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I. ВВЕДЕНИЕ

Океанические головоногие моллюски обитают в океанических водах,
i.e. в пелагиали открытых вод (пелагические виды), над склонами и при-
континентальными районами абиссали (нериточжеанические виды), над
дном и на дне в батиали,-абиссали и ультраабиссали (бентопелагические и
глубоководные бентосные виды). Океанические головоногие моллюски
противопоставляются неритическим, обитающим на шельфе, как на дне,
тек и в толще воды неритической зоны. Четко разделить неритических и
океанических головоногих, однако, трудно, так как, с одной стороны,
многие типично океанические пелагические виды могут в тот или иной
триод жизни массами подходить к самому берегу (например, кальмары
оммастрефиды Шех illecebrosus на Ньюфаундленде, Todarodes sagittatus
HI Мурмане или у Норвегии, Т. pacificus в Японском море, Dosidicus gigas
у Чили и Калифорнии и т.д.), а некоторые глубоководные бентосные фор-
мы местами выходят на шельф (например, в высоких широтах), с другой
стороны, типичные неритические виды или их личинки и молодь могут
встречаться в океанических водах вдали от берегов (кальмары Loligo
(!>>ryteuthis) plei и Sepioteuthis sepioidea в Гольфстриме, молодь Sepiolidae
И Idlosepiidae, молодь и даже полувзрослые особи разных видов Octopus
и т.д.). Некоторые преимущественно сублиторальные осьминоги (напри-
мер, антарктические Pareledone и Megaleledone) широко эврибатны и встре-
чаются вплоть до нижней батиали. Поэтому приходится проводить границу
между неригическими и океаническими головоногими моллюсками не хо-
рологически, а таксономически. Океанические головоногие моллюски —
это виды тех групп (родов, семейств, подотрядо'в), абсолютное большинст-
во представителей которых обитает за пределами шельфа. Конечно, и здесь
ГРАНИЦЫ могут быть условными: в число океанических головоногих мол-
Москов приходится включать, например, осьминога Benthoctopus sibiricus,
обитающего почти исключительно на шельфе, но не включать-кальмаров
L plcl, L. singhalensis или Uroteuthis bartschi, которые хотя и приурочены
В основном к шельфу, но, будучи превосходными пловцами (U. bartschi
М Филиппинах называют русским словом "спутник"), частенько встре-
чаются и над океаническими глубинами.

В настоящей работе к океаническим головоногим отнесены: из отряда
Каракатиц (Sepiida) - подотряд Spirulina с единственным видом Spirula
•foil* и часть родов подотряда Sepiina (род Neorossia и подсемейство
Hattroteuthinae семейства Sepiolidae); из отряда кальмаров (Teuthida) -
1Mb подотряд океанических кальмаров (Oegopsida); отряд Vampyromorpha



с единственным видом Vampyroteuthis inferrialis; из отряда осьминогов
(Octopoda) — весь подотряд плавниковых осьминогов (Cirrata), а из отряда
обыкновенных осьминогов (Incirrata) — надсем. Bolitaenoidea, надсем.
Argonautoidea, сем. Vitreledonellidae и подсем. Bathypolypodinae семейства
Octopodidae. По сути дела, к океаническим головоногим моллюскам на-
до бы причислить и наутилусов (отряд Nautilida, сем. Nautilidae, род Nau-
tilus), обитающих преимущественно в самой верхней батиали, но наутилу-
сы очень сильно отличаются от всех головоногих (относящихся к иному
подклассу — Coleoidea) и к тому же мне не приходилось работать с живы-
ми наутилусами, поэтому в дальнейшем я их специально не рассматриваю.

К неритическим головоногим моллюскам отнесены все Sepiina, кроме
рода Neorossia и подсем. Heteroteuthinae из сем. Sepiolidae; неритические
кальмары (подотряд Myopsida) и донные осьминоги подсемейств Octopo-
dinae и Eledoninae семейства Octopodidae.

Ввиду условности разделения головоногих моллюсков на неритических
и океанических по таксономическому, а не хорологическому принципу в
разделах, посвященных системе, горизонтальному распространению и жиз-
ненным формам, будут рассматриваться и те и другие, но, разумееся, океа-
нические более детально, чем неритические. Такой подход позволит лучше
выявить черты сходства и различия между обоими крупными подразделе-
ниями головоногих моллюсков.

Экологическая классификация головоногих моллюсков будет дана ни-
же. Здесь же следует лишь указать, что по типам жизненных форм они раз-
деляются на нектонных, нектобентосных, бентосных, бентопелагических
(придонно-планктонных) и планктонных животных, по основной зоне
обитания — на пелагических и донных, включая придонных (батиально-
пелагических) и наддонных (бентопелагических); пелагические виды де-
лятся на океанических и нерито-океанических.

История исследования неритических и океанических головоногих резко
различна. Неритические головоногие были известны людям и промышля-
лись с глубокой древности. Этруски, греки-ахейцы, критяне и другие на-
роды Средиземноморья, китайцы, японцы, полинезийцы, меланезийцы
и другие хорошо знали и высоко ценили кальмаров, каракатиц и осьмино-
гов. О знании античными обитателями Средиземноморья неритических
головоногих наглядно свидетельствуют их изображения на греческих ва-
зах, этрусских блюдах для рыбы, древнеримских мозаиках - эти изобра-
жения столь точны, что видовая идентификация не встречает затруднений.
Подробное описание этих животных дал Аристотель (см.: Mangold, Petit,
1965). Ему, кстати, были известны и некоторые океанические виды (круп-
ные оммастрефиды, аргонавт), но знал он о них гораздо меньше, чем о
неритических. В дальнейшем изучение неритических головоногих шло
параллельно с развитием общей зоологии и биологии моря. К середине
XX в. знания о них, особенно о видах Loligo, Sepia, Octopus и Eledone,
были несравненно богаче знаний о глубоководных и пелагических океа-
нических головоногих (Акимушкин, 1963; Кондаков, 1940; Jaeckel,
1958; Lane, 1957; Robson, 1929; Tompsett, 1939). В последующие годы
накопление знаний об этой группе головоногих продолжается, что связано
с обнаружением новых промысловых районов (северо-западная Африка,
северо-восток США, воды Калифорнии и пр.), с первыми успехами искусст-

венного разведения неритических головоногих и их длительного содержа-
ния в аквариумах (Япония, Южная Корея, США, Франция), усиленным
интересом к ним со стороны физиологов, особенно специалистов по нерв-
ной системе и мембранным процессам (для них кальмары и осьминоги ста-
ли в последние десятилетия столь же обычными лабораторными живот-
ными, как лягушки, кролики и белые мыши); в самое последнее время
за их изучение взялись этологи (Moynihan, 1983a,b; Moynihan, Rodaniche,
1982; и др.).

Изучение пелагических головоногих началось гораздо позже. Достаточ-
но сказать, что Линней (Linne', 1766) относил аргонавта и его раковину
к разным отрядам: в раковине -аргонавта (род Argonauta отряда Testacea
класса Vermes), как он считал, живет "животное Sepia" (род Sepia отряда
Mollusca того же класса Vermes). Класс головоногих моллюсков (Cepha-
lopoda) выделил и назвал Кювье (Cuvier, 1798). Первые серьезные све-
дения об океанических головоногих появились во второй четверти XIX в.
в результате работ А. д'Орбиньи и А. де Ферюссака, Ж.-Б. Верами, Э. Рюп-
пелля и А.А. Гулда (см.: Несис, 1982 г). Они были результатом обработки,
с одной стороны, сборов исследовательских экспедиций века "водителей
фрегатов" (конец XVIII - начало XIX в.), от первой экспедиции Джем-
са Кука на "Индевре" (1768-1771 гг.), в ходе которой был подобран на
поверхности океана и с аппетитом съеден участниками экспедиции во гла-
ве с начальником первый ставший известным науке экземпляр крупного
полуглубоководного кальмара Cucioteuthis unguiculata, до Американской
исследовательской экспедиции Ч. Уилкса (1838—1842 гг.), а с другой —
коллекций мезопелагических кальмаров, которых выносило течениями
на поверхность Средиземного моря в Мессинском проливе и у Ривьеры.

Новый этап изучения головоногих моллюсков открытого океана связан
с эпохой великих океанографических экспедиций конца XIX - начала
XX вв. - от "Челленджера" и "Вальдивии" до "Альбатроса" и "Даны".
Это классические исследования А.Э. Вериля, У.Э. Хойля, К. Куна, Л. Жубе-
на, Г. Пфеффера, С.С. Берри, Г. Гримпе и др. Океанические головоногие
стали широко известны в кругах зоологов и заняли прочное место в попу-
лярной литературе. Но их все еще считали редкими, малочисленными,
экзотическими животными. Только в результате знаменитого кругосвет-
ного плавания "Даны" (1921-1922 гг.) стало ясно, что они могут быть
очень многочисленными, хотя этот вывод (Joubin, 1935) и базировался
в основном на изобилии в пробах их личинок, а не на сведениях, тогда
отсутствовавших, о численности взрослых животных.

