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Palaemon adspersus—обитатель верхней части шельфа (0–30м) умеренной и субтропической кли-
матических зон Восточной Атлантики, достигающий в своём распространении на севере 60° с. ш.
(воды Норвегии), а на юге — атлантических вод Марокко. Питание этого вида изучали в разное
время в различных частях его ареала, но из черноморской части ареала оно описано впервые
в этой работе. Исследовано содержимое 218желудков взрослых креветок (74 из них имели пищу
в желудке, и у 30 особей желудки были полными), собранных в сентябре 2016 г. из промысловых
вентерей в районе Лебяжьих островов Каркинитского залива на глубине, не превышающей 1,5 м.
Малое количество желудков с пищей объясняется длительным пребыванием креветок в вентерях
до момента их фиксации. Креветки имели длину тела (от заднего края орбит до конца тельсона)
31,5–58,1 мм (самцы — 33,9–44,1 мм с модой 37мм). Соотношение полов составляло примерно
1 : 8 (11,7% самцов и 82,3% самок). Самки были представлены двумя группами особей. Самки
с гонадами во II стадии зрелости имели модальные размеры 37мм. Самки с гонадами в III стадии
зрелости имели модальные размеры 47мм. Следовательно, в сентябре часть самок спарились, пе-
релиняли, у них в гонадах начался вителлогенез. P. adspersus— бентофаг-эврифаг. Его пищевой
спектр охватывает широкий круг объектов питания— от детрита и растительных остатков до брю-
хоногих моллюсков, высших раков, в том числе креветок, и рыбы. P. adspersus в первую очередь
собиратель — детритофаг и некрофаг, 70% объёма виртуального пищевого комка которого зани-
мают детрит и трупы высших ракообразных. Между тем по отношению к полихетам он ведёт себя
как нападающий хищник, а к брюхоногим моллюскам— как пасущийся. Сравнение состава пищи
P. adspersus в Каркинитском заливе (2016) с таковым креветки в Балтийском море (1977), в ат-
лантических (1987) и средиземноморских (1993–1994) водах побережья Испании обнаруживает
его пространственно-временную квазистабильность. На основе совокупности имеющихся данных
о составе пищи P. adspersus его следует отнести к хищникам-оппортунистам сублиторали.
Ключевые слова: креветка, Palaemon adspersus, состав пищи, Каркинитский залив Чёрного моря,
хищник-оппортунист

Palaemon adspersus — обычный обитатель верхней части шельфа (глубины 0–30м) умеренной
и субтропической климатических зон Восточной Атлантики, достигающий в своём распростране-
нии на севере 60° с. ш. (воды Норвегии), а на юге — атлантических вод Марокко. Он встречается
в Ирландском и Северном морях, в западной и южной частях Балтийского моря. Обитает во всех
морях средиземноморского бассейна, в том числе в Чёрном и Азовском. В 1930 г. завезён и при-
жился в Каспийском море. В 1954–1956 гг., в процессе акклиматизации кефали в Аральском море,
из Каспия P. adspersus случайно попал и в Арал, где его численность была высокой. В настоящее
время в Аральском море он не встречается [3, 10, 14, 25, 27, 28, 31, 32, 33].
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В Чёрном море это практически единственный промысловый вид креветок. Во всяком случае,
среди промысловых креветок, регистрируемых в сводках Food and Agriculture Organization (FAO,
Продовольственная и сельскохозяйственная организация ООН), другие черноморские виды отсут-
ствуют. Кустарный лов P. adspersus вёлся всегда. С 2012 г. он интенсифицировался, и в 2014 г. вылов
Украины достиг 124 тонн [3, 21]. В 2015 г. промысловый запас этой креветки в Каркинитском заливе
составлял 100 тонн [12].

К изучению состава пищи P. adspersus в разных частях его ареала учёные обращались неодно-
кратно. Обзор результатов этих исследований приведён в обсуждении. Практическая неизучен-
ность состава пищи данной креветки в Чёрном море обусловила интерес к этой проблеме и цели
нашей работы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал был собран сотрудниками Института морских биологических исследований имени

А.О. Ковалевского РАН (ФГБУН ИМБИ, г. Севастополь) и любезно предоставлен Ю.М. Корний-
чук. В сентябре 2016 г. 218 креветок были собраны из промысловых вентерей в районе Лебяжьих
островов Каркинитского залива на глубине, не превышающей 1,5 м. Из них 74 особи имели пищу
в желудке, и у 30желудки были полными. Это соответствует критерию достаточности (количество
исследованных желудков, в содержимом которых обнаружено не менее 80% пищевых объектов, ха-
рактерных для питания вида). Минимальная величина пробы на питание для соответствия этому
критерию — содержимое 30желудков [20]; степень их наполнения авторы не обсуждают.

