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РАЗМНОЖЕНИЕ СИБИРСКОГО ШРИМСА ЕXOPALAEMON MODESTUS (HELLER) 
ИЗ КАПЧАГАЙСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА  

(РЕСПУБЛИКА КАЗАХСТАН) В АКВАКУЛЬТУРЕ

Аннотация. Изучены репродуктивные показатели сибирского шримса Exopalаemon modestus (Heller) из Капча-
гай ского водохранилища (Республика Казахстан): динамика эмбрионального развития, размеры и объем яиц. Рас-
считаны уравнения, где показано, что продолжительность эмбриогенеза зависит от температуры (коэффициент де-
терминации R2 = 0,879) и в малой степени от длины самки (R2 = 0,311). В среднем продолжительность эмбрионально-
го развития при средней температуре 20,6 ± 4,2 ℃ и средней длине тела самок 39,4 ± 2,2 мм составляет 26,9 ± 7,0 сут. 
Средние величины длины и ширины яиц на начальном этапе инкубации (яйца без глазков) составляют 1,16 ± 0,10  
и 0,85 ± 0,07 мм соответственно, а объем – 0,45 ± 0,10 мм3. На завершающем этапе эмбриогенеза размерные показате-
ли возрастают. Длина и ширина яиц с глазками увеличивается примерно в 1,2 раза, составляя в среднем 1,37 ± 0,09 
и 0,98 ± 0,10 мм соответственно, а объем – 0,70 ± 0,17 мм3.
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Abstract. The reproductive indicators of the Siberian shrimp Exopalaemon modestus (Heller) from the Kapchagay 
reservoir (Republic of Kazakhstan) were studied: the dynamics of embryonic development, the size and volume of eggs. 
Equations were calculated showing that the duration of embryogenesis depends on temperature (coefficient of determination 
R2 = 0.879) and to a small extent on the length of the female (R2 = 0.311). On average, the duration of embryonic development 
is 26.9 ± 7.0 days at an average temperature of 20.6 ± 4.2 °C and an average body length of females of 39.4 ± 2.2 mm. The 
average length and width of eggs at the initial stage of incubation (eggs without eyes) are 1.16 ± 0.10 and 0.85 ± 0.07 mm, 
respectively, and the volume is 0.45 ± 0.10 mm3. In the final stage of embryogenesis, the size indicators increase. The length 
and width of eyed eggs increase by approximately 1.2 times, with an average of 1.37 ± 0.09 and 0.98 ± 0.10 mm, respectively, 
and the volume increases to 0.70 ± 0.17 mm3.
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Введение. Экологически пластичный вид – сибирский шримс Exopalаemon modestus (Pala e-
mon modestus) (Heller, 1862) занимает обширный ареал на Азиатском континенте: на севере он 
доходит до сибирских рек, а на юге – до южной оконечности Китая и острова Тайвань, весьма 
обилен в водоемах Дальнего Востока (бассейны рек Амур и Уссури), Кореи, Японии. Макси-
мальные скопления сибирского шримса приурочены к литоральной зоне водоемов [1–4]. Кревет-
ки устойчивы к дефициту кислорода и могут выживать в природных условиях при концентра-
ции кислорода 0,57–0,96 мг/л и температуре от 0,1 до 35 ℃ и выше [1, 5].