По-настоящему изучение океанических головоногих началось лишь
с 50-х годов и стимулировали его, во-первых, бурный рост добычи каль-
маров оммастрефид: сначала тихоокеанского кальмара Todarodes pad-
ficus в водах Японии (с 1947 г.), а затем и других видов в других районах
Мирового океана, во-вторых, изобретение крупных пелагических тралов,
в особенности трала Айзекса—Кидда (Isaacs, Kidd, 1953). Если учесть, что
бурный рост добычи тихоокеанского кальмара, а за ним и других оммастре-
фид и экологически близких видов стал возможным лишь после изобрете-
ния японского вертикального пелагического яруса "зорори", вошедшего
в практику в 1950—1951 гг. и ныне ставшего основным орудием лова
оммастрефид в водах СССР, Японии, КНДР, Южной Кореи, Канады, США,



Австралии, Новой Зеландии и др. (Зуев, Несис, 1971), то можно сказать,
что наблюдающийся в последние годы бурный рост объема научной инфор-
мации об океанических головоногих моллюсках вызван прежде всего раз-
витием техники их добычи и стимулируется запросами практики - рыб-
ной промышленности.

Иначе обстоит дело с глубоководными донными головоногими. "Золо-
тым веком" их изучения был упомянутый выше период великих океаногра-
фических экспедиций ; от "Челленджера" до "Михаэля Сарса" и "Принцес-
сы Алисы". После итоговых обзорных работ Г.К. Робсона (Robson, 1929,
1932) по этим животным появилось очень мало нового, В сборах "Витя-
зя", "Оби" и других крупных отечественных экспедиционных судов глубо-
ководных донных головоногих крайне мало. Уникальные сборы "Галатеи"
и "Пилсбри" до сих пор не обработаны. Как ни странно, наиболее сущест-
венные сведения об удивительных "ушастых осьминогах" больших глу-
бин, их широком распространении, крупных размерах и относительно
немалой численности получены в последние десятилетия с помощью авто-
матических подводных фотокамер и обитаемых подводных аппаратов
"Алвин" и "Пайсис" (Несис, Сагалевич, 1983; Heezen, Hollister, 1971;
Реагсу, Beal, 1973; Roper, Brundage, 1972). Хотя в самые последние годы
число глубоководных донных головоногих, попавших в руки зоологов,
стало увеличиваться, но их исследователи все еще находятся в положении,
немногим лучше, чем исследователи лохнесского чудовища: увидеть и сфо-
тографировать объект исследования можно, а пощупать, как правило,
не удается!

Хотя исследования океанических головоногих и в первую очередь эпи-
пелагических и нерито-океанических кальмаров ведутся в последние годы
очень интенсивно, они не поспевают за потребностями практики. Мировой
улов головоногих моллюсков, по данным рыбопромысловой статистики
ФАО, составлял в 1938 г. около 180 тыс.т. Через 10 лет он превысил
380 тыс.т., еще через 10 лет достиг 575 тыс.т,, а в 1968 г. впервые перева-
лил за 1 млн.т, достигнув 1210 тыс.т. В начале 70-х годов он держался на
уровне 0,9 млн.т, но затем снова начал расти. В 1976 г. мировой улов
достиг рекорда 1968 г. (1209 тыс.т), а в 1979 г. перевалил за 1,5 млн.т
(1522 тыс.т). Улов 1980 г. составлял 1530 тыс.т, 1983 г. - 1630тыс.т.
Из океанических головоногих добываются пока лишь кальмары семейст-
ва Ommastrephidae, в небольшом количестве - Gonatidae (Berryteuthis
magister), Qnychoteuthidae (Onychoteuthis banksi borealijaponicus) и в нич-
тожном - Thysanoteuthidae (Thysanoteuthis rhombus) и Enoploteuthidae
(Watasenia scintillans), но оммастрефиды в послевоенные годы составляют
основу мирового промысла головоногих. Их улов в 60-х годах превышал
50% мирового улова, а в 1968 г. достигал 64%. В последующие годы,
в связи с резким падением вылова тихоокеанского кальмара, доля океа-
нических головоногих в мировом улове головоногих упала до 46% в 1971 г.
и 35-40% в последние годы. Тихоокеанский кальмар Todarodes pacificus —
важнейший промысловый вид кальмаров Мирового океана. В 50-60-х го-
дах его улов составлял 45-62% всего мирового вылова головоногих мол-
люсков; максимальный улов (1963) составлял примерно 750 тыс.т.
В 70-х годах уловы этого вида упали (в 1976—1981 гг. около 275 тыс.т),
но это падение отчасти компенсировалось интенсивным выловом других

оммастрефид - иллексов в северо-западной (Шех illecebrosus illecebrosus)
и юго-западной {Li. argentinus) Атлантике, нототодарусов у Австралии
(Nototodarus sloani gouldi) и Новой Зеландии (N.s. sloani, N. sp.), кальмара
Бартрама (Ommastrephes bartrami) преимущественно в северо-западной
Пацифике и в самые последние годы дозидикуса (Dosidicus gigas) в восточ-
ной части Тихого океана. Несмотря на это, тихоокеанский кальмар до сих
пор остается единственным более или менее хорошо изученным видом
океанических головоногих (обзоры: Несис, 1967а; Зуев, Несис, 1971;
Шевцов, 1971, 1978; Studies..., 1972; Филиппова, 1973; Okutani, 1977,
1983) О других видах, за исключением иллекса северо-западной Атлан-
тики (см.: Несис, 19676; Зуев, Несис, 1971; O'Dor, 1983), в литературе
имеются лишь отрывочные сведения,'а некоторые из них, как иллекс юго-
западной Атлантики, нототодарус Австрало-Новозеландского региона,
дозидикус западной Мексики - становятся объектом промысла прежде,
чем ученые успевают познать их биологию хотя бы в самых общих чертах
(CM.VOSS, 1983).

Исследования океанических головоногих моллюсков в СССР после
пионерских работ Н.Н. Кондакова (1941) и И.И. Акимушкина (1954,
1955, 1957, 1963) приостановились, но с середины 60-х годов стали уси-
ленно развертываться. В настоящее время уже имеется обширная литерату-
ра - работы А.Н. Вовка, Т.С- Дубининой, Г.В. Зуева, Ч.М. НиЛитуллина,
В.Н. Никольского, В.А. Скалкина, Ю.А. Филипповой, Г.А. Шевцова,
ВЛ. Шунтова и многих других (см. например: Систематика и экология...,
1983). Особенно важно отметить многочисленные работы по океаническим
оммастрефидам, обитающим за пределами экономических зон зарубежных
государств - видам родов Dosidicus,Ommastrephes, Sthenoteuthis (Г.В. Зуев,
К.Н. Несис, Ч.М. Нигматуллин, В.Н. Никольский и др.). Эти кальмары
представляют особый интерес для отечественной рыбной промышленнос-
ти. Вероятный вылов кальмаров в Мировом океане оценивается в 4-5 млн.т
(Моисеев, 1977, 1979) и можно полагать, что предстоящее 3-4-кратное
увеличение их вылова будет прежде всего обусловлено включением в про-
мысел запасов оммастрефид открытого океана. Приятно отметить, что
если в изучении нерито-океанических кальмаров Советский Союз отстает
от некоторых зарубежных государств (Японии, Канады и Норвегии),
то в изучении кальмаров открытого океана наша страна является бесспор-

ным лидером.
Изложенные выше обстоятельства диктуют необходимость подвести

итог сведениям о систематике, горизонтальном и вертикальном распрост-
ранении, биологии и эволюции океанических головоногих моллюсков,
накопленым в результате двадцатилетних исследований автора и имеющимся
в отечественной и зарубежной литературе с особым вниманием к океани-
ческим и нерито-океаническим кальмарам. Работа в отделе нектона Инсти-
тута океанологии им. П.П. Ширшова АН СССР дала мне благоприятную
возможность участвовать в экспедициях в разные районы Атлантического,
Индийского, Тихого и Южного океанов и обрабатывать обширные сборы
головоногих моллюсков, полученные судами ИОАН, ИнБЮМ, АтлантНИРО,
ТИНРО ПИНРО, АКИН, Гиярофизин, МГУ и других учреждений, а также
пользоваться коллекциями ЗИН и Зоомузея МГУ. Данная работа продол-
жает предыдущие работы автора, не перекрывая их содержания: хотя зна-



• чигельная часть вошедшего в работу материала ранее публиковалась от-
дельными статьями, весь этот материал заново пересмотрен и переработан.

