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В статье описан состав пищи краба Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) (Decapoda, Crustacea,
Panopeidae) из вод Азовского и Чёрного морей, омывающих Таманский полуостров, и его онто-
генетическая изменчивость, а также способ питания. R. harrisii — один из самых известных
инвазийных видов, попавший в Европу в 1874 г. с балластными водами судов. С того времени
краб освоил Северное, Балтийское, Средиземное, Чёрное, Азовское и Каспийское моря; также
он был найден в Арале. В водах, омывающих Таманский полуостров, как и в других частях аре-
ала, где исследовали состав его пищи, R. harrisii — эпибентофаг, в питании которого полностью
преобладает растительная пища (высшие водные растения и нитчатые водоросли). Объекты пи-
тания животного происхождения попадаются в составе пищи краба спорадически или, возмож-
но, случайно. С учётом малых размеров R. harrisii (наибольшая ширина карапакса — 26 мм)
и по способу питания его можно отнести к безвыборочным собирателям.
Ключевые слова: краб Rhithropanopeus harrisii, состав пищи, онтогенетическая изменчивость
состава пищи, способ питания

Краб Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) — один из наиболее известных представителей тéх
гидробионтов, которых сегодня называют инвазионными видами. Его нативный ареал — вόды Ат-
лантического побережья США и Канады, где он, демонстрируя завидную эврибионтность, оби-
тает от залива Святого Лаврентия до Мексики [Williams, 1984]. К настоящему времени вид об-
наружен и у побережья Бразилии [Petrescu et al., 2010]. Вероятно, именно из вод у Восточного
побережья США он в балластных водах судов попал в конце XIX в. в европейские воды. Впер-
вые там его нашли в 1874 г. в заливе Зёйдерзе (Северное море, Голландия). Судовые балласт-
ные воды создали условия для распространения этого вида [Leppäkoski, Olenin, 2000]. В 1939 г.
он был обнаружен в Днепровском и Бугском лиманах, а в 1948 г. — в Азовском море [Мордухай-
Болтовской, 1952]. В этом же сообщении автор упомянул, что в желудках краба встречаются
«различные органические остатки животного и растительного происхождения» и что он, вероят-
но, не нападает на подвижную добычу. Первые наблюдения за ильным, как его называют польские
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исследователи, или голландским, крабом в Балтийском море осуществили у польского побережья
и в Вислинском заливе в 1951 г. К тому времени вид уже стал постоянным компонентом фауны
Вислинского залива и так называемой Мёртвой Вислы [Turoboyski, 1973]. С тех пор R. harrisii
освоил Средиземное, Северное, Балтийское, Чёрное и Каспийское моря и был найден в Араль-
ском море. Известен он и у Тихоокеанского побережья США [Залота, 2017; Инвазионные виды,
2016; Плотников, 2021; Petrescu et al., 2010].

Специалисты неоднократно проводили исследования состава пищи R. harrisii (обзор резуль-
татов их работ см. в «Обсуждении»). После Ф. Д. Мордухай-Болтовского [1952] первыми, кто
описал состава пищи краба из российской части его современного ареала, стали В. В. Мурина
и О. Г. Резниченко [1960]. Далее на протяжении более чем полувека на этот вид из восточной ча-
сти Вислинского залива, принадлежащей России, никто не обращал внимания. Затем появилось
сообщение А. И. Колесниченко с соавторами [2014] со сравнительной характеристикой состава
пищи R. harrisii и Palaemon elegans Rathke, 1837 — двух вселенцев в Вислинский залив — и до-
клад Р. Н. Буруковского [2022b] на Балтийском форуме о составе пищи этого краба в Вислин-
ском заливе в 2010–2013 гг., выполненный по результатам обработки позднее собранных более
полных материалов. А. К. Залота с соавторами [2017] использовали изотопно-биохимические ме-
тоды для характеристики положения этого чужеродного для Чёрного и Азовского морей краба
в трофической сети Таманского залива Азовского моря.

Цель данной работы — описать состав пищи и способ питания Rhithropanopeus harrisii
в упомянутом выше регионе стандартными зоологическими методами [2022a].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран А. К. Залота и группой студентов в Динском и Таманском заливах Таманско-

го полуострова, у азовского побережья Керченского полуострова и у черноморского побережья
от Таманского полуострова до Пицунды [Залота, 2017].

