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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Десятиногие раки — это большая группа беспозвоночных животных, 
встречающихся практически во всех широтах Мирового океана и заселяю­
щих морские, пресные и солоноватые водоемы. Большинство из них ведут 
придонный образ жизни на небольшой глубине. Однако встречаются роды, 
например Pontophylus, обитающие на глубине более 4000 м. Некоторые ви­
ды десятиногих раков либо совершенно покидают водную среду, либо пе­
риодически возвращаются в нее. Известно также, что многие креветки оби­
тают в подземных водах в условиях полной темноты. 

Всего в Мировом океане насчитывается около 40 тыс. видов (Man, 
1980). Многие из них являются ценными пищевыми объектами и исполь­
зуются промыслом. Так, список только креветок, имеющих промысловое 
значение, насчитывает 342 вида, в том числе 3 вида в южных морях быв­
шего СССР. Кроме креветок во многих странах добывают крабов, лангус­
тов, омаров и речных раков. Учитывая пищевую ценность этих животных, 
в последнее время все большее значение приобретает их использование в 
аквакультуре. Искусственное выращивание десятиногих раков успешно мо­
жет осуществляться только при глубоких знаниях биологических особен­
ностей конкретных видов. Особенно важны знания по экологии личинок, 
ведущих, как правило, планктонный образ жизни. 

Данный выпуск является итогом многолетних исследований автора по 
экологии десятиногих раков и их личинок в Черном и Азовском морях. В 
отечественной литературе вопросы, связанные с морфологией, анатомией и 
физиологией, онтогенезом и размножением десятиногих раков, освещены 
недостаточно. Поэтому автор счел необходимым привести эти данные в со­
ответствующих главах, обобщив имеющиеся литературные источники за 
последнее столетие. 

Материалы для собственных исследований были получены в многочис­
ленных экспедициях в Черное море на нис «Миклухо Маклай», включая 
все прибрежные воды Украины, России, Грузии, Болгарии и Румынии в пе­
риод с 1969 по 1985 г., а также в береговых экспедициях в различные аква­
тории Черного моря от Голубой бухты (Геленджик) до Дуная, где работы 
проводились с помощью маломерных судов. Кроме того, были обработаны 
пробы нейстона, собранные сотрудниками Одесского филиала Института 
биологии южных морей НАН Украины в восточной и западной областях 
Черного моря, а также в Азовском море в период с 1965 по 1967 г. Эти ма­
териалы дополнили собственные исследования автора. 

В связи с тем что личинки десятиногих раков обитают преимуществен­
но у поверхности воды, в качестве основного орудия лова применяли трехъ­
ярусную планктонно-нейстонную сеть конструкции Ю.П. Зайцева (1970), 
позволяющую вести синхронный облов личинок как из слоя нейстона 
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лезнях и хозяйственном значении раков. Даны определительные 
таблицы, характеристики семейств, родов и видов. Рассмотрены 
экологические особенности каждого вида, а также его распро­
странение. 

Для зоологов-систематиков, гидробиологов, экологов, спе­
циалистов рыбного хозяйства, преподавателей вузов, студентов. 

В монографії викладено відомості щодо зовнішньої та внут­
рішньої будови десятиногих раків, показано функції окремих ор­
ганів у нормальному стані та у зв'язку зі зміною умов навколиш­
нього середовиша. Наведено дані щодо онтогенезу, екології, хво­
роб і господарського значення раків. Дано визначшіьні таблиці, 
характеристики родин, родів і видів. Розглянуто екологічні особ­
ливості кожного виду, а також його поширення. 

Для зоологів-систематиків, гідробіологів, екологів, фахівців 
у галузі рибного господарства, викладачів вузів, студентів. 

The monograph presents information a outer and inner structure 
of decapods, functions of their organs in norm and under conditions of 
environmental variations, ontogenesis, ecology, diseases and practical 
significance «Determinants, characteristics of families, genera and spe­
cies are given» Ecological peculiarities of each species and its propaga­
tion are described. 

Intended for zoologists dealing with taxonomy, for hydro-biolo­
gists, ecologists, specialists in fish farming, lecturers and students of 
higher schools. 

Р е д а к т о р в ы п у с к а 

В И . М О Н Ч Е Н К О 

Утверждено к печати ученым советом 
Института биологии южных морей им. А.О. Ковалевского 

Одесский филиал 

Редакция медико-биологической, химической 
и геологической литературы 

Редакторы Т.Л. Горбань, М.Н. Гусарь 

ф 1907000000-042 
2004 

ISBN 966-00-0196-7 © Ю.Н. Макаров, 2004 



0-5 см, так и из подстилающих микрогоризонтов воды 5-25 и 25-45 см. 
Применение этой сети дает возможность сравнительной количественной 
оценки населения верхнего слоя пелагиали от пленки поверхностного на­
тяжения до глубины 45 см. В некоторых случаях использовали другие сети 
(ПНС-2, НС, сеть Джеди), для качественного учета применяли нейстонный 
трал. Для сбора и учета послеличиночных стадий креветок и крабов с бор­
та судна использовали трал Сигсби, который для прибрежных сборов спе­
циально переоборудовали так, чтобы нижняя подбора огибала неровные 
поверхности грунта и не собирала водоросли. По упомянутой выше методи­
ке было получено более 3 тыс. проб нейстона и планктона и более 500 тра­
ловых проб. 

Идентификацию личинок декапод проводили двумя путями: 1) яйце­
носных самок известного вида содержали в аквариуме до выклева личинок 
с дальнейшим изучением их метаморфоза; 2) методом исключения, т. е. 
когда известно, что в данном закрытом от моря водоеме живет и размно­
жается только один известный вид. 