Я чрезвычайно признателен М.Е. Виноградову, Н.В. Ларину и Т.С. Рассу
за помощь и внимание к моей работе, моим коллегам по изучению совре-
менных головоногих Р.Н. Буруковскому, А.Н. Вовку, Т.С, Дубининой,
Г.В. Зуеву, Н.Н. Кондакову, Ю.В. Корзуну, Ч.М. Нигматуллину^ В.Н. Ни-
кольскому, О.А. Петрову, М.А. Пинчукову, Ю.А. Филипповой, Ю.М. Фроер-
ману, М.А. Цымбалу, Г.А. Шевцову - за поддержку, постоянные советы
и помощь, всегдашнюю готовность поделиться материалами, результатами
и достижениями, И.С. Барскову, г.М. Беляеву, покойному В.В. Друщицу,
Ф.А. Журавлевой, Г.К. Кабанову, Я.И. Старовойтову, В.Н. Шиманскому
за бесценную помощь в обсуждении спорных вопросов системы и эволю-
ции головоногих, моим спутникам по экспедициям и участникам сбора
материалов В.Г. Аверинцеву, А.П. Андрияшеву, В.Э. Беккеру, Т.Н. Беля-
ниной, 0,Д. Бородулиной, Г.Б. Зевиной, О.Н. Зезиной, Э.С. Кармовской,
Н.И. Кашкину, Н.В. Кучеруку, Е.А. Лубны-Герцык, В.М. Макушку,
Б.М. Медникову, И.В. Никитиной, Н.В. Ларину, Т.А, Перцевой-Остроумо-
вой, М.А. Пинчукову, Г.Н. Похильской, Ю.А. Рудякову, покойному А.И. Са-
вилову, А.Ю. Сагайдачному, Ю.И. Сазонову, ГЛ. Сальковой, А.М. Сеннико-
ву, С.Д. Степаньянц, В.В. Федорову, Б.И. Федоряко, Г.К. Фисунову, А.Г. Цо-
куру, Ю.Г. Чиндоновой, В.М. Чувасову, Ю.Н. Щербачеву и многим другим.
Ценные советы и консультации я получал от Г.Л. Восса (G.L. Voss, Майа-
ми, США), И. Кнудсена и Т.К. Кристенсена (J. Knudsen, Т.К. Kristensen,
Копенгаген, Дания) и Р.Э. Янга (R.E. Young, Гонолулу, США). Полезными
были также беседы с К.Ф. Виборгом (K.F. Wiborg, Берген, Норвегия)
и К. Мангольд (К. Mangold, Баньюльс-сюр-Мер, Франция). Особую бла-
годарность хочу выразить сотрудницам Библиотеки по естественным
наукам: АН СССР, библиотек ИОАН и ВНИРО - без их помощи моя работа
была бы невозможной. За помощь при работе в лаборатории я чрезвы-
чайно признателен И.В. Никитиной,^В.Д. Циновскому и В.М. Чувасову.

2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

МАТЕРИАЛ

Материалом исследований послужили обширные сборы судов Институ-
та океанологии АН СССР с 1954 по 1985 г. на судах "Витязь" (старый и
новый), "Академик Курчатов", "Дмитрий Менделеев" и "Рифт", а также
обширные сборы разных судов Института биологии южных морей АН УССР,
Акустического института, МГУ, АтлантНИРО, ТИНРО, ПИНРО, АзЧерНИРО,
ВНИРО, Запрыбпромразведки, Югрыбпромразведки, Севрыбпромразведки
и ТУРНИФ, в разное время переданных мне для определения, коллекции
Зоологического института АН СССР и Зоологического музея МГУ, обшир-
ная коллекция личинок головоногих моллюсков Мексиканского центра
сортировки океанических данных (Centre de Preclasificaci6n Oceanica de
Mexico) и небольшие сборы э/с "Метеор" (ФРГ).

Сборы "Витязя" - 35 рейсов главным образом с 19-го (1954) по послед-
ний, 65-й (1979) рейс получены преимущественно в северной, центральной
и юго-западной частях Тихого, северной и центральной частях Индийского,
северо-восточной части Атлантического океана, в Австрало-Азиатских мо-
рях и Средиземном море.

Сборы нового "Витязя" получены в 1982—1983 гг. в северной Атлантике
и южной части Индийского океана (рейсы 2-й, 4-й).

Сборы "Академика Курчатова" получены в 1967-1983 гг. в основном
в восточно-экваториальной и юго-восточной частях Тихого океана, запад-
ной части Индийского, центральной, западной и юго-западной частях Атлан-
тического океана, Мексиканском заливе, Карибском море (рейсы 1, 4, 11,
12,14,16,17,31,34,36,37).

Сборы "Дмитрия Менделеева" получены преимущественно в
1975—1978 гг. в восточной, юго-восточной и юго-западной частях Тихого
океана и Австрало-Новозеландском регионе (рейсы 16-й, 18-й, 20-й, 21-й),

Сборы нис "Рифт" проведены в совместной с нис "Академик Курчатов"
экспедиции в западную часть Индийского океана (1983 г.). Небольшие кол-
лекции собраны также с нис "Академик Мстислав Келдыш" (4-й рейс,
1982г.).

Из сборов совместных экспедиций Института океанологии с другими
учреждениями следует отметить обширные сборы нис "Экватор" (1966 г.)
в Беринговом море и заливе Аляска (сборщик В.М. Макушок), сборы
Г.А. Шевцова и автора настоящей монографии в Курило-Хоккайдском
районе Тихого океана и в южной части Охотского моря, сборы автора в



Охотском море на судне "Новоульяновск", сборы нис "Академик Шир-
шов" из Берингова моря и нис "Байкал" из Куросио и восточной части Ти-
хого океана от Калифорнийского течения до островов Галапагос, Особо
следует отметить небольшие, но уникальные сборы из Северного Ледови-
того океана - с дрейфующих станций СП-22 и СП-23.

Обширные коллекции ИнБЮМ АН УССР собраны на судах "Академик
Вернадский", "Михаил Ломоносов", "Профессор Водяницкий" и "Акаде-
мик А, Ковалевский" в северной, центральной и южной частях Атланти-
ческого, западной и центральной части Индийского океана, Средиземном,
Красном и Аравийском морях (свыше 10 рейсов).

Большие коллекции головоногих моллюсков собраны Ю.Г. Чиндоновой
и Н.И. Кашкиным в Атлантике, от Норвежского моря до южной субтро-
пической конвергенции, на судне "Петр Лебедев" (1961—1964 гг.).

Относительно небольшие сборы получены из Московского университета
(нис "Академик Петровский", северо-восточная Атлантика, Средиземное
море, Аденский залив).

Материал Зоологического института АН СССР -коллекции, собранные
начиная с середины XIX в. Они охватывают весь Мировой океан от Аркти-
ки (сборы дрейфующих станций "Северный Полгос"-10 и 17) до Антаркти-
ки (сборы Советской Антарктической экспедиции на д/э "Обь" - 1-й,
2-й, 3-й рейсы).

Сборы рыбохозяйственных институтов столь обширны, что их трудно
перечислить. Они получены экспедиционными судами ВНИРО, ТИНРО,
ПИНРО, АтлантНИРО, АзЧерНИРО и промысловых разведок: "Академик
Берг", оба судна "Академик Книпович" (ВНИРО и ПИНРО), "Аргус",
"Атлант", "Бахчисарай", "Белогорск", "Владимир Воробьев", "Возрож-
дение", "Волгодонск", "Гижига", "Жемчуг", "Звезда Крыма", "Ихтиандр",
"Каменское", "Кара-Даг", "Лира", "Мыс Бабушкин", "Мыс Тихий", "Мыс
Островского", "Научный", "Николай Решетняк", "Одиссей", "Орлик",
"Пантикапей", "Персей", "Победа", "Полтава", "Посейдон", "Профессор
Дерюгин", "Профессор Месяцев", "Ракитное", "Салехард", "Севастополь",
"Скиф", "Тихоокеанский", "1500-летие Киева", "Тунец", "Фиолент",
"Хронометр", "Чатыр-Даг", "Черномор", "Шантар", "Эврика" и многих
других, собраны в самых разных районах Мирового океана, от Норвежско-
го, Гренландского и Берингова морей до Атлантического, Индоокеанского
и Тихоокеанского секторов Антарктики.

Было определено немало океанических головоногих моллюсков из
желудков кашалотов (сборы флотилии "Советская Россия"), тунцов
(большеголового, желтоперого, полосатого), алепизавров, морских
окуней, ставриды, берикса, макрурид, глубоководных солнечников, хау-
лиодов, барбуризий и других рыб, добытых в разных районах океана, преи-
мущественно в восточной Атлантике, Индийском и юго-восточной части
Тихого океана и субантарктических водах.

Всего было обработано свыше 3700 проб и просмотрено более 16 000 эк-
экземпляров головоногих моллюсков.

