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ВВЕДЕНИЕ

Креветка Crangon crangon обитатель верхней
части шельфа Восточной Атлантики. Она распро�
странена от Белого и Баренцева морей на севере
[11, 16] и до атлантических вод Марокко на юге
[38]. В 2003 г. обнаружен у западных и южных бе�
регов Исландии [30]. Самые южные находки – в
бухте Пуэрто Кансадо (28°05′ с.ш., 12°30′ з.д.)
[38]. Встречается во всех североевропейских мо�
рях [33, 34, 36, 41, 44, 46, 47]. Известна в Среди�
земном [25, 29. 42, 48], Мраморном [27] и Черном
морях [12, 22, 24, 31]. Это обитатель илистых и
илисто�песчаных грунтов на глубинах до 120 м,
но преимущественно от уреза воды и до 50 м.
В водах Северного моря C. crangon – объект мно�
госотлетнего традиционного прибрежного про�
мысла. Ее вылов здесь достигал почти 40 тыс. т, в
настоящее время (последние данные – 2010 г.) со�
ставляя около 36 тыс. т [20].

Исследования C. crangon имеют более чем ве�
ковую историю [26], но основные представления
о его репродуктивной биологии сформулировал
Хавинга [32], описавший ее для креветок из гол�
ландских вод Северного моря, где образуются
наиболее плотные скопления C. crangon, служа�
щие объектом активного промысла. Именно Ха�
винга обнаружил феномен “летних” и “зимних”
яиц, отличающихся не только сезоном откладки,
но и разной длиной (зимние в среднем на 15%
длиннее летних [32]), трехразовый массовый не�

рест креветки (один зимний и два летних) при
фактически круглогодичной встречаемости яйце�
носных креветок, а также сильную зависимость
длительности инкубации яиц от температуры во�
ды. Результаты большинства более поздних иссле�
дований лишь дополняли и уточняли полученные
Хавингой результаты (например, [21, 39]). Беглый
обзор французских работ, содержащих сведения об
особенностях размножения C. crangon, дал Лагар�
дер [38]. К сожалению, сведения об особенностях
репродуктивной биологии этого вида в Балтий�
ском и Белом морях фрагментарны [36, 37] или
недостаточно обоснованы [14, 15, 16].

Цель нашей работы – исследовать особенно�
сти репродуктивной биологии C. crangon в летнее
время в юго�восточной Балтике (Куршская коса,
Калининградская область) и Белом море (Руго�
зерская губа Кандалакшского зал.), и на этом ос�
новании попытаться реконструировать репро�
дуктивную стратегию самок этого вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал собран в районе Беломорской био�
логической станции МГУ в июле–начале августа
2006 и 2007 гг. (801 экз креветок) и у морского по�
бережья Куршской косы (Балтийское море) в
районе пос. Рыбачий 27.06–01.07.2010 г. (498 экз.)
(табл. 1)
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Креветки были пойманы на глубинах от уреза
воды до 2 м, преимущественно 0.5–1 м. Орудия
лова: сачок с диаметром устья 0.5 м, размер ячеи
5 мм, и прямоугольная драга с шириной рабочей
стороны 1 м и вертикальным раскрытием 0.5 м, с
ячеей 5 мм, а также невод длиной 9 м, высотой 1.5 м,
с ячеей 10 мм.

Выловленные креветки были зафиксированы
4% формалином и позднее подвергнуты биологи�
ческому анализу [4]. В его состав входили: изме�
рение, взвешивание, определение пола (путем то�
тального вскрытия всех креветок, а не по вторич�
ным половым признакам), стадии зрелости гонад
у самок по пятибалльной шкале [4], измерение
длины яиц (среднее от измерения 10 произвольно
взятых яиц из кладки), подсчет числа яиц в клад�
ке (абсолютная реализованная индивидуальная
плодовитость), определение стадии развития эм�
бриона в яйце по пятибалльной шкале [4]. Изме�
рение производилось от конца рострума до задне�
го края карапакса посередине спинной стороны
(длина карапакса) с точностью до 0.1 мм с помо�
щью окуляр�микрометра бинокулярного микро�
скопа МБС�10. Для сравнимости с результатами
авторов, измеряющих полную длину креветок,
мы использовали коэффициент пересчета, рав�
ный 4.35 [11].

РЕЗУЛЬТАТЫ

1. Белое море. Облов креветок производился во
время малой воды и в самом начале прилива.
В это время креветки держались у самой верхней
границы сублиторали от уреза воды до глубины
примерно 70 см. Это были участки с илисто�пес�
чаным грунтом протяженностью 5–10 м между
более или менее крупными валунами, что позво�
ляло использовать для отлова креветок только са�
чок. В губе Кислой креветок ловили на участке
песчано�илистой сублиторали, почти свободном
от камней. Это позволило нам использовать дра�
гу. Поскольку ее нижняя кромка имеет длину 1 м,

мы смогли установить, что средняя плотность на�
селения C. crangon в Кислой губе равна примерно
1 особи на кв. м.