Всего в Черном море за последнее столетие зарегистрировано 38 видов 
представителей отрада Decapoda. В представленный выпуск не вошли ви­
ды, попытка акклиматизации которых предпринималась в некоторых водо­
емах северо-западного Причерноморья. Это дальневосточная креветка 
Pandalus kessleri в Хаджибейском лимане и Macrobrachium niponensiss в Ку-
чурганском лимане (водоем-охладитель Молдавской ГРЭС). Первый из них 
не прижился в связи с изменением среды обитания, второй — по наблюде­
ниям 2002 г., успешно живет и размножается. В предлагаемые идентифика­
ционные таблицы не вошли также такие крабы, как Planes minutus и Cancer 
pagurus, упомянутые в «Определителе Черного и Азовского морей» (1969). 
До настоящего времени нет достоверных источников о нахождении в Чер-
номорско-Азовском бассейне этих видов. 

За время подготовки к печати в Черном море обнаружен новый вселе-
нец — краб Erioricheir sinensis, краткие сведения о котором приводятся в 
соответствующем разделе. В Черноморско-Азовском бассейне вид требует 
дальнейшего изучения. 



ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
КЛАССА РАКООБРАЗНЫХ 

Класс ракообразных (Crustacea) относится к типу членистоногих 
(Arthropoda). Имеется гипотеза, согласно которой представители класса 
происходят от тралобитов — ныне вымерших морских членистоногих. Од­
нако по многим признакам строения ракообразные, как и все представите­
ли членистоногих, близки к кольчатым червям. Принято считать, что в 
очень далекие геологические эпохи именно от кольчатых червей, близких к 
полихетам, отделились предки современных членистоногих. В результате 
длительной эволюции панцирь ракообразных стал выполнять функцию 
скелета. Не исключена возможность, что упрочнение внешних покровов 
водных червеобразных предков служило приспособлением к защите внут­
ренних органов от повреждений. 

В ходе дальнейшего эволюционного процесса предки ракообразных 
приобрели расчлененные подвижные конечности, которые приводились в 
движение специализированными группами мышц. Последние, как прави­
ло, поперечнополосатые и обладают исключительно высокой способностью 
к сокращению. Они всегда прикрепляются к панцирю. 

Одним из наиболее важных признаков, характеризующих класс рако­
образных, является наличие антенн, часто двух пар. В соответствии с этим 
признаком в последнее время выделен отдельный подтип членистоногих 
(Antennata), объединивший животных, ранее относящихся к подтипам хе-
лицеровых, у которых клешня аналогична антеннам ракообразных и тра-
хейнодышащих, имеющих пару усиков, также аналогичных антеннам. В 
подтип Antennata вошли все ракообразные. 

Характерным признаком ракообразных является наличие жабр. С их 
помощью дышат все те ракообразные, которые приспособились к жизни 
на суше, но в этом случае жабры находятся во влажной среде. Они имеют 
очень тонкие стенки, через которые растворенный в воде кислород про­
никает в кровь. У большинства ракообразных жабрами служат выросты 
грудных ног, у некоторых групп (ротоногие и равноногие) в жабры прев­
ращены брюшные конечности. В связи с изложенным выше в совре­
менной систематике класс ракообразных принято относить к подтипу 
жабродышащих (Branchiata). Однако следует помнить, что у многих рако­
образных жабры отсутствуют. К таковым относятся усоногие, веслоногие, 
мистакокариды и ракушковые. Дыхание этих животных совершается всей 
поверхностью тела. 

Характерная особенность ракообразных — наличие хитинового покро­
ва, разделенного на ряд сегментов. К каждому сегменту прикрепляется со­
ответствующая пара конечностей. Однако у многих представителей (напри­
мер, отряд Decapoda) сегменты сливаются и становятся трудноразличимы­
ми. Особенно это касается сегментов передней части тела. 
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В головной части располагаются зрительные органы и антеннулы, за 
которыми следуют антенны, мандибула и две пары максилл. В области гру­
ди находятся ногочелюсти, или максиллоподы, а также ходильные ноги 
(переоподы), служащие для передвижения животных в пространстве. Брюш­
ко, или задняя часть туловища, часто не имеет конечностей либо они сла­
бо выражены. У многих групп на конце брюшка имеются особые парные 
выросты — фурка, у Malacostraca — небольшой сегмент, называемый тель-
соном. У многих представителей Malacostraca, например у десятиногих ра­
ков, на ранних стадиях личиночного развития имеется фурка, но в конце 
метаморфоза она превращается в тельсон. 

У большинства ракообразных есть глаза, которые устроены так же, как 
и у других членистоногих. У одних представителей глаза сидят на стебель­
ках, у других они расположены непосредственно на поверхности тела. При 
этом часто в начале личиночного развития глазные стебельки отсутствуют, 
а затем образуются и по сравнению с телом достигают значительных раз­
меров. У ветвистоусых ракообразных сложные глаза сливаются в один не­
парный глаз. У личинок на стадии науплиуса сложные глаза еще не разви­
ты, но имеется один непарный простой — науплиальный глаз. У многих ви­
дов этот глаз сохраняется и после завершения метаморфоза, у веслоногих 
он служит в качестве светочувствительного органа в течение всей жизни. У 
подземных видов глаза не развиваются, и животные ориентируются в про­
странстве с помощью таких органов чувств, как антенны и антеннулы, ко­
торые у всех представителей ракообразных богаты различными чувстви­
тельными щетинками, осуществляющими функции обаяния, осязания и 
познания химического состава воды. 

У наиболее примитивных ракообразных грудные конечности выполня­
ют три основные функции: двигательную, дыхательную и подачи пищи ко 
рту. Каждая конечность снабжена несколькими лопастями, расположенны­
ми на ее внутреннем и наружном краях. Некоторые из наружных лопастей 
превращены в жабры, другие вызывают ток воды ко рту, третьи служат вес­
лами. Однако у большинства ракообразных наблюдается разделение фун­
кций между разными конечностями. 