Автор собирал океанических головоногих моллюсков в Норвежском
и северной части Северного моря ("Волгодонск", 1965), северо-западной
Атлантике - от Лабрадора до Новой Шотландии ("Севастополь", 14-и 17-й
рейсы, 1959 и 1960 гг.), северо-восточной Атлантике и Средиземном
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море ("Витязь, 65-йрейс, 1979 г,), тропической западной Атлантике, Ка-
рибском море и Мексиканском заливе ("Академик Курчатов", 14-й рейс,
1973 г.), юго-западной Атлантике от экватора до моря Скотия ("Академик
Курчатов", 11-й рейс, 1971/72 г.), юго-восточной Атлантике ("Профессор
Штокман", 14-й рейс, 1985 г.), Красном, Аравийском морях и западной
части Индийского океана ("Академик Курчатов", 34-й рейс и "Рифт",
2-й рейс, 1983 г.). северо-западной части Тихого океана, Охотскомн запад-
ной части Японского моря <"Чукотка", 1969, СРТМ 8453, 1970, "Новоулья-
новск", 1984), тропической западной части Тихого океана и Австрало-Азиат-
ских морях от Южно-Китайского до Новогвинейского ("Витязь", 57-й рейс,
1975), Коралловом, Тасмановом морях и Австрало-Новозеландском райо-
не на юг до Антарктики (море Сомова) ("Дмитрий Менделеев", 16-й рейс,
1975/76 г.), восточно-экваториальной и юго-восточной части Тихого океана
("Академик Курчатов", 4-й рейс, 1968). В этих рейсах было собрано более
трети проб и просмотрено свыше двух третей экземпляров головоногих,
использованных для написания книги,

В целом пробы охватывают практически всю акваторию Мирового
океана, однако с весьма разной полнотой. Лучше всего изучена тропиче-
ская зона океана, а хуже всего - удаленные районы центральной части
южной Пацифики. Самый полный и подробный материал собран в эпи-
и мезопелагиали. Менее подробно исследованы батипелагиаль и придонные
воды батиали как в тропиках, так и в южных широтах (в умеренных ши-
ротах северного полушария они изучены лучше), очень плохо изучена
абиссаль и почти совсем нет сборов из абиссопелагиали; в ультраабиссали
головоногие моллюски нашими экспедициями не встречены (исключая
возможного прилова в тотальных ловах и, находок оболочек донных яиц
плавниковых осьминогов).

МЕТОДИКА

Современные методы исследования головоногих моллюсков изложены
в ряде инструкций [Буруковский и др., 1977; Филиппова, 1972, 1984;
Шевцов, 1972а; Roper, Sweeney, 1983; Roper, Voss, 1983]. Усовершенст-
вование методик сбора, количественного учета и биологического исследо-
вания головоногих шло одновременно и параллельно с исследованиями, и в
первых наших работах методика была еще очень несовершенна. Процесс
усовершенствования методики продолжается. Меняется шкала зрелости
самцов и самок, совершенствуются методы количественного учета эпи-
пелагических кальмаров на ночных световых станциях, уточняется недав-
но разработанный метод определения возраста кальмаров по статолитам и
в даже, казалось бы, хорошо разработанной методике изучения питания
кальмаров появляются новые идеи, плодотворность которых еще пред-
стоит установить. Поэтому в книге, выходящей в свет в середине 80-х го-
дов, нет смысла приводить методики, которые применялись в середине-
конце 60-х годов, когда крупномасштабное исследование океанических
головоногих только начиналось. Конкретные детали методов исследования
приведены в наших цитируемых в тексте работах и отчасти будут приве-
дены в соответствующих главах книги. Здесь я остановлюсь лишь на ору-
диях лова, которыми были собраны наши коллекции.
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Эпипелагических кальмаров — оммастрефид и онихотейтид - учитыва-
ли визуально в воде ночью с борта судна (качественный учет) и ловили
японским вертикальным кальмароловным ярусом, блеснами от этого
яруса и закидными сачками при свете надводных или подводной лампы.
Сачками же ловили Thysanoteuthis и самок Argonauta, Tremoctopus и
Ocythoe. Молодь эпипелагических видов, в основном Onykia, Sthenoteut-
his и Tremoctopus, попадалась в плейстонный трал Савилова (лов в дрейфе
20 мин.) и ходовой нейстонный трал (лов в течение 10—20 мин. на ско-
рости 4—6 узлов)'.

Для лова мезо- и батипепагических головоногих очень широко исполь-
зовался разноглубинный трал Айзекса-Кидда — стандартная модель с би-
мом длиной 3 м и площадью устья 5,5 м2 без замыкателя1. Лов проводил-
ся на скорости обычно 4—5 узлов ночью и в сумерки в течение часа по го-
ризонтам 100, 200, 500, 1000 и 1500 м; иногда добавляли горизонт 750 м
или иные. В некоторых рейсах применяли косые ловы 200—0 или 600—0 м,
ступенчатые ловы или иные модификации ловов, проводили также днев-
ные серии. Наиболее полные и подробные данные дают ночные серии го-
ризонтальных часовых ловов по 5 или 6 стандартным горизонтам, причем
самые глубинные ловы (1000 и 1500 м) провопят в сумерки, а ловы на го-
ризонтах 100-500 (750) м - ночью. Глубина хода трала контролируется
глубомером, но при постоянном числе оборотов главного двигателя судна
и использовании одной и той же модели трала и лебедки о глубине хода
трала можно с приемлемой ошибкой (5-10%) судить по длине вытравлен-
ного троса.

Значительно большие уловы взрослых головоногих, чем трал Айзекса-
Кидда, дают промысловые модели разноглубинных и донных тралрв, од-
нако они совершенно не улавливают личинок и раннюю молодь кальмаров.
Хорошие результаты дают малые (12—15 м). полупромысловые одно- и
двухваерные тралы (они применяются на судах ИнБЮМ АН УССР) и тралы
с увеличенным вертикальным раскрытием типа трала Энгеля, хорошо улав-
ливающие молодь головоногих, в том числе нектонных кальмаров.

Для лова личинок головоногих лучшим орудием оказалась сеть "бонго"
(20-минутные косые ловы 150—0, 200—0 м на скорости 4—5 узлов). Для
этой цели применялись также сети Б ГС, ИКС-80 (тотальные ловы 25-0,
50-0 и 100-0 м), сети БР 113/140, ДжОМ 80/113 и рингтралы1.

Донных и придонных головоногих батиали и абиссали ловили преиму-
щественно донными зоологическими тралами Сигсби и Галатея и др. Тра-
лы Сигсби » Галатея нередко захватывали и пелагических головоногих —
при подъеме к поверхности воды.

Нектонных кальмаров и бентопелагических осьминогов не раз видели
из подводных обитаемых аппаратов ("Пайсис", "Север-2" и др.). Однажды
молодой кальмар застрял в конструкции аппарата и был доставлен на
поверхность ("Дмитрий Менделеев", ст. 1756). Несколько раз кальмары
цеплялись за батометры при их подъеме на поверхность.

Каждому применявшемуся орудию лова свойственны недостатки и нет
ни одного орудия, которое было бы пригодно для сбора всех головоно-
гих и на всех стадиях развития. Однако совместное применение кальмаро-

1 Описание орудий лова см.: Виноградов, 1968; Современные методы..., 1983.
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ловных блесен или вертикального кальмароловного яруса, сети "бонго",
малых разноглубинных тралов типа трала Айзекса-Кидда или Энгеля и круп-
ных пелагических оттер-тралов промыслового типа дает полное представле-
ние о составе и вертикальном (но не количественном!) распределении фау-
ны головоногих моллюсков. К сожалению, ни в одной экспедиции не уда-
лось добиться применения всех этих четырех типов орудий. Обычно при-
менялись какие-то два или три. Поэтому данные о составе фауны и верти-
кальном распределении видов, особенно о нижних границах вертикаль-
ного распространения, остаются весьма неполными.

Для суждения о глубине обитания пелагических видов применялся
метод расчета "условной средней глубины обитания": когда вид пойман
в горизонтальном лове незамыкающимся разноглубинным тралом — го-
ризонт, накотором-шелтрал; когда он пойман в лове замыкающимся тра-
лом или сетью — среднее между глубиной опускания и глубиной замыка-
ния сети (по датчику или длине вытравленного троса с поправкой на угол
троса); когда он пойман в тотальном вертикальном, косом или ступенча-
том лове — половину максимальной глубины, на которую опускали трал
или сеть.

3. СИСТЕМА СОВРЕМЕННЫХ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ
И МЕСТО В НЕЙ ОКЕАНИЧЕСКИХ ВИДОВ

Изложенная ниже система современных головоногих моллюсков —
расширенный и дополненный вариант перечня всех валидных таксонов
рецентных головоногих вплоть до рода, подрода, опубликованного ранее
(Несис, 1974а). Обоснование макросистемы современных колеоидей
дано в другой работе (Несис, 1982г). Принятая нами система легла в осно-
ву определителя головоногих моллюсков Мирового океана (Несис, 1982а).
В процессе его подготовки пришлось полностью или частично ревизовать
ряд семейств: Enoploteuthidae (Несис, 19786, 1982а), Gonatidae (Несис,
19716, 19726, 1973д), Histioteuthidae (Несис, 197 IB), Ommastrephidae
(Зуев и др., 1975), Neoteuthidae, Chiroteuthidae (Несис, 1980; Несис,
Никитина, 1984), Mastigoteuthidae (Несис, 1977в), Cranchiidae (Несис,
1972а, 1974в). Описаны одно новое семейство, шесть новых родов и под-
родов, 10 новых видов и подвидов. Пять новых родов и 17 новых видов
выделены, но не описаны из-за недостатка материала.