Интересна история описания и идентификации этого вида пресноводных креветок. Впервые 
он был зафиксирован в 1862 г. как Leander modestus (Heller, 1862) (регион Шанхая, Китай). Затем 
в 1907 г. – как Leander modestus sibirica (Brashnikov, 1907) и в этом же году – как Leander 
czerniavskyi (Brashnikov, 1907) (реки Нижняя Тунгуска и Амур). Его описал известный зоолог 
В. Бражников и назвал в честь В. И. Чернявского. «…В одном из протоколов заседаний Санкт-
Петербургского общества естествоиспытателей (Тpуды Санкт-Петербургского общества есте-
ст  воиспытателей, 1878, с. 23) содержится краткое сообщение В. И. Чернявского, что Чеканов-
ским оставлен из Нижней Тунгуски один вид Leander, который крайне интересен как остаток 
морской фауны в большом отдалении от моря. В музее же Академии сохраняются подлинные 
2 экз. с этикеткой В. И. Чернявского: “Leander modestus, Heller, var. sibirica, Czerniavskyi”. 
Указание на нахождение этого вида в реке Нижняя Тунгуска еще требует проверки…»  
([6], Bražnikov, 1907). В 1950 г. этот вид был идентифицирован профессором Л. Б. Холтхёйсом 
(L. B. Holthuis, Нидер ланды), крупнейшим специалистом по десятиногим ракообразным, и поз-
же им же – как Palaemon (Exopalaemon) modestus (Holthuis, 1950) (Китай) и Exopalaemon 
modestus (Holthuis, 1980) (Китай, Россия) [7].

Наши исследования личиночного развития показали, что сибирский шримс может быть объ-
ектом тепловодной аквакультуры и использоваться как дополнительный компонент кормовой 
базы рыб в водоемах – охладителях энергетических объектов. Этот вывод подтверждается ре-
зультатами по плодовитости и репродуктивной производительности [8], но еще неясными оста-
ются вопросы по продолжительности эмбрионального развития, динамике размеров и объему 
яиц, что и явилось целью данной работы.

Материалы и методы исследования. В Капчагайском водохранилище (бассейн р. Или, 
Казахстан) в июле 1988 г. были впервые зарегистрированы два вида пресноводных креветок, 
идентифицированные крупнейшим знатоком этого систематического таксона Л. Б. Холтхёйсом 
как Exopalaemon modestus (Heller, 1862) и Macrobrachium nipponense (De Haan, 1849) [9].

Креветки E. modestus были отловлены на мелководьях Капчагайского водохранилища руч-
ным тралом и доставлены самолетом в Институт зоологии НАН Беларуси. Для определения раз-
меров и объема яиц, эмбрионального развития отбирались яйценосные самки сразу же после от-
кладки яиц на плеоподы (без глазков), а также яйценосные самки на завершающем этапе эмбрио-
генеза (яйца с глазками).

Стадии развития яиц соответствовали тем, которые были определены Macrobrachium 
lamarrei [10]:

Стадия I. Равномерно гранулированное яйцо, заполненное желтком.
Стадия II. Свободная от желтка область c множеством шестиугольных отметин в желточной 

области.
Стадия III. Увеличение размера бластодермы, которая выглядит серповидной.
Стадия IV. Видимая пульсация сердца, глаза в форме полумесяца, формирование придатков.
Стадия V. Хорошо развиты придатки; сформирована роговица глаза, нет личиночного дви-

жения.
Стадия VI. Хорошо просматриваются круглые черные глаза; личинка изредка подергивается.
Чтобы определить воздействие температуры на продолжительность эмбрионального разви-

тия, яйценосных самок помещали в пластиковые бассейны с проточной водой при температуре 
от 15 до 30 ℃.

В стационарных условиях яйца счищали с плеопод самок и измеряли длину и ширину при 
помощи бинокуляра МБС-10 с окуляр-микрометром. Объем яиц определяли по формуле эллип-
соида:
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L LV π ⋅ ⋅

=

где V – объем яйца, мм3; π – 3,14; L – длина яйца, мм; L2
1 – ширина яйца, мм.

Общая длина тела креветок (TL, мм) измерялась от острия (начала) рострума до конца тель-
сона при помощи штангенциркуля. Минимальная длина тела половозрелых самок была принята 
при наличии кладки яиц [11]. Изменчивость длины тела креветок, размерные показатели яиц и их 
объем оценивали, используя стандартное отклонение (s. d.) и коэффициент вариации (c. v., %).

Полученный материал обрабатывали с применением программного пакета STATISTICA 7.0.
Результаты и их обсуждение. Эмбриогенез. Одними из важных показателей размножения 

пресноводных креветок являются длительность эмбрионального развития и размеры яиц. Как 
известно, продолжительность эмбриогенеза – это период от оплодотворения до выхода личинок 
из яйца. Скорости эмбрионального развития и оогенеза взаимосвязаны. Самки вынашивают яй-
ца на плеоподах, поэтому следующая кладка может произойти только после завершения эмбрио-
генеза и выхода личинок во внешнюю среду. Период между яйцекладками может составлять  
несколько суток.

