5–7 мм). Следовательно, S. galeata бентофаг, питающийся 

в основном мелкими полихетами и молодью моллюсков, а также других 

бентосных животных. По способу добывания пищи это, видимо, хищ-

ник-собиратель (об этом говорит величина К
ф
, равная

 
3,55), и отчасти 

пасущийся хищник. Последнее подтверждается довольно большим ко-

личеством однородных и относительно мелких жертв в одном пищевом 

комке.

Креветка встречалась в питании донной рыбы Dactylopterus volytans 

(Dactylopteridae).

б) Дополнение к разделу о составе пищи 
зарывающихся креветок

К сожалению, западноафриканские зарывающиеся креветки из дру-

гих таксономических групп (семейства Processidae и Crangonidae) по-

падались в траловых уловах настолько редко и в таких небольших ко-

личествах, что по содержимому их желудков дать им уверенную трофи-

ческую характеристику не удалось (Буруковский, 2009). Поэтому мы 

привлекли данные по составу пищи зарывающейся креветки Crangon 

crangon, обитающей в бореально-арктической зоне северо-восточной 

Атлантики (Буруковский, Трунова, 2007; Буруковский, 2009).

Нами было исследовано 1536 желудков, из которых в 1011 была 

пища, а 416 были полными. Они принадлежали креветкам от ювениль-

ных до взрослых крупных особей. Поэтому мы смогли установить, что 

C. crangon на разных этапах онтогенеза демонстрирует разные стратегии 

питания. Он начинает как пасущийся хищник, питающийся мейобен-

тосными организмами, преимущественно веслоногими рачками из от-

ряда Harpacticoida. Затем он становится хищником-собирателем на про-

тяжении большей части жизни. А самые крупные особи ведут себя 

как нападающие хищники. В течение всего этого времени C. crangon 

не пренебрегает некрофагией. Но все же основная стратегия питания, 

характерная для этого вида, — стратегия хищника собирателя. Об этом 

свидетельствует и суммарное распределение частот встречаемости раз-

личных порций пищи у этого вида (рис. 52).

Подводя итог обсуждению трофических предпочтений зарывающих-

ся креветок западноафриканских вод, можно заключить следующее.

1. Большинство зарывающихся креветок — шельфовые виды. Лишь 

три из них обитают и на шельфе, и захватывают в своем батиметри-

ческом распределении его кромку (Parapenaeus longirostris, Solenocera 

membranacea, S. africana).

2. Стратегия питания хищника-собирателя — трофическая доми-

нанта зарывающихся креветок независимо от таксономического ста-

туса и климатической зоны. Основными их жертвами служат высшие 

ракообразные, полихеты, моллюски, рыбы и иглокожие, то есть самые 

массовые представители бентоса. Одновременно мелкие виды демон-

стрируют специализацию к использованию в пищу определенных групп 

беспозвоночных. Например, полихет (Solenocera spp.), мелких гастропод 

(Metapenaeopsis miersi).

в) Креветки, живущие в укрытиях

Семейство Alpheidae

К сожалению, из всех западноафриканских креветок, живущих 

в укрытиях, нам оказались доступными только представители семей-

ства Alpheidae, а из этого семейства — только два вида из рода Alpheus, 

к тому же в ничтожных количествах (см. ниже). Поэтому мы вынуждены 

будем тоже дополнительно привлекать наши и литературные данные 

по креветкам этого рода из других регионов.
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Alpheus glaber (Olivi 1792)
Alpheus glaber — средиземноморско-лузитанский вид, обитающией 

в северо-восточной Атлантике от побережий Ирландии и Англии, Би-

скайского залива, до Марокко. В водах Марокко довольно обычен, хоть 

и малочисленен, между Танжером и мысом Агадир. Обитает на илистых 

грунтах терригенного происхождения на глубинах от 50 до 450, но обыч-

но до 220 м (Zariquiey Alvarez, 1968; Lagardère, 1971; Буруковский, 1980; 

Anker, 2001).

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова отнесли его 

к потребителям отложенного материала («deposit» — детрита?). Это за-

ключение авторы привели в общей таблице без каких-либо комментари-

ев. Непонятно, сколько креветок было исследовано, и что, в конечном 

итоге, было обнаружено в желудках.

Как и многие другие виды, живущие в укрытиях, A. glaber плохо 

доступен для тралящих орудий лова. Поэтому мы смогли исследовать 

содержимое лишь двух желудков, принадлежавших самцам с длиной 

тела 33 и 29 мм. Материалы были собраны в рейсе НИС «Белогорск» 

01.06.1978 г., 29°48′2 с. ш., 10°16′ з. д. (на глубине между 50 и 100 м).

В одном из желудков (полном) 70 % его объема действительно состав-

лял детрит с многочисленными спикулами губок и непонятными спи-

кулообразными предметами. Мы предположили, что это все вместе — 

остатки съеденной кремне-роговой губки. 20 % объема были заняты 

многочисленными донными фораминиферами, и 10 % — песчинками. 

Во втором (полупустом) желудке мы обнаружили десятки фораминифер 

и песчинки.

То, что A. glaber — бентофаг, несомненно. Но относить его к детри-

тофагам мы бы пока остереглись.

Alpheus macrocheles (Hailstone 1835)
Alpheus macrocheles — амфиатлантический вид, в западной Атлантике 

обитающий у Антильских о-вов, а в восточной — от Англии до Анголы 

и Намибии, а также в Средиземном море. Найден также у о-ва Святая 

Елена. Живет в губках, образующих пленки на камнях, среди ризои-

дов водорослей или на грубопесчаных и ракушечных, а также илистых 

грунтах, богатых фораминиферами. Обитает на глубинах от уреза воды 

до 50–100 м, у о-вов Зеленого Мыса даже до 185 м, но обычен в прилив-

ной зоне (Holthuis, 1952; Zariquiey Alvarez, 1968; Lagardère, 1971; Crosnier, 

Forest, 1973; Anker, 2001).

Нам удалось исследовать содержимое единственного желудка, при-

надлежавшего самцу длиной 24 мм. Он был пойман в рейсе НИС «Бе-

логорск» в водах Сьерра-Леоне (18.02.1981 г., 07°03′1 с. ш., 12°15′ з. д., 

глубина 93–98 м). В желудке были обнаружены обрывки рыбной чешуи, 

щетинки щетинкочелюстных, обрывки 4–5 копепод и брюхоногий мол-

люск с оперкулюмом диаметром 0,7 мм.

В районе Гвинеи-Бисау был найден в желудках Pseudotholitus typus 

(Sciaenidae).

г) Краткая характеристика питания 
некоторых других креветок из рода Alpheus

Alpheus cf. longiforceps (Hayashi et Nagata 2002)
Вид Alpheus longiforceps Hayashi et Nagata 2002 относится к обширно-

му семейству Alpheidae, насчитывающему 47 родов с 663 видами, 286 

из которых — это род Alpheus (De Grave, Fransen, 2011). Креветки были 

собраны И. Н. Мариным (Институт проблем экологии и эволюции име-

ни А. Н. Северцова РАН) в сентябре–ноябре 2004 г., в июле–ноябре 

2005 г. и в апреле–декабре 2006 г. Общее количество — 44 экземпляра 

(40 самцов и четыре самки). Все желудки содержали пищу, а 25 желуд-

ков были полными.

Длина карапакса варьирует от 12,1 до 29,1 мм, общая длина тела — 

от 43,1 до 77,5 мм (у самцов — от 12,1 до 29,1 и от 43,1 до 77,5 мм; у са-

мок — от 22,8 до 26,9 мм и от 61,2 до 67,4 мм соответственно). Более 

70 % креветок имели длину тела 55–65 мм.

Самки (четыре экз.) по размерам сопоставимы с самцами групп 

60–64 мм и 65–69 мм. Они имели гонады в IV стадии зрелости. У од-

ной из них с длиной карапакса 22,9 мм на плеоподах были обнаружены 

2127 яиц диаметром 0,45–0,55 мм. Следовательно, это только взрослая 

части населения A. cf. longiforceps залива Нячанг.

Песчинки (0,14–1,6 мм) встречались почти в каждом желудке: пре-

обладали песчинки размером 0,7–0,9 мм, относящиеся к категории 

крупных песков (0,5–1 мм) (Петелин, 1967). Их количество варьировало 

от нуля до нескольких десятков в одном желудке. Детрит представлял 

собой серо-коричневую массу. В капле воды она приобретала хлопье-

видную структуру. Фораминиферы встречались как единично, так и на-

считывая десятки экземпляров. Среди них абсолютно преобладал один 

вид из семейства Rotaliidae. Они, как правило, были разрушены в той 

или иной степени, но не менее половины их были совершенно целыми, 

т. е. они были съедены живыми. Размеры фораминифер варьировали 

от 0,5 до 2,6 мм. Наблюдается слабая связь между размерами креветки 

и диаметром фораминифер. У креветок с менее 60 мм общей длины тела 

преобладали фораминиферы диаметром 0,7–0,9, а у более крупных — 

1,1–1,9 мм.

Двустворчатые моллюски были встречены в желудках как целыми, 

так и в виде осколков (последний вариант чаще). Размеры целых ра-
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ковин моллюсков 0,3–3,7 мм, гастропод — 1,3–2,8 мм. Количество 

моллюсков в желудках не превышало 4–5 экз. Это была, как правило, 

молодь, по размерам сравнимая со съеденными фораминиферами.

Останки других животных (креветки, крабы, рыба) встречались в же-

лудке в виде отдельных кусков, по форме которых можно судить о том, 

что они были съедены живыми. Съеденные креветки преимуществен-

но относились к донным представителям семейства Penaeidae, в одном 

случае — к семейству Alpheidae. Длина тела съеденной альфеиды была 

равна 10 мм, что составило около 15 % длины креветки, которая съела 

её. Среди полихет преобладали эррантные формы, хотя попадались и се-

дентарные, которые, судя по форме щетинок, относились к семейству 

Spionidae. Размеры фрагментов были равны 1,9–5,6 мм.

По частоте встречаемости в желудках доминирует детрит, находимый 

практически в каждом желудке (79,5 %). За ним следуют Bivalvia (59,1 %). 

Креветки (52,3 %), Gastropoda (50 %) и фораминиферы (40,9 %) попада-

ются в каждом втором желудке. Их можно отнести к наиболее обычной 

пище. Полихеты (29,5 %) и офиуры (22,7 %), присутствующие в каждом 

четвертом желудке, можно считать второстепенными объектами пита-

ния. С одной стороны, рыба (11,4 %), а с другой — Copepoda (6,8 %), 

вероятно, редкая или эпизодически встречающаяся добыча. Веслоно-

гие раки, возможно, попали в желудки креветок A. cf. longiforceps вместе 

со съеденными ею жертвами и могут быть отнесены к транзитным объек-

там питания (Нигматуллин, Топорова, 1982). Все остальные — большая 

группа случайных пищевых объектов, таких как Amphipoda, Tanaidacea, 

немертина, книдарии (представленные малочисленными книдоциста-

ми), краб, Ostracoda (все встречены по одному разу — 2,3 %). Песок — 

непищевой компонент — попадается в каждом втором желудке (45,5 %), 

но в виртуальном пищевом комке составляет лишь 2,8 %, а следователь-

но, поступает в него случайно вместе с другими пищевыми объектами.

При анализе состава виртуального пищевого комка и учете данных 

по частоте доминирования соотношение пищевых объектов становится 

иным. Ранее отмеченный лидер — детрит — отходит на второй план. Он 

занимает 21,2 % объема пищевого комка, а частота его доминирования 

в пищевых комках, равная всего 8 %, свидетельствует о том, что он ред-

ко составляет более половины объема желудков конкретных особей. 

На первое место выходят креветки, остатки которых занимают треть 

объема виртуального комка (32,0 %) при высокой частоте доминиро-

вания (24 %). Доля фораминифер меньше, чем у детрита (18,0 %), зато 

ЧД достигает 20 %, что в 2,5 раза больше, чем у детрита. Следовательно, 

у большинства исследованных креветок детрит, креветки, форамини-

феры и двустворчатые моллюски в сумме составляют почти 80 % объема 

пищевого комка. Все остальные пищевые объекты играют второсте-

пенную роль.

Можно заключить, что A. cf. longiforceps плотоядная креветка, Глав-

ные объекты питания взрослых особей — бентосные креветки и фора-

миниферы. Детрит, вероятно, побочный компонент пищевых комков 

и попутный источник энергии.

Все объекты питания этого вида — бентосные животные. Можно 

утверждать, что A. cf. longiforceps — бентофаг, питающийся в первую оче-

редь фораминиферами, креветками и моллюсками. Коэффициент Фро-

ермана равен 3,41, т. е. в каждом исследованном желудке находилось 

три-четыре пищевых объекта. Следовательно, по способу добывания 

пищи A. cf. longiforceps — хищник-собиратель, а по отношению к фо-

раминиферам он ведет себя как пасущийся хищник. Вероятно, они — 

спорадический объект питания.

Ниже мы приводим данные по питанию альфеусов, почерпнутые 

из литературных источников. К сожалению, состав пищи у креветок 

семейства Alpheidae изучен очень слабо. Это, видимо, объясняется тем, 

что большинство видов семейства не образуют плотных поселений и их 

убежища труднодоступны. Среди них обнаруживают большое количе-

ство видов-двойников. По этим причинам изучение альфеид до сих пор 

наталкивается на серьезные препятствие из-за проблем с их иденти-

фикацией. Первостепенное значение при их исследовании придается, 

кроме морфологии, окраске, поведению, образу жизни и проблемам 

симбиоза. В самом полном на сегодняшний день обзоре систематики 

и экологии креветок этого таксона (Anker, 2001) содержатся отрывочные 

сведения о питании отдельных видов, в том числе полученные при на-

блюдениях за поведением креветок в аквариуме.

A. brevicristatus (De Haan 1849) и A. schmitti Chace 1972 — травояд-

ные креветки. Первый, обитатель сублиторальных биоценозов дву-

створчатых моллюсков и морских ежей западной части Тихого океана 

в районе от российского Дальнего Востока до Северной Австралии. 

Он питается детритом и мертвой растительностью (молодь креветок) 

или листьями зостеры (взрослые особи). Второй вид, живущий в норах 

и полостях, проделанных в мертвых кораллах Мексиканского залива 

и прилегающих вод, по наблюдениям в аквариуме, захватывают куски 

водорослей клешнями переопод 2, подносимых к отверстию их убе-

жищ. Однако результаты наблюдений в аквариуме нельзя считать пол-

ностью адекватными поведению вида в естественных условиях (Anker, 

2001).

A. edwardsii (Audouin 1826) — типичный индо-вестпацифический 

вид, обитающий на жестких, предпочтительно гравийных, грунтах 

с малым количеством ила, на литорали и сублиторали до глубины 36 м. 

В желудках, наряду с бурыми водорослями (например, Sphacelaria), выс-

шими растениями и диатомовыми, встречаются амфиподы, форами-

ниферы и некоторые другие бентосные беспозвоночные (Anker, 2001).
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A. richardsoni Yaldwyn 1971, известный из Индо-Вестпацифики от Ко-

реи до Австралии, Тасмании и Новой Зеландии, обитает в манграх 

и на илистых литоралях, в том числе в районах эстуариев и даже в со-

лоноватых водах. Предельная глубина обитания — 22–24 м. В желудках 

этого вида найдена зостера наряду с фораминиферами, полихетами, не-

многочисленными моллюсками и различными ракообразными (Anker, 

2001).

A. heterochaelis Say 1818 — западноатлантический вид, встречающийся 

у побережья США от Северной Каролины до юга Флориды, в Мексикан-

ском заливе и далее до Бразилии. Встречается на глубинах от литорали 

до 30 м, но чаще всего до 10 м. В дневное время прячется среди камней 

или ракушечника, обычен на устричных банках, на мелководьях — сре-

ди морской травы. Питается мелкими морскими животными (червями, 

ракообразными, моллюсками и мелкой рыбой). Может питаться водо-

рослями, но это наблюдалось лишь в лабораторных условиях. Хищник-

засадчик: подкарауливает добычу, убивая или оглушая ее затем струей 

воды, создаваемой при щелчке большой клешни (Ratliff, 2014).

A. californiensis Holmes 1900 встречается в бухтах штата Калифорния 

(США) и Калифорнийского залива (Мексика), где он обитает на или-

стых литоралях, — настоящий хищник-засадчик. Он нападает на гоби-

идных рыб: мелкую Clevelandia ios и молодь Gillichthys mirabilis. Креветка 

внезапно оглушает жертву, попавшую в зону ее досягаемости, и затаски-

вает ее в свою норку. Иногда жертва захватывается меньшей клешней 

и убивается «пистолетным когтем» второй клешни (Anker, 2001).

A. macellarius Chace 1988 известен лишь с Филиппинских островов, 

где считается вездесущим обитателем зарослей морской травы (Thalassia 

hemprichii и Cymodocea rotundata). Образует ассоциацию с двумя видами 

гобиидных рыб (Cryptocentrus octafasciatus и C. singapurensis) (Palomar et 

al., 2004). В желудках креветок были обнаружены микроскопические 

водоросли, в том числе диатомовые, остатки упомянутых выше видов 

морской травы, черви, ракообразные, простейшие, спикулы и неиден-

тифицированное органическое вещество («unidentified organic matter»), 

которое по изотопному составу углерода близко к морской траве. Остат-

ки морской травы и упомянутой выше органики встречались в каждом 

желудке и доминировали в 46 % из них. Авторы высказывают предпо-

ложение, ссылаясь на аналогичные наблюдения других исследователей, 

что A. macellarius демонстрирует так называемый «biological gardening» 

(буквально «биологическое садоводство»): обрывки листьев морской 

травы альфеусы затаскивают в свои норы, где они, разлагаясь, стано-

вятся питательной средой для микроорганизмов. Последние, вместе 

с водорослямии и простейшими — эпифитами морской травы, и служат 

главным источником органики для креветок. Некоторую незначитель-

ную роль в их питании играют и беспозвоночные (Palomar et al., 2004). 

Такой тип питания можно, вероятно, условно назвать «тепличной» де-

тритофагией.

Даже такие краткие и поверхностные характеристики питания позво-

ляют убедиться в том, что все исследованные креветки рода — бентофа-

ги. Но по составу пищи среди них обнаруживается вся гамма переходов 

от облигатных травоядных и таких неспециализированных хищников, 

как хищники-собиратели (Буруковский, 2009) до нападающих хищни-

ков и «тепличных» детритофагов.

Это, несомненно, следствие того, что понятие «укрытие» охватыва-

ет огромное разнообразие биотопов, которые могу служить убежищем 

для гидробионтов, в данном случае креветок. Налицо и широчайший 

спектр адаптаций, в том числе к доступности тех или иных трофических 

ресурсов. И это же делает их труднодоступными для количественного 

учета. Но чисто интуитивно мы предполагаем, что живущие в укрытиях 

креветки несравнимы по своим удельным биомассам зарывающимся 

видам креветок. Поэтому мы считаем, что этой жизненной формой кре-

веток можно пренебречь в данном исследовании, поскольку на шельфе 

по удельным биомассам доминируют зарывающиеся формы и, следо-

вательно, хищники-собиратели. Однако необходимо отметить, что по-

давляющее большинство креветок рода Alpheus — обитатели мелководья 

от литорали до нижней части шельфа (Anker, 2001), что вполне укла-

дывается в нашу концепцию общих закомерностей батиметричекого 

распределения креветок (см. 3 главу).

2. Эпибентосные креветки

Семейство Nematocarcinidae

Nematocarcinus africanus Crosnier et Forest 1973
Nematocarcinus africanus — эндемик Западноафриканской Тро-

пической зоогеографической области. Встречается от 21°10′ с. ш. до 

20°30′ ю. ш. (Буруковский, Роменский, 1976, 1985, 1989; Буруковский, 

2012). В этих пределах образует плотные поселения на полях илистых 

грунтов терригенного происхождения. Такие поселения существуют 

в водах Мавритании (20°30′–16°06′ с. ш., в районе 11°24′–04°17′ с. ш., ре-

спублики Кот-Дивуар, в устье Рио-Муни, в районе устья Конго, в водах 

Юго-Восточной Атлантики от 7°31′ до 12°01′ ю. ш. (Буруковский, Ро-

менский, 1976; Буруковский, 2012). По литературным данным, обитает 

на глубинах 190–850 м (Crosnier, Forest, 1973; Fransen, 1991). Но наи-

более достоверно — от 290 до 800–805 м (Буруковский, Роменский, 

1976, 1992; Буруковский, 2012). Самые плотные скопления образуются 

на глубинах 450–550 м. От района к району наименьшая глубина оби-
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тания варьирует в зависимости от положения верхней границы про-

межуточной структурной зоны вод (Степанов, 1974). У Мавритании 

это 400–450 м, у Анголы — 290–300 м (Буруковский, Роменский, 1976, 

1985, 1989, 1992).

Материалы по питанию N. africanus собраны в рейсах СРТМ 1275 

«Лангуст» и НИС «Фиолент» в летне-осенний период 1973–1976 гг. в во-

дах Анголы (8–11° ю. ш.), на глубинах 400–700 м. Было вскрыто 379 же-

лудков, 177 из них были полными.

В районе исследования N. africanus встречен на глубинах 290–700 м 

(Буруковский, Роменский, 1976, 1992). Размеры тела креветок 42–102 мм.

В течение суток от 30 до 60 % креветок постоянно имеют полные или 

почти полные желудки. Активность питания возрастает постепенно 

в течение всего дня и первой половины ночи и быстро падает в пред-

утренние часы.

Чаще всего желудки заполнены темно-серой или зеленовато-корич-

невой рыхлой или плотно слежавшейся бесструктурной массой — де-

тритом (табл. 29). В нем заключены мелкие остатки рыбы: обрывки че-

шуи, обломки костей, креветок (обломки придатков, кусочки панциря, 

однажды со следами светящихся органов, характерных для Sergestidae, 

чешуйки пандалидных креветок, щетинки), оперкулюмы брюхоногих, 

обломки и целые раковинки брюхоногих моллюсков (размером 0,2–

0,3 мм), заполненные детритом, оперкулюмы брюхоногих, обломки 

крючков и роговые кольца присосок головоногих моллюсков, форами-

ниферы. Последние, как правило, повреждены и заполнены детритом. 

В виртуальном пищевом комке более 60 % объема занимает детрит, око-

ло 35 % — остатки креветок и лишь около 4 % — все остальное.

В 32 желудках креветок, собранных в весенне-летнийий период 

1981 г, были встречены те же объекты питания в тех же соотношениях, 

но креветки были замещены остатками эуфузиид. Судя по форме остат-

ков креветок, они принадлежали животным, размер которых сравним 

с N. africanus. Устройство переопод у креветок рода Nematocarcinus та-

ково, что заподозрить их в хищничестве нет никаких оснований (Буру-

ковский, 2012). Вероятно, кроме детрита N. africanus может потреблять 

остатки полуразложившихся мертвых животных, так как столь тонкие 

конечности, лишенные органов захвата или разрывания плотных тка-

ней и панциря, не могли бы ничего сделать с тканями недавно погиб-

шего животного. В районе наших исследований основным объектом их 

потребления оказались, в основном, креветки. Объяснение этому мы 

видим в том, что он служит районом активного промысла глубоковод-

ных креветок. Их уловы в период наших работ достигали 500 кг на час 

траления. Около 70–75 % уловов составлял N. africanus, который выбра-

сывался обратно за борт, так как он не используется в пищевых целях. 

Можно предположить, что именно его остатки встречались в желудках 

исследованных креветок.

С другой стороны у неполовозрелых креветок (размерами менее 

70 мм ― рис. 57), обитающих на более мелких глубинах, в пище пол-

Таблица 29

Состав пищи у креветки Nematocarcinus africanus

Объекты ЧВ, %
Доля в виртуальном 
пищевом комке, %

Детрит 79,4 60,7

Кости и обрывки чешуи рыб 60,5 1,0

Фораминиферы 48,9 0,1

Креветки 22,5 35,3

Обрывки хитина 11,6 1,0

Брюхоногие моллюски 10,3 —

Головоногие моллюски 3,2 —

Двустворчатые моллюски 1,9 —

Лопатоногие моллюски 0,5 —

Полихеты 3,4 —

Обрывки щетинок Chaetognatha 3,2 —

Морской еж 0,5 —

Яйца креветок 0,5 —

Неопределенные остатки 12,7 1,6

Количество желудков 379 177

Рис. 57. Онтогенетическая 

изменчивость состава виртуального 

пищевого комка у креветки 

Nematocarcinus africanus:
1 — мелкие остатки креветок; 

2 — детрит
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ностью преобладают полуразложившиеся остатки креветок. У более 

крупных особей их резко сменяет детрит. Следовательно, даже с учетом 

сказанного выше, тип питания N. africanus можно определить как не-

крофагия с переходом на чистую детритофагию.

Nematocarcinus sigmoides Macpherson 1984
Мы имели возможность исследовать содержимое единственного же-

лудка этого вида. Он принадлежал особи с ДК 24,5 мм. Пол ее не был 

определен. Материал был собран в рейсе БМРТ «Салехард» 31.08.1976 г. 

на подводных возвышенностях Китового хребта (33°16,2′ ю. ш.; 02°17,4′ 
з. д., глубина 960–1080 м).

Желудок на две трети своего объема был заполнен рыхлой бес-

структурной коричневатой массой, содержащей множество обрывков 

чешуи и косточек рыб, обрывки хитина, шипики неопределимых рако-

образных. Там же попадались обломки щетинок щетинкочелюстных, 

обрывки мелких планктонных ракообразных, крышечка гастроподы, 

напоминающую таковые у трохидных моллюсков, диаметром 0,2 мм.

Следовательно, и N. sigmoides демонстрирует в качестве типа питания 

детритофагию и, возможно, некрофагию.

Поскольку приведенными выше данными исчерпываются наши зна-

ния о составе пищи эпибентосных креветок семейства Nematocarcinidae 

из западноафриканских вод, мы привлекли материалы (как литератур-

ные, так и собственные из нашей книги, посвященной этим креветкам 

(см табл. 12–15: Буруковский, 2012).

Nematocarcinus exilis (Bate 1888)
Питание этого вида в западной части Средиземного моря (так на-

зываемое Каталанское море) на глубинах 1578–2266 м было изучено 

Картес (Cartes, 1993). Ею были вскрыты желудки 288 особей, у кото-

рых 169 желудков были очень сильно наполнены пищей. Во избежание 

влияния на результаты исследования эффекта переваривания пищи 

ею были исследованы только полные желудки. Несколько отличалась 

от принятой нами и методика оценки содержимого желудков. Картес 

так же, как и мы, подсчитывала процент встречаемости отдельных объ-

ектов питания, и определяла процент обилия, то есть долю каждого 

компонента пищевого комка в общем числе встреченных экземпляров.

Частоту встречаемости детрита («amorphous mass of stomach contents»), 

фораминиферы и микропланктонные организмы, содержащиеся в нем, 

количественно не оценивались (Cartes, 1993). Следовательно, в про-

цессе обработки материалов автором не принималось в расчет пищевое 

значение детрита.

Картес не обнаружила заметных сезонных вариаций в составе пищи. 

Среди других полностью доминируют остатки рыбы в виде отдельных 

косточек, позвонков, чешуй. Остатки отолитов, хрусталиков глаз, че-

люстные кости встречались очень редко. О наличии в желудках мягких 

тканей рыбы автор ничего не пишет. На втором месте находятся остат-

ки книдарий (сифонофоры Chelophyes appendiculata, гидроидного по-

липа Stephanoscyphus spp.), остатки крупных батипелагических креветок 

(Pasiphaea multidentata, Acanthephyra pelagica — траловая пища? — прим. 

РБ), гастроподы и фораминиферы. Реже и в меньших количествах встре-

чаются остатки таких ракообразных, как мизиды или кумовые раки, 

а также полихеты. В заключение подробного обсуждения всего комплек-

са своих наблюдений автор приходит к выводу, что все перечисленные 

выше животные потреблялись в виде полуразрушенных остатков, то есть 

N. exilis — детритофаг и некрофаг.

Исходя из нашего опыта исследования питания креветок рода Nema-

tocarcinus, можно заключить, что, судя по описанию Картес (1993), этот 

вид питается детритом, содержащим остатки пелагических и придонных 

организмов, захороненных в нем.

Кроме этого, в литературе имеются отрывочные сведения о составе 

пищи еще нескольких видов.

Уиннер (Wenner, 1979, p. 389) исследовала содержимое 411 желудков 

N. ensifer, 86 желудков N. rotundus и 19 — N. cursor из района Среднеатлан-

тической излучины, но описание ее результатов и сделанные ею выводы 

укладываются в следующие несколько строк текста (цитирую Wenner, 

1979, p. 389): «Food items found in stomachs of N. ensifer (n = 411), N. rotundus 

(n = 86) and N. cursor (n = 19) indicate the species are omnivorous bottom 

feeders. Stomach contents included predominantly fish body parts (ctenoid 

scales, vertebrae, eye lens), Foraminifera (Globigerina), polychaete setae, and 

sediment, with detrital material being the most frequently encountered item. 

A few of the stomachs were empty», то есть «Пища, обнаруженная в желуд-

ках N. ensifer (n = 411), N. rotundus (n = 86) и N. cursor (n = 19), показала, 

что эти виды представляют собой донных всеядных животных. Содержи-

мое желудков включает в себя преимущественно остатки рыб (ктеноид-

ные чешуйки, позвонки, хрусталики глаз), фораминиферы (пелагические 

Globigerina), щетинки полихет и осадок, в котором в большинстве случаев 

встречался детрит. Пустых желудков было мало».

Формальность описания и небрежность выводов Уиннер были мною 

комментированы в книге (Буруковский, 2012), поэтому здесь я не буду 

на этом задерживаться.

Гори (Gore, 1985), напротив, исследовал содержимое желудков всего 

у четырех особей N. ensifer, собранных в 1981 г. рейсе USNS «Bartlett» 

в Венесульском бассейне Карибского моря на глубинах 3411–3549 м, 

но его описание очень продуктивно. В желудках находилось большое 

количество аморфной желтоватой или желтовато-коричневой массы, 

в которой были заключены фораминиферы, спикулы губок, щетин-
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Для удобства обсуждения наших данных по N. africanus и другим, ис-

следованным нами видам рода Nematocarcinus, мы свели их в таблицу 

(табл. 30). Итак, нами и другими исследователями было изучено питание 

представителей рода Nematocarcinus, обитающих в южнобореальной зоне 

и субтропиках, тропиках, в нотальных, субантарктических и антарктиче-

ских водах. Среди изученных видов были эндемик Западноафриканской 

тропической зоогеографической области (N. africanus), амфиамерикан-

ский и амфиатлантический вид (N. ensifer), Средиземноморско-Лузи-

танский вид (N. exilis), эндемик островной провинции Индо-Вестпа-

цифической тропической области (N. pseudocursor), нотальные виды (N. 

romenskyi, N. sigmoides, N. novaezealandicus) и, наконец, циркумантар-

ктический вид (N. lanceopes). Несмотря на такой огромный диапазон 

разброса ареалов исследованных видов, состав их пищи удивительно 

сходен. Даже сверхскупое описание содержимого желудков N. ensifer, N. 

rotundus, N. cursor, представленное Уиннер (1979: см. выше), демонстри-

рует явные черты сходства с питанием других исследованных видов. Все 

они питаются детритом с заключенными в нем остатками прежде всего 

рыбы и ракообразных, то есть облигатная детритофагия представляет 

собой общее свойство всех видов по крайней мере рода Nematocarcinus.

3. Бенто-пелагические креветки

Семейство Hippolytidae

Merhippolyte agulhasensis Bate 1888
Merhippolyte agulhasensis известен только из Южной Африки, где он 

обитает на глубинах 70–380 м (Holthuis, 1951; Macpherson, 1988, 1991).

Наши материалы были собраны Л. Л. Роменским в рейсе НИС 

«Бахчисарай» (05.02.1986 г., 27°36′ ю. ш., 14°36′ в. д., на глубине 387 м) 

и переданы нам для исследования. Было изучено содержимое 65 желуд-

ков, в 42 из которых обнаружена пища, а восемь из них были полными. 

Длина тела креветок варьировала от 56 до 71 мм (самцы — 58–60 мм). 

Самки имеют гонады во II стадии зрелости.

Содержимое желудков M. agulhasensis производит в какой-то степени 

противоречивое впечатление. Действительно, в каждом полном желудке 

целиком или почти целиком доминирует один пищевой объект, сопро-

вождаемый песчинками и детритом (табл. 31). Доля песчинок могла 

достигать 10 % объема пищевого комка, а детрит просто присутство-

вал в небольшом количестве. Среди жертв были молодь рака-богомола 

длиной 20 мм (примерно 40 % длины съевшей его креветки), амфипода 

(примерно 5 мм, или около 10 % длины креветки), головогрудной от-

дел креветки из семейства Sergestidae, рыба и, наконец, мягкие ткани 

Таблица 30

Состав пищи у некоторых видов креветок рода Nematocarcinus 
(доля в объеме виртуального пищевого комка, %)

Объекты питания

Виды
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Детрит 60,7 69,1 86,7 70,7 27,3

Кости, обрывки 

чешуи рыбы
1,0 13,6 7,2 15,7 ––

Обрывки хитина 1,0 7,3 –– –– 8,7

Фораминиферы 0,1 0,9 1,7 5,0 ––

Обрывки креветок 35,3 –– –– –– 4,6

Эуфаузиида –– –– –– –– 50,7

Танаидацеа –– –– –– –– 0,7

Изопода –– –– –– –– 0,7

Гастропода –– –– 1,0 –– ––

Крабы –– –– 1,0 2,9 ––

Щетинки полихет –– –– –– –– ––

Неопределимые 

остатки
1,6 19,1 –– –– ––

Количество 

желудков
177 11 18 14 15

ки ракообразных, коричневые (хитиновые) обрывки и целые тергиты 

каких-то глубоководных ракообразных (амфипод?).

Это позволяет сделать вывод, что N. ensifer тоже детритофаг и, воз-

можно, некрофаг. Совпадение описания Гори, сделанного по результа-

там анализа содержимого четырех желудков, и суть описания приве-

денного выше описания Уиннер (1979), выполненного по результатам 

исследования 411 желудков, дают основание утверждать это с доста-

точной уверенностью.
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непонятного происхождения, со следами разложения. В полупустых 

желудках практически всегда присутствовали песчинки (ЧВ 85,7 %) 

и в каждом втором (59,5 %) — детрит. Все остальные пищевые объекты 

встречались не чаще чем в каждом десятом желудке.

Большинство жертв — донные животные, но имеются макроплан-

ктонные креветки и эуфаузииды, что еще сильнее подчеркивает проти-

воречивость трофического облика M. agulhasensis. Вероятно, это гетеро-

топный вид, который может охотиться на дне и, по крайней мере, над 

дном. M. agulhasensis все же ближе к нападающим хищником, но оконча-

тельное заключение делать по имеющемуся материалу затруднительно.

Семейство Pandalidae

Plesionika martia (A. Milne-Edwards 1883)
Plesionika martia — широко распространенный вид. В Атлантиче-

ском океане она встречается на западе — у Бермудских и Багамских 

островов, берегов США (Северная Каролина), в Мексиканском заливе 

и у Бразилии, в Средиземном море — от островов Киклады и вод Ливии 

до Испании и Марокко, а также в Адриатическом море. В Восточной 

Атлантике (по литературным данным) от Ирландии (52°07′ с. ш.) и Би-

скайского залива до Западной Сахары, в Гвинейском заливе и от Рио-

Муни до Анголы (2°09′–11°59′ ю. ш.) (Lagardère, 1972; Crosnier, Foreast, 

1973). По нашим данным распространение P. martia у западноафри-

канского побережья выглядит следующим образом. В районе от 35°11′ 
до 11°24′ с. ш. очень обычна. Между 11°24′ с. ш. и 4°27′ с. ш. она встре-

чена не была, хотя тралениями были охвачены все глубины, на кото-

рых известна эта креветка. Вновь появляется P. martia в уловах на юге 

Либерии (Буруковский, 1993б).

В юго-восточной Атлантике P. martia между 12° и 16° ю. ш. неиз-

вестна, так как чрезвычайно крутой склон практически недоступен 

здесь для донных орудий лова. Далее на юг она начинает попадаться 

в уловах лишь с 28 ю. ш. (Буруковский, Роменский, 1985), и до южной 

оконечности материка. Обитает она, видимо, и на подводных возвы-

шенностях, о чем говорит поимка нескольких экземпляров на одной 

из банок хребта Вавилова (08°00′ ю. ш., 00°56′ в. д.).

Известный по литературе диапазон глубин обитания очень широк — 

190–1215 м (Crosnier, Foreast, 1973), но в каждом конкретном районе 

P. martia использует лишь часть этого диапазона вполне закономерно, 

в зависимости от широты места (подробнее — см. выше).

У средиземноморского побережья Франции (Maurin, Carries, 1968) 

в желудках креветок найдены остатки мелких ракообразных, фрагменты 

губок, чешуя рыб, многочисленные зерна песка и фораминиферы. Ла-

гардер (Lagardère, 1972, 1976, 1977) проанализировал 50 желудков этого 

вида из Бискайского залива, а также из вод Марокко. В первом районе 

он питается, в основном, полихетами семейства Aphroditidae и останка-

ми мертвых животных. На основании изучения желудков из вод Марок-

ко был сделан вывод, что P. martia — хищник-планктофаг, питающийся 

у дна и на дне. Картес (Cartes, 1993б) исследовала питание этого вида 

на материковом склоне западного Средиземноморья. В зимнее время 

в пище преобладали Meganictyphanes norvegica и Pasiphaea sivado. По-

следняя доминировала в пище и в осеннее время. Второстепенное зна-

чение имели остатки рыбы, полихет (эррантных) и креветка Eusergestes 

arcticus. В весенне-летний период в верхней части середины материко-

вого склона доминировала Pasiphaea multidentata, составляющая более 

одной трети пищи. Calocaris macandreae или рыбные остатки находились 

на третьем месте. В осеннее время на первое место вышли эуфаузиида 

и рыба. На втором месте находились птероподы и мезопелагические 

креветки (P. multidentata, S. arcticus).

В другой, более поздней работе, Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) 

по результатам изучения питания этого вида в средиземноморских водах 

Иберийского п-ова почему-то отнесли этот вид к потребителям неми-

грирующего макропланктона, что противоречит выводам предыдущей 

Таблица 31

Состав пищи у креветки Merhippolyte agulhasensis

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %

Значение в вирту-
альном пищевом 

комке, %

Частота домини-
рования в пищевом 

комке, %

Детрит 59,5 — —

Фораминифера 9,5 — —

Амфипода 9,5 12,5 12,5

Эуфаузиида 9,5 25,0 25,0

Иглокожие 7,1 — —

Рыба 7,1 11,2 11,2

Креветки 7,1 12,5 12,5

Мизиды 2,4 12,5 12,5

Рак-богомол 2,4 11,2 11,2

Капли жира 2,4 — —

Неопред. остатки 9,5 11,2 11,2

Песчинки 85,7 3,8 —

Всего желудков 42 8 8

Коэф. Фроермана 1,26 100
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цитированной статьи, в которой перечислен явно мигрирующий ма-

кроплактон и донные жертвы.

Материалы, использованные в этой книге, были собраны в водах Ма-

рокко в рейсах НИС «Белогорск» и СРТМ «Вяндра» (20.05–27.06.1978 г., 

35°14′–28°13′ с. ш., 400–900 м) — 66 желудков, из них 47 было полных 

и в рейсе НИС «Эврика» водах Южной АФРИКИ (4–10.12 1975 г., 31°38′– 

33°51′ ю. ш., 400–512 м) –77 желудков, 37 из них было полными (см. 

также Буруковский, 1993б, 2009).

Наши результаты, при общем сходстве, настолько контрастировали 

с тем, что описали Лагардер и Картес, что мы сочли необходимым пере-

дать часть желудков для контроля М. Н. Соколовой (ИОАН СССР), 

одному из ведущих в те годы специалистов по питанию беспозвоночных 

в нашей стране. Ее выводы полностью совпали с нашими (табл. 32).

В обоих регионах пищевой комок P. martia часто представляет собой 

темно-серую, коричневую, иногда черную с красноватым отливом мас-

су, под иглой в капле воды распадающуюся на бесструктурные хлопья. 

В ней попадаются комочки почти не измененного осадка. В тех случаях, 

когда эта масса не заполняет желудок целиком, в неё погружены об-

ломки и фрагменты других животных. Правда, попадаются желудки, 

целиком заполненные остатками креветок (Pasiphaea sivado, Oplophorus 

spinosus, представители семейства Sergestidae, т. е. пелагические виды), 

амфипод или эуфаузиид (у молоди). Остатки рыб представлены, как 

правило, чешуей диаметром 3–5 мм, реже хрусталиками глаз и отоли-

тами длиной 0.7–2,7 мм. Однако основу пищевого комка составляет 

именно масса детрита, встречающегося почти в каждом желудке и со-

ставляющего, в среднем, почти половину объема пищевого комка.

Неясно, почему Лагардер (1972, 1976, 1977) совершенно не упо-

минает о наличии детрита в желудках этого и других видов исследо-

ванных им креветок. Даже если расхождение в составе пищи креветок 

в районе Марокко по его и нашим сборам попытаться объяснить се-

зонной изменчивостью (Лагардер собирал материалы в феврале-марте, 

а мы — в мае-июне), детрит в тех или иных количествах должен был 

присутствовать в желудках. Вероятно, здесь сыграл свою роль метод 

учета жертв в желудках, с одной стороны, и предвзятый подход к опре-

делению роли детрита в пище креветок — с другой.

Регионы Марокко и Южной Африки расположены симметрично 

по отношению к экватору. И это, по-видимому, обусловливает некото-

рые черты сходства в распределении обитающих в этих регионах кре-

веток. Например, сходство в батиметрическом распределении P. martia 

(Буруковский, 1993б, также см. выше). Но налицо и серьезнейшие раз-

личия между этими районами, особенно в характере седиментогенеза.

Марокко располагается в пределах средиземноморской и пустынной 

зон субтропического пояса, входя в состав своеобразной природной 

Таблица 32

Состав пищи у Piesionika martia из разных частей ареала

Объекты питания

Марокко
Южная Африка

Африка

Частота 
встречаемо-

сти, %

Значение 
в объеме 
пищевого 
комка, %

Частота 
встречаемо-

сти, %

Значение 
в объеме 
пищевого 
комка, %

Детрит 66,7 37,9 81,8 49,7

Рыба 21,2 4,2 72,2 12,5

Щетинкочелюстные 7,6 — 48,0 1,9

Креветки 27,3 14,2 6,5 3,2

Фораминиферы 27,3 — 18,2 —

Амфиподы 1,5 — 18,2 19,4

Эуфаузииды 47,0 42,8 7,8 2,4

Моллюски: брюхоногие — — 7,8 0,4

—двустворчатые 1,5 — 3,9

головоногие 1,5 — 3,9 —

крылоногие 3,0 — — —

Крабы и близкие группы — — 1,3 —

Копепода — — 1,3 —

Мегалопа краба 1,5 1,3 —

Личинки ракообразных — — 1,3 2,7

Мизида 1,5 — 1,3 —

Полихета — — 2,6 —

Диатомовые 1,5 — — —

Морской еж — — 1,3 —

Неопределенные остатки 7,6 0,9 13,0 1,.9

Песок 1,5 — 74.0 5,9

Всего желудков 66 47 77 37

Коэфф. Фроермана 2,17 2,80
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Атласской области Африки. Как мы уже писали в соотвествующем раз-

деле, посвященном Марокко, его северная часть, в водах которой мы 

собирали материал, отделена горами альпийского происхождения хреб-

том Высокий Атлас, который тянется с северо-востока на юго-запад, 

достигая побережья в районе Агадира (Горнунг, Уткин, 1966). К северо-

западу от хребта располагаются типичные субтропики, а к югу — пу-

стыня Сахара. В результате в северном районе преобладает терригенное 

осадкообразование благодаря денудации северных склонов Высокого 

Атласа (Страхов, 1961). Дно здесь относительно ровное и апвеллинг 

слабо выражен (Erimesco, 1967; Лушин, 1970; Furnestin, 1969, Allain, 

1968; Maurin, 1968).

Южная Африка относится к южной аридной зоне (Физико-геогра-

фический атлас мира, 1964) с чрезвычайно устойчивой в пространстве 

и времени системой ветров — юго-восточных пассатов. Этот район 

представляет собой сочетание аридного типа питания обломочным ма-

териалом с исключительно высокой биологической продуктивностью 

среды отложения осадков гумидного типа (Сенин, 1974). Терригенные 

осадки в виде песка и алевритов располагаются лишь на узкой части 

шельфа (до глубин 100–150 м) у устьев рек Оранжевой и Кунене. Для 

района в целом характерны биогенное осадкообразование, преобла-

дание мелких песков с крупными алевритами (Сенин, 1974, Шепард, 

1976) и мощные апвеллинги (Shannon, 1972).

В водах Марокко (табл. 32, два левых столбца) детрит — доминирую-

щий компонент в питании креветок по частоте встречаемости (66,7 %). 

За ним следуют эуфаузииды (47 %). Как правило, они сильно раздро-

блены, но в одном случае удалось установить, что размеры съеденного 

рачка были 2–2,5 см (примерно 30 % длины тела креветки). В одном 

случае в желудке найдены остатки пяти экземпляров. Далее следуют 

креветки и фораминиферы (ЧВ 27,3 %) и, наконец, рыба (21,2 %).

Все прочие компоненты пищевого комка резко уступают им по ча-

стоте встречаемости и, вероятно, в районе Марокко служат лишь слу-

чайными объектами питания.

При реконструкции усредненного пищевого комка выясняется, что 

эуфаузииды и детрит составляют соответственно 42,8 и 37,9 % его объ-

ема. Креветки и рыба — второстепенные объекты питания — вместе 

не составляют и 20 % объема пищевого комка.

Наличие в желудках креветок песчинок, донного осадка, донных фо-

раминифер, брюхоногих и двустворчатых моллюсков говорит о донном 

образе жизни этого вида. Однако не меньшее значение в пище име-

ют эуфаузииды и пелагические креветки. Следовательно, или P. martia 

совершает вертикальные миграции, или она добывает пелагических 

животных во время их пребывания у дна. Уверенный вывод сделать 

трудно, так как во многих желудках остатки эуфаузиид и креветок бук-

вально перемешаны с донным осадком. Это и позволяет склониться 

к тому, что креветка должна была поймать свою добычу или на дне, или 

у дна.

У креветок, обитающих в водах Южной Африки (табл. 33, два правых 

столбца), спектр питания в общих чертах сходен с описанным выше, 

но, за исключением детрита, который встречается здесь почти в каждом 

желудке (ЧВ 81,8 %) и составляет практически половину усредненного 

пищевого комка (49,7 %), роли других объектов меняются. Резко воз-

растает ЧВ рыбы (72,7 %), а ее роль в питании увеличивается в три раза 

(12,4 %). ЧВ эуфаузиид уменьшается почти в шесть раз, а доля в объеме 

пищевого комка — почти в 20 раз. Это относится и к креветкам. Зато 

редко встречавшиеся в питании марокканских особей амфиподы выш-

ли на второе место в объеме пищевого комка.

В результате детрит остается главной пищей креветки, рыба и ам-

фиподы — второстепенной. Вряд ли случайные объекты питания ще-

тинкочелюстные (их щетинки попадаются в каждом втором желудке), 

креветки и эуфаузииды, так как в отдельных желудках они составляли 

значительную часть пищевого комка. Скорее они факультативны для 

данного сезона или района. Виртуальный пищевой комок креветок 

из Южной Африки содержит значительно большее количество жертв. 

Возможно, это признак более бедной кормовой базы, что привело 

к расширению спектра питания? Или это косвенное следствие обедне-

ния органикой терригенных осадков в данном районе, что сказалось 

на кормовой ценности детрита? К тому же песок у креветок из Южной 

Африки встречается почти в каждом желудке (ЧВ 74 %), составляя 5,9 % 

в объеме пищевого комка.

Наряду с вышесказанным, P. martia демонстрирует несомненную 

детритофагию и некрофагию. О последнем говорят, например, разме-

ры чешуи рыб, попадающихся в желудках — она должна была принад-

лежать особям, как минимум, тех же размеров, что и креветка. Кроме 

того, Р. martia попадается в ловушки (King, 1984), т. е. привлекается 

мертвой приманкой. В то же время находки только что съеденных кре-

веток и эуфаузиид говорят о том, что она может вести себя как напа-

дающий хищник, питающийся макропланктоном. Известна находка 

одного экземпляра этого вида в желудке желтоперого тунца (Thunnus 

albacares) в юго-западной части Тихого океана. Это заставляет отнести 

P. martia к разряду преимущественно бентофагов, способных отрывать-

ся от грунта и питаться макропланктоном, по способу охоты хищников-

оппортунистов (Буруковский, 1985, 2009).

Общий объем имевшегося у нас материала не настолько велик, что-

бы достаточно детально исследовать онтогенетическую изменчивость 

питания этого вида. Однако некоторые тенденции ее уловить можно 

(рис. 58). Главное, это своеобразные «ножницы» между изменением 
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Таблица 33

Состав пищи у креветки Plesionika edwardsii

Объекты питания

Частота 
встречаемости, 

%

Значение 
в виртуальном

пищевом 
комке, %

Частота 
доминирования

в пищевом 
комке, %

З. А. С. и Г. З. А. С. и Г. З. А. С. и Г.

Детрит 64,8 56,8 43,9 10,0 39,2 16,7

Щетинкочелюстные 42,2 13,5 0,8 — — —

Креветки 38,5 43,2 34,1 55,0 32,0 50,0

Рыба 32,9 18,9 7,2 1,6 4,1 —

Копепода 26,8 2,7 2,3 — — —

Рыбья чешуя 16,9 — 0,8 — — —

Фораминиферы 16,0 48,6 0,4 — — —

Иглокожие 12,2 — 1,5 — 1,0 —

Краб 9,4 — 2,3 — 2,1 —

Полихета 6,6 — 1,0 — — —

Эуфаузиида 5,6 — — — — —

Кальмар 5,2 5,4 1,6 — 1,0 —

Крылоногие моллюски 3,3 29,7 0,1 16,7 — —

Гастропода 2,3 — — — — —

Амфипода, изопода 2,3 — 0,2 — — —

Мегалопа крабов 1,4 — 0,4 — — —

Аномура (рак-отшельник) 0,9 — 1,0 — — —

Мизида 0,9 — — — — —

Остракода 0,9 2,7 — — — —

Личинки декапод 0,9 — — — — —

Постличинка стоматопод 0,5 — 0,1 — — —

Танаидацея 0,5 — — — — —

Стоматопода 0,5 — 0,4 — — —

Радиолярия 0,5 — — — — —

Объекты питания

Частота 
встречаемости, 

%

Значение 
в виртуальном

пищевом 
комке, %

Частота 
доминирования

в пищевом 
комке, %

З. А. С. и Г. З. А. С. и Г. З. А. С. и Г.

Капельный жир 0,5 — — — — —

Неопред. ракообразные 1,9 — — — — —

Книдария — 2,7 — — — —

Обрывки хитина 7,0 10,8 1,6 16,7 — 16,7

Спикулы губок 0,5 — — — — —

Донные обломки 1,9 51,3 — — —

Песок 64,8 — 0,3 — — —

Всего желудков 213 37 97 6 97 6

Коэффициент Фроермана 3,01 2,80 79,4 83,4

Примечание: З. А. — западноафриканские воды; С. и Г. — подводная возвышен-

ность Сала-и-Гомес.

Окончание табл. 33

роли детрита и эуфаузиид в питании. Особенно они хорошо выражены 

в изменении соотношения компонентов виртуального пищевого комка 

в онтогенезе. У молоди креветок в полных желудках доминируют эуфау-

зииды (до половины объема пищевого комка, а доля детрита составляет 

около 20 %), но затем доля эуфаузиид очень быстро падает, замещаясь 

именно детритом (до 57 % от объема желудка). Затем роль детрита на-

чинает снижаться, в какой-то степени замещаясь креветками и другими 

объектами питания, в их числе останками мертвых животных. И все 

равно, детрит продолжает доминировать в питании креветок. Именно 

это постоянное сочетанияе стратегий питания нападающих и пасущих-

ся хищников со стратегией типичного собирателя (не хищника) и пре-

вращает их в тактики питания, лишая P. martia одной определенной 

стратегии питания хотя бы на каком-то этапе онтогенеза и позволяя 

отнести ее к хищникам-оппортунистам. Некая промежуточность по-

ложения этой категории креветок проявляется и в коэффициенте Фро-

ермана, колеблющимся между 2,17 (ближе к пасущимся) и 2,80 (ближе 

к хищникам-собирателям. То же самое наблюдается и в распределении 

частот встречаемости порций пищи разного размера (рис. 55).
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Pleslonika edwardsii (Brandt 1851)
Pleslonika edwardsii почти космополит тропиков и субтропиков. Она 

встречается в Атлантическом океане от Багамских островов и в Мекси-

канском заливе на западе, и на востоке — в Средиземном море, от юга 

Испании и Канарских островов до Анголы. В Индо-Вестпацифике 

встречена на банке Сая-де-Малья, у о-ва Реюньон, в водах Тайваня, Фи-

липпин (залив Давао, Минданао) и Индонезии (Северный Калимантан), 

Восточной Австралии, а также у о-вов Новая Британия, Новаая Кале-

дония, Вануату, Фиджи и Французской Полинезии. Поймана на под-

водных возвышенностях Сала-и-Гомес. Обитает на глубинах 50–680, 

чаще всего 300–500 м, хотя в каждом районе своего ареала в более узком 
диапазоне глубин. (Crosnier, Forest, 1973; Santaella, Bravo de Laguna, 1975; 

Chace, 1985; Буруковский, 1981, 1990; Chan, Yu, 1991).

У южного побережья Франции (Maurin, Carrie, 1968) в желудках кре-

веток была обнаружена смесь из зерен песка, песчаного ила с органи-

ческим содержимым (мелкими фрагментами ракообразных, спикулами 

губок и даже растительными остатками). В западной части материково-

го склона Средиземного моря в длинном списке жертв, перечисляемых 

Картес (Cartes, 1993б), в зимнее время по частоте встречаемости доми-

нируют Meganyctiphanes norvegica, Pasiphaea sivado и полихеты. Рыбы же 

выступают в роли второстепенной пищи и по частоте встречаемости, 

и по их доле в объеме пищевого комка. В осеннее время в пище по обо-

им параметрам полностью доминирует батипелагическая микронектон-

ная креветка Pasiphaea sivado. О наличии или отсутствии детрита автор 

не сообщает ничего. В более поздней работе Картес с соавт. (Cartes et al., 

2002) по результатам изучения питания этого вида в средиземноморских 

водах Иберийского п-ова отнесла этот вид к потребителям немигриру-

ющего макропланктона.

Наши материалы были собраны в западноафриканских водах 

в рейсах промыслового судна СРТМ «Маяк» у Сенегала (04.12.1964 г., 

15°40′ с. ш., 17°00′ з. д., глубина 120–130 м) и НИС «Эврика» в водах 

Гвинеи-Бисау (3–5.06.1984 г., 11°09′–11°34′ с. ш., 17°14′–17°19′ з. д., глу-

бина 150–200 м, а также на подводных возвышенностях Сала-и-Гомес 

(Тихий океан) в рейсе НИС «Профессор Штокман» (27.04–06.05.1987 г., 

25°55′–25°47′ ю. ш., 100°40′–86°15′ з. д., глубины 290–330 м). Исследова-

но около 300 желудков из вод Западной Африки (213 из них было с пи-

щей, 97 — полными). Из сборов на хребте Сала-и-Гомес было вскрыто 

40 желудков, 37 из которых оказалось с пищей, а 6 — полными.

Размеры креветок с подводных возвышенностей Сала-и-Гомес коле-

блются от 46 до 77 мм. У самцов они 46–71, у самок — 46–77 мм. Среди 

самок примерно в равных соотношениях представлены особи с гонада-

ми в разных стадиях зрелости. Большая часть самок несет на плеоподах 

яйца.

Рис. 58. Онтогенетическая изменчивость состава пищи креветки Plesionika martia:

А — частота встречаемости различных объектов питания; Б — изменение состава 

виртуального пищевого комка:

1 — детрит; 2 — рыба; 3 — щетинкочелюстные; 4 — фораминиферы; 

5 — эуфаузиида; 6 — креветки

А

Б
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Креветки из западноафриканских вод имеют размеры тела 53–92 мм. 

У самцов длина 53–92, а у самок — 56–91 мм. Модальные размеры обо-

их полов различаются очень слабо. Среди самок большинство находит-

ся в состоянии нагула (стадии зрелости гонад II, яиц на плеоподах нет), 

но около 40 % имеют гонады в IV–V стадиях зрелости и лишь три особи 

с яйцами на плеоподах. Следовательно, население вида в районе, где 

была взята проба, находится в преднерестовом состоянии.

Все встреченные в желудках P. edwardsii объекты можно разделить 

на две категории: детрит со связанными с ним объектами (песчинки, фо-

раминиферы, обрывки хитина и чешуя рыб), и остатки различных жи-

вотных, с детритом непосредственно не связанные. Детрит представляет 

собой более или менее рыхлую, иногда даже плотную массу, цвет кото-

рой варьирует от серого до темно-коричневого. Он в качестве наполни-

теля может содержать щетинки ракообразных, обрывки хитина и ры-

бьей чешуи, мелкие обломки рыбных костей, единичные фораминифе-

ры и песчинки (0,1–0,2 мм). Обрывки хитина, чешуи, обломки костей 

обязательно несут на себе следы мацерации, потертости, сглаженности 

(кости). Можно предполагать, что это фрагменты мертвых животных.

Остальные объекты питания, представленные, как правило, фраг-

ментами тел животных разной таксономической принадлежности, мо-

гут быть подразделены на две группы. Членов первой группы, вероятно, 

надо считать артефактами потому, что они или попали в состав пище-

вого комка P. edwardsii уже в трале («траловое питание» — Nigmatullin, 

2005), или в желудках съеденных ею жертв — «загрязнение диеты» 

(Foxton, Roe, 1974), или «транзитные пищевые объекты» (Нигматул-

лин, Топорова, 1982).

Среди первых — остатки головоногих моллюсков. Они встречаются 

в желудках P. edwardsii или в виде крючков и роговых чехлов присосок 

эноплотевтидных кальмаров или в виде обрывков их же щупалец. Так, 

в одном случае в желудке были найдены обрывки щупальца, в том числе 

его булавы длиной 10 мм. А суммарная длина всех фрагментов была 

равна 31 мм. Кроме этого, попадались просто обрывки рук и щупалец 

длиной до 10 мм. У западноафриканских креветок ни разу в желудках 

не были встречены мандибулы («клювы») кальмаров или легко узнавае-

мые хрусталики их глаз. Это и позволило нам уверенно отнести остатки 

кальмаров в желудках P. edwardsii к числу трофических артефактов и ис-

ключить их из дальнейшего рассмотрения. Но исключить их из списка 

возможных жертв нельзя, так как у креветок из Тихого океана один раз 

была встречена мандибула головоногого.

Сложнее оценить источник появления в числе жертв креветок, ко-

торые, как будет показано ниже, относятся к одному из основных объ-

ектов питания P. edwardsii. И в том, что это так, усомниться трудно, 

так как остатки креветок в желудках P. edwardsii встречаются во всех 

видах — от совершенно свежих фрагментов головогруди и абдомена, 

а также придатков тела, до кусков хитина разных размеров — от сохра-

няющих форму карапакса или отдельных сегментов абдомена до об-

рывков. Полупереваренные обрывки хитина креветок и его лохмотья, 

заключенные в детрите, хорошо отличимы друг от друга, что и застав-

ляет нас предполагать способность P. edwardsii и охотиться на живых 

креветок, и питаться их трупами. Однако определить, какая часть кре-

веток поймана в результате «тралового питания», нам не удалось. Судя 

по частоте встречаемости обрывков кальмаров в желудках (табл. 33), 

и предполагая, что интенсивность нападений на креветок и кальмаров 

в трале сравнимы между собой, эта часть незначительна.

Видовое разнообразие креветок в желудках P. edwardsii довольно ве-

лико. Правда, на подводных возвышенностях Сала-и-Гомес среди них 

полностью преобладают креветки семейства Sergestidae, то есть пелаги-

ческие формы. У Западной Африки, напротив, среди съеденных креве-

ток доминируют эпибентосные донные (семейство Pandalidae: Plesionika 

sp., в том числе P. ensis, Parapandalus narval, и зарывающиеся (семей-

ство Crangonidae: Philocheras sp. (?) и семейство Processidae: Processa sp.). 

Среди представителей семейства Penaeidae тоже преобладали остатки 

донных форм. Их фрагменты не поддавались измерению, но было ясно, 

что P. edwardsii питалась ювенильными особями. Единственный раз в де-

трите был найден обломок тельсона креветки из семейства Oplophoridae.

Другие высшие ракообразные (крабы, мизиды, амфиподы и тому 

подобное) встречались настолько редко, что не дают материала для ана-

логичного анализа.

Остатки рыбы в большинстве случаев были в виде костей или их 

обломков. Единственный раз вместе с хорошо сохранившимися ко-

стями в желудке находились и мягкие ткани рыбы, что дало нам ос-

нование предположить, что она была захвачена в трале. В остальных 

случаях мягкие ткани обнаружены не были. Дважды вместе с костями 

черепа рыбы попадались отолиты, принадлежащие явно представите-

лю Gadiformis, то есть в западноафриканских водах рыбе из семейства 

Merluccidae (Merluccius cadenati?). Длина отолитов была равно 2,5 мм. 

Это значит, что владелица этих отолитов должна была иметь длину тела 

60–70 мм — сравнимую с длиной съевшей ее креветки. Следовательно, 

эта ювенильная особь мерлузы была съедена мертвой.

Иглокожие в желудках встречались в виде скелетных остатков мор-

ских ежей, офиур и голотурий. Среди редко попадающихся гастропод 

была опознана Marginella sp. с раковиной высотой 5 мм.

Мизиды и эуфаузииды встречаются только в виде статолитов (пер-

вые) или жевательных площадок мандибул (вторые) вместе с детритом. 

Крылоногие моллюски (и птеропода — раковина Cavolinidae, и гетеро-

пода — радулярные зубы Carinaria) встречались преимущественно у кре-
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веток с хребта Сала-и-Гомес. Щетинкочелюстные, как и в большинстве 

случаев, представлены лишь околоротовыми щетинками. По ним не-

возможно определить, к какой группе относились их обладатели: дон-

ным или пелагическим щетинкочелюстным.