Температура и соленость воды во время лова кре�
веток не измерялись, но, например, в районе Ере�
меевского порога температура воды в июне–августе
1995–1998 гг. варьировала в пределах 9.4–12.5°С, а
соленость воды на поверхности в Белом море –
24–26‰ [18]. 

Размеры креветок (длина карапакса) варьиро�
вали от 4.5 до 10.6 мм у самцов (длина тела от 20 до
46 мм) и от 4.2 до 15.2 (длина тела от 18 до 66 мм)
у самок. Для самцов характерна унимодальная
кривая размерного состава с модой (длина кара�
пакса) 7.5 мм. У самок эта кривая бимодальная, с
модами 8.5 и 11.5 мм (длина карапакса) (рис. 1а). 

В уловах всегда преобладали самки. Доля сам�
цов варьировала от 26.3 до 45.5%, в среднем соста�
вив 37.1% (рис. 1б). Следовательно, соотношение
самок к самцам в среднем равно 1.7 : 1. 

Среди самок присутствовали креветки с гона�
дами во всех стадиях зрелости (рис. 1г), но пред�
нерестовые особи (с гонадами в IV и V стадиях
зрелости были встречены единично (3 особи) в
середине июля. В конце июля и начале августа
они полностью отсутствовали. В зависимости от
состояния репродуктивной системы и этапа ре�
продуктивного цикла, среди самок выделялись
несколько групп, каждая со своей размерной
структурой (рис. 1в). 

Неполовозрелые особи (гонады в I стадии зре�
лости). 

Длина карапакса 4.2–9.0 (у 98.5% – до 7.9) мм,
мода 6.5 мм 26.9% от общего числа самок.

Нагульные особи (гонады во II стадии зрело�
сти, без яиц на плеоподах). Это самая многочис�
ленная группировка самок – больше половины
их количества (59.4%). Имеют длину карапакса
6–15.2 мм и бимодальную размерную структуру
(моды 8.5 и 11.5 мм). Нагульные креветки – сбор�
ная группировка, так как они представлены

Таблица 1. Объем материалов по биологии Crangon crangon, использованных в статье

№ Места сбора материалов Дата Количество исследованных 
креветок, экз

Белое море, Ругозерская губа Кандалакшского зал.

1 ББС МГУ. Еремеевский порог 15–17.07.2006 267

2 ББС МГУ. Еремеевский порог 28–31.07.2007
03.08.2007

89

3 ББС МГУ. Губа Чернореченская 26.07.2007
07.08.2007

114

4 ББС МГУ. Губа Кислая 05.08.2007 331

Итого 801

5 Балтийское море, Куршская коса 27.06–01.07.2010 468
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(1) особями, гонады которых впервые достигли
II стадии зрелости (длина карапакса 6–10 мм, мо�
да 8.5 мм; их большинство: почти половина всех
самок и 73% от всех нагульных особей), и (2) сам�
ками, явно уже носившими на плеоподах яйца, но
больше пока не спаривавшимися (“яловыми”).
Их длина карапакса 10–15.2, мода 11.5 мм. Они
составляют 27% от всех нагульных креветок.

Самки без яиц на плеоподах, в гонадах кото�
рых идет вителлогенез (III–V стадии зрелости).
Они имеют длину карапакса 8–14 мм, их сравни�
тельно немного (6.9% всех самок), но тоже обра�
зуют две группы: впервые (с длиной карапакса 8–
10 мм) и вторично (длина карапакса 10–15 мм)
созревающих особей. Их моды совпадают с мода�
ми кривой размерного состава нагульных самок.

Последняя группировка – креветки с яйцами
на плеоподах. Они составляют 9% от всех самок,
и все имеют гонады во II стадии зрелости, длину
карапакса, совпадающую с предыдущей группи�
ровкой, и тоже содержат впервые и вторично от�
нерестившихся и несущих яйца на плеоподах.
Только что отложенные яйца (1 стадия эмбрио�
нального развития) встречены лишь в июле.
У большинства креветок этой группировки яйца в
кладках в той или иной степени продвинуты в эм�
бриональном развитии. 

Длина яиц на плеоподах 0.51–0.76 мм абсо�
лютная индивидуальная реализованная плодови�
тость, подсчитанная у 81 особи, варьировала от
140 до 1848, в основном 500–1000 яиц.

2. Балтийское море. У побережья Куршской ко�
сы креветки держатся на глубине 0.5–1.5 м. Тем�
пература воды, измеренная во время лова креве�
ток, была 16–17°C. Соленость в этих районах Бал�
тики варьирует от 6 до 8‰ [1]. Грунты, на которых
здесь обитает C. crangon, заметно отличаются от та�
ковых у беломорских представителей этого вида в
месте сбора наших материалов. Это объясняется
тем, что Куршская коса имеет аккумулятивное про�
исхождение и сложена песками, приносимыми с
юго�запада. Дно прибрежных мелководий тоже
сложено среднеразмерными песками с примесью
гравия. Ил в составе осадков практически отсут�
ствует [2].