Мы исследовали содержимое 449 желудков. Из них 52 оказались пустыми, 375 были с пищей
(из них полными — 100); у 22 особей содержимое желудков находилось в состоянии литогенеза.
Это явление — окаменение пищевого комка в желудке краба — было впервые обнаружено на-
ми у краба Pinnixa rathbuni Sakai, 1934 (Brachyura: Pinnotheridae), комменсала эхиуриды Urechis
unicinctus (von Drasche, 1881) [Burukovsky, Marin, 2018].

Состав пищи изучали по методике Р. Н. Буруковского [2017; 2022a]. Она разработана и апро-
бирована в процессе исследования состава пищи и способов питания десятиногих раков из раз-
личных районов Арктики, Атлантического, Индийского, Тихого и Южного океанов, а также Бал-
тийского, Белого и Чёрного (в данной статье) морей. Этим методом мы ранее анализировали со-
держимое желудков и способ питания у 25 784 экз. креветок, относящихся к 126 видам из 16 се-
мейств, у 739 экз. трёх видов крабов и у 43 экз. одного вида лангустов [Буруковский, 2022a;
Burukovsky, Pushkina, 2016; Burukovsky, Sudnik, 2024; Burukovsky et al., 2021].

Методика исследования состава пищи состояла в следующем. После вскрытия желудка опре-
деляли степень его наполнения по четырёхбалльной шкале: 0 — желудок пустой; 1 — пища за-
нимает менее половины объёма желудка; 2 — пища занимает примерно половину (от ⅓ до ⅔)
объёма желудка; 3 — желудок полный.

Затем пищевой комок помещали в каплю воды в чашке Петри. Определение таксономической
принадлежности объектов питания проводили с максимально возможной точностью.

Компоненты пищевого комка, поддающиеся подсчёту и измерению, пересчитывали и измеря-
ли с точностью до 0,01 мм с помощью линейки окуляр-микрометра бинокулярной лупы МБС-10.

Состав содержимого желудков идентифицировали во всех желудках с пищей, независи-
мо от степени их наполнения. В полных желудках долю каждого из отдельных компонентов
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пищевого комка определяли визуально с точностью до 10 % от объёма всего пищевого комка [Бу-
руковский, 2022a]. Под названием «компоненты пищевого комка» подразумеваются любые объ-
екты, встреченные в содержимом желудка, а «пищевые объекты» — те из них, которые были
использованы крабом в качестве пищи.

Пищевые и несъедобные компоненты пищевого комка перечисляли для того, чтобы оценить
их частоту встречаемости (процент встреч определённого компонента пищевого комка от общего
числа исследованных желудков с пищей) и рассчитать коэффициент Фроермана. Он представляет
собой среднее число пищевых объектов в желудке без учёта песка и других несъедобных компо-
нентов пищевого комка [Буруковский, 2022a]. Для этого суммируют все частоты встречаемости
пищевых объектов и делят полученную сумму на 100.

По результатам исследования содержимого полных желудков реконструировали средний
(виртуальный) пищевой комок, то есть среднюю долю каждого компонента пищевого комка
от его объёма, выраженную в процентах [Буруковский, 2022a]. Всего изучено 362 желудка
и 90 виртуальных пищевых комков.

Исследование и описание содержимого желудков выполняли в три этапа:
1) описание самих остатков;
2) определение частоты (%) встречаемости каждого компонента пищевого комка во всех

желудках с пищей, независимо от её количества в желудке;
3) визуальное определение объёмных соотношений пищевых компонентов в полных желудках

(с точностью до 10 %).
По этим данным производится реконструкция среднего (виртуального) пищевого комка

полного желудка.
Метод компенсирует невозможность применения количественных (весовых) методов для ис-

следования состава пищи в желудках R. harrisii, так как эти крабы имеют очень небольшие
размеры тела. Именно поэтому нами были использованы экспертные оценки доли отдельных
компонентов пищевого комка в полных желудках.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты, полученные на каждом этапе описания состава пищи у исследуемого объекта, до-