У таких ракообразных, как веслоногие, мистакокариды, усоногие, ра-
кушковые, жабры отсутствуют, дыхание осуществляется всей поверхностью 
тела. Кислород доставляется от жабр, если они имеются, до других органов 
тела с помощью гемолимфы или крови по так называемой незамкнутой 
кровеносной системе. Если кровеносная система имеется, например у выс­
ших ракообразных, то кровь приводится в движение биением сердца, кото­
рое размещено либо в грудном отделе, либо в брюшном, но всегда на спин­
ной стороне. У большинства ракообразных кровь движется по полостям 
между внутренними органами. В крови часто растворены дыхательные пиг­
менты: гемоглобин и гемоциан, в котором железо заменено медью. Дыха­
тельные пигменты связывают большое количество кислорода. 

Органами выделения у ракообразных служат антеннальные и максил-
лярные железы. 

Большинство ракообразных раздельнополы, но среди них встречаются 
и гермафродиты. Имеются виды, которые способны развиваться партеноге-
нетически, т. е. без оплодотворения. Яйца редко откладываются в водную 
толщу. Чаще всего самка носит их на себе в особой выводковой камере или 
в яйцевых мешках. У десятиногих раков (кроме семейств Penaeidae и 
Sergestidae) яйца вынашиваются на брюшных конечностях — плеоподах. Из 
яиц выклевываются личинки, которые развиваются с метаморфозом. Вык-
лев происходит чаще всего на стадии науплиуса, превращающегося затем в 
метанауплиус. У большинства семейств десятиногих раков стадии наупли-
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ус и метанауплиус протекают во время эмбриогенеза, выклев — на стадии 
зоэа. Каждая из стадий свободноплавающих личинок заканчивается линь­
кой, после которой особь увеличивается в размерах, возникают дополни­
тельные образования или редуцируются имеющиеся. 

Более детальное описание ракообразных, обитающих в водах Украины 
и сопредельных территорий, приводится в отдельных выпусках монографи­
ческого издания «Фауна Украины». Сведения о представителях отряда 
Decapoda приведены в соответствующей части данной книги. 

В целом систематика ракообразных окончательно не разработана и, 
очевидно, в настоящее время не совершенна. Это объясняется тем, что пос­
тоянно обнаруживаются новые представители, которых исследователи от­
носят к этой обширной группе. Так, вначале класс Crustacea было принято 
делить на 2 подкласса — низшие Entomostraca и высшие Malacostraca. Од­
нако, как указывает Ф.Д. Мордухай-Болтовской (1969), низшие ракообраз­
ные состоят из нескольких однородных групп, не имеющих никаких общих 
признаков. Поэтому обширную группу низших ракообразных теперь под­
разделяют не на отряды, как было принято ранее, а на подклассы, отлича­
ющиеся друг от друга не менее, чем от высших ракообразных. Схема клас­
сификации класса Crustacea имеет следующий вид: 

Подклассы 

Cephalocarida 

Branchiopoda 

Remipedia 

Ostracoda 

Надотряды 

Maxillopoda 

Malacostraca 

Hoplocarida 
Phillocarida 

Peracarida 

Syncarida 

Eucarida 

Отряды 

Phillopoda 

Anostraca 

Myodocopida 

Podocopida 

Ascothocarida 

Copepoda 

Branchyura 
Mystacocarida 

Cirripedia 

Stomatopoda 

Leptostraca 
Thermosbaenacea 
Tanaidacea 
Isopoda 

Cumacea 

Amphipoda 
Speleogriphacea 
Misidacea 
Bathynellacea 

Anospidocea 
Amphionidacera 
Euphausiacea 
Decapoda 

Подотряды 

Cladocera 
Notostraca 
Conchostraca 

Harpacticoida 

Calanoida 
Cyclopoida 

Thoracica 
Acrotocarica 
Rizocephala 

Отряды, относящиеся к подклассу Malacostraca, также разделяются на 
большое количество подотрядов. Таким образом, принято различать 6 под­
классов Crustacea. 
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Таблица для определения подклассов Crustacea 

1 (2). Антенны расположены позади рта Cephalocarida 
2 (3). Антенны расположены впереди рта. 
3 (4). Тело заключено в двустворчатую неприкрепленную 

раковину Ostracoda 
4 (5). Двустворчатая раковина отсутствует или же иной формы. 
5 (6). Грудные конечности служат одновременно для 

плавания, дыхания и направления пищи ко рту . . . . Branchiopoda 
6 (7). Грудные конечности функционально разделены. 
7 (8). Голова помимо обычных двух пар антенн несет 

парные лобные выросты Remipcdia 
8 (9). Голова иного строения. 
9 (10).Брюшные конечности отсутствуют. Число сегментов 

тела не превышает 4—6 Maxillopoda 
10 (9). Брюшные конечности всегда присутствуют. 

Количество сегментов тела состоит из 20—21 Malacostraca 

Если большинство подклассов Crustacea принято делить на отряды, то 
подкласс Malacostraca, самый многочисленный по количеству видов, делят 
еще на 5 надотрядов. 

Таблица для определения надотрядов Malacostraca 

1 (2). Карапакс отсутствует. Грудные и брюшные сегменты 
одинаковы и имеют сходное строение Syncarida 

2 (3). Карапакс имеется. Грудные и брюшные сегменты отличаются 
друг от друга. 

3 (4). Карапакс имеет вид тонкой двустворчатой раковины . . . Phillocarida 
4 (5). Карапакс иной формы. 
5 (6). Голова срастается только с одним (иногда с двумя) грудными 

сегментами. Имеется выводковая сумка Peracarida 
6 (7). Голова срастается с большим количеством сегментов. 