Длина карапакса исследованных креветок ва�
рьировала от 4.0 до 12.1, а полная длина тела – от
17 до 53 мм. Кривые размерного состава одновер�
шинные (рис. 2а).

Облов креветок у побережья Куршской косы
проводился в течение трех дней (27, 29 июня и
1 июля 2010 г.). Среди выловленных 498 особей
лишь 40 (8.2%) было самцами и 458 (91.8%) – сам�
ками. Преобладание самок (11 : 1) – абсолютное
(рис. 2б). 

Длина карапакса самцов варьировала от 4.0 до
7.6 мм, а модальная – 5.5–6.5 мм. Можно пред�
положить, что самцы были неполовозрелые или,

самые крупные из них, не готовые к спарива�
нию. Мы судим об этом по внешнему виду
петель семяпроводов – относительно тонких,
сероватого оттенка. 

Наименьшая длина карапакса самок была рав�
на 4.3 мм, а наибольшая достигала 12.1 мм. Мо�
дальные размеры креветок были равны 7.5 мм.

В уловах полностью отсутствуют неполовозре�
лые особи с гонадами в I стадии зрелости. Более
60% креветок имеют гонады во II и III стадиях
зрелости (соответственно 25.6 и 36.2%). Встреча�
ются и зрелые особи (гонады в V стадии зрелости –
10%), а также самки в процессе откладки яиц на
плеоподы (с гонадами в VI стадии зрелости –
9.7%) (рис. 2в, 2ж). Креветок без яиц в три с лиш�
ним раза больше, чем с яйцами на плеоподах (со�
ответственно 76.9 и 23.1%). Среди первых почти
половина – созревающие и зрелые особи (гонады
в IV и V стадиях зрелости, соответственно 35.1 и
9.2%), а среди вторых более 70% самок имеют го�
нады во II и III стадиях зрелости и яйца на плео�
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Рис. 1. Биологическая характеристика креветки
Crangon crangon у п�ова Киндо (Ругозерская губа Бе�
лого моря, июль–август 2006–2007 г); 
(а) – суммарный график размерного состава; (б) – со�
отношение полов; (в) – стадии зрелости гонад у са�
мок; (г) – размерный состав самок на разных этапах
репродуктивного процесса; (д) – стадии зрелости го�
над у яйценосных самок; е: – стадии эмбрионального
развития яиц.
1 – самки; 2 – самцы; 3 – ювенильные самки; 4 – сам�
ки с гонадами во II стадии зрелости; 5 – самки, в го�
надах которых наблюдается вителлогенез (гонады в
III–V стадиях зрелости).
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подах находятся преимущественно на I стадии эм�
брионального развития (рис. 2з). Длина только что
отложенных яиц 0.32–0.40 мм. Абсолютная реали�
зованная плодовитость, подсчитанная у 154 особей,
варьировала от 90 до 1501, в основном 400–1000 яиц.

Судя по преобладанию среди самок еще не от�
нерестившихся особей, а также по тому, что у
большинства отложивших яйца на плеоподы они
находятся лишь на 1 стадии эмбрионального раз�
вития, мы наблюдаем активный нерест.

Самки на разных этапах репродуктивного цик�
ла характеризуются, как и у беломорских креве�
ток, разной размерной структурой. 

Самки без яиц на плеоподах, в зависимости от
стадий зрелости их гонад, имеют три типа кривых
размерного состава (рис. 2г). 

Нагульные особи (самки с гонадами во II ста�
дии зрелости без яиц на плеоподах). Они состав�
ляют около 15% всех не несущих яиц самок
(14.6%) и образуют сильно ассиметричную би�
модальную кривую, с модами 4.5 и 8.5–9.5 мм,
смещенную вправо в сторону большей моды.
Мелкие креветки составляют лишь 7.6% от всех
самок с гонадами во II стадии зрелости. Моды
широко раздвинуты. Следовательно, эта группа
лишена внутреннего единства. 

Самки с гонадами в III стадии зрелости (нача�
ло вителлогенеза) составляют 31.6% от всех кре�
веток без яиц на плеоподах и образуют унимо�
дальную кривую с модой 7.5 мм (рис. 2б и 2в).

Третья группа самок объединяет особей с со�
зревающими и зрелыми, преднерестовыми гона�
дами (стадии зрелости гонад IV и V). Размерный
состав у этих креветок очень сходен, что позволи�
ло нам объединить их. Они соответственно со�
ставляют 31.6 и 15% всех самок без яиц на плеопо�
дах. Размерный состав этих креветок тоже имеет
вид унимодальной кривой, мода которой равна
6.5 мм, то есть еще более сдвинута вправо (рис. 2г).