полняют друг друга. По отдельности они дают «плоское» представление о питании изучаемого
объекта. Так, частота встречаемости фораминифер у некоторых видов может достигать 60–70 %,
но их доля в объёме виртуального пищевого комка обычно не превышает 0,1–0,2 %, поскольку
фораминиферы, независимо от частоты встречаемости, попадают в желудок в ничтожных коли-
чествах и не могут играть сколько-нибудь важной роли в диете этого вида. В результате обнару-
живается некий поведенческий акцент в оценке отношений между крабом и объектами питания,
в данном случае фораминиферами. Например, при анализе онтогенетических изменений часто-
ты встречаемости и соотношения компонентов виртуального пищевого комка частота встречае-
мости объекта питания с изменением размеров крабов может уменьшиться, а её доля в вирту-
альном пищевом комке — увеличиться. Это означает, что краб питается данной жертвой реже,
но в большем количестве [Буруковский, 2017, 2022a].

Интенсивность питания. Наполнение желудков у крабов оценивали по четырёхбалльной
шкале. Крабы с пустыми желудками или со следами пищи в них (баллы наполнения 0 и 1) состав-
ляли почти половину всех исследованных (45,9 %). Доля желудков, наполовину заполненных
пищей и полных (баллы 2 и 3), совокупно ненамного превышала долю первой группы (49,2 %).
Содержимое оставшихся желудков (4,9 %) имело признаки происходящего в них процесса лито-
генеза [Burukovsky, Marin, 2018]. Можно считать, что во время сбора материала (днём) крабы
питались относительно активно.
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Общая характеристика объектов питания. Все компоненты пищевых комков, встречен-
ные в желудках R. harrisii, можно подразделить на две крупные группы — на минеральные
и органические.

Размеры минеральных компонентов варьировали от 0,01 до 2,5 мм, то есть, в соответствии
с общепринятой классификацией морских обломочных осадков в зависимости от их грануломет-
рического состава [Петелин, 1967], они включали объекты от алевритов до мелких песчинок.

Органические остатки включали детрит, фрагменты растительного и животного происхож-
дения, таксономический статус которых удавалось определить до класса или отряда (напри-
мер, низшие или высшие растения, полихеты, усоногие раки, насекомые и их личинки и т. п.),
и неопределимые остатки.

Кроме перечисленных выше, в пищевых комках регулярно попадались значительно более
мелкие чёрные частицы, вероятно тоже неорганического происхождения. Они очень быстро
оседали на дно чашки Петри, образуя своеобразный «фон», некую «подстилку» содержимого
пищевого комка, или подобие субстрата содержимого желудка. Именно поэтому мы назвали
их «субстратом», подчеркнув условность термина выделением его кавычками.

Детрит мы относим к пищевым объектам: это сложный комплекс из мёртвого органического
вещества, взвешенного в толще воды или отлагающегося на дно водоёма в виде частиц различ-
ного размера, и живущих на них микроорганизмов [Буруковский, 1989, 2022a]. В чашке Петри
он представляет собой рыхлую бесструктурную массу, имеющую в падающем свете светло-серую
окраску. Детрит очень хорошо визуально различим в тéх желудках, где он доминирует. Это позво-
ляет идентифицировать его и в других желудках, где он присутствует в небольших количествах,
а он попадается почти в каждом (см. ниже).

Среди пищевых объектов прежде всего заметны растительные остатки. Это обрывки высших
растений и фрагменты нитчатых водорослей. Они отличались друг от друга «рисунками» кле-
точного состава, а нитчатые водоросли, помимо этого, сопровождались спорангиями и спорами.
К растительным остаткам мы относим также встречающиеся в пищевых комках гифы грибов
и их плодовые тела.

Наряду с ними были встречены остатки животного происхождения. Прежде всего это
простейшие, а среди них — фораминиферы и раковинные амёбы диффлюгии.

Многоклеточные животные в желудках ритропанопеуса были представлены двустворчатыми
моллюсками (обломки раковин; мягкое тело выделить среди других фрагментов пищевых остат-
ков в желудке не удалось) и эррантными полихетами. Как правило, встречались их отдельные
обрывки, но в одном случае удалось из них «реконструировать» жертву. Длина этой полихеты
составила около 10 мм. С учётом размеров съевшего её краба полихету можно считать относи-
тельно крупной добычей. Но обычно попадались лишь опорные щетинки (ацикулы) длиной 1 мм
или «челюсти» длиной 0,5 мм.