Яйцекладущие самки сибирского шримса в оз. Young-am (Южная Корея) встречались с мая 
по сентябрь. Впервые они были отмечены в мае, достигли пика в июне, а затем пошли на убыль. 
Сезонные изменения были очевидны в процентном соотношении самок с двумя различными 
стадиями развития. Для самок с яйцами без глаз и икринок с глазками наблюдалось бимодаль-
ное распределение (рис. 1), что указывает на потенциальную возможность того, что самки могли 
нереститься более одного раза в течение одного репродуктивного периода. Максимальная про-
должительность жизни в этих условиях оценивалась в 1,08–1,33 года [2].

В табл. 1 приведены данные по эмбриональному развитию сибирского шримса из Капчагай-
ского водохранилища (Республика Казахстан) в лабораторных условиях при температуре 15–30 ℃. 
Стадии развития яиц соответствовали тем, которые были определены для Macrobrachium  
la marrei [10].

Т а б л и ц а  1. Длина яйценосных самок, температура и эмбриогенез E. modestus

T a b l e  1. Length of egg-bearing females, temperature and embryogenesis of E. modestus

Показатель
Значение показателя

c. v., % Число  
измеренийсреднее ± s. d. минимальное максимальное

Длина тела, мм 39,4 ± 2,2 35,0 44,0 5,5 22
Период эмбриогенеза, сут 26,9 ± 7,0 16,0 42,0 26,1 22
Температура, ℃ 20,6 ± 4,2 15,0 30,0 20,3 22

Рис. 1. Сезонные изменения встречаемости яйценосных самок [2]: □ – яйца с глазками; ■ – яйца без глазков

Fig. 1. Seasonal changes in the occurrence of egg-bearing females [2]: □ – eyed eggs; ■ – eggs without eyes
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Сразу же после откладки яиц яйца овальные, потом они постепенно увеличиваются в раз- 
мерах, приобретая более округлую форму, и к концу инкубационного цикла яичник занимает 
передний спинной отдел под карапаксом. После прохождения этих фаз генеративного роста  
и выхода личинок из яиц самки готовы к нересту.

Как видно из табл. 1, длина яйценосных самок колебалась в довольно узком интервале от 35 
до 44 мм. Для этих самок средняя величина эмбрионального развития составила 26,9 ± 7,0 сут 
при средней температуре 20,6 ± 4,2 ℃. Надо отметить, что период эмбриогенеза – непостоянная 
величина, которая в зависимости от температуры может изменяться более чем в 2 раза – от 16  
до 42 сут. Об этом свидетельствует и коэффициент вариации, который составляет 26,1 %.

Таким образом, температура оказывает основное влияние на продолжительность инкубации 
яиц E. modestus. Оптимальный показатель для эмбрионального развития креветок рода Macro-
brachium (в том числе и креветок семейства Palaemonidae) может составлять 25–30 ℃ [12]. Под 
воздействием низкой температуры инкубационный период для представителей десятиногих рако-
образных закономерно увеличивается [9, 13, 14]. 

На рис. 2, а показана длительность эмбрионального развития яиц от откладки на плеоподы 
до выхода личинок в температурном интервале от 15 до 30 ℃. Зависимость хорошо описывает 
экспоненциальное уравнение c высоким коэффициентом детерминации:

Dq = 86,12e–0,058t (R2 = 0,879),

где Dq – продолжительность развития яиц, сут; t – температура, ℃.
В результате проведенных экспериментов прослеживается слабо выраженная тенденция уве-

личения продолжительности эмбриогенеза в зависимости от длины самки. Как видно на рис. 2, 
б, данное соотношение можно описать уравнением линейной регрессии с невысоким коэффици-
ентом детерминации:

 Dq = 44,89 – 1,82L (R2 = 0,311),

где Dq – продолжительность развития яиц, сут; L – длина тела, мм.
Размеры и объем яиц. Одним из значимых показателей репродуктивной стратегии пресно-

водных креветок являются размеры и объем яиц, которые приведены в табл. 2. Размер яйца вли-
яет на инкубационный период и выживаемость и различается у разных видов, что приводит к раз-
личным репродуктивным стратегиям. Известно, что размеры яиц у пресноводных креветок за-
висят от местообитания и географической разобщенности популяций [15]. Большой объем яиц 
у пресноводных популяций можно объяснить адаптацией к существованию при бедной кормо-
вой базе. Личинки, которые вышли из крупных яиц, более длительное время переносят период 
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Рис. 2. Зависимость периода эмбрионального развития яиц от температуры (а) и длины тела (б) самок

Fig. 2. Dependence of the period of embryonic development of eggs on temperature (a) and body length (b) of females
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вынужденного голодания, и в условиях низкой обеспеченности кормом их выживаемость выше 
за счет более короткого периода личиночного развития, чем у личинок из яиц меньших разме-
ров. Это справедливо и для морских видов, что согласуется с r- и K-стратегиями отбора ([9, 16, 17].

Т а б л и ц а  2. Размерные показатели яиц и объем яиц сибирского шримса  
из Капчагайского водохранилища

T a b l e  2. Size and volume of Siberian shrimp eggs from the Kapchagai reservoir

Показатель
Значение показателя

c. v., % Число  
измеренийсреднее ± s. d минимальное максимальное

Яйца без глазков
Длина, мм 1,16 ± 0,10 0,95 1,50 8,5 373
Ширина, мм 0,85 ± 0,07 0,70 1,10 8,2 373
Объем, мм3 0,45 ± 0,10 0,23 0,82 22,5 373

Яйца с глазками
Длина, мм 1,37 ± 0,09 1,10 1,75 6,9 223
Ширина, мм 0,98 ± 0,10 0,75 1,25 10,5 223
Объем, мм3 0,70 ± 0,17 0,35 1,23 25,0 223

Как видно из табл. 2, средние величины длины и ширины яиц сибирского шримса на началь-
ном этапе инкубации (яйца без глазков) составляют 1,16 ± 0,10 и 0,85 ± 0,07 мм соответственно, 
а объем – 0,45 ± 0,10 мм3. Если сравнить эти показатели с размерами и объемом яиц без глазков 
среди других видов пресноводных креветок с сокращенным периодом личиночного развития  
и близкими величинами абсолютной плодовитости [5], то у сибирского шримса они имеют самое 
низкое значение. Обращает на себя внимание то, что показатели длины и ширины яиц достаточ-
но лабильны и существенно не изменяются (c. v. для них составляют 8,5 и 8,2 % соответственно, 
что свидетельствует об однородности биологического материала). В отличие от этих показате-
лей объем яиц – величина более разнокачественная, и c. v. здесь составляет 22,5 % несмотря на 
большой объем выборки. Доминировали группы самок с объемом яиц без глазка 0,4–0,5 мм3 
(120 и 133 экз. соответcтвенно), а количество особей с объемом 0,6 мм3 и более не превышало  
80 экз. (рис. 3).

На завершающем этапе эмбриогенеза размерные показатели возрастают. Длина и ширина 
яиц с глазками увеличивается примерно в 1,2 раза, составляя в среднем 1,37 ± 0,09 и 0,98 ± 0,10 мм 
соответственно. Объем яиц также, как и для начального этапа эмбрионального развития, изменя-
ется в широких пределах (с. v. = 25,0 %) от 0,35 до 1,23 мм3 при среднем значении 0,70 ± 0,17 мм3. 
Здесь выделяются 3 размерных класса объема 
яиц от 0,5 до 0,7 мм3 (рис. 3).