Креветок собирали из уловов вентерями, используемыми рыбаками на промысле P. adspersus.
Фиксировали особей 4%-ным раствором формалина. Прежде чем исследовать содержимое же-
лудков, проводили биологический анализ креветок. В него входили измерение общей дли-
ны тела от глазных орбит до конца тельсона с точностью до 0,1 мм с помощью линей-
ки окуляр-микрометра бинокулярной лупы МБС-10, а также определение пола (по наличию
или отсутствию appendix masculina на второй паре плеопод) и стадий зрелости гонады самок
по 5-балльной шкале [4].

Для изучения питания использовали методику по [5, 8, 9]. После вскрытия желудка сначала
определяли степень его наполнения по 4-балльной шкале:

0 — желудок пустой;
1 — пища занимает менее половины объёма желудка;
2 — пища занимает примерно половину (от одной до двух третей) объёма желудка;
3 — желудок полный.
Затем пищевой комок помещали в каплю воды в чашке Петри. Идентификацию таксономиче-

ской принадлежности жертв по их остаткам проводили, как правило, с точностью до класса или отря-
да (например, Gastropoda или Bivalvia, Mysidacea, Polychaeta или Amphipoda). Конечно, каждый раз
определяли таксономическую принадлежность жертвы как можно точнее, в идеале—до вида, но это
не было самоцелью. Значительно важнее было выяснение принадлежности жертвы к определённой
жизненной форме — пелагической, донной, сидячей, зарывающейся и т. д.

Все компоненты пищевого комка, поддающиеся подсчёту и измерению, пересчитывали и изме-
ряли с точностью до 0,01 мм с помощью линейки окуляр-микрометра бинокулярной лупы МБС-10.
Креветки сильно измельчают свою добычу, поэтому измерить жертву целиком удавалось редко. Ча-
ще всего приходилось использовать 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, оперкулюмы гастропод и т. п.

Идентифицировали состав содержимого каждого желудка с пищей (вне зависимости от степени
его наполнения). Кроме того, в полных желудках определяли визуально объём компонентов пище-
вого комка с точностью до 10% от объёма всего пищевого комка. Использование данных о составе

Морской биологический журнал 2019 том 4 №1



14 Р.Н. БУРУКОВСКИЙ

пищи в полных желудках позволяет избежать воздействия на результат оценки разной степени пе-
ревариваемости пищевых остатков в желудках, опорожнённых в той или иной мере. Весовой метод
определения соотношения пищевых объектов в полных желудках неприменим для креветок, тем бо-
лее для таких мелких, как P. adspersus. Масса тела у самых крупных особей этого вида — менее 3 г.
Кроме того, для всех креветок характерно сильное измельчение пищи околоротовыми придатками,
из-за чего сортировка фрагментов отдельных пищевых объектов для взвешивания невыполнима
практически.

Пищевые и несъедобные компоненты, объём которых составлял менее 10% от объёма пищевого
комка, просто перечисляли. По результатам подсчитывали процент встречаемости данного компо-
нента пищи от общего числа исследованных наполненных желудков, а также рассчитывали коэффи-
циент Фроермана (среднее количество пищевых объектов в желудке без учёта песка и других несъе-
добных компонентов пищевого комка, КФ) [5]. Значение этого показателя определяли, суммируя
все частоты встречаемости пищевых объектов и деля данную сумму на 100.

По данным, полученным при анализе полных желудков, рассчитывали реконструированный
усреднённый (виртуальный) пищевой комок (далее — ВПК), то есть среднюю долю каждого ком-
понента пищевого комка в его объёме, выраженную в процентах, и частоту доминирования [9].
Последний показатель представляет собой частоту встречаемости (далее — ЧВ) полных желудков,
в которых одна из жертв занимает 60% и более от объёма пищевого комка (общая частота доми-
нирования), а также частоту встречаемости тех объектов питания, которые доминируют в полных
желудках, от количества желудков с доминирующими объектами питания (частная частота доми-
нирования). Под «компонентами пищевого комка» подразумеваются и живые, и неживые остатки,
встреченные в желудках; они отличаются от «пищевых объектов», т. е. от тех компонентов, которые
используются креветкой непосредственно в качестве пищи.