Длина тела съеденных амфипод составляла около 1 мм, а копеподы (Harpacticoida) — 0,4 мм.
Единственная съеденная креветка — Athanas nitescens (Leach, 1814), ювенильная особь — имела
длину 3 мм (взрослые особи достигают длины 2 см [Picton, Morrow, 2026]). Встречались фрагмен-
ты насекомых (не хирономид). Вероятно, это были личинки. Восстановленная из их фрагментов
длина тела достигала 5 мм.

Среди неопределённых остатков пищевого комка чаще всего присутствовали бесформен-
ные обрывки хитина. Кроме них, несколько раз попадались сферические тельца чёрного цвета
диаметром 0,12 мм, изредка встречались бесформенные глобулы оранжевого цвета.

Состав пищи. В зависимости от частоты встречаемости все компоненты пищевых комков
можно разделить на три группы. Первая объединяет объекты питания, встречающиеся примерно
в каждом первом-третьем желудке (то есть с частотой от 10 до 30 %) и доминирующие в составе
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полных желудков (занимающие 60 % их объёма и более). К ним относятся растительные остат-
ки и детрит. Среди растительных остатков (и вообще среди всех компонентов пищевых ком-
ков) господствуют высшие растения, им сопутствуют нитчатые водоросли вместе с их спорами
и спорангиями (табл. 1).
Таблица 1. Состав пищи краба Rhithropanopeus harrisii в районе Таманского полуострова
(количество исследованных желудков — 362, виртуальных пищевых комков — 90)
Table 1. Food content of the crab Rhithropanopeus harrisii in the Taman Peninsula area (number
of analyzed stomachs is 362, and number of virtual food lumps is 90)

Компонент Частота
встречаемости, %

Виртуальный
пищевой комок, %

Индекс
доминирования, %

Остатки высших растений 66,8 33,5 30,0
Детрит 53,0 10,0 5,6
Споры и спорангии (нитчатых водорослей?) 43,9 5,9 3,3
Нитчатые водоросли 30,1 9,7 5,6
Высшие раки 13,5 7,2
Грибы (гифы и плодовые тела?) 10,4 3,1
Обломки раковин двустворчатых моллюсков 6,6 0,1
Фораминиферы 5,8 −
Полихеты 5,0 2,2
Насекомые и их личинки 4,1 3,6
Яйца 3,6 −
Copepoda 2,2 −
Раковинная амёба 1,1 −
Ostracoda 0,8 −
Cirripedia 0,5
Неопределённые остатки 27,3 3,1

В том числе:
обрывки хитина 9,7 3,2
оранжевые глобулы 4,4 0,4
«субстрат» 1,4 0,6

Песчинки 76,3 10,0
Алевриты 71,3 3,9

Ко второй группе мы отнесли тé пищевые объекты, которые встречаются в полных желудках,
но никогда в них численно не доминируют. Исключение тут детрит, занимающий второе место
по частоте встречаемости, а также минеральные включения пищевых комков в виде песчинок
и алевритов (частота встречаемости составила 76,3 и 71,3 % соответственно, то есть обнаружены
они были почти в каждом желудке). Возможно, это результат так называемого неаккуратного
питания [Буруковский, Трунова, 2007].

К третьей группе мы относим содержимое пищевых комков животного происхождения и ги-
фы грибов, которые встречаются как минимум в 2–3 раза реже (как максимум в 10 раз ре-
же) и тоже отсутствуют в полных желудках. Среди животных преобладают относительно ши-
роко представленные членистоногие — личинки насекомых и высшие раки. В основном это
очень мелкие Amphipoda (возможно, их молодь), креветка, остракода, копепода и усоногие ра-
ки. Встречаются они, однако, значительно реже, чем растительная пища и детрит. Складыва-
ется впечатление, что R. harrisii категорически предпочитает растительную пищу, одновремен-
но не «брезгуя» широким спектром мелких животных, от простейших до ракообразных, ко-
гда они становятся для него доступными. Коэффициент Фроермана (среднее число пищевых
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объектов в одном желудке) равен 2,47, и это значение приближается к таковому у хищников-
собирателей [Буруковский, 2022a]. Ритропанопеуса, в диете которого преобладает растительная
пища, вряд ли можно назвать хищником. Вероятно, по способу питания его можно считать просто
собирателем (см. ниже).