Определение копепод из питания P. edwardsii было затруднено тем, 

что рачки были всегда разорваны на кусочки. Один раз удалось опре-

делить Oncaea sp., дважды — Pareuchaeta sp. Эти фрагменты выглядели 

особенно контрастно по сравнению со значительно более крупными 

кусками съеденных креветок. Но в одном из желудков была найдена 

головогрудь ювенильной Plesionika sp., находившаяся уже в состоянии 

начавшегося разрушения, и желудок ее был буквально набит копепода-

ми. Это позволило нам предположить, что копеподы служат транзитной 

пищей для P. edwardsii. Вероятно, к этому же разряду можно отнести 

личинок десятиногих раков и радиолярий, 10 экз. которых были встре-

чены один раз.

Можно заключить, что P. edwardsii хищник, преимущественно бен-

тофаг, но не пренебрегает и пелагическими жертвами, поэтому и был 

нами отнесен к бенто-пелагическим формам. Одновременно может 

быть некро- и детритофагом. Следовательно, его предварительно можно 

считать хищником-оппортунистом.

Соотношение отдельных пищевых объектов имеет смысл рассма-

тривать по-отдельности в каждом районе.

В западноафриканских водах (табл. 33) по частоте встречаемости 

доминирует детрит, встречающийся почти в каждом желудке (64,8 %). 

Ему сопутствует группа жертв (щетинкочелюстные, креветки, рыбы; 

копепод мы не включаем в этот список), которые попадаются к каждом 

втором-третьем желудке (42,2–32,9 %). Это второстепенные объекты 

питания. Рыбья чешуя и фораминиферы вряд ли можно считать объ-

ектами питания. Они, подобно песчинкам, встречающимся с такой же 

частотой встречаемости, как и детрит, сопутствуют последнему. Остатки 

иглокожих и крабов, а также обрывки хитина, служащие признаком не-

крофагии (ЧВ 12,2, 9,4 и 7,0 % соответственно) можно условно назвать 

характерными объектами питания.

Весь остальной длинный список жертв можно было бы отнести 

к случайным компонентам пищевого комка. Это впечатление наруша-

ется тем, что многие из них хотя бы один раз занимали в пищевом комке 

более 10 % его объема и попали благодаря этому в состав виртуального 

пищевого комка. Но большую часть его объема, конечно, занимают 

детрит (43,8 %) и креветки (34,0 %). На третьем месте находится рыба 

(7 %) и все вместе эти три объекта питания составляют 85 % объема 

виртуального пищевого комка. Лишь иглокожие (голотурии) и краб 

занимали 1–2 раза объем 60 % и более (ЧД в пищевом комке соответ-

ственно 1,0–2,1 %)

Песок занимает в нем всего 0,3 %. Это еще раз подтверждает, что он 

лишь сопутствует детриту.

В водах Гвинеи-Бисау P. edwardsii (табл. 38) питается детритом и бен-

тосными животными, в первую очередь живыми и мертвыми эпибен-

тосными креветками, и молодью рыб. По способу охоты его можно от-

нести к хищникам-оппортунистам.

На подводных возвышенностях Сала-и-Гомес общая картина сохра-

няется примерно той же (с учетом относительно малого объема мате-

риалов): чаще всего встречаются в желудках детрит и остатки креветок. 

Резко возросла ЧВ фораминифер, зато полностью исчезли из желудков 

песчинки, замененные мелкими обломочками карбонатного состава. 

Вероятно, они вместе с фораминиферами сопутствуют детриту так же, 

как песчинки в западноафриканских водах. Значительно реже стали 

встречаться второстепенные объекты питания. Но это не главное, так 

как это тоже может быть следствием небольшого количества исследо-

ванных желудков.

В виртуальном пищевом комке на первое место вышли креветки, 

занимающие больше половины его объема. На втором месте оказа-

лись крылоногие, а на третьем — щетинкочелюстные, встречающие-

ся довольно редко. Детрит, составляющий всего 10,0 % виртуального 

пищевого комка, оказывается лишь на 4-м месте. Правда, по частоте 

доминирования он все же сопутствует креветкам вместе с обрывками 

хитина. Если учесть, что среди креветок в этом районе преобладают 

пелагические (из семейства Sergestidae), то P. edwardsii, в питании кото-

рого доминируют пелагические креветки, крылоногие моллюски и ще-

тинкочелюстные, сразу превращается в макропланктофага. С одной 

стороны, это словно еще сильнее подчеркивает облик хищника-оп-

портуниста;  с другой стороны, — и это нельзя исключать — креветки 

питались обитателями ЗРС, опускающимися в дневное время (траление 

производилось в 09–09.25) на большие глубины и в районе подводных 

возвышенностей, благодаря этому становящиеся доступными донным 

хищникам.

Онтогенетические изменения частоты встречаемости и роли в вир-

туальном пищевом комке различных пищевых объектов можно свести 

к следующему (рис. 59 и 60). ЧВ детрита колеблется незначительно — 

между 60 и 80 %, в то время как его роль в виртуальном пищевом комке 

меняется очень сильно — в 2,5 раза. У молоди креветок с длиной тела 

до 60 мм он занимает лишь 18–18,5 % объема пищевого комка. По-

степенно его роль возрастает, достигая почти 50 % у креветок длиной 

70–80 мм и опять уменьшается до 36,7 % у самых крупных особей.

Можно заключить, что за исключением детрита, который почему-

то не упоминается Картес (Cartes, 1993б) в составе пищи P. edwardsii 

из Средиземного моря, наши данные по остальным объектам питания 
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фициент Фроермана ближе все-таки к таковому хищника-собирателя. 

Несмотря на это, мы считаем, что P. edwardsii должен быть отнесен 

к хищникам оппортунистам.

Обратная картина наблюдается в онтогенетических изменениях ча-

стоты встречаемости и роли в виртуальном пищевом комке креветок. 

Они чаще всего попадаются у молоди с длиной тела до 60 мм, занимая 

в их пищевых комках до 70 % объема. И чем крупнее P. edwardsii, тем 

реже у нее встречается в желудке съеденная креветка и тем меньшую 

роль она играет в виртуальном пищевом комке. «Освобождающееся» 

место занимает рыба, ЧВ которой возрастает в 4 раза у самых крупных 

особей. Ей сопутствуют крабы и раки отшельники.

Еще одно наблюдение. ЧВ песчинок и щетинок щетинкочелюстных 

у среднеразмерных и крупных креветок меняется параллельно таковой 

детрита. Это подтверждает наше предположение (во всяком случае для 

крупных особей), что они захватывались креветкой вместе с детритом.

Plesionika acanthonotus (Smith 1882)
Plesionika acanthonotus амфиатлантический вид. Она известна на за-

паде — у Южной Каролины и Флориды, в Мексиканском заливе 

и до Бразилии. В Восточной Атлантике — в Средиземном море, а также 

от Бискайского залива до юго-западной Африки, на глубинах 190–864 м 

(de Man, 1920; Хольтхойс, 1951; Кронье, Форест, 1973; Pequegnat, 1970; 

Буруковский, 1981а; Буруковский, Роменский, 1985, 1989).

Рис. 59. Онтогенетическая изменчивость состава пищи креветки 

Plesionika edwardsii:
А, Б — частота встречаемости пищевых объектов;

1 — детрит; 2 — песчинки; 3 — щетинкочелюстные; 4 — фораминиферы; 5 — 

чешуя рыб; 6 — рыба; 7 — креветки; 8 — копепода; 9 — крабы и раки отшельники

Рис. 60. Онтогенетическая изменчивость состава пищи креветки 

Plesionika edwardsii. Доля в объеме виртуального пищевого комка 

(обозначения, как на предыдущем рисунке)

в общих чертах совпадают. Вероятнее всего, P. edwardsii — хищник, де-

тритофаг и некрофаг, в питании которого обязательно присутствуют 

эпибентосные, придонные и пелагические креветки.

Распределение частот встречаемости разных порций пищи удиви-

тельно совпадает с таковой у P. martia (см. рис. 55, Б). Правда, коэф-
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Наши материалы были собраны в рейсе НИС «Эврика» в водах На-

мибии (Южная Африка, 24.01–5.02.1983 г., 17°42′–23°59′ ю. ш., 11°21′–
13°17′ в. д., на глубинах 300–390 м). Были исследовано 158 желудков, 

из которых 125 было с пищей, а 31 — полным. Длина креветок 46–73, 

у самцов — 46–63 мм. Следовательно, в наших материалах полностью 

отсутствовали неполовозрелые особи. Среди самок доминировали кре-

ветки в нагульном состоянии (II стадия зрелости гонад, без яиц на пле-

оподах).

По данным Картес (Cartes, 1993б), в западной части Средиземного 

моря в питании этого вида выделяются четыре батиметрических и се-

зонных группы видов. В летнее время в средней части склона в желуд-

ках доминируют остатки рыбы. Сифонофоры Chelophies appendiculata, 

креветка Pasiphaea multidentata и изоподы занимают второе место. Дон-

ный десятиногий рак Calocaris macandreae и эуфаузиида Meganictyphanes 

norvegica, напротив, встречаются очень редко. Осенью в средней части 

склона начинают доминировать эуфаузииды. Относительно важными 

объектами питания в это время становятся брюхоногие моллюски и ам-

фиподы-гиперииды. В более поздней работе Картес с соавт. (Cartes et 

al., 2002) по результатам изучения питания этого вида в средиземномор-

ских водах Иберийского п-ова почему-то отнесли этот вид к потребите-

лям не мигрирующего макропланктона. Состав пищи в верхней части 

материкового склона летом значительно более разнообразен чем в его 

нижней части. Наибольшее значение играли сифонофоры и гиперииды 

(Vibilia armata). Им сопутствовали остатки рыбы. Осенью первое место 

занимают остатки рыб, им сопутствуют эуфаузииды, остатки птеропод, 

гастропода Benthonella tenella, полихеты и фораминиферы.

В водах Намибии наиболее заметен в желудках P. acanthonotus — де-

трит. Это бесструктурная, рыхлая, в капле воды хлопьевидная, масса 

преимущественно серого или коричневато-серого цвета. Он присутству-

ет почти во всех желудках, хотя бы в виде следов, но иногда заполняя 

желудок больше чем на половину его объема. Его сопровождают мелкие 

песчинки — десятками, а максимально до сотни и более, размерами 

0,05–0,2, максимум до 0,5 мм (крупные алевриты, и до мелких псаммо-

фитов, по Петелину, 1967). По ЧВ они совпадают только у самых мелких 

креветок (рис. 63). С увеличением размеров ЧВ песчинок падает в два 

раза. А в объеме виртуального пищевого комка они почти не играют 

никакого значения. С детритом же связаны и фораминиферы, хотя они 

встречаются в три с лишним раза реже. С увеличением размеров тела 

их ЧВ возрастает, меняясь так же, как ЧВ детрита. Среди фораминифер 

попадаются как донные (Miliolidae, Textulariidae), так и планктонные 

(Globigerina) виды. И те и другие в поврежденном состоянии и напол-

ненные детритом. Размеры их не превышают 1 мм, а количество варьи-

рует от единичных до полутора-двух десятков.

Остатки рыбы были, как правило, представлены чешуей, преиму-

щественно ее обрывками. Диаметр редких целых чешуек не превышал 

4,5 мм, обычно составляя 1,5–2,5 мм. Мягкие ткани рыбы не были 

встречены ни разу. Чаще всего очень мелко раздробленные кости рыб 

попадались почти в пять раз реже обрывков чешуи. Но трижды в пол-

ных желудках кости составляли 30, 50 и 100 % их объема. Все вместе 

взятое заставляет нас предположить, что P. acanthonotus питалась трупа-

ми рыбы. Если учесть, что материалы по данному виду собраны в рай-

оне активного промысла, можно предположить, что наличие обрывков 

чешуи и раздробленных костей рыб наряду с отсутствием их мягких 

тканей — артефакт. Хотя он и свидетельствует о потенциальной спо-

собности данного вида к некрофагии. Это подтверждается и находка-

ми обрывков хитина. С увеличением размеров тела ЧВ остатков рыбы 

уменьшается в два раза, образуя «ножницы» с детритом. Последний 

словно сменяет ее в питании креветки.

Рис. 63. Онтогенетическая изменчивость состава пищи креветки Plesionika 
acanthonotus (частота встречаемости):

1 — детрит; 2 — фораминиферы; 3 — рыба; 4 — эуфаузиида; 5 — песчинки; 

6 — щетинкочелюстные; 7 — креветки
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Эуфаузииды в желудках попадаются в разном состоянии. Один раз 

это была целенькая, неповрежденная особь длиной 8–10 мм, что за-

ставило нас предположить наличие тралового питания. Но значительно 

чаще нам попадались как их фрагменты, так и одни лишь мандибулы. 

Это же относится к съеденным креветкам, среди которых преобладали 

остатки Pasiphaea semispinosa.

Поэтому P. acanthonotus можно считать преимущественно детрито-

фагом и некрофагом, а также хищником, питающемся как на дне, так 

и над ним.

По ЧВ (табл. 34) абсолютно доминирует детрит (84,0 %), На втором 

месте, встречаясь почти в два раза реже (45,6 %), находится мертвая 

рыба (судя по ЧВ обрывков чешуи и обломков костей рыбы, как ин-

дикатора некрофагии). Эуфаузииды встречаются почти в три, а кре-

ветки — в шесть с лишним раз реже (соответственно 30,4 и 12,8 %). 

Все остальные объекты питания можно считать случайными, так как 

встречаются с частотой меньше 5 %, хотя, например, встретившийся 

единственный раз (ЧВ 0,8 %) рак-отшельник занимал полностью объ-

ем желудка.

Детрит доминирует и в реконструированном усредненном пищевом 

комке, занимая треть его объема (32,5 %). На втором месте эуфаузииды 

(22,8 %), на третьем — мертвая рыба (табл. 74) (обрывки чешуи и об-

ломки костей вместе занимают 15,3 % объема пищевого комка). И на-

конец, на четвертом месте — креветки (12,5 %).

Возникает противоречивый облик креветки, питающейся на дне 

детритом и остатками мертвой рыбы, а также, хоть и редко, крабами, 

гидроидами, раками-отшедьниками, иглокожими, и в то же время на-

падающей на планктонных эуфаузиид и микронектонную Pasiphaea 

semispinosa.

Коэффициент Фроермана (2,41) больше, чем у нападающего хищ-

ника, но меньше, чем у хищника собирателя. Можно, по-видимому, 

отнести P. acanthonotus к преимущественно хищникам-бентофагам, спо-

собным к детрито- и некрофагии, а также к нападению на макроплан-

ктонных и микронектонных жертв. Вероятнее всего, этот вид можно 

считать хищником-оппортунистом.

Plesionika ensis (A. Milne-Edwards 1881)
Plesionika ensis встречается в тропической и субтропической зоне 

трех океанов. В Атлантике на западе обитает у Флориды, в Мексикан-

ском заливе, у Антильских островов, у Бразилии (от 20°49′ с. ш. до 9°05′ 
с. ш.), а на востоке — от Касабланки и Канарских островов до Анголы 

(11°56′ ю. ш.). В Индо-Вестпацифике известна из Андаманского и Ара-

вийского морей, Гавайских о-вов и Индонезии, а также на подводном 

хребте Сала-и-Гомес. В Индо-Вестпацифике на глубинах 101–1251 м, 

Таблица 34

Состав пищи у креветки Plesionika acanthonotus

Объекты питания
Частота встреча-

емости, %
Виртуальный пи-
щевой комок, %

Частота домини-
рования, %

Детрит 84,0 32,5 21,9

Обрывки чешуи 45,6 9,7 3,1

Эуфаузиида 30,4 22,8 18,7

Фораминиферы 26,4 — —

Креветки 12,8 12,5 6,2

Кости рыб 9,6 5,6 3,1

Обрывки хитина 4,8 — —

Щетинкочелюстные 4,8 — —

«Фекалии» 4,0 — —

Гастропода 2,4 — —

Бивальвия 2,4 —

Амфипода 2,4 1,9 —

Иглокожие 2,4 — —

Полихеты 1,6 — —

Мизиды 1,6 — —

Копепода 0,8 — —

Краб 0,8 — —

Гидроид 0,8 1,6 —

Рак-отшельник 0,8 3,1 —

Радиолярия 0,8 — —

Тинтиноидея 0,8 — —

Сифонофора 0,8 — —

Обломки 0,8 — —

Песок 85,6 10,3 —

Всего желудков 125 32 32

Коэфф. Фроермана 2,41

Частота доминирования 53,0

Число доминант 5
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в Атлантике — 270–732 м, а на подводном хребте Сала-и-Гомес — 380–

1080 м (De Man, 1920; Holthuis, 1951; Crosnier, Forest, 1973; Santaella, 

Bravo de Laguna, 1975; Буруковский, I981б, 1990).

В нашем распоряжении был 31 желудок с пищей (табл. 40), 18 из ко-

торых были полными, из двух проб креветок, взятых в районах Марок-

ко (СРТМ-8802, 18.06.1978 г., глубина 460 м; координаты отсутствуют) 

и в Юго-Восточной Атлантике (НИС «Гижига», 25.10.1979 г. координаты 

и глубины неизвестны). Кроме этого, мы имели возможность иссле-

довать еще 30 желудков, из которых 24 содержали пищу, а три были 

полными. Они были собраны в рейсе НИС «Профессор Штокман» 

на подводных возвышенностях Наска и Сала-и-Гомес (28.04.1987 г., 

25°41′ ю. ш., 86°35′9 з. д., глубина 380 м).

Наиболее бросающимся в глаза пищевым объектом был детрит. Он 

представлял собой черную или серую массу, в капле воды распадаю-

щуюся на хлопья. В одном желудке из Юго-Восточной Атлантики мы 

обнаружили смесь черного и серого детрита, хорошо различающихся 

между собой.

Среди прочих пищевых объектов выделяются эуфаузииды, часто съе-

денные почти целиком, что позволило среди них определить до вида 

Euphausla krohni, Meganictyphanes norvegica и Nyctiphanes couchii. Раз-

меры тела эуфаузиид 15–20 мм, что составляет около 20 % длины тела 

креветки. В одном из желудков были обнаружены остатки ювенильной 

креветки из сем. Crangonidae с длиной мандибулы 1 мм. Остатки рыб, 

как правило, представлены косточками и остатками мягких тканей. 

Это, видимо, молодь с диаметром хрусталиков глаз около 1 мм и длиной 

тела позвонка 0,7 мм. Один раз удалось реконструировать по остаткам 

примерную длину съеденной рыбы (примерно 20–25 мм или около 

25 % длины тела съевшей ее креветки). Но одновременно встречалась 

чешуя рыб (2,5–3,5 мм), как правило, обтрепанная, или ее обрывки. 

Попадались характерные радулярные зубы крылоногого моллюска 

Carinaria и не менее характерный хрусталик кальмара диаметром 1 мм, 

а также крючок со щупальца эноплотевтидного кальмара. Это рисует 

противоречивый трофический облик данного вида, сочетающий в себе 

черты хищника (полные желудки, забитые остатками свежесъеденной 

креветки, эуфаузииды, рыбы, как правило, единственный экземпляр), 

а также явные остатки мертвых животных и детрит. Вероятно, P. ensis — 

хищник-оппортунист. Может охотиться как на дне, так и у дна, о чем 

говорят остатки эуфаузиид и крылоногого моллюска.

Суммарный состав пищи приведен в табл. 35. ЧВ характеризуется 

выровненностью четырех наиболее обычных объектов питания — де-

трита, фораминифер, эуфаузиид и рыбы, встречающихся в каждом 

втором желудке. Однако основу питания, конечно, составляют детрит, 

эуфаузиида и рыба, в значительно меньшей степени — креветка (вме-

сте — почти 90 %. объема виртуального пищевого комка). Но состав 

пищевых комков у этого вида в разных районах сбора материалов, столь 

удаленных друг от друга, довольно сильно различается. У берегов Ма-

рокко его основу составляют эуфаузиида и рыба. В каждом втором же-

лудке обнаруживаются фораминиферы, иногда сотнями экземпляров. 

Детрит встречается часто, но составляет ничтожную часть пищевого 

комка.

У креветок из Юго-Восточной Атлантики основу пищевого комка 

составляет детрит, Часто встречаются щетинки сагитт. В каждом желуд-

ке попадались овальные черные образования (0,1–0,4 мм), напоминаю-

щие фекалии, подобные тем, что мы обнаруживали в желудках креветки 

Parapandalus narval (см. ниже). Фораминиферы не были встречены.

Таблица 35

Состав пищи у креветки Plesionika ensis

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %

Значение
в виртуальном

пищевом
комке, %

Частота доми-
нирования, %

Детрит 54,8 25,3 16,7

Фораминиферы 54,8 2,0 —

Эуфаузииды 41,9 32.7 27,8

Рыба 41,9 25,3 16,7

Щетинки сагитт 19,3 —

Кальмар 6,4 0,7

Креветка 6,4 5,6 5,5

Крылоногий моллюск 3,2 0,7 —

Остракода 3,2 — —

Икра 3,2 — —

Мизида 3,2 — —

Неопределен. остатки 9,7 0,7 —

«Фекалии» 19,3 5,3 —

Песок 35,5 0,7 —

Всего желудков 31 18 —

Кофф. Фроермана 2,68 —
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У креветок, собранных на подводном хребте Сала-и-Гомес, в 21 же-

лудке были лишь следы пищи. В трех полных желудках преобладали 

креветки, рыба, детрит, копепода и остатки полуразложившихся рако-

образных. В полупустых желудках чаще всего (в 19 из 21, то есть в 90 %) 

встречались фораминиферы, затем детрит и осколки раковин (соответ-

ственно в 8 и 5 желудках). Все остальные объекты питания (полихеты, 

щетинкочелюстные, копеподы, эуфаузииды) встречались не более чем 

по 1–2 раз.

По столь небольшому объему материалы трудно делать уверенные 

заключения о типе питания данного вида, но все-таки он ближе к тако-

вому хищников оппортунистов. Об этом говорит хотя бы присутствие 

детрита наравне с эуфвузиидами.

Plesionika carinata Holthuis 1951
Plesionika carinata — эндемик Западноафриканской тропической зоо-

географической области. Северная граница ее распространения — воды 

Западной Сахары (23°35′ с. ш.: Буруковский, 1982), а южная — Нами-

бии (25°49′ ю. ш. по материалам донных тралений и 29° ю. ш. — пела-

гических ловов: Буруковский, Роменский, 1985; Буруковский, 2017, 

в печати).

Биология этого вида еще не изучена, поэтому приводимая нами 

информация об этом отрывочна. P. carinata встречается как в донных, 

так и в пелагических орудиях лова, на глубинах от 300 до 800–1000 м. 

Наиболее обычна на глубинах 500–600 м (Crosnier, Forest, 1973; Буру-

ковский, 1978, 1982, 1992в; Буруковский, Роменский, 1985).

В водах Намибии, по данным сборов, выполненных только пелаги-

ческими орудиями лова, встречаемость P. carinata над разными глубина-

ми и на разных горизонтах различна в разные сезоны. Осенью 1985 года 

креветка была обнаружена над верхней частью материкового склона, 

тогда как в летний период она попадается над всеми глубинами от 340 

до более чем 2000 м, чаще всего составляя наибольшую часть уловов 

над глубинами более 2000 м. Это подтверждает способность P. carinata 

отрываться от грунта на очень большое расстояние, так как и осенью, 

и летом наиболее часто этот вид ловится на горизонте 200 м (Буруков-

ский, 1992в, 2011).

Большая часть наших материалов была собрана донными тралами 

в рейсе НИС «Эврика» в районе Намибии (23.01–05.02.1983 г., 17°32′–
23°59′ ю. ш., 13°17′–11°22′ в. д. на глубинах 310–425 м, т. е. на кромке 

шельфа, преимущественно в утреннее время). В предыдущем рейсе это-

го же судна (08.12 и 15.12.1982 г.) две пробы креветок были получены 

из района Анголы (08°25′ю. ш., 12°45′ в. д. глубина 400 м, 11°44′ ю. ш., 

13°20′ в. д., глубина 425 м). Кроме этого, в водах Намибии креветки были 

пойманы в рейсе НИС «Бахчисарай» (18.01. и 25.01.1986 г., 19°16′–20°43′ 

ю. ш., 11°31′–12°19′ в. д., глубины 420–426 м). В южной части района 

Западной Сахары материал был собран нами в рейсе НИС «Белогорск» 

(11.11.1980, 21°03′ с. ш., 17°47′ з. д., на глубине 770–780 м).

Пелагическим тралом (РТАК-Самышева) материал был собран в рей-

сах НИС «Профессор Штокман» (20.04.1985 г.; 19°56′–19°53′ ю. ш., 11°40′ 
в. д., над глубинами 415–550 м, на горизонтах 50–200 м), и НИС «Ака-

демик Курчатов» (23.01–31.01.1986 г., 17°30′–20°51′ ю. ш., 12°41′–10°55′ 
в. д., над глубинами 690–2330 м, на горизонтах 100–750 м), тоже из рай-

она Намибии (Буруковский, 2011).

Вскрыто более 500 желудков. Пища была встречена в 263 из них, 

и 137 желудков было полными. В данном случае количество полных 

желудков завышено по сравнению с другими видами креветок. Мы спе-

циально их отбирали при обработке некоторых проб.

Район сбора материалов — воды Намибии (17°30′–23°59′ ю. ш.) — 

южная периферия ареала P. carinata. Креветки из донных уловов имели 

размеры (общая длина) 31–71 мм (самцы — 31–65, мода 52 мм, а самки 

30–71, мода 57 мм). Почти 73 % самок имеют гонады во II стадии зре-

лости. Лишь у 7 % самок они демонстрируют созревание (III–V стадии 

зрелости) и ни у одной из самок нет яиц на плеоподах. Следовательно, 

креветки находились преимущественно в нагульном состоянии.

В это же время года в уловах пелагическими орудиями лова боль-

шинство креветок были представлены неполовозрелыми особями, 

гонады которых или были полностью неразличимы, или находились 

в I стадии зрелости. Из 59 исследованных особей лишь девять имело 

гонады во II стадии зрелости, и лишь четыре из них (с размерами тела 

59–68 мм) несло на плеоподах только что отложенные яйца. Эти особи 

были пойманы над материковым склоном (над глубинами 800 и 1500 м, 

в обоих случаях на расстоянии примерно 600–800 м от дна). Они несли 

на плеоподах 750–3330 яиц диаметром 0,45–0,5×0,5–0,65 мм.

Можно констатировать, что P. carinata — гетеротопное животное, 

на ранних этапах онтогенеза обитающее в мезопелагиали над матери-

ковым склоном. Для нереста, возможно, может покидать придонные 

слои воды. В летний период, когда был собран материал, проникает 

дальше на юг, вероятно, вместе с Ангольским течением. Нерест, видимо, 

приурочен к летнему периоду.

Наиболее заметный компонент содержимого желудков у P. carinata — 

детрит. Он представляет собой серую или оливково-коричневую, иногда 

с отчетливым зеленоватым оттенком рыхлую массу, легко рассыпаю-

щуюся в капле воды, но иногда слегка студенистой консистенции. Под 

микроскопом эта масса оказывается состоящей из мириадов мельчай-

ших бесформенных частиц, среди которых попадаются пустые кни-

доцисты, обломки раковинок диатомовых. Основная масса сохраняет 

свою слабую зернистость даже при увеличении ×900. Часто в ней по-
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падаются скопления лепешковидных зеленоватых тел неправильной 

формы. Возможно, бактериального происхождения. Эта основная масса 

заключает в себе большое количество мелко раздробленного, но все же 

чуть более крупного, чем упомянутый выше, материала. В его состав 

входят мелкие фораминиферы (глобигерины), раковины тинтиноидей, 

книдоцисты, радиолярии, обломки спикул губок (ни разу не попалась 

целая спикула), песчинки, жевательные придатки мандибул эуфаузи-

ид, щетинки ракообразных, бесформенные хитиноподобные обрывки, 

обломки скелетных пластинок иглокожих, обтрепанные чешуйки рыб. 

То обстоятельство, что наш материал собран на кромке шельфа преиму-

щественно в аридных зонах с преобладанием биогенного седиментоге-

неза (см. Буруковский, 1989а), позволяет предположить, что креветка 

питалась автохтонным детритом, который в зонах с высокой продуктив-

ностью пастбищной трофической цепи может достигать и значительно 

больших глубин (Сапожников, 1975; Roberts et al., 2000).

Остальные компоненты пищевого комка могут быть разделены 

на две группы в зависимости от их состояния. В первую очередь это 

эуфаузииды, среди останков которых можно было лишь определить 

Thysanopoda sp. Они попадались и в виде иногда довольно многочис-

ленных (до 10 экз.) жевательных поверхностей мандибул диаметром 

полмиллиметра, заключенных в детрит, и в виде целеньких, чистеньких 

особей длиной 13–20 мм. В последнем случае в желудках креветок от-

сутствовал детрит. Между этими состояниями наблюдались все пере-

ходы от просто разорванных на куски, или полупереваренных до полу-

распада рачков, в той или иной степени заключенных в детрит. В пер-

вом случае можно было наблюдать один экземпляр свежепойманной 

эуфаузииды и остатки еще 2–3-х полупереваренных особей. Во втором 

случае особенно показательно было, когда в желудке обнаружилась со-

вершенно целая, но помятая и словно жеванная эуфаузиида. Казалось, 

что креветка съела недавно погибшую особь.

Среди съеденных P. carinata креветок были представители четырех се-

мейств: Sergestidae (обрывки панцирей без мягких тканей), Oplophoridae 

(фрагменты ювенильных особей Oplophorus novaezealandiae), Pasiphaeidae 

(Pasiphaea semispinosa, свежесъеденные, всегда по одному экземпляру 

в желудках; длина 30–40 мм) и Pandalidae (типичные для рода Plesionika 

листовидные чешуйки, локализующиеся на поверхности карапакса, или 

фрагменты тела, иногда занимающие весь объем желудка; возможно, 

каннибализм).

Остатки рыбы в желудках встречались или в виде скопления обрыв-

ков чешуек вместе с детритом, или в виде костей, один раз, например, 

кости головы, но без выраженных мягких тканей. Судя по зубам, это 

были остатки хищной рыбы — мелкого вида или, что вероятнее, моло-

ди. Возможно, она была съедена мертвой.

Остатки кальмаров (семейство Enoploteuthidae) — обрывки щупалец 

длиной 14 и 20 мм. Вероятно, захвачены уже в трале.

Копеподы (Pleuromamma sp.), съеденные живыми, встречены в же-

лудках P. carinata, пойманных пелагическим тралом.

Все остальные пищевые компоненты встречались в виде мелких 

фрагментов или отдельных скелетных остатков (например, клешней 

у танаидацей).

Вышеприведенное описание позволяет представить себе трофиче-

ский «облик» P. carinata как детритофага, некрофага и отчасти напада-

ющего хищника. И коэффициент Фроермана, равный 2,31, в какой-то 

степени отражает эту «тройственность» P. carinata. Все это характеризует 

данный вид как хищника-оппортуниста. Вероятно, креветка нападает 

на живую добычу в толще воды, а будучи на дне, предпочитает трупы 

и детрит.

В пище P. carinata по частоте встречаемости (табл. 36) доминиру-

ют полностью и в равной мере эуфаузииды и детрит, встречающиеся 

почти в каждом желудке (73 и 68,1 % соответственно). Фораминиферы 

попадаются реже более чем в 3 раза, креветки, рыба, копеподы и ще-

тинкочелюстные — не менее чем в 6–7 раз. Остальные многочисленные 

объекты можно считать случайными.

Виртуальный пищевой комок сформирован, в основном, тремя объ-

ектами питания: эуфаузииды, составляющие почти половину его, детри-

том, немного не достигающим трети его объема. Третьим компонентом 

оказываются креветки (13 % объема пищевого комка). Все вместе они 

формируют почти 90 % (87,9) его объема. 2,9 % объема занята рыбой. 

Остальные примерно 7 % остаются на долю девяти пищевых объектов 

(см. табл. 36), которые встречались редко, но занимали не менее 10 % 

конкретного пищевого комка.

Получается несколько парадоксальная картина: сочетание очень 

большого списка пищевых объектов, встреченных в пищевых комках, 

с абсолютным преобладанием в них всего трех: детрита, эуфаузиид 

и креветок. Если к этому добавить, что детрит — донный объект пита-

ния, а эуфаузииды — и встреченные креветки — обитатели макроплан-

ктона или микронектона, то парадоксальность «трофического портре-

та» P. carinata усугубляется. Складывается облик резко гетеротопного 

животного, который одинаково активно охотится в толще воды на ма-

кроплактонных и молодь микронектонных ракообразных, и питается 

на дне детритом и трупами тех же пелагических жертв

Для анализа онтогенетической изменчивости состава пищи, к со-

жалению, оказалось мало материала, так как почти половина всех со-

бранных креветок имеют размеры 50–59 мм, а самых мелких и самых 

крупных особей оказалось слишком мало. Поэтому всех креветок при-

шлось грубо разделить на три размерных группы. В результате этого 
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креветок. А вот доля эуфаузиид в виртуальном комке у крупных креветок 

заметно падает: на 10 %. Сходные изменения доли в виртуальном пище-

вом комке наблюдаются у креветки, и они относительно даже более рез-

кие: в два раза. ЧВ и доля детрита в пищевых комках тоже уменьшаются, 

но слабо. Зато возрастает доля рыбы в питании P. carinata. Изменения 

остальных пищевых объектов более или менее беспорядочны и вряд ли 

достоверны, поэтому мы их не обсуждаем.

Распределение частот встречаемости различных порций пищи 

(рис. 61) в общих чертах сходна с таковой у P. martia и P. edwardsii.

Таблица 36

Состав пищи у креветки Plesionika carinata

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %

Значение в
виртуальном

пищевом ком-
ке, %

Частота доми-
нирования
в пищевом 
комке, %

Эуфаузииды 73,0 45,8 47,4

Детрит 68,1 29,1 21,2

Фораминиферы 19,2 — —

Креветки 12,2 13,0 11,2

Рыба 10,6 2,9 2,2

Рыбья чешуя 9,9 0,4 —

Копепода 7,2 0,8 0,7

Щетинкочелюстные 7,2 0,3 —

Иглокожие 4,6 — —

Тинтиноидеи 3,4 — —

Книдария 2,7 — —

Изопода 1,9 1,4 —

Кальмар 1,1 1,3 —

Жир капельный 1,1 0,2 —

Танаидацея 0,4 — —

Полихета 0,4 0,1 —

Амфипода 0,4 — —

Радиолярия 0,4 — —

Неопределенные остатки 5,3 2,8 0,7

Песчинки 14,1 0,7 —

Спикулы губок 10,3 — —

Всего желудков 263 138 138

Коэффициент Фроермана 2,31 Частота доминирования 84,9

выявляется лишь следующая тенденция онтогенетических изменений 

состава пищевых комков. ЧВ эуфаузиид, оставаясь постоянно высокой, 

демонстрирует лишь небольшой тренд ее увеличения у более крупных 

Рис. 61. Распределение частот «порций» пищи в виртуальном пищевом комке 

Plesionika carinata:

А — по отдельным виам; Б — суммарная; 1 — эуфаузииды; 2 — детрит

Все вместе это позволяет на данном этапе изученности (мы имеем 

сборы лишь в летний период) считать P. carinata хищником-оппортуни-

стом, сочетающим в течение всей жизни детритофагию и некрофагию 

со способом охоты нападающего хищника. На ранних этапах онтогенеза 

P. carinata значительно сильнее связана с пелагиалью, питаясь массовы-

ми макропланктонными и микронектонными ракообразными, позднее, 

в связи с жизнью на дне, переходя в основном к детрито- и некрофагии.
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Plesionika heterocarpus (Costa 1871)
Plesionika heterocarpus встречается в Средиземном море и в Восточной 

Атлантике от Португалии, о-ва Мадейра и Канарских о-вов до Нами-

бии (25°10′ ю. ш., 13°13′ в. д.). В последнем случае это была ювенильная 

особь, пойманная над глубинами 1590–1410 м на горизонте 500 м. Воз-

можно, она оказалась здесь в результате выноса в зону экспатриации, 

но, не исключено, что P. heterocarpus, как и P. carinata, на ранних этапах 

онтогенеза обитает в пелагиали. Поэтому мы отнесли этот вид к бенто-

пелагическим. Косвенным подтверждением этому могут служить наход-

ки ее в желудках кальмара Todarodes sagittatus в водах Западной Сахары. 

Но обычно P. heterocarpus попадается в донные тралы на глубинах от 30 

до 680 м (Holthuis, 1951; Zariquiey Alvarez, 1955; Lagardère, 1971; Crosnier, 

Forest, 1973; Буруковский, 1978, 1980, 1982, 1989, 1992в, 2011; Буруков-

ский, Островский, 1983; Буруковский, Роменский, 1989, 1985, 1995). 

Обитает в двух зоогеографических областях — Средиземноморско-Лу-

зитанской и Западноафриканской тропической, то есть это интерреги-

ональный вид (см. выше, а также Буруковский, 1998а).

Диапазон его вертикального распределения (см. выше) захватывает 

всю нижнюю часть шельфа, его кромку и заходит в самую верхнюю 

часть материкового склона. Однако в каждом из конкретных районов 

обитания его вертикальное распространение в целом, или же диапазон 

глубин, где P. heterocarpus встречается чаще всего, или создает макси-

мальную биомассу, значительно меньше (Буруковский, 1978, 1980, 1982, 

1989, 2016; Буруковский, Островский, 1983; Буруковский, Роменский, 

1989, 1985, 1995).

Материал был собран в рейсах поисковых и научно-исследователь-

ских судов АтлантНИРО и Запрыбпромразведки в период с 1974 по 

1983 г. (суда типа СРТМ «Вяндра» и «Вайда», РТМ «Белогорск» и БМРТ 

«Эврика») в основном в трех районах: средиземноморских водах Марок-

ко, водах Западной Сахары (южная часть этого района, примыкающая 

к п-ву Рас-Нуадибу) и в водах северных районов Мавритании. Неболь-

шая часть материала была собрана в водах атлантического побережья 

Марокко и в других районах вод Мавритании.

Исследовано 294 желудка с пищей, из которых 156 желудков были 

полными. Конкретное количество желудков, использованных для ха-

рактеристики питания креветки в отдельных частях ареала и его онто-

генетической изменчивости, указывается в соответствующих местах 

данного раздела.

Ранее питание креветки P. heterocarpus было исследовано Лагарде-

ром (Lagardère, 1972, 1977) в водах Бискайского залива и атлантиче-

ских водах Марокко. Им была использована несколько иная методи-

ка оценки состава пищевого комка у креветок, нежели предложенная 

нами. В частности, он учитывал только частоту встречаемости в нем 

различных пищевых объектов и подсчитывал количество жертв, обнару-

женных в желудках. Лагардер не делал различий между составом пищи 

в полных и в полупустых желудках, что приводит к завышению роли 

в питании животных с трудно перевариваемыми скелетными остатками. 

Значительно меньшим был и общий объем исследованных материалов 

(соответственно 69 и 43 желудка).

По данным Лагардера (1972), у атлантического побережья Марок-

ко P. heterocarpus некрофаг, поедающий трупы рыб. Он отмечает, что 

в зависимости от глубины обитания список жертв может меняться, 

в результате чего мизиды в диете креветки сменяются эуфаузиидами. 

Изучение его материалов, кроме этого, позволило сделать вывод, что 

P. heterocarpus — хищник-бентофаг, в питании которого доминируют 

(по частоте встречаемости) фораминиферы, двустворчатые моллюски, 

но вместе с ними — эуфаузииды и рыба (от 60,9 до 39 %). Все остальные 

можно считать встречающимися спорадически.

Данные Лагардера (1977) о питании P. heterocarpus в Бискайском 

заливе рисуют несколько иную картину. На первом месте по частоте 

встречаемости оказываются десятиногие раки (зарывающиеся виды 

Solenocera membranacea и Processa canaliculata). Рыба по-прежнему игра-

ет одну из ведущих ролей в питании, а на смену эуфаузиидам приходят 

полихеты. Лагардер в данном случае делает вывод, что P. heterocarpus — 

хищник, нападающий на ракообразных, моллюсков и полихет и лишь 

демонстрирующий некоторую тенденцию к некрофагии.

Различия в питании креветок Бискайского залива и Марокко объ-

ясняются им выбором наиболее доступных жертв своего конкретного 

биотопа. Он подчеркивает важность некрофагии, сохраняющейся в обо-

их районах. Но в любом случае складывается несколько противоречивое 

представление о характере питания этого вида.

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

P. heterocarpus в средиземноморских водах Иберийского п-ова почему-

то отнесли ее тоже к потребителям не мигрирующего макропланктона. 

По их данным 100 % объема желудка занимают эуфаузииды.

Наши исследования (Буруковский, 1985; Буруковский, Потютко, 

2001) показали, что наиболее бросающимся в глаза компонентом пи-

щевого комка во всех районах исследования был детрит. Он представ-

лял собой рыхлую, серовато-коричневую, значительно реже серова-

то-оливковую кашицу без какой либо видимой структуры или как бы 

спрессованную коричневую массу с мельчайшими обрывками различ-

ных остатков животного происхождения. В капле воды она превраща-

ется в серовато-коричневые хлопья. В массе детрита были заключены 

остальные пищевые объекты.

Вместе с детритом постоянно встречался песок: округлые или угло-

ватые песчинки (преимущественно 0,1–0,15 мм, т. е. по Петелину, 1967, 
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мелкие и средние псаммофиты). Часто встречался такой мелкий песок, 

что он выглядел своеобразной пылью при размельчении пищевого ком-

ка в капле воды. Вместе с песком попадались поврежденные и целые 

мелкие спикулы губок.

Фораминиферы, встречавшиеся вместе с песком, были представле-

ны как донными, так и планктонными формами (глобигерина). Среди 

них были и целые, и разбитые раковинки, заполненные детритом. Веро-

ятнее всего, креветка захватывает их вместе с детритом. В комке детрита 

заметнее всего были щетинки полихет, тогда как сами полихеты обычно 

выглядели как бы потрепанными обрывками с торчащими наружу мы-

шечными волокнами. Среди них попадались как эррантные, так и се-

дентарные формы. Иногда встречались слизистые домики седентарных 

полихет. Однажды попались фрагменты эррантной полихеты, которые 

позволили примерно реконструировать ее длину (25 мм). Возможно, 

креветка может питаться как живыми, так и мертвыми особями.

Рыба представлена в желудках отдельными фрагментами косточек 

и чешуей. Целиком попадались лишь мелкие косточки из скелета го-

ловы, в том числе отолиты (длиной 2 мм). Более крупные куски костей 

всегда выглядели как бы полуразрушенными, явно принадлежащими 

мертвым особям. Отдельные чешуйки рыбы были, как правило, разо-

рваны на мелкие кусочки, а целые чешуйки всегда были более или ме-

нее обтрепаны. Размер костей не превышал 0,2 мм, а чешуи 0,2–3 мм, 

т. е. они принадлежали мелким видам рыб или их молоди. Можно по-

лагать, что креветка питалась исключительно трупами рыб. Это под-

тверждает вывод Лагардера (1972, 1977) о некрофагии этого вида.

Ракообразные встречались в виде отдельных фрагментов тела: об-

рывки конечностей, кусочки мандибул. Особенно обычны жевательные 

отростки эуфаузиид (размером 0,2–0,26 мм). Их количество варьиро-

вало от 1–2 до 50, т. е. креветка способна съесть до 25 экз. эуфаузи-

ид. Но обычно в желудки встречаются остатки 2–3 экз. Дважды были 

встречены практически целые эуфаузииды с длиной тела одна около 

10, а вторая –15–20 мм.

Изредка встречались целые веслоногие раки (в частности Oncaea sp.). 

В одном из желудков, целиком заполненном фрагментами копепод, 

мы насчитали остатки 15 экз. Это говорит о том, что по отношению 

к эуфау зиидам и копеподам P. heterocarpus может себя вести как пасу-

щийся хищник (Буруковский, 2009).

Один раз попался панцирь крабика размером 0,2 мм, заполненный 

детритом и песком. По обрывкам определены зарывающаяся креветка 

из рода Processa (обломки мандибулы характерной формы), хвостовые 

и головогрудные части ювенильной особи эпибентосной креветки 

Merhippolyte ancistrota, также наполненные детритом и песком, и остат-

ки пелагической креветки из рода Pasiphaea (P. sivado?). Попадались 

и фурки личинок Decapoda в потрепанном состоянии, сперматофоры 

копепод, статоцисты мизид и отдельные амфиподы (Gammaridea дли-

ной до 6 мм). Единственная встреченная Ostracoda была совершенно 

целой.

Моллюски представлены чаще всего осколками раковин двустворча-

тых. Дважды были найдены радулярные зубцы крылоногого моллюска 

Carinaria и один раз — брюхоногого моллюска (из семейства Conidae 

или Turridae). Тоже единственный раз была обнаружена целая ракови-

на брюхоногого моллюска (0,2 мм), не набитая детритом, и раковина 

Dentalium sp. (3 мм).

Остатки иглокожих представляли собой отдельные склериты ске-

лета лучей офиур, реже обломки игл морского ежа. Встречались также 

остатки сифонофор (в том числе нектофор Chelophyes sp.). Один раз 

в желудке было найдено щупальце кальмара Alloteuthis sp. Вероятнее 

всего, оно захвачено креветкой в трале.

Неопределимые остатки в пищевом комке, как правило, представ-

ляли собой обрывки хитина. По их виду можно предположить, что они 

принадлежали мертвым животным.

Можно заключить, что P. heterocarpus в первую очередь бентофаг, 

хотя питается и планктерами (копеподы, личинки десятиногих раков) 

и макропланктерами (эуфаузииды и крылоногий моллюск), и что в ее 

пище присутствуют остатки мертвых животных. Максимальные раз-

меры добычи, доступные креветке, не превышают 20–25 мм.

Количественные соотношения различных компонентов питания 

в пищевых комках P. heterocarpus варьируют от района к району, по-

этому мы будем их рассматривать по-отдельности для каждого района 

исследований (табл. 37).

1. Средиземноморские воды Марокко.

Были исследованы креветки с ОД 38–62 мм (ДК 8,5–16 мм). В пробе 

преобладали креветки с ОД 45–55 мм.

По частоте встречаемости в желудках в водах Марокко доминиру-

ют эуфаузииды. Две трети всех креветок имели в желудках их остатки 

(63,6 %). Детрит, попадающийся в каждом втором желудке (57,7 %), на-

ходится на втором, а фораминиферы — на третьем месте (36,5 %). Эти 

три пищевых объекта полностью доминируют по частоте встречаемо-

сти в желудках. Мизиды встречаются уже в три раза реже эуфаузиид 

(19,2 %), а прочие объекты питания можно считать случайными.

Почти в каждом желудке присутствовал песок (ЧВ 84,6 %), доля ко-

торого в реконструированном пищевом комке достигает 12,9 %. Это 

еще раз подчеркивает, что даже в тех случаях, когда креветка нападает 

на макропланктонные эуфаузииды, она это делает на дне или у дна. 

Но возможно, она, как Crangon crangon, использует его в качестве жер-

новов желудочной мельницы (Буруковский, Трунова, 2007).
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Соотношение компонентов питания в реконструированном пище-

вом комке позволяет еще более контрастно подчеркнуть преобладание 

эуфаузиид и детрита в питании P. heterocarpus. Действительно, они вме-

сте составляют 80,2 % его объема (соответственно 33,8 и 46,4 %). 12,9 % 

объема пищевого комка составляет песок. На долю всех прочих ком-

понентов (в том числе и неопределимых остатков) остается очень мало. 

Итак, в средиземноморских водах Марокко исследуемый вид сочетает 

хищничество на дне и над ним с некрофагией (в незначительных раз-

мерах) и детритофагией.

2. Воды Западной Сахары.

В пробе присутствовали креветки с ОД 47–70 мм (ДК 12,5–18 мм), 

полностью преобладали особи с ОД более 55 мм.

Список объектов питания изменился незначительно по сравнению 

со Средиземным морем и только за счет случайных объектов питания 

(см. табл. 37). Главные компоненты пищевого комка присутствуют, 

но частота их встречаемости заметно отличается. Почти не изменилась 

ЧВ только фораминифер. Практически в каждом желудке попадаются 

обрывки мелкой чешуи рыб (94,3 %), тогда как ЧВ эуфаузиид уменьши-

лась до 46,4 %. На второе место вышел детрит, тоже встречающийся поч-

ти в каждом желудке (88,6 %). Именно эти компоненты питания можно 

считать фоновыми для креветок из вод Западной Сахары. Заметно воз-

росла ЧВ офиур и полихет (соответственно 20 и 28,6 %). Прочие объекты 

питания можно считать случайными.

Упала и ЧВ песка (42,3 %), но почти в каждом пищевом комке по-

явились характерные белые обломки, которые мы условно назвали 

«карбонатные остатки». Вероятно, это компонент грунта, характерный 

именно для данного района. А именно — продукт разрушения круп-

ных раковин двустворчатых моллюсков. В уловах донных тралов в этом 

районе мы постоянно обнаруживали как живых Glycimeris sp., так и их 

танатоценоз. При задевах в трал попадали куски ракушечника, сложен-

ные из фоссилизированных раковин этого вида. Поскольку для района 

Западной Сахары характерен биогенный седиментогенез, что обычно 

в зоне аридного климата, это вполне логично.

Реконструированный средний пищевой комок и в этом районе сло-

жен в основном двумя компонентами, но здесь на смену эуфаузиидам 

приходит рыбья чешуя (37,1 %), то есть остатки мертвой молоди или 

мелких видов рыб (возможно, из траловых уловов, так как креветки 

собраны в районе активного рыболовного промысла). Доля детрита 

снижается, но очень незначительно, до 29,0 %. Вместе они составляют 

почти 70 % объема реконструированного пищевого комка. Бентофагия 

подчеркивается тем, что заметно возрастает доля офиур (7,6 %) и по-

лихет (5,2 %). Одновременно возросла доля копепод (7,1 %) за счет двух 

особей креветок, у одной из которых веслоногие занимали половину 

Таблица 37

Состав пищи у креветки Plesionika heterocarpus

Объекты питания
Встречаемость, % Роль в питании, %

1 2 3 1 2 3

Эуфаузиида 63,6 17,1 17,8 46,5 — —

Детрит 57,7 88,6 96,0 33,8 29,0 53,4

Фораминиферы 36,5 34,3 85,1 0,5 0,6 3,4

Мизиды 19,2 — 20,8 0,2 — —

Офиуры 5,8 20,0 5,9 — 7,6 —

Кости рыб 5,8 8,6 66,3 — — 6,5

Чешуя рыб 1,9 94,3 + 0,2 37,2 5,3

Бивальвия 3,8 2,8 48,5 — — 0,5

Кальмар 3,8 — — 1,5 — —

Амфипода 3,8 5,7 2,0 0,8 — —

Креветка 3,8 2,8 5,9 0,5 1,9 —

Копепода 3,8 8,6 5,9 0,5 7,2 —

Полихеты 1,9 28,6 94,0 — 5,2 5,1

Щетинкочелюстные 1,9 11,4 — — — —

Личинки р-бразных 1,9 — — — — —

Гастропода 1,9 2,8 0,5 — —

Краб — 2,8 — — — —

Калианасса — 2,8 — — — —

Икринки 1,9 5,7 — — — —

Остракода — — 2,0 — — —

Неопред остатки 17,3 14,3 + 2,1 1,4 +

Карбонат. остатки — 80,0 — — 9,0 —

Спикулы губок — — 75,2 — — —

Песок 84,6 42,3 95,0 12,9 0,9 25,8

Всего желудков 52 35 101 42 21 29

Коэф. Фроермана 2,36 3,51 4,52

Примечание: 1 — средиземноморские воды Марокко; 2 — воды Западной Саха-

ры; 3 — Мавритания.
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объема пищевого комка, а у второй желудок был полностью набит ко-

пеподами.

Словом, в водах Западной Сахары P. heterocarpus сохраняет свой 

modus vivendi бентофага — детритофага и некрофага, но ведущего себя 

иногда как собирающий или пасущийся хищник

3. Воды северной Мавритании южнее мыса Рас-Нуадибу.

Были обработаны креветки с ДК 14–16 мм. В пробе преобладали 

крупные особи. Среди перечисленных выше объектов питания, встре-

ченных у P. heterocarpus, практически в каждом желудке (см. табл. 37) 

попадаются детрит и остатки полихет (ЧВ соответственно 96 и 94 %). Им 

сопутствуют фораминиферы (85,1 %). Эти три объекта питания можно 

считать фоновыми, хотя фораминиферы, встречающиеся примерно 

с такой же частотой, как и песок (95 %), могут быть не пищевыми объ-

ектами, а лишь сопутствовать песку, как и спикулы губок.

Остатки рыбы, моллюсков, ракообразных и иглокожих встречаются 

в полтора-два раза реже (соответственно 66,4, 54,4 и 47,5 %), что позво-

ляет считать их второстепенными объектами питания.

Соотношение пищевых объектов в реконструированном среднем 

пищевом комке выглядит значительно более контрастным. В нем абсо-

лютно преобладает детрит, составляющий более половины его объема 

(53,4 %). Если добавить к этому долю, занимаемую в пищевом комке 

песком и фораминиферами, которые, вероятнее всего, сопутствуют 

детриту, эта цифра возрастет почти до 80 %.

Остатки рыб (кости — 6,5 % и чешуя — 5,3 %), полихет (5,1 %) и ра-

кообразных (2,7 %), которые, видимо, принадлежали мертвым особям, 

заметно уступают детриту по их значению в пищевом комке.

Можно заключить, что крупные особи P. heterocarpus в водах Мав-

ритании преимущественно детритофаги, использующие также в пищу 

остатки мертвых донных и придонных животных.

4. Онтогенетическая изменчивость (рис. 62).

Уже при описании состава пищи в разных частях ареала вида можно 

было заметить различия размерного состава креветок в пробах. Наи-

большее количество мелких особей было в пробах из средиземномор-

ских вод Марокко. В двух других районах креветки были заметно круп-

нее. Это заставляет предполагать, что отличия в составе пищи креветок 

отчасти объясняются онтогенетической изменчивостью питания.

Для подтверждения этого мы разделили всех креветок на четыре 

группы в зависимости от их длины. Для более дробного деления мы 

не имели достаточно материала. По этой же причине мы смогли про-

анализировать изменение частоты встречаемости и роли в питании 

лишь четырех объектов питания, наиболее постоянно попадающихся 

в пищевом комке креветок (детрит, эуфаузииды, остатки рыбы и фо-

раминиферы).

У самых мелких особей по частоте встречаемости и особенно по за-

нимаемой ими части объема (более половины) реконструированного 

среднего пищевого комка доминируют эуфаузииды. Однако уже у этих 

особей присутствует детрит, составляя в среднем около четверти объема 

пищевого комка. С увеличением длины тела возрастает доля детрита 

и чешуи рыб.

Можно заключить, что P. heterocarpus с возрастом из хищника-ма-

кропланктофага и детритофага становится преимущественно некро-

фагом и детритофагом.

Сравнение полученных нами результатов с данными Лагардера 

(1972, 1977) позволило обнаружить, что последний вообще не указы-

Рис. 62. Онтогенетическая изменчивость состава пищи креветки

Plesionika heterocarpus:

А — частота встречаемости; Б — доля в объеме виртуального пищевого комка;

1 — детрит; 2 — эуфаузиида; 3 — рыба; 4 — фораминиферы
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Экваториальная Гвинея
В пищевом комке наиболее характерен детрит. Это рыхлая, серая, 

слегка слоистая каша без какой-либо видимой структуры, или как бы 

спрессованная коричневая масса с мельчайшими обрывками различ-

ных остатков животного происхождения. Она составляет от 40 до 90 % 

объема пищевого комка, превращаясь в капле воды в серовато-корич-

невые хлопья. В массе детрита заключены остальные пищевые объ-

екты. Остатки рыб представлены хрусталиками глаз (до девяти экзем-

пляров диаметром 0,1–0,2 мм, лишь однажды 1 мм, то есть остатки 

пяти экземпляров), чешуей или ее обрывками, очень мелкими косточ-

ками. Ракообразные — преимущественно мелкими амфиподами или 

конечностями рачков покрупнее (клешни амфипод длиной 4–5 мм; 

клешненосная нога краба Lambrus massena длиной 5 мм, то есть явно 

ювенильного; панцирь неопределенного краба длиной 3,5 мм), рако-

винами ювенильных брюхоногих (например, Prunum sp. 0,6–1 мм вы-

сотой, Cerithium sp. — 0,7 мм). Часто эти остатки словно «обтрепаны», 

что наводит на мысль об их принадлежности уже мертвым животным. 

Это подтверждается курьезным фактом находки в желудках P. longicauda 

остатков насекомых: каких-то перепончатокрылых, похожих на наезд-

ника, с длиной тела 5 мм и размахом крыльев около 15 мм. Вероятно, 

время сбора материалов совпало с периодом их массового ветрового 

выноса, и трупы, достигнув дна на глубине 40 м, пополнили рацион 

креветки.

В спектре питания на первом месте находится детрит (см. табл. 38), 

встречающийся в каждом желудке и составляющий более половины 

объема пищевого комка. На втором месте — остатки рыб, но их значе-

ние в объеме пищевого комка примерно в 5 раз меньше. Далее следуют 

щетинкочелюстные (истинное значение которых в пище креветки не-

ясно, так как мы ни разу не находили их тел), насекомые (более 10 % 

объема пищевого комка) и, наконец, мелкие крабы. Остатки мертвых 

животных в сумме составляют более 30 % объема пищевого комка. Сле-

довательно, доминирующей пищей P. longicauda служит детрит, а до-

полнительной — трупы мелких рыб, ракообразных и других доступных 

для этой креветки животных. Более мелкие рачки — амфиподы, эуфа-

узииды, возможно, поедаются креветкой живьем, будучи случайными 

объектами питания.

Следовательно, несмотря на очень большой коэффициент Фроер-

мана (4,06), P. longicauda можно считать в этом районе детритофагом 

и некрофагом.

Сьерра-Леоне
Детрит встречается лишь в каждом третьем желудке (см. табл. 38). 

Как правило, желудок или полупустой, или содержит значительное 

вает на наличие в желудках P. heterocarpus детрита. Однако нами был 

исследовано некоторое количество желудков креветок этого вида из ат-

лантических вод Марокко (не вошли в книгу, так как их было немного), 

и в каждом желудке мы обнаруживали то или иное количество характер-

ной аморфной массы, идентифицированной нами, как детрит. Можно 

полагать, что Лагардер априорно исключил детрит из числа пищевых 

объектов и не учитывал его.

В остальном мы должны согласиться с ним в том, что P. hetero-

carpus — бентофаг, но это собиратель, преимущественно детритофаг 

и некрофаг. На ранних этапах онтогенеза он ведет себя не только как 

детритофаг и некрофаг, но и как хищник-собиратель и пасущийся хищ-

ник, охотящийся не только на дне, но и над ним. Следовательно, его 

можно отнести к хищникам-оппортунистам. Однако с увеличением 

размеров этот вид почти полностью переходит к детритофагии и не-

крофагии.

Parapandalus longicauda (Rathbun 1901)
Parapandalus longicauda — амфиатлантический вид. В Западной Ат-

лантике он встречается у Багамских о-вов, в Мексиканском заливе и Ка-

рибском море до Суринама. В Восточной Атлантике обитает от Южного 

Сенегала до Анголы. Известен на глубинах 55–500 м (Chan, Crosnier, 

1991).

Наши материалы собраны в рейсах НИС «Эврика» и «Белогорск» 

в трех районах западноафриканских вод: в Гвинее-Бисау (04.06.1983 г., 

11°31′ с. ш., 17°15′ з. д., на глубинах 100 м, 30 экземпляров длиной 56–75 

и с модой 62 мм), Сьерра-Леоне (10.02.1981 г., 08°45′ с. ш., 14°35′ з. д., 

на глубинах 89–93 м, 107 экземпляров длиной 42–72 и с модой 57 мм) 

и, наконец, в водах Экваториальной Гвинеи (11.11.1972 г., 01°40′ с. ш., 

09°33′ в. д., на глубинах 40–49 м, 23 экземпляра длиной 40–69 и с модой 

65 мм). В западноафриканских водах глубины обитания этого вида и его 

ЧВ варьируют. В районе от 11° до 7° с. ш. P. longicauda живет на глубинах 

от 40 до 150 м, в основном 75–80 м, у Либерии опускается ниже 200 м. 

И напротив, в водах Бенина встречается лишь на глубинах 60–84 м. ЧВ 

вида достигает максимума в районе между 12° и 7° с. ш. Здесь P. longicauda 

в диапазоне своих глубин обитания попадается в каждом 2–3-м лове. 

Южнее его роль в таксоценах креветок снова уменьшается.

В водах Сьерра-Леоне Р. longicauda был встречен в питании такой 

донной рыбы, как Brotula barbata (Brotulidae).

Во всех районах в пробах преобладают особи с длиной тела 57–

67 мм, что позволяет сравнивать спектры питания креветок каждого 

района между собой, не опасаясь заметного воздействия онтогенети-

ческой изменчивости питания. Описание состава пищи мы начнем 

с южного района (табл. 38).
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количество полуразложившихся остатков, но не превышающих 50 % 

объема пищевого комка. Почти в каждом желудке присутствуют пе-

сок и своеобразные овальные тельца размером 0,2–0,3 мм, напомина-

ющие фекальные комочки, но чрезвычайно плотной консистенции. 

Они как бы создают общий фон пищевого комка. Спектр питания 

в два с лишним раза шире, чем в предыдущем районе, что отразилось 

почти на рекордном коэффициенте Фроермана (4,67). Складывается 

впечатление, что в желудках находится практически все, что может по-

пасться на дне и у дна (табл. 38). Регулярно встречаются целые изоподы 

(до 4–6 экземпляров размером 1,5–5,0 мм), по нескольку экземпляров 

амфипод (1–2 мм), реже танаидацеа (4–7 мм), обрывки полихет дли-

ной 15–20 мм, крупные куски постларвальных особей рака-богомола 

Таблица 38

Состав питания креветки Parapandalus longicauda

Объект питания

I* II** III***

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Детрит 100 51,8 33,6 7,8 83,3 42,2

Рыба (кости и чешуя) 73,9 8,6 35,5 3,9 63,3 7,4

Насекомые 52,2 11,3 — — —

Щетинки сагитт 52,2 0,5 35,5 0,4 33,3 2,6

Краб 21,7 5,9 3,7 0,2 10,0 1,3

Амфипода 17,4 6,8 16,8 2,2 — —

Копепода 13,0 0,5 5,6 — — —

Личинки ракообразных 13,0 — 9,3 2,2 80,0 27,3

Креветка 8,7 0,5 3,7 0,2 3,3 —

Рак-отшельник 8,7 0,5 – –_ 16,6 4,4

Фораминиферы 8,7 – 29,9 — 43,3 –

Брюхоногие 8,7 0,9 5,7 — 10,0 0,4

Изопода, анизопода 4,3 2,3 56,1 15,7 13,3 2,6

Эуфаузиида 4,3 2,3 29,0 11,2 16,6 —

Мизида 4,3 0,9 0,9 — – —

Стоматопода 4,3 — — — — —

Мегалопа 4,3 0,5 0,9 0,2 — —

Иглокожие 4,3 — 8,4 — 13,3 —

Сифонофора — — 45,8 28,6 — —

Икринки — — 5,7 — — —

Постларва стоматоподы — — 19,6 11,0 — —

Филлозома — — 4,7 2,7 — —

Пантопода — — 0,9 — — —

Щетинки полихет — — 13,1 0,4 33,3 2,6

Объект питания

I* II** III***

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Часто-
та

встре-
чаемо-

сти

Вирту-
альный
пище-

вой 
комок

Двустворчатые — — 2,8 — 3,3 —

Лопатоногие — — 2,8 — — —

Крылоногие — — 2,8 0,6 — —

Мшанки — — — 3,3 —

Каллианасса — — 0,9 — — —

Остракода — — 0,9 — — —

Неопр. ракообр. 21,7 4,5 — — — —

Осколки раковин 17,4 1,8 35,5 — — —

Спикулы губок — — 11,2 — — —

Нематода 4,3 — — — — —

Фекалии – — 88,8 4,7 — —

Неопред. остатки — — 14,9 3,5 6,7 5,7

Песок 4,3 — 91,6 4,5 96,7 1,3

Количество желудков 23 107 30

Коэффициент Фроермана 4,06 4,67 4,29

* Экваториальная Гвинея; ** Сьерра-Леоне; *** Гвинея-Бисау.