Характеристику содержимого желудков проводили в три этапа:
1) описание самих остатков, что позволяет оценить характеристики биотопа, где происходило

питание, способ потребления пищи и её состояние;
2) определение частоты встречаемости пищевых объектов во всех желудках с пищей, независимо

от её количества в них;
3) расчёт объёмных соотношений пищевых компонентов в полных желудках, что позволяет рекон-

струировать средний (виртуальный) пищевой комок и реально оценить роль каждого пищевого
объекта в питании креветки.
Перечисленные выше характеристики дополняют друг друга. По отдельности они дают односто-

роннее представление о питании изучаемого объекта. Например, ЧВ фораминифер может достигать
60–70%, но их доля в объёме ВПК обычно не превышает 0,1–0,2%. Появляется некий поведенче-
ский аспект в оценке отношения между креветкой и объектами её питания (в данном случае — фо-
раминиферами). Анализ онтогенетических изменений ЧВ и соотношения компонентов ВПК может,
например, показать, что частота встречаемости жертвы с изменением размеров креветок уменьша-
ется, а её доля в виртуальном пищевом комке увеличивается. Следовательно, креветка питается
этой жертвой реже, но в больших количествах. Все термины приводятся по [5, 8].

РЕЗУЛЬТАТЫ
1. Краткая биологическая характеристика.

Длина тела исследованных креветок варьировала от 31,5 до 58,1 мм. Длина тела самцов —
33,9–44,1 мм с модой 37мм. Соотношение полов составляло примерно 1 : 8 (11,7% самцов и 82,3%
самок). Почти 70% самцов имели длину тела 35–39мм. Суммарная кривая размерного состава са-
мок имела моду 42мм (рис. 1). Самки не несли яйца на плеоподах. В целом биологическое состо-
яние креветок вполне соответствовало таковому по данным Статкевич [17]. Между тем она не ис-
следовала состояние гонад, а по этому признаку изученные нами самки отличались. Часть имела
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гонады во II стадии зрелости при модальных размерах 37мм. Самки с гонадами в III стадии зрело-
сти имелимодальные размеры 47мм. Следовательно, в сентябре часть самок спарились, перелиняли,
у них в гонадах начался вителлогенез. Первые яйценосные самки в Каркинитском заливе появля-
ются в апреле [17], а значит, креветки, состав пищи которых мы исследовали, находились в начале
подготовительного периода к созреванию гонад.

Рис. 1. Размерный состав креветки Palaemon adspersus (1 ― самцы; 2 ― самки; 3 ― самки с гонадами
во II стадии зрелости; 4 ― самки с гонадами в III стадии зрелости)
Fig. 1. Size composition of the shrimp Palaemon adspersus (1 – males; 2 – females; 3 – females with ovaries
in maturity stage II; 4 – females with ovaries in maturity stage III)

2. Интенсивность питания.
У большей части исследованных креветок (66%) в желудках не было пищи; 8,7% имели в же-

лудках лишь её следы (или количество пищи было заметно меньше половины его объёма). Желудки
с наполнением 2 и 3 балла имели 11,5% и 13,8% особей соответственно. Это обусловлено, вероятно,
достаточно длительным пребыванием креветок в вентере.
3. Общая характеристика компонентов пищевого комка.

Все встреченные в желудках P. adspersus компоненты пищевого комка подразделялись на сле-
дующие группы: песчинки, детрит, остатки не животного происхождения, неопределимые остатки
и фрагменты животных, чей статус можно определить хотя бы до класса или отряда.

Размеры песчинок варьировали от 0,01 до 0,50 мм, чаще всего составляя 0,01–0,15 мм. Их ко-
личество достигало десятков. Более крупные песчинки встречались, как правило, поодиночке.
ЧВ песчинок — 29,7%. Они никогда не достигали 10% от объёма ВПК. Вероятно, это случайные
компоненты пищевого комка, результат «неаккуратного питания».
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Детрит — сложный комплекс из мёртвого органического вещества, взвешенного в толще воды
или отлагающегося на дно водоёма в виде частиц различного размера, и живущих на нём микро-
организмов [8]. Он хорошо отличим (при рассмотрении его при большом увеличении) не только
от структурных остатков растительного и животного происхождения, но и от неорганической части
субстрата — «глины». В капле воды детрит быстро набухает, становится хлопьевидным. «Глина»
тоже встречалась в пищевых комках, когда в них присутствовали остатки полихет, но в ничтож-
ных количествах. Цвет детрита в падающем свете варьировал от серого до чёрного, чаще всего —
до землисто-чёрного, с чёрными точечными включениями. Единственный раз в желудке крупной
самки присутствовала, занимая 100% его объёма, грязно-белая бесструктурная масса, также отне-
сённая нами к разновидности детрита. Однократно был встречен пищевой комок чёрного цвета,
содержащий бесформенную, вероятно полуразложившуюся, органику.