Ниже дается перечень всех таксонов современных головоногих мол-
люсков. Для океанических форм перечислены все виды и подвиды, ука-
зано их распространение и вертикальная зона обитания, для неритических—
указаны все роды и подроды, число видов в них, общий характер гори-
зонтального и вертикального распространения. Океанические виды, имев-
шиеся в нашем распоряжении, отмечены знаком +.

При описании распространения видов использована чрезвычайно обшир-
ная литература, процитировать которую невозможно; часть ее приведена
в списке литературы к книге: Несис, 1982а. Цитируются только обзоры,
по возможности новейшие (указаны при соответствующем таксоне) и не-
которые из последних работ и сводок, а также собственные работы, осо-
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бенно те, в которых приводятся обобщенные данные о распространении
соответствующего вида. Для характеристики вертикального распростра-
нения видов используется следующая терминология (Кафанов и др., 1980):
верхняя сублитораль (до 50-100 м), нижняя сублитораль (до 150-200 м),
верхняя батиаль (до 1000 м), нижняя батиаль (до 2000—2500 м), абиссаль
(до 6000 м); эпипелагиаль (до 150-200 м), меэопелагиапь (до 750-
800 м), батипелагиаль (до 2000-2500 м), абиссопелагиаль (более 2500 м).

В обработанных мною материалах идентифицированы представители
всех отрядов и подотрядов океанических головоногих, 35 семейств и 99 ро-
дов, всего 229 видов. Иными словами, я имел в руках 95% семейств, 88%
родов и около 80% всех видов океанических головоногих моллюсков.
Фауна эпи- и мезопелагических головоногих представлена в коллекции
с почти исчерпывающей полнотой, немного хуже представлены нерито-
океанические и батипелагические виды, значительно хуже — глубоко-
водные донные и надданные виды.

К Л А С С CEPHALOPODA

ПОДКЛАСС NAUTILOIDEA

О Т Р Я Д NAUTILIDA

С Е М Е Й С Т В О NAUTILIDAE

Обзоры: Stance], 1964;Hamadaetal., 1980; Saundeis, 1981.

Род Nautilus Linne", 1758. - 3-6 видов. Индомалайская подобласть
Индо-Вестпацифики, от Андаманских и Никобарских островов до Палау,
Самоа и Фиджи; местами у западной и южной Австралии. Склон до глу-
бин 600-700 м.

ПОДКЛАСС COLEOIDEA

О Т Р Я Д SEPIIDA

ПОДОТРЯД SPIRULINA

С Е М Е Й С Т В О SPIRUL1DAE

Обзоры: Bruun, 1943. 1955; Clarke, 1966, 1969.

Род Spirula Lamarck, 1801. Один вид.
+ Spirula Spirula (Linnl, 1758). Тропическо-субтропическнйатланто-

индовестпацифический нерито -океанический мезопелагический (взрослые
особи и в батипелагиали) вид с разорванным ареалом; нерест на дне в ба-
тиали. Независимые популяции обитают в Мексиканском заливе, Кариб-
ском и, возможно, Саргассовом морях, между Канарскими островами и
и северо-западной Африкой, в юго-западной и северо-восточной частях
Индийского океана, в Индонезийских морях, водах Меланезии (на восток
до Фиджи) , Коралловом и Тасмановом морях и у Новой Зеландии (Bruun,
1943; Clarke, 1966; наши данные).

ПОДОТРЯД SEPIINA

СЕМЕЙСТВО SEPHDAE

Обзоры: Несис, 1980а; Adam.Rees, 1966; Roeleveld, 1972; Adam, 1979,

Род Sepia Linne', 1758. 3 подрода, 85-100 видов. Тропики и субтропики
Старого Света: восточная Атлантика от Южной Норвегии до мыса Доброй
Надежды, Средиземное море, Индо-Вестпацифика от Суэцкого залива и
южного Хоккайдо до Тасмании, Гуама и Фиджи. Шельф и зона кромки
шельфа, иногда самая верхняя батиаль. Подроды: Sepia s. str. - 80-100 ви-
дов, ареал совпадает с родовым; Metasepia Hoyle, 1885 - 2 вида, Индо-
малайская подобласть и сопредельные воды от южного Хоккайдо до Ав-
стралии, сублитораль; Hemisepius Steenstrup, 1875 - 2 вида у южной Аф-
рики, сублитораль.

Род Sepiella Gray, 1849. 6-7 "видов. Восточная Атлантика от Мавритании
до Анголы, Индо-Вестпацифика, от Персидского залива и центрального
Хонсю до юго-восточной Африки и северной Австралии; сублитораль.

С Е М Е Й С Т В О SEPIOLIDAE

Обзоры: Joubia, 1902; Naef, 1921-1923; Sasaki, 1929; G. Vow,
1955,1956,1963; Boletdcy, 1971.

ПОДСЕМЕЙСТВО ROSSIINAE

PoflRossia Owen, 1834. 9-10 видов. Арктика, бореальная Атлантика,
бореальная Пацифика, тропическая западная Атлантика; нижняя сублито-
раль и батиаль (преимущественно верхняя).

Род Neorossia Boletzky, 1971. 1 вид.
+ N. caroli (Joubin, 1902). Северо-западная, северная и восточная Атлан-

тика от бореальной до тропической зоны, западная часть Средиземного мо-
ря и, по нашим данным, Большой Австралийский залив; батиаль (преиму-

щественно средняя).
Род Austrorossia Berry, 1918. 3-5 видов в тропиках и субтропиках за-

падной и восточной Атлантики и Индо-Вестпацифики; нижняя сублито-

раль и верхняя батиаль.
Род Semirossia Steenstrup, 1881. 3 вида в западной Атлантике от Новой

Шотландии до Бразилии и у южной оконечности Южной Америки; нижняя
сублитораль и верхняя батиаль.

ПОДСЕМЕЙСТВО SEPIOLINAE

Род Euprymna Steenstrup, 1857. 7 видов в Индо-Вестпацифике и приле-
жащих районах от Персидского залива до Гаваев, от Хоккайдо до южной
Африки и Тасмании; сублитораль и верхняя батиаль.

Род Inioteuthis Verrill, 1881. 3 вида в Индо-Вестпацифике от южной Япо-
нии до южной Африки и Индонезии; сублитораль.

Род Sepietta Naef, 1912. 3-4 вида в северо-восточной Атлантике (от юж-
ной Норвегии до Мадейры) и Средиземном море; сублитораль и верхняя

батиаль.
Род Sepiola Leach, 1817, 12-13 видов: 9-10 в северо-восточной Атланти-

ке от западной Норвегии и Исландии до тропической западной Африки и в
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Средиземном море, 3 в северо-западной Пацифике от южного Сахалина
и южных Курильских островов до Сингапура (наши данные); с сомнени-
ем в Красном море; сублитораль и верхняя батиаль, довольно часто в эпи-
пелагиали.

Род Rondeletiola Naef, 1921. 1 вид в восточной Атлантике от Португа-
лии до Намибии и Средиземном море; сублитораль (преимущественно
нижняя) и верхняя батиаль, иногда эпипелагиаль.

ПОДСЕМЕЙСТВО HETEROTEUTHINAE

Род SepiolinaNaef, 1912. 1 вид.
+ S. nipponensis (Berry, 1911). Южная Япония и Филиппины, по нашим

данным, также Большой Австралийский залив; верхняя батиаль.
Род Stoloteuthis Verrill, 1881.1-2 вида.
+ S. leucoptera (Verrill, 1878). Северо-западная Атлантика от зал. Св. Лав-

рентия до Флоридского пролива, Бискайский залив; нижняя сублитораль
и верхняя батиаль. Близкая, возможно идентичная форма обнаружена в
Южном океане: острова Кергелен, Принс-Эдуард, банка Дискавери; верх-
няя батиаль.

Род Iridoteuthis Naef, 1912. 2 вида.
+? I. iris (Berry, 1909). Гавайские острова, верхняя батиаль. По нашим

данным, с сомнением, также море Серам, мезопелагиаль.
+ I. maoria Dall, 1959. Новая Зеландия: Северный остров, поднятие Ча-

тем, желоб Баунти; верхняя батиаль и мезопелагиаль.
Род Nectoteuthis Verrill, 1883.1 вид.
N. pourtalesi Verrill, 1883. Тропическая западная Атлантика - Флорида,

Антильские острова; батиаль.
Род Heteroteuthis Gray, 1849. 2 подрода, 4вида.Тропическо-субтропи-

ческие эпи-мезопелагические нерито-океанические виды, нерест на дне.
Подрод Heteroteuthis s. str.
+ Н.(Н.) dispar (Riippell, 1845). Атлантический океан от Бермуд до

Ла-Платы и от юго-западной Ирландии до Гвинеи включительно, Мекси-
канский залив, Карибское и Средиземное моря (наши данные). Личинки -
в мезо- и батипелагишш, взрослые особи преимущественно в нижней эпи-
и мезопелагиали. Популяции западной и восточной Атлантики, по-видимо-
му, обособлены (Несис, 19746,1975а).