Яйценосные самки. Они составляют 20.9% от
всех самок. Среди них полностью преобладают
особи с гонадами во II (35.4%), III (36.5%) и
VI (12.5%) стадиях зрелости, то есть это нерестя�
щиеся, только что или относительно недавно от�
нерестившиеся особи. Вместе они составляют
около 90% посленерестовых креветок. Длина ка�
рапакса этих самок варьирует от 5.5 до 12.1 мм, а
мода равна 7.5 мм. У них на плеоподах находятся
яйца с эмбрионами на первых стадиях эмбрио�
нального развития (рис. 2е, 2ж, 2з). Оставшиеся
7.6% самок с яйцами на плеоподах имели гонады
в IV–V стадиях зрелости и яйца на 3–5 стадиях
эмбрионального развития. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Креветка Crangon crangon освоила мелководья
европейских морей и северо�восточную Атлантику
от примерно 72° до 28° с.ш., то есть Субарктиче�
скую, Бореальную и Субтропическую климатиче�
ские зоны. Это, несомненно, предполагает наличие
у данного вида соответствующей репродуктивной
стратегии. И действительно, как показали исследо�
вания Хавинга [32] в голландских водах, C. crangon
демонстрирует особенности биологии размноже�
ния, которые можно считать уникальными среди
других десятиногих ракообразных. В бореальных
водах яйценосные самки C. crangon встречаются
круглый год, а период размножения здесь длится
46 недель в году, образуя три пика: в ноябре, мар�
те–апреле и июне. Первый пик соответствует пе�
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Рис. 2. Биологическая характеристика креветки
Crangon crangon у побережья Куршской косы (Балтий�
ское море, конец июня–начало июля 2010 г.):
а – суммарный график размерного состава (1 – сам�
ки; 2 – самцы); б – соотношение полов; в – стадии
зрелости гонад у самок; г – размерный состав у са�
мок без яиц на разных этапах репродуктивного про�
цесса 1 – самки с гонадами во II стадии зрелости;
2 ⎯ III; 3 – IV–V); д – стадии зрелости гонад у самок
без яиц на плеподах; е – размерный состав яйценос�
ных самок; ж – стадии зрелости гонад у яйценосных
самок; з – стадии эмбрионального развития яиц.
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риоду откладки зимних яиц, протекающему с
конца октября до начала марта, а второй и третий
пики – периоду откладки летних яиц, непрерыв�
но длящемуся с конца марта до конца августа.
Только что отложенные летние яйца имеют сред�
нюю длину 0.42, а зимние – 0.51 мм. Правда, бо�
лее поздние исследователи констатировали нали�
чие лишь двух (зимнего и летнего) периодов уве�
личения доли яйценосных самок в Северном и
Ирландском морях [34, 35, 40, 43]. Это явление –
зимний и летний пики нереста и вынашивания
яиц – наблюдается в районе, ограниченном ши�
ротами 54°–51° с.ш. (обзор – [45]). Здесь, в боре�
альной части его ареала, образуются летняя и
зимняя генерации C. crangon. 

То, что зимне� и летненерестующие креветки –
две разных группировки, подчеркивается и тем,
что “зимние” креветки откладывают яйца на
плеоподы при большей длине тела, чем “летние”
(соответственно 55.4 и 62 мм, то есть при ДК 12.7
и 14.2 мм: [43]).

Упоминавшиеся выше Viegas et al. [45] указы�
вают, что C. crangon в эстуарии реки Мондего
(Португалия, 40° с.ш.) нерестится зимой в море, а
летом (в августе) – в эстуарии. 

В западном Средиземноморье биология
C. crangon лучше всего изучена в лагуне Ваккаре
(43° с.ш., дельта Роны) [25, 28, 43]. Здесь яйце�
носные самки встречаются только с ноября по ко�
нец марта–начало апреля, то есть только в зимнее
время. Кривелли [25] предположил, что такая
особенность биологии размножения характерна
для этого вида во всем Средиземноморье.

В Черном море биология C. crangon изучена
очень неравномерно. Имеется небольшое коли�
чество информации по находкам взрослых осо�
бей и очень детальное описание личиночного
развития, особенно в северо�западной части моря
[17]. Самые ранние стадии личинок появляются
здесь в мае, то есть нерест (откладка яиц на плео�
поды) происходил зимой. Но недавно вышедшие
из яиц личинки были встречены и летом, хоть и в
относительно небольших количествах. Можно
предположить, что у C. crangon северо�западной
части Черного моря существует североморская
форма репродуктивной стратегии. Необходимо
отметить, что данный район характеризуется бо�
реальным типом климата и в зимнее время море
здесь покрыто льдом [13].

В Балтийском море биология размножения
C. crangon изучена хуже. Известно, что в Киль�
ской бухте, в западной части моря, яйценосные
самки встречаются с апреля по октябрь [36], а в
Гданьском заливе – с середины мая до конца ок�
тября [37]. К сожалению, последний автор не со�
общает, что он понимает под термином “размно�
жение”: появление яйценосных самок или какие�
то другие аспекты репродуктивной биологии.

О группировке, нерестящейся зимой, ничего не
говорится, но и не приводятся доказательства то�
го, что таковой не существует. 