Выводковая сумка отсутствует. 
7 (8). Карапакс короткий, не превышает трех задних 

грудных сегментов Hoplocarida 
8 (7). Карапакс покрывает все головные и грудные сегменты . . Eucarida 

Количество известных видов представителей класса ракообразных зна­
чительно варьирует в пределах подклассов и надотрядов. Ниже приведено 
количество видов и родов по различным регионам: 

Мировой океан Азово-Чсрно-
морский бассейн 

П о д к л а с с 

Malacostraca 20 586 (3184) 217 (116) 
Maxillopoda 10 480 (1372) 172 (89) 
Ostracoda 5650 (695) 95 (47) 
Branchiopoda 821 (94) 15 (10) 
Cephalocarida 10 (4) Не обнаружен 
Remipedia 1 (О 

Н а д о т р я д 

Eucarida 10 086 (1286) 37 (27) 
Peracarida 9980 (1744) 180 (89) 
Hoplocarida 350 (68) Не обнаружен 
Phillocarida 10 (4) И II 

Syncarida 9 II II 
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Всего в Мировом океане насчитывается немного менее 40 тыс. видов 
ракообразных, из них в Черноморско-Азовском бассейне обитают лишь 504 
вида, принадлежащие 265 родам. 

Ракообразные встречаются в водоемах любого типа. Трудно найти во­
доем, в котором не жили бы представители класса Crustacea. Они приспо­
собились к жизни в очень разнообразных условиях: обитают в морской или 
пресной воде, на дне или в толще воды, в подземных источниках и в ги-
пергалинных водоемах. Многие ведут паразитический образ жизни, неко­
торые виды приспособились к наземному образу жизни. 

Размеры ракообразных варьируют от долей миллиметров до несколь­
ких десятков сантиметров, иногда длина тела, включая конечности, изме­
ряется метрами. 

Ракообразные играют очень важную роль в круговороте веществ и в 
энергетике природы в целом. Они выступают в качестве посредников, де­
лающих создавамое в водоемах органическое вещество доступным для рыб 
и других крупных водных животных. Например, большинство пелагических 
рыб питаются планктонными ракообразными, некоторые киты употреб­
ляют в пищу эуфазиевых рачков. Важно еще и то, что ракообразные ис­
пользуют в пищу огромные массы погибших водных животных, обеспе­
чивая таким образом очищение водоемов. 

Многие ракообразные непосредственно используются человеком в ка­
честве деликатесного продукта питания. В промышленном масштабе добы­
вают эуфазиевых раков, креветок, крабов, омаров, речных раков, лангус­
тов и других представителей Crustacea. Из ракообразных также добывают 
витамины, хитизан и другие необходимые в человеческой деятельности 
продукты. 

Большой спрос на мировом рынке на съедобные виды ракообразных, а 
также ухудшение экологической обстановки во многих регионах нашей 
планеты привели к уменьшению природных запасов этих животных. 
Поэтому в последнее десятилетие проводится активная работа по искус­
ственному выращиванию ценных видов ракообразных. 



ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

Наружное строение 

ПОКРОВЫ ТЕЛА 

Для всего отряда Decapoda, как и для многих других представителей 
ракообразных, общим признаком является отсутствие осевого скелета. Его 
заменяют внешние покровы тела (экзосквлет, кутикула, экзувий), обычно 
твердые, упругие и пропитанные известковыми образованиями. Подвиж­
ность отдельных участков тела достигается за счет сегментации. Как прави­
ло, тело десятиногих раков состоит из ряда сегментов и разделяется на три 
основных отдела: головогрудь, абдомен и тельсон. Каждый отдел снабжен 
придатками в виде выростов и конечностей различного функционального 
назначения. Как сегменты тела, так и их придатки покрыты панцирем, тол­
щина которого зависит от видовой принадлежности, возраста или физио­
логического состояния животного, а также от других факторов, связанных 
с экологическими особенностями вида. Например, у личиночных стадий 
внешние покровы тела тонкие, часто прозрачные, у послеличиночных ста­
дий сразу после линьки они также тонкие и утолщаются по мере затверде­
ния покровов. 

Кутикула — это многослойное и сложное образование (рис. 1). Наруж­
ный слой кутикулы принято называть эпикутикулой, которая, в свою оче­
редь, состоит из двух слоев — поверхностной мембраны и более толстого 
базального слоя, от последнего отходят шипы, или микротрихии. Шипы и 
базальный слой содержат вертикальные каналы, наполненные минерализо­
ванными кристаллами. 

Под эпикутикулой находится экзокутикула, состоящая из пластинок, в 
них проходят горизонтальные фибриллы. Смежные пластинки связаны вер­
тикальными или косыми фибриллами. Во всей экзокутикуле, за исключе­
нием ее наружной зоны, просматриваются отдельные призмы, разделенные 
интерпризматическими участками, или перегородками. Форма поперечно­
го сечения и диаметр призм варьируют: чем меньше призмы, тем больше 
интерпризматические перегородки, наружная зона, лишенная призм, пол­
ностью минерализована. Основным минеральным компонентом экзокути-
кулы является кальций. В хорошо минерализованных областях находятся 
относительно большие кристаллы и агрегаты кристаллов, а также большие 
кристаллы; в плохо минерализованных областях имеются маленькие плос­
кие кристаллы. Поровые каналы пронизывают как призмы, так и минера­
лизованные области. 

За экзокутикулой следует так называемый пигментный слой, содержа­
щий каротиноиды. У креветок Processa edulis и Lysmata seticaudata в этом 
слое находится 95 % каротиноидов, где основным компонентом являет­
ся астаксантин, достигающий 60 % всех каротиноидов (Noel , Couturier, 
Bhaud, 1981). 

Внутренний слой — эндокутикула — состоит из отдельных пластин. В 
них фибриллы и длинные оси кристаллов расположены горизонтально и 
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параллельно друг другу. Фибриллы проходят в трубках, образованных неор­
ганическими кристаллами, поровые каналы содержат нитчатый материал с 
небольшими кристаллами. 

Описанное выше строение карапакса изучено на примере краба Cancer 
pagurus L. Хергдатом и соавт. (Hegdahl et al., 1977). Слоистость кутикулы 
определяется изменением направления фибрилл и от осей кристаллов на 
разных вертикальных уровнях, а также различием в степени минерализации 
различных ее участков. 