Окончание табл. 38
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длиной до 20 мм (30 % длины тела креветки) из семейства Eurisquillidae 

(Manning, 1977), крупные куски их личинок. Некоторые желудки до по-

ловины их объема заполнены личинками десятиногих раков, молодью 

эуфаузиид (десятками экземпляров). Нередки мегалопы крабов, раду-

лярные зубы пелагических брюхоногих моллюсков, гетеропод, эмбри-

ональные раковины брюхоногих (до 1 мм) и двустворчатых моллюсков 

(0,5 мм), а осколки их раковин попадаются в каждом третьем желудке. 

В каждом втором желудке присутствуют нектофоры эвдоксий сифо-

нофор Chelophyes sp. размером до 10 мм. Рыба представлена чешуей 

(до 3 мм) или откровенно полуразложившимися остатками. Хрусталики 

глаз отсутствуют. Постоянное присутствие песка, «фекалий» и обломков 

раковин, находки спикул губок и игл морских ежей говорят (вопреки 

преобладанию пелагических объектов питания) о тесной связи кревет-

ки с грунтом. В пище доминируют нектофоры сифонофор. По частоте 

встречаемости они уступают изоподам (56,1 % — изоподы, 45,8 % — не-

ктофоры), но почти в два раза превышают их по доле в объеме вирту-

ального пищевого комка (соотв. 15,7 и 28,6 %).

Эта двойственность питания вообще типична для P. longicauda в рай-

оне Сьерра-Леоне. Среди дополнительных объектов питания танаида-

цеа и изоподам можно противопоставить пелагических эуфаузиид и всю 

совокупность личинок десятиногих раков, вероятно, переходящих 

к донному образу жизни постличинок стоматопод и филлозом. В наших 

предыдущих публикациях (Буруковский, 1992, 2009) мы пытались эту 

двойственность объяснить тем, что, поскольку проба на питание была 

взята после наступления темноты (20 ч 50 мин — 21 ч 20 мин), когда 

планктонные организмы поднимаются к поверхности, можно полагать, 

что такие планктеры, как филлозомы и сифонофоры, попадают в же-

лудок P. longicauda в мертвом состоянии. Тем более что в Сьерра-Леоне 

P. longicauda вел себя, как донный хищник (собиратель и пасущийся), 

способный, тем не менее, к некрофагии. Сейчас же, после написан-

ного нами выше о P. carinata, мы скорее склонны предположить, что 

P. longicauda, как и этот вид, характеризуется гетеротопностью и спо-

собен добывать пищу как на дне, так и в толще воды. Поэтому он был 

включен нами в группу бенто-пелагических креветок.

Гвинея-Бисау
Детрит присутствует почти в каждом желудке (ЧВ 83,3 %), составляя 

около половины объема реконструированного пищевого комка (см. 

табл. 38). В некоторых случаях роль детрита невольно занижена, так как 

чрезвычайно трудно отделить оформленные остатки различных живот-

ных от буквально обволакивающего их осадка. Складывается впечатле-

ние, что в этом районе креветки большую часть пищи добывали, роясь 

в поверхностном слое осадка, обогащенном органикой. Действительно, 

сходное значение по частоте встречаемости в желудках P. longicauda это-

го района имеют обрывки копепод, личинки десятиногих раков, юве-

нильная особь пелагической креветки Pasiphaea semispinosa и другие, 

не поддающиеся определению, мелкие ракообразные, буквально вы-

валянные в осадке (80,0 %). Они же занимают второе место в объеме 

реконструированного пищевого комка (24,3 %). Вместе с детритом это 

почти 70 % его объема. Налицо также некоторое количество полураз-

ложившихся остатков (слизистые массы с кусками хитина и обтертыми, 

как бы окатанными, краями и т. п.), а также постоянно встречающейся 

чешуи рыб (ЧВ — 63,3 %), порванной и словно потертой. Это позво-

ляет предположить, что основу питания P. longicauda в данном районе 

составляют детрит и трупы различных животных. Отдельные наход-

ки полихет, гастропод из семейства Naticidae (размером около 1 мм) 

и танаидацей не изменяют того обстоятельства, что в данном районе 

P. longicauda типичный детрито- и некрофаг. практически не отразилось 

на величине коэффициента Фроермана (4,29).

При сравнении состава пищи у P. longicauda из разных районов мо-

жет сложиться впечатление, что мы имеем дело чуть ли не с разными 

видами креветок. Диапазон типов питания у этого вида захватывает 

всю гамму: от детритофагии к некрофагии и до нападающего хищни-

ка. На этом фоне очень высокий и сравнительно мало варьирующий 

от района к району коэффициент Фроермана (4,07–4,67) только под-

черкивает это, так как на способ охоты хищника-собирателя наклады-

ваются другие, что и приводит к заметному расширению списка жертв, 

как в районе Сьерра-Леоне.

Кроме географической изменчивости состава пищи и способов ее 

добывания (от района к району) налицо тенденция их изменения с глу-

биной: переход от детритофагии на малых к некрофагии на промежу-

точных и к хищничеству на больших глубинах. Учитывая, что с глуби-

ной происходит увеличение размеров креветки, эти изменения, видимо, 

должны быть связаны с онтогенетической изменчивостью питания, 

но у крупных особей доля детрита в пище не уменьшается. Вероятно, 

поэтому уменьшение доли детрита и мертвых животных и возрастание 

роли хищничества здесь связано с условиями питания креветок.

С глубиной в желудках креветок в 5 раз возрастает ЧВ форамини-

фер. Это не связано с изменением встречаемости песка (см. табл. 38), 

и, следовательно, фораминиферы неслучайно потребляются креветкой. 

С другой стороны, изменения частоты встречаемости песка обратны 

изменению роли детрита в пище креветок. Возможно, это связано с ти-

пом грунта. В экваториальном районе (см. рис. 15) на глубинах 40 м 

расположено илистое пятно. В районе 8°45′ с. ш. как раз на глубинах 

около 100 м тянется полоса песчаных грунтов. Для района 11°31′ с. ш. 

характерно очень сильное развитие илов терригенного происхожде-
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ния (Буруковский, 1989). С увеличением размеров наблюдается переход 

от питания преимущественно донными ракообразными (амфиподами, 

изоподами, крабами и т. п.) через некрофагию к активному хищниче-

ству, что происходит на фоне постоянного присутствия в пище детрита, 

ЧВ и доля в объеме пищевого комка которого с возрастом меняются 

незначительно. Правда, заметно, что крупные особи питаются детритом 

реже, но в несколько большем количестве. В целом онтогенетическая 

изменчивость состава виртуального пищевого комка выражена плохо, 

что объясняется географической изменчивостью питания. Такая харак-

теристика питания, вероятно, очень типична для P. longicauda, который, 

в зависимости от размеров тела (и, следовательно, возраста), типа грунта 

и доступности того или иного объекта питания, может переходить от де-

тритофагии с некрофагией и поеданием мелких живых ракообразных 

на дне, к преимущественно некрофагии, а затем и к хищничеству. Значе-

ние в пище детрита зависит не только от размеров креветки, но в какой-

то степени и от типа грунта в каждом данном районе. Объектами пита-

ния креветки в первую очередь становятся донные ракообразные, а так-

же широкий круг пелагических жертв. Следовательно, по способу до-

бывания пищи P. longicauda типичный пример хищника-оппортуниста.

Parapandalus narval (Fabricius 1787)
Parapandalus narval обычен в Средиземном и Адриатическом морях. 

В Атлантическом океане этот вид известен у Азорских и Канарских 

о-вов, о-ва Мадейры, на банке Метеор, а также у о-ва Св. Елены. Ши-

роко распространен в Индо-Вестпацифике: в Красном море и в Индий-

ском океане (у о-вов Мадагаскар, Реюньон, Сейшельские), в западной 

части Тихого океана (Япония, Тайвань, Филиппины, Индонезия, Новая 

Каледония, о-в Таити). Вид ловится обычно на глубинах от 50 до 300 м, 

но в Красном море — от 512 до 910 м (Balss, 1925; Holthuis, 1949, 1951; 

Crosnier, Forest, 1973; Crosnier, 1976; Chan, Crosnier, 1991; Буруковский, 

1980; Буруковский, Роменский, 1995). К сказанному выше можно до-

бавить, что в западноафриканских водах ЧВ вида и плотность его посе-

лений увеличиваются с севера на юг. У Марокко этот вид предпочитает 

глубины 200–300 м, у Мавритании — 51–200 м (в основном 130–200 м).

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова почему-то 

отнесли этот вид к потребителям немигрирующего макропланктона.

Наши материалы собраны в рейсах СРТМ-8004 и РТМ «Белогорск» 

в водах Марокко (01.06.1978 г., 29°51′ с. ш., 10°11′ з. д., на глубинах 

250–220 м, 35 экземпляров длиной 63–80 и с модой 67 мм, то есть от-

носительно крупных особей).

В водах Марокко после исследования состава пищи 137 видов рыб 

(11 407 желудков с пищей) мы находили P. narval в питании или у ти-

пично донных рыб (Raja montagui, Trigla hirundo, T. pini), или у ярко 

выраженных бентофагов (Mullus barbatus, Pagellus acarne, Dentex polli) 

(Буруковский, Патокина, 2001; Буруковский, 2009). Это позволяет 

предположить, что Р. narval, если и может жить и охотиться в толще 

воды, как другие виды семейства Pandalidae, упомянутые нами выше, 

то не настолько долго и постоянно, чтобы стать объектом питания при-

донных или пелагических рыб.

На первом месте в питании P. narval находятся креветки. Они встре-

чаются почти в каждом желудке (ЧВ 74,3 %), составляя 40 % в объеме 

реконструированного пищевого комка. Это молодь Penaeopsis serrata 

(иногда 4–5 разноразмерных экземпляров), реже — Piesionika sp. В не-

скольких желудках креветки составили 100 % в объеме пищевого комка, 

представляя собой раздробленные остатки придатков, панциря, мышц. 

Детрит в питании этого вида находится на 2–3-м местах (табл. 39), 

Таблица 39

Состав питания креветки Parapandalus narval

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %

Доля в объеме 
виртуального 

пищевого комка, %

Креветка 74,3 40,0

Детрит 42,8 22,3

Сифонофора 42,8 16,4

Рыба (кости и чешуя) 28,6 1,8

Щетинки сагитт 28,6 –

Эуфаузиида 22,8 15,0

Амфипода 11,4 0,9

Изопода, анизопода 5,7 —

Копепода 8,6 —

Щетинки полихет 5,7 0,6

Крылоногие 5,7 —

Икринки 2,8 —

Неопред. остатки 8,6 0,4

Осколки раковин 14,3 —

Песок 60,0 2,3

Всего желудков

Коэффициент Фроермана 3,19

318 319



но встречается в каждом втором желудке (ЧВ 42,8 %), составляя у не-

которых особей до 80 % объема пищевого комка. Это сероватая или 

серовато-оливковая рыхлая масса, в которой заключены остальные 

пищевые компоненты. С такой же частотой встречаются и нектофо-

ры сифонофор. Часто они словно окутаны осадком. Размеры их коле-

блются от 6 до 20 мм (в одном желудке найдено три нектофора). В вир-

туальном пищевом комке они занимают третье место после креветок 

и детрита (16,4 %). Относительно велико значение эуфаузиид, которые 

тоже достигали в нескольких случаях 100 % объема пищевого комка. 

Они встречаются в два раза реже, но по значению в объеме реконстру-

ированного пищевого комка приближаются к нектофорам сифонофор. 

Напротив, резко снижено в пище количество мелких амфипод, изопод 

и рыбы. Следовательно, в районе Марокко P. narval ведет себя как на-

падающий хищник, охотящийся на донных креветок, как пелагический 

хищник, нападая. на относительно малоподвижных сифонофор и очень 

подвижных эуфаузиид, и как хищник-собиратель, питающийся на дне 

амфиподам.

Коэффициент Фроермана близок к таковому хищников-собирате-

лей (3,19, табл. 39). Морфология P. narval и P. longicauda чрезвычайно 

близка. Из-за этого их долгое время путали. Некоторая пестрота кар-

тины объясняется, вероятно, малым количеством исследованных кре-

веток. Но несомненно, что, P. narval тоже должен быть отнесен к хищ-

никам-оппортунистам.

Parapandalus brevipes Crosnier, Forest 1968
Parapandalus brevipes — западноафриканский эндемик. Известен 

из юго-восточной Атлантики у побережий Конго-Браззавиль и Анго-

лы между 05°00′ и 11°58′ ю. ш. на глубинах между 190 и 700 м (Crosnier, 

Forest 1973; Буруковский, 1978).

Наши материалы собраны в рейсе НИС «Аргус» (08.11.1976, 05°29′7 

ю. ш., 11°33′ в. д., глубины 300–305 м). Было вскрыто 16 желудков, 

в 10 из которых присутствовала пища, и лишь один был полным. Раз-

меры креветок 35–39 мм.

Единственный полный желудок содержал остатки ракообразных, 

таксономическую принадлежность которых установить не удалось. Это 

была сплошная мешанина щетинок и обрывков розового цвета. Воз-

можно, она принадлежала каким-то планктонным формам.

В пяти желудках найден детрит довольно плотной консистенции, 

с трудом распадающийся на хлопья в капле воды. В одном случае он 

содержал мельчайшие рыбьи косточки, в двух — обрывки копеподы. 

Остатки копепод были найдены всего в четырех желудках — от одного 

до трех особей. Длина целых копепод 1,5 мм. В трех желудках встречены 

кости молоди рыб, судя по размерам хрусталика (0,2 мм), и в одном — 

остатки седентарной полихеты. Еще в одном желудке имелись лишь 

обрывки антенны креветки. Можно полагать, что они были захвачены 

в трале.

Для заключения материала мало, но можно предположить, что 

P. brevipes детрито- и некрофаг, питающийся не только на дне, но и над 

ним. Последнее подтверждается тем, что этот вид был встречен в водах 

Анголы в питании Merluccius polli (Merlucciidae), у которой пелагические 

креветки встречаются почти в каждом желудке и составляют треть объ-

ема виртуального пищевого комка. P. brevipes среди них занимает второе 

место (Буруковский, 2009).

Наличие детрита в пище этого вида наравне с копеподами позволяет, 

хоть и с оговорками, отнести его к хищникам-оппортунистам.

Итак, бентопелагические креветки:

1. Все не только относятся к семейству Pandalidae, но и к двум «смеж-

ным» родам Plesionika и Parapandalus, которые Чейсом (Chace, 1985) 

были объединены в один род Plesionika (с чем мы несогласны).

2. Для каждого из этих видов характерен свой диапазон глубин оби-

тания, но оптимум у них у всех приходится на кромку шельфа и при-

мыкающую к ней верхнюю часть материкового склона, то есть глубины 

от 200–300 до 800–1000 м.

3. Основная часть виртуального пищевого комка заполнена тремя 

группами объектов. Это детрит, доля которого варьирует от одной чет-

вертой-одной трети объема виртуального пищевого комка, до его по-

ловины; остатки рыбы, которые, вероятно, съедены мертвыми (от ее 

следов в пище почти до 40 % объема, но чаще около 10 %), и облигатно 

пелагические объекты питания (креветки, эуфаузииды, у двух видов — 

эвдоксии сифонофор), доля которых варьирует тоже примерно от трети 

до половины объема виртуального пищевого комка. Вместе эти три груп-

пы пищевых объектов формируют около 90 % его объема. И это подчер-

кивает гетеротопность данных видов, которые, как некрофаги и детрито-

фаги, питаются на дне в пределах кромки шельфа и самой верхней части 

склона, и как макропланктофаги или микронектонные нападающие или 

пасущиеся хищники, способны отрываться далеко от дна.

Следовательно, все эти виды, с уверенностью могут быть отнесены 

к хищникам-оппортунистам.

4. Пелаго-бентосные креветки

Chlorotocus crassicornis (Costa 1871)
Chlorotocus crassicornis встречается в Средиземном и Адриатическом 

морях, а также в Восточной Атлантике от юга Испании до Конго. Кро-
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ме того, известен из Южной и Восточной Африк, Андаманского моря, 

Южно- и Восточно-Китайских морей и Австралии. Обитает на глубинах 

75–450 м (Maurin, 1961, 1963; Lagardère, 1971; Holthuis, 1952; Crosnier, 

Forest, 1973; Буруковский, 1980).

Считается донным видом (Crosnier, Forest, 1973), но имеется инфор-

мация о находке одного экземпляра Ch. crassicornis в улове пелагической 

сетью на горизонте 100 м в водах юго-восточной Атлантики (Kensley, 

2006). К сожалению, глубина места не указана. Питание Ch. crassicornis 

изучалось в районе Марокко Лагардером (Lagardère, 1972, 1977). Им 

было исследовано 29 желудков, в которых чаще всего встречались эу-

фаузииды (72,3 %), фораминиферы (27,5 %) и рыба (20,6 %).

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова почему-то 

отнесли его к потребителям инфауны, одновременно указывая на на-

личие в его пище моллюсков и эуфаузиид.

В нашем распоряжении имелось 50 желудков Ch. crassicornis, собран-

ных в водах Марокко (рейсы СРТМ-8002 «Вяндра», 17.06–04.07.1978 г. 

и НИС «Белогорск», 21–23.05.1978 г., 34°22′–35°11′ с. ш., 06°34′–06°48′ 
з. д., глубины 100–300 м). Длина креветок 30–61 мм. Самцы мельче 

самок (32–54 мм). Большинство самок имело гонады во II–III стадиях 

зрелости.

Наиболее бросающийся в глаза компонент питания Ch. crassicornis — 

эуфаузииды (табл. 40). Состояние их сильно варьирует. Среди них име-

ются и только что съеденные особи, разодранные на части так, что мож-

но лишь предполагать об их принадлежности к роду Euphausia. Име-

ются и все переходы в степени их перевариваемости вплоть до того, 

что в желудках находятся лишь характерные, легко узнаваемые жева-

тельные площадки мандибул. Реконструированные размеры эуфаузиид 

от 15–18 до 20–30 мм (30–60 % длины тела креветки). В желудках, как 

правило, имеется одна недавно съеденная особь и мандибулы еще не-

скольких, оставшихся, вероятно, от предыдущих актов питания. Мак-

симальное количество недавно съеденных рачков — четыре экземпля-

ра. А количество мандибул достигает 10–18, то есть это остатки как 

минимум 5–9 эуфаузиид, съеденных ранее. Это позволяет нам быть 

уверенным, что Ch. crassicornis действительно питается эуфаузиидами, 

а не нападает на них в трале. И это позволяет отнести его к нападающим 

хищникам.

Еще одним заметным компонентом пищевых комков оказались го-

ловоногие. Точнее кальмар Alloteuthis (subulata?) (Loliginidae), обрывки 

щупалец которого попадались в желудках. Их длина достигала 10–

20 мм. В одном случае удалось по длине булавы щупальца восстановить 

длину мантии кальмара, которому оно принадлежало. Она должна была 

быть равна 30 мм, то есть весь кальмар, с головой, оказывался прак-

тически равен длине креветки (46 мм). Это заставляет предположить, 

что остатки кальмаров в желудках Ch. crassicornis — результат тралового 

питания, артефакт. Предположение тем более вероятно, что в желудках 

ни разу не было найдено полупереваренных остатков кальмара.

В желудках также присутствовали (далеко не в каждом) мельчай-

шие обломочки, бесструктурная масса, очень мелкие бесформенные 

обрывки, неорганический осадок, включающий в себя обрывки чешуи 

и раздробленные кости рыб. Мы посчитали, что это детрит, хотя он 

и не очень похож на то, что мы наблюдали у других детритоядных кре-

веток. Наряду с этим встречались желудки, заполненные обрывками, 

в которых удалось узнать скелетные элементы каких-то ракообразных. 

Они также были смешаны с осадком, обтрепаны, мацерированы. Веро-

ятнее всего, они принадлежали трупам каких-то рачков. Вместе с ними 

Таблица 40

Состав пищи у креветки Chlorotocus crassicornis

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %

Виртуальный
пищевой комок, 

%

Частота
доминирования, 

%

Эуфаузиида 70,0 73,0 80,0

Детрит 28,0 3,0 —

Фораминиферы 24,0 0,5 —

Кальмар 18,0 17,5 15,0

Кости рыб 12,0 — —

Обрывки чешуи 10,0 1,5 —

Креветки 10,0 0,5 —

Мизиды 6,0 0,5 —

Щетинкочелюстные 4,0 — —

Гетеропода 2,0 — —

Гастропода 2,0 — —

Неопред. остатки 10,0 3,0 5,0

Песок 20,0 0,5 —

Всего желудков 50 20 20

Коэфф. Фроермана 1,96

Частота доминирования 100

Число доминант 3
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и по отдельности встречались донные фораминиферы. Как правило, 

они попадались поодиночке, но несколько раз в желудке было обна-

ружено по 50–60 фораминифер. Вероятно, они тоже служат объектом 

питания.

По частоте встречаемости (см. табл. 40) абсолютно доминируют 

эуфаузииды (70 % — хорошо совпадает с данными Лагардера, 1972). 

Прочие пищевые компоненты попадаются как минимум в два с поло-

виной раза реже. Этот контраст подчеркивается составом виртуального 

пищевого комка, 73 % объема которого занято именно эуфаузиидами. 

Если исключить из рассмотрения кальмаров, которые, вероятнее все-

го, захвачены в трале, эуфаузииды останутся единственным значимым 

пищевым объектом. Детрит занимает лишь 3 %, а остатки мертвых пи-

щевых объектов, которые маркируются неопределенными остатками 

и обрывками чешуи, еще 4,5 %.

Это сопровождается высокой частотой доминирования эуфаузи-

ид (80 %). А суммарный И
Т
 равен 100 %. Следовательно, во всех пол-

ных желудках обязательно имеется пищевой объект, составляющий 

более 60 % его объема. К
Ф

 равен 1,96, что сближает этот вид с напа-

дающими хищниками. И по отношению к эуфаузиидам так оно и 

есть.

Сочетание детрита и других донных остатков с эуфаузиидами, об-

ломками мандибул пелагической креветки Pasiphaea sp. (sivado?), ра-

дулярными зубами крылоногих моллюсков (Carinaria sp.) позволяет 

предположить, что Ch. crassicornis: с одной стороны ведет себя как ма-

кропланктофаг, нападающий хищник, с другой — как некрофаг и от-

части детритофаг (хотя возможно, детрит лишь сопутствует полуразло-

жившимся остаткам в желудках у Ch. crassicornis). Вероятно, он все же 

охотится не только на дне и у дна, но и может подниматься в толщу 

воды. Это подтверждается упомянутой выше находкой в водах юго-вос-

точной Атлантики данного вида в улове пелагической сетью на гори-

зонте 100 м (Kensley, 2006). А в целом позволяет его все-таки отнести 

к хищникам-оппортунистам.

Heterocarpus ensifer (A. Milne Edwards 1881)
Heterocarpus ensifer встречается в Западной Атлантике от берегов 

Северной Каролины (34°00′ с. ш., 76°10′ з. д.) до Карибского моря, 

у Антильских о-вов и в Мексиканском заливе. В Восточной Атлантике 

известен у о-ва Мадейра, берегов южной Испании, Марокко, у побере-

жья Западной Сахары, Сенегала, Гвинеи, Либерии, Бенина, Нигерии, 

Камеруна и Конго. Равным образом он известен в Южной Африке. 

Кроме этого, H. ensifer встречается в юго-западной части Индийского 

океана (Мадагаскар), а в Тихом океане, вероятно, у островов Кирибати 

и Гавайских (Crosnier, 1988) .

H. ensifer с одной стороны, обитатель кромки шельфа и верхней ча-

сти материкового склона. Встречается на глубинах 57–885, но чаще все-

го 400–600 м. В диапазоне этих глубин он попадается в донные орудия 

лова (тралы, ловушки). Но, наряду с этим, он ловится и пелагически-

ми тралами. (Holthuis, 1952; Forest, 1974; Crosnier, 1976, 1988; Crosnier, 

Forest, 1973; Clark, 1972, 1972а; Gooding, 1984; Struhsaker and Aasted, 

1974; King, 1981, 1984, 1988; Saunders and Hastie, 1992). Одновремен-

но H. ensifer находят в желудках крупных пелагических рыб, иногда над 

очень большими глубинами. Нами был найден в желудках большегла-

зого (Thunnus obesus) и желтоперого (T. albacores) тунцов, выловлен-

ных над абиссальными глубинами в центральных районах Гвинейского 

залива. В отношении последнего вида это подтверждает Бородулина 

(1981), обнаружившая в желудках шести тунцов 312 экз. H. ensifer. В во-

дах Либерии был найден нами в желудке кальмара Illex coindeti. Поэтому 

мы и относим H. ensifer к пелаго-бентосным видам (Буруковский, 1986).

Материал для данной работы был собран в рейсах научно-исследо-

вательского судна Запрыбпромразведки РТМ «Белогорск» в западноаф-

риканских водах в период с 1969 по 1970 г., и с 1980 по 1981 г. в районе 

Западной Сахары (24–22° с. ш.) и Сьерра-Леоне (8–7° с. ш.) на глуби-

нах 80–400 м. Орудие лова — донный трал «Хек-4М» с мелкоячейной 

вставкой в кутце.

Исследованы 121 желудок с пищей, 46 из них были полными. Сре-

ди креветок, которым они принадлежали, было 52 самки и 36 самцов 

(пол остальных креветок не был определен). Общая длина креветок 

39–72 мм, длина карапакса 13–24 мм. Общая длина самцов 38–70 мм, 

самок — 39–72 мм. У большинства самцов длина карапакса равна 17–

20 мм, самок — 13–20 мм. Среди изученных самок доминировали особи 

с гонадами во II стадии зрелости (50,8 %).

В полных желудках H. ensifer, как правило, преобладают мягкие тка-

ни различных животных. Почти не встречаются желудки, заполненные 

осадком или детритом целиком. Детрит присутствует в полупустых же-

лудках или в незначительных количествах в полных, но далеко не в каж-

дом (см. ниже). Лишь дважды в районе Сьерра-Леоне были встрече-

ны креветки, у одной из которых детритоподобная масса, состоявшая 

из частиц белого и черного цвета, заполняла желудок полностью, а в же-

лудке второй остатки съеденной пелагической креветки были заклю-

чены в белую детритоподобную массу. Очень редко в пищевых комках 

попадались обрывки хитина, чья принадлежность к какому-либо так-

сону ракообразных была неопределима из-за их общей разрушенности. 

Следовательно, H. ensifer преимущественно хищник, а детритофагия 

и некрофагия, если и встречаются у этого вида, то в малой степени.

Ракообразные в желудках H. ensifer представлены в первую очередь 

креветками в виде обрывков плеопод, жгутов антенн, абдоменов, кусков 
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мягких тканей, иногда яйцами каридных креветок. В полупустых же-

лудках попадались мандибулы. Это позволяет утверждать, что креветки 

служат естественной добычей H. ensifer, а не вынужденной, попавшейся 

в трале, при его выборке. Съеденные креветки относятся к семействам 

Sergestidae (Sergestes и Sergia sensu lato, среди которых до вида удалось 

определить Challenпgerosergia talismani), в меньшей степени Pandalidae 

(Plesionika sp.), еще реже Pasiphaeidae (характерные для этого семейства 

яйца) и Crangonidae (обломок очень характерных мандибул).

Остатки сергестид встречаются значительно чаще и в больших коли-

чествах, чем остальные креветки. Ch. talismani — обитатель мезопелаги-

али. Днем большинство особей держатся на глубинах до 700 м (преиму-

щественно 200–500 м), а ночью — 30–200 м (Vereshchaka, 2000). Исходя 

из того, что мы знаем о батиметрическом распределении H. ensifer, он 

должен питаться креветкой Ch. talismani в дневное время. Восстановлен-

ная длина съеденных креветок равна 20–50 мм, что составляет 60–80 % 

длины хищника. К пелагическим относятся и креветки из семейства 

Pasiphaeidae. Креветки из рода Plesionika, обитающие на этих глубинах, 

бенто-пелагические, часть онтогенеза (см. выше, P. carinata) проводят 

в пелагиали, а Crangonidae — зарывающиеся.

Из других ракообразных в пищевых комках попадались целые эуфа-

узииды с длиной тела 15–17 мм (примерно 25 % длины тела хищника) 

и их фрагменты, мегалопа краба (2–3 мм), личинки ротоногих раков 

(Stomatopoda), амфиподы (Hyperiida? — длиной 6 мм). Все они относятся 

к макропланктону. Единственный раз в желудке были найдены остатки 

равноногого рака (Isopoda), то есть донного ракообразного. Веслоно-

гие раки попадаются редко, в виде фрагментов. Иногда это фрагменты, 

связанные с остатками рыбы. Можно предположить, что копеподы, 

так же, как диатомовые (Nitschia bicapitata) и тинтиноидеи из желудков 

H. ensifer, относятся к транзитным объектам питания (Нигматуллин, 

Топорова, 1982), попадая в пищевой комок креветок вместе с пищева-

рительными трактами жертв, съевших этих копепод.

Итак, подавляющее большинство ракообразных, служащих жертва-

ми для H. ensifer, макропланктонные или бентопелагические. Донные 

среди них очень немногочисленны.

Рыба в желудках креветки представлена кусочками мягких тканей, 

чешуей, хрусталиками глаз, косточками. Наличие скелетных остат-

ков говорит о том, что рыба действительно служит объектом питания. 

Диаметр хрусталиков глаз 0,15–2,5 мм. В тех случаях, когда удава-

лось восстановить длину рыбы, она была примерно равна 20–30 мм, 

(40–50 % длины хищника). Они относились к семействам Myctophidae 

и Gonostomatidae, то есть к батипелагическим макропланктонным или 

микронектонным формам.

Головоногие моллюски в желудках H. ensifer представлены присо-

сками, обрывками щупалец длиной 25 мм, хрусталиками глаз диаме-

тром 1–2,5 мм. Они принадлежат кальмарам семейства Enoplotheuthidae 

(Abralia veranyi?). Судя по тому, что в желудках встречаются не только 

куски свежезаглоченных кальмаров, но и их полупереваренные остатки, 

они действительно служат объектами питания, а не попадаются в тралах 

во время его выборки. Восстановленная длина съеденных кальмаров 

(по рисункам из книги Несиса, 1982) близка к 50 мм, или несколько 

больше.

Среди других моллюсков тоже преобладают пелагические формы 

(Heteropoda: Carinaria sp., реже Thecosomata: Cavolinia sp). Брюхоногие 

и двустворчатые моллюски представлены или эмбриональными рако-

винами или очень мелкими обломками. Возможно, их тоже нужно от-

нести к транзитным объектам питания. Следовательно, и в этой группе 

жертв полностью преобладают пелагические: макропланктонные или 

микронектонные формы.

От щетинкочелюстных (Chaetognatha) в желудках H. ensifer, как 

и у большинства других изученных видов креветок, остались лишь че-

люстные щетинки. Их количество может достигать сотни экземпляров. 

По ним невозможно определить, к каким формам — пелагическим или 

донным — принадлежали жертвы.

Книдарии (Cnidaria) в желудках представлены полупереваренными 

нектофорами сифонофор, которые у некоторых особей занимали боль-

шую часть объема пищевого комка. Следовательно, H. ensifer предпо-

читает пелагические объекты питания.

Фораминиферы, как правило, встречались единично. Среди них по-

падались целые и разрушенные формы. Это были Globigerina, то есть 

планктонные формы.

Из описания складывается облик креветки-макропланктофага и ми-

кронектонного хищника. Но в желудках креветки попадаются обломки, 

встречающиеся на дне: мелкие песчинки, полихеты, скелетные остатки 

офиур. Можно заключить, что H. ensifer, ведущий бентопелагический 

образ жизни, питается бентопелагическими, макропланктонными 

и микронектонными животными в толще воды и у дна, иногда на дне.

По частоте встречаемости (табл. 41) все объекты питания H. ensifer 

можно разделить на несколько групп. Первая — доминирующие. В нее 

входят чаще всего встречающиеся в желудках креветки (56 %) и рыба 

(54.5 %). К второстепенным можно отнести детрит (33,9 %), щетинко-

челюстных (23,1 %), фораминифер (17,4 %) и эуфаузиид (11,6 %). Си-

фонофора, головоногие моллюски и веслоногие раки (ЧВ 9,1–5,0 %) 

занимают промежуточное положение между второстепенными и слу-

чайными объектами питания. Их можно назвать характерными объ-

ектами питания.
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И главные, и второстепенные объекты питания (за исключением 

детрита) — пелагические или бентопелагические формы. Они же пре-

обладают и среди других групп жертв. Выделяется несколько лишь ЧВ 

песчинок. Песчинки могут попадаться вместе с другими объектами 

питания, когда H. ensifer охотится у дна, или же вместе с придонными 

и донными жертвами, питавшимися донными животными.

Среднее количество объектов питания в пищевом комке (коэффи-

циент Фроермана: Буруковский, Фроерман, 1974) равно 2,5. Это замет-

но больше, чем у нападающих хищников, но меньше, чем у хищников-

собирателей и хищников-оппортунистов.

Виртуальный пищевой комок содержит значительно меньшее ко-

личество компонентов питания (см. табл. 41). Среди них выделяются 

креветки, которые составляют почти половину объема пищевого ком-

ка (45 %). Они — главный объект питания H. ensifer. Рыба, ЧВ которой 

практически равна таковой у креветок, занимает в два с половиной раза 

меньшую часть виртуального пищевого комка (18,2 %). Это говорит 

о том, что в желудках H. ensifer она попадается в меньших количествах, 

чем креветка. Вместе же рыба и креветки составляют более 60 % объема 

виртуального пищевого комка.

На третьем и четвертом местах находятся, соответственно, сифоно-

форы и детрит (8,9 и 5,4 %). К значению этих двух компонентов вир-

туального пищевого комка приближаются головоногие и эуфаузииды 

(4,1 % у тех и у других).

Роль креветок в питании H. ensifer подчеркивается уровнем их доми-

нирования. Частота их абсолютного доминирования составляет 46,8 %. 

Это почти в четыре и более раза чаще, чем у остальных компонентов 

виртуального пищевого комка.

Небольшое количество исследованного материала, всего 46 полных 

желудков, не позволяет оценить пищевую ценность детрита для данного 

вида. Высокая ЧВ в совокупности с его второстепенной ролью в вир-

туальном пищевом комке говорят о том, что детрит преимущественно 

встречается в желудках в очень небольших количествах, как сопутству-

ющий компонент.

Можно сделать вывод, что H. ensifer, в основном, креветкоядна, пи-

таясь в основном бенто-пелагическими креветками. Судя по размерам 

съеденных жертв, H. ensifer в процессе охоты на них ведет себя как на-

падающий хищник.

Поскольку количество полных желудков в наших материалах было 

очень невелико, мы могли оценить лишь некоторые тенденции к он-

тогенетическим изменениям частоты встречаемости доминирующих 

пищевых объектов исследуемого вида. Креветки были разделены на три 

группы в зависимости от длины их карапакса: 13–16, 17–20 и 20–24 мм.

Таблица 41

Состав пищи у креветки Heterocarpus ensifer

Объекты питания
Частота встречае-

мости, %
Виртуальный

пищевой комок, %
Частота домини-

рования, %

Креветка 56,0 45,0 46,8

Рыба 54,5 18,2 17,0

Детрит 33,9 5,4 2,1

Сагитта 23,1 1,1 —

Фораминифера 17,4 0,9 —

Эуфаузиида 11,6 4,1 2,1

Сифонофора 9,1 8,9 10,6

Головоногие 5.8 4,1 2,1

Копепода 5.0 2,2 —

Икринки 3,3 0,7 —

Мегалопа краба 2,5 0,7 —

Иглокожие 2,5 — —

Двуств. моллюски 2,5 — —

Пелагич. моллюски 1,7 1,3 —

Диатомовые 1,7 — —

Изопода 0,8 1,9 —

Амфипода 0,8 — —

Полихета 0,8 — —

Неопр. ракообр. 0,8 — —

Мизида 0,8 — —

Тинтинида 0,8 — —

Неопр. остатки 16,5 4,8 4,2

Песчинки 8,3 — —

Донные обломки 3,3 0,7 —

Всего желудков 121 46

Коэф. Фроермана 2,5 87,0

328 329



У креветок двух первых групп ЧВ рыбы и креветок примерно оди-

наковы: находятся на уровне 50–60 %. У самых крупных особей их ЧВ 

возрастает для креветок до 76,9 %, а рыбы — уменьшается до 53,8 %, ЧВ 

в пище H. ensifer детрита и щетинкочелюстных у крупных особей имеет 

тенденцию к снижению. Маленький объем материала не дает возмож-

ности выяснить причины описанной картины. Можно лишь констати-

ровать, что роль пелагических креветок в питании H. ensifer несколько 

возрастает.

Heterocarpus grimaldii A. Milne-Edwards, Bouvier 1900
Heterocarpus grimaldii — восточно-атлантический вид. Он известен 

от Азорских о-вов, юга Португалии, Канарских о-вов, Мавритании, 

о-вов Зеленого Мыса, Гвинеи-Бисау, а также в южной Атлантике из вод 

Габона, Конго и Анголы до 8°05′ ю. ш. Обитает на глубинах 495–1473 м 

(Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1978).

Наши материалы были собраны в рейсах научно-исследовательских 

судов Запрыб- и Югрыбпромразведок, в том числе НИС «Фиолент», 

в водах Габона (19.04.1976, 03°17′ ю. ш., 09°33′ в. д., на глубинах 510–

495 м), РТМ «Белогорск» в районах Западной Сахары (04.12.1980, 22°42′9 

с. ш., 17°26′2 з. д. на глубинах 1080–1090 м) и Либерии (19–21.02.1981, 

06°47′–05°14′8 с. ш., 09°56′8–11°59′7 з. д., на глубинах 488–515 м), НИС 

«Бахчисарай» в водах Гвинеи-Бисау (20.03.1985, 10°07′6 с. ш., 17°03′2 з. д., 

на глубинах 606–605 м).

В нашем распоряжении было около 60 желудков, в 33 из которых 

находилась пища, а 14 были полными. Размеры креветок колебались 

от 72 до 137 мм, единственный самец имел длину 110 мм. Среди самок 

полностью преобладали преднерестовые особи (с гонадами в IV–V ста-

диях зрелости).

В пищевых комках хорошо заметен детрит в виде корчиневато-крас-

ной кашицеобразной массы с обрывками хитина (в районе Гвинеи-Би-

сау), светло-серой бесструктурной массы иногда с многочисленными 

мелкими песчинками, а иногда черного цвета, глинистого по консистен-

ции (Западная Сахара и Либерия). Вместе с детритом, облепленные им, 

попадались единичные песчинки, бесформенные обрывки хитина, явно 

в состоянии полуразложения, мелкие обломки костей рыб и форамини-

феры. Количество последних варьировало в широких пределах: от еди-

ничных до десятков и сотен. Размеры их колебались от 0,1 до 0,5 мм.

С детритом в какой-то степени были связаны и щетинки полихет, 

но полихеты попадались и крупными обрывками, занимая весь объем 

желудка. Судя по состоянию этих остатков, полихеты были съедены 

живыми.

Это же относится и к креветкам. Среди них встречались остатки 

Nematocarcinus africanus, Plesionika carinata (?), Sergestidae (в том числе 

один раз, возможно, Parasergestes diapontius). Длина P. diapontius была 

равна примерно 37 мм или 30 % длины тела съевшей его креветки. Из-

редка попадавшиеся кумовые были съедены целиком. Их длина равно 

10–15 мм, или 9–12 % длины хищника.

Рыба находилась на всех этапах переваривания — от свежесъеденных 

особей до отдельных скелетных элементов. Диаметр хрусталика, най-

денного в желудке, был равен 2,5 мм, а восстановленная по фрагментам 

длина рыбы около 20 мм, или 15 % длины съевшей ее креветки.  

Головоногие тоже были представлены кусками их тел. В одном же-

лудке была найдена рука осьминога длиной 54 мм. Неоднократно по-

падались остатки кальмаров из семейства Enoploteuthidae — как све-

жесъеденные, так и мандибулы. Один раз кальмар Abralia veranyi был 

найден практически целиком. Он имел мантию длиной 15 мм, а общую 

длину около 30 мм (около 25 % длины съевшей его креветки). При от-

носительно малой переваренности кальмара на его руках отсутствовали 

крючья. Кроме того, в желудке, занимая 20 % его объема, находилась 

зеленоватая масса, состоящая из бесформенных частиц. Никаких струк-

турных элементов в ней обнаружить не удалось.

Можно предположить, что H. grimaldi объединяет в себе черты хищ-

ника, питающегося на дне и над ним, сочетающего способы охоты на-

падающего хищника, детритофага и трупоеда.

По частоте встречаемости (табл. 42) доминируют детрит и форами-

ниферы (соответственно 60 и 54,5 %). На втором месте находятся по-

лихета и рыба (36,4 и 33,3 %), встречающиеся примерно в два раза реже, 

и третью группу объектов питания образуют головоногие и креветки 

(ЧВ 21,2 и 18,2 %). Остальные объекты питания (за исключением об-

рывков хитина, служащих скорее маркерами некрофагии) можно счи-

тать случайными.

По их доле в виртуальном пищевом комке на первое место выходят 

полихеты, занимающие почти половину его объема (40,0), а детрит ока-

зывается лишь на втором месте (27,3 %). Это говорит о том, что количе-

ство поедаемых за один раз полихет (разовая порция) почти в два раза 

больше, чем детрита. А фораминиферы вообще ни разу не составили 

хотя бы 10 % объема полного желудка. Нечто подобное обнаруживается 

при сравнении доли в пищевом комке рыбы, головоногих и креветок. 

Рыба составляет лишь 5 % виртуального пищевого комка, головоно-

гие и креветки, встречающиеся в полтора-два раза реже, составляют, 

соответственно, 10 и 9,3 % от объема виртуального пищевого комка, 

а в шесть раз реже встречавшийся кумовый — 5,7 %. Даже с учетом не-

большого количества исследованных полных желудков можно конста-

тировать, что полихеты, креветки и головоногие потребляются значи-

тельно большими порциями, чем другие объекты питания, в том числе 
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и детрит. Коэффициент Фроермана относительно высок (2,58), но все 

равно H. grimaldi сочетает в себе черты нападающего хищника, питаю-

щегося на дне, и собирателя, не пренебрегающего трупами животных 

и детритом. Он может нападать и на креветок- микронектеров, для чего 

необходимо отрываться от дна.

Heterocarpus laevigatus Spence Bate 1888
Heterocarpus laevigatus почти космополитический вид. Он встречает-

ся в Восточной Атлантике у о-вов Мадейра и Зеленого Мыса, в водах 

Западной Сахары; в Индо-Вестпацифике: у Южной Африки, Мадага-

скара, Реюньона, в Аравийском море, в водах Северо-Западной Австра-

лии, Индонезии, Вануату, Тонга, Западного Самоа, Гуама, Марианских 

и Гавайских о-вов, на хребте Сала-и-Гомес от 83°19′ до 97°21′ з. д. Тяго-

теет к материковым склонам островов и подводным возвышенностям, 

обитает на глубинах 300–1160 м, обычно 500–800 м (Bate, 1888; de Man, 

1920; Crosnier, Forest, 1973; Crosnier, 1976; King, 1981, 1984; Chace, 1985; 

Буруковский, 1986; Hanamura, Takeda, 1987).

Наши материалы собраны на хребте Сала-и-Гомес в рейсе НИС 

«Профессор Штокман» (04.05.1987 г., 25°04′–25°09′ ю. ш., 90°18′–97°21′ 
з. д., на глубинах 545–800 м, донный трал). Было исследовано 34 же-

лудка, пища обнаружена в 24, из них 11 желудков были полными. Сам-

ки Н. laevigatus имели длину тела 47–175, а самцы — 110–155 мм.

Самки представлены двумя размерными группами: 47–102 и 135–

75 мм. Первая — ювенильные особи. У большей части особей второй 

группы гонады на II стадии зрелости и недавно отложенные яйца 

на плеоподах. Одна самка имела гонады на IV стадии зрелости.

Как ни странно, наиболее заметны в питании Н. laevigatus форами-

ниферы. Они не встречаются поодиночке. Иногда их число достигает 

сотни экземпляров. Детрит не выглядит самостоятельным объектом 

питания, а в одном случае это был почти чистый грунт. Креветки, го-

ловоногие и рыба попадаются довольно крупными фрагментами, как 

и пелагический моллюск Carinaria sp. Нет сомнений, что Н. laevigatus — 

хищник.

Полностью доминирующих по частоте встречаемости пищевых объ-

ектов нет, что, вероятно, объясняется небольшим объемом материала 

(табл. 43). Чаще всего попадающиеся в желудках фораминиферы встре-

чаются лишь в каждом втором желудке (41,7 %). На втором месте рыба 

и головоногие, за ними следуют креветки (соответственно, 25,0; 25,0 

и 16,7 %), что соответствует их находкам в 4–6 желудках из 24 иссле-

дованных.

Чаще всего встречающиеся фораминиферы, однако, составляют ни-

чтожную часть виртуального пищевого комка, хотя в отдельных желуд-

ках их доля достигает 10–20 % их объема. Это необычайно много для 

данного объекта питания!

Четверть объема виртуального пищевого комка составляют го-

ловоногие (27,3 %), им сопутствуют примерно в одинаковых долях 

(15,4–16,4 %) рыба, креветки и Carinaria sp. Но в целом список знача-

щих в объеме пищевого комка объектов довольно велик, так как в пол-

ных желудках всегда доминировал один объект питания, занимающий 

70–100 % от объема пищевого комка, из-за чего суммарная ЧД равна 

100 %.

Небольшой материал не позволяет точно определить, каким объ-

ектам креветка отдает предпочтение, но ясно, что этот вид — напада-

ющий хищник, охотящийся не только на дне, но и над ним, и в пище 

которого встречаются детрит и фораминиферы. Несмотря на то, что 

Н. laevigatus — нападающий хищник (коэффициент Фроермана 1,54), 

он может быть близок к хищникам-оппортунистам.

Таблица 42

Состав пищи у креветки Heterocarpus grimaldii

Объекты питания ЧВ, %
Значение в вирту-
альном пищевом 

комке, %

ЧД в пищевом 
комке, %

Детрит 60,6 27,2 28,6

Фораминифера 54,5 — —

Полихеты 36,4 40,0 35,7

Рыба 33,3 5,0 —

Головоногие 21,2 10,0 7,1

Креветка 18,2 9,3 7,1

Иглокожие 9,1 — —

Эуфаузиида 6,1 1,4 —

Кумовый 6,1 5,7 —

Гидроид 3,0 — —

Зеленоватая масса 3,0 1,4 —

Обрывки хитина 6,1 — —

Песчинки 36,4 — —

Всего желудков 33 14 14

Коэф. Фроермана 2,58
Част. 

доминирован.
78,5
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Таблица 43

Состав пищи у креветки Heterocarpus laevigatus

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %

Доля в объеме 
виртуального 

пищевого 
комка, %

Частота доми-
нирования, %

Фораминиферы 41,7 3,6 –

Головоногие 25,0 27,3 27,2

Рыба 25,0 16,4 18,2

Креветки 16,7 15,5 18,2

Детрит 12,3 1,8 –

Гастроподы 8,3 9,1 9,1

Гетероподы (Carinaria) 8,3 15,4 18,2

Амфиподы 4,2 1,8 –

Кладка яиц 4,2 9,1 9,1

Неопределенные остатки 8,3 – –

Песчинки 4,2 – –

Коэффициент Фроермана 1,54 100

Всего желудков 24 11 11

Кроме тех видов, состав пищи которых был описан выше, нами были 

исследованы желудки четырех Индо-Вестпацифических (H. sibogae de 

Man 1917; H. dorsalis Bate, 1888; H. woodmasoni Alcock, 1901; H. gibbosus 

Bate, 1888) и одного восточно-пацифического (H. vicarius Faxon, 1893) 

вида. К сожалению, полных желудков оказалось совсем немного, поэто-

му эти материалы всего лишь характеризуют их состав пищи в момент 

их поимки.

Обнаруживается, что все виды, чей состав пищи здесь описан, до-

вольно сильно варьируют по отношению к субстрату. От почти бентос-

ных H. grimaldii и H. vicarius, до почти пелагического H. ensifer. Но в це-

лом выясняется следующее. У всех их в полных желудках присутстствует 

детрит, хотя его доля в объеме виртуального пищевого комка у большин-

ства меньше, чем у бенто-пелагических видов. Присутствуют и песчинки 

или другие донные компоненты пищевого комка (например, спикулы 

губок). В желудках того же H. grimaldii доминируют, наряду с детритом, 

донные полихеты, вместе с ними и кумовыми раками составляя более 

70 % объема виртуального пищевого комка. Но там же имеются эуфа-

узииды и пелагические креветки из сем. Sergestidae. Это же относится 

и к другим упомянутым выше видам. У большинства из них эти две груп-

пы макропланктеров и микронектеров занимают существенную часть 

объема виртуального пищевого комка. У тех же, у которых их мало или 

они отсутствуют, их место занято сифонофорами, планктонным мол-

люсками (у H. dorsalis, H. woodmasoni) или оболочниками-пиросомами 

(у H. dorsalis), а у H. sibogae и H. laevigatus — кальмарами.

И в этом с ними неожиданно близким оказался Chlorotocus crassicornis 

(табл. 44).

Таблица 44

Состав пищи у некоторых креветок рода Heterocarpus и Chlorotocus crassicornis 
(доля в объеме виртуального пищевого комка, %)

Объекты
питания
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Детрит 5,4 27,2 1,8 23,9 + + + 100 3,0

Кости, 

обрывки

чешуи рыбы

18,2 5,0 16,4 21,4 + + + + 1,5

Креветка 45,0 9,3 15,5 32,5 – – + – 0,5

Эуфаузиида 4,1 1,4 – – – – + – 73,0

Copepoda 2,2 – – – – – – +

Siphonophora 8,9 – – – + – + –

Heteropoda – – 15,4 – + – – –

Cephalopoda – – 27,3 15,7 – – – – 17,5

Polychaeta – 40,0 – – – – + –

Cumacea – 5,7 – – – – – –

Пиросома – – – – 100 – – –

Песок + + + + + + + +

Глубина 

обитания, м

80–

400

488–

1090

545–

800

380–

1080

185–

1544

(430–

960)

289–

655

(310–

335)

247–

1289

(375–

420)

73–

1453

(180–

270)

75–

450

Количество

желудков
46 14 28 3

–

(11)
2 1 20
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Следовательно, они проявляют явное сходство с бенто-пелагичеки-

ми креветками, но роль пелагических объектов питания у них заметно 

выше. Еще одно совпадение с ними состоит в особенностях их батиме-

трического распределения. В среднем креветки рода Heterocarpus более 

глубоководны, чем Plesionika и Parapandalus (Буруковский, 1981, 1982, 

1986), что хорошо заметно по сводному рис. 78. Но на нем же видно, 

что большинство видов всех трех родов обитают постоянно или хотя бы 

часть времени на кромке шельфа и в самой верхней части материкового 

склона до глубин 800 м. Именно здесь они и ведут донный образ жизни, 

питаясь детритом и другими донными гидробионтами.

Как мы постараемся показать ниже, это чрезвычайно важное об-

стоятельство.

5. Придонные креветки

Семейство Aristeidae

Aristeus varidens Holthuis 1952
Aristeus varidens — эндемик Западноафриканской тропической зо-

огеографической области, встречается от Западной Сахары (23°44’ 

с. ш.) до Намибии (17–18° ю. ш.). Обитает в районах с илистыми грун-

тами на глубинах 290–1160 м, в наибольших количествах и чаще всего 

на глубинах 190–540 м (Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1978а). Это 

придонный вид, о чем свидетельствуют мощные плеоподы и слабо раз-

витые задние две пары переопод, позволяющие, вероятно, лишь стоять 

на субстрате.

Материал собран в двух районах. В 1973–1976 гг. в рейсах НИС 

СРТМ 1257 «Лангуст» и РТМ «Фиолент» на материковом склоне Анго-

лы в районе от 7° до 12° ю. ш., на глубинах 400–1000 м. Исследовано со-

держимое 565 желудков, из которых 411 было полными. 23–25.01.1983 г. 

в рейсе НИС БМРТ «Эврика» на верхней части материкового склона 

Намибии в районе от 17°32′–18°28′ю. ш., 11°20′–11°42′ в. д., на глу-

бинах 375–410 м. Исследовано содержимое 76 желудков, из которых 

в 74 была пища, а восемь было полными. Материал собран в утренние 

часы (6.35–9.30).

Эти два района западноафриканских вод, отстоящие друг от друга 

относительно недалеко, радикально отличаются климатически и гео-

морфологически. Первый — воды Анголы — относятся к гумидной 

климатической зоне, характеризующейся хорошо развитым береговым 

стоком и гумидным типом седиментогенеза. Пассаты здесь неразвиты 

и, следовательно, практически отсутствуют апвеллинги. Через устье 

реки Заир в огромных количествах выносятся продукты денудации. Они 

прослеживаются на расстоянии 100–200 км от его устья, обусловливая 

мощное развитие терригенных осадков (Авилов, Гершанович, 1967). 

Благодаря этому нижняя часть шельфа, его кромка, и верхняя часть 

материкового склона выстланы мягкими илами, богатыми терригенным 

детритом. Район целиком лежит в так называемой «зоне чередования», 

в пределах которой перемещается антитропическая фронтальная зона 

(Berrit, 1973). Здесь на глубинах 400–700 м нами было обнаружено сво-

еобразное донное сообщество. В нем доминируют креветки (Буруков-

ский с соавт., 1982; Буруковский, 1989а, а также см. ниже), среди кото-

рых A. varidens — один из доминирующих видов.

Второй район располагается южнее устья реки Кунене, служащей 

важнейшей границей, отмечающей самое южное положение южной 

гидроклиматической зоны (Berrit, 1973). Воды Намибии в результате 

этого оказываются в южной аридной климатической зоне, в которой 

доминирует чрезвычайно устойчивая в простанстве и времени система 

ветров — юго-восточные пассаты с мощными апвеллингами, слабо раз-

витыми береговым стоком, и, соответственно, терригенным седименто-

генезом аридного типа в виде песка и алевритов. Имеющиеся илистые 

грунты автохтонного происхождения темно-зеленого цвета с запахом 

сероводорода возникли в результате высокой биологической продук-

тивности диатомового фитопланктона (Сенин, 1974). В этих районах 

на шельфе вообще не встречаются креветки. Такие различия в условиях 

существования дают повод сравнить спектр питания креветок из этих 

двух районов.

В водах Анголы размеры тела креветок составляли 37–165 мм. Сам-

цы (55–104 мм) заметно мельче самок (55–165 мм), особи размером 

до 55 мм — ювенильные. Длительность жизни около 2 лет. Самцы со-

зревают при размерах 80–88, самки — 97–110 мм. Размеры A. varidens 

увеличиваются с глубиной (Буруковский, 1978а).

Состав пищи A. varidens в районе Анголы в зимний период был опи-

сан ранее (Буруковский, 1978а). Ниже (табл. 49) приводятся результаты 

обработки материалов, охватывающих как зимний, так и летне-осенний 
сезоны в водах Анголы.

В районе Анголы ритмика питания имеет суточный ход с одним пи-

ком активности, приходящимся на сумеречные часы. Доля креветок 

с полными и почти полными желудками не превышает 35 % в пери-

од максимальной активности питания, уменьшаясь более чем в 3 раза 

в предутренние часы.

Среди объектов питания A. varidens присутствуют практически все 

группы гидробионтов, кроме губок (табл. 45). Судя по форме их остат-

ков, он хищник. Так, креветки были представлены раздробленными 

остатками карапаксов, конечностей, других придатков, а также кусками 
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мышц и внутренних органов. Размеры креветок-жертв, определенные 

экстраполяцией от размеров отдельных скелетных остатков, состави-

ли 37–75 мм (около 50 % длины тела хищников). Рыбы, в основном, 

представлены мягкими тканями, чешуей, обломками костей, хруста-

ликами глаз. Иногда в одном желудке находили остатки 2–3 рыб. Судя 

по размерам позвонков, эта была молодь длиной 25–65 мм (до 40 % 

длины тела хищника). Рыбы относились к семействам Macruridae, 

Myctophidae, Paralepididae и, возможно, среди них был Synagrops myc-

rolepis из Apogonidae.

Креветки и рыбы доминируют над другими объектами питания 

и по значению в объеме пищевого комка (75 % — см. табл. 45). Из прочих 

компонентов пищи выделяются фораминиферы и полихеты. Размеры 

первых 0,1–1,1 мм. Они встречаются иногда десятками экземпляров, 

в 2 раза чаще, чем песок, но их значение в объеме пищевого комка ни-

чтожно.

Полихеты же по значению находятся на третьем месте. Их остат-

ки представлены мягкими тканями, пучками щетинок, челюстными 

пластинками. Как правило, вместе с ними находили грунт, фекалии, 

детрит, — возможно, из кишечников полихет. Длина отдельных фраг-

ментов составляла 11,4–18,8 и однажды — 46 мм (10–30 % длины тела 
хищника).

Головоногие моллюски (исключительно кальмары) встречаются 

в 4 раза реже полихет, но по значению в объеме пищевого комка уступа-

ют им менее чем в 2 раза. В пищевом комке можно найти куски щупалец 

или рук (длиной 3,1–18 мм), мантии, гладиуса. Это представители трех 

семейств: Onychoteuthidae (Onychoteuthis banksi?), Ommastrephidae (Illех 

coindeti, Todarodes angolensis) и чаще всего — Enoploteuthidae (Abralia 

veranyi). Кальмары первых двух семейств были представлены молодью, 

последний вид — взрослыми половозрелыми особями (длина мантии 

40 мм).

Амфиподы, имеющие такое же значение в пище, как и кальмары, 

встречались, как правило, целиком, хотя и сильно поврежденные. Их 

наибольшее количество в одном желудке — 33 экз., размеры — 2,3–

5,6 мм. Танаидацеи, изоподы, зуфаузииды, частично копеподы, крабы, 

раки-отшельники, омары, лангусты, офиуры н, возможно, оболочни-

ки — случайная добыча, редко попадающая в желудки креветок. Осталь-

ные (щетинкочелюстные, гидроиды, диатомовые, радиолярии, отчасти 

копеподы), как нам кажется, попали в желудок A. varidens с содержи-

мым желудков их жертв («транзитные пищевые объекты»: Нигматуллин, 

Топорова, 1982). Это же относится и к паразитическим червям, хозяева 

которых — рыбы и головоногие.

Нам удалось среди встреченных в желудках креветок определить 15–

16 видов (табл. 46), среди которых как по встречаемости, так и по зна-

Таблица 45

Состав пищу у креветки Aristeus varidens в водах Анголы и Намибии

Пищевые объекты

ЧВ
в желудке, %

Значение в объеме
пищевого комка, %

7°–12° 
ю. ш.

17–18° 
ю. ш.

7°–12° 
ю. ш.

17–18° 
ю. ш.

Ракообразные:

креветки 74,0 28,4 47,7 40,0

амфиподы 15,8 17,6 5,8 —

эвфаузииды 2,3 29,7 0,6 6,3

танаидацеи 4,2 6,8 0,6 —

крабы 0,9 — 0,2 —

изоподы 0,5 — 0,1 —

лангуст (Stereomastis sculpta) 0,3 — 0,2 —

омар (Nephropsis atlantica) 0,2 — — —

раки-отшельники 0,4 1,3 — —

копеподы 10,4 8,1 — —

остракоды 0,3 — — —

Неопределенные остатки 4,4 — 0,9 —

Рыбы 70,6 62,2 27,2 13,5

Фораминиферы 49,4 14,9 0,2 —

Полихеты 43,4 64,9 9,3 21,3

Моллюски:

головоногие 12,0 4,0 5,8 2,5

двустворчатые 3,4 1,3 — —

брюхоногие 1,4 23,0 — —

неопределенные 7,4 — 0,3 —

Щетинкочелюстные 2,5 1,3 __, —

Иглокожие: —

офиуры 0,5 18,9 — 1,3

Оболочники 0,3 — 0,3 —

Гидроидные полипы 0,5 — —
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чению в виртуальном пищевом комке главенствует эпибентосный 

вид — Nematocarcinus africanus. На втором месте — бенто-пелагический 

вид Plesionika carinata. За исключением креветок донного и придонно-

го комплексов (Heterocarpus grimaldii, Parapandalus brevipes, Psathyrocaris 

infirma) и единственного случая обнаружения в желудке зарывающихся 

креветок из семейства Crangonidae, остальные съеденные креветки — 

батипелагические виды, совершающие вертикальные миграции.

A. varidens — хищник, питающийся в основном донными и придон-

ными, в меньшей степени батипелагическими креветками и другими 

придонно-пелагическими объектами (рыбой, кальмарами), но основу 

его питания составляет креветка N. africanus. Характерные объекты пи-

тания тоже донные животные — амфиподы и полихеты.

Онтогенетическая изменчивость состава пищи определяется пере-

ходом от питания преимущественно креветками (рис. 64), что присуще 

Пищевые объекты

ЧВ
в желудке, %

Значение в объеме
пищевого комка, %

7°–12° 
ю. ш.

17–18° 
ю. ш.

7°–12° 
ю. ш.

17–18° 
ю. ш.

Диатомовые 1,1 — — —

Радиолярии 0,3 — — —

Мшанки 0,2 — — —

Горгонарии 0,2 — — —

Икра 5,8 1,3 0,2 —

Фекалии 3,5 6,8 —

Неопределенные остатки 1,8 2,7 0,3 12,5

Капельный жир — 13,5 — —

Детрит 22,1 4,0 0,3 —

Конгломераты песчинок — 48,6 — 1,3

Песок 24,4 87,8 0,3 —

Спикулы губок — 1,3 —

Паразиты (нематоды, цесто ды-

нибелинии, скребни)
1,8 1,3 — —

Число вскрытых желудков 565 74 411 8

Коэффициент Фроермана 3,33 3,06

Окончание табл. 45 Таблица 46

Креветки в питании Aristeus varidens из вод Анголы

Надсемейства 
семейства, подсе-

мейства

В % от всех
видов креветок

Виды
В % от всех видов 

креветок

Надсемейство 

Penaeoidea

25,4

Сем. Penaeidae 3,2

Сем. 