В Онежском зал. Белого моря по утверждению
Кузнецова [15, 16], продолжительность жизни
C. crangon обычно не превышает 1 года, и наибо�
лее крупные особи (длина тела 61 мм, т.е. длина
карапакса 14.0 мм) имеют возраст 5–6 месяцев.
Именно в этом возрасте у самок наступает поло�
возрелость, а нерест происходит 1 раз в году, в ок�
тябре. Развитие эмбрионов заканчивается ранней
весной, после чего самки погибают. Длина тела
яйценосных самок варьирует от 46 до 61 мм (дли�
на карапакса 10.6–14.0 мм) и каждая самка в сред�
нем вынашивает 2810 зародышей.

Кауфман [14], не указывая, о каком районе Бе�
лого моря идет речь, сообщает, что период раз�
множения C. crangon приходится на сентябрь при
температуре 5° в слое (?) 25 м и при солености
26.7‰. Далее, со ссылкой на Кузнецова [16], он
сообщает, что в Баренцевом море нерест происхо�
дит в мае–июне, при температуре воды 3–6°. Од�
нако в упомянутой Кауфманом работе Кузнецова
[16] раздел, посвященный C. crangon, начинается
фразой “C. crangon в Баренцевом море нами не
обнаружен…” (стр. 48). Для обеих этих работ ха�
рактерно также то, что в них полностью отсут�
ствует информация об орудиях лова, сроках и ме�
тодах сбора и обработки материалов. 

Итак, если следовать вышесказанному, ока�
жется, что у креветки C. crangon налицо большая
лабильность процессов репродукции. Описывают
четыре типа: зимне� и летненерестящиеся кревет�
ки в бореальной части ареала, откладывающие
соответственно крупные и мелкие яйца; зимнене�
рестящиеся – в Средиземном море (в субтропи�
ках), летненерестящиеся – в Балтийском, и, на�
конец, осенненерестящиеся – Онежском зал. Бе�
лого моря. Правда, в двух последних районах
ареала это плохо аргументировано и не совпадает
с нашими результатами (см. ниже).

Все цитированные выше работы имеют одну
особенность: авторы обсуждают наличие, отсут�
ствие и (или) динамику изменения относитель�
ной численности яйценосных самок в качестве
главного инструмента познания репродуктивной
биологии в исследуемых популяциях C. crangon.
Лишь в работе [40] приводится описание 7�балль�
ной шкалы для определения стадий зрелости го�
над у самок, используемой, к сожалению, очень
поверхностно. Поэтому такие важные элементы
репродуктивной биологии, как размеры тела сам�
ки при первом созревании и первом нересте ока�
зываются постериорными. Действительно, время
полового созревания определяется готовностью
репродуктивной системы данной особи к перво�
му спариванию, а у креветок первое спаривание и
первый нерест всегда разделены неким проме�

7
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жутком времени – от дней до месяцев. Следова�
тельно, цитированные выше авторы имели дело
не с нерестом, а с постнерестовым периодом, суть
которого – развитие эмбрионов в вынашиваемых
на плеоподах яйцах. Мы считаем это чрезвычайно
важным. 

Главный недостаток нашей работы – короткий
отрезок времени, за который были собраны кре�
ветки. В Белом море это вторая половина июля–
начало августа, а в Балтийском – конец июня–
начало июля. Однако применение для анализа и
истолкования биологического смысла получен�
ных результатов метода, позволяющего оценить
состояние репродуктивной системы самок (шка�
ла для определения стадий ее зрелости), и тесная
связь у креветок между линочным и гонадным
циклами, позволяет даже на таком материале
сформулировать рабочую гипотезу, объясняю�
щую суть репродуктивного цикла конкретного
объекта исследования. 

У креветок спаривание происходит между сам�
цом с нормальным панцирем и линяющей сам�
кой, у которой гонада всегда в таком случае нахо�
дится во II стадии зрелости. Следовательно, до�
стижение половозрелости самкой происходит
при переходе ее гонады из I во II стадию зрелости.
На клеточном уровне это означает завершение
образования фолликулярной оболочки у самых
продвинутых ооцитов второй фазы протоплазма�
тического роста (“стадия оформленного фолли�
кула” [3, 7, 10]. Спаривание служит сигналом к
началу вителлогенеза (“созревание гонады”).
Длительность вителлогенеза зависит от дефини�
тивных размеров зрелых ооцитов и температуры
воды. В это время самка не линяет и не растет.
У тепловодных каридных креветок перед первым
нерестом (откладкой яиц на плеоподы), самка
опять линяет и спаривается. После нереста гонада
возвращается во II стадию зрелости, а спаривание
инициирует следующий цикл созревания гонады.
Он синхронизирован со временем инкубации яиц
на плеоподах. После вылупления личинок опять
происходит линька, спаривание, откладка яиц на
плеоподы и так далее. По экологическим резуль�
татам данный процесс аналогичен порционности
нереста многих гидробионтов, но реализуется
принципиально другим способом.