Связь с окружающей средой происходит благодаря наличию в кутику­
ле вертикальных каналов, через которые проходят всевозможные сигналы 
от чувствительных щетинок и пор к нижним слоям — гиподерме и эпидер­
ме, состоящим из клеток. На поверхности кутикулы краба Carcinus maenas 
находится около 4 тыс. так называемых воротниковых органов, которые 
представлены в виде овальных углублений диаметром 8—9 мкм и глубиной 
12 мкм. Со дна этих органов поднимаются конусообразные выросты высо­
той до 1,5 мкм с порами на вершинах (Gnatzy et al., 1984). 

Самый нижний слой кутикулы заканчивается базальной мембраной. 
За время онтогенеза в кутикуле десятиногих раков происходят сложные 

физиологические процессы, связанные прежде всего с ростом и линькой. 
Развитие и минерализация кутикулы совершаются за счет деятельности 
эпидермальных клеток одновременно с разрушением и резорбцией самого 
экзоскелета в предлиночном периоде. Отлагаемая клетками органическая 
матрица состоит из аморфного основного вещества и концентрических во­
локнистых пластинок. Минерализация этой матрицы осуществляется путем 
отложения уже упомянутых кристаллов и наблюдается, например, у речных 
раков лишь на второй день после линьки. Она происходит внутри и вдоль 
волокон в процессе деятельности эпидермальных клеток и их тонких отро­
стков в поровых каналах. Кристаллы карбоната кальция не обнаруживают 
никакой упорядоченной ориентации. В поровых каналах и в основном суб­
страте между волокнами в области соединения экзокутикулы с эндокутику-
лой имеются системы более крупных кристаллов кальцита, образующихся 
в результате перекристаллизации (Travis, 1963). 

У краба Carcinus maenas предлиночная ресорбция кальция заключает­
ся в активном транспорте его внутрь гиподермы, послелиночная кальцифи-
кация — в активном выведении кальция из гиподермы. Активный транс­
порт кальция в двух направлениях, осуществляемый гиподермой, сопро­
вождается изменением формы и размеров эпителиальных клеток (Roer, 
1980). Образование матрицы происходит в первые сутки после линьки од­
новременно с обезызвествлением (Yano, 1980). 

В момент линьки новая кутикула у краба 
Callinectes sapidus состоит в основном из бел­
ка и хитина, предшественники которого, веро­
ятно, синтезируются в клетках крови железы 
средней кишки (Stevenson, Hettick, 1980) и со­
вершенно не содержат кальция. Через не­
сколько часов после линьки основным компо-

Рис. 1. А — схема строения кутикулы декапод: 
а — поверхность, 6 — интеплазматические перегородки, 
в — эндокутикула, г — эпикутикула, д — пигментный слой, 
ж — слой кальция, з — некальцинированный слой, и — гипо­
дерма и эпидерма, к — базальная мембрана; Б — горизонталь­
ный срез через пигментный слой эндокутикулы; В — порис­
тый канал, вертикальный срез через эпикутикулу (из М. Ва-

cesco, 1967) 
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Рис. 2. Схема строения карапакса личинок крабов 
(вид спереди): 

/ — Inachus, 2 — Carcinus, 3 — Portunus, 4 — Ebalia, 
5 — Pinnotheres 

нентом кутикулы становятся соли каль­
ция, в то время как относительное содер­
жание белка и хитина снижается. В пер­
вые 15 мин после линьки упругость новой 
кутикулы возрастает в 3 раза, с ростом ми­
нерализации кутикула становится более 
твердой, но утрачивает упругость. У этого 

краба кальцификация кутикулы начинается между 10 и 24 ч после линьки. 
Абсолютное количество кальция повышается к 10-м суткам послелиночно-
го периода и в это время достигает 15,4 мг/м

2
 поверхности (Dendirger, 

Alterman, 1983). 
Кроме уже упомянутых белка, солей кальция и хитина кутикула содер­

жит микроэлементы — железо, марганец, свинец и др. 
Опытным путем установлено, что в сброшенном панцире Carcinus 

maenes прежде всего разрушается мембранный слой — он полностью исче­
зает за 11 сут. Наиболее устойчива эпикутикула, первые признаки измене­
ний в которой обнаруживаются через 64 сут (Voss-Foucart et al., 1984). 

Головогрудь (цефалоторакс). Первые 13 сегментов (тергитов) тела срос­
лись вместе (что характерно для всего отряда Decapoda) и покрыты как свер­
ху, так и по бокам несегментированным панцирем — карапаксом (рис. 2, 3). 
Он выполняет как защитную функцию от повреждения внутренних орга­
нов, так и опорную функцию; к нему прикрепляются определенные груп­
пы мышц. С нижней стороны имеются сегментированные образования — 
так называемые стерниты, к которым прикрепляются придатки тела. 

У речных раков и у некоторых креветок заднебоковые края карапакса 
образуют жаберные крышки — бранхиостегниты, прикрывающие жаберные 
полости. У крабов передние края бранхиостегнитов срастаются с надрото-
выми пластинками. 

Общая форма карапакса десятиногих раков очень разнообразна у раз­
ных таксономических групп. Так, у креветок в разрезе она имеет либо круг­
лую, либо овальную форму, сплющенную вентрально или дорсально. У кра­
бов форма тела чаще всего трапециевидная, уплощенная. Если у креветок 
личинки по форме тела в большинстве случаев напоминают взрослых осо­
бей, то личинки крабов совершенно не похожи по внешнему виду на сво­
их родителей (рис. 2). 