Не менее контрастно распределены объекты питания в полных желудках, реконструирован-
ных усреднённых (виртуальных) полных желудках с находящимися в них пищевыми объекта-
ми [Буруковский, 2022a]. Треть объёма виртуального пищевого комка, 33,5 %, занята остатками
высших растений; 15,6 % составляют вместе споры и спорангии нитчатых водорослей, а также
сами нитчатые водоросли; 10 % — детрит. Если добавить к ним долю грибов, 3,1 %, то окажется,
что 52,2 % объёма виртуального пищевого комка составляет растительная пища и лишь 14,1 %
приходится на объекты питания животного происхождения (из относительно длинного списка)
и на детрит. Неопределёнными остатками можно пренебречь, поскольку они в виртуальном пище-
вом комке занимают лишь 3,1 % объёма. Остальные пищевые объекты и непищевые компоненты
пищевого комка в полных желудках не встречались (см. табл. 1).

Преобладание растительной пищи в диете ритропанопеуса подчёркивается индексом доми-
нирования Тарвердиевой — частотой случаев, когда данный пищевой объект составлял 60 %
или более объёма пищевого комка полного желудка. У R. harrisii это присуще только пищевым
объектам растительного происхождения.

Онтогенетическая изменчивость состава пищи. В течение всей жизни крабов в их пище-
вых комках чаще, чем все остальные объекты питания, попадаются высшие растения. Их частота
встречаемости у самых мелких животных достигает почти 100 %. У крабов с шириной карапак-
са 9–18 мм значение снижается до 55–70 %. У самых крупных особей высшие растения опять
начинают встречаться чаще всех остальных объектов питания (рис. 1).

Рис. 1. Онтогенетические изменения соста-
ва пищи по частоте её встречаемости (А)
и по роли в объёме виртуального пищевого
комка (Б). 1 — высшие растения; 2 — нит-
чатые водоросли; 3 — споры нитчатых во-
дорослей; 4 — гифы грибов; 5 — детрит;
6 — остатки животного происхождения
Fig. 1. Ontogenetic changes in food composition
by frequency of occurrence (А) and in the dis-
tribution of virtual food lumps (Б). 1, higher
plants; 2, filamentous algae; 3, filamentous algal
spores; 4, fungal hyphae; 5, detritus; 6, remains
of animal origin
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Почти постоянным «спутником» высших растений в пищевых комках является детрит. Его
частота встречаемости колеблется от 40 до 60 %, но обычно составляет 50 %. Можно пред-
положить (и это подтверждено ниже, так как он в полных желудках занимал всегда крайне
малую часть пищевых комков), что детрит лишь сопутствует высшим растениям в процессе
питания крабов, возможно в результате так называемого неаккуратного питания [Буруковский,
Трунова, 2007].

У самых крупных крабов высшим растениям по частоте встречаемости почти всегда сопут-
ствуют споры и спорангии нитчатых водорослей, а сами водоросли встречаются в два раз ре-
же. Однако затем частота встречаемости и тех, и других неуклонно падает, достигая минимума
у самых мелких особей (до 5 %). При этом частота встречаемости спорангиев и спор у крупных
особей (с шириной карапакса 13 мм и больше) остаётся на уровне 30–40 %. Можно предполо-
жить, что нитчатые водоросли становятся менее доступными (особенно для взрослых крабов),
чем высшие водные растения.

С одной стороны, онтогенетические изменения частоты встречаемости водных животных
свидетельствуют об их второстепенности как объектов питания, в отличие от растительной пи-
щи (диапазон жертв — от раковинных амёб до креветок). С другой стороны, их частота встре-
чаемости в желудках крабов относительно неплохо совпадает с таковой нитчатых водорослей.
Это заставляет предположить наличие похожих причин, среди которых наиболее важной нам
кажется сходство доступности данных пищевых объектов для крабов.