Среди растительных остатков обнаружены обрывки нитчатых водорослей, один раз — фраг-
менты талломов бурых водорослей. Чаще всего встречались обрывки листовых пластинок высших
растений (зостера?) размерами от 0,5 до 1–3мм.

Фораминиферы в желудках P. adspersus были целыми, неповреждёнными. Это были донные фор-
мы, которые относились, вероятно, к одному виду (надсемейство Rotalioidea) и имели размеры
0,12–1,3 мм (в основном—0,12–0,26 мм). Их количество варьировало от 1 до 6, чаще составляя 2–3.

Неопредёленные остатки можно разделить на две группы. К первой относятся обрывки чьих-то
тканей явно не растительного происхождения. Они заметно мацерированы, «обтрёпаны», имеют яв-
ные признаки разложения. Их происхождение не поддавалось идентификации. Вероятно, это остат-
ки мёртвых животных, съеденных креветкой. Они попадались примерно в каждом десятом желудке
(ЧВ ― 10,8%) в ничтожных количествах, но один раз занимали почти половину полного желудка.

Ко второй группе относились не поддающиеся идентификации обрывки хитина, находящиеся
в той или иной степени разрушения. Наряду с ними попадались структурные детали скелетов выс-
ших раков, которые не удавалось опознать более точно, хотя бы до отряда. Чаще всего это ман-
дибулы, похожие на мандибулы амфипод. Один раз были обнаружены типичные для амфипод ко-
нечности. Данные обрывки хитина были отнесены к высшим ракам. Вероятно, это остатки рачков,
съеденных мёртвыми.

Из ракообразных, которые поддавались идентификации, встречены остатки краба.Ширина кара-
пакса — 3мм. Один раз были найдены остатки креветки (скорее всего, из семейства Processidae, су-
дя по характерной ложной клешне первой пары переопод длиной 0,5 мм), статолиты мизид. Дважды
попались по одному полуразрушенному экземпляру веслоногих раков из отряда Harpacticoida и ли-
чинки декапод. По одному разу встречены неизвестное насекомое в очень разрушенном состоянии
(длина — примерно 4мм) и водный клещ Halacaridae (длина — 1мм).

Регулярно в желудках встречались два вида эррантных полихет. Судя по их псевдочелюстям,
это Glycera convoluta и представители семейства Eunicidae [13]. В желудках найдены их щетинки
(длина ацикул — 1мм), псевдочелюсти (длина — 0,7 мм), а также фрагменты тел. Их состояние
позволяет сделать вывод, что черви были съедены живыми. Как правило, в желудке присутствовали
остатки одной особи, но один раз — двух. У креветки с длиной тела 47мм встречены 4фрагмента
тела двух G. convoluta общей длиной 28мм и длиной их псевдочелюстей 0,2 и 0,25 мм.

Моллюски в питании P. adspersus представлены и двустворчатыми, и брюхоногими. Первые
встречались только в виде обломков раковины. Принадлежность к двустворчатым удавалось устано-
вить лишь по вершине раковины с зубцами замка. Из-за этого, вероятно, роль двустворчатых в пита-
нии креветки занижена. Остатки брюхоногих моллюсков опознать было проще. Кроме того, попада-
лись и целые моллюски, что позволило их идентифицировать до вида (по [11]). В пищевых комках
присутствовали от 2 до 12 особей. Чаще и в бόльших количествах встречались Potamopyrgus jenkinsi
(E. A. Smith, 1889) размерами 1,2–1,7 мм. В одном желудке были найдены 6 целых раковин и ещё
(судя по сохранившимся среди осколков верхним завиткам) не менее 3–4 особей, чьи раковины
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были раздроблены. Раковины второго вида — Hydrobia ventrosa (Montagu, 1803) — имели размеры
около 2мм. В районе Лебяжьих островов этот вид полностью доминирует среди брюхоногих мол-
люсков [16]. Дважды попадались трохоидные оперкулюмы (Gibbula sp.?) диаметром 0,2 и 0,6 мм.
Один раз была найдена раковина моллюска из семейства Muricidae длиной 0,75 мм. Несомненно,
все эти моллюски были съедены живыми.