Benthesicymidae

103 Gennadas brevirostris 0,9

Gennadas sp. 9,4

Надсемейство 

Sergestoidea

Сем. Sergestidae

11,9 Robustosergia 

extenuata (?)

0,4

Phorcosergia grandis 0,4

R. regalis 0,9

Challengerosergia 

talismani

0,4

Sergestes sp. 9,8

Инфраотряд 

Caridea

74,6

Семейство 

Oplophoridae

6,5 Acanthephyra 

kingsley

1,4

Acanthephyra sp. 1,8

Systellaspis debilis 2,8

Прочие 0,5

Семейство 

Pasiphaeidae

2,2 Pasiphaea 

semispinosa

0,4

Pasiphaea sp. 1,4

Psathyrocaris infirma 0,4

Семейство 

Nematocarcinidae

32,0 Nematocarcinus 

africanus

32,0

Семейство 

Pandalidae

27,7 Plesionika carinaia 3,7

Plesionika sp.

(carinata?)

20,4

Plesionika? 0,9

Parapandalus 

brevipes

0,9

Heterocarpus 

grimaldii

0,4

Прочие 0,4

Семейство 

Crangonidae

0,5 1,4
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особям с размерами тела до 110 мм (т. е. всем самцам и неполовозрелым 

самкам), к питанию в основном креветками и рыбой (самки размера-

ми 110–130 мм). Наконец, в питании самых крупных самок (130 мм 

и более) начинает преобладать рыба и заметно возрастает доля каль-

маров. Если учесть, что обнаруженные в желудках рыбы и кальмары 

в основном придонные и батипелагические, можно предположить, что 

связь с дном у крупных креветок, составляющих незначительную часть 

популяции и обитающих на глубинах более 600–800 м (Буруковский, 

1978), заметно уменьшается.

В водах Намибии размеры креветок составляли 51–108 мм (самцы 

52–88 мм), то есть это ювенильные или только достигшие половозрело-

сти особи. Материал был собран в утренние часы и вполне естественно, 

исходя из сказанного выше о ритмике питания A. varidens, в пробах пре-

обладали креветки с полупустыми желудками. Несомненно, это не мог-

ло не сказаться на составе их пищи. Но в целом выпадают из списка 

жертв только те объекты питания, которые в водах Анголы относились 

к разряду случайных (см. табл. 45). Все основные объекты питания со-

хранились и появились новые, но тоже из разряда случайных. В содер-

жимом желудков выделяются по частоте встречаемости конгломераты 

склеенных между собой песчинок (48,6 %), напоминающие обломки 

агглютинированных форминифер. Но, вероятнее всего, это обломки 

трубочек каких-то седентарных полихет. Кроме этого, в два с половиной 

раза уменьшается ЧВ креветок (28,4 %), хотя в виртуальном пищевом 

комке они играют примерно ту же роль (40 %).

Среди остатков креветок лишь однажды попался фрагмент, который 

с сомнением можно было идентифицировать как остатки N. africanus. 

Остальные фрагменты, которые удалось определить, относились 

к Plesionika carinata (4 раза) и Pasiphaea semispinosa. (2 раза). Зато чаще 

стали встречаться эуфаузииды (более, чем в 10 раз), и их доля в вирту-

альном пищевом комке тоже возросла в 10 раз (6,3 %). ЧВ рыбы практи-

чески не изменилась (соответственно 70,6 и 62,2 %), а доля в пищевом 

комке упала в два раза. Полихеты встречаются в полтора раз чаще, а их 

доля в пищевом комке возросла в 2 раза.

Можно заключить, что в целом спектр питания A. varidens в районе 

Намибии соответствует той размерной группе, которую мы описываем. 

Но при сохранении общей высокой роли креветок в виртуальном пище-

вом комке, из их состава исчезает N. africanus. И это понятно, поскольку 

Намибия находится в аридной зоне с соответствующими условиями 

седиментогенеза и здесь N. africanus не может образовывать скоплений. 

В результате ее место заняли другие виды во главе с Plesionika carinata. 

Но ЧВ креветок в пище A. varidens уменьшается почти в 3 раза. Кроме 

того, A. varidens в водах Намибии сильнее связан с субстратом: по ча-

стоте встречаемости на первом месте находятся полихеты, и они же за-

нимают второе месте в виртуальном пищевом комке.

Итоговую оценку типа питания и способов охоты A. varidens сде-

лать непросто. С одной стороны форма остатков жертв и полное пре-

обладание в желудках креветок и рыбы заставляет сделать вывод, что 

A. varidens ― нападающий хищник. Но находки относительно мелких 

амфипод в больших количества (до 33 экз.) убеждают нас, что мы имеем 

дело с пасущимся хищником. А величина коэффициента Фроермана, 

близкого к 3, заставляет заподозрить, что A. varidens вообще хищник-

собиратель!

Морфоанатомически A. varidens типичный придонный вид с реду-

цированными 4 и 5 переоподами и, наоборот, с гипертрофированными 

плеоподами. И действительно: в его питании встречаются и донные, 

и пелагические объекты, хотя роль последних существенно возрастает 

у самых крупных особей. У большей части населения вида все-таки пре-

обладают донные креветки и другие бентосные животные.

Возможно, одна из разгадок в том, что A. varidens обитает в очень 

продуктивном районе, где абсолютное преобладание одного вида 

(N. africanus) сочетается с большим видовым разнообразием тропиков. 

Это объясняет высокий коэффициент Фроермана, который примерно 

на одну треть образован случайными и транзитными объектами питания 

(при их исключении коэффициент принимает величину 2,36). Следо-

вательно, его можно объяснить большой доступностью разнообразной 

пищи. Поэтому мы все же относим A. varidens преимущественно к бен-

тофагам, креветкоедам, по способу охоты в основном нападающим хищ-

никам, способным охотиться как пасущиеся хищники на мелких донных 

животных. Следовательно, A. varidens преимущественно член детритной 

пищевой цепи (тем более, что N. africanus облигатный, а P. carinaia  фа-

культативный детритофаги, как это было показано выше).

Рис. 64. Онтогенетическая изменчивость состава виртуального пищевого комка 

креветки Aristeus varidens:

1 — креветки; 2 — рыбы; 3 — полихеты; 4 — амфиподы; 5 — кальмары

342 343



Aristeus antennatus (Risso 1816)
Aristeus antennatus известен из Средиземного моря и Восточной Ат-

лантики от Португалии до Мавритании, а также отдельными поселе-

ниями у Азорских о-вов, о-вов Зеленого Мыса, Гвинеи-Бисау, у берегов 

Конго, Южной Африки. Кроме того, он встречается в Индийском океа-

не в районе Занзибара, Мозамбика (Восточная Африка), у Мадагаскара, 

Мальдивских о-вов и о-ва Реюньон. Обитает на глубинах 150–1400 м, 

наиболее обычен в диапазоне 300–900 м (Буруковский, Роменский, 

1979; Буруковский, 1989; Lagardère, 1971; Crosnier, 1978; Perez Farfante, 

Kensley, 1997).

Лагадер (Lagardère, 1977) по результатам исследования небольшого 

количества желудков указал, что в них у A. antennatus встречаются донные 

и пелагические жертвы (различные ракообразные и эррантные полихеты) 

и предположил, что для этого вида характерна ночная активность. Картес 

и Сарда (Cartes, Sarda, 1989; Cartes, 1994) изучали питание A. antennatus 

из вод Каталонии (Северо-Восточная Испания) на глубинах от 380 

до 2266 м. В этом районе на глубинах до 700 м (Cartes, Sarda, 1989) пище-

вые объекты A. antennatus могут быть разделены на три группы: 1) частич-

но зарывающиеся в грунт и роющие ходы в субстрате (Calocaris macandrea, 

полихеты, двустворчатые и т. п.); 2) эпибентосные животные (амфиподы, 

изоподы, офиуры, брюхоногие моллюски и т. п.); 3) батипелагические 

организмы, которые могут обитать какое-то время у дна или в толще 

воды. К ним авторы, кроме таких креветок, как Pasiphaea spp., Sergestes 

s. l., относят и Processa spp., которые, по нашему мнению, должны быть 

отнесены к типично донным или даже зарывающимся видам. Кроме того, 

встречаются эуфаузииды, в том числе Meganyctiphanes norvegica, и рыбы. 

Пищевые объекты, встречающиеся редко, относились, как правило, 

ко 2-й и 3-й категориям. Несмотря на это, Картес в более поздней работе 

(Cartes et all, 2002) относит A. antennatus к потребителям именно инфауны.

Онтогенетическая изменчивость питания выражается в том, что бо-

лее мелкие особи (самцы, которые, как и у остальных Aristeidae, сильно 

уступают по размерам самкам, а также мелкие самки) предпочитают 

эпибентосных и пелагических жертв, тогда как более крупные (преиму-

щественно самки) в основном охотятся на зарывающихся животных, 

в первую очередь на C. macandrea.

С глубиной трофическая связь с дном по-прежнему остается до-

статочно сильной. Более того, роль малоподвижных и неподвижных 

жертв, по утверждению Картес (Cartes, 1994) возрастает, в том числе, 

например, фораминифер (Globigerina — пелагического происхождения, 

на дно попадающие в мертвом состоянии — прим. авт.), но в питании 

A. antennatus начинает возрастать роль пелагических, в том числе план-

ктонных, видов. Среди них сифонофора Chelophyes appendiculata, об-

лавливаемая на глубинах от 0 до 1300 м, но наиболее обычная на го-

ризонтах 200–10 м (Степаньянц, 1967), батипелагические креветки, 

амфиподы-гиперииды (Phrosina semilunata, Vibilia armata), и особенно 

крылоногие моллюски (Pteropoda), которые буквально встречаются 

в каждом желудке креветок (Картес их относит почему-то к неподвиж-

ным жертвам).

Наш материал был собран в рейсе НИС «Витязь» 25–26.11.1988 и 

17.12.1988 в районе с координатами 25°05′–25°18′ ю. ш., 35°30′–35°24′ 
в. д. на глубине 930–1030 м. В нашем распоряжении имелось три желуд-

ка, которые принадлежали двум самкам с длиной 116 и 166 мм, с гона-

дами во II стадии зрелости и одному самцу длиной 81 мм. Два желудка 

были наполнены менее чем на половину их объема, а один почти полон.

В желудках содержались остатки амфипод, морского ежа, полихеты, 

танаидацеи, раковины гастропод — донных и плактонных (птероподы), 

фораминиферы (в одном желудке буквально сотни раковинок), а также 

детрит, спикулы стеклянных губок и песчинки. Это хорошо соответству-

ет вышеприведенному описанию.

Несмотря на некоторую противоречивость описания Картес и Сарда, 

прослеживаются черты, общие с питанием A. varidens в районе Намибии. 

Возможно, это объясняется тем, что Валенсия характеризуется клима-

том, приближающимся к аридному (всего 51 дождливый день в году ― 
Valores climatológicos normales. Valencia // 2015), имеет мало развитую 

речную сеть и, следовательно, слабый береговой сток и относительно 

малое количество выносимого в море детрита.

Aristeopsis edwardsiana (Johnson 1867)
(Таксономический статус по Perez Farfante, Kensley, 1997)

Aristeopsis edwardsiana, как и другие представители семейства Ari-

steidae, — придонный вид. Соответствующие морфоанатомические 

особенности, характерные для придонных видов (заметно недоразвитые 

4–5 переоподы, гипертрофия плеопод, среди которых особенно выде-

ляется первая пара: Perez Farfante, Kensley, 1997), у него развиты очень 

хорошо. Он распространен в Атлантическом океане от Ньюфаундленда 

до Суринама и от Португалии до Южной Африки; в Индийском оке-

ане — у берегов Южной и Восточной Африки, Мадагаскара, Аравий-

ском море, центральной части океана, в Андаманском море, у Суматры, 

Японии, в Южно-Китайском море, юго-восточной Австралии, Океа-

нии. Неизвестен пока из Восточной Пацифики. Обитает на глубинах 

274–1850 м, чаще всего на 400–600 м (Crosnier, Forest, 1973; Kensley 

et al., 1987; Perez Farfante, Kensley, 1997). Размеры — 58–239 мм, юве-

нильные креветки — до 98 мм, самцы — 71–175, самки –101–239 мм. 

Длительность жизни около четырех лет. Большинство самцов и самок 

созревают на третьем году жизни при размерах 130–140 и 137–140 мм 

соответственно (Буруковский, 1980).
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В водах Марокко A. edwardsiana питается креветками Pasiphaea 

sivado, Plesionika martia, Aristeus antennatus, Sergestes sp., мелким глубо-

ководным лангустом Polycheles typhlops, и, в дополнение к этому, ры-

бой и в меньшей степени более мелкими ракообразными (в том числе 

Meganictyphanes norvegica) и головоногими (Lagardère, 1971, 1977). В во-

дах северо-западной Австралии (19.04.1989 и 01.02.1990, 17°16′–16°58′ 
ю. ш., 118°48′–119°42′ в. д., на глубине 455–485 м) в пищевом комке 

полностью доминировали ракообразные (к сожалению, не идентифи-

цированные автором статьи) — 67,2 % от объема пищевого комка. 17,9 % 

объема составляли рыбы. Фораминиферы и гастроподы соответственно 

имели 3,0 и 2,6 %, а все остальные пищевые объекты составляли менее 

10 % от объема пищевого комка (Rainer, 1992).

Наш материал собран в основном, в 1973–1976 гг. в рейсах НИС 

СРТМ 1257 «Лангуст» и РТМ «Фиолент» на материковом склоне Ан-

голы в районе от 7° до 12° ю. ш., на глубинах 400–1000 м. Исследовано 

содержимое 288 желудков, из которых 178 были с пищей.

Животные с полными желудками встречаются довольно редко, 

и даже суммирование креветок с полными и наполовину заполненными 

желудками дает не более 30 % их общего числа в периоды максимумов 

активности питания. Наиболее активное питание днем и ночью, наи-

менее — в сумерки и утром .

Список жертв A. edwardsiana (табл. 47) охватывает представителей 

10 типов. В основном это животные, обитающие у дна и на дне. Судя 

по форме остатков, он — хищник. Форма фрагментов животных в же-

лудках A. edwardsiana очень похожа на то, что наблюдается у A. varidens. 

По обоим показателям в пище доминируют креветки и рыбы. Амфипо-

ды и головоногие моллюски — сопутствующие объекты питания. Все 

остальные пищевые объекты относятся к разряду случайной или спо-

радической пищи. Таковы, например, Decapoda Reptantia: они изредка 

составляют даже основу пищевого комка, но лишь у крупных особей. 

Как и у предыдущего вида, некоторые объекты питания явно попали 

в желудок A. edwardsiana с желудками его жертв.

В желудках A. edwardsiana встречается не менее 15 видов креветок 

(табл. 48), доминируют Nematocarcinus africanus и креветки семейства 

Pandalidae (Plesionika). Значительная их часть — донные формы, их 

размеры составляют 30–50 % размеров A. edwardsiana. Меньше при-

донных и батипелагических видов (Gennadas sp., Benthesicymus bartletti, 

Sergestidae).

Остатки рыб, к сожалению, точно определить не удалось. Лишь в од-

ном случае по отолиту был определен Merluccius polli размером 29 мм — 

примерно 15 % длины креветки. Поскольку отолиты не определенных 

до вида рыб из желудков A. edwardsiana были примерно таких же раз-

меров, можно считать, что он питается мальками и мелкими видами 

Таблица 47

Состав пищи у креветки Aristeopsis edwardsiana

Пищевые объекты
Частота встречаемости

в желудке, %
Значение в объеме, 
пищеюго комка, %

Ракообразные:

креветки 84,5 51,8

амфиподы 16,7 5,9

копеподы 10,8 0,1

крабы 5,6 0,9

неполнохвостые раки 3,5 1,5

эвфаузииды 2,4 1,1

лангуст 1,4 —

омар 0,4 —

танаидацеа 1,0 —

раки-отшельники 0,7 —

изоподы 0,7 —

усоногие раки 0,4 0,1

остракоды 0,4 —

Рыбы 76,0 27,2

Фораминиферы 33,0 —

Моллюски:

головоногие 13,5 3,9

брюхоногие, двустворчатые 12,8 0,6

крылоногие 0,4 —

Полихеты 13,9 0,6

Щетинкочелюстные 6,2 0,3

Оболочники 1,0 1,4

Иглокожие:

голотурии 0,4 0,3

офиуры 0,4 0,1

морские ежи 0,4 —

Горгонарии 0,4 —
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Пищевые объекты
Частота встречаемости

в желудке, %
Значение в объеме, 
пищеюго комка, %

Неопределенные остатки 4,2 1,7

Детрит 11,2 1,0

Песок 5,2 0,1

Паразитические черви 

(нематоды, скребни)
2,1 —

Число вскрытых желудков 288 178

Коэффициент Фроермана 2,70

они находятся у дна. Как и A. varidens, жертву хищник использует не це-

ликом. По отношению к более крупной добыче (креветки, кальмары, 

рыба) ведет себя как нападающий, а мелкой (например, амфиподы), 

как пасущийся хищник. Черты нападающего хищника у него выражены 

ярче, чем у A. varidens, что проявляется и в меньшей величине коэффи-

циента Фроермана (2,70).

Несомненно, что по составу пищи и способу добывания пищи 

A. edwardsianus и A. varidens очень близки. Все, написанное о втором, 

можно почти полностью адресовать первому виду.

Austropenaeus nitidus (Risso, 1827)
(Таксономическое положение — по Pérez Farfante, Kensley, 1997)

Austropenaeus nitidus — обитатель нотальной зоны Южного полуша-

рия, где он встречается в юго-восточной Атлантике на банке Вальди-

вия, на материковом склоне Южной Африки от Намибии (24°39′ ю. ш.) 

до мыса Доброй Надежды, и далее в юго-западной части Индийского 

океана до Наталя, а также на банке Уолтерс, у о-вов Сен-Поль и Амстер-

дам, и Бассовом проливе между Австралией и Тасманией. Обитает на глу-

бинах 500–1500 м (Буруковский, 2009; Pérez Farfante, Kensley, 1997).

Наши материалы собраны в рейсе БМРТ «Эврика» в водах Нами-

бии (юго-восточная Атлантика, 28.10–10.12.1975 г., 24°39′ ю. ш., 06°26′ 
в. д., глубины 940–1180 м) и в рейсе НИС «Витязь» на банке Уолтерс 

(юго-западная часть Индийского океана, 09.12.1988 г., 32°51′-34°01′ ю.ш, 

44°57′-45°12′в.д., глубины 630–1310 м). Исследовано 64 желудка, в 56 

была обнаружена пища, но лишь один из них был полным.

Пищевые комки A. nitidus выглядят очень типично для хищной кре-

ветки с поправкой на то, что нам лишь один раз попалась особь с пол-

ным желудком. У относительно немногочисленных креветок с баллом 

наполнения желудка 2 (то есть пища занимает примерно половину объ-

ема желудка) остатки отдельных жертв занимали до 80 % объема пище-

вого комка. Особенно выделяются обрывки тел амфипод и креветок, 

оперкулюмы гастропод (0,5 и 1,5 мм), большое количество форамини-

фер, число которых в некоторых желудках достигает сотен, а мелких фо-

раминифер — многих сотен экземпляров. Среди них абсолютно преоб-

ладают донные виды. Глобигерины, обитающие в планктоне, встречены 

лишь однажды. Среди прочих обращают на себя внимание куски слизи, 

обрывки студенистой консистенции, студенистые шары, которые мы 

не смогли идентифицировать. Предположительно, часть их относится 

к книдариям, а часть, возможно, обрывки тела крылоногого моллюска 

Carinaria. Книдоцисты первых и радулярные зубы вторых встречались 

в желудках A. nitidus среди прочих пищевых компонентов.

Попадались в желудках и обрывки хитина, однако они не имели 

того обтрепанного, частично мацерированного облика, что обычен 

Рис. 65. Онтогенетическая изменчивость состава виртуального пищевого комка 

креветки Aristeopsis edwardsiana (обозначения — как на предыдущем рисунке)

Окончание табл. 47

рыб. Среди головоногих моллюсков — кальмары Abralia veranyi и молодь 

Illex coindeti. Амфиподы представлены преимущественно гаммаридами 

(до 20–24 экз. в одном желудке); как правило, они перекушены. Фо-

раминиферы встречаются иногда десятками в каждом желудке, но их 

доля в пище ничтожна, хотя они попадаются в 6 раз чаще, чем песок.

Онтогенетическая изменчивость питания A. edwardsiana (рис. 65) 

осуществляется переходом от потребления преимущественно креве-

ток и амфипод к поеданию, в дополнение к креветкам, рыб и голово-

ногих моллюсков. С увеличением размеров он начинает использовать 

в пищу более крупных и подвижных жертв, а также таких относительно 

малоподвижных животных, как раки-отшельники и другие Decapoda 

Reptantia.

Судя по всему, A. edwardsiana — хищник-бентофаг, питающийся 

в основном донными креветками и молодью придонных рыб, и лишь 

изредка нападающий на придонных и пелагических животных, когда 
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Pandalidae (Plesionika sp., возможно P. martia). Амфиподы представлены 

Gammarida. Среди копепод один раз попалась Oncaea sp.

Среди жертв имеются как донные (фораминиферы, амфиподы, по-

лихеты, брюхоногие, офиуры, некоторые креветки и прочие), так и пе-

лагические объекты питания (часть креветок, крылоногий моллюск, 

копеподы), но донные объекты встречаются чаще.

По частоте встречаемости (табл. 49) среди всех прочих компонентов 

пищевого комка полностью доминируют фораминиферы, попадаясь 

практически в каждом желудке (ЧВ 83,3 %). Огромные их количества 

в желудках свидетельствуют о том, что фораминиферы представляют 

собой объект специального внимания креветки, а не попадаются вместе 

с несъедобными компонентами пищевого комка наподобие песчинок 

или спикул губок. ЧВ последних в желудках A. nitidus значительно мень-

ше (25,0 и 1,8 % соответственно), чем фораминифер.

Таблица 48

Роль креветок в питании Aristeopsis edwardsiana

Таксономический статус
В % от всех 

видов
Виды

В % от всех 
видов

Подотряд Dendrobranchiata

Надсемейство Penaeoidea 10,2

Семейство Penaeidae 5,1 Aristeus varidens 0,8

Benthesicymus bartletti 0,8

Gennadas sp. 0,8

Семейство Solenoceridae 0,8 Hymenopenaeus chacei 0,8

Прочие 1,9

Надсемейство Sergestoidea Robustosergia robusta 0,8

Семейство Sergestidae 5,1 Sergestes spp.    3,4

Прочие 0,9

Подотряд Pleocyemata

Инфраотряд Caridea 89,8

Семейство Acanthephyridae 2,5 Acanthephyra spp. 2,5

Семейство Oplophoridae 0,8 Systellaspis sp. 0,8

Семейство Pasiphaeidae Pasiphaea sp. 0,8

Psathyrocaris infirma 0,8

Семейство Nematocarcinidae 37,3 Nematocarcinus africanus 37,3

Семейство Pandalidae 33,9 Parapandalus brevipes ? 0,8

Plesionika carinata 0,5

Plesionika sp. 12,7

Прочие 11,9

Семейство Crangonidae Crangonidae gen. spp. 1,7

Прочие 12,0

для остатков мертвых животных. Большая часть их не поддавалась 

идентификации, однако один раз мы встретили обрывки с текстурой, 

характерной для панциря глубоководных лангустов из Polychelidae. Сре-

ди останков креветок были найдены принадлежащие представителям 

Penaeidae, Pasiphaeidae (Pasiphaea sp.), Oplophoridae (Oplophorus sp.?), 

Таблица 49

Состав пищи у креветки Austropenaeus nitidus

Объекты питания ЧВ, %

Фораминиферы 83,3

Амфипода 37,5

Креветки 35,7

Рыба 28,6

Гастропода 26,8

Птеропода (Каринария) 21,4

Щетинкочелюстные 14,3

Копепода 12,5

Полихета 12,5

Эуфаузиида 8,9

Книдарии 7,1

Морской еж 7,1

Студенистые шары 7,1

Кальмар 5,4

Яйца беспозвоночных 3,6

Краб 3,6

Офиура 3,6
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Следующая группа жертв встречается реже в 2–4 раза. Сюда входят 

креветки, амфиподы, рыба и каринария. Вероятно, они и представляют 

собой основные объекты питания, но из-за того, что мы не могли ис-

следовать достаточное количество полных желудков, это остается пред-

положением. По этой же причине, вероятно, завышено значение коэф-

фициента Фроермана (3,3), характерного для хищников-собирателей. 

Вероятно, A. nitidus сочетает в себе черты хищника-бентофага, который 

может питаться и планктонными животными, сочетая способы охоты 

нападающего и пасущегося хищников. Несмотря на недостаток матери-

алов, обнаруживается сходство в составе пищи с другими креветками, 

относимыми нами к этой жизненной форме.

Семейство Pasiphaeidae

Psathyrocaris infirma Alcock & Anderson 1894
Psathyrocaris infirma встречается в Индийском океане от Аденско-

го залива и берегов Восточной Африки до южных районов океана, 

и в Андаманском море. В Атлантическом океане известен из Мекси-

канского залива и у западноафриканского побережья от Бискайско-

го залива и Мавритании (наши данные, табл. 3) до Анголы (Holthuis, 

1951; Pequegnat, 1970; Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1978, 1980; 

Буруковский, Роменский, 1995). Считается, что обитает на глубинах 

900–2000 м, но в водах Западной Африки попадается в уловах донных 

тралов на глубинах 350–1000 м. Наиболее обычна между 500 и 600 м 

(Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1978, 1980, 1982), хотя всегда по-

падается единичными особями.

Лагардер (Lagardère, 1976) в Бискайском заливе исследовал содержи-

мое восьми желудков P. infirma с глубины 600–630 м и в них обнаружил 

копеподу Pseudocalanus sp., остракод, а также две донных фораминифе-

ры и несколько песчинок.

Наши материалы были собраны в юго-восточной Атлантике, в рей-

сах НИС «Эврика» 08.12.1982 г. (08°25′6 ю. ш.; 12°48′в.д., глубина 500–

480 м) и 31.01.1983 г. (21°09′3 ю. ш.; 12°33′в.д., глубина 425 м), а также 

в рейсе НИС «Бахчисарай» 25.01.1986 г. (20°43′ ю. ш.; 12°19′ в. д., глу-

бина 426 м).

Объем материала — 20 желудков, в семи из которых была пища, 

и лишь один был почти полон. Размеры исследованных креветок (об-

щая длина) 41–57 мм (три самца и четыре преднерестовые самки).

В пяти желудках были найдены остатки копепод. В одном из них 

(почти полном) копеподы составляли 100 % (три совершенно целых, 

съеденных только что, и как минимум две полупереваренных). Длина 

тела копепод (без фурки) 2–5 мм. Это были Pleuromamma sp., Aetidiopsis 

carinata (♀), Eucalanus elongatus (♀) и Euchirella sp. (Pseudochirella sp. —?). 

Последние три вида обитают глубже 200 м. В двух желудках встречены 

остатки щетинкочелюстных, и в одном — очень мелкие косточки рыб 

и продолговатый рыхлый комок, напоминающий фекальную пеллету.

Как в пустых, так и в желудках с пищей встречался жидкий жир, 

занимавший 10–30 % от объема желудка.

На данном уровне изученности можно отнести P. infirma к планкто-

фагам, пасущимся хищникам, которые, однако, могут собирать пищу 

и непосредственно со дна.

Мы дважды находили остатки этого вида в желудках рыбы Merluccius 

polli (Буруковский, 2009).

Поскольку большинство придонных видов оказались принадлежа-

щими к семейству Aristeidae, за основу обсуждения примем именно 

их. Семейство Aristeidae хорошо выделяется среди не только пенеоид-

ных, но и прочих креветок самим своим обликом. Он недвусмыслен-

но свидетельствует о пелагическом образе жизни его представителей. 

Об этом говорят относительно слабо кальцифицированные покровы, 

заметно редуцированные рострум (сильнее всего у самцов) и особенно 

последние две пары переопод. Они настолько утоньшены по сравнению 

с клешненосными переоподами, что не оставляют сомнения: такими 

переоподами можно опираться на дно, но активно по нему передвигать-

ся — вряд ли. По сравнению с другими креветками выглядит несколько 

Объекты питания ЧВ, %

Остракода 3,6

Радиолярии 1,8

Танаидацеи 1,8

Изопода 1,8

Перидинеи 1,8

Кладка моллюска 1,8

Паразитический червь 1,8

Неопределенные остатки 35,7

Спикулы губок 25,0

Песчинки 1,8

Всего желудков 56

Коэффициент Фроермана 3,30

Окончание табл. 49
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редуцированным абдомен и, следовательно, мускулатура, управляющая 

работой уропод. Напротив, у всех аристеидных креветок гипертрофиро-

ваны плеоподы. Степень и особенности этой гипертрофии варьируют 

от рода к роду. У креветок рода Aristeus, например, они заметно увели-

чены, но все примерно равномерно. А у родов Austropenaeus и Aristeopsis 

некоторые плеоподы достигают размеров самых длинных переопод, 

но у первого рода — плеоподы 2 и 3, а у второго — плеоподы 1 (Perez 

Farfante, Kensley, 1997).

Имеются, хоть и немногочисленные, прямые доказательства. На-

пример, Гори (Gore, 1985) сообщает, что Hemipenaeus carpenteri, с од-

ной стороны, попадались в донный трал вместе с типично донными 

галатеидами Munidopsis spp. и полихелидными лангустами Willemesia 

spp., с другой — один самец был обнаружен в улове пелагического тра-

ла, устье которого замыкалось на глубине не менее чем 500 м от дна. 

В том же улове находился самец Hepomadus tener. Гори была представ-

лена глубоководная цветная фотография, на которой видна крупная 

особь Plesiopenaeus armatus непосредственно над дном.

Некоторые авторы вообще считают аристеид донными животными 

(Roberts, Pequegnat, 1970; Crosnier, 1978). И действительно, промыс-

ловый вид Средиземного моря A. antennatus ловят донными тралами. 

Однако их настраивают так, чтобы нижняя подбора трала шла не по дну, 

а на некотором расстоянии от него. Это одно из условий достижения 

максимальных уловов и максимальной сохранности выловленных кре-

веток (устное сообщение К. Г. Кухаренко). Исходя из этого, мы и отнес-

ли представителей семейства Aristeidae к жизненной форме придонных 

креветок материкового склона и абиссали, то есть креветок, способных, 

максимум, стоять на дне и охотящихся там же, но обитающих в при-

донных слоях воды (Буруковский, 1981).

Семейство Aristeidae невелико. В него входят девять родов с 26 ви-

дами (De Grave, Fransen, 2011). Большая часть видов (среди них те, со-

став пищи которых описан выше) — обитатели кромки шельфа и верх-

ней части материкового склона. Но имеются два рода (Hemipenaeus 

и Hepomadus) и отдельные виды в родах Plesiopenaeus и Pseudaristeus, 

которые живут в абиссали на глубинах две с половиной и более тысяч 

метров (De Grave, Fransen, 2011).

Наши данные относятся к видам первой группы. Они питаются 

на кромке шельфа преимущественно донными, но также бенто-пела-

гическими, придонными и пелагичеким креветками. Самые крупные 

особи, однако, теряют связь со дном, переходя на питание пелагиче-

скими жертвами (кальмарами и рыбой).

Состав пищи абиссальных видов почти не изучен. Имеются лишь 

отрывочные сведения в работе Гори (Gore, 1985). Им были исследованы 

желудки трех видов креветок семейства Aristeidae с абиссальных глубин 

так называемого Венесуэльского бассейна Карибского моря.

У четырех экземпляров креветок Hemipenaeus carpenteri, пойманных 

на глубине 3957–5046 м, полные желудки содержали в основном аморф-

ный светло-желтый материал, представляющий собой остатки губок 

с длинными обломками спикул (стеклянные губки?) и детрита. В этой 

смеси встречались многочисленные и разнообразные фораминиферы. 

У одной особи попадались маленькие овальные или неправильно за-

кругленные темные частицы, напоминающие шарики из дегтя. Следо-

вательно, креветка питалась на дне.

У Hepomadus tener с глубины 3411–5055 м бесформенная часть со-

держимого желудков была, скорее, гранулированной, нежели хлопье-

видной, как у предыдущего вида. В одном из четырех исследованных 

желудков обнаружены остатки полихет, трубки погонофор (?), фора-

миниферы, обрывки хитина и куски клешненосных ног каких-то кра-

бов (возможно, из семейства Xanthidae или Goneplacidae). В желудках 

других исследованных креветок найдены остатки ракообразных (куски 

карапакса и обрывки хитина), заключенные в аморфную массу. У всех 

креветок в пищевом комке содержались спикулы губок, но явных при-

знаков самих губок не обнаружено. Несомненно, креветка питалась 

на дне.

У трех исследованных особей Plesiopenaeus armatus с глубины 3411–

4013 м желудки были заполнены илом и детритом, а также неопреде-

лимыми остатками ракообразных и гранулированным материалом с за-

ключенными в нем фораминиферами. В желудке одной особи найдены 

почерневшие остатки мелководных растений, напоминающих морскую 

траву (Syringodium) с обрывками ризомов и листовых пластинок. Кре-

ветки, несомненно, питались на дне, и явно достаточно свежим аллох-

тонным детритом.

Итак, мы имеем данные о содержимом желудков девяти видов кре-

веток семи родов из девяти. Все они придонные или придонно-пелаги-

ческие. Те из них, что обитают в основном на кромке шельфа и верхней 

части материкового склона до глубин 800–1000 м, тесно связаны с дном, 

питаясь преимущественно донными и бенто-пелагическими креветка-

ми, а на поздних стадиях онтогенеза переходят в толщу воды и охотятся 

на пелагических жертв (кальмаров и рыбу). Абиссальные виды, судя 

по имеющимся отрывочным данным, питаются детритом и облигатно 

донными объектами (например, губками и крабами). Образуется что-то 

вроде «вилки», один зубец которой направлен в пелагиаль, а другой — 

в бентос абиссали. Это своеобразный «слепок» с тех эволюционных 

тректорий, которую прошли придонные креветки после того, как ми-

новали кромку шельфа и верхнюю часть склона (подробнее — ниже).
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6. Батипелагические креветки

Семейство Acanthephyridae

Acanthephyra pelagica (Risso 1816)
A. pelagica встречается в Атлантическом, Тихом и Индийском океа-

нах. Ее ареал состоит из двух неравных по размерам частей — северной 

и южной. Северная часть ареала ограничена лишь Атлантическим оке-

аном. На западе A. pelagica встречается от Девисова пролива до Бермуд-

ских о-вов (Chace, 1940; 1947), то есть примерно от 60° до 30° с. ш. В от-

крытом океана, между 20–25° з. д., этот вид обнаружен между 60° и 18° 

с. ш. (Foxton, 1972), а восточнее его самая северная находка известна 

из района Роккол (54°30 с. ш.: Hargreavs, 1984). Собственно в Восточной 

Атлантике самая северная находка A. pelagica — Бискайский залив (47°24 

с. ш.: Abbes, Casanova, 1973). Кроме этого, она обитает в Средиземном 

море (Zariquiey Alvarez, 1968; Udekem d’Acoz, d’, 1999). Далее на юг она 

не была нами встречена в водах Марокко (Буруковский, 1980), хотя Ла-

гардер (Lagard re, 1971), ссылаясь, правда, на других авторов, указывает 

на ее находки здесь. Но уже в водах Западной Сахары (24–21° с.ш) она 

довольно обычна (Буруковский, 1982), так же, как в водах Маврита-

нии (Буруковский, Роменский, 1995), Сенегала (Crosnier, Forest, 1973), 

Гвинеи-Бисау и Сьерра Леоне, где она и достигает своей южной грани-

цы распространения в Северном полушарии (10° с. ш. — Буруковский, 

1989). Креветка (неполовозрелая молодь) была поймана здесь в февра-

ле-марте 1981 г., характеризующемся аномально мощными затоками 

холодных вод Канарского течения (Буруковский, 1989).

В северной части Тихого океана A. pelagica до сих пор не обнаружена, 

хотя видовой состав пелагических креветок этого района изучен до-

вольно хорошо (Hanamura, 1979; Krygier, Pearcy, 1981; Kikuchi, Omori, 

1985; Hendrickx, Estrada Navarrete, 1996).

В южном полушарии креветка известна во всех трех океанах. В вос-

точной части южной Атлантики она обитает в районе от 16° до 34° 

ю. ш. (Буруковский, Роменский, 1982, 1985). В открытых частях океана 

(8°24′–01°10′ з. д.) A. pelagica достигает 48°02′ ю. ш. (Буруковский, Ро-

менский, 1982), а в западной части — моря Скотия (примерно 50° ю. ш.).

В Индийском океане A. pelagica встречается как в его западной ча-

сти, так и в собственно Индо-Вестпацифике. В западной части она 

распространена от 8° ю. ш. (наши неопубликованные данные), а также 

к северо-западу от Мадагаскара (13°22′ ю. ш.: Crosnier, 1987) (то есть 

от тропиков) до Южной Африки (Barnard, 1950). Самая северная на-

ходка этого вида в Индо-Вестпацифике известна из моря Банда (Bate, 

1888), которое все целиком лежит севернее 8° ю. ш. В Тихом океане 

A. pelagica широко распространена от Чили до Новой Зеландии (Wasmer, 

1986), а также южнее Австралии (Iwasaki, Nemoto, 1987). Здесь она оби-

тает от субтропиков (33° ю. ш.) до Субантарктики (66° ю. ш.) (Wasmer, 

1986; Буруковский, Андреева, 2010).

A. pelagica встречается на глубинах 200–2000 м, преимущественно 

700–1800 м (см. цитированных выше авторов) и ее можно отнести к ин-

терзональным видам, обитающим в батипелагиали, но совершающие 

миграции в мезопелагиаль.

В районе Североатлантической субтропической конвергенции, ко-

торый можно считать центром атлантической части ареала вида, ма-

териал был собран в рейсе польского НИС «Профессор Седлецкий» 

к северу и востоку от Азорских о-вов в районе, ограниченном коор-

динатами 55–30° с. ш., 2–35° з. д., в августе-сентябре 1984 г. (103 лова 

разноглубинным тралом для лова светящихся анчоусов и других мел-

ких батипелагических гидробионтов; исследовано 766 экземпляров 

A. pelagica). Пища обнаружена в 623 желудках, 181 из них был полным 

(Буруковский, Андреева, 2010). Кроме этого, было исследовано 440 же-

лудков креветок, собранных в 2004 г. в этом же районе во время рабо-

ты международной экспедиции MAR-ECO-2004 (в 374 желудках была 

пища, 160 из них были полными (Burukovsky, Falkenhaug, 2015).

В водах северо-западной Африки материал был собран в нескольких 

рейсах научно-исследовательских и научно-поисковых судов Запрыб-

промразведки. В рейсе НИС «Белогорск» — в водах Западной Сахары 

(31.10–11.11.1980 г., 23°35′-21°03′ с. ш., 17°47′–17°00′ з. д., на глубинах 

365–780 м); в рейсе НПС «Стрельня» — в водах Мавритании зимой 

1984 г.; в рейсе НПС «Бахчисарай» — в водах Гвинее-Бисау (20.03.1985 г., 

10°07′ с. ш., 17°03′ з. д., глубина 606–605 м). Исследовано 265 желудков, 

из них 206 содержало пищу, 54 были полными.

Биологическую характеристику креветок мы даем по данным, со-

бранным в зоне Североатлантической субтропической конвергенции, 

поскольку она получена на достаточно большом материале (Буруков-

ский, Андреева, 2010).

Размеры креветок (ДТ) колеблются от 25 до 104 мм. Ювенильные 

(особи, лишенные визуально определимых признаков пола) имеют раз-

меры 25–57 мм, самцы 55–99 мм, самки 55–104 мм. Модальные раз-

меры ювенильных особей равны 35–39 и 50–54 мм, самцов — 60–64 

и самок — 60–64 и 85–89. Следовательно, в целом для A. pelagica харак-

терны три размерных группировки; одна — ювенильных и две — взрос-

лых креветок. Каждая из них, видимо, соответствует определенному 

возрастному классу.

В августе, когда мы собирали материал в 1984 г., креветка нерести-

лась. Пополнение популяции приходится на сентябрь. Вылупление 

личинок происходит на глубинах более 1000 м, затем, по мере роста 
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и дифференциации полов по внешним половым признакам, они под-

нимаются на глубины 700–800 метров, где самки и самцы представле-

ны одноразмерными особями. В дальнейшем самки обгоняют в росте 

самцов, а самцы, в свою очередь, сразу уходят на глубину более 1000 

метров. Разноразмерные и разновозрастные креветки совершают вер-

тикальные онтогенетические миграции по-отдельности (Буруковский, 

Андреева, 2010).

Роэ (Roe, 1984 — цит. по Cartes, 1993) описал состав пищи этого вида 

в северо-восточной Атлантике, а Картес (Cartes, 1993) — из западного 

Средиземноморья.

В водах Североатлантической субтропической конвергенции во вре-

мя наших исследований креветка активно питалась в ночные часы. 

В период с 20 до 0 часов, за который имеются наиболее представитель-

ный материал для сравнения, наполнение желудков у креветок с глубин 

500–700 м и 800–1000 м отличалось незначительно. В водах северо-за-

падной Африки траления велись преимущественно в дневное время, 

поэтому было меньше креветок с полными желудками в материале 

из этого района.

Форма фрагментов жертв, обнаруженных в полных желудках у A. 

pelagica, позволяет предположить, что она типичный хищник. Это, как 

правило, довольно крупные фрагменты тел. От ракообразных остаются 

не только обрывки панциря, но и мягкие ткани. Съеденная рыба в же-

лудках встречаются в виде фрагментов мягких тканей и скелета. Остат-

ки рыбы в желудках A. pelagica относятся к представителям семейств 

Gonostomiidae, Melamphaidae и Myctophidae. Диаметры хрусталиков 

глаз съеденных рыб составляют 0,1–0,8 мм, преимущественно 0,4–

0,6 мм, отолиты имеют длину 0,3–0,9 мм, диаметр чешуи 0,9–2,2 мм. 

В желудках, как правило, присутствуют остатки одной особи, лишь 

один раз — двух. Среди них, в частности, были определены до рода 

или вида по чешуе, отолитам и форме челюстей Diogenichthys atlanticus 

длиной 14–16 мм, что составило примерно 16 % длины тела съевшей 

ее креветки, и Sternoptyx diaphana с длиной тела примерно 29 мм или 

около 30 % от длины тела хищника. Кроме них, дважды были найдены 

остатки Poromitra sp.(?). Чаще всего встречались фрагменты рыб из рода 

Cyclothone. Они были найдены в желудках креветок, пойманных в 2004 г. 

в разных районах над Срединно-Атлантическом хребтом (САХ). Здесь 

встречаются четыре вида: C. microdon, C. braueri, C. pseudopallida и C. 

pallida (Sutton et al., 2008). Первые два относятся к доминантным видам 

ихтиоцена мезо- и батипелагиали. Их численность на глубинах менее 

1000 м в некоторых районах САХ составляет около 20 % от общей чис-

ленности пелагических рыб на глубинах более 750 м. C. microdon в се-

верной части САХ составляет 88 % от общей численности пелагических 

рыб. Средняя масса C. microdon варьировала от 1.1 до 2.4 г (Sutton et al., 

2008). Вероятнее всего, именно этот вид и был одной из главных жертв 

A. pelagica.

Креветки представлены видами из семейств Sergestidae, Ben the-

sicymidae (Gennadas sp.), Acanthephyridae (Acanthephyra sp.), Oplophoridae 

(Oplophorus spinosus) и Pandalidae (Stylopandalus richardi). В пищевом 

комке встречались фрагменты одной особи. Из эуфаузиевых найдены 

Thysanopoda sp., Nematoscelis sp. и Meganyctiphanes norvegica (Burukovsky, 

2009). Найденные в питании мизиды относились к семейству Eucopiidae 

(Eucopia sp.). Среди амфипод были встречены представители подотря-

да Hyperiida, в том числе семейства Phronimidae. И те и другие ракоо-

бразные представлены в желудках, как правило, единичными особями, 

но иногда встречались по нескольку пар жевательных отростков ман-

дибул эуфаузиид (до 7, т. е. остатки 4 особей). Возможно, что, охотясь 

на мелких рачков, A. pelagica может себя вести как пасущийся хищник. 

Но не исключено также, что жевательные придатки мандибул остались 

от предыдущего акта питания.

Среди веслоногих рачков в желудках A. pelagica преобладают Oncaea 

(O. venusta) и Pleuromamma sp. Длина рачков примерно 1 мм. Их коли-

чество варьирует от 1 до 20 особей (единственный раз). Единожды по-

пались остатки крупной хищной копеподы (~1.5–2 мм — Pareuchaeta 

sp. —?). Остатки кальмаров, поддающиеся определению, принадлежа-

ли представителям семейства Enoploteuthidae. Чаще всего в желудках 

встречаются целые клювы или их фрагменты размерами 0,5 мм, и хру-

сталики глаз диаметром 0,45–0,75 мм. Это говорит о том, что головоно-

гие действительно служат объектами питания A. pelagica, а не пойманы 

уже в трале. Среди прочих пелагических моллюсков нужно отметить 

Heteropoda (Carinaria sp.). Они характеризуются своеобразными раду-

лярными зубцами, длина которых варьировала от 0,2 до 0,7 мм.

Chaetognatha, лишенные скелетных образований, вероятно, очень 

быстро подвергаются лизису, и обычно обнаруживаются по своим че-

люстным щетинкам. Их длина варьирует от 0,25 до 1,7 мм (преиму-

щественно 1–1,3 мм), то есть целые черви могли варьировать от 20 

до 70 мм (по результатам их промеров из планктонных ловов).

Cnidaria обычно представлены книдоцистами, но дважды в желудках 

были обнаружены эвдоксии Siphonophora.

Наряду с относительно крупными жертвами, в желудках попадаются 

очень мелкие объекты питания. К ним относятся радиолярии, форами-

ниферы, тинтинниды и даже отдельные диатомовые. Как правило, они 

встречаются единично, но по одному разу было найдено 10 радиолярий 

диаметром 0,25–0,5 мм и около 30 тинтиннид примерно таких же раз-

меров. Мы предполагаем, что они были съедены какими-то жертвами 

A. pelagica. Самец эктопаразитического равноногого рака из семейства 

Bopyridae и веслоногий рачок O. venusta (Crustacea, Copepoda), которая 
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по своему способу питания фактически тоже эктопаразит, вероятно, 

попали в желудок креветки вместе со своими хозяевами (например, 

рыбой). Поскольку эти две группы объектов питания оказались лишь 

косвенными жертвами A. pelagica, мы их относим к транзитным объ-

ектам питания (Nigmatullin, Toporova, 1982).

Остатки прочих объектов питания (см. табл. 50) не настолько вы-

разительны. Но и перечисленного выше достаточно, чтобы охаракте-

ризовать A. pelagica как хищника.

Еще одним компонентом питания можно считать неопределимые 

до какого-либо таксона остатки. Их можно подразделить на две груп-

пы. К первой мы относим остатки не идентифицированных ракообраз-

ных. Они представлены щетинками, очень мелкими обрывками хитина 

и другими фрагментами, не несущими какие-либо специфические при-

знаки. Вероятно, это остатки личиночных форм с нежными покровами, 

легко разрушающимися в желудке. Они встречаются очень редко (0,2–

3,6 %), но в отдельных желудках попадались в больших количествах, 

занимая более половины их объема.

Вторая группа неидентифицированных остатков представляют со-

бой плотно спрессованные комки, обычно черного цвета, которые 

встречаются в задней части кардиального отдела практически пустых 

желудков, а также рыхлую детритоподобную массу светло-серого или 

буро-красного цвета. Эта масса встречается преимущественно в желуд-

ках с баллом наполнения 2 или в полных желудках, часть пищи в кото-

рых уже несет следы воздействия пищеварительных ферментов. Первые 

мы считаем неусвояемыми остатками от предыдущего акта питания, 

а вторые, видимо, представляют собой ткани съеденных жертв, частич-

но подверженные лизису.

По частоте встречаемости все жертвы, найденные в желудках A. 

pelagica, можно разбить на следующие группы. Главный объект пита-

ния — рыбы, встречающиеся почти в каждом желудке (ЧВ 80–83,9 %). 

Следующая группа — эуфаузииды — значительно уступает им (32,3–

42,5 %). Chaetognatha, Copepoda и креветки (а в 1984 г. также Cnidaria), 

имеющие частоту встречаемости более 5 %, могут быть отнесены ко вто-

ростепенным, а большинство остальных (см. табл. 2), вероятно, случай-

ные объекты питания.

В реконструированном (виртуальном) пищевом комке тоже полно-

стью доминирует рыба. Она составляет 49,8–61,2 % объема пищевого 

комка, то есть занимает примерно его половину. Эуфаузииды и здесь 

находятся на втором месте (22,1–15,8 %), а креветки — на третьем 

(10,8–10,1 %). Эти три группы жертв занимают 86,1–90,7 % объема 

виртуального пищевого комка. Все прочие жертвы, которые занимают 

какую-то, пусть даже небольшую часть объема виртуального пищевого 

комка, можно считать спорадической, то есть нерегулярно встреча-

ющейся, добычей, которая, следовательно, время от времени может 

играть существенную роль в питании A. pelagica.

Суммарный И
Т
 составляет 95,3–85,5 %, то есть почти в каждом пол-

ном желудке имеется пищевой объект, занимающий более 60 % его объ-

ема. Это относится и к спорадическим жертвам. Такое явление харак-

терно для нападающих или пасущихся хищников (Буруковский, 2009). 

Судя по форме пищевых остатков, описанных нами выше, A. pelagica 

может быть отнесена к первым, но коэффициент Фроермана у этого 

вида приближается к 2 (1,82–1,93), что обычнее для пасущихся хищни-

ков (Буруковский, 2009) Об этом же свидетельствует и распределение 

частоты встречаемости порций пищи  в полных желудках (рис. 54).

Но за исключением копепод все жертвы A. pelagica — макроплан-

ктонные или микронектонные животные, питающиеся зоопланктоном. 

По способу охоты его можно отнести преимущественно к нападающим 

хищникам. Следовательно, A. pelagica — нападающий макропланктон-

ный и микронектонный хищник, в первую очередь охотящийся на мел-

ких мезопелагических рыб.

Питание A. pelagica в районе Северо-Атлантической субтропической 

конвергенции) было нами исследовано в августе-сентябре 1984 г. В это 

время происходил нерест креветок. В сентябре к нему добавилось по-

полнение популяции неполовозрелой молодью (Буруковский, Андре-

ева, 2010). Из-за ее присутствия диапазон размерного состава креветок 

стал значительно шире. В 2004 г. сбор материалов проводился в июне. 

В этот период в районе исследования были встречены лишь две яйце-

носные особи. Наиболее продвинутые половозрелые самки находились 

в преднерестовом состоянии. Возможно, поэтому в 1984 г. лишь 18,9 % 

креветок имело полные желудки, тогда как в 2004 г. — почти в 2 раза 

больше (36,4 %), потому что готовящиеся нереститься креветки пита-

лись активнее, чем недавно отложившие яйца на плеоподы (Burukovsky, 

Falkenhauer, 2015).

Несмотря на довольно сильные отличия в географических, батиме-

трических и биологических параметрах исследованных в 1984 и 2004 гг. 

креветок, отличия в составе их пищи можно назвать непринципиальны-

ми. Действительно, наиболее часто встречающиеся жертвы (рыба, эуфа-

узиида и щетинкочелюстные) по частоте встречаемости отличаются не-

существенно, креветки, ЧВ которых варьирует относительно больше, за-

нимают практически одинаковую часть объема в виртуальном пищевом 

комке (10.8 и 10.1 %). Наибольшие различия в составе пищи A. pelagica 

между 1984 и 2004 гг. приходится на спорадические жертвы. А преоб-

ладание в питании креветок в 1984 г. Cnidaria и Copepoda по сравне-

нию с 2004 г. объясняется большим количеством в уловах ювенильных 

креветок, у которых Cnidaria и Copepoda играют в питании значитель-

но более важную роль, чем у половозрелых особей (Burukovsky, 2009).
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Можно заключить, что рыба, эуфаузииды и креветки — облигат-

но доминирующая пища половозрелой A. pelagica в районе САХ. Она 

встречается практически в каждом желудке, доминируя в них и состав-

ляя более 80 % виртуального пищевого комка.

На материковом склоне западной Африки список жертв A. pelagica 

меняется, но не так уж сильно (табл. 50), в первую очередь в результате 

появления в желудках сугубо донных объектов питания (остатки брю-

хоногих и двустворчатых моллюсков, полихет, Anomura, донных фора-

минифер), а также песчинок, каких-то обломков карбонатного состава 

и даже детрита, который у одной креветки заполнял желудок целиком.

В какой-то степени сменился и видовой состав объектов питания. 

Это прежде всего заметно по креветкам. На смену батипелагической 

Stylopandalus richardi явилась бентопелагическая Plesionika carinata. 

У мизид вместо представителей семейства Eucopiidae на материковом 

склоне стала попадаться Gnathophausia sp. Среди эуфаузиид полностью 

исчезла бореальная Meganictyphanes norvegica.

Произошли изменения и в соотношениях между пищевыми объ-

ектами, но куда меньшие, чем можно было бы ожидать. Если отвлечь-

ся от частностей, то при сравнении всех трех параметров (частоты 

встречаемости, состава виртуального пищевого комка и частоты до-

минирования, они сведутся к тому, что при несомненном сохранения 

доминирующей роли рыб в питании A. pelagica, поменялись местами 

лишь ракообразные. ЧВ, доля в объеме пищевого комка и ЧД эуфаузид 

упала, соответственно, в 2,5, 4,8 и 4,9 раз, а у креветок все наоборот: 

возросли в 3,8, 3,7 и 3,2 раза соответственно. Эти ракообразные поме-

нялись местами, а вот все параметры, характеризующие рыб в питании 

A. pelagica, почти не изменились, лишь слегка снизившись. Изменения 

между прочими сравнимыми объектами питания очень незначительны 

(см. табл. 36). Очень слабо изменились и интегральные характеристи-

ки питания: коэффициент Фроермана и число доминирующих в пище 

объектов.

A. pelagica так и осталась преимущественно потребителем мелких 

мезопелагических и батипелагических рыб и их молоди из семейств 

Myctophidae и Gonostomiidae.

Трудно что-либо сказать о роли щетинкочелюстных, которые очень 

редко попадаются целиком, как правило, лишь в виде следов своего 

присутствия (околоротовых щетинок). Но, вероятнее всего, они вместе 

с сифонофорами и каринарией не могут претендовать более чем на тре-

тье место в пищевом спектре A. pelagica. Все остальные жертвы — лишь 

случайны.

Вероятнее всего, у ювенильных креветок с размерами тела менее 

25 мм в пищевом комке играют существенно более важную роль копе-

поды. Не случайно у среднеразмерных особей (55–70 мм) эуфаузииды 

Таблица 50

Состав пищи у креветки Acanthephyra pelagica

Объекты питания

Спектр питания

Частота
встречаемости, 

%

Виртуальный 
пищевой 
комок, %

Частота 
доминирования, 

%

САСК СЗА САСК СЗА САСК СЗА

Рыба 80,0 77,2 49,8 40,6 50,9 38,9

Эуфаузиида 32,3 13,1 22,1 4,6 18,2 3,7

Щетинкочелюстные 18,1 15,0 0,6 — 0,6 —

Копепода 13,6 16,5 3,6 0,7 3,6 —

Креветки 8,2 31,5 10,8 39,7 12,1 38,9

Сифонофора 8,2 6,3 3,8 3,3 4,2 3,7

Головоногие моллюски 3,8 9,2 0,9 0,9 — —

Мизида 3,0 2,9 3,8 4,7 3,0 3,7

Гетеропода 3,0 3,4 0,6 — 1,2 —

Крылоногие моллюски 2,1 — 0,7 — — —

Амфипода 1,6 2,4 1,4 0,5 1,2 —

Фораминифера 0,5 16,5 — — — —

Сальпы 0,5 — 0,8 — — —

Остракода 0,2 — — — — —

Изопода-Бопирида 0,2 — — — — —

Икринки 0,2 — — — — —

Аномура — 7,3 — 0,9 — —

Двустворчатые — 1,5 — — — —

Брюхоногие — 1,9 — 0,2 — —

Полихеты — 0,5 — 0,7 — —

Детрит — 1,5 — 1,8 — 1,8

Неопределенные остатки 5,8 11,6 1,1 0,7 — —

Песчинки 0,2 24,3 — 0,7 — —

Всего желудков 623 206 181 54

Коффициент Фроермана 1,82 2,18 95,3 87,0

Примечание. САКС — зона Североатлантической субтропической конверген-

ции; СЗА— материковый склон Северо-западной Африки.
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го трала АК-Самышева и в те же сезоны, когда проводились донные 

работы, и в другое время года A. acanthitelsonis встречалась достаточно 

регулярно в районе между 20°05′ и 23°17′ ю. ш. — в апреле-мае 1985 г. 

и от 17°37′ до 25°09′ ю. ш. — в январе 1986 г. ЧВ и доля в улове в летнее 

время (в январе) были заметно выше.

По литературным данным A. acanthitelsonis известна из уловов неза-

мыкающихся орудий лова с глубин от 4000 м до поверхности (Bate, 1888; 

Balss, 1925; Crosnier, Forest, 1973). Нами этот вид был встречен в донных 

тралах в районе 12–14° с. ш. с глубин 500–800 м, в юго-восточной Ат-

лантике — 500–1200 м (Буруковский, 1978, 1989).

В водах Намибии ловился в пелагиали на горизонтах 20–750 м, над 

глубинами от 690 до 2780 м, т. е. на очень большом удалении от дна. 

Можно предположить, что в тропических водах этот вид более тесно 

связан с придонными слоями воды и поднимается на несколько мень-

шие глубины. Иначе нельзя объяснить, почему одни и те же орудия лова 

(донные тралы) регулярно приносят (с частотой около 50 %: Буруков-

ский, 1978, 1989) этот вид в тропиках, и не облавливают в водах Намибии 

(Буруковский, Роменский 1985).

В водах Намибии ЧВ вида резко возрастает с глубиной, достигая 

с глубины 500 м 100 % — и осенью, и летом, тогда как доля в уловах, 

тоже возрастая с глубиной, в осеннее время значительно выше (более 

40 % с горизонта 500 м).

Горизонтальное распределение A. acanthitelsonis характеризуется 

возрастанием частоты встречаемости с удалением от берега. Летом она 

встречается чаще, чем осенью, но в то же время летом доля в улове это-

го вида, максимальная над глубинами 1000–2000 м, падает резко и над 

меньшими, и над большими глубинами, тогда как осенью она тем мно-

гочисленнее, чем дальше от берега. Считается (Fasham, Foxton, I979), что 

это нижне-мезопелагический вид. Наши данные не противоречат этому.

Основная часть материала была собрана в рейсах: НИС “Профессор 

Штокман”, ст. 1554, 21.04.1985 г., 01.45–02.45, 20°05′ ю. ш., 11°27′ в. д., 

глубина места (ГМ) 870–820 м, горизонт лова (ГЛ) 500 м, 11 самцов, 

16 самок; ст. 1556, 21.04.1985 г., 15.30–18.30, 20°09′ ю. ш., 10°54′ в. д., 

глубина места лова (ГМ) 1360–1500 м, ГЛ 50–500–0 м, 12 самцов, 6 

самок; ст. 1560, 22.04.1985 г., 01.22–02.22, ГМ 1500 м, ГЛ 200 м, 1 са-

мец, I самка; ст. 1562, 22.04.1985 г., 05.13–06.23, 20°25′ ю. ш., 11°05′ в. д., 

ГМ 1360–1210 м, ГЛ 750 м, 4 самца, 13 самок; ст. 1566, 24.04.1985 г., 

21.51–22.51, 23°41′ ю. ш., 11°57′ в. д., ГМ 2750–2780, ГЛ 200 м, 2 самки; 

ст. 1628, 04.05.1985 г., 03.28–04.28, ГМ 1080–940, ГЛ 200 м, 2 самки; ст. 

1635, 05.05.1985 г., 03.28–04.28, 23°13′ ю. ш., 11°49′ в. д., ГМ 2800–2660 м, 

ГЛ 500 м, 4 самца, 10 самок; ст. 1636, 05.05.1985 г., 05.39–06.39, 23°15′ 
ю. ш., 11°56′ Б. Д., ГМ 2660–2500 м, ГЛ 750 м, 3 самца, 9 самок; НИС 

«Академик Курчатов», ст. 4924, 17.01.1986 г., 23.20–00.20, 25°09′ ю. ш., 

начинают чаще доминировать в объеме пищевого комка. Эта размерная 

группа креветок представлена самыми крупными ювенильными особя-

ми, а также неполовозрелыми самками и мелкими самцами, доминиру-

ющими в уловах с наименьших глубин. Вероятно, здесь им становится 

наиболее доступной по сравнению с другими жертвами Meganyctiphanes 

norvegica, порой вытесняющая на некоторое время рыбу из диеты кре-

ветки. Но и у этой размерной группы около 40 % объема желудка за-

нимают рыбы.

Можно заключить, что экологическая «специальность» A. pelagica 

на всех этапах ее онтогенеза (за исключением, возможно, самых ран-

них) — потребление микронектонных рыб из семейств Myctophidae 

и Gonostomiidae.

Подобные же результаты были получены Картес (Cartes, 1993), иссле-

довавшей 69 полных желудков A. pelagica из западной части Средиземно-

го моря. Она использовала в качестве параметров оценки частоту встре-

чаемости и обилие (количество съеденных) жертв. По обеим параметрам 

в пище креветки доминирует рыба. Ей сопутствуют креветки и эуфаузии-

да. Видовой состав креветок в пище отличается. Это A. pelagica, Pasiphaea 

multidentata, Sergestidae, Gennadas elegans и Aristeus antennatus.

Для A. pelagica характерны относительно маленький коэффициент 

Фроермана (в пелагиали 1,82, а на материковом склоне 2.18); у разных 

размерных групп креветок его вариации от 1,63 до 2,04) и, напротив, 

очень высокая ЧД — 87–95 %). Последнее говорит о том, что почти 

в каждом полном желудке A. pelagica 60 % или более его объема состав-

лял какой-то один объект. Кроме того, он, как правило, был представ-

лен одним-двумя экземплярами. Следовательно, можно полагать, что 

по способу охоты A. pelagica следует отнести к нападающим хищникам, 

охотящимся преимущественно на рыб и креветок в толще воды, но при 

попадании на материковый склон способна охотиться и у дна. Однако 

при охоте на мелкую добычу способно использовать способ охоты па-

сущегося хищника (например, при охоте на эуфаузиид).