Это явление мы назвали непрерывной цик�
личностью размножения [6, 7, 8, 9]. Она лучше
всего выражена у тропических и субтропических
видов, обитающих в условиях длительного перио�
да, оптимального для нереста. Более того, даже у
одного вида, ареал которого охватывает несколь�
ко климатических зон, степень реализации не�
прерывной цикличности размножения может ва�
рьировать от стопроцентной, до почти полного ее
исчезновения. Например, у креветки Plesionika
martia в западноафриканских водах у Марокко

(субтропики) непрерывная цикличность размно�
жения выражена очень сильно, а в водах Намибии
(нотальная зона) она практически отсутствует.
96% креветок с яйцами на плеоподах имеют гона�
ды во II стадии зрелости [5]. 

А такая холодноводная креветка как P. borealis
нерестится единожды в течение относительно ко�
роткого репродуктивного периода [23], следова�
тельно, “непрерывная цикличность размноже�
ния” у нее не наблюдается. У самок этого вида,
несущих на плеоподах яйца, гонада всегда нахо�
дится во II стадии зрелости, а у креветок, перели�
нявших после вылупления личинок, начинается
период нагула (гонада продолжает находиться во
II стадии зрелости), длящийся 2–3 месяца, и сле�
дующий гонадный цикл начинается после одной
из последующих линек и спаривания, которые
служат для него “спусковым крючком”. Между
этими двумя крайними вариантами репродуктив�
ных стратегий самок каридных креветок имеются
все переходы. Благодаря непрерывной циклично�
сти размножения весь контингент самок распада�
ется на группы особей с гонадами на разных ста�
диях зрелости, имеющих разные размеры тела.
Это, а также соотношение креветок с разным со�
стоянием репродуктивной системы в каждый
данный момент, позволяет реконструировать, хо�
тя бы в виде рабочей гипотезы, особенности ре�
продуктивной стратегии данного вида.

В Ругозерской губе Белого моря диапазон раз�
мерного состава самок (длина карапакса от 4.2 до
15.2, то есть длина тела от 18 до 66 мм) близок к
тому, что описан Кузнецовым [16] в Онежском
зал. в 1950 г. (длина от 25 до 61 мм, длина карапак�
са, следовательно, от 5.7 до 14.7 мм). Совпадают
модальные размеры: длина карапакса 8.5 мм
(длина тела 37 мм) в Ругозерской губе и длина те�
ла 37.5 мм – в Онежском зал. Близки и формы
кривых размерного состава, хотя в Онежском зал.
она унимодальная. Однако согласиться с тем, что
C. crangon в Белом море живет один год, что не�
рест происходит в октябре, и что самки после
единственного нереста погибают, невозможно.
Структура размерного состава самок с гонадами
на разных этапах репродуктивного цикла позво�
ляет утверждать, что в Ругозерской губе в 2006–
2007 гг. нерест у этого вида в Белом море не очень
растянут, и пик его, вероятно, приходится на ко�
нец мая–начало июня, так как во второй полови�
не июля мы наблюдали его завершение. Доля осо�
бей с гонадами в IV–V стадиях зрелости уже в
июне очень невелика и к концу июля они полно�
стью исчезают из уловов. Если в середине июля
мы встречаем довольно много самок с яйцами на
плеоподах (до половины всех половозрелых са�
мок: 15 июля 2006 г.) и среди них доминируют
особи, только что отложившие яйца, то в течение
следующих двух недель возрастает доля особей с
продвинутыми в развитии эмбрионами, но гона�
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ды самок остаются во II стадии зрелости. Это го�
ворит о том, что период размножения закончен, и
в октябре–ноябре креветки никак не смогут отне�
реститься вновь. В первых числах августа кревет�
ки, несущие кладки, исчезают во всех трех райо�
нах, где мы собирали материалы: у Еремеевского
порога, в губе Кислой и в губе Лапшагина. Прав�
да, имеется небольшая доля самок с гонадами в
III стадии зрелости, но это крупные особи. Не ис�
ключено просто завышение стадии зрелости уже
однажды отнерестившейся креветки при ее визу�
альном определении из�за того, что гонада не
вернулась к тем размерам, которые характерны
для впервые созревающих самок. Исходя из это�
го, можно согласиться с Кузнецовым [15, 16], что
самки C. crangon в Белом море нерестятся один
раз за время репродуктивного сезона, но в разгар
лета, а не осенью, а некоторая часть их, с модаль�
ной длиной карапакса 11.5 мм (длина тела 50 мм)
и более, могут нереститься на следующий год во
второй раз.

Длина яиц на плеоподах, варьирующая в пре�
делах 0.51–0.76 мм, хоть они и отложены в Белом
море в летнее время, совпадает с таковой зимних
яиц этого вида в Северном море (0.51–0.75 мм:
[32]). Температура прибрежных вод в районе Ере�
меевского порога в летнее время (июнь–август
1995–1998 гг.) варьировала в пределах 9.4–12.5°С
[18]. Абсолютная реализованная плодовитость
(количество яиц в кладке) у C. crangon в Ругозер�
ской губе варьировала от 140 до 1848, в основном
500–1000 яиц.