Это косвенным образом подтверждается редкостью присутствия в пищевых комках гифов
грибов вообще и встречаемостью их в основном только у крабов с шириной карапакса 11–18 мм
в частности.

Оценить онтогенетическую изменчивость состава пищи в полных желудках возможно лишь
по тéм объектам питания, из которых формируется виртуальный пищевой комок. Это часть рас-
тительной пищи (высшие растения, нитчатые водоросли, их споры и спорангии), а также остатки
животных. У молоди с шириной карапакса до 11–12 мм в пищевых комках полных желудков
представлены все эти четыре объекта питания, причём доминируют или нитчатые водоросли,
или животные. Однако же с увеличением размеров крабов в пище неуклонно возрастает доля
высших растений и сопутствующих им нитчатых водорослей, а также животных.

Стратегия питания. Под стратегией питания мы понимаем стереотип трофического пове-
дения, опирающийся на возможности локомоторного и трофического модулей организма, не за-
висящий от таксономического положения консумента и его жертв, но зависящий от онтогене-
тической стадии, на которой находится консумент. Связано это с тем, что и отношение к суб-
страту, и строение тела, а отсюда и возможности локомоторного и трофического модулей ме-
няются лишь в онтогенезе. Это выводит понимание стратегии питания на надвидовой уровень,
тем более что на разных этапах онтогенеза данный вид может принадлежать к разным жизнен-
ным формам, в том числе по отношению к субстрату. Всё сказанное выше делает применимым
понятие «стратегия питания» к жизненным формам, то есть к «надвидовым экологическим кате-
гориям, которые служат составной частью экологического единства и поэтому могут служить ин-
струментом для анализа экологической структуры экосистем или их элементов» ([Буруковский,
2022a], с. 456). Этот подход был сформулирован в процессе изучения состава пищи креветок,
но он вполне применим и к нашему объекту исследования, о чём свидетельствует содержание
самой цитаты.

Как было указано в методике описания состава пищи ([Буруковский, 2022a], с. 456–460),
мы визуально оценивали долю, занимаемую данным пищевым объектом в объёме пищевого ком-
ка в полном желудке. Эти сведения вносили в специальные рабочие таблицы. Их левый стол-
бец представляет собой список объектов питания по мере убывания их частоты встречаемости,
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а верхняя строка содержит данные о доле каждого объекта питания в каждом из исследован-
ных полных желудков, выраженной в процентах от объёма пищевого комка (то есть фактически
от объёма желудка). Классовый промежуток был принят равным 10 %.

С учётом этого рассчитывали усреднённый пищевой комок, который мы называем реконстру-
ированным (виртуальным). Он даёт представление о среднем значении в питании объекта иссле-
дования тéх компонентов пищевого комка, которые хотя бы раз встретились в количестве, равном
или превышающем 10 % от объёма или от массы пищевого комка в полном желудке. Эти доли
объёма или массы, занимаемые пищевым объектом в полном пищевом комке, были нами названы
порциями пищи.

В результате оказалось, что, в полном соответствии с логикой «исключённого четвёрто-
го» (или то, или другое, или и то и другое вместе), существуют лишь три варианта кри-
вых, описывающих частоту встречаемости тех или иных порций пищи ([Буруковский, 2022a],
с. 460–465). Первый из вариантов таков: чаще всего пищевые комки в желудках состоят
из небольших порций нескольких пищевых объектов; относительно редко встречаются желуд-
ки, заполненныеединственным объектом питания. Такая кривая названа нами квазигиперболой.
Это говорит о стохастическом взаимоотношении между потребителем и пищевыми объектами,
и такие креветки нами названы хищниками-собирателями. Именно такая форма кривой харак-
терна для R. harrisii (рис. 2). Правда, к хищникам его отнести вряд ли можно. Это мелкий краб
(наибольшая ширина карапакса — 26 мм), и ему, соответственно, полностью доступны водные
растения и лишь некоторые объекты питания животного происхождения. Поэтому мы считаем,
что его лучше отнести по типу питания к собирателям.