Acanthephyra acanthitelsonis Spence Bate 1888
Acanthephyra acanthitelsonis встречается лишь в Атлантическом оке-

ане. На западе — от Бермудских (32°24′ с. ш.) до Багамских островов 

(24°29′ с. ш.) и Мексиканского залива (28°58′ с.ш,). На меридиане 20° 

з. д. она была поймана в районе от 30 до 10° с. ш. (южнее работы не про-

водились) (Fasham, Foxton 1979). В Восточной Атлантике — примерно 

от 14°с.ш, до 28°28′ ю. ш. (Bate, 1888; Balss, 1925, Chace, 1947; Springer, 

Bullis, 1956; Crosnier, Forest, 1973; Буруковский, 1978, 1988). В водах На-

мибии в уловах донных тралов встречена не была (Буруковский, Ро-

менский, 1985) в противоположность тому, что мы наблюдали в более 

северных районах (Буруковский, 1978, 1989). В уловах пелагическо-
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13°09′ в. д., ГМ 1745–1690 м, ГЛ 200 м, I самец, 2 самки; 18.01.1986 г., 

01.15–02.15, 25°01′ ю. ш., 13°13′ в. д., ГМ I590-I4I0 м, ГЛ 500 м, I са-

мец, I самка; ст. 4936, 23,01.1986 г., 21.35–22.35, 20°51′ ю. ш., 12°11′ в. д., 

ГМ 715–690 м, ГЛ 200 м, I самец; 19.20–20,20, 20°52′ ю.ш,, 12°08′ в. д., 

730–732 м, ГЛ 2 самца; ст. 4941, 26,01.1986 г., 01,40–02.12, 21°59′ ю. ш., 

12°14′ в. д.,.ГМ 1540–1550 м, ГЛ 50 м, 5 самцов, 3 самки; 03.08–04,14, 

22°04′ ю. ш., 12°22′ в. д., ГМ 1540–1550 м, ГЛ 750 м, 4 самца, 5 самок; 

ст. 4952, 30,01.1986 г., 19.55–20.55, 17°37′ ю. ш., 10°55′ в. д., ГМ 2330 м, 

ГЛ 200 м, 3 самки; ГЛ 500 м, 4 самки.

В водах Намибии размеры креветки колебались от 24 до 90 мм. Раз-

меры ювенильных особей  от 24 до 55 мм (мода 37 мм), у самцов  от 42 

до 88 мм, а у самок  от 52 до 90 мм. Модальные размеры самцов (67 мм) 

несколько уступают самкам (77 мм). Общее количество пойманных 

креветок в летний период было заметно меньше, чем в осенний, что 

не позволяет построить размерные кривые, но дает возможность отме-

тить: размеры ювенильных особей очень сходны с таковыми в осенний 

период, а размеры взрослых  и самцов, и самок  несколько меньше.

Соотношение полов в осенний период характеризуется заметным 

преобладанием самок (почти 64 %). Осенью их доля несколько умень-

шается — до 56,3 %.

Биологическое состояние креветок (если судить по самкам, и учи-

тывать, что среди ювенильных особей их как минимум 50 %) заметно 

отличается в разные сезоны. В осенний период доля ювенильных от-

носительно невелика (около 30 %), а летом достигла 60 %. Среди по-

ловозрелых особей и осенью, и летом преобладает самки с гонадами во 

II стадии, но из них осенью 30 % несут на плеоподах яйца, а летом — 

лишь 5,5 % (это единственный экземпляр).

Истолковать такую картину можно, лишь предположив, что 

A. acanthitelsonis приносится в воды Намибии из более северных районов 

с Ангольским течением и в течение лета накапливается здесь, вблизи 

южной границы своего ареала. Это объясняет, почему летом, в январе, 

абсолютно преобладают ювенильные особи, при общей более низкой 

доле вида в уловах креветок. К осени возрастает и доля креветок в уло-

вах, и доля особей с гонадами во II стадии, и отнерестившихся самок. 

Если это так, Намибия служит зоной экспатриации для этого вида.

19 самок несли на плеоподах яйца, у 16 (более 80 %) они была на пер-

вых двух стадиях эмбрионального развития, т. е. это недавно отнере-

стившиеся креветки. Яйца имеют размеры 0,7–0,9—0,9–1,2 мм. Их ко-

личество на плеоподах колебалось от 250–300 у особей с длиной тела 

67 мм до I539-I9I3 у самок с длиной тела 85–90 мм.

Из вод Намибии исследовано 26 желудков A.acanthitelsonis, 17 из них 

было полными (табл. 51). Судя по виду пищевых остатков (обрывки 

частей тела различных гидробионтов) A. acanthitelsonis — хищник.

В ее питании по ЧВ и по значению в объеме пищевого комка доми-

нируют рыба (92,1 и 48,2 % соответственно) и креветка (46,1 и 41,8 соот-

ветственно). Все остальные компоненты пищевого комка значительно 

уступают этим двум группам жертв. Лишь кальмары могут играть роль 

дополнительного объекта питания. Планктонные инфузории Pyrocystis 

lunulа (Tintinnidae), встречавшиеся в желудках довольно часто, видимо, 

служили транзитной пищей (Нигматуллин, Топорова, 1982), попадая 

из желудков жертв A. acanthitelsonis.

Рыба в желудках, вероятно, мальки или молодь мелких рыб, судя 

по размерам чешуи (0,5–1,7 мм), тел позвонков (0,8–1,5 мм) и хруста-

ликов глаз (0,15–0,5 мм). Они относятся к семействам Myctophidae 

и Cheliodipteridae — рыбам пелагиали и придонно-пелагического их-

тиоцена. Креветки в питании A. acanthitelsonis тоже, вероятно, молодь. 

Это представители семейств Sergestidae, Acanthephyridae (Acanthephyra 

kingsleyi, Acanthephyra sp.), Pandalidae (Parapandalus brevipes). Все они 

пелагические или бенто-пелагические (как последний) виды. Кальма-

ры из желудков A. acanthitelsonis относятся к пелагическому семейству 

Enoploteuthidae.

Следовательно, A. aсanthitelsonis — пелагический хищник, который, 

судя по тому, что часто в его желудках присутствует лишь одна какая-то 

Таблица 51

Состав пищи у Acanthephyra aсanthitelsonis

Объекты питания
Частота

встречаемости%
Значение в объеме 

пищевого комка

Рыба 92,1 48,2

Креветка 46,1 41,8

Щетинкочелюстные 26,9 1,2

Кальмар 23,1 5,9

Копепода 11,6 0,6

Эуфаузиида 7,7 1,7

Крылоногий 3,8 —

Гастропода 3,8 —

Мегалопа краба 3,8 -

Водоросли 15,4 -

Неопределенные остатки 7,7 0,6

Всего желудков 26 17

Коэффициент Фроермана 2,34
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жертва, по способу охоты должна быть отнесена к нападающим хищни-

кам. В отличие от A. pelagica, которая на материковом склоне западной 

Африки может питаться на дне, A. acanthitelsonis, вероятно, это делать 

не может. Об этом говорит то, что в желудках креветок этого вида, пой-

манных донным тралом, не были встречены песчинки, донные фора-

миниферы и другие компоненты, которые могли бы свидетельствовать 

о контактах с дном.

Acanthephyra kingsleyi Spence Bate 1888
Acanthephyra kingsleyi встречается в Восточной Атлантике, где в дон-

ных уловах она попадается от 17° с. ш. до 18° ю. ш.. Следовательно, она 

эндемик Западноафриканской тропической зоогеографической обла-

сти. У Намибии, то есть за пределами этой зоогеографической области 

(17°36′–20°51′ ю. ш.), A. kingsleyi известна только из пелагических ловов 

(Буруковский, 2011). Сведения о глубинах обитания противоречивы. 

По литературным данным она встречается на глубинах 200–4600 м 

(Bate, I888; Barnard I960; Crosnier, Forest, 1973). В тропической зоне 

мы ловили ее на глубинах 400–1200 м, наиболее часто — 600–800 м. 

Почти постоянный спутник A. acanthitelsonis, но вcтречается чаще и ее 

доля в уловах выше на меньших глубинах, чем у A. acanthitelsonis. В во-

дах Намибии, где сбор материала проводился тралом АК-Самышева, 

A. kingsleyi попадалась над глубинами 690–2835 м, на горизонтах 100, 

200 и 500 м.

Материал в основном был собран в рейсе НИС «Академик Курча-

тов», ст. 4936, 23.01.1986 г., 21.35–22.35, 20°51′ ю. ш., 12°11′ в. д., ГМ 

715–690 м, ГЛ 200 м, 2 самки 36 и 40 мм; ст. 4952, 30.01.1986 г., 17.10–

18.10, ГЛ 500 м, 2 самка ДТ 62 и 60 мм, I самка ДТ 63 мм. 19.55–20.55, 

17°37′ ю. ш., 10°55′ в. д., ГМ 2330 м, ГЛ 200 м, II самцов ДТ 42–68 мм, 

5 самок ДТ 44–57 мм; 21.50–22.50, 17°36′ ю. ш., 11°02′ в. д., ГМ 2835–

2080 м, ГЛ 100 м, 4 самца 56–61 мм, I самка 61 мм.

Из этого района было исследовано содержимое желудков у 22 кре-

веток. 16 из них были полными. Кроме этого, были изучено содержи-

мое 42 желудков креветок (31 из них был полным), собранных донным 

тралом в водах Либерии (НИС «Белогорск, 27.01.1981 г., 04°26’8 с. ш., 

12°11’8 з. д., глубина 807–835).

Размеры креветок колебались от 36 до 68 мм; у самцов от 42 до 68 мм, 

а у самок от 36 до 63 мм. Самки с длиной тела до 57 мм имели нераз-

витые, а две особи 61 и 63 мм ― преднерестовые гонады.

В желудках встречались крупные куски эуфаузиид (Nematoscelis 

megalops, половозрелые особи, некоторые самки с яйцами), молодь 

креветок (Sergestes sp. ― по 2–3 экз., Gennadas sр., Plesionika carinata, 

Parapandalus brevipes, то есть пелагические или бенто-пелагические 

виды), кальмара из семейства Enoploteuthidae, копепод (Pleuromamma 

sp., Oncaea sp.), рыбы. Судя по диаметрам позвонков (0,8 мм) и хруста-

ликов глаз (0,5 мм), это мальки или молодь. Все это свидетельствует 

о том, что A. kingsleyi хищник, питающийся пелагическими или при-

донными животными, а также их молодью.

В водах Намибии (табл. 52) в желудках A. kingsleyi полностью доми-

нировали эуфаузииды: 90,9 % — ЧВ и 91,9 % — доля в объеме пищево-

го комка. На втором месте находится рыба (40,9 %), но она составляет 

лишь 3,7 % объема пищевого комка. Фактически все остальные жертвы 

выступают в роли случайных объектов питания. Это, конечно, след-

ствие небольшого объема материала, анализ которого дает представле-

ние о некой точечной ситуации: например, о стае A. kingsleyi, напавшей 

на скопление эуфаузиид. С другой стороны, это напоминает картину, 

которую мы наблюдали при анализе содержимого желудков креветок 

нескольких видов (см. выше) из района Североатлантической субтропи-

ческой конвергенции, где все они обязательно питаются Meganyctiphanes 

norvegica.

Это впечатление подкрепляется материалами из вод Либерии. В этом 

районе (табл. 52) в пищевых комках чаще всего встречаются остатки 

рыбы и креветок. Они представлены пелагическими или бенто-пелаги-

ческими видами. Среди креветок — это Parapandalus brevipes и Sergestes 

sp., среди рыб — остатки каких-то Myctophidae. Им сопутствуют остатки 

эноплотевтидных кальмаров. Эуфаузииды оказались среди случайных 

объектов питания, зато в желудках появились фораминиферы, немато-

ды и брюхоногие моллюски. Это недвусмысленно говорит о том, что A. 

kingsleyi способна охотиться у дна и на дне, когда она находится в местах 

стыка горизонтов ее обитания с субстратом.

Коэффициент Фроермана практически не изменился, зато умень-

шилась суммарная ЧД и расширилось количество доминирующих в пи-

щевом комке жертв.

A. kingsleyi можно считать микронектонным нападающим хищни-

ком, но относительно высокий для этого коэфициент Фроермана по-

зволяет предположить, что она может быть и пасущимся хищником.

Семейство Pasiphaeidae

Pasiphaea semispinosa Holthuis 1951
Pasiphaea semispinosa обитает в западноафриканских водах от 21°30′ 

с. ш. до 29° ю. ш. Она встречается вдоль берегов Западной Сахары, Мав-

ритании, Сенегала, Гвинеи (Биссо), Сьерра-Леоне, Либерии, Габона, 

Конго, Анголы и Намибии (Буруковский, 1976, 1978, 1982; Буруков-

ский, Роменский, 1985, 1989, 1995; Holthuis, 1952; Crosnier, Forest, 1973). 

Большая часть ее ареала лежит в тропических водах, следовательно, это 
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эндемик Западноафриканской Тропической зоогеографической обла-

сти (Буруковский, 1998).

У Намибии она, однако, заходит далеко на юг от 17° ю. ш. (Буруков-

ский, 1998; Буруковский, Роменский, 1985; Barangé, 1989; Macpherson, 

1983,1988, 1991), то есть за пределы зоогеографической границы, ко-

торая для шельфовых видов совпадает с устьем реки Кунене, для видов 

кромки шельфа — 22° ю. ш. и верхнесклоновых — 26° ю. ш. (Буруков-

ский, 1998).

У P. semispinosa южная граница распространения в ее предельном 

значении достигает рубежа, южнее которого меняется годовой ход ди-

Таблица 52

Состав пищи у Acanthephyra kingsleyi в водах Намибии и Либерии

Объекты питания

Частота
встречаемости,

%

Значение в объ-
еме пищевого 

комка, %

ЧД,
%

Нами-
бия

Либе-
рия

Нами-
бия

Либе-
рия

Нами-
бия

Либе-
рия

Эуфаузиида, из них:

Nematoscelis megalops

90,9

50,0
4,8

91,9

51,9
2,9 94,1 6,4

Рыба 40,9 76,2 3,7 40,0 – 16,1

Копепода 31,8 – 0,6 – – –

Щетинкочелюстные 22,7 19,1 – – – –

Креветка 13,6, 76,2 2,5 39,1 – 25,8

В том числе:

Plesionika carinata 4,5 – – – –

Robustosergia robusta 4,5 – 2,3 – – –

Сифонофоры 9,1 – 1.3 – – –

Кальмар 9,1 – – – – –

Мизида 2,4 – – – – –

Брюхоногие моллюски 2,4 – – – – –

Фораминиферы 2,4 – – – – –

Нематоды 4,8 – – – – –

Всего желудков 22 42 16 31 16 31

Коэффициент Фроермана 2,18 2,22 54,7

намики апвеллинга (29° ю.ш). К югу от него апвеллинг достигает мак-

симума в летнее время, а минимума — в зимнее, а к северу — наоборот 

(Shannon, 1972). Благодаря этому здесь в течение всего года сохраняют-

ся низкие температуры воды, скорее характерные для нотальной зоны, 

а не субтропиков. Географически именно к ним относятся эти широ-

ты. Севернее прибрежные воды находятся под воздействием теплого 

Ангольского течения, субтропическая вода которого на поверхности 

достигает в летнее время Уолфиш-Бэя (23° ю. ш.). Видимо, поэтому 

P. semispinosa все же наиболее обычна севернее 20° ю. ш. Южнее она 

входит в состав видов смешанной обедненной фауны креветок (Буру-

ковский, 1998; Буруковский, Роменский, 1985). Здесь этот вид в лет-

нее время (по данным за период с 13.01 по 13.02.1986 г.) распространен 

повсеместно, хотя частота его встречаемости в уловах донного трала 

уменьшается с севера на юг.

P. semispinosa встречается как в пелагиали, так и у дна. Обитание 

и там, и там подтверждается находками этого вида в питании как при-

донно-пелагических (Trachurus trachurus, Merluccius cadenati, M. polli, 

M. capensis), так и донных (Chelidonichthys capensis) рыб и придонно-

пелагических креветок (Plesionika martia, P. ensis) (Буруковский, 1986; 

Konchina, 1989; Gibbons et al., 1994). То, что она может вести придонный 

образ жизни, подтверждается ее находками в желудках только круп-

ных особей кальмара Todarodes angolensis, которые, как мне сообщил 

Ч. М. Нигматуллин, держатся именно у дна. Облавливается над глуби-

нами 300–1100 м на горизонтах между 74 и 700 м (Crosnier, Forest, 1973).

В январе-феврале 1986 г. (Буруковский, Роменский, 1989) P. semi-

spinosa была встречена на глубинах от 250 до 500 м. Максимум частоты 

встречаемости приходился на горизонты 300–500 м, где она попадалась 

в каждом втором лове. На горизонтах 250–350 м на ее долю приходи-

лось 94–100 % улова креветок. За получасовое траление их количество 

могло достигать тысяч экземпляров. С глубиной ЧВ и доля в улове 

P. semispinosa сильно уменьшались.

Эти данные получены донными орудиями лова и, вероятно, отража-

ют не столько собственно батиметрическое распределение вида, даже 

у дна все-таки обитающего в толще воды (на дне жить представители 

рода Pasiphaea не могут из-за своих сильно редуцированных ходильных 

ног), сколько зависимость его распределения от расстояния до берега. 

По данным облова P. semispinosa пелагическими орудиями лова в летний 

(январь 1986 г.) и осенний (апрель-май 1985 г.) периоды (Буруковский, 

2000, 2011) обнаруживается, что, независимо от сезона, и ЧВ, и плот-

ность стай, и доля вида в общей биомассе креветок достигают макси-

мума над глубинами менее 400 м. Следовательно, ареал P. semispinosa 

в водах Намибии представляет вытянутую над кромкой шельфа полосу 

и, видимо, находится в пределах влияния вод Ангольского течения.
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Особенности вертикального распределения P. semispinosa в толще 

воды выражены менее четко. Она встречается на всех горизонтах от 50 

до 500 м. И плотность стай, и удельная биомасса креветки, как и следо-

вало ожидать из вышесказанного, достигают максимума над глубинами 

менее 500 м. Прослеживается лишь некоторая тенденция возрастания 

количества креветки в уловах на горизонтах 100 и 500 м по сравнению 

с нижележащими. На этих же горизонтах она достигает наибольшего 

значения в таксоцене креветок, составляя в среднем 22–25 % их био-

массы.

Объяснением этой особенности ее вертикального распределения мо-

жет быть относительно высокая активность миграций креветки по вер-

тикали. Так, Баранже (Barangé, 1989) отмечает, что в течение нескольких 

часов численность зоопланктона, в котором абсолютно доминировала 

P. semispinosa, на глубинах выше 200 м в районе 25°50′ ю. ш. в возросла 

в 7 раз, после чего креветка быстро исчезла.

Такие особенности распределения P. semispinosa ставят ее несколько 

особняком среди других пелагических креветок (Omori, 1974). Видимо, 

ее и подобные ей виды креветок необходимо выделить в специальную 

группу придонно-пелагических видов кромки шельфа.

Наши материалы собраны тралом Айзекс-Кидда в период с 18.04 

по 06.05.1985 г. в районе 19–25° ю. ш., в основном, ночью (между 21 

и 06.30 ч) над глубинами 260–3600 м по горизонтам 50, 100, 200, 300, 

500 и 750 м (33 лова, рейс НИС «Профессор Штокман»; 86 самцов и 345 

самок) и в период с 17.01 по 31.01.1986 г. токже ночью (19.20–04.15 ч) 

в районе 17°30′–25°13′ ю. ш. над глубинами 340–2330 м по горизонтам 

50, 100, 200, 300 и 750 м (19 ловов в рейсе НИС «Академик Курчатов»; 

235 самцов и 576 самок). Еще одна проба был взята из улова донного 

трала (НПС «Гижига», 01.02.1975 г., 17°29′ ю. ш.; 11°21′ в. д.; 17 самцов, 

82 самки). Общий объем исследованного материала — 1477 желудков, 

в 983 из которых была обнаружена пища, а 166 были полными.

Размеры креветок (ДТ) 24–56 мм. Диапазон размерного состава 

у обоих полов одинаков, модальные размеры самок такие же или не-

сколько меньше, чем у самцов. И летом, и осенью размерный состав 

характеризуется одновершинной кривой, но в январе в уловах присут-

ствует довольно большое количество мелких особей.

Для того чтобы стали понятнее некоторые трофические особен-

ности этого вида, необходимо отметить некоторые специфические 

черты его биологии размножения (Буруковский, 2000). Это отсутствие 

впервые созревающих самок и массовый пропуск очередного нереста 

у P. semispinosa в водах Намибии. Относительно крупные размеры юве-

нильных особей (только что вылупившиеся из яиц P. semispinosa должны 

иметь длину тела не менее 10 мм, судя по размерам яиц), встреченных 

в водах Намибии; заметное увеличение их модальных размеров от лета 

к осени, и, напротив, уменьшение модальных размеров половозре-

лых самок за этот же период заставляют предположить, что население 

P. semispinosa вод Намибии — преимущественно тропического вида, на-

ходящегося здесь у южной границы своего ареала, — приносится сюда 

Ангольским течением. Видимо, гидрологическая обстановка в районе 

позволяет завершить эмбриональное развитие яиц, уже отложенных 

на плеоподы, но не создает условия для развития гонады. Это позволя-

ет предположить, что воды Намибии служат зоной экспатриации для 

P. semispinosa.

Мы ранее уже описывали питание P. semispinosa (Буруковский, 

1986а, 2000, 2009). В этой книге использованы более полные материалы 

последней из этих работ. Упоминание о том, что у взрослых креветок 

в пище преобладают эуфаузииды, имеется также в работе Гиббонса с со-

авт. (Gibbons et al., 1994).

У подавляющего большинства креветок в желудках, содержащих 

пищу, находились лишь трудно перевариваемые остатки их жертв. Как 

правило, одной особи. Исследование полных желудков это подтвер-

дило. В результате среднее количество пищевых объектов в желудке 

P. semispinosa равно 1,25, что типично для нападающих хищников. 

Об этом же свидетельствует и распределение частот встречаемости пор-

ций пищи в полных желудках креветки (рис. 66).

Среди жертв доминируют эуфаузииды (табл. 53), в первую очередь 

Thysanoessa gregaria. Они попадаются почти в каждом втором желудке 

(ЧВ 45,7 %), составляя в среднем 75,5 % объема пищевого комка в пол-

ных желудках. Это, несомненно, главный объект питания. На вто-

Рис. 66. Распределение частот встречаемости порций пищи 

в виртуальных пищевых комках Pasiphaea semispinosa
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ром месте — копеподы. Они встречаются в каждом третьем желудке 

(ЧВ 33,3 %), составляя в среднем 12,5 % объема пищевого комка. Среди 

них преобладают Pleuromamma sp. Встречен также Rhyncalanus nasutus.

Все остальные (см. табл. 53) встречаются значительно реже, со-

ставляют ничтожную часть пищевого комка и, несомненно, служат 

случайными объектами питания (во всяком случае, в данном районе 

и в исследуемый период).

Капельный жир, находимый как в желудках с пищей, так и пустых, 

встречается с частотой 36,7 % (от всех 1477 исследованных желудков). 

Его количество в желудках без пищи колеблется от отдельных капель 

диаметром 0,1 мм до заполнения всего объема желудка, который в таком 

случае превращается в подобие виноградины янтарно-желтого цвета. 

В среднем жидкий жир занимает в таких желудках 27,6 % объема желудка.

В желудках, содержащих пищу, количество жира тоже колебалось 

от отдельных капель до предельного заполнения желудка. В таких слу-

Таблица 53

Состав пищи у креветки Pasiphaea semispinosa

Объекты питания
Частота встре-

чаемости, %

Значение 
в объеме пище-
вого комка, %

Частота доми-
нирования, %

Жир
В пустых желудках

36,7
27,6

В желудках с пищей 8,6 7,9

Эуфаузииды 45,7 75,5 75,8

Копеподы 33,3 12,5 9,5

Щетинкочелюстные 5,8 0,1 —

Амфиподы 1,6 3,0 3,4

Рыба 0,1 0,3 —

Трематоды 0,5 — —

Фораминиферы 0,5 — —

Икринки 0,3 — —

Нематода 0,1 — —

Неопределенные остатки 0,2 — —

Количество желудков 985 166

Коэффициент Фроермана:

— без жира

— с жиром

0,88

1,25
97,2

чаях пищевые остатки оказывались как бы заключенными внутри этого 

жира.

У самцов жир встречается в 39,7 % желудков, составляя в среднем 

28,1 % его объема. К сожалению, невозможность визуального определе-

ния у них этапов репродуктивного цикла не позволяет выяснить, варьи-

рует ли количество жира в желудках в зависимости от этого. У самок жир 

встречается в 43,9 % желудков, т. е. практически с такой же частотой, как 

у самцов. Его количество у особей с гонадами на разных стадиях зрело-

сти различно. Чаще всего жир встречается в желудках у неполовозрелых 

самок. У нагульных особей, готовых к спариванию (гонады во II стадии 

зрелости), жир встречается несколько реже, но его количество в отдель-

ных желудках возрастает. С началом развития гонады и ЧВ жира, и доля 

объема желудка, занимаемого им, уменьшаются. У преднерестовых осо-

бей, хотя и возрастает ЧВ жира (возможно, это связано с относительно 

небольшим количеством материала по этой категории креветок), но рез-

ко падает его количество. Можно полагать, что жидкий жир в желудках 

P. semispinosa депонируется действительно для обеспечения репродук-

тивных трат креветки.

Онтогенетические изменения состава пищи у P. semispinosa сводятся 

к переходу от питания копеподами к охоте на эуфаузиид. В процессе 

этого тип охоты не меняется. И у молоди, и у взрослых в желудках по-

падаются не больше двух, преимущественно один экземпляр жертвы. 

Следовательно, данный вид в течение всей жизни ведет себя как на-

падающий хищник.

ЧВ жира и его количество в желудках без пищи, т. е. собственно де-

понированный жир, с размерами тела практически не меняются. Это 

также подтверждает наш вывод о его роли как энергетического запаса, 

обеспечивающего репродуктивный цикл креветки. Онтогенетические 

изменения количества жира в желудках с пищей демонстрируют явное 

сходство с изменением частоты встречаемости копепод. Это указывает 

на источник жира. Депонирование жира в желудках для обеспечения 

генеративного обмена достаточно типично для глубоководных пред-

ставителей макропланктона и микронектона из класса Crustacea (Бу-

руковский, 2009).

Все описанное выше позволяет заключить, что P. semispinosa — ма-

кропланктофаг, микронектонный нападающий хищник. Об этом же 

свидетельствует и коэффициент Фроермана (1,25), и кривая распреде-

ления частоты встречаемости порций пищи разной величины, представ-

ляющая собой характерную квазилогарифмическую кривую (рис. 66).

Pasiphaea multidentata Esmark 1866
Pasiphaea multidentata амфиатлантичеекий вид. Встречается от фи-

ордов Норвегии, пролива Скагеррак, Фарерских островов и пролива 
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Девиса до Кэйп-Кода на западе и до Рас-Нуадибу на востоке. В зимнее 

время в западноафриканских водах его молодь может достигать 11° с. ш. 

Обитает на глубинах до 1000 м (Kemp, 1910; Le Gall, L’Herroux, 1972; 

Кронье, Форест, 1973; Аbbes, Casanova, 1973; Буруковский, 1976).

По данным Лагардера (Lagardère, 1976, I977) в пище P. multidentata об-

наружены пелагические жертвы: креветки (Eusergestes arcticus), эуфаузи-

иды (в том числе Meganictiphanes norvegica, Nematoscelis megalops), копепо-

ды, молодь рыб и головоногих, а также щетинкочелюстные. Вместе с тем 

в желудках встречаются донные фораминиферы и песчинки. По Омори 

(1974 — к сожалению, без указания хотя бы примерных соотношений) 

в пище креветки присутствуют копеподы, эуфаузииды, а также ил и де-

трит. Это говорит о способности креветки охотиться на дне, хотя, глядя 

на степень редукции ее 3–5 переопод, трудно себе представить как это 

она может делать.

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

этого вида в средиземноморских водах Иберийского п-ова отнесли его 

к потребителям мигрирующего макропланктона (каляноид, эуфаузиид 

и щетинкочелюстных).

В нашем распоряжении было лишь 30 желудков этого вида (15 из них 

с пищей, три — наполненные примерно на 70 % объема), собранных 

в рейсе НИС «Белогорск» (21°35′ с. ш., 17°00′з.д., на глубине 520–528 м).

Чаще всего (табл. 54) в питании креветок встречаются эуфаузииды 

с яйцевыми мешками (40 %) и молодь креветок Sergestidae (26,7 %). Мо-

лодь или мелкие виды рыб (диаметр хрусталиков около 1 мм) — на тре-

тьем месте (20 %). Единственая амфипода имела длину 7–8 мм.

больших материалов, напрашивается вывод, что P. multidentata — пе-

лагический нападающий хищник, питающийся прежде всего эуфаузи-

идами и каким-то образом связанным с дном, возможно, охотящимся 

около него.

Pasiphaea tarda Kröyer 1845
Pasiphaea tarda — широко распространенный вид, в Тихом океа-

не встречающийся от Берингова моря до Эквадора на глубинах 640–

3130 м, а в Атлантическом океане — на западе от Ян-Майена, фиордов 

Норвегии, западной Гренландии и Фарерских островов до 37°59 с. ш. 

на западе и до Гвинеи-Бисау (10°54′ с. ш.), на востоке, на глубинах 300–

2460 м. В Южной Атлантике — у Анголы и Намибии (Crosnier, Forest, 

1973; Буруковский, 1976; Буруковский, Роменский, 1979).

Встречена в питании глубоководной рыбы Lepidion eques (Moridae) 

на склонах банки Роккол на глубине 880–1060 м (Mauchlin, Gordon, 1980)

Лагардер (1976, 1977) находил в желудках этого вида молодь рыб, ли-

чинок десятиногих раков, эуфаузиид (в том числе Nematoscelis megalops 

и Meganyctiphanes norvegica), мизид (в том числе Pseudomma calloplura, 

Mysidetes farrani, Boreomysis arctica), амфипод (в том числе Euprimno 

macropus, Nicippe tumida), копепод (в том числе Pareuchaeta norvegica, 

Stenhelia sp.). Кроме этого, встречались щетинкочелюстные, молодь го-

ловоногих, а также донные фораминиферы и песчинки.

В нашем распоряжении были три желудка с пищей, два из которых 

были полными. Они были собраны в совершенно разных частях ареала 

вида. (НИС «Аргус», 23.02.1972 г., 49°54′с. ш., 11°40′ з. д., глубина 1200–

1210 м; НИС «Белогорск», 11.11.1980 г., 21°03′с. ш., 17°47′ з. д., глубина 

780–790 м; НИС «Фиолент», 27.02.1976 г., 00°29′с. ш., 12°44′ з. д., глуби-

на неизвестна). Это были взрослые особи: два самца общей длиной 125 

и 140 мм и одна самка длиной 130 мм (гонада во II стадии зрелости).

90 % объема пищевого комка в одном из желудков составляла мизи-

да (Gnathophausia sp.?),
 
10 % — мелкая рыба (диаметр хрусталика 1 мм) 

и клюв очень мелкого кальмара (длина клюва 0,5 мм). Во втором полном 

желудке 50 % его объема занимает креветка из семейства Oplophoridae, 

а остальная часть объема принадлежит остаткам трех рыбешек с длиной 

отолита 1,5 мм и диаметром хрусталика глаз 0,7–1,1 мм. В третьем же-

лудке находились кости рыбы с хрусталиком диаметром 1 мм.

Вкупе с данными Лагардера (1977, I977), это позволяет считать 

P. tarda. микронектонным нападающим хищником, питающимся в тол-

ще воды и у дна.

Pasiphaea sivado (Risso 1816)
Pasiphaea sivado обитает в Средиземном море и Восточной Атлантике 

от Бискайского залива до банки Арген (Западная Африка, 20° с. ш.). 

Таблица 54

Состав пищи у креветки Pasiphaea multidentata

Эуфаузиида 40,0

Креветка 26,0

Рыба 20,0

Амфипода 6,7

Фораминиферы 6,7

Количество желудков 15

Коэффициент Фроермана 1,0

В каждом желудке встречатся лишь один объект питания. Наряду 

с пелагическими жертвами, там присутствуют донные фораминифе-

ры. Наконец, как и у P. semispinosa, имеются значительные количества 

жидкого жира янтарного цвета. Поэтому, исходя из наших, пусть не-
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Изредка встречается в Бристольском заливе и к западу от Шотландии, 

у южного и западного побережья Норвегии, в Ирландском море. Встре-

чается от поверхности до 200 м (Le Gall, L’Неггoux, 1972; Кронье, Фо-

рест, I973; Abbes, Casanova, 1973)

Лагардер (Lagardère, 1972, 1976, 1977) довольно подробно исследовал 

питание этого вида, особенно в Бискайском заливе (244 желудка с пи-

щей). Он обнаружил там молодь рыбы, личинок десятиногих раков, эу-

фаузиид (в том числе Meganictiphanes norvegica и Euphausia krohni), мизид 

(в том числе Gastrisaccus lobatus и Anchialina agilis), копеподу Candacia 

armata, щетинкочелюстных, а также указал на наличие в желудках этого 

вида фораминифер и песка.

Картес с соавт. (Cartes et al., 2002) по результатам изучения питания 

P. sivado в средиземноморских водах Иберийского п-ова отнесли этот 

вид к потребителям мигрирующего макропланктона (каляноид, эуфа-

узиид и щетинкочелюстных).

Кольцов и Пахомов (1986) исследовали содержимое 349 желудков 

этого вида, из которых 103 были с пищей и лишь 16 — полными. По их 

данным (табл. 55) чаще всего (65,1 %) в питании P. sivado встречались 

эуфаузиида Meganictiphanes norvegica, составившая 50,5 % объема пи-

щевого комка. Вторым по значению объектом питания служат мальки 

рыб (диаметр хрусталика 0,35 мм), остатки которых в среднем занимают 

44,5 % объема пищевого комка. Некоторую роль играют также щетинко-

челюстные. Судя по форме остатков, креветка P. sivado — нападающий 

пелагический хищник, питающийся, в основном, мелкими пелагиче-

скими рачками (эуфаузиидами) и мальками рыб. То, что в некоторых 

желудках содержатся десятки фораминифер (0,1 мм) и мелкий кварце-

вый песок (размеры песчинок 0,1–0,005 мм и мельче), свидетельствует 

о том, что P. sivado может охотиться вблизи дна, и ведет себя как опять-

таки нападающий хищник (что подтверждается низкой величиной ко-

эффициента Фроермана).

Glyphus marsupialis Filhol, 1884
Glyphus marsupialis — космополитический вид, который встречен в за-

падной части Индийского океана, от юго-восточной Африки до Аравий-

ского моря, а также в Восточной Атлантике от Марокко до Намибии, 

на глубинах 400–1160 м (Буруковский, 1970в, 19786, 19806, Кронье, 

Форест, 1973).

Наши материалы были собраны в рейсах НИС «Белогорск», 

29.04.1980 г., 21°30′ с. ш., глубина 400 м; НИС «Бахчисарай», 20.03.1985 г., 

10°07′ с. ш., 17°03′ з. д., глубина 600–605 м; НИС «Эврика», 08.12.1982 г., 

08°25′ ю. ш., 12°48′ в. д., глубина 500–480 м. Размеры креветок (ОД) 35–

123 мм. Особь с длиной тела 35 мм уже имела преднерестовые гонады.

Нами было вскрыты около 1000 желудков этого вида, однако только 

в 29 из них была обнаружена пища, а 10 было полными.

В питании G. marsupialis (табл. 56) по частоте встречаемости (72,4 %) 

и по значению в реконструированном усредненном пищевом ком-

ке полностью доминируют креветки, попадающиеся практически 

в каждом желудке и составляющие 100 % объема пищевого комка. ЧД 

Таблица 55

Состав пищи у креветки Pasiphaea sivado

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %
Доля в виртуальном 

комке, %

Эуфаузииды 65,1 50,5

Рыба 21,4 44,5

Чешуйки пандалидных креветок 14,6 —

Копепода

Щетинкочедюстные

9,7

3,9

—

5,0

Икринки 3,9 —

Амфипода 0,9 —

Остракода 0,9 —

Фораминиферы 0,9 —

Неопред, остатки 2,9 —

Песок 0,9 —

Всего желудков 103 16

Коэффициент Фроермана 1,54

Таблица 56

Состав пищи у креветки Glyphus marsupialis

Объекты питания
Частота 

встречаемости, %
Виртуальный 

пищевой комок, %
Частота 

доминирования, %

Креветки 72,4 100 100

Рыба 17,2 — —

Эуфаузиида 13,8 — —

Глобигерина 3,4 — —

Всего желудков 29 10

Коэф. Фроермана 1,07
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креветок тоже равна 100 %. Коэффициент Фроермана почти равен еди-

нице. Среди креветок встречены 7 раз (33 %) пенеидные креветки, в том 

числе трижды — Gennadas sp. и дважды — Sergestidae (среди них один 

раз Sergia sp. sensu lato). Каридные креветки были дважды представле-

ны Plesionika carinata и единожды креветкой из семейства Oplophoridae 

(молодь, длина тела 20–30 мм или около 30 % длины тела хищника).

Остатки рыбы, которые удалось идентифицировать, принадлежали 

представителям семейства Myctophidae с диаметром хрусталика 0,65–

1 мм и длиной отолитов 1,3 мм.

Это позволяет считать G. marsupialis нападающим нектонным хищ-

ником, охотящимся в первую очередь на пелагических и бенто-пелаги-

ческих (Plesionika carinata) креветок и рыб в пелагиали и в придонных 

слоях воды.

Итак, все батипелагические креветки, чье питание описано выше, — 

макропланктофаги или микронектонные хищники, и все они использу-

ют стратегию питания нападающих и/или, прежде всего на некоторых 

этапах онтогенеза, пасущихся хищников. Это хорошо выражено, напри-

мер, у A. purpurea (Буруковский, 1998), имеющей типичное распределе-

ние частоты встречаемости определенных порций пищи, характерное 

для пасущихся хищников.

Подавляющее большинство наших материалов, использованных 

в данной книге, собрано в водах шельфа, его кромки и верхней части 

материкового склона Западной Африки донными тралами. Это отно-

сится и к пелагическим креветкам. Исключение — A. pelagica и ряд бен-

то-пелагических креветок, собранных в водах Намибии в толще воды 

тралами Айзекс Кида-Самышева. Благодаря этому, оказываясь в водах 

материкового склона, им становятся доступны донные или придонные 

жертвы. Это обнаруживается по находкам в желудках батипелагических 

креветок песчинок или других компонентов пищевого комка, имеющих 

сугубо донное происхождение.

7. Трофическая структура 
таксоценов креветок

Трофическая структура — как один из элементов «экологической 

структуры», представляет собой сотношение креветок с разными ти-

пами питания в их таксоценах, понимая под этим всю совокупность 

признаков, характеризующих отношение креветок к пищевым объек-

там: пространственную, роль тех или иных пищевых объектов в составе 

пищи, и стратегию питания.

По первому пункту мы принимаем деление пищевых организмов 

на группы, предложенные Шорыгиным (1952): инфауну, эпифауну и пе-

лагические организмы. Это деление вполне условно из-за существова-

ния целого ряда групп животных, которых с успехом можно отнести 

к смешанным группировкам (особенно это касается ин- и эпифауны). 

Это справедливо и для креветок. Однако предпочтение тем или иным 

видом креветок той или иной из этих групп пищевых объектов автома-

тически определяет биотоп их питания. Даже беглый просмотр приве-

денных выше таблиц обнаруживает, что среди видов, питающихся пре-

имущественно инфауной, преобладают зарывающиеся креветки (вплоть 

до признаков специализации к этому, как, например, у рода Solenocera). 

У эпибентосных креветок, наряду с детритофагией (бактерий, потребля-

ющих детрит и служащих источником пищи для детритофагов, вполне 

можно считать эпибентосными пищевыми объектами) наблюдается не-

крофагия, объектами которой служит мертвые источники питания, тоже 

вполне «эпибентосные».

И, соответственно, гетеротопные креветки, проводящие на дне лишь 

часть времени, питаясь детритом, тем более активно питаюся пелаги-

ческими объектами, чем менее они связаны с дном.

Некий параллелизм наблюдается и в смене состава доминирующих 

объектов питания. Ярче всего это выражено в изменении значения де-

трита. У зарывающихся креветок его роль относительно невелика, и для 

некоторых видов практически доказано, как, например, для C. crangon 

(Буруковский, Трунова, 2007), что он лишь попутный источник орга-

ники. Его значение резко возрастает у эпибентосных креветок из се-

мейства Nematocarcinidae, а потом у бенто-пелагических и пелаго-бен-

тосных креветок постепенно оно снижается, хотя и остается вполне 

заметным. У придонных видов детрит опять становится попутным ис-

точником органики. Наконец, у батипелагических видов, питающихся 

в придонных слоях материкового склона, детрит вообще случаен.

По отношению к детриту изменения роли его в питании пелагиче-

ских объектов антисимметричны, то есть эти изменения происходят 

как бы в противофазе.

Прежде чем перейти собственно к обсуждению трофической струк-

туры таксоценов, мы считаем необходимым напомнить общие законо-

мерности изменения их экологической. структуры (понимая под этим 

соотношение жизненных форм креветок в таксоцене) в зависимости 

от глубинной зоны, в которой обитает данный таксоцен (Буруковский, 

1981, а также выше, глава III, с. 181).

На шельфе и в абиссали в таксоцене преобладают (по числу видов) 

зарывающиеся виды, на кромке шельфа — эпибентосные (в широком 

смысле слова, то есть донные и бенто-пелагические виды), в самой вер-
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ней части склона своего наибольшего значения достигают придонные 

виды, а в нижней части склона доминируют батипелагические креветки.

Границы между таксоценами смежных глубинных зон в тропиках 

и субтропиках определяются положением градиентов между верти-

кальными структурными зонами вод или слоями внутри них в каждом 

данном районе (Буруковский, 1978, 1980, 1981, 1985, а также выше, (см. 

оглавление): II глава, разделы «Батиметрическое распределение»).

Таксоцен верхней части материкового склона среди прочих выделя-

ется тем, что в нем примерно в равных соотношениях присутствуют все 

жизненные формы креветок, то есть он становится как бы многоэтаж-

ным. Для него характерно и наибольшее видовое разнообразие (Буру-

ковский, 1981, 1982б).

Описание состава пищи креветок западноафриканских вод, среди 

которых были представлены все жизненные формы креветок из всех 

таксоценов, где они встречаются, в том числе все руководящие виды, 

показало, что жизненные формы креветок, выделенные по их отноше-

нию к субстрату, имеют каждая свою трофическую характеристику, как 

по составу пищи, так и по стратегии питания.

Зарывающиеся креветки — малоспециализированные бентофаги, 

хищники-собиратели. Эпибентосные креветки (sensu lato) в качестве 

обязательного компонента используют детрит и трупы животных, под-

разделяясь на облигатных детритофагов и на хищников-оппортуни-

стов. Последние, будучи резко гетеротопными, кроме детрита и трупов, 

используют в пищу пелагических жертв (эуфаузиид, креветок, мизид, 

сифонофор и пр.). Придонные и батипелагические креветки — кревет-

коеды, рыбоеды-макропланктофаги и микронектонные нападающие 

хищники (Буруковский, 1985, 2009, а также см. выше).

Переходя отсюда непосредственно к изменению трофической струк-

туры таксоценов с глубиной, оцениваемой по числу видов с разной тро-

фической характеристикой, мы обнаружим, что на шельфе встречаются 

хищники-собиратели, на его кромке — детритофаги и хищники-оп-

портунисты; в верхней части склона — все трофические группировки 

представлены примерно в равных соотношениях. И наконец, основу 

таксоцена нижней части склона составляют макропланктофаги, на-

падающие хищники (Буруковский, 1985, 1987).

Поскольку в абиссали опять начинают доминировать зарывающи-

еся креветки (Буруковский, 1981, а также выше, стр. 190–195), можно 

предположить: там должны преобладать ин- и эпибентофаги со значи-

тельной долей некрофагии, хищники-собиратели по стратегии питания. 

И действительно, те немногие материалы, которыми мы располагаем 

(Соколова, 1957; Wenner, 1978; Gore, 1985, 1985а), это подтверждают.

Подставляя трофические характеристики исследованных нами ранее 

(Буруковский, 1985, 2009), а также описанных выше видов креветок, 

см. рис. 38), мы получим другую картину (рис. 67).
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В районах с выраженным терригенным осадкообразованием и на 

шельфе, и на его кромке по биомассе абсолютно доминируют мало-

специализированные бентофаги, хищники-собиратели. «Многоэтаж-

ный» таксоцен верхней части материкового склона расслаивается на два 

горизонта. В первом, образующем примерно двухсотметровую кайму 

верхней части материкового склона, доминируют облигатные детри-

тофаги и присутствуют хищники-оппортунисты, тоже питающиеся 

здесь детритом. Они дают здесь пик биомассы. Кроме них, здесь же 

ими активно питаются придонные креветкоеды, нападающие хищники 

(подробнее об этом — ниже).

На втором горизонте, на глубинах более 600–700 м, детритофаги 

почти исчезают, и основу биомассы составляют придонные креветкое-

ды. Но биомасса резко уменьшается.

В тех районах, где уровень терригенного осадкообразования отсут-

ствует или падает до минимума, хищники-собиратели оттеснены к са-

мому берегу. В нижней части шельфа и на его кромке по биомассе до-

минируют хищники-оппортунисты. На материковом склоне на первое 

место выходят макропланктофаги, нападающие хищники. Специфиче-

ского «всплеска» биомассы в верхней, примыкающей к кромке шельфа, 

части материкового склона, вообще не возникает.

Это позволяет сделать следующие выводы, дополняющие представ-

ления об общих закономерностях батиметрического распределения 

креветок.

1. Основным экологическим фактором, определяющим доминирова-
ние по биомассе той или иной трофической группировки креветок, то есть 
в конечном итоге, сам облик таксоцена, служит уровень терригенного се-
диментогенеза.

2. Гидрологические градиенты, отделяющие друг от друга структурные 

зоны вод или слои внутри них, а вместе с ними и таксоцены креве-

ток этих зон или слоев со своим видовым составом и экологической 

структурой, устанавливаемые по соотношению между собой числа ви-

дов каждой жизненной формы в таксоцене, теряют свое значение при 
анализе трофической структуры таксоценов по соотношению между собой 
удельных биомасс их жизненных форм. Таксоцены одних глубинных зон 

сливаются с другими или, наоборот, как бы расслаиваются. Это, с одной 

стороны, подчеркивает надвидовой характер жизненных форм, а с дру-

гой — приводит к выводу, что должны существовать иные граничные 
условия (назовем их «трофоградиентами»), отделяющие таксоцены с раз-
ной трофической структурой друг от друга и служащие экологическими 
факторами (по: Мончадский, 1962).

Когда мы имеем дело только со списками видов каждого таксоцена, 

от района к району меняется видовой состав, но не меняется экологическая 
структура таксоцена.

Когда мы переходим на соотношение биомасс, у нас (при изменении 
уровня террригенного осадкообразования) может не измениться видовой 
состав (во всяком случае, на уровне доминирующих и константных видов), 
но изменяется экологическая структура таксоцена.

Следовательно, экологическая структура таксоцена, определяемая 
по соотношению числа видов, входящих в разные жизненные формы, 
это виртуальная экологическая структура, примерно одинаковая в од-
них и тех же глубинных зонах. Она служит базой для реализации одного 
из типов реальной экологической структуры, определяемой по биомассе 
какой-либо жизненной формы. Своеобразная «игра» двух главных групп 
экологических факторов: условий и ресурсов (по Бигон с соавт., 1989) 
в зоне трофоградиента. И поскольку креветки, так или иначе связанные 
с дном, члены детритной пищевой цепи, это зависит от степени развития 
терригенного осадкообразования и реализуется через смену трофических 
группировок и зависит от обеспеченности их пищей.

При увеличении доступности пищи реализуется преобладание неспеци-
ализированных и специализированных бентофагов, хищников-собирателей 
и детритофагов. При уменьшении — ведущую роль приобретают хищники-
оппортунисты и нападающие хищники.

8. Особенности экологической структуры 
таксоценов креветок кромки шельфа и верхней 

части материкового склона в районах 
с развитым терригенным осадкообразованием

Необходимость описания этих особенностей логично проистекает 

из всего сказанного выше. Причины возникновения «многоэтажного» 

таксоцена креветок в этой глубинной зоне должны быть если не выяс-

нены, то хотя бы обозначены. В качестве примеров мы взяли два района 

Западной Африки: Юго-Восточную Атлантику и воды Марокко.

Юго-Восточная Атлантика

Терригенное осадкообразование в основном осуществляется здесь 

за счет выноса твердого материала рекой Заир.

Таксоцен креветок кромки шельфа и верхней части материкового 

склона Юго-Восточной Атлантики (Буруковский с соавт., 1982, а также 

см. выше, рис. 47) состоит из 10–12 видов, которые с высокой степенью 

постоянства встречаются совместно. Три вида занимают особое место 
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в таксоцене. Nematocarcinus africanus, биомасса которого колеблется 

от 54 до 95 % (в среднем 80 %) всей биомассы креветок этой глубинной 

зоны; два других вида — Aristeopsis edwardsiana и Aristeus varidens — усту-

пают ему очень сильно, но это самые крупные креветки данного таксо-

цена. Все вместе эти три вида в среднем составляют 90 % биомассы кре-

веток, а на долю 7–9 остальных и лангуста Polycheles sculptus Smith 1880 

приходится около 10 %. Такой таксоцен можно назвать «островерхим».

Руководящий и два сопутствующих ему вида креветок настолько 

тесно топически связаны друг с другом, что почти совпадают даже из-

менения их частоты встречаемости с глубиной, особенно у N. africanus 

и A. edwardsiana (рис. 68). Более того, они все связаны типично «верти-

кальными» взаимоотношениями: облигатный детритофаг и некрофаг 

служит основным объектом питания двух этих придонных нападающих 

хищников-эпибентофагов (см. табл. 46 и 48). Это дополняется согласо-

ванностью их ритмик питания (рис. 69). У эндемиков Западноафрикан-

ской зоогеографической области N. africanus и A. varidens они буквально 

повторяют друг друга, а у космополита A. edwardsiana, доля сытых креве-

ток которого находится примерно на том же уровне, что и у A. varidens, 

ритмика питания противоположна ему.

Это буквально хрестоматийный пример ритмики питания двух хищ-

ников, минимизирующих конкуренцию из-за общей кормовой базы. 

Столь тесные биотические связи между креветками разных жизненных 

форм подтверждают наше предположение о том, что сложность струк-

Рис. 68. Топическая характеристика трех руководящих видов креветок таксоцена 

верхней части склона Юго-Восточной Атлантики:

1 — Nematocarcinus africanus; 2 — Aristeus varidens; 3 — Aristeopsis edwardsiana

Рис. 69. Суточная ритмика питания:

1 — Nematocarcinus africanus; 2 — Aristeus varidens; 3 — Aristeopsis edwardsiana

Рис. 70. Трофические связи креветок в таксоцене верхней части 

материкового склона (Юго-Восточная Атлантика)

туры данного таксоцена объясняются внутренними причинами. В этом 

случае — прямыми трофическими связями (рис.70).

Основа таксоцена — N. africanus, составляющий большую часть его 

биомассы. Он питается детритом. N. africanus служит главной пищей 

двух крупных креветок — A. varidens и A. edwardsiana. На втором месте 

после N. africanus в их диете находится хищник-оппортунист Plesionika 

386 387



carinata, в питании которой детрит тоже играет существенную роль. 

В питании двух хищников присутствуют также придонные и пелаги-

ческие креветки, молодь рыб и кальмаров. Но они играют значительно 

меньшую роль. Следовательно, этот таксоцен не искусственное со-

брание разных видов креветок, объединенных топически по какой-то 

внешней причине, а группа организмов, обитающих в конкретином 

биотопе, связанных между собой трофическими взаимодействиями. 

Значит, это сообщество по Миллсу (Mills, 1969).

При общем сходстве в составе пищи у A. varidens и A. edwardsiana 

у них различна онтогенетическая изменчивость ее состава. У A. varidens 

с увеличением размеров тела роль креветок в питании уменьшается. 

Они как бы отходят на второй план, и их заменяет рыба (рис. 64). Среди 

креветок-жертв, вместе с доминирующим нематокарцинусом, постоян-

но присутствуют придонные и пелагические креветки. У A. edwardsiana 

в течение всей его жизни в питании доминируют креветки, но с увели-

чением размеров тела и одновременно с уменьшением роли N. africanus 

возрастает значение пелагических видов (см. рис. 65).

Для обоих хищников характерно в процессе онтогенеза смещаться 

на большие глубины. Закономерно происходит и увеличение размеров 

тела (Буруковский, 1978б, 1980 в; Буруковский с соавт., 1982). Парал-

лельно этому наблюдается и перестройка питания обоих видов. Это свя-

зано с тем, что предельная глубина обитания N. africanus не превышает 

800 м, а с глубин 600 м плотность его поселений резко уменьшается 

(Буруковский, 2012). В результате он выпадает из таксоцена, и в нем 

начинают доминировать два таких крупных хищника, как A. varidens 

и A. edwardsiana.

Если на глубинах 400–600 м таксоцен был через N. africanus замкнут 

на детритную пищевую цепь, то глубже, через A. varidens и A. edward-

siana, которые питаются здесь батипелагическими интерзональными 

видами, таксоцен переключается, пусть опосредовано, на пастбищную 

пищевую цепь.

Аналогичный таксоцен верхней части материкового склона нами 

был обнаружен в районе Гвинея-Бисау. Для этого района тоже харак-

терно хорошо развитое терригенное осадкообразование благодаря ре-

кам, впадающим здесь в океан. В нем тоже доминируют N. africanus, 

A. varidens и A. edwardsiana и иногда встречается Aristeus antennatus.

Атлантическое побережье Марокко

Для этого района тоже характерно терригенное осадкообразование, 

вызванное усиленной денудацией северо-восточных склонов хребта 

Высокий Атлас.

Питание и пищевые связи основных видов креветок кромки шель-

фа и верхней части материкового склона этого района были изучены 

Лагардером (Lagardère, 1972). Правда, он использовал другой метод 

оценки состава пищи у креветок. Лагардер не определял частоту встре-

чаемости пищевых объектов и их долю в объеме виртуального пищевого 

комка, а лишь подсчитывал количество экземпляров жертв в желудках. 

Он не обращал внимание на особенности батиметрического распреде-

ления креветок и их связи с определенными глубинными зонами и, тем 

более, не оценивал их соотношение ни по числу видов, ни по удельной 

биомассе.

Лагардер пытался выяснить, почему большинство видов батипела-

гических и донных десятиногих раков, обитающих на мягких грунтах 

материкового склона Северо-Восточной Атлантики (Бискайский за-

лив, Марокко), образуют плотные поселения, существование кото-

рых несовместимо со скудностью бнтосных беспозвоночных, которые 

вроде бы должны служить им кормовой базой. На вопрос, играют ли 

здесь роль трофические взаимоотношения, он ответил отрицатель-

но, так как ни у кого из изученных им 25 видов ракообразных (кроме 

Pontophilus spinosus (Leach, 1816) по отношению к полихетам из семей-

ства Sabellidae) Лагардер не нашел взаимозависимости с бентосными 

организмами. Но зато он обнаружил связь между креветками материко-

вого склона и сообществом верхних слоев воды через интерзональных 

видов. А это перекликается с полученными нами результатами.

По нашим данным таксоцен материкового склона в водах Марокко 

состоит из девяти видов. Среди них четыре вида полностью доминируют 

по частоте встречаемости в уловах. На глубинах 500–700 м руководящи-

ми как по частоте встречаемости, так и по доле в биомассе таксоцена 

(рис. 71) оказались Plesionika martia, которой в первую очередь сопут-

ствуют Aristeus antennatus (викариат A. varidens), представитель того же 

семейства и тоже придонная, Aristeomorpha foliacea, а также уже знако-

мый нам по предыдущему району A. edwardsiana.

Принципиальное сходство между таксоценами вод Марокко и Юго-

Восточной Атлантики несомненно, но вместо N. africanus большая часть 

биомассы креветок приходится на P. martia, а «островерхость» таксоцена 

выражена несколько меньше. Четыре руководящих видв связаны топи-

чески, несколько расходясь по глубинам. На глубинах 500–700 м близко 

совпадают частоты встречаемости у P. martia и A. foliacea, а на глубинах 

700–900 м — P. martia с двумя другими хищными креветками (рис. 71).

Для оценки их трофических связей мы рассчитали частоты встре-

чаемости различных видов креветок в пище A. antennatus, A. foliacea и 

A. edwardsiana по материалам Лагардера (1972) (табл. 57).

P. martia чаще всего встречается в пище A. edwardsiana, а по отно-

шению к другим видам креветок-жертв — у A. foliacea, с которой, кста-
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ти, P. martia теснее прочих креветок связана топически (рис. 71) Наи-

меньшее значение (хотя среди других креветок-жертв — наибольшее) 

P. martia имеет в питании A. antennatus.

Налицо «вертикальные» связи между хищником-оппортунистом 

P. martia, в питании которой детрит играет важную роль (см. табл. 32), 

и крупными креветками-хищниками из семейства Aristeidae.

Пик пищевой активности P. martia приходится на первую поло-

вину дня. У наиболее активно питающейся ею A. foliacea — на день; у 

A. edwardsiana — на утро, а у A. antennatus, у которого P. martia играет 

наименьшую роль в пище по сравнению с другими хищными кревет-

ками, пик активности приходится на ночь (Лагардер, 1972).

Следовательно, и в данном районе западноафриканских вод с хоро-

шо выраженным терригенным осадкообразованием таксоцен креветок 

верхней части склона представляет собой сообщество в определении 

Миллса (Mills, 1969), замкнутое через P. martia на детритную пищевую 

цепь и уже в пределах 500–700 м — через таких мигрантов, как P. sivado 

и эуфаузииды (Лагардер, 1972) — на пастбищную. Почти полный пере-

ход из детритной пищевой цепи в пастбищную происходит на глубинах 

более 700 м одновременно с изменением соотношения руководящих 

видов в таксоцене (рис. 72): P. martia отходит на третье место, уступая 

первенство A. edwardsiana и A. antennatus.

Рис. 71. Частота встречаемости руководящих видов креветок таксоцена 

материкового склона Марокко (%):

1 — Plesionika martia; 2 — Aristeomorpha foliacea; 3 — A. edwardsiana; 4 — Aristeus 
antennatus

Таблица 57

Частота встречаемости креветок в пище хищных руководящих видов таксоцена 
креветок материкового склона Марокко (по материалам Лагардера, 1972)

Виды-хищники
Виды-жертвы, %

Plesionika martia Pasiphaea sivado прочие виды

Aristeopsis edwardsiana 79,0 63,0 2,6–5,3

Aristeomorpha foliacea 62,4 12,5 3,1

Aristeus antennatus 12,0 12,0 4,0

Рис. 72. Изменение состава такоцена креветок верхней части материкового склона 

вод Марокко в зависимости от глубины (% от биомассы креветок таксоцена): 

А — на глубине 500 м; Б — на глубине 800–900 м.

1 — Plesionika martia; 2 — Aristeus antennatus; 3 — Aristeomorpha foliacea; 

4 — A. edwardsiana; 5 — остальные виды таксоцена

Несмотря на все различия между таксоценами креветок матери-

кового склона двух разных зоогеографических областей, один из ко-

торых располагается в северных субтропиках, а второй — в тропиках 

южного полушария, а общее между которыми сводится к наличию хо-

рошо развитого терригенного осадкообразования (хоть и разного про-

исхождения), их принципиальная структурная общность не вызывает 

сомнений.
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Поскольку подобная экологическая структура таксоцена креветок 

возникает вполне закономерно, можно считать закономерным превра-
щение таксоцена креветок в верхней части материкового склона в районах 
с развитым терригенным осадкообразованием в сообщество, состоящее 
из разных видов креветок, связанных между собой трофически, и замкну-
тое на детритую пищевую цепь.

Из-за того что большая часть терригенного материала выносится 

в океан тропическими реками (Лисицин, 1974), можно предполагать, 

что материковый склон Марокко относительно обеднен по сравнению 

с гумидной зоной Западной Африки. Возможно, этим объясняется то, 

что таксоцен креветок материкового склона в этом районе не может 

ограничиться только детритной пищевой цепью и переходит в паст-

бищную пищевую цепь на меньших глубинах.

Это подтверждается структурой таксоценов материкового склона 

в районах с заведомо ослабленным терригенным осадкообразованием 

(воды Западной Сахары, Либерии, Южной Африки). В этих районах 

креветки, потребляющие детрит, или отсутствуют, или составляют лишь 

малую долю в сответствующих таксоценах. Основа этих таксоценов — 

батипелагические креветки вроде Acanthephyra spp., питающиеся моло-

дью и мелкими видами пелагических рыб и креветок.

В желудках немногочисленных здесь A. edwardsiana и A. foliacea из 

креветок были встречены Oplophorus spinosus, Systellaspis sp.(?), Ser gestes 

sensu lato spp., т. е. исключительно батипелагические интерзональные 

виды креветок. Связь с дном их проблематична или спорадична, и вся 

совокупность донно-придонных креветок материкового склона теряет 

черты сообщества, переключаясь одновременно на пастбищную пище-

вую цепь, где трофические связи между креветками менее существенны, 

чем между креветками и молодью пелагических рыб.

9. Экологический статус таксоцена креветок 
материкового склона в районах с развитым 

терригенным осадкообразованием

Как было показано выше (а также Буруковский, 1978, 1980, 1982; 

Буруковский, Роменский, 1985), нами было обнаружено, что в неко-

торых районах западноафриканских вод таксоцен креветок верхней 

части материкового склона состоит из 10–12 видов. По крайней мере, 

10 из них отличаются высокой совместной частотой встречаемости 

(Буруковский, 1978, 1980). Изучение состава пищи и изменчивости 

питания у трех наиболее массовых видов этого таксоцена из Юго-Вос-

точной Атлантики (Nematocarcinus africanus, Aristeus varidens, Aristeopsis 

edwardsiana: Буруковский, 2009, данная работа) обнаружило, что 

эпибентосный N. africanus, составляющий в среднем 80 % биомассы 

всех креветок таксоцена, оказался детритофагом и некрофагом, а два 

других вида (крупные придонные нападающие хищники) — кревет-

коедами, в основном, питающимися именно N. africanus. Эти пище-

вые связи охватывают только глубины 400–700 м. Глубже выпадает 

N. africanus, а хищные креветки переходят на питание пелагическими 

животными (Буруковский и др., 1982, см. выше). Следовательно, этот 

таксоцен — не искусственное собрание видов, относящихся к данно-

му таксону, приуроченных к данной глубинной зоне, а сообщество 

(группа видов, обитающих в одном биотопе и связанных трофически: 

Mills, 1969), замкнутое на детритную пищевую цепь через детритофага 

N. africanus.

Таксоцен с аналогичными взаимоотношениями — структурными 

и трофическими — обнаружен и в районе Марокко (Буруковский, 1980) 

на глубинах 500–700 м. Отличается он тем, что основу его по биомассе 

составляет эпибентосная Plesionika martia (хищник-оппортунист, пита-

ющийся здесь в основном детритом: Буруковский, 1985, 2009, а также 

см. выше), а потребляющие ее хищные креветки — придонные виды 

одного семейства (Aristeidae), хоть и из разных родов (Aristeus antennatus, 

Aristeomorpha foliacea и Aristeopsis edwardsiana (Буруковский и др., 1982).