Первая отличительная черта балтийских креве�
ток – меньший диапазон варьирования длины ка�
рапакса и меньшие модальные размеры (табл. 2).
Для примера: мода балтийских самцов равна или
меньше модальных размеров даже ювенильных
самок из Белого моря. Это, несомненно, объяс�
няется тем, что Балтийское море, по большому
счету, солоноватоводный водоем. Соленость воды
у побережья Калининградской области 6–8‰, а в
Белом море – 24–26‰.

Отличается и половой состав креветок, и со�
стояние гонад у самок. В прибрежных водах Ка�
лининградской области на глубинах 0.7–1 м в
конце июня–начале июля происходит массовый
нерест C. crangon. Здесь нет ювенильных особей и
почти полностью отсутствуют самцы. Напротив,

постоянно встречаются преднерестовые, нере�
стящиеся и только что отнерестившиеся самки.
Следовательно, эти глубины летом можно счи�
тать нерестовой частью ареала C. crangon в данном
районе. Налицо радикальные различия в эколо�
го�функциональной роли верхней сублиторали у
балтийских и беломорских C. crangon.

Короткий отрезок времени наблюдений не
позволяет оценить протяженность периода нере�
ста и, следовательно, как функционирует эта
часть ареала. Уходят ли отсюда самки после от�
кладки яиц на плеоподы, или же остаются здесь
до выклева личинок. Правда, наличие признаков
непрерывной цикличности размножения у креве�
ток этой части ареала говорит о том, что нересто�
вый период у C. crangon здесь растянут, и что отне�
рестившиеся самки, а также самки, пропустив�
шие нерест, могут здесь задерживаться на
некоторое время.

Самки без яиц на плеоподах с гонадами во
II стадии зрелости образуют бимодальную кри�
вую, моды которой (4.5 и 8.5 мм) широко отодви�
нуты друг от друга. Первая мода образована всего
5 особями (14% от всех самок этой группы и 2% от
всех самок без яиц на плеоподах). Можно было
бы предположить, что состояние гонад у этих осо�
бей определено неверно, и что их надо отнести к
ювенильным особям, но наименьшая самка с го�
надами в IV стадии зрелости имеет длину кара�
пакса 4.9 мм. Следовательно, мелкие самки во
II зрелости, ооциты которых только что заверши�
ли протоплазматический рост, достигли этой ста�
дии зрелости впервые. Еще одним подтверждени�
ем их статуса может служить то, что следующая,
ближайшая к ним размерная группа самок без
яиц на плеоподах с модой 6.5 мм, объединяет осо�
бей с преднерестовыми и нерестовыми гонадами
(IV и V стадии зрелости). Это вполне объяснимо,
так как после линьки спаривания самки законо�
мерно переходят в модальную группу 6.5 мм, а во
время протекания начавшегося после этого ви�
теллогенеза они не линяют и не растут. Диапазон
размерного состава креветок с гонадами во II ста�
дии зрелости очень широк: ДК от 4.9 до 11.5 мм.
Следовательно, это тоже сборная группировка.
Они составляют 44.3% от всех самок без яиц на
плеоподах. Несомненно, среди самок с длиной ка�

Таблица 2. Сравнительная характеристика длины карапакса C. crangon Белого и Балтийского морей

Параметры
Белое море Балтийское море

минимум максимум мода минимум максимум мода

Ювенильные самки 4.2 8.5 6.5 – – –

Самцы 4.5 10.6 7.5 4.0 7.6 5.5–6.5

Самки половозрелые 6.2 15.2 8.5; 11.5 4.3 12.1 7.5

7*
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рапакса более 7 мм должно быть много таких, что
готовы нереститься, по крайней мере, второй раз.

Две трети остальных самок этой группы имеют
длину карапакса 7–11 мм и это, конечно, нагуль�
ные особи, пропустившие нерест. Так называе�
мые “яловые” самки составляют 10.9% от всех са�
мок без яиц на плеоподах. 

Перелинявшие перед нерестом и отнерестив�
шиеся самки с модой 6.5 мм переходят в группу с
модой 7.5 мм и яйцами на плеоподах (рис. 2д).
Среди них преобладают особи с гонадами во
II стадии зрелости. У большинства яйца находят�
ся на 1 или 2 стадиях эмбрионального развития,
то есть только что отложены. Длина только что
отложенных яиц 0.32–0.40 мм, что соответствует
летним яйцам этого вида в Северном море [32].
Абсолютная реализованная плодовитость, одна�
ко, варьирует практически в тех же пределах, что и
у беломорских креветок. Это, видимо, объясняет�
ся более мелкими размерами балтийских особей.

Гонады у части самок уже демонстрируют на�
чало вителлогенеза (III стадия зрелости). Что и
свидетельствует о непрерывной цикличности
размножения и растянутом нерестовом сезоне, в
течение которого самки C. crangon могут выно�
сить как минимум две кладки. 