У большинства десятиногих раков на карапаксе имеются всевозмож­
ные образования: шипы, бугорки, ямки, бороздки, поры и щетинки. Спе­
циальные исследования с помощью сканирующего микроскопа (Pohle, 
Telfond, 1981) позволили выделить следующие типы щетинок: простые, пе­
ристые, перистые плавательные, перистозубчатые, зазубренные, остроко­
нечные, хоботообразные и эстетактные. Наиболее сложное строение имеют 
перистозубчатые щетинки. В месте соединения щетинки этого типа с эпи­
дермой на последней образуется небольшое выпячивание (пьедестал), ос­
нование щетинки несколько расширено в виде ампулы, переходящей в ще-
тинковый черенок, от которого в стороны отходят перистые ответвления. 
Проксимальная часть перистозубчатой щетинки отделяется от черенка по­
яском и снабжена зубчиками; на вершине зубчикового проксимального 
края имеется пора. У краба Ocypode обнаружены щетинки особого вида — 
гигрофильные. Они пучками размещаются вокруг задних отверстий жабер-
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Рис. 3. Схема строения головогруди декапод: 
А — карапакс креветки: а — гастральная, б — кардиальная, в — бранхиальная области; / — рос-
трум, 2 — дорсальные шипы рострума, 3 — супраорбитальный, 4 — суборбитальный, 5 — антенналь-
ный, 6 — бранхиостенальный, 7— птеригостомальный, 8 — бранхиальный шипы, 9 — предростраль-
ная борозда, 10 — бранхиокардиальная, II — горизонтальная, 12— птеригостомальная, 13— жабер-
но-кардиальная, 14 — цервикальная борозды, 15 — глазной стебелек, 16 — роговица; Б — стерниты 
креветки; В — карапакс краба: / — фронтальная, 2 — орбитальная, 3 — хепетические, 4 — бран-
хиальные, 5 — эпигастральная, 6 — гастральная, 7 — интерсциальная области, 8 — цервикальная 
борозда; Г — брюшная сторона краба: / — эпистом, 2 — эпистерниты; Д — карапакс личинок: 
/ — дорс&чьный, 2 — вентральный шипы, 3 — рострум; Е — мегалопа: / — дорсальный, 2 — постор­

битальные шипы 

ных камер, от которых к центру пучка проходит канал. Если краба помес­
тить на влажный песок, то с помощью биения скафогнатидов в жаберной 
камере создается разряжение до 10

3
 Па, вследствие чего вода «высасывает­

ся» из песка. За час из песка влажностью 5 % всасывается 0,1 % воды от­
носительно массы тела (Wolcott, 1984). Щетинки других типов выполняют 
самые разнообразные функции. 
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На карапаксе условно принято различать фронтальную, орбитальную, 
хепатическую, бранхиальную, эпигастральную, гастральную и кардиальную 
области. Каждая из них оконтуривается бороздками или углублениями и 
соответствует расположению внутренних органов. Некоторые исследовате­
ли рассматривали поперечные борозды как остатки границ между сегмен­
тами и связывали их с филогенетическими отношениями, однако детальное 
изучение сравнительной анатомии на примере омаров и речных раков по­
казало, что они являются вторичными механическими структурами, назна­
чение которых сводится к прикреплению мускулатуры (Albrecht, 1981). У 
разных форм десятиногих раков скульптура карапакса топографически раз­
личается и имеет разную выразительность (рис. 3). Так, у пенеидных кре­
веток в дорсальной части карапакса имеется бранхиокардиальная борозда, 
несколько сбоку вдоль почти всего карапакса тянется предростральная, а 
несколько ниже находится горизонтальная. У речных раков и каллианасид 
фронтальная область отделена поперечной церкивальной бороздой, вдоль 
карапакса хорошо видна жаберно-кардиальная борозда, ограничивающая 
жаберную полость. У крабов цервикальная борозда может пересекать кара-
пакс как прямо посередине, так и косо назад к антериолатеральному краю. 

У многих видов креветок наиболее выразительным шипом является пе­
редняя часть тела — рострум, который, в свою очередь, также может быть 
снабжен шипами как с верхней, так и с нижней стороны; шипы часто снаб­
жены щетинками. Форма рострума и расположение шипов на нем часто ис­
пользуются в качестве диагностического признака вида. У креветок рода 
Spirontocaris рострум массивный и занимает по величине 1/3 всего карапак­
са, у других креветок он тонкий и длинный либо совсем короткий. Кроме 
защитной функции у некоторых креветок рострум служит орудием для за­
капывания в грунт (Буруковский, 19726). Другие шипы у креветок (субор­
битальный, супраорбитальный, антеннальный, бранхиостегнальный, птери-
гостомальный) также расположены в переднебоковой части карапакса, а 
несколько сзади от них находится бранхиальный шип. Назначение этих 
шипов не установлено, очевидно, все они несут защитную функцию. 

Головогрудь личинок десятиногих раков также не имеет сегментации, 
переднебоковой край ее часто бывает с зазубринами, рострум либо совсем 
короткий, либо длинный у креветок; у личинок крабов ростральный шип 
наклонен вниз, на стадии мегалопы в большинстве случаев он редуцирует­
ся до небольшого выроста, изломанного по продольной оси. У личинок 
Brachyura имеются хорошо развитые дорсальные, а у многих видов и лате­
ральные шипы. Наличие шипов как бы увеличивает личинку в размерах и 
тем самым препятствует хищнику проглотить свою жертву. Ю.П. Зайцев 
(1970) считает, что несмачиваемые шипы личинок Porcellanidae способст­
вуют прилипанию к поверхностной пленке воды. Обычно шипы у личинок 
крабов очень твердые, хрупкие и содержат большое количество кальция. 
Именно в шипах откладывается кальций про запас и после ресорбции его 
в предлиночной стадии используется для построения нового экзоскелета 
(Freeman, Costlow, 1983). Дорсальный шип карапакса, например у личинок 
краба семейства Majidae, сохраняется также на стадии мегалопы. 

Карапакс личинок крабов на всех стадиях развития по морфологичес­
кому строению имеет сходство в пределах разных семейств. Зоэа крабов мо­
гут служить для выявления филогенетических отношений животных на раз­
ных таксономических уровнях, так как они благодаря обитанию в сходных 
пелагических условиях сохраняют больше черт родства, чем взрослые осо­
би, заселяющие самые разнообразные биотопы (Rise, 1981). 