Н.(Н.) weberi Joubin, 1902. Центральная Индонезия, батиаль.
Подрод Stephanoteuthis Berry, 1909.
+ H.(S.) hawaiiensis (Berry, 1909). Западная часть Тихого океана. По

нашим данным, от Гавайских островов через о-ва Бонин, Рюкю, Палау (?)
и воды восточной Индонезии до Тасманова моря и Новой Зеландии; Боль-
шой Австралийский залив. Нижняя эпи- и мезопелагиаль (Несис, 1977а).

+ H.(S.) dagamensis Robson, 1924. Западная, южная и восточная Африка,
мезопелагиаль и батиаль.

Не описанный род и вид Sepiolidae, возможно, относящийся к новому
подсемейству, был добыт нами в море Хальмахера в мезопелагиали
(500м).

С Е М Е Й С Т В О SEPIADARHDAE

Обзор: Вепу, 1932.
Род Sepiadarium Steenstrup, 1881. 5 видов в Индомалайской подобласти

и сопредельных водах от южного Хонсю до южной Австралии, на запад
до Шри-Ланки; сублитораль.

Род Sepioloidea d'Orbigny, 1845. 2 вида у Австралии (кроме северной)
и Новой Зеландии; сублитораль.

С Е М Е Й С Т В О IDIOSEPIIDAE
Обзоры: Berry, 1932; G.Voss, 1963.

Род Idiosepius Steenstrup, 1881. 6 видов в Индо-Вестпацифике и сопре-
дельных водах от южного Хоккайдо до южной Африки и южной Австра-
лии; верхняя сублитораль, личинки и молодь иногда в эпипелагиали.

О Т Р Я Д TEUTHIDA

ПОДОТРЯД MYOPSIDA

С Е М Е Й С Т В О LOLIGINIDAE

Обзоры: Naef, 1921-23; Sasaki, 1929; Adam, 1939,1954; G. Voss, 1963; Cohen, 1976;
Несис, 1980а.

Род Loliolus Steenstrup, 1856. 2-3 вида в тропиках Индийского океа-
на и водах Индонезии; сублитораль.

Род Loliolopsis Berry, 1929.1 вид в тропической восточной Пацифике от
Калифорнийского залива до Перу; сублитораль и эпипелагиаль.

Род Lolliguncula Steenstrup, 1881. 5—6 видов в тропиках и субтропи-
ках: западная Атлантика от Чесапикского залива до Ла-Платы, восточная
Атлантика от Западной Сахары до Намибии, Красное море, восточная
Пацифика от Калифорнийского залива до Эквадора; сомнительный вид у
Магелланова пролива; сублитораль, часто в эстуариях.

Род Sepioteuthis Blainvitle, 1824, 3-4 вида в тропиках и субтропиках
западной Атлантики (от Бермуд и Флориды до южной Бразилии) и Индо-
Вестпацифики (от Красного моря и Хоккайдо до южной Африки, юж-
ной Австралии и северной части Новой Зеландии, на восток до Гаваев);
верхняя сублитораль и эпипелагиаль преимущественно над мелко-
водьями.

Род Loligo Lamarck, 1798. 2 подрода, 26-32 вида1, Тропики, субтропи-
ки и умеренные воды на север до Новой Шотландии, Фарерских островов,
западной Норвегии, Южно-Курильского мелководья (Несис, Шевцов,
1977а) и пролива Диксон-Энтранс, на юг до Огненной Земли, банки Берд-
вуд, южной Африки и Тасмании; сублитораль и (местами) верхняя бати-
аль, некоторые виды часто встречаются в эпипелагиали, в том числе и над

1 Ю. Нацукари (Natsukari, 1983,1984) разделил род Loligo на 4 рода: Loligo
(включая Doryteuthis как синоним), Heterololigo, Nipponololigo и Photololigo. Деле-

ние проведено на основе строения лишь одной (и разной для разных родов) систе-
мы органов, так что и новые роды (кроме Nipponololigo) остаются гетерогенными.
До полной ревизии семейства Loliginidae принимать новую систему преждевре-
менно.
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океаническими глубинами. Подрод Loligo s. str. 17—21 вид. Ареал совпа-
дает с родовым. Цодрод Doryteuthis Naef, 1912. 9-11 видов в тропиках и
субтропиках западной Атлантики и Индо-Вестпацифики, в северо-западной
Пацифике — до низкобореальных районов.

Род Alloteuthis Naef in Wulker, 1921. 3 вида в восточной Атлантике от
южной Норвегии до Анголы и в Средиземном море; сублитораль, пре-
имущественно верхняя.

Род Uroteuthis Bartsch, 1945. 1 вид. Индо-Вестпацифика (кроме Аравий-
ского моря); верхняя сублитораль и эпипелагиаль.

С Е М Е Й С Т В О PICKFORDIATEUTHIDAE

Обзор: G.Voss, 1953,1956.

Род Pickfordiateuthis Voss, 1953. 1 вид у южной Флориды и в Кариб-
ском море; верхняя сублитораль (Несис, 1975а).

ПОДОТРЯД OEGOPSIDA

С Е М Е Й С Т В О LYCOTEUTHIDAE

Обзоры: С. Voss, 1962; R. Young, 1964; Imber, 1976.

ПОДСЕМЕЙСТВО LAMPADIOTEUTHINAE

Род Lampadioteuthis Berry, 1916. 1 вид.
+ L. tnegaleia Berry, 1916. Предположительно бипериферический мезо-

пелагический вид, пока известен в Гольфстриме и на северной периферии
североатлантического антициклонического круговорота от района восточ-
нее Новой Шотландии до района мыса Зеленого (45-18° с.ш.) и в юго-
западной части Тихого океана у островов Кермадек и, с сомнением, Се-
верного острова Новой Зеландии (наши данные).

ПОДСЕМЕЙСТВО LYCOTEUTHINAE

Род Lycoteuthis Pfeffer, 1900. 2 вида.
+ L. diadema (Chun, 1900). Циркумглобально в южносубтропической

и нотальной зонах (в основном от 20-25 до 40-45° ю. щ.); многочислен
на Китовом хребте, у юго-западной и южной Африки, на Западно-Индин-
ском хребте, у Северного острова Новой Зеландии (G. Voss, 1962; наши
данные). Нерито-океанический вид. Обитает в батиали и иногда в мезопе-
лагиали над склоном.

L. springer! (Voss, 1956). Субтропическая северо-западная Атлантика
(от северного тропика до 39° с. ш.) и Мексиканский залив; батиаль. Воз-
можно, батиально-пелагический вид.

Род Selenoteuthis Voss, 1958. 1 вид.
+ S. scintillans Voss, 1958. Атлантический экваториально-западноцент-

ральный (или бицентральный) преимущественно нсрито-океанический вид.
В западной Атлантике от Саргассова моря до района мористее Ла-Платы,
включая Мексиканский залив и Карибское море (приблизительно
43 с. ш. — 35 ю. ш.), в восточной найден у Канарских островов, запад-
ной и южной Африки (G. Voss, 1962; Несис,1975а; наши новые данные).
Мезопелагиаль, по ночам поднимаются и в эпипелагиаль.
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Род Nematolampas Berry, 1913. 1 вид.
N. regalis Berry, 1913. Юго-западная часть Тихого океана: острова Керма-

дек и предположительно Северный остров Новой Зеландии.

С Е М Е Й С Т В О ENOPLOTEUTHIDAE

ПОДСЕМЕЙСТВО ENOPLOTEUTHINAE

Род Enoploteuthis d'Orbigny, 1848. 8 видов, 4 подвида.
+ Е. anaspis Roper, 1964. Тропическо-субтропический атланто-индовест-

пацифический эпи-мезопелагнческий океанический вид. + E.a.anaspis — Ат-
лантика, приблизительно 40° с.ш. - 30° ю.ш. + E.anaspis jonesi Burgess 1982.
Тропическая Индо-Вестпацифика от подводной горы Экватор до о-вов Ки-
рибати (Гилберта), на север до Гаваев (Burgess, 1982; Roper, 1966 и наши
данные).

Е. higginsi Burgess, 1982. Тихоокеанский экваториальный эпи-мезопела-
гический вид.

+ Е. leptura (Leach, 1917). Тропический атланто-индовестпацифический
эпи-мезопелагический нерито-океанический вид. + E.l.Ieptura. — Атланти-
ка от Бермуд до Бразилии и от Мадейры до Намибии (приблизительно
35° с. ш. - 20° ю. ш.) + E.I. magnoceani Nesis, 1982-Индийский океан,
западная и центральная Пацифика от моря Сулу до 140° з.д., преимущест-
венно в экваториальных водах.

+ Е. chuni С. Ishikawa, 1914. Субтропический вид северо-западной Па-
цифики. Тихоокеанское и япономорское побережья Японии, острова Кю-
сю, Рюкю, Идзу-Осима, Бонин; Куросио. Нерито-океанический эпи-мезопе-
лагический вид.