В целом за время инкубации от стадии яй-
ца без глазка и до стадии яйца с глазком их 
объем увеличился на 36 % (рис. 4). Для срав-
нения: в оз. Young-am при колебаниях темпе-
ратуры 13,5–29,5 ℃ объем яиц без глазков со-
ставил 0,722 ± 0,139 мм3, у яиц с глазками 
в конце периода эмбриогенеза – 0,897 ± 0,199 мм3. 
За время инкубации объем яиц увеличился 

на 24 % [17]. Эти величины отличаются от 
показателей у сибирского шримса из Кап ча-
гайского водохранилища. К сожалению, авто-
ры не приводят данных о продолжительно-
сти эмбриогенеза и температуре инкубации.

Близкие результаты получены при ис- 
следовании репродукционных характеристик 
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Рис. 3. Объем яиц с глазками (1) и без глазков (2)

Fig. 3. Volume of eyed eggs (1) and eggs without eyes (2)
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пресноводной креветки Macrobrachium aspe ru-
lum. По своему экологическому статусу этот вид 
весьма схож с E. modestus и встречается в сов-
местных местообитаниях [1, 7].

Macrobrachium asperulum [18]: ареал – конти-
нентальные водоемы Дальнего Востока, Ки тая, 
Японии; сокращенное личиночное раз витие – 
3 стадии зоеа; общая средняя длина тела – 57 мм; 
абсолютная плодовитость – 26–166 яиц; объем 
яиц – 1,42 мм3; период эмбриогенеза – 33 сут  
(t – 28 ℃).

В сравнительном аспекте приведем данные 
по другим видам пресноводных креветок со 
сходными экологическими характеристиками 
и сокращенным личиночным развитием из дру-
гих континентальных водоемов.

Macrobrachium hainanense [19]: ареал – ре- 
ки и ручьи Гонконга; сокращенное личиночное 
развитие – 2 стадии зоеа; общая средняя длина 

тела – 42–51 мм; абсолютная плодовитость – 20–75 яиц; объем яиц – 2,68 мм3; период эмбрио-
генеза – 53 сут (t – 20–28 ℃).

Однако, по данным J. T. Wong [20], средняя величина периода инкубации составила 37 сут, 
что, очевидно, было связано с более высокой температурой, равной 26–28 ℃.

Macrobrachium totonacum [21]: ареал – реки Мексики; сокращенное личиночное развитие –  
3 стадии зоеа; длина карапакса – 11,4–14,8 мм; абсолютная плодовитость – 9–28 яиц; объем яиц – 
4,5 мм3; период эмбриогенеза – 60 сут (t – 20 ℃). 

В последнем случае приведен пример, пожалуй, одного из самых длительных периодов ин-
кубации яиц у креветок семейства Palaemonidae. В этом процессе выделяется несколько отличи-
тельных стадий. Первоначально яйца были коричневыми или бордовыми, впоследствии они из-
менились на зеленые; через три недели стало заметно развитие глаз и карапакса; на 7-й неделе 
брюшко самки, которое до этого было темным, стало прозрачным, и тогда произошло вылупле-
ние личинок. Их выход из яиц продолжался 3 сут в разное время. Все личинки выходили на одной 
и той же стадии. У этих креветок нет четко выраженного сезона размножения. Как полагает автор, 
этот вид увеличивает свою репродуктивность в ответ на изобилие пищи, и сезонные колебания 
экологических характеристик в местах обитания этого вида ограничены.

Заключение. Размножение является наиболее значимым периодом в онтогенезе пресновод-
ных креветок, а также критерием для выбора перспективного объекта аквакультуры. В этой связи 
изучены элементы репродуктивного цикла: эмбриональное развитие и (за этот период) динамика 
размера и объема яиц. Рассчитаны уравнения взаимосвязи продолжительности эмбриогенеза 
с температурой и длиной тела половозрелых самок. В сравнительном аспекте анализируются эти 
показатели с пресноводными креветками близкого экологического статуса. Исходя из ранее полу-
ченных результатов [8] и результатов данного исследования, характеризующих начальный пери-
од онтогенеза (размножение), можно заключить, что сибирский шримс является перспективным 
объектом аквакультуры, в том числе и на сбросной подогретой воде теплоэлектростанции.
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