Из других беспозвоночных были по одному разу встречены обрывок гидроидного полипа и со-
вершенно целая особь скребня Telosentis exiguus (von Linstow, 1901) длиной 3,5 мм. Этот вид на ста-
дии акантеллы паразитирует у амфипод Apherusa bispinosa (Bate, 1857), а на взрослой стадии —
в первую очередь у рыб Atherina spp., у Trachurus mediterraneus, а также у бычков. У прочих ви-
дов рыб встречается значительно реже [2]. У креветки (самка длиной 43,1 мм), в желудке которой
был найден скребень, 70% объёма пищевого комка составляла упомянутая выше креветка из се-
мейства Processidae, 20% — детрит, 10% — остатки какого-то мелкого рачка, но не амфиподы.
В выстланных кутикулой желудках ракообразных скребни жить не могут. Акантеллы локализованы
у них в полости тела. По [2], длина акантеллы из тела исследованных амфипод была равна 2,5 мм
у самцов и 1,8–2мм — у самок. Найденный в желудке P. adspersus скребень имел длину 3,5 мм.
Вероятно, это была взрослая особь. Известно, что самцы скребней погибают после спаривания
и выносятся во внешнюю среду с каловыми массами [6]. Можно предположить, что креветка съела
мёртвую особь.

Позвоночные в пище креветки представлены по крайней мере двумя видами рыб. Нами бы-
ли обнаружены кости осевого скелета и черепа; реже встречалась циклоидная чешуя диаметром
1,5–2,2 мм. Длина тел позвонков, напоминающих вытянутые песочные часы, составляла 1мм, диа-
метр хрусталика глаза — 0,25мм. Попались три типа отолитов. Одни были явно от рыб семейства
Carangidae [Trachurus mediterraneus (Steindachner, 1868)] длиной 0,5 и 3,2 мм. Отолиты двух дру-
гих типов имели округлую форму и «диаметр» 0,5 и 0,37 мм. Следовательно, креветка питалась
мальками трёх видов рыб. По найденным остаткам нельзя было установить, съела она их живыми
или мёртвыми.

Можно заключить, что P. adspersus — бентофаг, сочетающий в своём пищевом поведении
детритофагию, некрофагию и хищничество.
4. Встречаемость пищевых объектов.

Все компоненты пищевого комка по их частоте встречаемости в желудках P. adspersus можно
разделить на несколько групп (табл. 1). К первой относится детрит, который встречается прак-
тически во всех желудках с пищей (ЧВ — 94,6%). Это доминирующий по частоте встречаемо-
сти пищевой объект. Сопутствующими детриту можно считать обрывки хитина, которые пред-
ставляют собой остатки съеденных мёртвыми высших ракообразных, с ЧВ 44,6%, и неопределён-
ные остатки с ЧВ 10,8% (см. выше, а также табл. 1). Полихеты, брюхоногие моллюски, высшие
ракообразные — второстепенные объекты (частота встречаемости ― 27,2; 20,3; 20,2% соответ-
ственно). Эту группу дополняют высшие растения и рыба (ЧВ — 17,6 и 16,2%). Идентифициро-
ванные высшие раки (мизиды, крабы, креветка) тоже входят в предыдущую группу, дополняя её.
Все прочие объекты питания можно считать спорадически встречающимися (двустворчатые мол-
люски) или случайными (скребень, насекомое, клещ). ЧВ этих пищевых объектов — 1,3–2,7%.
Фораминиферы (частота встречаемости — 13,5%) попали в желудки креветок, вероятно, вместе
с детритом.

Можно заключить, что P. adspersus чаще всего употребляет в пищу детрит и трупы различныхжи-
вотных доступных размеров (в первую очередь высших ракообразных, а также, возможно, рыб). Од-
нако одновременно креветка может нападать на живых полихет и моллюсков, имеющих доступные
для неё размеры.