Е. octolineata Burgess, 1982. Тихоокеанский экваториальный вид.
+ Е. galaxias Berry, 1918. Субтропический вид юго-западной Пацифики,

Западная, южная и юго-восточная Австралия и Новая Зеландия (30—
45° ю.ш.). Нерито-океанический мезопелагический и батиальный вид (на-
ши данные).

+ Е. reticulata Rancurel, 1970. Индовестпацифический тропический
(преимущественно экваториальный) вид. От западной части Индийского
океана до района восточнее островов Лайн, Маркизских и Туамоту, на юг
до 30° ю. ш. Нерито-океанический нижнеэпи-мезопелагический вид (наши
данные).

+ El obliqua Burgess, 1982 (= Е. sp. N 1 Okutani, 1974). Восточнопаци-
фический экваториальный вяд, на запад проникает до 145° э. д., на юг
до южного тропика.

Род Enigmoteuthls Adam, 1973. 1 вид.
+ Е. dubia (Adam, 1960). Красное море и Аденский залив. Мезопела-

гиаль и верхняя батиаль.
Род Abralia Gray, 1849. 3—5 под родов, 15-17 видов. Эпи- и мезопела-

гиаль и верхняя батиаль.
Подрод Abralia s. str.

/ A. (Ab.) armata (Quoy et Gaimard, 1832). Восточная Индонезия и Филип-
пинские острова, батиаль. Нериточжеанический вид (G. Voss, 1963).

Подрод Stenabralia Grhnpe, 1931. Нерито-океанические виды, обитают
в толще воды и у дна.
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+ A(S.) astrolineata Berry, 1914. Восточная Австралия (Квинсленд) и
острова Кермадек.

+ A.(S.) astrosticta Berry, 1909. Филиппинское море, Маршалловы и Га-
вайские острова, Куросио (наши данные).

+ A.(S.) renschi Grimpe, 1931. Мальдивские и Большие Зондские остро-
ва (наши данные).

+ A.(S.) steindachneri Weindi, 1912. По нашим данным, Красное, Аравий-
ское моря, Аденский залив, восточная Африка, Сейшельские острова,
Маскаренский хребет; преимущественно верхняя батиаль.

A.(S.) lucens Voss, 1962. Острова Филиппинские и Лайи.
A.(S.) spaercki Grimpe, 1931. Филиппинские острова и восточная Индо-

незия.
Подрод Asteroteuthis Pfeffer, 1909.
A. (As.) grimpei Voss, 1958. Гольфстрим у Флориды; по-видимому,

нерито-океанический вид.
A.(As.) multihamata Sasaki, 1929. Тайвань и сопредельные воды.
+ A.(As.) veranyi (Ruppell, 1844). Тропическая и субтропическая Ат-

лантика от Новой Англии до Мексиканского залива и Суринама и от Сре-
диземного моря и Мадейры до Анголы; эпи-мезопелагиаль и батиаль.
Нерито-океанический вид. Популяции западной и восточной Атлантики
обособлены.

+ A. (As.) andamanica Goodrich, 18.96. Тропическая и субтропическая
Индопацифика от Аравийского моря и Сейшельских островов до района
западнее Центральной Америки и Гавайских островов и от южной Япо-
нии до восточной Австралии; отсутствует на крайнем западе Индийского
и крайнем востоке Тихого океана, в том числе в Калифорнийском и Перу-
анском течениях (наши данные). На склоне и над ним (A. andamanica f. an-
damanica) и в эпи- и мезопелагиали открытого океана (+ A. andamanica
f. robsoni Grimpe, 1931).

A. (As.) siedleckyi Lipiiiski, 1983. Юго-восточная Атлантика, район под-
водной горы Шмитт-Отт; мезопелагиаль.

A.(As.) trigonura Berry, 1913. Гавайские острова. Возможно, форма
A. andamanica.

'+? A. marisarabica Okutani, 1983. Северная часть Аравийского моря за-
паднее Карачи, нижняя эпипелагиаль (Okutani, 1983b). ?Гора Фред (Сей-
шельские острова), эпипелагиаль (наши данные). По-видимому, надскло-
новый вид.

+ A. japonica M. Ishikawa, 1929. Южная часть Японского моря, Куросио.
Особая форма (близкий вид?) в экваториальных водах восточной части
Тихого океана между островами Лайн и Галапагос. Эпи-мезопелагический
океанический вид (наши данные).

+ A, redfieldi Voss, 1955. Тропическая западная Атлантика от Новой
Англии (40-43 с.ш.) до Карибского моря и от Суринама до южной Арген-
тины (45-46 ю. ш.) (Lipiitski, 1983; наши данные), найдена также в вос-
точной Атлантике у западной Африки. Нерито-океанический ("остров-
ной" в Карибском море) (Несис, 1975а) вид, но встречается и в открытом
океане вдали от берегов. Отсутствует в экваториальных водах. Эпи- и мезо-
пелагиаяь.

Три последних вида, по всей вероятности, заслуживают выделения в два
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особых подрода: в один A. marisarabica, в другой - A. japonica и A. red-
fieldi.

Род Watasenia С. Ishikawa, 1913.1 вид.
+ W. scintfflans (Berry, 1911). Субтропическо-низкобореальный эгш-мезо-

пелагический нерито-океанический вид северо-западной Пацифики: южная
часть Охотского, восточная и южная части Японского моря, Восточно-Ки-
тайское море. Тихий океан от района восточнее южных Курил до южной
Японии: 29-45° с.ш.,как минимум,до 160° вд. (Несис, 1973а) .

Род Abraliopsis Joubin, 1896. 2 подрода, 8-9 видов и 2 подвида. Род
океанический эпи-мезопелагический, взрослые — до батипелагиали.

Подрод Abraliopsis s. str.
+ А.(А.) hoylei (Pfeffer, 1884). Тропическо-субтропический атланто-

ивдовестпацифический вид. + А.(А.) hoylei pfefferi (Joubin, 1896) - Атлан-
тика приблизительно от 45° с.ш. до 30° юла., Мексиканский залив, Кариб-
ское и Средиземное моря. + A. hoylei hoylei - Индо-Вестпацифика прибли-
зительно от 45° с.ш. до 35° юли., на восток до Гаваев и Фиджи; отсутствует
в Аравийском море и Бенгальском заливе.

+ A. (A.) felis McGowan et Okutani 1968. Субтропическая северная часть
Тихого океана от района восточнее Японии и южных Курильских островов
до западного побережья Америки и от южной части о-ва Ванкувер до цент-
ральной части Калифорнийского полуострова, на север до 46° ели. (Несис,
1973а; Шевцов, 1983; Шевцова, 1975).

Подрод Micrabralia Pfeffer, 1900.
+ А.(М.) gilchristi Robson, 1924. Южнопериферический вид: южные суб-

тропические воды Атлантического, Индийского и Тихого океанов прибли-
зительно между 20-30 и 45° ю.ш„ в Перуанское течение не проникает
(наши данные).

+ А.(М.) chuni Nesis, 1982. Индовестпацифический экваториальный вид;
от восточной Африки до островов Лайн.

+ А.(М.) lineata (Goodrich, 1896). Тропическая Индо-Вестпацифика от
восточной Африки до Микронезии и островов Общества, на север до Куро-
сио (33° с.ш.), на юг до 15е ю.ш.; чаще всего встречается в Аравийском
море, Бенгальском заливе и экваториальных водах Индийского и западной
части Тихого океана (наши данные).

+ А.(М.) affirm Pfeffer, 1912. Восточнотихоокеанский тропический вид:
от южной части Калифорнийского полуострова до 30°ю.ш., на запад в
Калифорнийском районе приблизительно до 130° зд., на экваторе и юж-
нее- до 100° зд. (Несис, 1972в, 1973би более поздние данные).

+ А.(М.) falco Young, 1972. Восточнотихоокеанский вид: экваториаль-
ные воды, в период ослабления Перуанского течения также мористая часть
Перу-Чилийского района; от северной части Калифорнийского полуостро-
ва до южного тропика; западная граница, по-видимому, около 180° (Несис,
1972в, 19736 и более поздние данные).

+ А.(М.) sp. cf. falco. Предположительно северный периферический тихо-
океанский вид: Северная Япония, Куросио, Гавайи (Шевцов, 1983; Шев-
цова, 1975; R, Young, 1973a; наши данные). Диагностические отличия и
ареал вида пока не вполне ясны.

+ А.(М.) atlantica Nesis, 1982. Тропическо-субтропический атлантический
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вид, приблизительно от 35° с.ш. до 30° юли., Мексиканский залив, Кариб-
ское море; отсутствует в Средиземном море, Канарском и Бенгельском
течениях.

ПОДСЕМЕЙСТВО ANCISTROCHEIRINAE

Обзор: Несис, 19786.

Род Ancistrocheirus Gray, 1849.1-2 вида.
+ A. alessandrinii (Verany, 1851). Тропическо-субтропический космополи-

тический нижнеэпи-мезопелагический и батиальный вид; приблизительно
от 40° с.ш. до 30° ю.ш., но отсутствует в Калифорнийском и Перу-
анском течениях, так что его ареал в Тихом океане экваториально-
эападноцентрального типа; встречается в Мексиканском заливе, Карибском
и Средиземном морях (Несис, 19786).