Нижний край головогруди образован сегментированными хитиновыми 
образованиями — стернитами. Передний, или антеннальный, стернит за-
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канчивается ротовой пластинкой, или эпистомом. Эпистом — это пластин­
ка, имеющая разнообразную форму и лежащая между верхней губой (lam-
brum) и основанием антенн; у плавающих форм эпистом сравнительно уз­
кий и от латеральных участков карапакса отделяется бранхиальными, или 
эфферентными, каналами, выводящими воду от жабр. К жабрам вода под­
ходит через афферентный канал, проходящий через птеригостомальный 
район карапакса. У большинства Reptantia эпистом образован широкой 
пластинкой, входящей в контакт с карапаксом по обе стороны, что особен­
но выражено у крабов. Ближе к ротовой части находится часть эпистома, 
называемая эндостомом, ограниченная (иногда очень слабо) буккальной 
рамкой, внутри которой находится буккальная полость с располагающими­
ся в ней ротовыми частями. У многих крабов стороны буккальной рамки 
сформированы тремя переднебоковыми и частями карапакса. 

Латеральную часть стенки сегментов тела, расположенную между тер-
гитом и придатками тела, называют эпимером, часть карапакса, нависающая 
по обе стороны, прикрывающая жабры и не сростающаяся вентрально с 
торраксальными сомитами, принято называть бранхиостегнитом, или жа­
берной крышкой. У плавающих форм края этих крышек никогда не срас­
таются с тергитами, у крабов передний край их срастается с надротовой 
пластинкой. У последних верхняя сторона головогруди отделена от боковой 
резким краем, который не является, однако, границей соединения верхней 
и нижней частей панциря. У рода Paradasygius латеральные края карапакса 
помещаются в бороздке плевральных стенок, наружный край которых ос­
тается заметным в виде плевральных пластинок. После завершения предпо­
следней линьки дорсальные края плевритов сочленены с внутренней сторо­
ной карапакса (Drach, Guinot, 1983). 

Абдомен (брюшко) образован брюшными сегментами, количество кото­
рых у всех десятиногих раков одинаково: их всегда семь, включая послед­
ний видоизмененный сегмент — тельсон. Абдомен прикрывает наиболее 
развитые (у Natantia) группы мышц, кишечник и часто половые протоки. С 
помощью сильно развитой мускулатуры тельсона плавающие формы спо­
собны к толчкообразному передвижению в толще воды. Скорость такого 
движения у черноморской креветки Palaemon elegans может достигать 
100 см/с (Игнатьев, 1982). Кроме локомотивной абдомен выполняет опор­
ную функцию для прикрепления и вынашивания яиц. У Reptantia абдомен 
менее развит, всегда загнут под карапакс и прикрывает стерниты. Между 
абдоменом и стернитами образуется выводковая камера. У самок краба 
Ebalia tuberosa абдоминальная камера связана с жаберной камерой канала­
ми, которые могут закрываться специальными клапанами. При закрытии 
тельсона вода всасывается в абдоминальную, а затем через каналы в жабер­
ную камеру и, таким образом, происходит аэрация кладки. Вода при этом 
фильтруется через щетинки ротовых придатков (Schembry, 1981). Все ска­
занное выше свидетельствует о том, что у Reptantia функция абдомена как 
локомотивного органа частично утрачивается, хотя на личиночных стадиях 
абдоминальные сегменты одинаково хорошо развиты как у креветок, так и 
у крабов (включая наземных), что обусловлено характером их передвиже­
ния в толще воды: большинство пелагических личинок совершают непре­
рывные толчкообразные движения. 

В общих чертах абдомен имеет либо треугольную, либо четырехуголь­
ную форму, иногда образует вздутие в средней части. У раков-отшельников 
абдомен имеет вид спирально закрученного и малокальцинированного ко­
жистого мешка, который животные прячут в пустые раковины брюхоногих 
моллюсков. 
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5 Рис. 4. Поперечный разрез через абдоминальный 
сегмент: 

/ — тергит, 2 — стернит, 3 — плеврон, 4 — мышца, 5 — 
кишечник, 6 — плеоподы 

Каждый членик абдомена покрыт хити­
новым кольцом (рис. 4), состоящим из двух 
основных частей: верхнего полукольца тер-
гума, или тергита, и нижнего стернума, 
или стернита. Латеральные части нависают 
в виде так называемой плевральной, или эпи-

меральной, пластинки и образуют плеврон (плевру). Все сегменты абдомена 
подвижны в сочленениях. На примере креветки Palaemon serratus было 
показано, что ее тергиты соединяются пластинкой, представляющей со­
бой вентральную складку на задней границе. Она загибается вперед, за­
тем снова назад и переходит в соединительную мембрану. На краю этой 
складки имеются зубчатые выросты, составляющие гребенку. Задний 
край карапакса и задние края первых трех тергитов имеют длинные вы­
росты, на четвертом тергите они тупые и короткие, на пятом зубчатые 
выросты заменяются уплощенными образованиями, которые вовсе исче­
зают на тергитах шестого сегмента. При сгибании и разгибании абдо­
мена упомянутые выросты очищают край следующего тергита от чуже­
родных тел, которые могли бы проникнуть в щель между сегментами и 
ограничить их подвижность. На последних трех тергитах имеются ще­
тинки, которые заменяют выросты в этой роли. У креветок, кроме того, 
изменение угла между четвертым и пятым тергитами при движениях 
абдомена значительно меньше, чем между двумя первыми тергитами, 
поэтому роль выростов, защищающих межсегментные соединения в этом 
районе, утрачивается. В процессе линьки все краевые выросты секре-
тируются апикальной поверхностью эпителиальных клеток, каждая из 
которых способна секретировать от одного до трех образований (Drach 
et al., 1982). 