Среднее количество пищевых объектов в одном желудке (коэффициент Фроермана)
равно 2,99 (практически три пищевых объекта).
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Таблица 1. Состав пищи (%) у креветки Palaemon adspersus в районеЛебяжьих островов (Каркинитский
залив Чёрного моря) в сентябре 2016 г.
Table 1. Food composition (%) of the shrimp Palaemon adspersus in the Lebyazh’i Islands (Karkinitsky Bay
of the Black Sea) in September 2016

Объекты питания Встречаемость Виртуальный Частота

пищевой комок доминирования
(частная)

Детрит 94,6 40,7 37,5
Эррантные полихеты 27,2 8,7 4,2
Брюхоногие моллюски 20,3 8,7 12,5
Высшие ракообразные 20,2 11,3 12,5
Высшие растения 17,6 4,0 4,2
Рыба 16,2 3,7 4,2
Фораминиферы 13,5 0,8 –
Двустворчатые моллюски 8,1 2,8 –
Водоросли 8,1 0,3 –
Мизида 2,7 – –
Веслоногие раки 2,7 – –
Амфипода 1,3 – –
Краб 1,3 2,8 4,2
Креветка 1,3 2,3 4,2
Личинка Decapoda 1,3 0,7 –
Насекомое 1,3 – –
Клещ 1,3 – –
Гидроидный полип 1,3 – –
Скребень (Acanthocephala) 1,3 – –
Обрывки хитина 44,6 12,3 12,5
Неопределённые остатки 10,8 1,3 –
Песок 29,7 – –

Всего желудков 74 30 24

Коэффициент Фроермана 2,99 Общая частота 80доминирования

5. Виртуальный пищевой комок и роль слагающих его пищевых объектов.
ВПК сформирован 14 пищевыми объектами (табл. 1). Почти половину его объёма (40,7%) зани-

мает детрит. Он вместе с остатками мёртвых пищевых объектов (высшие ракообразные, обрывки
хитина, неопределённые остатки и, возможно, мальки рыб, которые занимают 11,3; 12,3; 3,7 и 1,3%
соответственно) составляет почти 70% ВПК. Следовательно, P. adspersus в первую очередь собира-
тель — детритофаг и некрофаг. Между тем он ведёт себя и как хищник по отношению к полихетам
и брюхоногим моллюскам. К первым — как нападающий, а ко вторым, которые на порядок мель-
че хищника, — как пасущийся (классификация по [8]). Прочие объекты питания, представленные
в ВПК, занимают в нём слишком мало места; на данном уровне изученности их не рассматриваем.
Можно только отметить, что фораминиферы, видимо, всё же служат объектом питания, а не пас-
сивным компонентом пищевого комка наподобие песчинок. Об этом говорит то, что при более
чем вдвое меньшей, чем у песчинок, частоте встречаемости фораминиферы занимают почти 1%
от объёма ВПК.
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Из 14 пищевых объектов, входящих в состав ВПК, лишь 9 доминируют в полных желуд-
ках (табл. 1). Однако суммарный индекс Тарвердиевой (ИТ) равен 80%, т. е. почти в каждом полном
желудке один из пищевых объектов занимает 60 и более процентов объёма, что сближает P. adspersus
с нападающими хищниками [5, 8]. Частные ИТ в общем отражают роль определённых пищевых объ-
ектов в питании креветки, но среди них резко выделяются детрит, брюхоногие моллюски, высшие
ракообразные и обрывки хитина, принадлежавшие, вероятнее всего, именно последним. Прочие
объекты-доминанты от 3 до 9 раз реже преобладают в полных желудках.

Следовательно, в роли главных доминант в питании P. adspersus выступают три объекта пи-
тания, противоположных по своим характеристикам: детрит, трупы ракообразных, живые брюхо-
ногие моллюски. Это позволяет нам сделать вывод, что P. adspersus следует отнести к категории
хищников-оппортунистов (классификация по [8]).

ОБСУЖДЕНИЕ
Объект исследования в данной работе — разовая проба взрослых особей креветки P. adspersus

из района Лебяжьих островов Каркинитского залива Чёрного моря. Исследованные креветки, пре-
имущественно самки, находились в состоянии подготовки своих гонад к вителлогенезу (II стадия
зрелости гонад) или на его ранних этапах (III стадия зрелости гонад). Несомненно, что особенности
состава пищи у креветок должны определяться их размерами. Это необходимо учитывать при срав-
нении наших результатов с данными других авторов. Малое количество желудков с пищей, вероят-
нее всего, артефакт, вызванный тем, что креветок собирали из промысловых вентерей. В результате
у самых первых попавших в вентерь особей содержимое желудков было переварено. Во всяком слу-
чае, исследователи, изучавшие состав пищи этого вида в атлантических водах Испании [22] и в за-
падной части Средиземного моря [23] и фиксировавшие собранных креветок сразу после вылова,
констатировали высокую степень наполнения желудков. В обоих случаях пустыми были желудки
преимущественно у преднерестовых особей.