Рис. 2. Частота встречаемости порций пищи разного размера в виртуальных желудках
Fig. 2. The frequency of occurrence of different-sized portions of food in virtual stomachs

ОБСУЖДЕНИЕ
Состав пищи R. harrisii неоднократно исследовали специалисты из различных районов его

огромного современного ареала. A. Williams [1984] считал его всеядным (omnivorous, с. 403),
но одновременно ссылался на W. Odum и R. Heald [1972], которые сообщали, что в нативной
части ареалаR. harrisii (в мангровых зарослях Флориды) в его «всеядной диете» (цит.) преобладал
растительный детрит (разъяснение, чтό они под этим понимают, отсутствует) и одновременно
крабы питались как мелкими амфиподами, так и харпактикоидными копеподами, которые были
более обычны в пище мелких особей крабов. Позднее K. Dowell [2011] отметил, что в нативной

Морской биологический журнал 2026 Том 11 № 2



Состав пищи и способ питания краба Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841)… 11

части ареала этот краб — всеядный падальщик, предпочитающий питаться детритом мангровых
деревьев и листьев, а также водорослями или мелкими беспозвоночными, такими как амфиподы,
веслоногие, полихеты, олигохеты и двустворчатые моллюски, или даже мёртвым органическим
веществом. Налицо неплохое совпадение с нашими наблюдениями, хотя сам вывод («всеядный
падальщик») выглядит несколько противоречивым.

Довольно интенсивно исследовали состав пищи вселенца R. harrisii в Польше, причём осо-
бенно часто его изучали в так называемой Мёртвой Висле — в заброшенной тупиковой части
русла Вислы (в реке, которая первоначально составляла часть левого рукава, открывающегося
в Балтийское море). К сожалению, все работы носят чисто описательный характер. Например,
J. Hegele-Drywa и M. Normant [2009], сообщают, что в Мёртвой Висле краб питается в основ-
ном такими животными, как тряпичные черви Hediste (Nereis) diversicolor, голубые мидии Mytilus
edulis, мидии-зебры Dreissena polymorpha и гидроиды Cordylophora caspia. Растительные остатки
в публикации не упоминаются вообще.

K. Turoboyski [1973] сообщает, что состав пищи R. harrisii варьирует в разных местах
обитания. В Кильском канале (Германия) краб охотно питается гастроподами и бокоплава-
ми (Gammarus sp.), а также растениями — зелёными водорослями Enteromorpha sp. и Ulva sp.
Он же ссылается, с одной стороны, на Ф. Д. Мордухай-Болтовского [1952], который писал,
что в Азовском море крабы потребляют различную органику животного и растительного проис-
хождения и что R. harrisii не нападает на живую добычу, а с другой — на О. Г. Резниченко [1958],
сообщающего, что в Азовском море R. harrisii питается изоподой Idotea sp.

В российской части Вислинского залива R. harrisii первыми исследовали В. В. Мурина
и О. Г. Резниченко [1960], которые обнаружили, что краб питается в основном Neomysis
vulgaris и N. diversicolor, а также личинками Chironomidae. Между тем примерно в то же время
в литовской части залива S. Kujawa [1957] упомянул D. polymorpha в качестве главного объекта
питания для ритропанопеуса. В Мёртвой Висле основными источниками пищи для R. harrisii
служат N. diversicolor, M. edulis, D. polymorpha, C. caspia, мёртвое органическое вещество
животного происхождения (детрит? — Р. Б.), а также зелёные водоросли Cladophora sp. или
Enteromorpha sp. [Turoboyski, 1973]. K. Demel [1953] сообщал, что в Вислинском заливе этот
краб — падальщик, питающийся детритом (из текста непонятно, падальщик или детритофаг. —
Р. Б.). В устье Одры краб питается в основном детритом, но в содержимом кишечника также
обнаружены водоросли, останки животных и неорганический материал. Это довольно простое
перечисление, но всё же бросается в глаза сходство с составом пищи краба в Вислинском заливе,
указанное нами.