Тельсон — последний сег­
мент абдомена — имеет разное 
строение у различных таксо­
номических единиц Decapoda 
(рис. 5). У большинства креве­
ток он всегда сильно удлинен­
ный, вооружен шипами и ще­
тинками. У крабов тельсон чаще 
всего закругленный на конце; он 
может быть четырехугольным 
или треугольным. У личинок 
креветок на первых двух стадиях 
развития тельсон слит с шестым 
абдоминальным сегментом, зад­
ний край его либо вогнут, либо 
выпуклый, имеет срединную вы-

Рис. 5 Форма тельсона Decapoda: 
/ — Astacus; 2 — Palaemon; 3,4 — крабы; 
5 — личинка Palaemon; 6 — личинка Cal-
lianassa; 7 — личинка Cancer; 8 — личинка 

Ebalia; 9 — личинка Macropodia 
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емку, или срединный шип, что является удобным признаком идентифика­
ции личинок на ранних стадиях развития. В середине метаморфоза тельсон 
отделяется от шестого абдоминального сегмента и в процессе дальнейших 
линек утрачивает лопатообразную форму, приближаясь к очертаниям тель­
сона послеличиночных стадий. У личинок крабов тельсон в большинстве 
случаев имеет вилкообразную форму с двумя длинными выростами, одна­
ко у некоторых видов он может иметь три лопасти, либо задний край его 
широкий, вогнутый и вооружен щетинками. Как у личинок креветок, так и 
у личинок крабов количество щетинок тельсона может изменяться в про­
цессе метаморфоза, и по этой причине в качестве диагностического при­
знака наличие щетинок может быть использовано только на первых стади­
ях развития. 

ПРИДАТКИ ТЕЛА 

У десятиногих раков 19 пар придатков тела имеют разнообразное стро­
ение как у личинок, так и у их родительских форм. Это мандибулы, антен­
ны, антеннулы, две пары максилл, три пары максиллопед, пять пар пере-
опод, пять пар плеопод и пара уропод. Каждый из перечисленных придат­
ков соответствует определенному сегменту тела. 

Первая пара антенн (антеннулы, внутренние усики, антенны-1, А,) со­
стоит из трехчленистого стебля и двух (иногда трех) жгутиков (бичей). Ба-
зальный членик стебля у креветок снабжен острым чешуевидным вырос­
том, называемым стиллоцеритом (рис. 6, В). Жгуты антенн либо короткие, 
либо могут превышать длину тела. Сильно укорочены антеннулы у Brachyu-
га. Имеются крабы, у которых антеннулы укладываются продольно или по­
перечно в особые углубления на нижней поверхности карапакса. В базаль-
ном членике стебля антеннулы находится статоцист — орган равновесия, 
состоящий из полости, в которую животное укладывает песчинку или иной 
твердый предмет. У личинок антеннулы развиваются на ранних стадиях он­
тогенеза в виде несегментированных образований, вооруженных пучком 
чувствующих щетинок на дистальном конце с внешней стороны и оперен­
ной щетинкой с внутренней. У взрослых животных на антеннулах имеются 
оперенные и неоперенные щетинки, а также куполообразные структуры. 
Так, у краба Callinectes sapidus на каждом сегменте жгута количество чувст­
вительных щетинок, собранных в пучки, достигает 750 (Gleeson, 1982). На 
латеральной стороне антеннулярного жгута Hommarus gammarus с помо­
щью электронной микроскопии были обнаружены куполообразные образо­
вания, располагающиеся в небольших углублениях. Каждый купол (диаметр 
4—5 мкм) окружен кутикулярным воротничком и связан с клеткой, тонкая 
структура которой характерна для кожной железы позвоночных (Gnatzy 
et al., 1984). 

Вторая пара антенн (наружные усики, антенны-П, А„) состоит из пяти-
членистого стебля и жгута, который у креветок, речных раков и лангустов 
может превышать длину тела, у крабов он значительно короче. У крабов 
первые три членика антенны сливаются с лобным краем карапакса, а так­
же с надротовой пластинкой, и таким образом, образуется часть стенки 
глазной орбиты. У некоторых представителей десятиногих раков срастают­
ся второй и третий членики антенны. На базальном членике находится вы­
водной проток антеннальной железы, продуцирующий мочу. Второй чле­
ник антенны с особым образованием — в виде экзоподита — скафоцеритом, 
или антеннальной чешуйкой, которая редуцирована до шипа (ацикла). 
Пластинчатый скафоцерит, как правило, снабжен длинными щетинками с 
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Рис. 6. Придатки тела Decapoda: 
А — антеннула Palaemon: а — рострум, б — стебелек, в — стиллоцерит, г — жгуты; Б — антенна 
Palaemon: а — стебелек, б — скафоцерит, в — жгутик, г — выводной проток антеннальной железы; 
В — антенна личинки Palaemon; Г — антеннула личинки Xantho; Д — антеннула личинки Palaemon; 
Е — мандибула Palaemon: а — режущая часть, б — жующая часть, в — щупик; Ж — мандибула 
Xantho: а — щупик, б — жующая часть; 3 — первый максиллопед Xantho; И — второй максиллопед 

Brachynotus: а — экзоподит, б — базоподит, в — коксоподит; г — пальпа 

внутренней стороны, а также имеет апикальный шип на антеролатеральном 
крае. Дистальный край скафоцерита часто расширенный и закругленный 
или заостренный на конце. 

У некоторых видов десятиногих раков на дорсальной стороне антенны 
имеется шип, называемый базицеритом. 

У личинок креветок прежде всего начинает развиваться скафоцерит с 
перистыми щетинками, затем жгут — вначале одночленистый, в конце ме­
таморфоза и на мизидной стадии количество члеников увеличивается. С 
каждой линькой у молодых креветок увеличивается количество члеников 
жгута, и, таким образом, по количеству члеников жгута антенны можно су­
дить о возрасте животного. Количество сегментов на жгуте антенны реч-
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