Состав пищи черноморского P. adspersus не изучен. Имеется упоминание в тезисах Статке-
вич [17] со ссылкой на монографию Макарова [15] о том, что P. adspersus питается растительны-
ми остатками, водорослями и мелкими ракообразными. Это, вероятно, недоразумение, так как
в монографии Макарова [15] нет ни слова о составе пищи данного вида.

За пределами Чёрного моря питание вида изучали в западной части Балтийского моря [24], а так-
же в атлантических (район Виго) [22] и средиземноморских [23] водах побережья Испании. Мате-
риалы для исследований собраны в разное время и различными способами, состав пищи проанали-
зирован разными методами. Иниянг [24] в августе — ноябре 1975 г. одну часть креветок собирал
из траловых уловов, а другую часть ловил ручной сетью. Фигерас [22] обработал огромный матери-
ал круглогодичных сборов креветок, но не указал, каким орудием пользовался при этом. Герао [23]
ловил креветок с апреля 1991 г. по январь 1992 г. специальной драгой, всегда в одно и то же вре-
мя суток (6:00–8:00). Все упомянутые авторы определяли частоту встречаемости пищевого объекта
как процент количества его встреч от количества желудков с пищей. В дополнение они оценивали
количество того или иного пищевого объекта в желудке, но каждый из них применял свой метод,
отличающийся и от других, и от нашего. Прежде всего, они не упоминают о степени наполнения же-
лудков [22, 23, 24], а мы изучали только полные желудки. Кроме того, эти исследования отделены
друг от друга и от наших довольно большими промежутками времени (от 20 [23] до 40 [24] лет).

Как показало сравнение наших результатов с таковыми упомянутых выше авторов, все эти
расхождения отразились лишь на видовом составе жертв. Например, в Каркинитском заливе
P. adspersus использовал в пищу Hydrobia ventrosa, а в атлантических водах — H. ulvae [24].
Это же наблюдается и по отношению к другим совпадающим объектам питания. Весьма вероят-
но, что именно некоторым различием методических подходов объясняется расхождение частоты
встречаемости тех или иных пищевых объектов и их количественных соотношений. Это, однако,
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не отразилось на общих спектрах питания P. adspersus во всех районах. В его желудках попада-
ются представители почти всех основных таксономических групп бентоса определённого региона
и глубинной зоны. Значительно важнее то, что всюду совпадает структура распределения пищевых
объектов, и то, что она остаётся практически неизменной в течение 40 лет.

Действительно, везде существенна роль детрита (он занимает первое или второе место). Его на-
зывают по-разному (debris/detrit [24]; material organica [22]; unidentified organic matter [23]), но сути
дела это не меняет. С ним сравнимы по ЧВ и по количеству высшие раки, полихеты и моллюс-
ки. Примерно так же часто встречаются и так же незначительно представлены количественно выс-
шие растения (зостера?). Аналогичную пространственно-временную стабильность спектра питания
и его основных количественных параметров мы наблюдали у глубоководной пелагической креветки
Acanthephyra pelagica [18].

Наряду с пищевыми объектами животного происхождения (их список обширен) в пище
P. adspersus постоянно присутствуют растительные остатки.Мы отмечали ранее это явление и у неко-
торых других креветок семейства Palaemonidae [7], и у креветок — обитателей шельфа из других
таксонов, которые были не просто плотоядными, а хищниками (например, у Crangon crangon [9]).
Для P. adspersus это хоть и постоянное, но второстепенное или попутное дополнение к пище,
как для C. crangon [9], а, к примеру, для P. elegans в Вислинском заливе Балтийского моря
(Калининградская область) растительные остатки и детрит составляют основу питания [7]. Кот-
та с соавторами [26] отнесли, однако, P. adspersus к среднеразмерным растительноядным видам
(= “mesoherbivores”, с. 71) наряду с изоподой Idothea baltica и амфиподой Gammarus oceanicus. Меж-
ду тем P. adspersus употребляет в пищу слишком много органики животного происхождения, чтобы
его можно было причислить к растительноядным видам. Кроме того, к среднеразмерным травояд-
ным всё-таки относят животных с массой тела между 50 и 500 кг [29]. И сами же авторы констатиру-
ют, что P. adspersus, в отличие от других двух видов, обитающих в северо-восточной Балтике, оказы-
вает исчезающе малое влияние на биомассу харовых водорослей и лишь при отсутствии предпочи-
таемой добычи может употреблять в пищу водоросли Pilayella littoralis и Cladophora glomerata [26].