Обследование практически всего материкового склона Западной 

Африки от Марокко до южной оконечности континента показало, что 

такие таксоцены креветок закономерно обнаруживаются там, где раз-

вито терригенное осадкообразование, в определенной глубинной зоне, 

узкой 200–300-метровой каймой, тянущейся вдоль верхнего края мате-

рикового склона (Буруковский, 1987).

Наиболее массовые виды рыб, обитающие в этой же глубинной зоне 

(в Юго-Западной Атлантике — Merluccius polli: Буруковский, 2015), 

с таксоценом креветок практически не связаны и, следовательно, эти 

сообщества креветок относительно замкнуты.

Сообщество в рамках таксоцена — явление далеко не тривиаль-

ное, поэтому необходимо установить его экологический статус и место 

в иерархии сообществ, а также попытаться выяснить причины его воз-

никновения. Основные черты этого сообщества: 1) абсолютное преоб-

ладание по биомассе одного вида; 2) трофическая зависимость от него 

других, субдоминантных видов, и, вследствие этого, 3) исчезновение 

сообщества как такового при исчезновении доминирующего вида.

Если обратиться к наиболее общим, классическим определениям 

сообществ, то окажется, что описанный выше таксоцен креветок пред-

ставляет собой сообщество организмов, населяющих единый участок 

среды обитания. Разные члены этого сообщества прямо или косвенно 

зависят друг от друга и, как показало сравнение с другими глубинными 
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зонами или районами с другими условиями среды (в данном случае — 

осадконакоплением), где часть членов из сообщества исчезает, взаимно 

обусловливают себя так, что образуется саморегулирующееся биологи-

ческое равновесие. Следовательно, этот таксоцен вполне соответствует 

определению биоценоза по Мёбиусу. В то же время это — регулярно по-

вторяющаяся (рекуррентная) группа совместно встречающихся видов, 

опознаваемая по «бросающимся в глаза» многочисленным и наиболее 

характерным видам, т. е. сообщество по Петерсену (Несис, 1977).

Понятно, что описываемый нами таксоцен — некий предельный 

тип биоценоза, служащий примером «системы с резким преобладанием 

одного или немногих видов, малоустойчивой, но высокопродуктив-

ной» (Несис,. 1965, с. 477), которая ближе всего к системам, выделя-

емым под названием консорция. Представление о таких сообществах 

появилось в начале прошлого века. Клементс (Clements, 1905), а вслед 

за ним Шелфорд (Shelford, 1912) называют сообщество, в котором до-

минирует какой-нибудь один вид растений, «консоцией» (consocies). 

К. Фридерикс (1932) называет биоценозным комплексом, приравнивая 

его к консоции Клементса, объединения живых существ, члены кото-

рых состоят между собой в ясно заметной связи (например, капуста 

с вредителями и их паразитами или сосна со всеми обитающими на ней 

насекомыми и другими обитателями), т. е. группировку с явным до-

минированием одного вида. С. К. Клумов (1937), исследуя рыб, птиц 

и млекопитающих Арктики, питающихся большую часть года сайкой 

(Boreogadus saida (Lepechin 1774)) или в массе поедающих ее в период 

образования скоплений и их миграций перед нерестом, сформулировал 

понятие «плеяды» — группы животных, объединяемых одним посто-

янным компонентом (детерминантом) плеяды. Несомненна полная 

аналогия между плеядой С. К. Клумова и консоцией упомянутых выше 

авторов. А. Н. Формозов (1976) назвал плеядой совокупность животных, 

группирующихся вокруг древесно-кустарниковых пород в год обильно-

го урожая их плодов и семян.

Независимо от С. К. Клумова геоботаник Л. Г. Раменский (в 1938 г. — 

цит. по Шенникову, 1964; Раменский, 1952) предложил понятие консор-

тивной группы или консорции (а не консоции): сочетание разнородных 

организмов, тесно связанных друг с другом в жизнедеятельности, с из-

вестной общностью судьбы, составляющих часть ценоза. В этом он до-

вольно близок к пониманию таких сообществ К. Фридериксом (1932).

Интересно отметить, что вместо термина Клементса (Clements, 1905) 

Л. Г. Раменский использовал понятие, уже примененное в 1872–1873 гг. 

ботаниками А. Гризебахом и И. Рейнке (Рейнке, 1883) к совершенно 

другому биологическому явлению: симбиозу двух растительных форм, 

дающих в результате как бы единый морфологически и физически ор-

ганизм (например, лишайники).

Так началась двойная жизнь термина. В англоязычной литературе 

консорцией попрежнему называют взаимовыгодные связи между во-

дорослью и грибом, составляющими тело лишайника, а консоцией — 

растительное сообщество, характеризующееся доминированием одно-

го вида и представляющее собою стадию сукцессии (Kenneth, 1963). 

В русскоязычной литературе консорции живут в понимании Л. Г. Ра-

менского, а консоции — в понимании Кеннета (Kenneth, 1963). В гео-

ботаническом словаре Б. А. Быкова (1973) оба эти термина стоят рядом.

В. Н. Беклемишев (1951) использовал термин Л. Г. Раменского, клас-

сифицируя биоценологические (симфизиологические) связи. На пер-

вое место в определении консорции он ставит топические отношения. 

Он указывал, что каждый организм входит в состав биоценоза не сам 

по себе, а в составе какой-либо консорции, состоящей из одной осо-

би вида-эдификатора консорции и целого ряда особей-эпибионтов 

и эндобионтов, поселяющихся на теле и в теле эдификатора (напри-

мер, полевка с ее паразитами). Если следовать этому определению, то 

консорцией окажется практически любая особь любого вида эукариот 

и даже прокариот, кроме вирусов и бактериофагов. Такое определение 

консорции кажется с первого взгляда несколько противоречивым. Зна-

чительно более удачным видится определение С. К. Клумова (1937), хотя 

сам термин «плеяда» преоккупирован П. В. Терентьевым. Однако, если 

сосна (Фридерикс, 1932) или дуб (Формозов, 1976) — консорция, почему 

не быть таковой полевке?

Позднее прижившееся понятие консорции применялось исключи-

тельно геоботаниками. В. В. Мазинг (1966) называет консорцией сово-

купность всех организмов, связанных в жизнедеятельности с опреде-

ленным видом автотрофных не эпифитных высших растений. В таком 

понимании границы консорции практически совпадают с границами 

некоторых фитоценозов. Позднее В. В. Мазинг (1976) называет кон-

сорцией условно выделенную часть сложной сети взаимоотношений 

в биоценозе. В результате его определение охватывает совершенно 

разнородные явления — от совокупностей вегетативно разросшихся 

побегов одной материнской особи («клональные консорции») до фи-

тоценозов («региональные консорции»). Поэтому такой подход скорее 

можно считать исходным этапом дедукции, требующим последующего 

логического анализа.

Т. А. Работнов (1969) указывает, что консорция представляет собой 

элементарную энергетическую систему, из которой состоит биоценоз, т. е. 

она не условна, а вполне реально существует. Эта система есть сочетание 

популяции любого самостоятельно существующего в пределах опреде-

ленного фитоценоза автотрофного растения и совокупности организмов, 

связанных с ним трофически (консументов, редуцентов) или использу-

ющих его как субстрат для прикрепления (эпифиты) или как источник 
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воды и элементов минерального питания (автотрофные полупаразиты). 

В таком определении любой биоценоз превращается в совокупность 

консорций, число которых равно числу видов автотрофных растений, 

из популяций которых складывается продуцирующая часть биоценоза.

И. А. Селиванов (1976) считает консорцией эволюционно сложив-

шуюся систему разнородных организмов, которые в течение всей жизни 

или хотя бы на некоторых фазах жизненного цикла находятся в тесных 

контактных взаимоотношениях и через эндобионтную, эпибионтную 

и экзобионтную формы жизни взаимно (или односторонне) зависят 

друг от друга.

А. Г. Воронов (1976) понимает под консорцией совокупность само-

стоятельно (без опоры на другое растение) существующего ассимили-

рующего растения вместе со всеми непосредственно с ним связанными 

организмами. К кругу явлений, охватываемых этим определением, от-

носится большинство работ сборника «Значение консортивных связей 

в организации биоценозов» (Воронов, 1976), кроме цитированных выше 

работ В. В. Мазинга (1976) и И. А. Селиванова (1976). Это освобожда-

ет нас от необходимости разбора каждой из почти 80 опубликованных 

в нем работ.

Турчек (Turček, 1980) подразумевает под консорцией сообщество 

организмов, имеющих трофическое или топическое отношение к по-

пуляции определенного вида организмов. Он считает, что консорции — 

основные экологические единицы с многосторонними отношениями, 

складывающимися в течение длительного взаимодействия. В. Д. Федо-

ров и Т. Г. Гильманов (1980) считают, что понятие «консорция» следует 

отличать от понятия «биоценоз», так как первое имеет более низкий, 

подчиненный ранг, соответствующий его структурно-функциональной 

границе, элементарной выраженности.

Последняя во времени и наиболее полная формулировка Б. М. Мир-

кина, Г. С. Розенберга (1983), которые считают консорцию структурной 

единицей трансформации энергии в экосистеме, включая отдельную 

особь или популяцию автотрофного растения и популяции видов, 

связанных с ним трофически и топически. Важнейшей отличитель-

ной чертой консорции авторы считают не только связь с центральным 

членом консорции, но и общность их эволюционной судьбы и как 

следствие — коадаптацию, т. е. считают консорцию персистирующей 

группировкой. Вслед за В. В. Мазингом они принимают, что из дис-

кретных ячеек трансформации энергии консорции могут переходить 

в класс непрерывных явлений, диалектически сочетающих непрерыв-

ность и дискретность (т. е. биоценоз).

Суммируя все приведенные выше определения, мы обнаружим, 

что границы использования понятия «консорция» варьируют от осо-

би со всей совокупностью ее экзо- и эндопаразитов и комменсалов 

(по Беклемишеву, 1951), до биоценоза (Мазинг, 1966; Миркин, Розен-

берг, 1983), который в результате сам является сложной совокупностью 

консорций. Не случайно Т. А. Работнов (1970) заметил, что имеется 

очень много неясного в понимании объема консорции и в применяе-

мой терминологии. Эти неясности усугублены определением консор-

ции в Биологическом энциклопедическом словаре (1986), где консор-

ция — структурная единица сообщества, объединяющая автотрофные 

и гетеротрофные организмы на основе пространственных и пищевых 

связей. Поскольку это идентично определению сообщества вообще 

(Mills, 1969), оказывается, что часть равна целому.

Такой размах делает, к сожалению, это понятие очень трудно ис-

пользуемым при определении экологического статуса конкретной груп-

пировки организмов. Из устных дискуссий с коллегами (публикации 

на эту тему мне неизвестны) я понял, что это дает основание некоторым 

биологам отрицать само существование консорций. Однако, явно или 

не явно, во всех приведенных выше определениях присутствует один об-

щий элемент, без которого консорция перестает существовать. Это эди-

фикатор консорции (или консорт-детерминант, по Миркину, Розенбер-

гу, 1983). В зависимости от того, к какому рангу биологических явлений 

можно отнести этот главный элемент, определится и сама консорция.

В любом случае следует признать, что консорция не некая кон-

струкция, предложенная для удобства классификатора, а реально су-

ществующее биологическое явление со своими присущими только ей 

особенностями. Кажущаяся неопределенность, расплывчатость поня-

тия консорции, кажущаяся невозможность ее универсального опре-

деления, составляют такое же ее неотъемлемое свойство, как невоз-

можность универсального определения вида, — неотъемлемое свойство 

последнего. Консорции — как вихри Бенара (Пригожин, Стенгерс, 

2001), которые возникают, как только возникают для этого необходи-

мые условия, существуют до тех пор, пока они существуют, и исчеза-

ют вместе с исчезновениями условий для их возникновения. В нашем 

конкретном случае главное, чтобы существовал эдификатор, который 

составляет большую часть биомассы консорции и определяет не только 

ее особенности, но и само ее существование. Удаление эдификатора 

автоматически приводит к исчезновению консорции. В одном случае 

это может быть особь, как полевка у В. Н. Беклемишева (1951), дуб — 

у А. Н. Формозова (1976), или дерево-хозяин в процессах микосимби-

отрофизма (Селиванов, 1976). В другом случае это будет популяция ав-

тотрофов (Работнов, 1969; Turček, 1980; Миркин, Розенберг, 1983) или 

стая той же сайки (Клумов, 1937). Пространственными и временными 

характеристиками эдификатора определяются размеры и время суще-

ствования консорций-эфемеров и персистирующих консорций (тот же 

дуб, живущий тысячу лет).
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В пределе консорция приближается к сообществу вида-эдифи-

катора и видов, непосредственно с ним связанных, т. е. к консорции 

по К. Н. Несису (1977), независимо от того, кто выступает в роли вида-

эдификатора.

Это определение выходит за рамки того, что приводится в Биоло-

гическом энциклопедическом словаре (1986). Цитирую: «Консорция 

(от лат. consortium — соучастие, сообщество), структурная единица 

биоценоза, объединяющая автотрофные и гетеротрофные организмы 

на основе пространственных (топических) и пищевых (трофических) 

связей». И в качестве примера приводится любое отдельное дерево в ка-

честве эдификатора со всей совокупностью связанных с ним растений 

и животных.

Кстати, устричная банка, на основании описания которой Мёбиус 

сформулировал понятие биоценоза, ближе всего соответствует такой 

форме консорции, хотя в виде эдификатора выступает целая устричная 

банка. Очевидно, что описанный нами таксоцен креветок — типич-

ная консорция, где креветка N. africanus в водах тропической Западной 

Африки, a Plesionika martia — у Марокко выступают в роли видов-эди-

фикаторов, хотя они заведомо не автотрофы. Ее консортами служат 

крупные хищные придонные креветки, которые, несмотря на свой при-

донно-пелагический образ жизни, эпибентофаги, а по составу пищи — 

креветкоеды.

Когда мы имеем дело с консорцией, по своим характеристикам 

приближающейся к биоценозу, нужно обратить внимание на то, что 

данная консорция — сообщество с достаточно простой структурой: от-

носительно малое число входящих в него видов, резкое преобладание 

одного из них по биомассе. Пользуясь правилом К. Н. Несиса (1965, 

с. 476) («чем выше биомасса биоценоза, тем проще и однообразнее его 

структура и тем большую роль играет в биоценозе один вид»), можно 

сделать вывод: чем ближе к консорции структура биоценоза, тем от-

носительно мощнее должен быть источник энергии, за счет которого 

он существует. Не случайно, что консорция креветок верхней части ма-

терикового склона, замкнутая на детритную пищевую цепь через вид-

эдификатор, детритофаг (Буруковский и др., 1982), возникает только 

в районах с ярко выраженным терригенным осадкообразованием (Бу-

руковский, 1987, 1989).

Отдельный вопрос: почему консорция креветок возникает в районах 

с терригенным осадкообразованием и именно на глубинах 400–700 м? 

Почему этот вариант трофических связей здесь оказывается экологи-

чески более выгодным, чем другие? Вопрос этот тем более важен, что 

данная экологическая структура складывается во всех тех районах тро-

пиков и субтропиков, где существует достаточно хорошо выраженное 

терригенное осадкообразование, независимо от истории формирования 

фауны данного региона, а лишь в зависимости от глубины обитания 

таксоцена.

Несомненно, это следствие того, что именно абиотические факторы 

(в данном конкретном случае — вынос в море терригенного матери-

ала) определяют направление эволюции экосистемы, а также, веро-

ятно, следствие правила, по которому трофическая структура донных 

сообществ зависит от условий осадконакопления (Соколова, 1986; Ней-

ман, 1971). Подчинение наших объектов этому правилу объясняется 

общностью источников энергии, так как под сообществами бентоса 

за пределами фотической зоны понимают практически лишь совокуп-

ности потребителей детрита (Несис, 1977; Соколова, 1986).

Замыкание консорции креветок на детритную пищевую цепь гово-

рит о том, что значение терригенного осадконакопления в образовании 

данной трофической структуры таксоцена и в возникновении консор-

ции тоже определяется выносом в море детрита. Детрит — сложный 

комплекс из мертвого органического вещества, взвешенного в толще 

воды в виде частиц различного размера, и живущих на нем микроор-

ганизмов (Остапеня, 1979; Соколова, 1986). Источники детрита в море 

вполне определенны (Парсонс и др., 1982). Он представлен остатками 

морских животных и их фекалиями (автохтонный материал), а также 

принесен в океан извне (аллохтонный материал) (Lesel, 1980). Пищевая 

ценность детрита зависит в первую очередь от времени его существова-

ния и от глубины, на которой он находится (М. Е. Виноградов, 1968).

Я. А. Бирштейн и М. Е. Виноградов (1971) указывали, что общее ко-

личество органического вещества от шельфа к абиссали меняется всего 

в 2–3 раза, однако доля остаточных и стабильных гуминовых веществ 

возрастает от 55 % на глубинах 300–400 м до 90 % в абиссали. Следова-

тельно, пищевая ценность органического вещества в осадках с глубиной 

уменьшается. На некоторых стадиях его существования трофическая 

ценность детрита может превышать пищевые качества фитопланктона 

и других видов живой пищи (Павлютин, 1979). Видимо, поэтому микро-

организмы предпочитают в океанских осадках использовать «свежее» 

вещество и наиболее обильная микрофлора сосредоточена в самом 

поверхностном — пограничном — слое грунта. Наиболее высоким со-

держанием органического углерода отличаются бескарбонатные тер-

ригенные осадки (Бордовский, 1974; Brunetti, 1981). Установлено, что 

биомасса бактерий не зависит от интенсивности выедания потому, что 

они слишком быстро размножаются (Levinton, Bianchi, 1981).

Связь между детритом, отлагающимся на дно в районах с терри-

генным осадкообразованием, и трофической структурой таксоценов 

креветок не однозначна. В противном случае не существовала бы за-

кономерность, по которой экологическая (и как часть ее — трофиче-

ская) структура определяется прежде всего глубиной обитания таксо-
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цена (Буруковский, 1981). Она не зависит от типа осадкообразования. 

От последнего зависит только форма реализации этого правила (Буру-

ковский, 1987; см. выше).

Независимо от типа осадконакопления в данном конкретном районе 

в пище руководящих видов креветок шельфа (Penaeus sensu lato spp.) 

детрит играет незначительную роль (Буруковский, 1985), а известная 

привязанность промысловых скоплений креветок шельфа к илистым 

пятнам в приустьевых участках рек или вблизи солоновато-водных 

лагун определяется их гетеротопностью (молодь этих креветок обита-

ет в эстуариях и лагунах) и зарывающимся образом жизни. Бренфорд 

(Branford, 1981a, b), изучавший распределение креветок шельфа Судана 

в зависимости от грунта, отметил, что, с одной стороны, общее обилие 

креветок, обитающих у дна, возрастало с увеличением тонкой фракции 

в осадках и с возрастанием там содержания органического углерода, 

а с другой — распределение двух видов креветок из рода Penaeus (ру-

ководящих видов этого таксоцена) зависит от распределения размеров 

частиц грунта, но не от содержания органического углерода в нем. Это 

заставляет сделать вывод: для представителей Penaeus sensu lato spp., 

самых массовых креветок в районах с терригенным осадкообразованием 

тропиков, имеет значение не детрит, выносимый реками, а условия за-

рывания их в грунт.

Связь между общим обилием креветок и содержанием органиче-

ского углерода, вероятно, опосредована через бентос, которым пита-

ются креветки, а бентос шельфа трофически зависит в первую очередь 

от местного фитопланктона, а не фитобентоса и берегового стока (Бе-

клемишев К. В., 1976). В конечном итоге малая зависимость трофиче-

ской структуры верхней части шельфа от источника поступления осадка 

определяется, видимо, избытком пищи (даже в районах летнего апвел-

линга, где практически отсутствует терригенное осадконакопление, 

здесь сохраняется преобладание по биомассе зарывающихся креветок, 

питающихся инфауной, хищников-собирателей). Поэтому возникает 

и такой мало специализированный тип охоты у хищных креветок, как 

собирательство.

Судя по изменениям трофической структуры таксоценов креветок 

в зависимости от типа осадконакопления, роль органического вещества 

грунтов, т. е. детритной пищевой цепи, начинает сказываться в нижней 

части шельфа, которая расположена вблизи нижней части продуцирую-

щей зоны. Донные животные этих глубин связаны с пастбищной пище-

вой цепью не только «сильными взаимодействиями» (Несис, 1977), т. е. 

отношениями хищник — жертва, через мигрирующих ко дну животных 

и наоборот, креветок в толщу за ними. Об этом говорит значение в пище 

креветок остатков пелагических животных, их личинок (например, фи-

лосом, эвдоксий сифонофор). В их пище появляется детрит довольно 

в значительных количествах (Буруковский, 1985, 2009). Эта глубинная 

зона производит впечатление переходной. Она находится у нижней 

границы продуцирующей зоны, где происходит наибольшая убыль ор-

ганического вещества (Бордовский, 1964). Величина потока детрита 

на нижней границе зоны (примерно 125 м) составляет 22 % первичной 

продукции (Цейтлин, 1981), а доля органического вещества от проду-

цируемого в экваториальной зоне на глубине 150 м — 13 % (Кнауэр, 

Мартин, 1980). Для этой глубинной зоны характерны несколько более 

жесткие грунты, чем в прибрежной части (Лушин, 1965), с меньшим 

содержаним органических веществ (Гершанович и др., 1974).

В условиях развитого терригенного осадкообразования у берегов 

Западной Африки в этой глубинной зоне доминирует Parapenaeus 

longirostris — хищник-собиратель, зарывающаяся креветка, у которой 

детрит не играет заметной роли в пище, но зато хорошо выражена не-

крофагия. Там, где терригенное осадкообразование отсутствует, начи-

нают доминировать (никогда не создавая таких биомасс, как предыду-

щий вид) такие хищники-оппортунисты, как Plesionika heterocarpus или 

Parapandalus narval. Как правило, это сопровождается общим уменьше-

нием частоты встречаемости креветок и возрастанием числа участков, 

где они образуют одновидовые поселения. Поэтому ясно, что в этой 

глубинной зоне возникновение консорции креветок невозможно. 

В то же время у P. narval намечается переход от питания преимуще-

ственно детритом на меньших глубинах к хищничеству — на больших, 

с заметной долей креветок в диете; детрит усваивается лучше раститель-

ной пищи, но хуже животной, а усвояемость пищи беспозвоночными 

в онтогенезе меняется: у молоди она выше, чем у взрослых, от 1,5 до 

3 раз (Цихон–Луканина, Солдатова, 1973).

Верхняя часть материкового склона в диапазоне глубин 400–700 м 

почти не связана напрямую с фотической зоной. Попадание на дно ос-

новных биомассообразующих элементов этой зоны практически исклю-

чено. Клетки фитопланктона, содержащие плазму, глубже 400–500 м 

обычно не встречаются. Лишь 10–15 % раковин найденных здесь при-

поверхностных птеропод содержат остатки органического вещества 

(Бордовский, 1964). Заметно уменьшается биомасса планктона: в слое 

0–500 м содержится 51–69 % от биомассы всего планктона, а в слое 

500–4000 м — 48–30 % (Виноградов, 1968). Особенно резко падает доля 

фильтраторов (фитофаги и детритофаги) — более чем в 4 раза между 

глубинами 500–700 и 750–1000 м (Виноградов, 1967, 1968). Так же резко 

и закономерно убывает с глубиной и число сапрофитных бактерий. Их 

количество в воде снижается в десятки раз на глубине 300–400 м (Со-

рокин, 1962).

В Северной Атлантике количество детрита в слое 500–600 м умень-

шается почти в 4 раза по сравнению со слоем 400–500 м, составляя при-
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от его количества на поверхности (Кгеу, 1961, 1964). В районе 

Японии максимальная величина потока взвеси, среди которой преоб-

ладали фекальные комочки (более 90 %), резко снижается между 250 

и 400 м (более чем в 10 раз) (Sasaki, Nishizawa, 1981). То же самое ука-

зывает Кнауэр и Мартин (1980) для района Калифорнии.

Глубины 400–700 м оказываются своеобразной пограничной зоной, 

в которой резко падает доля органического вещества в толще воды, 

достигает минимума содержание органического азота, а отношение 

углерода к азоту максимально, что говорит об уменьшении доли бел-

ковоподобных веществ по сравнению с неусвояемыми углеводородами. 

Здесь же достигает минимума и общий поток фекалий (Кнауэр, Мар-

тин, 1980). Следовательно, возникает своеобразный градиент, достаточно 
стабильный для того, чтобы служить экологическим фактором (Мончад-
ский, 1962). По аналогии с другими факторами среды его можно назвать 
«трофоградиентом» или «трофоклином». Там, где наблюдаются интен-

сивные подъемы глубинных вод, органическое вещество, падающее 

сверху, проникает на большие глубины благодаря бурной вспышке жиз-

ни (более чем до глубин 1000 м) (Сапожников, 1975; Roberts et al., 2000). 

Однако даже этого, вероятно, недостаточно, так как в зонах апвеллинга 

(например, Западная Сахара или Намибия) не образуются консорции, 

видами-эдификаторами которых являются креветки-детритофаги, не-

смотря на высокую продуктивность фотической зоны. На материковом 

склоне, напротив, донные отложения на 60 % представлены илами (Гер-

шанович, Котенев, 1981). Наиболее высокие содержания органического 

углерода в илах найдены на глубинах 500–1000 м (Емельянов, 1981). Ор-

ганический углерод попадает сюда как составная часть речной взвеси, 

более 90 % которой осаждается вблизи берегов (Лисицин, 1977, 1978), 

а относительное содержание детрита в реках заметно выше содержания 

живой биомассы (Остапеня, 1979). Пищевая ценность детрита, средняя 

между ценностью животной и растительной пищи (Цихон-Луканина, 

Солдатова, 1973), дополняется бактериями, образующими комплексы 

с его частицами. Особенно обильны они на поверхности морского дна; 

степень их обилия тоже связана с речным стоком (Бордовский, 1964).

Изучение бактериальной флоры у берегов Западной Африки 

на глубинах 200–4500 м в районе от Мавритании до Южного Сенега-

ла, где наблюдаются оба типа осадкообразования: обильное терриген-

ное — на юге и биогенное — в районе Мавритании (Bensoussan, 1979; 

Bensoussan et al., 1979), показало, что влияние речного стока проявля-

ется в образовании высоких концентраций бактериального населения. 

Это влияние уменьшается с глубиною. Существуют хорошо выражен-

ные таксономические различия между микрофлорой толщи воды и от-

ложений, а также между старыми и новыми отложениями. В зоне апвел-

линга у Мавритании поселения бактерий невелики по размерам, тогда 

как в районе южнее Дакара (зона действия речного стока рек Казаманс 

и Жеба) бактерии процветают.

В верхней части материкового склона складывается следующая си-

туация: 1) поступление автохтонного материала с поверхности воды 

в любой его форме минимально и он находится в наименее усвояемой 

форме; 2) поступление аллохтонного детрита терригенного происхож-

дения в гумидных зонах вблизи устьев рек обеспечивает относитель-

но высокий уровень накопления органических веществ на глубинах 

500–700 м, дополненный повышенным развитием бактериальной 

флоры.

Хищные виды (рыбы, кальмары, многие креветки) вынуждены 

отрываться от грунта, переходить к добыванию пищи в толще воды, 

охотясь на интерзональных животных, регулярно поднимающихся 

в эвфотическую зону (Виноградов, 1968). Другие, например, креветки 

рода Nematocarcinus, достигают высокого уровня специализации имен-

но к потреблению детритно-бактериальных комплексов с поверхности 

грунта. В этом им помогают специально устроенные щеточки из ще-

тинок, одевающие копытообразно расширенные части проподусов 

ходильных ног (Буруковский, 2012). Им сопутствуют глубоководные 

представители рода Plesionika (например, P. martia, P. carinata); эти хищ-

ники-оппортунисты могут служить заместителями Netocarcinus africanus 

на материковом склоне в районах с терригенным осадкообразованием. 

Креветки, утилизирующие аллохтонный детрит, составили основу кон-

сорции креветок. У них, видимо, не оказалось достойных конкурентов 

среди других групп донных животных, например рыб, большая часть 

которых преадаптирована к придонно-пелагическому образу жизни. 

Это позволило детритофагам продуцировать достаточно большие био-

массы, позволяющие возникнуть на их основе сообществу типа консор-

ции, в которой роль консортов-регуляторов численности играют тоже 

креветки — крупные придонные хищники.

Наличие консорции определяется наличием вида-эдификатора 

и вполне логично, что на глубинах, лежащих ниже границы батиметри-

ческого распределения N. africanus, консорция исчезает. Единственная 

причина этого — уменьшение доли доступной для усвоения креветкой 

органики в детрите. Абсолютная масса органического углерода от глуби-

ны 500 к 1000 м падает вдвое (Лисицин, Виноградов, 1982). Вследствие 

этого бывшие консорты переходят на питание пелагическими животны-

ми, совершающими большие вертикальные миграции, т. е. из детритной 

переходят в пастбищную пищевую цепь. Значит, эти виды в течение 

жизни дважды перемещаются в разные трофические цепи. Креветки 

семейства Aristeidae, к которым относятся виды-консорты, имеют пе-

лагическую личинку, с дном никак не связанную и являющуюся членом 

пастбищной пищевой цепи. Молодь и взрослые обитают у дна (Буру-
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ковский, 1978, 1981) и на глубинах 400–700 м питаются в первую оче-

редь N. africanus, т. е. оказываются членами детритной пищевой цепи. 

Наиболее крупные особи, уходящие на большие глубины, опять замы-

каются на пастбищную пищевую цепь через батипелагические интер-

зональные виды.

Можно считать доказанным, что существование «многоэтажного» 
таксоцена креветок в районах с развитым терригенным осадкообразова-
нием обусловлено не только топическими, но трофическими связями этих 
креветок.

Вероятно, не случайно существование здесь стыка двух главных пи-

щевых цепей Мирового океана. Оно объясняется тем, что именно эта 
глубинная зона служит «осью симметрии» в изменении структуры таксо-
ценов креветок (Буруковский, 1981; Буруковский, 1987).

Не случайно и совпадение нижней границы обитания консорции (око-
ло 700 м) с фаунистической границей между мезо- и батипелагиалью, по-
скольку и в том и в другом случаях основным экологическим фактором, 
лимитирующим распространение многих видов животных, должен служить 
трофоклин.

Следовательно, «многоэтажный» таксоцен представляет собой экотон.

10. О функции хищников-оппортунистов 
в таксоценах креветок

Выводы, сделанные нами в предыдущем разделе, проясняют роль 

(или функцию?) хищников-оппортунистов в сложной экологическй 

структуре экотона.

В наших более ранних работах (обобщены в Буруковский, 2009) мы 

не могли ее вычленить, так как все материалы, лежащие в их основе, 

были собраны донными тралами. Поэтому мы и рассматривали склады-

вающуюся картину под знаком связи креветок с дном. Лишь в процессе 

работы с материалами из Намибии, которые были собраны пелагиче-

скими тралами РТАК-Самышева (Буруковский, 2011), стали, как нам 

кажется, яснее те странности, которые мы наблюдали в распределении 

эпибентосных креветок, в особенностях состава пищи видов, относя-

щихся к этой жизненной форме. К сожалению, сколько-нибудь доста-

точные материалы были собраны только по Plesionika carinata. Однако 

выводы, сделанные по результатам изучения этого вида, можно, как 

нам кажется, с некоторой осторожностью эктраполировать и на других 

хищников-оппортунистов.

Итак, нами было установлено, что P. carinata — гетеротопное жи-

вотное, на ранних этапах онтогенеза ведущее батипелагический образ 

жизни. Поэтому мы отнесли ее к бентопелагическим видам. Для нереста 

этот вид тоже может покидать придонные слои воды. В водах Намибии 

в летний период, когда был собран материал, P. carinata проникала даль-

ше на юг, вероятно, вместе с Ангольским течением. Нерест, видимо, 

происходит в летнее время, когда креветка встречается над глубинами 

от 340 м до более чем 2000 м, чаще над большими глубинами. Осенью, 

напротив, держится над верхней частью материкового склона. Такой 

образ жизни позволяет объяснить некоторые особенности состава пищи 

у P. carinata.

Это детритофаг, некрофаг и отчасти нападающий хищник. Судя 

по единственному желудку, более, чем на 60 % объема заполненному 

копеподами, P. carinata может выступать и в роли пасущегося хищника. 

И коэффициент Фроермана, равный 2,31, и коэффициент доминирова-

ния, приближающийся к 100 % (то есть почти в каждом полном желудке 

имеется один пищевой объект, занимающий не менее 60 % объема пище-

вого комка) в какой-то степени отражает эту «многоликость» P. carinata. 

Вероятно, это следствие того, что креветка нападает на живую добычу, 

находясь в толще воды, а будучи на дне, предпочитает трупы и детрит.

В результате и возникает сочетание достаточно длинного списка 

пищевых объектов, встреченных в пищевых комках, с абсолютным 

преобладанием в них всего трех: детрита, эуфаузиид и креветок. Если 

к этому добавить, что детрит — донный объект питания, а эуфаузии-

ды и встреченные в желудках креветки — обитатели макропланкто-

на или микронектона, то становится ясно: гетеротопность P. carinata 

объясняется тем, что она одинаково активно охотится в толще воды 

на макроплактонных и молодь микронектонных ракообразных, и на дне 

питается детритом и трупами тех же пелагических жертв.

Можно полагать, что P. carinata демонстрирует то, что характерно 

для всех хищников-оппортунистов, сочетающих в течение всей жизни 

детритофагию и некрофагию со способом охоты нападающего хищни-

ка. Возможно, что на ранних этапах онтогенеза они, как и P. carinata, 

значительно сильнее связаны с пелагиалью, питаясь массовыми макро-

планктонными и микронектонными ракообразными, а позднее, в связи 

переходом к жизни на дне, они переходит, в основном, к детрито- и не-

крофагии.

Это подтверждается тем, что нами P. carinata встречена в пита-

нии Merluccius polli (Merlucciidae) и Hoplostethus cadenati Quéro 1974 

(Trachichthyidae), ведущих донно-придонный образ жизни. Кроме того, 

в пелагических ловах в Намибии над большими глубинами были обна-

ружены ювенильные особи P. heterocarpus, P. acanthonotus и Parapandalus 

longicauda, которые тоже хищники-оппортунисты.

К этому следует добавить особенности батиметрического распре-

деления P. carinata и других (западноафриканских, во всяком случае) 
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хищников-оппортунистов в период их нахождения на дне. Оно ограни-

чено глубинами 300–800 м, то есть кромкой шельфа и верхней частью 

материкового склона вблизи границы между мезо- и батипелагиалью 

там, где она упирается в дно. Это дает нам основание увидеть здесь 

аналогию с явлением, описанным в предыдущем разделе.

Действительно, в верхней части материкового склона в тех районах, 

где существует хорошо развитый терригенный седиментогенез, суще-

ствует «креветко-креветочная» консорция. В западноафриканских водах 

в нее входят вид-эдификатор облигатный детритофаг (Nematocarcinus 

africanus), диапазон батиметрического распределения которого доволь-

но точно совпадает с таковым P. carinata, когда она держится на дне, 

а также крупные придонные креветки, нападающие хищники, из се-

мейства Aristeidae (Aristeus varidens и Aristeopsis edwardsiana) — виды-кон-

сорты, достигающие в своем батиметрическом распределении значи-

тельно больших глубин, нежели их жертва, которой служит, в основном, 

N. africanus.

Как упоминалось выше, нижняя граница батиметрического распре-

деления N. africanus определяется тем, что глубины 400–700 м представ-

ляют собой трофоклин — своеобразную пограничную зону, в которой 

резко падает доля усвояемого органического вещества в толще воды, 

достигает минимума содержание органического азота, а отношение 

углерода к азоту максимально, что говорит об уменьшении доли бел-

ковоподобных веществ по сравнению с неусвояемыми углеводородами. 

В результате возникает своеобразный градиент (трофоклин), достаточно 

стабильный для того, чтобы служить экологическим фактором. Имен-

но он оказывается преградой для проникновения глубже детритофага 

N. africanus, и, вероятно, для P. carinata и других хищников-оппортуни-

стов. С исчезновением эдификатора N. africanus исчезает и консорция, 

в результате чего бывшие консорты переходят на питание пелагически-

ми животными, совершающими большие вертикальные миграции, т. е. 

переходят из детритной в пастбищную пищевую цепь.

То, что реализуется в консорции, состоящей из нескольких видов 

креветок и существующей столько, сколько существует источник тер-

ригенного седиментогенеза (например, река Заир), в данном случае 

осуществляет один вид — P. carinata и другие хищники-оппортунисты, 

но — в процессе своего онтогенеза. В районах с высоким уровнем тер-

ригенного седиментогенеза они, видимо, не могут конкурировать с ви-

дами рода Nematocarcinus (в западноафриканских водах — с N. africanus), 

но занимают их место там, где они отсутствуют, что наблюдается в водах 

Марокко, а также в районах с аридным типом седиментогенеза. Это 

демонстрируют P. heterocarpus в водах Западной Сахары и Мавритании, 

и P. acanthonotus — в водах Намибии.

Отсюда следует, что креветки хищники-оппортунисты выступают 
в роли связующего звена между детритной и пастбищной трофическими 
сетями там, где терригенный седиментогенез ослаблен.

11. Морфофункциональная основа стратегий 
питания у креветок

Морфология ротовых органов креветок, в данном случае мандибул, 

мы изучали с целью выявления эволюционных аспектов их трофоадап-

тогенеза (Буруковский, 1986б, 2009). Попутно, правда, мы предприняли 

и попытку связать особенности строения мандибул с составом пищи 

и способами ее добывания, но лишь для того, чтобы выявить пути их 

трофоадаптациогенеза. Нами были изучены особенности строения ман-

дибул у 182 видов из 29 семейств креветок, в том числе и для выявления 

их связи со стратегиями питания креветок.

У всех трофически неспециализированных групп ракообразных 

мандибулы представляют собой комплекс из режущего и жевательного 

отростков, основаниями соединенных друг с другом, а также трехчле-

нистого пальпа (см., например, руководство по зоологии Крумбаха: 

Krumbach, 1926). Тем более бросается в глаза сходство мандибул у наи-

менее трофически специализированных форм всех высших раков, осо-

бенно у Peracarida и Eucarida. И, несмотря на то, что в больших группах, 

вроде амфипод и десятиногих раков, строение мандибул очень вариа-

бельно, сильно отклоняясь от основного типа, он выделяется доста-

точно уверенно (Manton, 1950; Snodsrass, 1964). К такому общему и, ве-

роятно, исходному типу для всех этих групп ракообразных относятся 

мандибулы, рабочая часть которых состоит из режущего и жевательного 

(перетирающего) придатков (отростков), слитых друг с другом, и трех-

членистых пальп (рис. 73).

У креветок (отряд Decapoda, подотряды Dendrobranchiata и Pleo cye-
mata, в последнем — инфраотряды Procarididea, Stenopodidea и Caridea: 

Martin, Davis, 2001; De Grave, Fransen, 2011) наблюдаются все формы 

переходов от исходного типа к мандибулам, имеющим лишь режущий 

или, наоборот, лишь жевательный отростки, а также все формы редук-

ции пальп до полного их исчезновения (формы изменения пальп мы 

не рассматривали).

Количество разновидностей строения мандибул, имеющихся в раз-

ных таксонах креветок, довольно велико. Поэтому мы, чтобы выявить 

основные тренды их вариаций, выделили несколько морфотипов ре-

жущего и жевательного отростков мандибулы, сочетание которых дает 

конкретные морфотипы мандибул в целом:
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Жевательный отросток (М —processus molaris):
М — овальная или неправильно-треугольная площадка, слитая с ре-

жущим отростком.

M
1
 — примерно треугольная в сечении площадка, слитая с режущим 

отростком, часто несколько редуцированная.

М
2
 — редуцирована полностью или в виде маленького бугорка на ре-

жущем отростке.

Мз — отросток сужается к концу, подобен по строению режущему 

отростку.

М
4
 — в виде субцилиндрического отростка большей или меньшей 

длины, зазубренного на дистальном конце.

М
4А

 — короткий (длина примерно равна толщине) с подковообраз-

ным режущим краем.

М
4Б

– несколько длиннее (длина в 2–3 раза больше толщины) со ско-

шенным рабочим краем, снабженным системой коротких зубцов.

М
4В

 — длинный (длина в 2–3 раза больше ширины), тонкий, на кон-

це несколько расширен благодаря 3–4 крупным зубцам.

Режущий отросток (И — processus incisus):
И — треугольная пластинка с цельным или слабо расчлененным ре-

жущим краем, слита с жевательным отростком.

И
1
 — пильчато-зазубренная пластинка, слита с жевательным отрост-

ком (если он есть).

И
2 
–более или менее широкая изогнутая пластина, ее нижний край 

не слит с жевательным отростком.

Из — узкий, зазубренный на конце отросток, противопоставленный 

жевательному, с более или менее параллельными сторонами.

И
4 

— узкий, зазубренный на конце отросток, сужающийся к дис-

тальному концу, противопоставлен жевательному.

И
5
 — отросток редуцирован в большей или меньшей степени, но на 

конце зазубрен.

И
6
 –отросток шиловидный.

И
7
– отросток полностью редуцирован.

У жевательного отростка было выделено достаточно грубо семь мор-

фотипов: от овальной, овально-четырех- или треугольной площадки, 

подобной наковальне или жевательной поверхности зуба (к нему на всем 

протяжении его верхнего края присоединен режущий отросток) до пол-

ной его редукции (пасифеидные креветки) — в одну сторону — до изо-

гнутого, более или менее овального в сечении стержня с крупными зуб-

цами на конце, без всяких признаков режущего отростка — в другую.

Для режущего придатка мандибул было выделено восемь типов стро-

ения: от треугольного или, вернее, призматического выступа с цельным 

режущим краем, основание которого вдоль своей длины слито с верхним 

краем жевательного придатка, до шилоподобного острия, торчащего 

вверх у основания жевательного отростка, когда он имеется, в одну сто-

рону, до тонкой пильчато-зазубренной пластинки без всяких признаков 

жевательного отростка — в другую. Однако из 56 возможных сочетаний 

этих морфотипов большинство оказались «запрещенными». Например, 

не могут быть одновременно полностью редуцированы оба отростка. 

Не может (по определению) исходная форма режущего отростка («И») 

сочетаться с любой степенью редукции жевательного отростка. Но из 38 

возможных сочетаний у креветок было обнаружено лишь 13 (табл. 58).

Рис. 73. Схема принципиального строения мандибул у креветок. 1 — режущий 

отросток; 2 — жевательный отросток; 3 — тело мандибулы; 4 –пальп

Таблица 58

Сочетания морфотипов режущего и жевательного отростков мандибул, 
встречающихся у креветок

Морфотипы режу-
щего отростка

Морфотипы жевательного отростка

М M
1

М
2

М3 М
4А

М
4Б

М
4в

И

И
1

+ + +

И
2

+

Из +

И
4

+ +

И
5

+

И
6

+

И
7

+ + +
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Это позволило реконструировать два направления «эволюции» ман-

дибул от исходного типа. Каждое из них сводится к той или иной степе-

ни редукции одного из придатков. Получаются два непрерывных ряда, 

позволяющих словно пунктирно проследить этот процесс от семейства 

к семейству (рис. 50 и 51). Обнаружилось, что для многих семейств стро-

ение мандибулы настолько характерно, что позволяет, наоборот, по стро-

ению мандибул идентифицировать принадлежность, например, остатков 

съеденной хищником креветки к конкретному семейству. Следователь-

но, строение мандибул может служить таксономическим признаком 

уровня семейства. Исходя из понимания этого, кстати, мы и выделили 

креветок из родов Pelagopenaeus и Funchalia (Dendrobranchiata, Penaeidae) 

в отдельное подсемейство Funchaliinae (Буруковский, Роменский, 1991).

Анализ такой связи возможен лишь при наличии достаточно усто-

явшейся системы, в данном случае креветок. Одно время подозревали, 

что эта группа, входящая ранее в качестве подотряда Natantia в отряд 

Decapoda, может оказаться сборной. По крайней мере, Penaeidea, кото-

рую даже предлагали выделять из подотряда в качестве отдельной груп-

пы (личное сообщение Я. И. Старобогатова, сделанное нам в 1981 г). 

Макротаксономическая структура Caridea тоже была объектом дискус-

сии (Balss, 1957; Holthuis, 1955; Thompson, 1967).

В новой концепции классификации современных Crustacea (Martin, 

Davis, 2001), в том числе и десятиногих раков, подотряд Natantia исчез. 

Креветки теперь представляют собой три подотряда отряда Decapoda: 

Dendrobranchiata с двумя надсемействами Penaeoidea и Sergestoidea, 

и подотряд Pleocyemata с тремя инфраотрядами: Procarididea, Steno-

podidea и Caridea.

Объектами нашего анализа в первую очередь станут представители 

надсемейств Penaeoidea и инфраотряда Caridea, по которым у нас име-

ется наибольший объем материала. Будут привлекаться данные, где это 

возможно, и по другим макротаксономическим группам. Для анали-

за таксономической структуры Caridea мы использовали последнюю 

сводку Де Грэйва и Франсена (De Grave, Fransen, 2011), a Penaeoidea 

и Sergestoidea, в дополнение к предыдущей работе, — Перес Фарфанте 

и Кенсли (Perez Farfante, Kensley, 1997).

У всех пенеидных креветок (подотряд Dendrobranchiata) (рис. 74, 75) 

мандибулы очень сходны. Исключение — рода Funchalia и Pelagopenaeus 

из семейства Penaeidae.. Но и внутри этого бедного видами по сравнению 

с каридными креветками подотряда наблюдаются вариации в строении 

мандибул. Они сводятся к относительному развитию режущего и жева-

тельного отростков. По этим признакам можно выделить четыре группы:

А. Креветки примерно с одинаково развитыми режущим и жеватель-

ным отростками (семейства Solenoceridae и Penaeidae; последнее — без 

подсемейства Funchaliinae).

Рис. 74. Основные морфотипы мандибул у креветок (ключ к табл. 58 и рис. 77)

Рис. 75. Схема путей специализации мандибул у пенеидиых креветок:

1 — Penaeidae без Funchalia; 2 — Sicyonidae; 3 — Aristeidae; 4 —Sergestidae; 

5 —Funchalia из Penaeidae
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храняют многие черты строения ископаемой юрской креветки Udorella 

agassizi и, кроме многих других плезиоморфных признаков (Chace, 

Mannig, 1972, Holthuis, 1973; Kensley, D. Williams, 1986; Hart, Manning, 

1986), имеют наиболее примитивно устроенные мандибулы по сравне-

нию с другими каридными креветками. По своему строению они очень 

похожи на мандибулы Penaeidae.

Одна ветвь, демонстрирующая редукцию жевательного отростка, 

может быть прослежена от Procarididea через Stylodactyloidea и Oplo pho-

roidea — к Pasiphaeoidea. Во второй ветви, в близких друг другу надсе-

мействах Campylonotoidea и Palaemonoidea, особенно в семействе Pala-

emonidae, наблюдаются все переходы к полному отсутствию режущего 

отростка, а у Gnatophyllidae — облигатное отсутствие такового.

То же самое в надсемействе Alpheoidea: от Alpheidae, в котором есть 

виды с примитивными «нематокарцинидными» мандибулами, через 

Hippolytidae со всеми переходами от наименее продвинутого морфотипа 

мандибул альфеидных креветок до полного исчезновения режущего от-

ростка, к креветкам близкого к Alpheoidea надсемейства Processoidea. 

В его состав входит единственное семейство Processidae с тремя ро-

дами, представители которых вообще не имеют режущего отростка 

мандибул.

Своеобразное исключение составляет надсемейство Pandaloidea, 

в двух семействах которого (Pandalidae и Thalassocarididae) все виды ха-

рактеризуются очень сходными мандибулами, зато вот у единственного 

вида из сближаемого с ними надсемейства Physetocaridoidea — батипе-

лагического Physetocaris microphtalma — исчезает полностью режущий 

отросток.

И наконец, в надсемействе Crangonoidea режущий отросток манди-

булы полностью отсутствует у всех видов двух его семейств.

Наблюдается своеобразная спираль: тенденция к редукции режу-

щего отростка, прослеживаемая от наименее продвинутых к наиболее 

продвинутым таксонам, повторяется как бы в миниатюре в каждом 

из больших надсемейств. Можно отметить нечто подобное и в осталь-

ных семействах креветок, положение которых в таксономической 

структуре инфраотряда спорно: относительно примитивные манди-

булы Nematocarcinidae и Rhynchocinetidae, заметно редуцированный 

жевательный отросток у Bresiliidae и Disciadidae, рудимент режущего 

отростка у Psalidopodidae, а у Eugonatonotidae — его полное отсутствие.

Можно заключить, что у креветок в процессе их эволюции обе воз-

можности изменения мандибул реализовывались неоднократно. Сле-

довательно, представители этой группы не раз сталкивались с необхо-

димостью адаптироваться к одним и тем же условиям. Не случайно, что 

и у пенеидных, и у каридных креветок редукция жевательного отростка 

происходит при переходе от донного к пелагическому образу жизни 

Б. Режущий отросток развит сильнее жевательного (Aristeidae, Ser-

gestidae).

В. Имеется лишь режущий отросток в виде шилоподобного острия 

(подсемейство Fuchaliinae из семейства Penaeidae с двумя родами).

Г. Режущий отросток с нерасчлененным краем, заметно уступает 

по размерам овальному жевательному отростку (Sicyonidae).

В пределах этого подотряда, как в миниатюре, отражены основные 

тенденции адаптациогенеза мандибул у креветок: редукция одного 

из придатков: жевательного — у облигатно пелагических креветок (при-

донные Aristeidae, эпи-мезопелагические Sergestidae и, наконец, пре-

имущественно эпипелагические Fuchaliinae) и режущего — у наиболее 

специализированных к бентосному и зарывающемуся образу жизни 

Sicyonidae (рис. 75).

В пределах инфраотряда Caridea эти тенденции выражены значи-

тельно сильнее (рис. 76, но детальнее — табл. 59). Все надсемейства 

можно выстроить в два ряда, начинающиеся с самого примитивного се-

мейства Procarididae (инфраотряд Procarididea) с двумя родами (Procaris 

Chace, Manning, 1972 c пятью видами) и монотипическим Vetericaris 

Kensley, Williams, 1986) (De Grave, Fransen, 2011). Его представители со-

Рис. 76. Основные пути специализации мандибул у каридных креветок 

(от исходного «пенеидного» типа): 1 — Penaeidae; 2 –Nematocarcinidae; 

3 — Pandalidae; 4 –Hippolytidae; 5 — Gnathophyllidae; 6 — Crangonidae; 

7 — Acanthophyridae; 8 — Pasiphaeidae
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копеподам, которых Монаков (1976) выделил во вторую и третью группы 

фильтраторов (сочетание фильтрации со способностью заглатывать бо-

лее крупные пищевые объекты и активное преследование и схватывание 

подвижной добычи). Это же о способе питания Euphausia superba Dana, 

1850 писал Павлов (2000), а о Sergestidae — Ренфро и Перси (Renfro, Ре-

агсу, 1966). Хотя в возможности применения к ним этого тезиса в полном 

объеме (его первой части) мы обоснованно сомневаемся.

Надсемейство Sergestoidea занимает особое место в подотряде 

Dendrobranchiata. Оно объединяет два семейства облигатно пелаги-

ческих креветок. Внутри одного из них (Sergestidae) прослеживаются 

переходы от придонного образа жизни (род Sicyonella) в одну сторону 

(семейство Sergestidae) — к неритическим макропланктонным родам 

Acetes H. Milne-Edwards, 1830 и Peisos Burkenroad, 1945, в другую — 

к океаническим мезопелагическим родам Sergestes sensu lato и Sergia 

sensu lato, а также абиссальному Petalidium Spence Bate, 1881, а второе 

семейство (Luciferidae) содержит семь видов мелких (10–12 мм) тро-

пически-субтропических шельфовых планктонных креветок (Brooks, 

1882; Burkenroad, 1934; Balss, 1957; Bowman, 1967; Perez Farfante, Kensley, 

1997). Наиболее изученные Sergestes sensu lato и Sergia sensu lato — на-

падающие и пасущиеся хищники, питающиеся преимущественно мезо- 

и макропланктоном, а также микронектонными организмами (обзор — 

Буруковский, 2009). Вероятно, адаптация к этому и отразилась в уже на-

метившейся некоторой редукции жевательного отростка этих креветок.

Среди каридных креветок выделяются два семейства: Procarididae 

и Atyidae. Первое вполне обоснованно считается самым примитивным 

(см. выше). Второе семейство тоже относится к наиболее примитивным 

среди каридных креветок наравне с Nematocarcinidae и некоторыми 

другими семействами (Balss, 1957; Holthuis, 1993; Thompson, 1967; De 

Grave, Fransen, 2011).

Пищевое поведение Procaris ascensionis Chace, Manning, 1972 

(Provezano, 1978; Abele, Felgenhauer, 1985) несколько схоже с таковым 

у эуфаузиевых. Прокаридиды используют свои ходильные ноги анало-

гично корзинке упомянутых выше ракообразных, одновременно охо-

тясь на креветок и амфипод. Вероятно, Р. ascensionis с его примитив-

ными мандибулами имеет тип питания, близкий к таковому некоторых 

эуфаузиид (например, Euphausia superba — Павлов, 2000).

Пресноводные креветки семейства Atyidae имеют более сложные 

адаптации к добыванию пищи и своеобразный смешанный тип пи-

тания. Специфические щетки из щетинок на клешненосных ногах 

позволяют им питаться детритом, сметаемым с поверхности грунта, 

либо использовать их как фильтрующие веера при пассивной филь-

трации у видов, живущих в потоках с достаточно сильным течением 

(Fryer, 1977). Джиммель (Gemmel, 1980) описывает у Caridina australiensis 

(донные, живущие в укрытиях Procarididae, и донные Stylodactylidae,  

пелагические Oplophoridae, Acanthephyridae и Pasiphaeidae), а режуще-

го — при переходе от эпибентосного образа жизни к зарывающемуся 

(Сгаngonidae, Processidae) или к другому экологически равноценному 

образу жизни.

Имеются и исключения, о которых мы упоминали выше. В преде-

лах Pandaloidea хорошо выражен переход от эпибентосного к при-

донно-пелагическому образу жизни (Буруковский, 1981, 1982, 1986б). 

Казалось бы, пелагический (вернее, планктонный) Physetocaris micro-

phtalma — конечный этап данного пути. Однако у него редуцирован 

режущий отросток, а не жевательный. Но по Чиндоновой (1959), 

оставшийся жевательный отросток не имеет жевательной поверхности, 

утратив строение и функцию, для этого отростка присущие. Ph. micro-

phtalma — типичный планктофаг, питающийся микро- и мезопланкто-

ном — остракодами, копеподами, радиоляриями (Чиндонова, 1959), 

как, например, Gennadas valens или Stylopandalus richardi. Фактически 

мандибулы этого вида имеют строение, аналогичное таковому манди-

бул Pasiphaeidae, только у него это жевательный, а у пасифеид — режу-

щий отросток. Следовательно, это тот самый случай, когда исключе-

ние подтверждает общее правило. В настоящее время (Holthuis, 1993; 

Martin, Devis 2001; De Grave, Fransen, 2011) монотипическое семейство 

Physetocarididae выделили в отдельное надсемейство Physetocaridioidea 

с единственным видом, демонстрирующим некоторые черты сходства 

с пандалоидными креветками. Он производит впечатление реликта, 

некоего осколка давно исчезнувшей фауны пелагических креветок. 

И это подчеркивает то, что адаптивные изменения мандибул креветок 

демонстрируют все признаки телогенеза.

Несомненно, ведущую роль в адаптациогенезе мандибул имеет ха-

рактер питания, который в какой-то степени определен биотопом, и что 

особенности строения каждого морфотипа мандибул функциональны.

Мандибулы в первую очередь служат для первичной обработки 

пищи перед ее поступлением в кардиальный отдел желудка. Их исход-

ная форма (см. рис. 73), сочетающая возможность и разрезания, и рас-

тирания пищи, говорит об их исходной мультифункциональности. Это 

необходимо для переработки разнообразной пищи. Следовательно, об-

щий предок всей группы ракообразных, имеющих подобные мандибу-

лы, не сортировал пищу перед ее транспортировкой в рот. Такой способ 

питания — «все подряд» — прежде всего, характерен для фильтраторов. 

Он распространен в большинстве групп ракообразных.

Из наиболее близких к Decapoda ракообразных с «натантной» фор-

мой тела он присущ многим мизидам и эуфаузиидам (Чиндонова, 1959). 

Мандибулы последних довольно сходны с мандибулами креветок из се-

мейства Sergestidae (Lagardère, 1972). По типу питания они ближе к тем 
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(валидное имя вида нам неизвестно, так как он отсутствует в каталоге 

каридных креветок: De Grave, Fransen, 2011) сочетание «пастбищного 

питания» (термин автора, котрый подразумевает под этим соскребы-

вание мелких водорослей, микрообрастаний диатомовых, насекомых 

и т. п.) и фильтрации, при которой креветки создают сильный ток воды 

биением придатков ротовых конечностей.

Этот краткий обзор еще раз показывает, во-первых, что среди кре-

веток уже нет настоящих первичных фильтраторов (Смирнов, 1973), 

но именно от фильтрации с захватом «подворачивающихся под руку» 

пищевых объектов естественно и, вероятно, практически одновремен-

но, произошли другие способы, объединяемые нами под общим на-

званием «собирательство»: детритофагия, некрофагия и неспециализи-

рованное хищничество (стратегия хищников-собирателей — см. выше, 

а также Буруковский, 2009). Не случайно, что подавляющее большин-

ство примитивных креветок характеризуется именно этими способами 

добывания пищи. Можно упомянуть еще одно примитивное пресно-

водное семейство: Xiphocarididae с единственным родом Xiphocaris, для 

которого характерна облигатная детритофагия. Например, X. elongata 

подбирает с грунта частички пищи, которыми в первую очередь служат 

растительные фрагменты терригенного происхождения (Fryer, 1977). 

Это не случайно, так как ротовой аппарат креветок-фильтраторов с их 

мультифункциональными мандибулами преадаптирован к обработке 

предварительно несортированной пищи.

И у всех этих креветок мандибулы имеют или самое примитивное, 

или недалеко от него уклоняющееся строение: степень разделения и ре-

дукция режущего и жевательного аппаратов минимальны.

Изменения в строении ротового аппарата в зависимости от харак-

тера питания изучались на разных группах ракообразных (Чиндонова, 

1959; Арашкевич, 1970; Смирнов, 1973; Петипа, 1975; Монаков, 1976; 

Каменская, 1981). Во всех изученных группах у хищников происходит 

редукция жевательного отростка, а у детритофагов, наоборот, развива-

ются перетирающие поверхности мандибул (см., например, Каменская, 

1981). Это же наблюдается и у креветок, что заметно даже на весьма 

ограниченных материалах нашей работы (рис. 77).

Малоспециализированные хищники-собиратели обитают пре-

имущественно на шельфе, будучи членами таксоцена зарывающихся 

креветок. Редукция жевательного отростка происходит параллельно 

с уменьшением связи с грунтом и превращением креветок в нападаю-

щих хищников из таксоценов придонных и батипелагических креветок 

верхней части материкового склона.

У пенеидных креветок это завершается в подсемействе Funchaliinae 

полным исчезновением жевательного отростка и переходом преимуще-

ственно к никтиэпипелагическому и мезопелагическому образу жизни, 
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а у каридных — редукцией этого отростка в семействе Pasiphaeidae с его 

придонными и батипелагическими видами — ярко выраженными на-

падающими хищниками.

Редукция режущего отростка, вероятно, с переходом к чистому 

хищничеству идет сложнее, чем исчезновение жевательного, возмож-

но, вследствие большего разнообразия биотопов на дне и около него. 

Об этом говорит целая гамма переходных форм. Креветки с крайними 

формами редукции режущего отростка все без исключения хищники. 

У Eugonatonotus crassus в желудках найдены кусочки кораллов и морских 

ежей (Thompson, 1963), все исследованные нами представители рода 

Processa — тоже хищники (Буруковский, 1985, 2009). Это же относится 

к представителям семейств Crangonidae и Glyphocrangonidae (Соколова, 

1957; Wenner, 1978; Gore, 1985a; Буруковский, 2009; Буруковский, Тру-

нова, 2007). Все эти креветки очень тесно связаны с дном.

Следовательно, редукция как режущего, так и жевательного отрост-

ков мандибулы словно маркирует эволюцию креветок от собирательства 

к специализированному хищничеству: в пелагиали или на дне.

Промежуточные морфотипы мандибул, несущие следы редукции 

режущего отростка, имеются у креветок с разными способами добы-

вания пищи, относящихся к разным жизненным формам и к разным 

таксоценам. Среди них узкоспециализированные креветки (например, 

комменсалы из подсемейства Pontoniinae: питаются мукусом, выделяе-

мым их хозяевами (Hippeau-Jacquotte, 1972; Schuhmacher, 1973). Правда, 

Марин и Бритаев (2014), исследовавшие питание креветок-комменса-

лов кораллов рода Galaxea Oken 1815 (Scleractinia, Euphyllidae), опи-

сывают некоторое расхождения по способам питания: от типичного 

комменсализма с питанием мукусом и поврежденными частями тела 

кораллов до чего-то, похожего на собирательство и на прямое повреж-

дение тела хозяев. Это может объяснить наличие у них промежуточных 

морфотипов мандибул.

Отдельно стоят креветки-чистильщики, поедающие эктопаразитов 

и некротизированные ткани с покровов своих «клиентов» (Буруков-

ский, 1981). Их можно было отнести к таким малоспециализированным 

бентофагам, как хищники-собиратели, но специализированными их 

делают особенности поведения и взаимоотношения с рыбами, которых 

они «обслуживают».