Но имеется и небольшое количество самок
(рис. 2е), в кладках которых яйца находятся на
стадии “глазка” (3 и 4 стадии эмбрионального раз�
вития), и даже готовые к вылуплению. Следуя логи�
ке, изложенной выше, можно предположить, что
некоторое количество самок (в данном случае 7%)
могут выносить и третью кладку за нерестовый
сезон. Длина карапакса этих самок 7–11 мм.

Особняком от всех остальных самок находятся
креветки без яиц на плеоподах с гонадами в
III стадии зрелости, составляющие 31.6% всех са�
мок без яиц на плеоподах. Они никак не сочета�
ются с предыдущими группами самок. Это позво�
лило нам предположить, что данная группа кре�
веток относится к группировке, вылупившейся из
зимних яиц, чем и обусловлены их более крупные
размеры по сравнению с преднерестовыми особя�
ми. Возможно также, что крупные креветки с го�
надами во II стадии зрелости, упоминавшиеся
выше, представляют как раз ту часть самок, кото�
рая и будет нереститься зимой.

Если это так, то репродуктивная стратегия са�
мок C. crangon в восточной части Балтийского мо�
ря аналогична таковой в Северном море, несмот�
ря на различия в размерах тела. К сожалению, по
техническим причинам облов креветок в зимнее
время нам не доступен и наличие зимненерестую�
щих креветок в Балтийском море остается пока
гипотетическим. Но мы не видим возможности
по�другому объяснить размерную структуру са�
мок на разных этапах репродуктивного цикла в
данном районе. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на вопиющую нехватку сравнимых
между собой данных из разных частей ареала
C. crangon, вырисовываются лишь три разновид�
ности репродуктивной стратегии самок этого ви�
да в разных частях его ареала. Их условно можно
назвать “субарктической”, “бореальной” и “суб�
тропической”.

Субарктическая. Нерест летний, протекающий
примерно с начала июня до конца июля. Каждая
самка в течение этого периода нерестится один раз.
Несмотря на летнее время, размеры яиц соответ�
ствуют “зимним” яйцам бореальной части ареала. 

Бореальная. Нерест происходит как в летнее,
так и зимнее время, почти круглогодично. В нем
участвуют две группировки: зимненерестующая
(конец ноября – начало марта) с более крупными
размерами тел, откладывающая крупные “зим�
ние” яйца, и летненерестующая (конец марта, на�
чало апреля–июль) меньших размеров, отклады�
вающая мелкие “летние” яйца. По крайней мере,
в летнее время самки могут вынашивать яйца бо�
лее одного раза.

Субтропическая. Нерест зимний, растянутый с
ноября по конец марта – начало апреля. Можно
предположить, что размеры откладываемых здесь
яиц соответствуют размерам “летних” яиц боре�
альной части ареала, а у самок наблюдается не�
прерывная цикличность размножения.

Такой тип репродуктивной стратегии самок у
C. crangon вполне соответствует логике “исклю�
ченного четвертого”: или откладка зимних яиц в
летнее (в Субарктике), или летних – в зимнее вре�
мя (в Субтропиках), или и то, и другое (в Бореаль�
ной климатической зоне). Четвертого не дано.

Мы предлагаем эту схему в качестве рабочей
гипотезы, которая требует, конечно, всесторон�
ней проверки для ее подтверждения или опровер�
жения.

Кроме авторов в сборе материалов для данной
работы принимали участие О.Г. Глушко, Д.О. Гу�
сева, Р. Дитрих, О.М. Потютко, С.А. Судник,
А.Б. Цетлин, С.В. Цигвинцев (во время экспеди�
ций на Белое море), а также студенты факультета
Биоресурсов и природопользования Калинин�
градского государственного технического уни�
верситета из группы 08�ВА под руководством
С.Ю. Кузьмина (во время летней практики 2010 г.
на Куршской косе). Е.В. Лисицкая из Института
биологии Южных морей (Севастополь) прислала
нам информацию о крангоне Черного моря, а
Ч.М. Нигматуллин помог с переводом аннотации
на английский язык. Мы выражаем всем перечис�
ленным выше лицам свою самую искреннюю
благодарность. 
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Female Reproductive Biology of Shrimp Crangon crangon (L.) (Decapoda, Crangonidae)

R. N. Burukovsky, E. S. Ivanov

The current hypothesis on the latitude intraspecific variations of the reproductive strategy in shrimp Crangon’
crangon is developed. (1) Subarctic type. The summer spawning is from June to the middle of July. The egg
size is equal to “winter” eggs in shrimps of the boreal zone. (2) Boreal type. The spawning period is nearly
year�round. There are two seasonal spawning groups: winter�spawning (November–March) large�sized fe�
males with large “winter” eggs, and summer�spawning (April–June) middle�sized females with small “sum�
mer” eggs. (3) Subtropical type. The spawning is in winter (November–April), the egg size is admittedly sim�
ilar to “summer” eggs of boreal shrimps. This spectrum of reproductive strategies corresponds to the logic of
“excluded fourth”: or summer spawning by “winter” eggs (Subarctic), or winter�spawning by “summer” eggs
(Subtropics), or both variants (Boreal zone). The fourth is not given.

ş



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