Нафоне описанной выше пространственной и временной квазистабильности состава диеты, судя
по экспериментальным данным [30], для трофического поведения P. adspersus характерна выражен-
ная лабильность. Авторы в течение двух месяцев наблюдали за поведением P. adspersus, помещён-
ных в аквариумы с песчаным дном и морской травой, и камбалы Pleuronectes platessa L. В процессе
экспериментов креветки вели себя как представители классического вида-чистильщика. Они очища-
ли поверхность тела камбалы от экзопаразитовGyrodactylus sp. (Monogenea) иLepeophteirus pectoralis
(Copepoda). У контрольной группы камбал было на 65% больше моногеней, чем у тех особей,
которых чистили креветки [30].

Из этого, бесспорно, следует, что P. adspersus — бентофаг-эврифаг. Его пищевой спектр ши-
рок— от детрита и растительных остатков до креветок и рыбы.Между тем относительно небольшой
объём исследованного материала не позволяет уверенно классифицировать способ питания этого
вида. Присутствие в желудках детрита, играющего большую роль в питании креветки, а также трупов
и растительных остатков говорит о том, что P. adspersus близок к собирателям как таковым, а имен-
но к детритофагам и некрофагам [8]. С другой стороны, среднее количество пищевых объектов
в желудке, практически равное трём (КФ = 2,99), и абсолютное преобладание животных в пище сви-
детельствуют о том, что стратегия питания данного вида близка к таковой хищников-собирателей.
Это позволяет сближать его по типу питания с хищниками-оппортунистами, но от типичных
хищников-оппортунистов — членов и пастбищной, и детритной пищевых цепей — P. adspersus
отличает полное отсутствие крупных пелагических жертв, как это наблюдается, например, у креве-
ток из рода Plesionika [8]. Связано всё с тем, что P. adspersus — сублиторальный вид, и различить
членов пастбищной и детритной пищевых цепей невозможно [1]. Следовательно, он одновременно
включён в обе цепи питания (это характерно для большинства обитателей сублиторали).
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FOOD COMPOSITION OF THE SHRIMP PALAEMON ADSPERSUS RATHKE, 1837
(CRUSTACEA DECAPODA, PALAEMONIDAE)

IN KARKINITSKY BAY OF THE BLACK SEA IN SEPTEMBER 2016

R.N. Burukovsky

Kaliningrad State Technical University, Kaliningrad, Russian Federation
E-mail: burukovsky@klgtu.ru

Palaemon adspersus is an inhabitant of the upper shelf (0–30m) in temperate and subtropical zones
of the East Atlantic, the northern limit of range reaching 60°N (Norway coast) and its southern limit be-
ing Atlantic waters of Morocco coast. The food of this species was studied at different times in different
parts of its range, but it is described here for the first time for the Black Sea population. Stomach contents
of 218 adult P. adspersus (74 of them had some food in the stomach, and 30 stomachs were full) were
investigated. Samples were collected in September 2016 from commercial trap net near the Swan Islands
in Karkinitsky Bay at the depth not exceeding 1.5m. There was a small number of stomachs with food.
It was due to a long stay of the shrimp in the trap net before their sampling. The shrimp had a body length
(from the anterior edge of the orbits to the end of the telson) of 31.5–58.1mm (males – 33.9–44.1mm
with a mode of 37mm). The sex ratio was approximately 1 : 8 (11.7% of males and 82.3% of females).
Females were represented by two groups. The first one had ovaries in maturity stage II and a modal size
of 37mm. The second group with the ovaries in maturity stage III had a modal size of 47mm. There-
fore, in September most of the females were mating, molting, and in their ovaries vitellogenesis began.
By food composition, P. adspersus is a benthic feeder – euryphagous. Its food spectrum includes a wide
range of food items from detritus and plant residues to gastropods, higher crustaceans, including shrimp,
and fish. P. adspersus is primarily a gatherer detritophagous and macrophages, 70 % of its virtual food
lump consisted of detritus and corpses of higher crustaceans. However, in relation to polychaetes it be-
haves as attacking predator while to gastropods it behaves as a grazing one. The comparison of the food
composition of P. adspersus in Karkinitsky Bay (2016) with that in the Baltic Sea (1977), in the waters
of Atlantic (1987) and Mediterranean (1993–1994) coasts of Spain reveals its spatial and temporal quasi-
stability. Based on the totality of available data on food composition of P. adspersus, it should be attributed
to sublittoral predators-opportunists.
Keywords: shrimp, Palaemon adspersus, food composition, Karkinitsky Bay of the Black Sea,
predator-opportunist
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