К сожалению, мы почти не имеем материалов по питанию верхне-

сублиторальных креветок. В этой глубинной зоне доминируют пред-

ставители трех семейств — Alpheidae, Hippolytidae и Palaemonidae, де-

монстрирующих (особенно креветки из двух последних семейств) почти 

всю гамму морфотипов мандибул. Это говорит о процессах дифферен-

циации, активно идущих на шельфе. Те материалы, которые у нас есть, 

позволяют предположить наличие среди них всей гаммы трофических 

Таблица 59

Морфотипы мандибул у креветок с разными способами добывания пищи 
из разных местообитаний

Виды

Морфотипы мандибул

Та
кс

оц
ен

Ж
из

не
нн

ая
 ф

ор
м

а

С
по

со
б 

пи
та

ни
я

И
М

И
1М

1

И
6М

2

И
1М

2

И
2М

4Б

И
3 М

4Б

И
7 М

4Б

1. Parapenaeopsis atlantica + Ш 3 ХС

2. Sicyonia galeata + Ш 3 ХС

3. Farfantepenaeus notialis + Ш 3 ХС

4. Parapenaeus longirostris + KШ 3 ХС

5. Solenocera africana + KШ 3 ХС

6. Hymenopenaeus chacei + BЧC ЭБ ХС

7. Aristeus vahdens + ВЧС П НХ

8. Aristeopsis edwardsiana + ВЧС П НХ

9. Aristeomorpha foliacea + ВЧС П НХ

10. Acanthephyra pelagica + ВЧС БП НХ

11. Systellaspis debilis + ПЕЛ БПИЗ НХ

12. Oplophorus spinosus + ПЕЛ БПИЗ НХ

13. Funchalia woodwardi + ПЕЛ БПИЗ НХ

14. Pasiphaea multidentata + НЧС БП НХ

15. Glyphus marsupialis + ВЧС БП НХ

16. Nematocarcinus africanus + ВЧС ЭБ ДФ

17. Plesionika heterocarpus + КШ ЭБ ХО

18. Parapandalus narval + КШ ЭБ ХО

19. Chlorotocus crassicornis + КШ ЭБ ХО

20. Processa parva + Ш 3 ХС

21. Crangon crangon + Ш 3 ХС

22. Parapontophilus gracilis + НЧС 3 ХС

* Ш — шельф; КШ — кромка шельфа; ВЧС — верхняя часть склона; НЧС — 

нижняя часть склона; ПЕЛ — пелагиаль;

** З — зарывающиеся; ЭБ — эпибентосные; П — придонные; БП — батипела-

гические; БПИЗ — батипелагические интерзональные;

*** ХС — хищники-собиратели; НХ — нападающие хищники; ДФ — детрито-

фаги; ХО — хищники-оппортунисты.
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группировок: от собирателей, консументов 1-го порядка, до хищни-

ков-оппортунистов. Судя по редукции режущего отростка, у многих 

представителей этих семейств, трофоадаптациогенез направлен здесь 

в сторону возникновения донных хищников.

Приведенный выше краткий обзор состава пищи у некоторых кре-

веток рода Alpheus хорошо это иллюстрирует.

На кромке шельфа и в верхней части материкового склона Запад-

ной Африки среди каридных креветок доминируют по доле в общей 

биомассе креветок на единицу протраленной площади представители 

семейств Pandalidae и Nematocarcinidae, каждое из которых характери-

зуется наличием единственного морфотипа мандибул. У облигатных 

детритофагов, эпибентосных Nematocarcinidae, мандибулы с большим 

изогнутым режущим отростком, напоминающим черпак, и сильно раз-

витым жевательным отростком (Storch et al., 2001), что хорошо соот-

ветствует этому способу добывания пищи. У пандалидных креветок, 

несмотря на общее сходство строения мандибул у всех представителей 

семейства, с первого взгляда наблюдаются все известные нам способы 

добывания пищи (кроме фильтрации). Нам раньше казалось, что это 

связано с типичной для этого семейства «промежуточностью» строения 

мандибул, имеющих мощный жевательный отросток с антисимметрич-

ными поверхностями правой и левой мандибул, вооруженных зубцами, 

и заметно редуцированный по сравнению с Nematocarcinidae, но все же 

достаточно хорошо развитый режущий отросток (Буруковский, 2009). 

Более точный анализ известных нам данных (см. выше) позволил пред-

положить, что некоторая мультифункциональность мандибул и сохра-

нение своеобразного промежуточного положения среди других креветок 

есть следствие того, что все они резко гетеротопные животные. Они 

способны на дне питаться, в основном, детритом, и отрываться от него 

достаточно далеко, превращаясь в планкто- макропланктофагов.

Род Plesionika, например, обитающий в нижней части шельфа, на его 

кромке и в нижней части склона, представлен хищниками-оппорту-

нистами. Внутри рода чем глубже обитает вид, тем он более специали-

зирован и тем он менее связан с грунтом (Буруковский, 1981, 1981а). 

В результате самые глубоководные представители рода не бенто-пела-

гические, а придонные или пелаго-бентосные формы.

Виды кромки шельфа (Pl. heterocarpus, Pl. acanthonotus) в районах 

с хорошо развитым терригенным осадкообразованием, видимо, не мо-

гут конкурировать с доминирующими здесь хищниками-собирателями, 

но зато они играют ведущую роль в пассатных зонах, благодаря сво-

ей способности переключаться с детритной на пастбищную пищевую 

цепь. Склоновые виды при отсутствии конкуренции с облигатными 

детритофагами из Nematocarcinidae могут быть видами-эдификаторами 

консорции (P. martia в водах Марокко) и одновременно придонными 

хищниками, активно питающимися макропланктоном (эуфаузиидами) 

(Буруковский с соавт., 1982; Буруковский, 1989, 2009, а также см. выше).

Это же относится и к более специализированному роду Parapandalus 

(Буруковский, 1982, 2009, а также см. выше). Parapandalus longicauda — 

эпибентосный хищник-оппортунист кромки шельфа, а верхнескло-

новый Р. brevipes — питается и копеподами, и детритом, то есть на дне 

и над дном (рис. 78).

Дальнейшее логическое продолжение — склоновый род Heterocarpus 

(Буруковский, 1986), где Н. grimaldii — эпибентосный хищник и некро-

фаг, но способный охотиться на нектонных жертв, а Н. ensifer, H. sibogae 

и Н. laevigatus — эпибентосные и пелагические нападающие хищники. 

У всех у них, хоть и в меньшей степени, в желудках присутствует детрит.

Следовательно, при сохранении способа обработки пищи перед ее по-

ступлением в желудок (о чем свидетельствует строение мандибул) эти кре-

ветки меняют место и способы ее добывания при переходе с шельфа на ма-

териковый склон и в пелагиаль. Все эти рассуждения заведомо неполны, 

так как ротовой аппарат креветок не исчерпывается мандибулами, а при 

добывании пищи очень важную роль играют первые две пары переопод.

Исходя из этого, мы пришли к выводу, что трофоадаптациогенез 
креветок сводится к переходу от добывания пищи способами, близкими 
к фильтрации (безвыборочный захват пищи) и детритофагии, к хищниче-
ству на дне или в пелагиали, что сопровождается редукцией режущего или 
жевательного отростков мандибул. Это происходило в истории креветок 

Рис. 78. Батиметрическое распределение креветок родов Plesionika 

(с подродами Nothocatis и Plesionika), Parapandalus и Heterocarpus
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неоднократно и привело к многочисленным параллелизмам в строении 

мандибул у креветок разных таксономических групп, к постоянному по-

явлению одних и тех же адаптаций. Изменения мандибул, как в зеркале, 
отражают особенности эволюции креветок, представляющей собою типич-
ный телогенез (Буруковский, 2009). Кроме этого, из вышесказанного 

вырисовывается, что в этом процессе принципиально важную роль играет 
кромка шельфа и верхняя часть материкового склона до глубин 800 м.

Для групп (надсемейств) каридных креветок, характеризующихся 

наибольшим кладогенезом (Palaemonoidea, Alpheoidea) и обитающих 

преимущественно на шельфе, чрезвычайно характерно появление видов 

с редуцированным режущим отростком мандибул в апоморфных се-

мействах и родах. Это говорит о направленности трофоадаптациогенеза 

в сторону специализированного донного хищничества (Буруковский, 

1986б, 2009).

Однако морфологические аспекты адаптаций креветок к разным 

способам добывания пищи лишь отчасти соответствуют экологической 

структуре таксоценов. С одной стороны, у всех креветок таксоцена ба-

типелагиали обязательно наблюдается та или иная степень редукции 

жевательного отростка, вплоть до его полного исчезновения у креве-

ток семейства Pasiphaeidae и Lucaya bigelowi Chace, 1939 (Disciadidae). 

У хищников-оппортунистов имеются мандибулы, позволяющие им 

питаться и детритом, и быть нападающими хищниками-макроплан-

ктофагами в пелагиали.

А вот среди зарывающихся креветок, доминирующих на шельфе, 

присутствуют виды с мандибулами слабо специализированными (пред-

ставители семейства Penaeidae), и с узко специализированными (вплоть 

до полного исчезновения режущего отростка): представители семейств 

Processidae и Crangonidae). Первые доминируют в тропиках и субтропи-

ках, а вторые распространены от арктических до антарктических широт, 

от уреза воды до абиссали, но на уровне отдельных видов более много-

численны в бореальных и субарктических регионах обоих полушарий, 

так сказать, в «лице» представителей семейства Crangonidae.

Когда мы работали над статьей, которая легла в основу этой главы 

(Буруковский, 1986б), то не подозревали о роли креветок семейства 

Nematocarcinidae в фауне абиссали, считая их обитателями в первую оче-

редь материкового склона в гумидных зонах с усиленным терригенным 

осадкообразованием (Буруковский с соавт., 1982; Буруковский, 1989). 

Однако за последние 10 лет нам довелось выполнить мировую реви-

зию рода Nematocarcinus, в результате которой радикально изменились 

не только систематика данного семейства, но и наши взгляды на место 

этих креветок в фауне материкового склона и абиссали (Буруковский, 

2007, 2012). Поэтому сейчас мы можем утверждать, что наибольших глу-

бин достигли креветки не двух (Буруковский, 1986), а четырех семейств 

(Aristeidae, Nematocarcinidae, Crangonidae и Glyphocrangonidae).

Креветки первого семейства, относительно бедного видами, несмо-

тря на то, что они относятся к жизненной формы придонных креветок, 

в абиссали — бентоядные, очень плохо исследованные виды. Второе 

можно считать одним из наиболее примитивных среди каридных. Его 

члены — преимущественно облигатные детритофаги, наиболее много-

численные на материковом склоне. Абиссальные представители се-

мейства, как выяснилось в последнее время, тяготеют к окрестностям 

гидротермальных вентов (Martin, Haney, 2005), где становятся членами 

детритной пищевой цепи второго рода, потребляя детрит, образующий 

ореолы рассеивания вокруг гидротермальных оазисов (Буруковский, 

2012), и, возможно, переходят от детритофагии на другие источники 

питания (Komai, Segonzac, 2005).

В двух других семействах (Crangonidae и Glyphocrangonidae) у всех 

креветок мандибулы без режущего отростка, то есть адаптированы 

именно к бентофагии. Это вполне согласуется с представлениями Бир-

штейна и Виноградова (1971) о том, что абиссаль завоевана группами, 

которые были преадаптированы к этому своим типом питания непо-

средственно на дне.

12. О роли верхней части материкового склона 
в эволюции океанической фауны

На страницах этой книги неоднократно по разным поводам упо-

минается верхняя часть материкового склона на глубинах 600–800 

и до1000 м. Именно в этом диапазоне глубин наблюдается наивысшая 

частота встречаемости креветок в уловах, так же как наибольшее коли-

чество видов креветок, среднее количество видов в одном улове. Это 

чисто фаунистические характеристики. Чтобы их объединить, мы ис-

пользовали такой показатель уровня структурированности фауны, как 

коэффициент видового разнообразия.

Эта интегральная характеристика принципиально отличается от ис-

пользованных выше тем, что представляет собой не только функцию 

от числа видов в данной точке, но и их удельных численности или био-

массы, так как они пропорциональны плотности поселений. Следова-

тельно, коэффициент Глисона действительно отражает определенным 

образом структуру таксоценов. Чем он выше, тем сложнее структура по-

селений креветок. Это особенно хорошо проявляется, когда мы имеем 

дело с одновидовыми поселениями, то есть когда независимо от чис-

ленности или биомассы коэффициент Глиссона равен 0.

В связи с этим распределение случаев с нулевым коэффициентом мы 

рассматриваем отдельно (рис. 79, В). С глубиной ЧВ поселений с ну-
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Рис. 79. Изменения видового разнообразия креветок:

А — суммарные; Б — в разных районах; В — частота встречаемости одновидовых 

поселений креветок в разных районах:

1 — коэф. Глисона, рассчитанный по численности; 2 — по биомассе; 3 — частота 

встречаемости одновидовых поселений креветок на разных глубинах; 4, 5, 6 

и 7 — коэф. Глисона и частота встречаемости одновидовых поселений креветок, 

соответственно, в водах Марокко, Западной Сахары, Центрально-Восточной 

Атлантики и Мавритании

левым коэффициентом видового разнообразия уменьшается до нуля 

в верхней части материкового склона.

Абсолютные величины коэффициента Глиссона, определенные по 

численности и биомассе, различны, но изменяются почти параллельно 

друг другу (рис. 79, А), и разница между ними с увеличением глубины 

возрастает. Это говорит об увеличении доли крупных креветок в таксо-

ценах больших глубин. В дальнейшем мы используем коэффициенты, 

рассчитанные лишь по численности.

Для всех районов (рис. 79, Б) характерно практическое сходство и от-

носительное постоянство коэффициента видового разнообразия в пре-

делах шельфа и его резкое увеличение на материковом склоне: в три-

четыре раза по сравнению с шельфом и его кромкой. Исходя из того, что 

уровень видового разнообразия суть отражение сложности структуры 

(в данном случае таксоценов креветок), можно сделать следующие выво-

ды. Во-первых, для креветок западноафриканского шельфа характерны 

относительно простые и практически совпадающие во всех исследо-

ванных регионах уровни сложности структуры таксоценов креветок. 

Во-вторых, во всех исследованных регионах наблюдается закономерное 

возрастание сложности структуры поселений креветок с увеличением 

глубины. Наконец, в третьих, пик видового разнообразия креветок, как 

и следовало ожидать, приходится на глубины примерно 800 м. Кроме 

всего прочего, это граница между мезо- и батипелагиалью в том месте, 

где она «упирается» в дно. После всего, сказанного выше, ясно, что это 

не случайно.

Так же, как и увеличение среднего количества креветок в одном уло-

ве, возрастание коэффициента видового оразнообразия в верхней части 

материкового склона должно быть вызвано появлением специфических 

взаимоотношений между видами, так как сложность структуры обу-

словлена в первую очередь внутренними причинами. По Одуму (1975) 

разнообразие невелико в физически контролируемых экосистемах, уве-

личиваясь в экосистемах, контролируемых биологическими факторами. 

Следовательно, таксоцен креветок верхней части материкового скло-

на — не просто совокупность видов, объединенных лишь топически. 

Сложность его структуры говорит о существовании здесь биотических 

связей именно между креветками, в противоположность таксоценам 

шельфа и его кромки, структура которых регулируется прежде всего 

абиотическими факторами. Среди последних, вероятнее всего. главен-

ствующую роль играет мозаичность распределения субстратов в каждом 

конкретном районе (см. выше, а также Буруковский, 1978, 1989; Буру-

ковский, Роменский, 1985).

И действительно, именно на верхнюю часть материкового склона 

приходится своеобразная ось симметрии закономерных изменений 

с глубиной экологической структуры таксоценов креветок. Именно 
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на этих глубинах все жизненные формы креветок представлены пример-

но в равных долях, образуя «многоэтажный» таксоцен креветок (рис. 38). 

Причина его появления — существование здесь в районах с хорошо вы-

раженным терригенным осадкообразованием гумидного типа креветко-

креветочной консорции, завязанной на детритную пищевую цепь. Вида-

ми-эдификаторами этих консорций служат креветки, по типу питания 

облигатные или факультативные детритофаги, а видами-консортами — 

крупные придонные креветки, нападающие хищники, креветкоеды.

Как было показано выше, эти консорции ограничены трофоклина-

ми: сверху — глубиной, на которой перестает ощущаться воздействие 

на донную фауну пастбищной трофической цепи, то есть глубинами 

примерно 300 м, а снизу — глубиной примерно 800 м, так как глубже 

доля азота в детрите падает очень низко, а доля непредельных углеродов 

в нем, наоборот, возрастает настолько, что детрит становится недоступен 

для бактерий.

Именно эти глубины ограничивают снизу ареал креветок-детитофа-

гов, видов-эдификаторов, в зонах с теригенным осадкообразованием 

гумидного типа и, значит, само существование консорции. В результате 

этого бывшие креветки-консорты переходят в пелагиаль, переключаясь 

на жертв из пастбищной трофической сети.

Описанные нами закономерности батиметрического распределения 

креветок, вероятнее всего, лишь частный случай изменения структуры 

донной фауны с глубиною. Оказывается, именно в этой глубинной зоне 

наблюдается максимум видового разнообразия гастропод в северо-за-

падной части Атлантического океана, а также макробентоса вообще 

(Рекс, 1979). Этот же автор несколько позднее пришел к выводу, что 

мегафауна (то есть по его представлениям видовое разнообразие эпифа-

унных животных, обнаруживаемых на подводных фотографиях) возрас-

тает с глубиной от границы между шельфом и склоном (по нашим пред-

ставлениям — от кромки шельфа), достигая максимума в средней или 

нижней батиали, и затем уменьшается на абиссальном плато по мере 

удаления от материков (Rex, 1981).

Наконец, Ришер де Форже с соавт. (Richer de Forges et al., 2013), 

подводя итог почти сорокалетним исследованиям в рамках програм-

мы MUSORSTOM-TDSB (Национального музея естественной истории 

Франции, Института по делам науки и культуры бывших колоний и за-

морских территорий Франции, и журнала «Тропический глубоководный 

бентос»), пришли к выводу, что глубоководная фауна тропиков очень 

разнообразна в верхней части батиальной зоны, и что некоторые экоси-

стемы жестких грунтов и крутых обрывов, очень трудных для сбора ма-

териалов, тем не менее, характеризуются высоким видовым богатством.

Это позволяет нам предложить гипотезу о том, что верхняя часть 
материкового склона на глубинах 800–1000 м представляет собой подобие 

«динамического триггера», то есть некое подобие переключателя, способ-
ного неопределенно долгое время находиться в одном из двух устойчивых 
состояний. Он срабатывает при изменения напряжений. «Уровнем напря-
жения» для нашего «триггера» служит уровень терригенного седиментоге-
неза (то есть источника ресурсов — «напряжения»), «импульсы» которого 
меняются в пространстве и времени. А это определяет судьбу тех форм 
из фауны креветок (и, возможно, не только креветок) шельфа, которые вы-
тесняются волнами постоянно идущего кладогенеза с шельфа на его кромку 
и верхнюю часть склона. Именно здесь решается вопрос, куда им уходить: 
вдоль дна в абиссаль или в толщу воды?

13. Об особенностях эволюционного 
процесса у креветок

Последний обзор исследований, посвященных изучению эволюции 

креветок (Fransen, De Grave, 2009), продемонстрировал, что лишь не-

большая их часть была подвергнута филогенетическим исследованиям 

на высоком и низком таксономических уровнях как чисто морфологи-

ческими методами, так и с использованием молекулярных маркеров. 

В этом обзоре в частности были выявлены многочисленные противо-

речия между результатами исследований, как основанных на тех или 

других подходах, так и в пределах самих этих исследований.

Среди целей, которые мы ставили перед собой при написании этой 

книги, не было эволюционных исследований креветок (что следует 

из самого названия книги). Однако ранее (Буруковский, 1986б, 2009), 

а также в одном из предыдущих разделов этой книги, в процессе из-

учения строения мандибул у креветок, нами было показано, что воз-

можности эволюционных изменений трофического модуля креветок 

исчерпаны и они представляют собой телогенез, то есть эволюцию 

в сторону узкой специализации, в процессе которой новые «игроки» 

на эволюционной «арене» демонстрируют раз за разом адаптации, ана-

логичные предыдущим. Следовательно, это изменения, находящиеся 

в той же плоскости по своему уровню организации, что и у предыдущих 

групп.

В данном разделе мы делаем попытку реконструкции особенностей 

эволюционного процесса у креветок, используя другие подходы. Для 

того чтобы излагаемое далее было понятнее не только узким специали-

стом по креветкам, мы предлагаем их краткую общую характеристику.

Под названием «креветки» или, как пишут в англоязычной литерату-

ре, “shrimp-like Decapoda” (Fransen, De Grave, 2009), понимают бывший 
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подотряд Natantia отряда Decapoda. Сегодня это две группы десятино-

гих ракообразных (Decapoda, Crustacea), объединяемых в подотрядах 

Dendrobranchiata Bate 1888 и Pleocyemata Burkenroad 1963. На сентябрь 

2011 г. они насчитывали 4048 видов.

В подотряде Dendrobranchiata 533 вида в 68 родах, объединяемых 

в два надсемейства: Penaeoidea (с пятью семействами) и Sergestoidea 

(с двумя семействами) (De Grave, Fransen, 2011). Креветки надсемейства 

Penaeoidea преимущественно обитатели шельфа и его кромки в тропи-

ках и южной части субтропиков. Но среди них имеются и абиссальные 

виды. В Черном море представители этого надсемейства неизвестны, 

хотя имеются одиночные находки особей, видимо, случайно попавших 

сюда из восточного Средиземноморья (Anosov et al., 2012).

Представители семейства Penaeidae, самого богатого видами, оби-

тают на шельфе и его кромке. Некоторые из них часть жизни прово-

дят в солоноватых лагунах. Это донные, зарывающиеся креветки. Все 

виды, у которых мы изучали питание, используют стратегию хищника-

собирателя. Исключение — эпи- и мезопелагические креветки из родов 

Funchalia с четырьмя видами и монотипического рода Pelagopenaeus, так-

сономический статус которых нам неясен, хотя все таксономисты отно-

сят их к Penaeidae. Они типичные нападающие хищники. К донным же 

относятся креветки семейства Sicyonidae c единственным родом и 52 

видами. Они обитают на шельфе и его кромке, не заходя глубже 500 м. 

Возможно, это самая «молодая» группа пенеоидных креветок. Креветки 

семейства Solenoceridae, которое по количеству видов уступает только 

семейству Penaeidae (правда, в три раза: 83 вида в 9 родах) заселили весь 

шельф и его кромку чуть ли не от уреза воды до глубин примерно 500 м 

(род Solenocera с 37 видами), весь материковый склон, а род Gordonella 

Tirmizi, 1960 с тремя видами — это настоящие батипелагические кре-

ветки с неокрашенным полупрозрачным мембраноподобным панцирем 

и отчасти с редуцированными переоподами. Обитают в нижней части 

склона, достигая ложа океана. Еще контрастней выглядит род Haliporus 

тоже с тремя видами. Один из них — H. taprobanensis– обитатель верхней 

части материкового склона на глубинах 520–1650, чаще всего 700–850 м. 

Второй — H. thetis, известный пока лишь по четырем находкам из абис-

сали западной части Индийского (глубины 2300–3625 м). Наконец, тре-

тий, H. curvirostris, известен лишь по двум находкам, одна из которых 

рядом с Марианской впадиной северо-восточней Марианской о-вов, 

на глубине 5700 м, а вторая, значительно восточнее и южнее, (юго-запад-

ней архипелага Туамоту, на глубине 4361 м (Crosnier, 1988; Perez Farfante, 

Kensley, 1997).

Следующее семейство — Aristeidae всего с 26 видами в 9 родах. 

Они освоили придонные слои океана на глубинах от кромки шельфа 

до абиссали. И несмотря на то что могут только стоять на дне, на всех 

глубинах, хотя бы в первой половине онтогенеза, они топически и тро-

фически связаны с дном. О них было достаточно написано выше.

Последнее семейство — Benthesicymidae с 39 видами в 5 родах, объ-

единяет бати- и мезопелагических креветок, потерявших связь с дном, 

зато приобретших типичные для пелагических креветок мягкие по-

кровы, заметно редуцированные, утончившиеся две последние пары 

переопод, непригодные для передвижения по дну, и несколько гипер-

трофированные плеоподы (Perez Farfante, Kensley, 1997).

Второе надсемейство Dendrobranchiata — Sergestoidea — содержит 

два семейства. Оба они облигатно пелагические, но маленькое семей-

ство Luciferidae всего с одним родом и семью видами сильно специали-

зированные мелкие эпипелагические креветки, которые можно считать 

обитателями планктона.

Общая особенность репродуктивной биологии подавляющего боль-

шинства дендробранхиат — отсутствие заботы о потомстве. Они не-

рестятся прямо в воду. Лишь креветки семейства Luciferidae приспосо-

бились вынашивать небольшое количество относительно мелких яиц 

под полуредуцированной головогрудью на исхиумах переопод 3 (Brooks, 

1882). Второе семейство — Sergestidae значительно богаче видами (11 

родов и 101 вид). Один из его родов — Acetes H. Milne-Edwards, 1830, 

с 12 видами и подвидами, обитатели пелагических вод тропических 

и, реже, субтропических шельфов. Прочие виды — эпи-, мезо- и бати-

пелагические креветки (Judkins, Kensley, 2008, Vereshchaka, 2000, 2010).

Подотряд Pleocyemata охватывает семь восьмых всех известных 

на 2011 год видов креветок. Общая их экологическая особенность — за-

бота о потомстве, выражающаяся в вынашивании яиц на плавательных 

ножках абдомена — плеоподах. Подотряд подразделяется на три инфра-

отряда. Первый, Procarididea, включает в себя единственное семейство 

Procarididae с двумя родами: Procaris Chace, Manning, 1972 с 6 видами, 

и монотипический Vetericaris Kensley, D. Williams, 1986. Это обитатели 

рефугиумов на вулканических островах. Ими служат сообщающиеся 

с морем полости, образовавшиеся в застывших лавовых потоках в ре-

зультате растворения морем их внутреннего содержимого.

Следующий инфраотряд — Stenopodidea. В него входят три узко 

специализированных семейства. Одно из них монотипическое 

Macromaxillocarididae. Семейство Spongicolidae, с 40 видами в семи ро-

дах включает в себя виды, сожительствующие со стеклянными губка-

ми, а Stenopodidae, с 30 шельфовыми видами в четырех родах, тяготеет 

к коралловым рифам. Среди родов этого семейства наиболее знаменит 

у ныряльщиков и подводных фотографов яркостью окраски и сложным 

поведением род Stenopus Latreille, 1819. Креветки этого рода устраивают 

своеобразные «станции очистки» рыб от остатков пищи во рту и экзо-

паразитов на поверхности тела (Буруковский, 1981б).
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Последний инфраотряд — Caridea, содержит всех остальных кре-

веток (14 надсемейств, 34 семейства, 389 родов, 3438 видов). Caridea 

остается второй по богатству видов группой в отряде Decapoda после 

крабов (Brachyura), уступая им в два раза (De Grave, Fransen, 2011).

Среди всего этого многообразия полностью доминирует семейство 

Palaemonidae (981 вид). Оно состоит из двух подсемейств. Первое — 

Pontoniinae богаче видами (602) благодаря переходу к комменсализ-

му у различных групп морских беспозвоночных: от типа Cnidaria (ко-

раллы) до типа Mollusca (у двустворчатых). Креветки подсемейства 

Palaemoninae с 379 видами (лидер — род Macrobrachium Spence Bate, 

1868 с 243 видами), активно осваивают пресные воды, не теряя связи 

с морем и солоноватыми водами. Далее следует семейство Alpheidae 

(663 вида, из которых 286 относятся к роду Alpheus Fabricius, 1798, осво-

ившему разнообразные биотопы, в том числе демонстрируя синойкию 

в норах с рыбами из семейства Gobiidae, и тому подобное. На третьем 

месте находится семейство Atyidae, креветки которого освоили пресные 

воды тропиков и субтропиков. В него входя 469 видов, из них 290 видов 

относятся к роду Caridina. Креветки этого рода заселили в том числе все 

мелкие речки тропиков, причем чуть ли не в каждой речке — свой вид. 

Они настолько модны сейчас у аквариумистов из-за своей красочно-

сти и способности к межвидовому скрещиванию, в результате которого 

получаются удивительно красивые гибриды, что на них объявлена бук-

вально охота в мировом масштабе. Ведется она отнюдь не таксономи-

стами. На рынок попадают все новые и новые виды из неизвестных мест 

обитания. Ловцы каридин не озабочиваются точной географической 

привязкой и этикетированием добычи. Рынок в результате этого запол-

нен креветками неизвестного происхождения и их гибридами с другими 

видами рода. На вопрос автора о состоянии таксономических исследо-

ваний группы известный специалист по десятиногим ракам М. Тюркай 

(M. Türkay) ответил: «Это уже не проблема таксономистов, а проблема 

любителей». Представители этих трех семейств, демонстрирующих ак-

тивный кладогенез на шельфе, в солоноватых и пресных водах, состав-

ляют половину от всего количества видов каридных креветок. Это сви-

детельствует не только об активном идущем процесса видообразования 

креветок на мелководьях тропической климатической зоны, но и побе-

доносном освоении креветками пресных вод тропиков и субтропиков.

Наряду с богатыми видами семейств, имеются 12 семейств с един-

ственным родом, некоторые из них вообще монотипические, то есть 

имеют единственный вид. Пример — надсемейство Physetocarididea 

с единственным семейством Physetocarididae и единственным видом 

Physetocaris microphtalma Chace 1940 (De Grave, Fransen, 2011).

В целом же каридные креветки заселили весь Мировой океан — 

от супралиторали до абиссали, освоили пресные воды на поверхности 

земли и под землей (в пещерах). Среди них есть зарывающиеся и живу-

щие в укрытиях, эпибентосные, придонные, придонно-пелагические, 

пелаго-бентосные, и, наконец, пелагические формы. Они могут быть 

травоядными и хищными, детритофагами и некрофагами, коммен-

салами и демонстрировать очень сложные формы взаимоотношений 

с другими представителями животного мира (например, упомянутые 

выше креветки-чистильщики из разных таксономических групп, или 

раки-щелкуны, сожительствующие с рыбами и другими гидробионта-

ми). У последних обнаружены к тому же виды-двойники.

В основу нашей попытки реконструировать по косвенным при-

знакам основные направления эволюционных процессов, приведших 

мировую фауну креветок к наблюдаемому ныне состоянию, положены 

наблюдения и выводы, сделанные в процессе пятидесятилетних ис-

следований в области систематики, фаунистики и экологии креветок 

из самых разных таксономических групп. Предварительные соображе-

ния были нами изложены ранее в виде краткой заметки (Буруковский, 

1981б), а затем в более развернутом виде (Буруковский, 2003) в сбор-

нике, опубликованном ограниченным тиражом (50 экз). Предлагае-

мый здесь текст содержит существенно переработанное, базирующееся, 

в том числе, на ранее неизвестной информации, расширенное и допол-

ненное обоснование идей, высказанных в этих сообщениях.

Креветки — среди Decapoda Crustacea — относительно «старая» 

группа. Их ископаемые остатки известны с триаса (пенеидные) и юры 

(каридные креветки). Среди них имеются целые группы, которые пер-

систируют по крайней мере с мелового периода. Сюда относятся, на-

пример, представители Penaeus sensu lato, очень мало отличимые от не-

которых ископаемых видов. Они известны с сеномана (низы верхнего 

мела: Tiwari, 1963). Это в какой-то степени иллюстрируется особенно-

стями распространения некоторых современных видов из таксонов, 

входящих в Penaeus sensu lato в Атлантическом океане (Буруковский, 

1970). С о-ва Возрождения (Ю. Атлантика) был описан первый вид се-

мейства Procarididae (Procaris ascensionis) из полостей в вулканической 

породе, заполненных морской водой (Chace, Manning, 1972). Затем 

в аналогичных биотопах были обнаружены P. hawaiana Holthuis, 1973 

(Holthuis, 1973), Vetericaris chaceorum Kensley, D. Williams, 1986 (Kensley, 

D. Williams, 1986) — с Гавайских о-вов, P. chacei Hart, Manning, 1986 

(Hart, Manning, 1986) — из подводных гротов на Бермудских о-вах, 

P. mexicana von Sternberg, Schotte, 2004 (von Sternberg, Schotte, 2004) 

с о-ва Косумель, Кинтана-Роо, Мексика и, наконец, P. noelensis Bruce, 

Devie, 2006 (Bruce, Devie, 2006) с острова Рождества (Индийский оке-

ан). Появление нового циркумтропического-субтропического семей-

ства креветок, конечно, событие. Но его значение куда выше уровня 

находки нового относительно крупного таксона. Все представители 
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этого семейства по своему строению чрезвычайно близки к ископае-

мым креветкам Udorella agassizii Oppel, 1862 (Udorellidae) и Udora spp. 

(семейство не установлено), живших 150 млн лет назад в верхнем маль-

ме (юра) (Balss, 1956; Chace, Manning, 1972). Их остатки найдены в ли-

тографском камне (мраморизованном известняке) Зольхофена (юго-

восток Баварии, Германия). Когда-то здесь были морские мелководные 

лагуны с илистым дном, богатым карбонатами (Schweigert, Garassino, 

2004).

Можно предположить, что перечисленными примерами список 

форм, персистирующих в современной фауне с юры или мелового пе-

риода, или, по крайней мере, с плиоцена и плейстоцена (например, род 

Typhlatya Creaser, 1936: Chace, Manning, 1972, виды рода Nematocarcinus, 

имеющие амфиамериканские ареалы: Буруковский, 2012) не исчерпы-

вается. К сожалению, особенности среды обитания креветок таковы, 

что их ископаемые остатки редки. Это ограничивает наши возможности 

для суждения о путях эволюционного развития креветок.

Однако мы полагаем, что ключ можно и нужно отыскать в особен-

ностях современной фауны креветок. Это мы и собираемся сделать, 

используя несколько следующих допущений.

Во-первых, мы исходим из того, что биогеографическая схема 

на видовом уровне отражает современные условия существования жи-

вого покрова (Семенов, 1973). Это хорошо демонстрируют, например, 

особенности распространения креветок в западноафриканских во-

дах (Буруковский, 1998). Границы видовых ареалов в данном регионе 

определяются современной структурой вод, в том числе положением 

гидроклиматических фронтов (см. выше, а также Буруковский, 1998).

Экология более инертна, так как экологическая структура экоси-

стем (понимая под этим соотношение жизненных форм в экосистеме) 

устанавливается независимо от географической структуры фауны, что 

было продемонстрировано нами выше на примере креветок. В Атланти-

ческом океане, например, границы зоогеографических регионов мигри-

ровали с севера на юг и обратно в течение последних десятков тысяч лет 

в связи с миграцией упомянутых выше фронтальных зон в результате 

смены климата (см., например, Бараш, 1974; Бараш, Окунева, 1981), 

а закономерности осадкообразования, с которыми связано становление 

экологической структуры таксоценов креветок и ее динамика (Буруков-

ский, 1987, а также см. выше), не менялись, как полагают, с мелового 

периода (Allen, 1964; Лисицин, 1974).

Уже в пределах одного рода (особенно в крупных родах) в различных 

таксономических группах креветок виды обычно несколько отличаются 

по своей экологии, вплоть до того, что внутри рода обнаруживается 

спектр разных жизненных форм. Это относится к диапазону глубин 

обитания (как правило, у видов данного таксона, обитающих в одном 

зоогеографическом регионе: см. рис. 78); отношению к субстрату; раз-

мерам тела (и связанной с этим плодовитостью); реже — типу питания. 

Для каждого политипического рода этот спектр более или менее широк. 

Его можно назвать экологической характеристикой рода. Еще более 

широк оказывается размах спектра жизненных форм семейства, так как 

он складывается из экологических характеристик каждого из входящих 

в него родов.

Исходя из этого, можно сформулировать следующее допущение. 

Экологическая характеристика рода содержит информацию о совре-

менном направлении эволюции группы, а спектр жизненных форм 

семейства и выше отражает филогенетическую траекторию его самого 

и входящих в него родов.

Оно основано на признании того, что эволюция такой группы, как 

креветки, достаточно канализована благодаря общему морфогенетиче-

скому фундаменту. Действительно, креветкам от их общего эукаридного 

предка, так же, как от общих предков высших раков, достались фикси-

рованное количество сегментов тела, общий план подразделения его 

на тагмы (цефалоторакс и абдомен), общий план строения конечностей, 

общий план локомоторных органов (три движителя: ходильный, пла-

вательный и «стреляющий»: Буруковский, 1972), двураздельные в ис-

ходном виде мандибулы, общий план строения гонад и т. п.

Все многообразие нынешних креветок представляет собою вариации 

около такого исходного типа, что не могло не привести к большому ко-

личеству параллелизмов. В любом семействе креветок, демонстрирую-

щем переход некоторых его представителей от донного образа жизни — 

к жизни в пелагиали, мы обнаруживаем признаки редукции рострума 

(Stylopandalus richardi или Parapandalus persicus Kemp, 1925 у Pandalidae; 

придонные Psathyrocaris с маленьким, но настоящим рострумом, и го-

лопелагические Pasiphaea без рострума вообще в семействе Pasiphaeidae 

(примеров этому очень много). Одновременно наблюдается переход 

к образу жизни нападающего хищника и связанные с ним редукция же-

вательного отростка мандибул и появление объемистого тонкостенного 

желудка без желудочной мельницы (Буруковский, 1986, 2009, а также 

предыдущий раздел).

Независимо от их таксономической принадлежности, у креветок, 

адаптирующихся к жизни в грунте, наблюдается дорсовентральное 

уплощение тела, а у живущих в укрытиях появляются клешни, срав-

нимые по размерам с размерами тела (Alpheidae — Alpheus и другие; 

Pontoniinae — Hamiger Borradaile, 1916, Isopontonia Bruce, 1982 и ряд дру-

гих). Это же демонстрируют Stenopodidea. Но особо выразителен пример 

сходства клешней у Leontocaris Stebbing, 1905 из семейства Hippolytidae 

и у Bathypalaemonella Balss, 1914 из семейства Bathypalaemonellidae 

(Holthuis, 1993).
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Количество примеров можно было бы умножить.

Одновременно со специализацией, выражающейся в соответству-

ющих изменениях формы тела и придатков, наблюдается ряд других 

общих для многих групп креветок изменений некоторых морфоанато-

мических структур. К таковым, например, относится изменение жабер-

ной формулы от низко- к высокоспециализированным представителям 

разных групп креветок.

Всю совокупность таких параллелизмов можно назвать эволюцион-

ными «метками» и, используя их, выделить несколько общих для со-

вершенно разных семейств креветок явлений.

1. В морских политипических семействах наименее специализи-

рованные рода обитают на наибольших глубинах, а наиболее специ-

ализированные — на наименьших (например, семейства Solenoceridae 

и Pandalidae).

2. Самые крупные рода таких семейств имеют широкий диапазон 

глубин обитания, захватывающий более одной глубинной зоны, а вну-

три рода самые специализированные виды обитают на больших глуби-

нах, чем менее специализированные (в упомянутом выше семействе 

Pandalidae — например, рода Plesionika и Parapandalus: Буруковский, 

1981 а, 1982, а также рис. 78).

3. В семействах и родах, содержащих преимущественно эпибентос-

ных, и даже зарывающихся креветок (например, Solenoceridae), с уве-

личением глубины обитания наблюдается ослабление связи с грунтом 

и переход отдельных видов к придонно-пелагическому и пелагическому 

образу жизни (в упомянутых выше родах, например, виды Plesionika 

carinata и Parapandalus persicus (Pandalidae): Буруковский, 1981 а, 1982, 

а также рис. 78), а в семействе Solenoceridae — от зарывающих-

ся Solenocera spp. к батипелагическим Gordonella spp.: Perez Farfante, 

Kensley, 1997).

4. У облигатно пелагических семейств (Pasiphaeidae и Acantephyridae, 

например) наименее специализированные рода обитают на наимень-

ших глубинах и демонстрируют хотя бы некоторую связь с субстратом, 

тогда как специализированные рода значительно более глубоководны 

и с субстратом не связаны никак.

5. Среди креветок имеются два семейства с пресноводными вида-

ми. Одно из них — Atyidae — наряду с признаками специализации со-

хранило много примитивных черт, говорящих о его дальнем родстве 

с океаническим облигатно пелагическим семейством Acantephyridae. 

Второе — Palaemonidae — одновременно процветает в верхней части 

шельфа и в пресных водах, а представители его облигатно-морского 

подсемейства Pontoniinae демонстрирует широчайший спектр форм 

симбиоза: от комменсализма до мутуализма, в том числе и креветок-чи-

стильщиков (Буруковский, 1981 в). Последние два явления характерны 

и для такой специализированной группы, как Stenopodidea, сохранив-

шей много примитивных признаков.

6. В двух таких облигатно пелагических нерито-океанических, оке-

анических мезо- и батипелагических семействах креветок, как дендро-

брахиидные Sergestidae и каридные Pasiphaeidae имеются в первом — род 

Acetes, а во втором — Leptochela. Первый из них шельфовый пелагический 

солоноватоводный, а второй — шельфовый никто-эпипелагический 

(Omori, 1975; Chace, 1976; Hayashi, 1995). Для обоих родов характерно 

не только уникальное совпадение образа жизни микронектонных кре-

веток верхней части шельфа, но и совпадение их родовых ареалов. Оба 

рода заселяют Индо-Вестпацифику, Восточную Пацифику и тропиче-

скую Западную Атлантику, но не встречаются в водах Западной Африки.

7. Среди креветок известны олиготипические или монотипические 

семейства и роды пелагических креветок (семейство Physetocarididae, 

Stylopandalus из семейства Pandalidae), которые, наряду с явной специ-

ализацией к жизни в пелагиали, имеют целый ряд признаков, говоря-

щих об их относительной примитивности.

Отдельно имеет смысл рассмотреть надсемейство Bresilioidea. При 

исследовании особенностей трофоадаптациогенеза у креветок на при-

мере строения их мандибул (Буруковский, 1986 а), нами было обнару-

жено, что, судя по их строению, в надсемействе Bresilioidea «уживаются» 

формы, сочетающие признаки примитивности с далеко зашедшей спе-

циализацией к пелагическому образу жизни (Lucaya bigelowi), в резуль-

тате чего в какой-то степени к одному этому надсемейству можно было 

отнести многое из того, что было сказано выше по адресу всех креветок 

в целом. Это придает надсемейству откровенный «привкус» реликто-

вости. Оно словно представляет собой осколок какой-то предыдущей 

фауны креветок.

Вывод был сделан на основании знакомства с 11 видами двух се-

мейств: Bresiliidae и Disciadidae, которые были известны к моменту 

выхода из печати нашей вышеупомянутой статьи. Хольтхойс (Hothuis, 

1993) позднее объединил их в единственное семейство Bresiliidae. Од-

нако с 2001 г (Martin, Devis, 2001) существует надсемейство Bresilioidea, 

которое содержит пять семейств. Эта количество сохранилось и в сводке 

Де Грейва и Франсена (De Grave, Fransen, 2011), хотя вместо семей-

ства Mirocarididae Vereshchaka 1997 с единственным родом Mirocaris, 

перенесенным в семейство Alvinocarididae, появилось другое семей-

ство — Pseudochelidae De Grave&Moosa, 2004 с единственным родом 

Pseudocheles Chace&Brown 1978.

Это вполне естественный процесс, так как объем группы возрос 

в пять раз (56 видов, входящих в пять семейств надсемейства Bresilioidea: 

De Grave, Fransen, 2011). 80 % видов были описаны с 1986 года и позд-
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нее. Несмотря на это, а, возможно, именно благодаря этому, ощущение 

реликтовости надсемейства, представление о том, что оно — сколок 

предыдущей фауны креветок, часть некоего подобия многослойному 

«пирогу», каким представляется фауна креветок, утвердилось.

Входящие в состав надсемейства Bresilioidea семейства несравни-

мы по составу и объему. Например, в семействе Pseudochelidae имеется 

единственный род с тремя видами. Это обитатели верхней части шельфа 

на глубинах от 1 до 15 м. Один из них — Pseudocheles chacei — обита-

ет у п-ова Флорида, второй, P. neutra — у о-ва Сулавеси, Индонезия, 

и, наконец, третий, P. enigma, — у юго-восточной Австралии (De Grave, 

Fransen, 2011). Это явно осколки когда-то большого циркумтропиче-

ского рода.

В семействе Disciadidae четыре рода, три из которых монотипиче-

ские, а четвертый, Discias, с восемью видами, может служить еще одной 

иллюстрацией сказанному выше. Семь видов — обитатели преимуще-

ственно средней части шельфа, один — эпипелагический. Один из са-

мых мелководных видов (D. atlanticus) — никтипелагический вид, то 

есть днем он ведет донный образ жизни, а ночью подымается в толщу 

воды. Все виды характеризуются относительно локальными тропиче-

скими ареалами, разбросанными по Индо-Вестпацифику от Восточной 

Африки до о-ва Пасхи, обитают в Восточной Пацифике (Галапагосские 

о-ва), Западной Атлантике, и неизвестны из вод Западной Африки (как 

Acetes и Leptochela) (De Grave, Fransen, 2011). Примерно то же самое 

наблюдается и в семействе Bresiliidae, содержащим, правда, два рода: 

монотипический Encantada с шельфа Галапагоских о-вов и Bresilia с во-

семью видами, обитающими на шельфе, его кромке и верхней части 

склона от Ирландии до Тасмании.

Противоположную, но еще более контрастную картину, представля-

ет семейство Agostocarididae с единственным родом Agostocaris и тремя 

видами, но обитающими в двух «заповедниках» реликтовых ракообраз-

ных Западной Атлантики: у Багамских о-вов и упоминавшегося выше 

о-ва Косумель.

Казалось бы, приятным исключением может служить семейство 

Alvinocarididae, в котором находится почти половина (26) всех видов 

надсемейства. Но они разбросаны по восьми родам, и ровно половина 

видов семейства — в роде Alvinocaris. Общее у всех представителей этого 

семейства — их связь с гидротермалями кромки шельфа, материкового 

склона и абиссали всех океанов. Это вроде бы подтверждается удиви-

тельно широкой радиацией, широким спектром жизненных форм — 

от хищников (Alvinocaris) до симбиотрофов хемосинтезирующих бакте-

рий из домена Archaea, обитающих в гидротермалях (обзор — Верещака, 

Гебрук, 2002). Но гидротермали — вообще своеобразный «заповедник» 

реликтов. Бактерии домена Archaea — источник высокого видового раз-

нообразия оазисов гидротерм — реликты архейского периода (Моска-

лев, 2002). Он же (Москалев, 2002 а), со ссылкой на Newman (1985), ука-

зывает, что фауна брюхоногих моллюсков гидротермалей очень древняя, 

включает много реликтов мезозойского и даже палеозойского возраста 

и что средний геологический возраст облигатных гастропод из гидро-

термали, 150–280 млн лет. Гептнер и Иваненко (2002) в своем обзоре 

по веслоногим ракам гидротермалей, ссылаясь на работу McArthur, 

Tunniclife (1998), предлагают вообще рассматривать гидротермальный 

биотоп как рефугиум примитивных или реликтовых форм.

Можно заключить, что эволюция креветок не затронула существен-

ных сторон их организации. Она вращалась в кругу примерно одних 

и тех же адаптаций, порождая большое количество параллелизмов 

в пределах относительно небольшой группы членистоногих. Следо-

вательно, это телогенез. Вся приведенная выше совокупность фактов 

позволяет его охарактеризовать следующим образом.

Древняя фауна креветок возникла на мелководье. Это подтверж-

дается, в частности, находками представителей самых примитивных 

каридных креветок из семейства Procarididae в рефугиумах именно 

мелководий (Chace, Manning, 1972; Hart, Manning, 1986; Holthuis, 1973; 

von Sternberg, Schotte, 2004; Bruce, Davie, 2006). Позднее в результате 

радиации на родовом уровне креветки освоили материковый склон 

и пелагиаль. Мелководные виды затем были вытеснены новой фауной 

креветок, заселяющей шельф. Предыдущая фауна креветок сместилась 

на материковый склон, как бы окаймляя его и подпадая под воздей-

ствие «динамического триггера» верхней части материкового склона. 

Такими «включателями» и «выключателями» могли служить и служат 

сегодня, например, взаимодействие постоянства «западного переноса 

в атмосфере» и изменения положения континентальных плит. Поэтому 

часть видов из разных таксонов уходила еще глубже, другая — пере-

ходила к жизни в пелагиали. Это было связано с ограниченностью 

пищевых ресурсов на склоне в местах с низким уровнем терригенного 

седиментогенеза, и в абиссали. Для многих из них это был и переход 

из детритной в пастбищную пищевую цепь. Процесс повторялся не-

однократно, и каждый раз представители самой древней и следующей 

за ней фаун оказывались на еще больших глубинах. Прекрасный при-

мер — семейство Solenoceridae (см. выше) с относительно мелковод-

ным родом Solenocera, богатым видами, освоившими весь шельф и его 

кромку в тропиках и субтропиках, и с букетом родов, спускающихся 

все глубже и глубже, вплоть до явно реликтового рода Haliporus с тремя 

видами, один из которых живет в верхней части материкового склона, 

в зоне «динамичного триггера», второй достиг ложа океана, а третий 

обитает в глубинах абиссали, почти достигая хадали (около 5000 м). 

Словно прочерчена траектория, по которой виды семейства уходили 
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с шельфа, где сейчас «хозяйничают» зарывающиеся, но специализиро-

ванные к охоте на полихет представители, видимо, самого «молодого», 

позднего рода Solenocera. Даже у персистирующего на шельфе с мело-

вого периода Penaeus sensu lato наименее специализированные роды 

и виды обитают на наименьших глубинах и тесно связаны с лагунами, 

а наиболее специализированные — на наибольших глубинах, и теряют 

связь с опресненными водами.

Заселение склона и абиссали некоторыми из высокоспециализи-

рованных семейств или их отдельными видами, остающимися тесно 

связанными с дном до наибольших глубин, известных для креветок, 

тоже объясняется их типом питания, преадаптированным к условиям 

больших глубин (Буруковский, 1981, 1987). Однако креветки не встре-

чаются в олиготрофных районах абиссали.

Это позволяет сделать вывод, что для креветок характерен телоге-
нез «пульсирующего» типа. Поэтому современная фауна креветок состоит 
из «молодых» групп с интенсивным кладогенезом; групп, персистирую-
щих с мелового периода, и осколков предыдущих фаун, сохранившихся 
на больших глубинах и в рефугиумах мелководья. Данное обстоятельство 

должны учитывать те исследователи, которые используют для изучения 

филогенетических связей внутри двух подотрядов и между ними мор-

фологические и молекулярные методы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Главная цель этой книги — эколого-фаунистическая характери-

стика креветок той части Восточной Атлантики, которая омывает за-

падное побережье африканского континента, простирающегося, пре-

имущественно, с севера на юг примерно от 36° с. ш. (воды Марокко) 

до Южной Африки (около 35° ю. ш.), через субтропики, тропики и эк-

ваториальные районы океана. К сожалению, не всей фауны, а только 

донно-придонных видов креветок средней и нижней части шельфа, 

его кромки и верхней части материкового склона в диапазоне глубин 

от 13 до 1260 м. Именно в этом диапазоне глубин был собран основ-

ной массив материала (960 тралений тралом «Хек-4М» с мелкоячейной 

вставкой в кутце; этот трал использовали во время проведения учета 

запасов промысловых рыб). Все исследования велись на судах типа 

РТМ и БМРТ по практически одинаковой сетке станций. Траления 

проводились с одинаковой скоростью. Благодаря этому была достиг-

нута сравнимость большинства результатов, полученных при обработке 

собранных материалов.

Кроме того, мы стремились последовательно использовать комплекс 

дополняющих друг друга методов описания и анализа полученных дан-

ных. Сюда входили геоморфологическое, океанологическое и клима-

тологическое описания районов сбора материала. Их результаты мы 

связывали с особенностями горизонтального и вертикального распреде-

ления креветок в каждом районе; результаты макро-, мезо- и микромас-

штабного зоогеографическогой анализа; частоты встречаемости креве-

ток, их минимальные удельные биомассы; абсолютное и среднее число 

видов в одном лове и видовое разнообразие креветок; видовой состав. 

В дополнению к этим дискретным параметрам мы использовали в ка-

честве инструмента для анализа экологической структуры таксоценов 

креветок такие интегральные параметры, как жизненная форма (над-

видовая экологическая категория); отношение креветок к субстрату; 

особенности стратегий питания креветок, относящихся к разным жиз-

ненным формам; особенности седиментогенеза и зависимость от них 

способа реализации той или иной экологической структуры таксоцена.

Нам кажется, что это позволило в какой-то степени приблизиться 

к системности описания и анализа креветок западноафриканских вод 

и в результате обнаружить некоторые общие закономерности в фор-

мировании и динамике фауны креветок не только этого гигантского 

региона, но и для креветок вообще.
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В западноафриканских водах к настоящему времени известны 

254 вида креветок, относящихся к 26 семействам и 109 родам. Их спи-

сок приведен в книге. Далеко не все эти виды по тем или иным при-

чинам были пригодны для достижения нашей цели. Например, 22 вида 

из 12 родов семейства Sergestidae, часть видов из семейств, содержащих 

эпи- и батипелагические виды, мы не смогли использовать в анализе 

экологической структуры таксоценов креветок, так как они полностью 

не имеют связи с дном. В зоогеографический анализ не попали кре-

ветки, известные пока лишь по единичным находкам. Выпали из рас-

смотрения сублиторальные виды, не встреченные на глубинах более 

10 м, и, тем более, литоральные виды. Главными «героями» книги стали 

виды, встреченные в уловах донных тралов во время учетных работ: 

76 видов из 39 родов 16 семейств. Это представители преимущественно 

донно-придонной фауны креветок, обитающих в средней и нижней 

части шельфа, на его кромке и в верхней части материкового склона. 

Среди них имеется относительно небольшое количество батипелагиче-

ских видов, которые или постоянно, или спорадически контактируют 

с дном там, где горизонты их обитания в пелагиали «упираются» в ма-

териковый склон.

Несмотря на такое сокращение количества «действующих лиц», 

удалось обнаружить некоторые хорошо заметные особенности гори-

зонтального и вертикального распределения креветок. Как и следовало 

ожидать, их причиной стали три совокупности экологических факто-

ров. Первая — океанологические и климатические (в том числе гидро-

климатические); вторая — геоморфологические. Эти группы относятся 

к разряду условий.

Третья группа — особенности седиментогенеза — относится уже 

к разряду ресурсов. Все эти группы факторов воздействуют как сами 

по себе, так и в их совокупности. Последнее, в первую очередь, законо-

мерно определяется тем, что западноафриканское побережье и омыва-

ющие его воды пересекают с севера на юг и с юга на север (по направ-

лению к экватору) зоны субтропиков, тропиков и экваториальную зону. 

А это приводит почти к симметричной смене друг друга зон гумидного 

и аридного климатов (с их развитой пассатной деятельностью), осо-

бенностей циркуляции вод и изменения положения градиентов внутри 

них, разделяющих их вертикальные структурные зоны, сроков усиления 

и ослабления апвеллингов в зонах пассатов. Геоморфология побережий 

и дна, в основном, определена историей западной окраины африкан-

ского континента. От этого зависит ширина шельфа, угол его наклона, 

так же, как и положение кромки шельфа и крутизна материкового скло-

на. Сюда же относятся и особенности строения собственно дна шельфа: 

его изрезанность, чередование жестких (в том числе каменистых и ска-

листых участков) и мягких грунтов. Асимметричность и мозаичность 

геоморфологических особенностей дна налагается на симметрию кли-

матической и гидроклиматической зональностей, создавая причудли-

вую, но отчасти все-таки закономерную картину распределения условий 

обитания креветок.

Все это дополняется вариациями мощности и отражается на осо-

бенностях динамики терригенного седиментогенеза. Для креветок это 

имеет принципиально важное значение, поскольку креветки нижней 

части шельфа, кромки и материкового склона — преимущественно чле-

ны детритной пищевой цепи.

Результаты взаимодействия всей этой сложной сети экологических 

факторов проявляются в изменениях видового состава креветок, его 

качественных и других характеристик от региона к региону, от участка 

к участку внутри каждого региона, в зависимости от глубины обита-

ния и состава субстрата. Они не зависят от таксономического состава 

уловов и экологии отдельных видов. Мы назвали их интегральными 

характеристиками распространения креветок. К ним относятся частота 

встречаемости креветок в уловах; общее количество видов, встречен-

ных в данной глубинной зоне; среднее количество видов в улове; зоо-

географические особенности фауны креветок. Все это результируется 

в особенностях их батиметрического распределения.

Частота встречаемости креветок из любого таксона донно-придон-

ного комплекса зависит только от характера субстрата, а не от того, 

по какой причине данный субстрат возник: в результате геоморфоло-

гических особенностей конкретного участка, места его в какой-либо 

климатической зоне, или особенностей терригенного седиментогенеза. 

Поэтому в водах Западной Африки наблюдаются три формы изменчи-

вости частоты встречаемости: мозаичная и две клинальных. Векторы 

клинальных изменчивостей частоты встречаемости креветок в уловах 

фактически перпендикулярны друг другу. Один расположен по нормали 

к берегу, а второй подвержен широтной зональности.

Мозаичное чередование участков, «бедных» и «богатых» креветками, 

характерно для верхних отделов шельфа. Участки уменьшения частоты 

встречаемости, как правило, приходятся на места с жесткими грунтами. 

Например, в районе Марокко — это выходы скальных пород на среднем 

участке шельфа; в районе Мавритании — полосы каменистых и круп-

но-песчаных грунтов шельфа, тянущихся с небольшими перерывами 

вдоль всего побережья; в районе Либерии — полоса жестких грунтов, 

разделяющих мелководные и склоновые илистые поля; аналогичные 

полосы песчаных грунтов — у Анголы, Конго и Габона, а в водах шель-

фа Южной Африки общее снижение частоты встречаемости креветок 

обусловлено широчайшим распространением там именно песчаных 

грунтов, возникших в регионе с аридным типом терригенного седи-

ментогенеза.
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Благодаря тому, что участки жестких грунтов того или иного про-

исхождения характерны именно для шельфа, и появился первый тип 

клинальной изменчивости частоты встречаемости креветок. Суть его 

в том, что во всех районах западноафриканских вод наблюдается за-

кономерное возрастание частоты встречаемости креветок от шельфа 

до глубины 300 м, где она достигает 100 %.

Второй тип клинальной изменчивости частоты встречаемости кре-

веток — в ее закономерном широтном изменении с севера на юг — 

в северном, и с юга на север — в южном полушариях. Минимумы ча-

стоты встречаемости приходятся на два конкретных участка шельфа 

с очень обедненной фауной креветок или вообще лишенных ее. Они 

симметричны относительно экватора (от 34 до 22° с. ш. и от 22 до 34° 

ю. ш.) и располагаются, соответственно, на северной и южной грани-

цах между тропической и субтропическими зонами. Их положение со-

впадает с теми районами функционирования пассатов, где происходит 

усиление апвеллинга в летнее время. Подъемы холодных глубинных 

вод в этот период года сужают годовой диапазон колебания темпе-

ратур, нивелируя разницу между летними и зимними температурами 

воды у дна. В результате на мелководьях северной и южной границ 

тропической зоны западноафриканских вод возникли участки с усло-

виями, присущими не для субтропическо-тропического, а умеренного 

климата.

Креветки из сопредельных регионов, характерные для этой батиме-

трической зоны, — типичные представители тропической и субтропи-

ческой областей. Они приспособлены к жизни только при температу-

рах выше 14–15 °C. Следовательно, источник, откуда могли бы попасть 

в эти районы виды, аналогичные типичным представителям бореальной 

зоны, отсутствует. Для Южной Африки, например, ближайший район 

обитания таких видов — южная оконечность Южной Америки, отде-

ленная огромными пространствами океана. И именно на эти районы 

приходится аридный тип терригенного седиментогенеза, для которого 

характерен относительно слабый береговой сток, или же низкий уро-

вень содержания органики в выносимых реками осадках.

Вероятно, это явление типично именно для западного побережья 

континентов, с их пассатами и всеми вытекающими отсюда послед-

ствиями.

Эти особенности распространения креветок служат причиной зако-

номерных изменений общего числа видов в уловах и среднего числа ви-

дов на один лов по глубинам. Количество видов креветок на разных глу-

бинах может колебаться от 2 до 22 видов. Имеются два типа изменения 

количества видов креветок с глубиной. Первый наблюдается в районах 

с самой высокой частотой встречаемости креветок. Здесь количество 

видов с увеличением глубины возрастает очень сильно — в 2,5–3 раза.

В районах, где частота встречаемости креветок на шельфе относи-

тельно мала, диапазон изменений количества видов заметно сужается 

и для него характерны сильные колебания видов от горизонта к гори-

зонту, при общем меньшем количестве.

Среднее количество видов креветок в одном улове в разных районах 

и на разных глубинах варьирует от 1 до 10. Существует общая законо-

мерность: до глубин 800 м чем больше глубина, тем больше среднее 

количество креветок в улове. Максимум числа видов креветок в одном 

улове приходится на глубины 700–800 м, а глубже среднее количество 

видов в одном улове несколько уменьшается. Логично предположить, 

что на ложе океана креветочные таксоцены должны состоять из одного 

вида.

Для зоогеографического анализа фауны креветок донно-придонно-

го комплекса (одна из интегральных характеристик пространственной 

структуры фауны креветок) мы использовали два массива материалов, 

полученных разными методами. Первый — литературные данные о на-

ходках креветок в западноафриканских водах или сведения об их ареа-

лах. Примерно за 150 лет исследований креветок этого гигантского ре-

гиона было опубликовано более 200 работ, содержащих сведения о кре-

ветках (их краткий обзор см. главу 1 и табл. 3). Этот массив содержит 

данные по распространению 230 видов креветок 90 родов из 25 семейств 

донно-придонного комплекса. Второй массив — материалы траловых 

съемок.

Это позволило нам использовать три методических подхода. Пер-

вый — анализ типов ареалов, характерных для креветок западноафри-

канских вод. Второй — расчет положения границ ареалов видов по «сгу-

щению» их границ распространения, т. е. по установлению участков 

увеличения частоты встречаемости границ видовых ареалов. Третий — 

анализ распределения креветок в выявленных двумя предыдущими ме-

тодами пограничных районах по материалам траловых съемок от одной 

точки поимки к другой. Это позволило выявить особенности распро-

странения креветок вблизи границ между регионами с шагом в 30 миль 

и уточнить положение границы ареалов вблизи них, получив представ-

ление о форме самих границ регионов. Это макро-, мезо- и микромас-

штабный анализ распространения креветок.