Первым серьёзным исследованием состава пищи краба в российских водах (после замеча-
ния Ф. Д. Мордухай-Болтовского [1952] и краткой заметки О. Г. Резниченко [1958] о находке
R. harrisii в реке Дон) была работа В. В. Муриной и О. Г. Резниченко [1960], охватившая рос-
сийскую часть Вислинского залива. Что особенно интересно, бόльшая часть их материала бы-
ла собрана из желудков угря (Anguilla anguilla), который, как оказалось, активно питался ри-
тропанопеусом. Лишь некоторое количество крабов было собрано из уловов трала на илистых
грунтах. Выяснилось, что в желудках R. harrisii доминируют мизида Neomysis integer и острако-
ды, им сопутствуют полихета N. diversicolor и хирономиды. Растительные остатки тоже встре-
чены, но, по мнению авторов, они были, вероятно, случайными или спорадическими объек-
тами. Растительная пища лишь в одном случае доминировала в пищевом комке, а ещё в од-
ном играла второстепенную роль. В желудках крабов из траловых уловов преобладали неопре-
делённые остатки. К сожалению, авторы не конкретизировали, чтό они под этим понимают,
но с первого взгляда налицо доминирование в диете крабов животной пищи. Её состав на-
поминает таковой у хищников-собирателей [Буруковский, 2022a]. Исходя из вышесказанного
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и из всего нашего опыта исследования состава пищи декапод, можно предположить, что уг-
рям были доступны крабы лишь в тéх биотопах, где они питались преимущественно мизидами
и остракодами.

Это в какой-то степени подтверждается нашим собственным опытом исследования питания
ритропанопеуса в Вислинском заливе в 2010–2013 гг. [Буруковский, 2022b]. Было обнаружено,
что состав пищи краба кардинально изменился (или же авторы пренебрегали растительными
остатками в желудках крабов? — Р. Б.). По нашим наблюдениям, в питании R. harrisii полно-
стью преобладает растительная пища. Объекты питания животного происхождения попадаются
случайно или спорадически. Правда, если они попадаются, то заполняют желудок. Мы предполо-
жили, что это всё-таки в основном не случайность, а следствие уменьшения доступности пищи
для крабов. Действительно, исчезновение из списка жертв N. diversicolor вполне объяснимо: он
был вытеснен из фауны залива полихетами рода Marenzelleria [Гусев и др., 2020]. Правда, и они
в составе пищи крабов не появились. Возможно, причина в том, что R. harrisii всё-таки эпибенто-
фаг. Вместо мизид, которые по-прежнему многочисленны в заливе, и остракод почему-то изредка
попадались высшие раки, обрывок хищной кладоцеры и коловратка. Зато растительная пища до-
минировала полностью, как и у крабов из нашего материала, собранного на границе Азовского
и Чёрного морей.

Можно всё же заключить, что во всех районах своего современного ареала R. harrisii
по-прежнему предпочитает наиболее доступную растительную пищу и попутно потребляет
животную пищу, когда она ему доступна.

Благодарность. Мы хотим поблагодарить всех студентов, участвовавших в полевых работах по сбо-
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их содержимого.
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ON THE FOOD COMPOSITION
OF THE CRAB RHITHROPANOPEUS HARRISII (GOULD, 1841)

(DECAPODA, CRUSTACEA, PANOPEIDAE)
FROM THE NORTHEASTERN BLACK SEA
AND TAMAN AREA OF THE SEA OF AZOV

R. Burukovsky1 and A. Zalota2
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The article describes the food composition of the crab Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) (De-
capoda, Crustacea, Panopeidae) from the waters of Sea of Azov and Black Sea around the Taman
Peninsula, its ontogenetic variations, and the mode of feeding. R. harrisii is one of the most well-
known invasive species which entered Europe with ballast water of ships in 1874. Since then, the crab
has colonized the Northern, Baltic, Mediterranean, Black, and Caspian seas, and the Sea of Azov; also,
the species was found in the Aral Sea. In waters off the Taman Peninsula coast, as well as in other
parts of its range where its food composition was studied, R. harrisii feeds on epibenthos, and its diet
is completely dominated by plant food (higher aquatic plants and filamentous algae). Food items of an-
imal origin are found in the crab’s food by accident or sporadically. Due to a small size of R. harrisii
(the maximum width of the carapace is 26 mm) and taking into account its mode of feeding, the crab
can be attributed to non-selective feeders.
Keywords: crab Rhithropanopeus harrisii, food composition, ontogenetic variability of food
composition, mode of feeding
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