Макромасштабный анализ подтвердил, что в западноафриканских 

водах имеются три пространственно разобщенные фаунистические 

комплекса креветок. В каждом из них более или менее преобладают 

интеррегиональные, амфиатлантические и широко распространенные 

виды. Комплексы различаются прежде всего составом эндемиков, ко-

торые маркируют принадлежность каждого из них к конкретной зооге-

ографической области: Средиземноморско-Лузитанской, Западноаф-

риканской тропической и Индо-Вестпацифической. Доля эндемиков 
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каждой области в западноафриканских водах относительно невелика, 

особенно по сравнению с количеством широко распространенных ви-

дов. Это следствие макроциркуляции вод, омывающих западные по-

бережья континентов. Ее можно назвать «запирающей». Действитель-

но, Канарское течение с севера и Бенгельское течение — с юга, словно 

запирают тропическую часть западноафриканских вод, облегчая внос 

в нее вселенцев и осложняя вынос автохтонов из тропических вод в суб-

тропики и далее.

Мезо- и микромасштабный анализы распространения креветок по-

зволили установить, что границы между зоогеографическими региона-

ми выглядят значительно сложнее, чем обычно представляют. И это, 

в частности, объясняет, почему у исследователей, работающих с разны-

ми группами гидробионтов, границы одних и тех же зоогеографических 

категорий не совпадают. Оказывается, в западноафриканских водах для 

литоральных и сублиторальных видов, обитающих на глубинах от 0 

до 20–30 м, эти границы расположены в районах 15°-16° с. ш. и 12°-

13° ю. ш. (зимнее положение гидроклиматической фронтальной зоны); 

на открытом шельфе они смещены к северу и югу соответственно до 21° 

с. ш. и 17° ю. ш. (летнее положение этой фронтальной зоны); для видов 

кромки шельфа и материкового склона северная граница приходится 

на 26° с. ш., а южная проходит на кромке шельфа примерно по 22° ю. ш., 

а на склоне — по 26° ю. ш. Следовательно, общим свойством тропи-

ческих зоогеографических регионов для донных организмов, обитаю-

щих у западных побережий континентов, оказывается их расширение 

по мере увеличения глубины. С удалением от берега они как бы вклини-

ваются под сопредельные умеренные зоогеографические области, а те 

налегают сверху на тропические и отступают с глубиной. Мы назвали 

это явление «экватофугальным глубинным сдвигом границ зоогеогра-

фических регионов» (термин происходит от слов экватор и латинского 

fugio — бежать, по аналогии с термином «центробежный»). Оно должно 

прослеживаться до средней части материкового склона, где различия 

в физико-географических характеристиках вод существенно сглажи-

ваются. Это подтверждается уменьшением с глубиной доли эндемиков 

и увеличением доли широко распространенных видов в таксоценах 

креветок этих глубин, своего рода «размыв» характерных черт данного 

биогеографического региона.

Кроме этого, микромасштабный уровень анализа фауны креветок 

в районах, где находятся границы крупных зоогеографических единиц, 

продемонстрировал, как там происходит смена видового состава. А она 

происходит достаточно резко. Эти пограничные участки представляют 

собой типичные зоны «обеднения-перехода». Их можно считать специ-

альным зоогеографическим выделом, который мы назвали: «погранич-

ной зоной зоогеографической области».

Распределение креветок в такой пограничной зоне имеет свои осо-

бенности. На шельфе это не только обедненный видовой состав, низ-

кая частота встречаемости креветок в уловах. Здесь в сохранившихся 

таксоценах доминируют виды, которым это не свойственно в смеж-

ных регионах (например, Plesionika heterocarpus у Западной Сахары и P. 

acanthonotus — в водах юго-западной Африки), и исчезают эндемики 

и той и другой области. В результате эти участки зоогеографически обе-

зличены. Они не только несут несомненные черты «зоны обеднения-пе-

рехода», но и отличаются от экотонов, образующихся в этих же районах, 

но на кромке шельфа. Для экотона — пространственно-ограниченного 

сообщества, переходного между двумя соседствующими и четко разли-

чающимися сообществами (Пианка, 1981), характерно наложение друг 

на друга двух граничащих между собой сообществ и, следовательно, 

взаимное обогащение фаун. В данном же случае таксоцены креветок 

оказываются как бы раздвинутыми вклинившейся между ними группи-

ровкой с только ей присущими чертами, в первую очередь, обедненно-

стью или даже полным исчезновением креветок на некоторых участках. 

Исходя из этого, такие участки мы назвали «антиэкотонами».

Оба антиэкотона существуют в аридной зоне с развитой пассатной 

деятельностью и аридным типом мобилизации и переноса терриген-

ного материала, с одной стороны, и высоким уровнем биологической 

продуктивности, служащей источником отложения осадков гумидно-

го типа, с другой. Донные и придонные креветки, как правило, члены 

детритной пищевой цепи. Однако для креветок шельфа, полностью 

обеспеченных автохтонным детритом, отсутствие выраженного терри-

генного осадкообразования второстепенно. От других районов огром-

ных пассатных областей с аридным климатом «бескреветочные» зоны 

отличаются годовой динамикой апвеллинга. Именно здесь он усилива-

ется не в зимнее, а в летнее время, из-за чего на шельфе в географиче-

ски субтропических районах возникают участки с такой температурой 

в придонных слоях, которая более характерна для бореальных или но-

тальных зон. Это ограничивает возможности для формирования фаун 

креветок, так как регионы, где обитают креветки, способные здесь жить 

по температурным условиям, отделены от них непреодолимыми для 

креветок расстояниями. Для южного субрегиона ситуация усугубляется 

существованием обширной зоны зараженных сероводородом грунтов, 

простирающихся до 27° ю. ш. Ее центр — на глубинах 70–160 м, где 

креветки исчезают.

Наличие такого мощного барьера объясняет высокую степень разли-

чия между фаунами Западноафриканской тропической области и Юж-

ноафриканской провинции Индо-Вестпацифики, которая значитель-

но превышает степень различия между тропической и Мавританской 

провинциями. Южная бескреветочная зона ограничена глубиной 500, 
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а северная — 300 м. В результате виды кромки шельфа, за счет которых 

формируется фауна креветок с интеррегиональными ареалами, не могут 

проникнуть в тропическую зону.

Ареал гидробионтов, и не только пелагических, но и донных, харак-

теризуется трехмерностью границ. Это проявилось уже в экватофугаль-

ном сдвиге границ между тремя зоогеографическими областями запад-

ноафриканских вод. Однако еще ярче это выражено в вариабельности 

границ вертикального распределения у некоторых (преимущественно 

интеррегиональных) видов. Фактором, определяющим верхние и ниж-

ние границы распределения креветок, оказались градиенты плотности 

воды в тех местах, где они входят в соприкосновение с дном. Это приве-

ло к возникновению хорошо выраженной вертикальной стратификации 

таксоценов креветок. В умеренных и более холодноводных областях 

отсутствует такая четкая стратификация отдельных групп видов по вер-

тикали. Многие виды, особенно холодноводные, могут распространять-

ся от литорали до материкового склона и даже до абиссали. Нижняя 

граница их сильно меняется, опускаясь в теплых водах и подымаясь 

в холодных (тропическая субмергенция — Экман, 1953).

В тропиках наблюдается другая картина: стабильность стратифи-

кации, не меняющаяся длительное время. Каждый таксоцен креветок 

в данном регионе обитает всегда в одной и той же структурной зоне вод 

или конкретных слоях внутри структурной зоны (границы между струк-

турными зонами и слоями внутри них — по: Степанов, 1974). Страти-

фикация водных масс по глубине настолько четко определяет распре-

деление таксоценов креветок, что даже те виды, которые могут обитать 

в бореальных водах, поднимаясь там почти до уреза воды и опускаясь 

до середины материкового склона, в тропиках ограничены, в основном, 

глубинами 100–380 м.

Благодаря перестройке вертикальной структуры вод в тропиках про-

изошел переход интеррегиональных видов из таксоцена материкового 

склона в таксоцен кромки шельфа. Следовательно, данное явление 

альтернативно тропической субмергенции Экмана (1953), суть кото-

рой в том, что гидробионты переходят к жизни на больших глубинах 

в других широтных зонах океана, в пределах тех водных масс, к которым 

они были привязаны в исходной зоне, не пересекая гидрологические 

фронты.

В западноафриканских водах налицо исчезновение видов креветок, 

или резкое уменьшение их частоты встречаемости в переходном участке 

между двумя зоогеографическими областями, примыкающим с севера 

к крайнему зимнему положению субтропического гидрологического 

фронта, и их появление вновь, но на других глубинах, в водах с другими 

характеристиками. В субтропиках и тропиках с их стабильной страти-

фикаций вод такое возможно лишь при ее нарушениях. Мы назвали 

это явление, альтернативное полярной и тропической субмергенции 

Экмана, «экваториальной эмергенцией». Оно должно наблюдаться в во-

дах, омывающих западные побережья континентов.

Для обитателей дна и придонных слоев воды размеры биотопа опре-

деляются не толщиной структурной зоны, в которой он обитает, а ее 

протяженностью вдоль дна. 

Если подходить с этой точки зрения, окажется, что протяженность 

кромки шельфа, захватывающей глубины всего от 150 до 350–400 м, 

и в тропиках целиком попадающей в пределы пограничного слоя меж-

ду поверхностной и промежуточной структурными зонами (Степанов, 

1974), в районах с «нормальным» переходом шельфа в материковый 

склон составляют 5–10 миль, а верхней части материкового склона 

(до глубины 1000–1100 м), лежащей в промежуточной структурной 

зоне, — 20–30 миль.

Еще одна закономерность вертикального распределения креветок — 

изменение доли эндемиков данной зоогеографической области и ши-

роко распространенных видов в таксоценах креветок разных глубин. 

Во всех регионах доля эндемиков — с теми или иными отклонениями — 

в таксоценах больших глубин уменьшается, а доля широко распростра-

ненных видов — возрастает.

Следовательно, вертикальная структура вод — важнейший экологи-

ческий фактор, определяющий особенности стратификации фаун, а диа-

пазон вертикального распространения вида, определяемый по крайним 

точкам его нахождения, может, особенно у широко распространенных 

видов, неверно характеризовать их. Поэтому при его батиметрической 

характеристике необходимо указывать, к какому региону относятся при-

водимые данные.

Наконец, от шельфа к материковому склону наблюдается уменьше-

ние связи креветочных таксоценов с субстратом. Это явление условно 

можно назвать «пелагизацией» таксоценов креветок из-за уменьшения 

в них доли донных (в широком смысле этого слова) и возрастания зна-

чения придонно-пелагических и пелагических видов.

Интегральные закономерности горизонтального распространения 

и вертикального распределения креветок не зависят от таксономиче-

ского статуса и экологической характеристики донно-придонных кре-

веток. Однако имеются и закономерные пространственные изменения 

экологической структуры таксоценов креветок. Последняя в нашем по-

нимании представляет собой соотношение жизненных форм в таксо-

цене креветок. Мы считаем, что «жизненная форма» — это надвидовая 

экологическая категория. Она может и должна служить инструментом 

для анализа экологической структуры экосистем или их элементов. 

Основным параметром, определяющим принадлежность данного вида 

креветки к конкретной жизненной форме, мы выбрали их отношение 
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к субстрату, разделив их на зарывающихся и живущих в укрытиях, эпи-

бентосных, придонных и батипелагических.

Во всех изученных нами регионах западноафриканских вод фауна 

креветок распадается на четыре таксоцена, каждый из которых обитает 

в своем диапазоне глубин: шельфовый, или сублиторальный; внешнего 

края, или кромки шельфа; верхней части материкового склона; нижней 

части материкового склона. Каждый из этих таксоценов характеризу-

ется своим соотношением жизненных форм.

Мы сравнили между собой экологическую структуру таксоценов 

креветок и закономерности их батиметрических изменений для Мав-

ританской провинции Средиземноморско-Лузитанской области (Ма-

рокко), трех районах Западноафриканской тропической зоогеографи-

ческой области (Мавритания, Центрально-Восточная и Юго-Восточная 

Атлантика) и Индо-Вестпацифической тропической зоогеографиче-

ской области (зоогеографическое районирование — по Briggs, 1974).

Двумя дополнительными регионами западноафриканских вод, эко-

логическая структура таксоценов которых тоже была рассмотрена, стали 

переходные зоны между Средиземноморско-Лузитанской и Западноаф-

риканской тропической зоогеографической областями, а также между 

последней и Южноафриканской провинцией Индо-Вестпацифической 

областей (соответственно Западная Сахара и провинция Намаква; с по-

следней — по литературным данным).

Были использованы два метода: 1) по соотношению в таксоценах 

количества видов каждой жизненной формы, и 2) по доле отдельных 

жизненных форм в минимальной удельной биомассе таксоцена и от-

дельных видов в этих таксоценах. Кроме вышеперечисленных, для 

сравнения мы привлекли литературные материалы по Каролинской 

умеренно-тепловодной провинции (Мексиканский залив), Южной 

Африки и по креветкам залива Тоза-Бэй (Япония: 33°20’ с. ш., 133°40’ 

в. д.). Материалов по минимальной удельной биомассе креветок в этих 

районах мы, конечно не имели.

Несмотря на широкий диапазон вертикального распределения не-

которых видов шельфа и его кромки, из-за чего общая закономерность 

изменения с глубиной экологической структуры таксоценов несколько 

смазана, в основных районах западноафриканских вод, а также в трех 

других районах Мирового океана, наблюдается вполне выраженная 

закономерность: с глубиной уменьшается доля зарывающихся и жи-

вущих в укрытиях и возрастает доля креветок, менее тесно связанных 

с субстратом.

В каждой из двух переходных зон, несмотря на обедненность их ви-

дового состава, наблюдается та же тенденция связи каждой жизненной 

формы креветок с определенной глубинной зоной и преобладание ее 

в определенном таксоцене.

Все регионы, видовой состав и экологическая структура таксоценов 

которых были описаны выше, относятся к пяти тропическим и субтро-

пическим зоогеографическим областям, очень сильно отличающимся 

друг от друга не только географически, но и геоморфологически, и ги-

дрологически. В трех из них эндемики составляют около 30 % видово-

го состава, а в Мексиканском заливе доля эндемиков составляет 61 %. 

Фауна креветок этих регионов очень сильно различается. Коэффициент 

сходства (по Жаккару) между разными регионами варьирует от 2,4 % 

(между фаунами креветок Мексиканского залива и Юго-Восточной 

Атлантики) примерно до 15 % (между Марокко и Центрально-Восточ-

ной Атлантикой). Следовательно, фауны креветок этих регионов до-

статочно долго развивались самостоятельно, и экологическая структура 

таксоценов креветок в них складывалась независимо от остальных, без 

заметного влияния общих видов. Несмотря на это, имеется ряд общих 

для всех регионов закономерностей в формировании экологической 

структуры таксоценов. Суть их в следующем.

Доля каждой жизненной формы в таксоценах всех регионов изме-

няется по общему закону. Зарывающиеся и живущие в укрытиях кре-

ветки достигают наибольшего значения на шельфе, где они преобла-

дают и по количеству видов. С глубиной доля этой жизненной формы 

неуклонно уменьшается, достигая минимума в нижней части склона. 

Эпибентосные креветки имеют наибольшее значение в переходной 

зоне от шельфа к склону (на кромке шельфа). Придонные виды ни-

когда не достигают столь высокого значения в таксоценах, как другие 

жизненные формы креветок, во всяком случае, по числу видов, однако 

и они имеют свой максимум — в верхней части склона. И наконец, 

в нижней части склона начинают играть ведущую роль батипелагиче-

ские креветки. От шельфа к материковому склону наблюдается ста-

бильное для всех регионов уменьшение связи креветочных таксоценов 

с субтратом.

Отсюда следует принципиально важный вывод: экологическая 

структура таксоценов креветок не зависит от происхождения фауны 

данного региона или даже данной глубинной зоны, а зависит только 

от глубины обитания таксоцена. В одноименных таксоценах разных 

регионов сменяется видовой состав креветок, но их экологическая 

структура остается принципиально неизменной.

Итак, на шельфе и в абиссали преобладают зарывающиеся и жи-

вущие в укрытиях виды, на кромке шельфа — эпибентосные донные, 

в нижней части склона и в переходной зоне от склона к ложу океана — 

батипелагические. Относительно немногочисленные по количеству ви-

дов придонные креветки наибольшего значения достигают в таксоценах 

верхней части склона, где примерно в равных долях представлены все 

жизненные формы креветок.
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Анализ всей имеющейся литературы по фауне креветок ложа океана 

позволил сделать вывод, что в абиссали доминируют зарывающиеся 

формы креветок. В итоге оказывается, что батипелагические креветки 

практически отсутствуют в таксоценах абиссали, так как совершают 

большие вертикальные миграции и если участвуют в жизни донных 

таксоценов, то спорадически. На материковом склоне, напротив, они 

встречаются в донно-придонных таксценах регулярно, так как их вер-

тикальные миграции «утыкаются» в дно, и они в это время включаются 

в трофические сети донного и придонного населения. Самые глубо-

ководные придонные креветки достигают абиссали только на неко-

торых этапах онтогенеза, а центры их обилия лежат за ее пределами. 

Эпибентосные донные креветки, как правило, не достигают нижней 

абиссальной подзоны или проводят в ней только часть времени. И на-

конец, среди зарывающихся креветок имеются виды, не только захо-

дящие в абиссаль на некоторых этапах онтогенеза, но и способные до-

стигать самых больших глубин, с которых креветки известны вообще. 

С глубиной постепенно выклиниваются все жизненные формы, кроме 

зарывающихся креветок, которые и достигают наибольших для креве-

ток глубин. Именно они имеют максимальное значение в таксоценах 

креветок абиссали, образуя там, вероятно, моновидовые таксоцены, 

в чем-то подобные тем, что существуют в зонах обеднения-перехода 

на шельфе Западной Африки.

Общая картина изменения экологической структуры таксоценов 

благодаря этому приобретает по-своему законченную симметрию 

(рис. 38). На шельфе и в абиссали преобладают зарывающиеся и жи-

вущие в укрытиях виды, на кромке шельфа — эпибентосные донные, 

в нижней части склона и в переходной зоне от склона к ложу океана — 

батипелагические. Относительно немногочисленные по количеству ви-

дов придонные креветки наибольшего значения достигают в таксоценах 

верхней части склона, становящейся своеобразной осью этой симме-

трии, где примерно в равных долях представлены все жизненные формы 

креветок. В результате этого таксоцен верхней части склона становится 

«многоэтажным».

Возможно, именно следствием возникновения сложной, многоэтаж-

ной структуры таксоцена креветок в данной глубинной зоне стало ана-

логичное изменение количества видов креветок в уловах, достигающее 

своего максимума как раз в верхней части материкового склона (см. 

рис. 28, А, Б), а также достижения максимума видового разнообразия 

креветок как раз на тех же глубинах, где существует многоэтажный так-

соцен креветок (см. рис. 79, А, Б). Это заставляет вспомнить концеп-

цию Пианка (1981) о максимальном использовании пространственной 

компоненты пищевого гиперобъема.

Все три типа симметрии: изменения с глубиной соотношения энде-

миков и широко распространенных видов, изменения среднего числа 

видов в одном улове и изменение экологической структуры таксоценов 

креветок, есть, вероятно, часть общей циркумзональной симметрии, 

ось которой — верхняя часть материкового склона.

Пространственное разобщение видов, как правило, следствие пи-

щевой конкуренции. Поэтому мы предположили, что возникновение 

многоэтажного таксоцена, характеризующегося высоким видовым 

разнообразием, есть признак существования синэкологических связей 

между членами таксоцена верхней части материкового склона. Если это 

так, то все четыре совпадающие друг с другом типа симметрии — прояв-

ление вертикальной трофической зональности и должны быть связаны 

со всеми факторами, обусловливающими ее существование.

К этому же выводу подводят общие закономерности изменения 

структуры таксоценов креветок по минимальной удельной биомассе. 

Они обнаруживают как общие сходства с таковыми по числу видов, так 

и существенные принципиальные различия.

Правило пелагизации таксоцена с глубиною сохраняется. Оно про-

является в смене одна за другой жизненных форм креветок, все менее 

связанных с субстратом. Но в каждом таксоцене обнаружилась своя ин-

фраструктура. Несмотря на совпадение глубин максимальной частоты 

встречаемости, у большинства видов данной глубинной зоны центры 

их обилия (максимума биомассы) приходятся на разные глубины. Воз-

можно, из-за расхождения видов в результате пищевой конкуренции 

(Никольский, 1947, 1949) или наличия взаимоотношения типа хищ-

ник-жертва.

Пример — таксоцен верхней части склона Юго-Восточной Атлан-

тики, где частота совместной встречаемости Nematocarcinus africanus, 

Aristeus varidens и Aristeopsis edwardsiana приближается к 100 %, но по 

биомассе на глубинах 400–600 м абсолютно преобладает Nematocarcinus 

africanus, а глубже его сменяет Aristeus varidens.

Параллельно с возрастанием среднего числа видов креветок в одном 

улове с увеличением глубины их поимки (см. рис 28, Б) на каждой стан-

дартной глубине по биомассе доминирует только один вид. Степень его 

доминирования проявляет тенденцию связи с плотностью поселений 

креветок на данной глубине.

Напрашивается аналогия с «правилом Несиса» (1965, стр. 476): «…

чем выше биомасса биоценоза, … тем большую роль играет в биоце-

нозе один (руководящий) вид». Следовательно, формирование эко-

логической структуры таксоценов креветок, выраженной в биомассе 

их отдельных членов, и донных биоценозов, обитающих за пределами 

фотической зоны, происходит по неким общим законам.
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Пелагизация таксоценов креветок тоже обнаруживает специфиче-

ские особенности, когда мы переходим от соотношения числа видов 

к соотношению их удельных биомасс. При сохранении общего правила 

(чем глубже, тем меньше доля зарывающихся и выше доля менее свя-

занных с грунтом креветок), существуют два способа его реализации.

Первый: доминирующие жизненные формы словно смещены в сто-

рону больших глубин. Это выражается в следующем. Зарывающиеся 

и живущие в укрытиях виды креветок доминируют не только на шель-

фе, но и на его кромке. Эпибентосные, соответственно, доминируют 

теперь в верхней части материкового склона, а придонные появляются 

ближе к нижним отделам этой глубинной зоны.

Это наблюдается в водах Марокко, Гвинеи-Бисау и в Юго-Восточ-

ной Атлантике.

Второй: доминирующие жизненные формы креветок смещены бли-

же к берегу по сравнению с тем, что наблюдается, когда мы рассматри-

ваем изменение частоты их встречаемости по глубинам. Зарывающиеся 

и живущие в укрытиях виды креветок прижаты к самому берегу. Весь 

остальной шельф и его кромка заняты эпибентосными видами, а в верх-

ней части склона полностью доминируют придонные виды креветок 

с заметной долей сопутствующих им батипелагических видов.

Это явление наблюдается в прибрежных водах Западной Сахары, 

у Сьерра-Леоне, Либерии и в северном районе переходной зоны между 

Западноафриканской тропической зоогеографической и южноафри-

канской провинцией Индо-Вестпацифической областей. Эти вариа-

ции одного явления явно не связаны с историей формирования фауны 

креветок каждого из перечисленных районов, так как наблюдаются 

в разных частях одного зоогеографического региона, и в его смежных 

районах могут соседствовать противоположные формы пелагизации 

таксоценов креветок (Гвинея-Бисау и Сьерра-Леоне с Либерией, на-

пример).

Во всех районах, где наблюдались нарушения «правильности» смены 

доминирующих жизненных форм от глубины к глубине, они оказыва-

ются связанными с особенностями субстрата. Следовательно, причины 

появления двух способов реализации экологической структуры таксо-

ценовы креветок, выраженных в распределении биомасс отдельных ви-

дов, кроются в особенностях формирования этих различий. И действи-

тельно, для Марокко, Гвинеи-Бисау и Юго-Восточной Атлантики ха-

рактерно преобладание илистых грунтоа терригенного происхождения. 

У Марокко — благодаря денудации северных склонов Высокого Атласа 

(Страхов, 1961), так как в гористых областях смыв поверхностных слоев 

почвы заметно сильнее, чем в равнинных. У Гвинеи-Бисау и в Юго-Вос-

точной Атлантики мощные слои терригенных грунтов формируются 

в результате стока рек Казаманс, Жебо и Заир.

Для прибрежных вод Западной Сахары, Сьерра-Леоне, Либерии 

и южной переходной зоны характерны очень малые или ограниченные 

пространственно терригенные осадки в связи с отсутствием или слабым 

речным стоком. А там, где он достаточно велик, он не содержит мел-

ких илистых фракций (река Оранжевая в Южной Африке практически 

не несет ила).

Значит, форма реализации общего правила пелагизации таксоценов 

креветок с увеличением глубины связаны с типом осадкообразования 

в данном районе. Отсюда следует, во-первых, что закономерности фор-

мирования и изменения экологической структуры таксоценов креве-

ток суть проявление более общих законов, определяющих особенности 

формирования вертикальной трофической зональности фауны, а меха-

низм реализации этих закономерностей должен быть непосредствен-

но связан с особенностями трофики креветок, относящихся к разным 

жизненным формам.

Поскольку жизненная форма — это надвидовая экологическая ка-

тегория, в данном конкретном случае характеризующаяся общностью 

отношения входящих в нее креветок к субстрату, должна существо-

вать и некая общность трофических характеристик как для жизнен-

ных форм в целом, так и для креветок, входящих в каждую жизненную 

форму.

Все методы исследования состава пищи гидробионтов (оставляя 

в стороне физиологию), независимо от таксономической принадлеж-

ности объектов изучения, преследуют цель качественной или коли-

чественной (или и той и другой одновременно) оценки состава пищи 

и форм его динамики (онтогенетической, темпоральной, топической, 

межполовой и т. д.). Им сопутствуют методики оценки избирательности 

питания, рациона и их изменчивости. Выявленная лабильность этих 

граней трофики говорит о наличии у гидробионтов комплекса реакций 

для оперативного решения возникающих перед ними трофических про-

блем. Это методы исследования тактики питания гидробионтов.

Способы добывания пищи, характерные или даже специфические 

для целых групп видов, объединяемых понятием «жизненная форма», 

то есть надвидовых экологических группировок консументов, можно 

назвать стратегиями питания. Под этим мы понимаем стереотип, опи-

рающийся на возможности локомоторного и трофического модулей 

организма. Он не зависит от таксономической принадлежности кон-

сумента и его жертв, но зависит от его онтогенетической стадии, отно-

шения к субстрату (у креветок) и строения, а отсюда и возможностей, 

локомоторного и трофических модулей, изменяющихся в онтогенезе.

Не имея возможности прямого наблюдения за поведением иссле-

дуемых нами креветок, получаемых из траловых уловов, о стратегии 

питания можно судить только по таким косвенным признакам, как 
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особенности строения челюстного аппарата или ловчих конечностей. 

Возможности этого подхода тоже ограничены.

Поэтому мы разработали метод реконструкции стратегии питания 

видов, недоступных для прямых наблюдений. Проблема таких рекон-

струкций никогда ранее не ставилась, и подхода к решению этой про-

блемы не существовало. Суть его в оценке доли, занимаемой каждым 

пищевым объектом в объеме пищевого комка в полном желудке. Приме-

нимы как визуальный, так и весовой методы. Долю в объеме или в массе 

каждого пищевого объекта выражают в процентах от объема или массы 

всего пищевого комка. Классовый промежуток равен 10 %. По результа-

там этого рассчитывается усредненный пищевой (реконструированный 

или виртуальный) комок. Он дает представление о среднем значении 

в питании объекта исследования тех компонентов пищевого комка, 

которые хотя бы раз встретились в полном желудке в количестве, рав-

ном или превышающем 10 % от объема или от массы пищевого комка. 

Эти доли объема или массы, занимаемые пищевым объектом в полном 

пищевом комке, мы называем «порцией» пищи.

Оказалось, что каждый вид имеет конкретный тип распределения 

в полных желудках частоты встречаемости разных по относительной 

величине «порций» пищи, независимо от ее происхождения или так-

сономической принадлежности жертв (но зависимо от стадии онтоге-

неза). Например, у креветки Farfantepenaeus notialis в полных желудках 

чаще всего встречаются порции пищи, занимающие 10–40 % от массы 

или объема пищевого комка, а у Pasiphaea semispinosa, наоборот, преоб-

ладают порции, занимающие 80–100 % его объема. В результате, если 

построить график, по оси абсцисс которого откладываются порции 

данного пищевого компонента, выраженные в процентах к объему или 

массе пищевого комка в полном желудке, а по оси ординат — частота 

встречаемости каждой порции этого компонента в процентах от общего 

числа всех порций данного компонента во всех полных желудках, мы 

обнаружим три типа распределения.

Первый, характерный для того же F. notialis и других пенеоидных 

креветок, относящихся к Penaeus sensu lato, а также, например, у Crangon 

crangon, креветки из совершенно другой таксономической группы (се-

мейство Crangonidae), представляет собой кривую, похожую на гипер-

болу или на так называемую «вогнутую кривую систематиков» Уиллиса 

(«квазигипербола»). Связь, аппроксимируемая такой кривой, говорит 

о стохастическом характере взаимодействий, в результате которых она 

возникает. Это хищники-собиратели.

Второй, характерный для P. semispinosa и, например, для кальмара 

Loligo peali, напротив, отдаленно напоминает логарифмическую кривую 

(«квазилогарифмическая кривая»). Значит, между P. semispinosa и каль-

маром и их жертвами существует закономерная связь «хищник-жертва». 

Это — нападающие хищники.

В полном соответствии с логикой «исключенного четвертого»» (или 

то или это, или и то и другое вместе; четвертого не дано), существует 

еще один, третий тип распределения частоты встречаемости разных 

порций пищи в полных желудках хищников. Он представляет собой 

сочетание предыдущих двух способов. Пример — креветка Acanthephyra 

purpurea. Апроксимирующая его кривая напоминает провисшую цепь, 

то есть так называемую цепную линию, или в данном случае «квази-

цепную линию». Причина ее появления в том, что чаще всего в пол-

ных желудках встречаются крайности: маленькие порции, занимающие 

до 20–30 % от объема виртуального пищевого комка, и самые большие 

(80–100 %), но состоящие из большого количества мелких особей одно-

го пищевого объекта. Лучше всего это выражено у рыб-планктофагов, 

например, у «калянусной» сельди или скумбрии, активно питающейся 

эуфаузиидами. У последней полные желудки набиты сотнями рачков 

одного вида, среди которых единично попадаются амфиподы-гипери-

иды. В результате образуются две альтернативные кривые: «квазигипер-

бола» для амфипод-гипериид и «квазилогарифмическая» — для эуфа-

узиид. При суммировании образуется упомянутая выше “квазицепная 

линия”. Это характеризует стратегию питания хищников, названных 

нами «пасущимися». Наиболее ярко эта закономерность выражена 

у хищников, чьи размеры в 50 и более раз превышают размеры основ-

ного объекта питания, то есть ближе к двум порядкам (а если вспомнить 

усатых китов — типичных пасущихся хищников, то и к трем). У креве-

ток различие между жертвой и хищником не превышает одного порядка 

(10–20 раз), в результате этого кривые выражены слабее. Поэтому среди 

креветок нет пасущихся хищников в чистом виде.

Наш метод реконструкции стратегии питания можно было бы счи-

тать идеальным experimentum crucis, если бы он не требовал для изучения 

не менее полутора-двух сотен полных желудков. К сожалению, это до-

ступно далеко не всегда, особенно если объект исследования — хищная 

креветка. Например, у Pasiphaea semispinosa (семейство Pasiphaeidae) мы 

исследовали 1477 желудков, из них 983 были с пищей, и лишь 166 — 

полными. У Glyphus marsupialis из этого же семейства исследовано более 

1000 желудков, но пища обнаружено лишь в 29 из них, и лишь 10 были 

полными. Однако имеются дополнительные критерии — следствия 

того или иного способа компоновки пищевого комка порциями пищи 

разных размеров. Это коэффициент Фроермана (К
Ф

) и индекс Таривер-

диевой (И
т
). К

Ф 
— среднее количество пищевых объектов в желудке, по-

казывает среднее количество порций пищи в желудке, характерное для 

данного вида. У креветок варьирует от 1 до 4. У хищников-собирателей 

К
Ф 

заведомо больше, чем у нападающих хищников. И
т 
— частота до-
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минирования: как часто в полных желудках какой-либо один пищевой 

объект составляет 60 % и более от объема или массы пищевого комка. 

Если И
т 
высокий, и количество доминант относительно большое, это — 

нападающий хищник, поскольку у него почти в каждом полном желудке 

содержится одна, редко две порции пищи. И наоборот.

Данные показатели входят в «диагноз» каждой стратегии питания. 

Благодаря этому по относительно небольшому количеству исследован-

ных желудков можно хотя бы гипотетически оценить стратегию пита-

ния вида на конкретном этапе онтогенеза. Исходя из вышесказанного, 

мы предлагаем классификацию исследованных нами креветок в зави-

симости от избираемой ими стратегии питания.

1. С о б и р а т е л и. Креветки, компонующие свой пищевой комок 

за счет ряда неживых пищевых объектов или детрита.

1.1. Собиратели-детритофаги. Пищевой комок формируется в ре-

зультате собирании детрита для усвоения его органики и бактерий-де-

структоров в нем. Пищевой комок в полном желудке — фактически 

единственная порция, образованная в процессе непрерывного потре-

бления детрита.

1.2. Собиратели-некрофаги. Питаются остатками погибших живот-

ных. В чистом виде нами эта стратегия питания не обнаружена. Не-

крофагия постоянный спутник детритофагии, да и других способов 

добывания пищи.

В рамках этих стратегий питания опять реализуется логика исклю-

ченного четвертого: детритофаги, некрофаги, или и то, и другое вместе. 

Четвертого не дано.

2. Х и щ н и к и. Креветки, потребляющие в пищу других животных 

в живом состоянии, независимо от их таксономической принадлеж-

ности или размеров.

2.1. Хищники-собиратели. Креветки наедаются досыта за счет не-

скольких различных пищевых объектов. Пищевой комок сформирован 

из нескольких порций, чаще всего принадлежащих разным пищевым 

объектам, каждый из которых составляет относительно небольшую 

часть по отношению к объему полного желудка. Реже желудок креветки 

целиком занят остатками какого-то одного пищевого объекта. Размеры 

жертв в пищевом комке варьируют в довольно широких пределах. К
ф
 

около 3 и более, И
т
 (и суммарная, и отдельных пищевых объектов) от-

носительно невелика. Кривая распределения частоты встречаемости 

порций пищи разной величины в полных желудках — квазигипербола 

или «вогнутая кривая систематиков».

2.2. Нападающие хищники. В каждый данный момент используют 

в пищу один объект в виде единственной порции, наедаясь сразу. Раз-

меры жертв, как правило, не намного меньше, чем хищника. К
Ф

 всегда 

меньше 2. И
Т
 очень высокий. Распределение частоты встречаемости 

порций пищи — квазилогарифмическая кривая.

2.3. Пасущиеся хищники. В желудках доминирует один пищевой 

объект, но в нескольких или даже очень многих экземплярах. Размеры 

отдельных жертв сравнимы между собой и значительно меньше раз-

меров хищника. Вместе с жертвой, доминирующей по объему и коли-

честву отдельных особей, встречается компонент-спутник с высокой 

частотой встречаемости, но в относительно малых количествах. К
Ф

 око-

ло 2. И
Т
 относительно высокий. Кривая распределения частоты встре-

чаемости порций пищи в полных желудках — «квазицепная линия».

Налицо опять логика исключенного четвертого: или нападающие 

или собиратели, или и то и другое вместе, то есть пасущиеся. Четвер-

того не дано.

3. Хищник-оппортунист. Состав пищи и способы ее добывания со-

вмещают детрито- и некрофагию с хищничеством. Охотятся и на дне, 

и в толще воды. Например, Plesionika carinata в толще воды использует 

стратегию нападающего хищника, а на дне — детрито- и некрофага. 

И снова логика исключенного четвертого, но на другом уровне: или 

собиратель или хищник, или и то и другое вместе. У хищников-оппор-

тунистов стратегия питания теряет характер трофического стереотипа, 

становясь трофодинамикой, то есть тактикой питания. Отсюда несколь-

ко парадоксальный вывод: типом стратегии питания хищников-оппор-

тунистов служит отсутствие такой стратегии.

Суммарная кривая распределения частот встречаемости порций 

пищи разной величины напоминает квазилогарифмическую кривую 

нападающих хищников с элементами квазицепной линии пасущихся 

хищников.

Общие закономерности изменения экологической структуры так-

соценов (понимая под этим соотношение жизненных форм креветок 

в таксоцене) в зависимости от глубинной зоны, в которой обитает дан-

ный таксоцен, выглядят следующим образом.

Как выше упоминалось, на шельфе и в абиссали в таксоцене пре-

обладают (по числу видов) зарывающиеся виды, на кромке шельфа — 

эпибентосные (в широком смысле слова, то есть донные и бенто-пе-

лагические виды), в самой верней части склона своего наибольшего 

значения достигают придонные виды, а в нижней части склона — ба-

типелагические креветки.

Границы между таксоценами смежных глубинных зон в тропиках 

и субтропиках определяются положением градиентов между верти-

кальными структурными зонами вод или слоями внутри них в каждом 

данном районе.

Таксоцен верхней части материкового среди прочих выделяется тем, 

что в нем примерно в равных соотношениях присутствуют все жизнен-
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ные формы креветок, то есть он становится как бы многоэтажным. Для 

него характерно и наибольшее видовое разнообразие.

Каждая из жизненные форм креветок имеет свою трофическую ха-

рактеристику, как по составу пищи, так и по стратегии питания.

Зарывающиеся креветки — малоспециализированные бентофаги, 

хищники-собиратели. Эпибентосные креветки (в широком смысле сло-

ва) в качестве обязательного компонента используют детрит и трупы 

животных, подразделяясь на облигатных детритофагов и на хищни-

ков-оппортунистов. Последние, будучи резко гетеротопными, кроме 

детрита и трупов, используют в пищу пелагических жертв (эуфаузиид, 

креветок, мизид, сифонофор и пр.). Придонные и батипелагические 

креветки — креветкоеды, рыбоеды –макропланктофаги и микронек-

тонные нападающие хищники.

Трофическая структура таксоценов, оцениваемая по числу видов 

с разной трофической характеристикой, тоже меняется с глубиной. 

На шельфе встречаются хищники-собиратели, на его кромке — детри-

тофаги и хищники-оппортунисты; в верхней части склона — все трофи-

ческие группировки представлены примерно в равных соотношениях. 

И наконец, основу таксоцена нижней части склона составляют макро-

планктофаги, нападающие хищники.

Поскольку в абиссали опять начинают доминировать зарывающиеся 

креветки, там должны преобладать ин- и эпибентофаги со значительной 

долей некрофагии, хищники-собиратели по стратегии питания. И дей-

ствительно, имеющаяся незначительная информация это подтверждает 

(Соколова, 1957; Wenner, 1978; Gore, 1985 1985а).

В районах с выраженным терригенным осадкообразованием 

на шельфе и на его кромке по биомассе абсолютно доминируют мало 

специализированные бентофаги, хищники-собиратели. «Многоэтаж-

ный» таксоцен верхней части материкового склона расслаивается на два 

горизонта. В первом, образующем примерно двухсотметровую кайму 

верхней части материкового склона, доминируют облигатные детрито-

фаги и присутствуют хищники-оппортунисты, тоже питающиеся здесь 

детритом. Они дают здесь пик биомассы. Кроме них, здесь же ими ак-

тивно питаются придонные креветкоеды, нападающие хищники.

На втором горизонте, на глубинах более 600–700 м, детритофаги 

почти исчезают, и основу биомассы составляют придонные креветкое-

ды. Но биомасса резко уменьшается.

В тех районах, где уровень терригенного осадкообразования от-

сутствует или падает до минимума, хищники-собиратели оттеснены 

к самому берегу. В нижней части шельфа и на его кромке по биомассе 

доминируют хищники-оппортунисты. На материковом склоне на пер-

вое место выходят макропланктофаги, нападающие хищники. Спе-

цифического «всплеска» биомассы креветок в верхней, примыкающей 

к кромке шельфа, части материкового склона, вообще не возникает. Это 

позволяет сделать следующие выводы, дополняющие представления 

об общих закономерностях батиметрического распределения креветок.

1. Основным экологическим фактором, определяющим доминиро-

вание по биомассе той или иной трофической группировки креветок, 

то есть сам облик таксоцена, служит уровень терригенного седимен-

тогенеза.

2. Градиенты, отделяющие друг от друга структурные зоны вод или 

слои внутри них, а вместе с ними и таксоцены креветок этих зон или 

слоев со своим видовым составом и экологической структурой, уста-

навливаемые по соотношению между собой числа видов каждой жиз-

ненной формы в таксоцене, теряют свое значение при формировании 

трофической структуры таксоценов по соотношению удельных био-

масс их жизненных форм. Таксоцены одних глубинных зон сливаются 

с другими или, наоборот, как бы расслаиваются. Это, с одной сторо-

ны, подчеркивает надвидовой характер жизненных форм, а с другой — 

приводит к выводу, что должны существовать иные граничные условия 

(«трофоградиенты»), отделяющие таксоцены с разной трофической 

структурой друг от друга и служащие экологическими факторами.

Когда мы имеем дело только со списками видов каждого таксоцена, 

от района к району меняется видовой состав, но не меняется эколо-

гическая структура таксоцена; когда мы переходим на соотношение 

биомасс, у нас (при изменении уровня терригенного осадкообразова-

ния) может не измениться видовой состав (во всяком случае, на уровне 

доминирующих и константных видов), но изменяется экологическая 

структура таксоцена.

Следовательно, экологическая структура таксоцена, определяемая 

по соотношению числа видов, входящих в разные жизненные формы, 

виртуальна и примерно одинакова в одних и тех же глубинных зонах. 

Она служит основой для реализации той экологической структуры, что 

определяется доминированием по биомассе одного из видов данной 

жизненной формы. Своеобразная «игра» двух главных групп экологиче-

ских факторов: условий и ресурсов (по: Бигон с соавт., 1989) в зоне тро-

фоградиента. И поскольку креветки, так или иначе связанные с дном, 

члены детритной пищевой цепи, это зависит от степени развития терри-

генного осадкообразования, реализуется через смену трофических груп-

пировок и явно зависит от обеспеченности их пищей. При увеличении 

доступности пищи реализуется преобладание неспециализированных 

и специализированных бентофагов, хищников-собирателей и детри-

тофагов. При уменьшении — ведущую роль приобретают хищники-

оппортунисты и нападающие хищники.

Среди прочих таксоценов креветок западноафриканских вод вы-

деляются таксоцены кромки шельфа и примыкающей к ней части ма-
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терикового склона на глубинах 300–800 м в зонах с хорошо развитым 

терригенным седиментогенезом. Они существуют в водах Марокко, 

Гвинеи-Бисау — Либерии и Юго-Восточной Атлантики.

Они состоят из 10–12 видов. По крайней мере, 10 из них отличаются 

высокой совместной частотой встречаемости. Изучение состава пищи 

и ее изменчивости у трех наиболее массовых видов этого таксоцена 

Юго-Восточной Атлантики (Nematocarcinus africanus, Aristeus varidens, 

Aristeopsis edwardsiana) показало, что эпибентосный N. africanus, состав-

ляющий в среднем 80 % биомассы всех креветок таксоцена, детрито-

фаг и некрофаг, а два других вида — крупные придонные нападающие 

хищники, креветкоеды, в основном питающиеся именно N. africanus. 

Эти пищевые связи охватывают только глубины 300–800 м. N. africanus 

глубже не встречается, а хищные креветки на глубинах 800 и более ме-

тров переходят на питание пелагическими животными. Значит, этот 

таксоцен — не случайное собрание видов, относящихся к данному так-

сону, обитающих в данной глубинной зоне, а сообщество, то есть груп-

па видов из одного биотопа, связанных трофически. Это сообщество 

замкнуто на детритную пищевую цепь через детритофага N. africanus. 

Такие таксоцены креветок закономерно обнаруживаются там, где раз-

вито терригенное осадкообразование, в определенной глубинной зоне, 

узкой 200–300-метровой каймой тянущейся вдоль верхнего края мате-

рикового склона. Сообщества такого типа называются консорциями.

Наиболее массовые виды рыб, обитающие в этой же глубинной зоне 

(в Юго-Восточной Атлантике — Merluccius polli Cadenat, 1950), с таксо-

ценом креветок практически не связаны и, следовательно, эти консор-

ции относительно замкнуты.

Данная консорция представляет собой сообщество с достаточно 

простой структурой: относительно малое число входящих в него ви-

дов, резкое преобладание одного из них по биомассе. В соответствии 

с правилом К. Н. Несиса (1965, с. 476) («чем выше биомасса биоценоза, 

тем проще и однообразнее его структура и тем большую роль играет 

в биоценозе один вид»), можно сделать вывод: чем ближе к консорции 

структура сообщества, тем относительно мощнее должен быть источник 

энергии, за счет которого оно существует. Не случайно, что консорция 

креветок верхней части материкового склона, замкнутая на детритную 

пищевую цепь через вид-эдификатор, детритофаг, возникает только 

в районах с хорошо развитым терригенным осадкообразованием.

Глубины обитания этих консорций оказываются своеобразной по-

граничной зоной, в которой резко падает доля органического веще-

ства в толще воды, достигает минимума содержание органического 

азота в донных осадках, а отношение углерода к азоту максимально, 

что говорит об уменьшении доли белковоподобных веществ по срав-

нению с неусвояемыми углеводородами. Здесь же достигает минимума 

и общий поток фекалий. Следовательно, здесь действительно возни-

кает своеобразный градиент, достаточно стабильный для того, чтобы 

служить экологическим фактором (Мончадский, 1962). Именно его, 

по аналогии с другими факторами среды, образующими более или ме-

нее развитые градиенты, мы назвали «трофоградиентом» или «трофо-

клином». Там, где наблюдаются интенсивные подъемы глубинных вод, 

органическое вещество, поступающее из фотической зоны, проникает 

на большие глубины благодаря бурной вспышке жизни в ней (более чем 

до глубин 1000 м). Однако даже этого, вероятно, недостаточно, так как 

в зонах апвеллинга (например, Западная Сахара или Намибия) не об-

разуются консорции, видами-эдификаторами которых служат кревет-

ки-детритофаги, несмотря на высокую продуктивность фотической 

зоны. На материковом склоне, напротив, донные отложения на 60 % 

представлены илами. Наиболее высокие содержания органического 

углерода в илах найдены на глубинах 500–1000 м. Органический углерод 

попадает сюда как составная часть речной взвеси, более 90 % которой 

осаждается вблизи берегов, а относительное содержание детрита в ре-

ках заметно выше содержания живой биомассы. Пищевая ценность 

детрита, средняя между ценностью животной и растительной пищи, 

дополняется бактериями, образующими комплексы с его частицами. 

Особенно обильны они на поверхности морского дна; степень их оби-

лия тоже связана с речным стоком.

Существование консорции определяется наличием вида-эдифика-

тора и вполне логично, что на глубинах, лежащих ниже границы бати-

метрического распределения N. africanus, консорция исчезает. Един-

ственная причина этого — уменьшение доли доступной для усвоения 

креветкой органики в детрите. Абсолютная масса органического угле-

рода от глубины 500 к 1000 м падает вдвое. Вследствие этого бывшие 

консорты переходят на питание пелагическими животными, соверша-

ющими большие вертикальные миграции, т. е. переходят из детритной 

в пастбищную пищевую цепь. Значит, эти виды в течение жизни дваж-

ды перемещаются в разные трофические цепи. Креветки семейства 

Aristeidae, к которым относятся виды-консорты, имеют пелагическую 

личинку, с дном никак не связанную и являющуюся членом пастбищ-

ной пищевой цепи. Молодь и взрослые обитают у дна и на глубинах 

400–700 м питаются в первую очередь N. africanus, т. е. оказываются 

членами детритной пищевой цепи. Наиболее крупные особи, уходящие 

в пелагиаль над большими глубинами, опять замыкаются на пастбищ-

ную пищевую цепь через батипелагические интерзональные виды.

Следовательно, существование «многоэтажного» таксоцена креветок 

в районах с развитым терригенным осадкообразованием действительно 

обусловлено не только топически, но трофически.
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Вероятно, не случайно существование здесь стыка двух главных 

пищевых цепей Мирового океана. Оно объясняется тем, что именно 

эта глубинная зона служит «осью симметрии» в изменении структуры 

таксоценов креветок. Не случайно, что именно «многоэтажный таксо-

цен», по сути своей представляющий собой типичный экотон, оказал-

ся консорцией. Не случайно и совпадение нижней границы обитания 

консорции (около 700 м) с фаунистической границей между мезо- и ба-

типелагиалью, поскольку и в том, и в другом случаях основным эколо-

гическим фактором, лимитирующим распространение многих видов 

животных, должен служить трофоклин.

Возникновение креветко-креветочных сообществ в тех местах, где 

существует развитый терригенный седиментогенез, по контрасту, объ-

ясняет существование среди креветок хищников-оппортунистов и их 

функцию в таксоценах. Их молодь значительно сильнее связана с пе-

лагиалью, питаясь массовыми макропланктонными и микронектон-

ными ракообразными, а позднее, в связи с переходом к жизни на дне, 

взрослые креветки переходят, в основном, к детрито- и некрофагии. 

Здесь они становятся членами «многоэтажного таксоцена», так как 

их распространение на дне приходится на глубины 300–800 м, то есть 

на кромку шельфа и верхнюю часть материкового склона вблизи грани-

цы между мезо- и батипелагиалью там, где она упирается в дно. Это по-

лоса дна между двумя трофоклинами, ограничивающими сверху и снизу 

консорции креветок. Благодаря этому возникает аналогия с явлением, 

описанным выше.

Однако то, что реализуется в консорции, состоящей из нескольких 

видов креветок, в данном случае осуществляет один вид — P. carinata 

и другие хищники-оппортунисты, но — в течение онтогенеза. В районах 

с высоким уровнем терригенного седиментогенеза они, видимо, не мо-

гут конкурировать с видами рода Nematocarcinus (в западноафриканских 

водах — с N. africanus), но занимают их место там, где они отсутствуют, 

что наблюдается в водах Марокко, а также в районах с аридным типом 

седиментогенеза. Это демонстрируют P. heterocarpus в водах Западной 

Сахары и Мавритании, и P. acanthonotus — в водах Намибии.

Отсюда следует, что там, где терригенный седиментогенез ослаблен, 

креветки хищники-оппортунисты напрямую выступают в роли связу-

ющего звена между детритной и пастбищной трофическими сетями.

Для выявления того, существует ли морфоанатомический базис тро-

фической структуры таксоценов креветок, мы исследовали особенно-

сти строения мандибул у 182 видов из 29 семейств креветок. У многих 

семейств строение мандибулы настолько характерно, что позволяет, 

наоборот, по нему идентифицировать принадлежность к конкретному 

семейству. Особенно это полезно при изучении, например, остатков 

съеденной хищником креветки по мандибуле, найденной в желудке. 

Поэтому оно может отчасти служить таксономическим признаком 

уровня семейства. И напротив, имеются семейства с ярко выражен-

ным полиморфизмом мандибул. В целом у креветок существуют два 

направления «эволюции» мандибул от исходного типа. Каждое из них 

сводится к редукции одного из придатков: или режущего, или жева-

тельного. В этом отражены основные тенденции адаптациогенеза ман-

дибул у креветок: редукция жевательного — у облигатно пелагических 

креветок, и режущего — у наиболее специализированных к бентосно-

му и зарывающемуся образу жизни. Тенденция к редукции режущего 

отростка, прослеживаемая от наименее к наиболее продвинутым так-

сонам, повторяется как бы в миниатюре в каждом из больших над-

семейств. Можно отметить нечто подобное и в остальных семействах 

креветок, положение которых в таксономической структуре инфрао-

тряда спорно: относительно примитивные мандибулы Nematocarcinidae 

и Rhynchocinetidae, заметно редуцированный жевательный отросток 

у Bresiliidae и Disciadidae, рудимент режущего отростка у Psalidopodidae, 

а у Eugonatonotidae — его полное отсутствие.

Следовательно, у креветок в процессе их эволюции обе возможности 

изменения мандибул реализовывались неоднократно, и представители 

этой группы не раз сталкивались с необходимостью адаптации к од-

ним и тем же условиям. Не случайно, что и у пенеидных, и у каридных 

креветок редукция жевательного отростка происходит при переходе 

от донного к пелагическому образу жизни (донные, живущие в укры-

тиях Procarididae, и донные Stylodactylidae,  пелагические Oplophoridae, 

Acanthephyridae и Pasiphaeidae), а режущего — при переходе от эпибен-

тосного образа жизни к зарывающемуся (Сгаngonidae, Processidae) или 

к другому экологически равноценному образу жизни. Кроме этого, ре-

дукция как режущего, так и жевательного отростков мандибулы словно 

маркирует эволюцию креветок от собирательства (с не редуцирован-

ными режущим и жевательным отростками) к специализированному 

хищничеству: в пелагиали (редуцирован жевательный отросток) или 

на дне (редуцирован режущий отросток).

Промежуточные морфотипы мандибул, несущие следы редукции 

режущего отростка, имеются у креветок с разными способами добы-

вания пищи, относящихся к разным жизненным формам и к разным 

таксоценам. Некоторая мультифункциональность мандибул и сохране-

ние своеобразного промежуточного положения среди других креветок 

есть следствие того, что все они резко гетеротопные животные, которые 

способны на дне питаться, в основном, детритом, и отрываться от него 

достаточно далеко, превращаясь в планкто- и макропланктофагов. При 

сохранении способа обработки пищи перед ее поступлением в желудок 

(о чем свидетельствует строение мандибул), эти креветки меняют место 
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и способы ее добывания при переходе с шельфа на материковый склон 

и в пелагиаль.

В результате трофоадаптациогенез креветок сводится к переходу 

от добывания пищи способами, близкими к фильтрации (безвыбороч-

ный захват пищи) и детритофагии, к хищничеству на дне или в пела-

гиали, что сопровождается редукцией режущего или жевательного от-

ростков мандибул. Это происходило в истории креветок неоднократно 

и привело к многочисленным параллелизмам в строении мандибул 

у креветок разных таксономических групп, к постоянному появлению 

одних и тех же адаптаций. Изменения мандибул, как в зеркале, отража-

ют особенности эволюции креветок, представляющей собою типичный 

телогенез. Кроме этого, из вышесказанного вырисовывается, что в этом 

процессе принципиально важную роль играет кромка шельфа и самая 

верхняя часть материкового склона до глубин 800 м.

На страницах этой книге неоднократно по разным поводам упоми-

нается верхняя часть материкового склона на глубинах 600–800 и до 

1000 м. Именно в этом диапазоне глубин наблюдается наивысшая ча-

стота встречаемости креветок в уловах, так же как наибольшее количе-

ство видов креветок, среднее количество видов в одном улове. Это чисто 

фаунистические характеристики. В дополнение к ним мы использовали 

показатель видового разнообразия по Глисону. Эта интегральная харак-

теристика представляет собой не только функцию от количества видов 

в данной пробе, но и их численности или биомассы, так как удельная 

численность креветок (или их удельная биомасса) пропорциональна 

плотности поселений в данной точке. Следовательно, коэффициент 

Глисона отражает определенным образом структуру таксоценов. Чем 

он выше, тем сложнее структура поселений креветок.

У креветок западноафриканского шельфа относительно простая 

и практически совпадающая во всех исследованных регионах структура 

таксоценов креветок. С увеличением глубины закономерно возрастает 

сложность структуры поселений креветок. Пик видового разнообразия 

креветок, как и следовало ожидать, приходится на глубины примерно 

800 м.

Именно на этих глубинах все жизненные формы креветок пред-

ставлены примерно в равных долях, образуя «многоэтажный» таксоцен 

креветок. Причина его появления — существование здесь в районах 

с хорошо выраженным терригенным осадкообразованием гумидно-

го типа креветко-креветочной консорции, завязанной на детритную 

пищевую цепь. Видами-эдификаторами этих консорций служат кре-

ветки, по типу питания облигатные или факультативные детритофаги, 

а видами-консортами — крупные придонные креветки, нападающие 

хищники, креветкоеды.

Эти консорции ограничены двумя трофоклинами. Сверху возник-

новение трофоклина определяется глубиной, на которой перестает 

ощущаться воздействие на донную фауну пастбищной трофической 

цепи, то есть глубинами примерно 300 м. Нижний трофоклин возни-

кает на глубинах примерно 800 м, где доля азота в детрите падает очень 

низко, а доля непредельных углеродов в нем, наоборот, возрастает на-

столько, что детрит становится недоступен для бактерий.

Этот всплеск видового разнообразия характерен не только для креве-

ток, но и для гастропод, и для организмов эпифауны, обнаруживаемых 

на подводных фотографиях. Наконец, результаты многолетних исследо-

ваний в рамках программы MUSORSTOM-TDSB (Национального музея 

естественной истории Франции, Института по делам науки и культуры 

бывших колоний и заморских территорий Франции, и журнала «Тро-

пический глубоководный бентос»), показали, что глубоководная фауна 

тропиков очень разнообразна именно в верхней части батиальной зоны.

По Одуму (1975), разнообразие невелико в физически контролиру-

емых экосистемах, увеличиваясь в экосистемах, контролируемых био-

логическими факторами. Можно предположить, что не только таксоцен 

креветок, но и вся донная фауна верхней части материкового склона 

на глубинах до 800 м не просто совокупность видов, объединенных 

лишь топически. Сложность ее структуры, возможно, говорит о био-

тических связях не только между креветками, в противоположность 

таксоценам шельфа и его кромки, структура которых регулируется пре-

жде всего абиотическими факторами.

На основании этого мы предлагаем гипотезу о том, что верхняя часть 

материкового склона на глубинах 800–1000 м представляет собой подо-

бие «динамического триггера», то есть некое подобие переключателя, 

способного неопределенно долгое время находиться в одном из двух 

устойчивых состояний. При изменения «напряжения» он срабатыва-

ет. «Величиной напряжения», заставляющей срабатывать наш «триг-

гер», служит некий уровень терригенного седиментогенеза (то есть ис-

точника ресурсов — «напряжения»), «импульсы» которого меняются 

в пространстве и времени. А это определяет судьбу тех форм из фауны 

креветок (и, как нам кажется, не только креветок) шельфа, которые 

вытесняются волнами постоянно идущего там кладогенеза с шельфа 

на его кромку и верхнюю часть склона: куда им держать путь: вдоль дна 

в абиссаль или в толщу воды?

Существенная часть наших наблюдений, результаты которых при-

ведены на страницах книги, относятся к особенностям экологии кре-

веток вод, омывающих западное побережье континента с его «запира-

ющей» системой океанической циркуляции, чередованием гумидных 

и аридных климатических зон и, следовательно, соответствующими 

вариациями мощности и состава терригенного седиментогенеза, от-
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носительно слабой изрезанностью береговой линии. Наряду с этими 

региональными особенностями обнаружились закономерности, кото-

рые должны быть общими для креветок вообще. И некоторые из них 

дали нам повод, в заключение книги, попытаться реконструировать 

особенности эволюции креветок, отталкиваясь не от их морфо-анато-

мических параметров, а от тех следов, что остаются в закономерностях 

горизонтального и вертикального распространения, а также и экологии. 

Их можно назвать «эволюционными траекториями», которые словно 

«просвечивают» сквозь эти закономерности.

Мы исходим из допущения, что биогеографическая схема на ви-

довом уровне отражает современные условия существования живого 

покрова. Например, границы между зоогеографическими областями 

маркируют современное положение гидроклиматических фронтов. 

Экологическая структура экосистем (понимая под этим соотношение 

жизненных форм в них) более инертна, так как устанавливается неза-

висимо от географической структуры фауны. В Атлантическом океане, 

например, границы зоогеографических регионов неоднократно пере-

мещались с севера на юг и обратно в течение последних десятков тысяч 

лет в связи с миграцией фронтальных зон в результате смены климата, 

а закономерности седиментогенеза не менялись с мелового периода.

Уже в пределах одного рода (особенно в крупных родах) в различных 

таксономических группах креветок виды обычно несколько отличаются 

по своей экологии, вплоть до того, что внутри рода обнаруживается 

спектр разных жизненных форм. Это относится к диапазону глубин 

обитания (как правило, у видов данного таксона, обитающих в одном 

зоогеографическом регионе); отношению к субстрату; размерам тела; 

реже — типу питания. Для каждого политипического рода этот спектр 

более или менее широк. Его можно назвать экологической характе-

ристикой рода. Еще более широк размах спектра жизненных форм 

семейства, так как он складывается из экологических характеристик 

каждого из входящих в него родов. Отсюда следует, что экологическая 

характеристика рода содержит информацию о современном направле-

нии эволюции его членов, а спектр жизненных форм семейства и выше 

отражает его филогенетическую историю («траекторию»).

Можно заключить, что эволюция креветок не затронулала суще-

ственных сторон их организации. Она вращалась в кругу примерно од-

них и тех же адаптаций, порождая большое количество параллелизмов 

в пределах относительно небольшой группы членистоногих. Следо-

вательно, это телогенез. Вся приведенная выше совокупность фактов 

позволяет его охарактеризовать следующим образом.

Древняя фауна креветок возникла на мелководье. Это подтверж-

дается, в частности, находками представителей самых примитивных 

каридных креветок из семейства Procarididae в рефугиумах именно 

мелководий. Позднее в результате радиации на родовом уровне кре-

ветки освоили материковый склон и пелагиаль. Мелководные виды 

затем были вытеснены новой фауной креветок, заселяющей шельф. 

Предыдущая фауна креветок сместилась к материковому склону, как бы 

окаймляя его и подпадая под воздействие «динамического триггера» 

верхней части материкового склона. Поэтому часть видов из разных 

таксонов уходила еще глубже, другая — переходила к жизни в пелагиа-

ли. Это было связано с ограниченностью пищевых ресурсов на склоне 

в местах с низким уровнем терригенного седиментогенеза, и в абисса-

ли. Для многих из них это был и переход из детритной в пастбищную 

пищевую цепь. Процесс повторялся неоднократно, и каждый раз пред-

ставители самой древней и следующей за ней фаун оказывались на еще 

больших глубинах.

Заселение склона и абиссали некоторыми из высокоспециализи-

рованных семейств или их отдельными видами, остающимися тесно 

связанными с дном до наибольших глубин, известных для креветок, 

тоже объясняется их типом питания, преадаптированным к условиям 

больших глубин. В олиготрофных районах абиссали креветки не встре-

чаются.

Это позволяет сделать вывод, что для креветок характерен телогенез 

«пульсирующего» типа. Поэтому современная фауна креветок состоит 

из «молодых» групп с интенсивным кладогенезом; групп, персисти-

рующих с верхней юры и мелового периода, и осколков предыдущих 

фаун, сохранившихся на больших глубинах и в рефугиумах мелководья. 

Данное обстоятельство должны учитывать те исследователи, которые 

используют для изучения филогенетических связей внутри двух подо-

трядов и между ними морфологические и молекулярные методы.
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