A. lesueuri (Ferussac et d'Orbigny, 1839). Вид сомнительный, распростра-
нение не известно.

ПОДСЕМЕЙСТВО PYROTEUTHINAE

Род Pyroteuthis Hoyle, 1904. 2 вида,
+ P. margaritifera (Ruppell, 1844). Тропическо-субтропический атланто-

индо(вест)нацифический нижнеэпи-мезопелагический вид; в Атлантике

приблизительно от 45° с.ш. до 30° юли., включая Мексиканский зал.,
Карибское и Средиземное моря; в Индо-Вестпацифике от 30° сон. до 35—
40 юли., включая Большой Австралийский залив и Тасманово море (от-
сутствует в Аравийском море); на восток в экваториальном районе до
о-вов Лайн, в южноцентральных водах до 80° з.д., но восточнее 180-160°з.д.
немногочислен. Такое распределение, возможно, связано с тем, что этот
вид избегает слоев с дефицитом кислорода. Распадается на серию морфо-
логически обособленных локальных форм, в Индо-Пацифике их не менее
трех (наши данные).

•*• P. addolux Young, 1972. Восточная часть центральных вод северной
Пацифики и Калифорнийское течение - от Гаваев до Калифорнии и Кали-
форнийского полуострова; мезопелагиалъ. Возможно, одна из локальных
форм предыдущего вида.

Род Pterygioteuthis Fischer, 1895.2 вида, 2 подвида.
+ Pt. gemmata Chun, 1908. Преимущественно антиэкваториальный

нижнеэпи-мезопелагический вид; в Атлантике в северной и южной цент-
ральных и восточной части экваториальной зоны, на север приблизитель-
но до 43° с.ш„ на юг до 35° ю.ш., отсутствует в Мексиканском заливе,
Карибском и Средиземном морях и в Гвиано-Северобразильском районе;
в Индийском океане в южной части центральной и в южнопериферической
зоне, включая Большой Австралийский залив; в северной Пацифике на
5-30° с.ш. на западе и приблизительно на 20-35° слп. на востоке, включая
Гавайи; в южной Пацифике приблизительно на 25—35° юлы, — по южной
периферии центральных вод; отсутствует в Индонезийских морях и Пе-
руанском течении (Несис, 1973 а,б и последующие данные). Распадается
на серию локальных форм (R. Young, 1972a).

+ Pt. giardi Fischer, 1896. Тропическомубтропический космополитичес-
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кий нижнеэпи-мезопелагический вид. + Pt. giardi giardi - Атлантика, прибли-
зительно от 45° с.ш. до 40° toon., включая Мексиканский залив * Кариб-
ское, но не Средиземное море (в последнем предположительно зона сте-
рильного выселения - Несис, 1982в) + Pt. giardi hoylei (Pfeffer; 1912) -
Индийский (кроме Аравийского моря) и Тихий океаны приблизительно от
35° с.ш. до 40-45° юли. в западной части Тасманова моря и до 30—35° к>.ш.
у Чили (Несис, 19736 и более поздние данные).

С Е М Е Й С Т В О OCTOPOTEUTHIDAE

Род Octopoteuthis Ruppell, 1844. 6—9 видов. Мезо- и батипелагиаль и ба-
тиаль, иногда нижняя эгшпелагиаль.

О. deletion Young, 1972. Северо-восточная Пацифика от Британской
Колумбии до Калифорнийского полуострова, также у Перу и (особый
вид?) северо-восточного Хонсю.

+ Octopoteuthis sp. A Young, 1972. Восточная часть северной субтропи-
ческой Атлантики и батиаль северо-западной Африки.

О. danae Joubin, 1931. Северная субтропическая Атлантика.
+ О. megaptera (Verrill, 1885). По нашим данным, тропическр-субтропи-

ческий космополитический вид, распространен приблизительно от 4э ели.
до 30° юли., но преимущественно в экваториальных водах; отсутствует в
Карибском, Средиземном и Аравийском морях.

+ О. sicula (Ruppell, 1844) .Тропическо-субтропический атланто-индовест-
пацифическии вид, от 45—50° с.ш. до 40-45 ю.ш, (не известен в Мекси-
канском заливе и Карибском море, но встречается в Средиземном и даже
Мраморном морях), на восток до Гаваев и Полинезии.

+ О. nielseni (Robson, 1948). Восточногихоокеанский тропический вид —
от Мексики до северного Чили, на запад в экваториальных водах до остро-
вов Галапагос (Несис, 1973 б). Отличия от предыдущего вида не выяснены,
таким образом, самостоятельность вида сомнительна.

+ О. rugosa Clarke, 1980 (= О. п. sp. Nesis, 1974). Тропическо-субтропи-
ческий атланто-индовестпацифическии мезо-батипелагический вид, известен
в экваториальной Атлантике, у Мавритании, в юго-западной и юго-восточ-
ной частях Индийского океана, в морях Флорес и Сулу.

О. longiptera Akimushkin, 1963. Крайне сомнительный вид, описан из
южносубтропических вод западной Атлантики.

Род Taningia Joubin, 1931.1 вид.
+ Т. danae Joubin, 1931. Тропическо-субтропический, заходящий в

бореальную и нотальную зону (до 50-55° с.ш. и 40-45° юли.), космопо-
литический мезопелагический и батиальный вид (наши данные).

С Е М Е Й С Т В О ONYCHOTEUTHIDAE

Род Onykia LeSueur, 1821.1 или 2 вида.
+ О. carriboea LeSueur, 1821 (= О. rancureli Okutani, 1981). Тропическо,-

субтропический космополитический вид. В Атлантике от 40-45° ели. до
35—40°, единично 45° юлы., включая Мексиканский залив и Карибское
море, но не Средиземное море; вИндопацифике приблизительно 35 ели. —
35 ю.ш., отсутствует в Аравийском море, малочислен в Калифорнийском,

23



Бенгельском и Перуанском течениях. Молода у поверхности, взрослые осо-
би в нижней эпи- и мезопелагиали (наши данные).

+ О.(?) verriffi (Pfeffer, 1900). По-видимому, самостоятельный род. Но-
тальный (между 33е и 53° юцц., возможно, и южнее) циркумглобальный
эпи-меэопелагический (до бапшелагиали?) вид, молодь встречается и у
поверхности (наши данные).

Род Moroteuthis VerriU, 1881. 6 видов. Мезопелагаческие и батиальные
виды, обычно обитают у дна и над подводными возвышенностями. Иногда
встречаются в нижней сублиторали и эпипелагиали. Молодь длительное
время живет в пелагнали.

+ М, robusta (Dall in Verrill, 1876) (= M.pacffica Okutani, 1983). Тихоокеан-
ский бореальный вид: от Берингийского склона и залива Аляска до
северо-восточного Хонсю и южной Калифорнии; нижняя сублитораль и
верхняя батиаль. Молодь широко распространена в пелагиали северной
Пацифики, иногда в эпипелагиали встречаются и взрослые особи.

+ М. loennbergi Ishflcawa et Wakiya, 1914. Нериточжеанический вид,
известен в северо-западной части Тихого - побережье Хонсю до Сангарско-
го пролива (29-42° слц.), Куросио - и Индийского (банка Сая-де-Малья,
Андаманское море) океанов; эпи-мезопелагиаль и батиаль.

+ М. ingens (Smith, 1881). Мотальный, заходящий в Антарктику (Южная
Георгия и др.), циркумглобальный вид; приблизительно от 40е до
70 юли.; северная часть Патагонского шельфа, банка Дискавери, острова
Прино-Эдуард, Крозе, Кергелен, Новозеландское плато и южное Чили.
Нижняя сублитораль и батиаль (Филиппова, Юхов, 1979; наши данные).

+ М, robsoni Adam, 1962, Южносубтропическо-нотальный циркумглобаль-
ный вид, распространен преимущественно между 30 и 47° ю.ш., но у Нами-
бии на север до 17 юли. В пелагнали и у дна.

+ М. knipovitchi Filippova, 1972. Антарктический циркумполярный вид,
заходит в нотальную зону; на север до островов Южная Георгия, Принс-
Эдуард и Крозе; мезопелагиаль и батиаль (Филиппова, Юхов, 1979; наши
данные).

+ М. aequatorialis Thiele, 1920 (= ?Onykia japonica Taki, 1964). Предполо-
жительно тропический атлантно-индовестпацифический (космополитичес-
кий?) эпи-мезопелагический вид; в нашем распоряжении были только
очень молодые особи, определенные с большим сомнением.

Род Kondakovia Filippova, 1972. 1 вид.
+ К. longimana Filippova, 1972. Антарктический циркумполярный эпи-

мезопелагический и батиальный вид, на север до антарктической конверген-
ции (Филиппова, Юхов, 1979; наши данные).

Род Ancistroteuthis Gray, 1849.1 вид.
+ A. lichtensteini(Ferussac etd'Orbigny, 1839). Атлантический тропическо-

субтропический вид, распространен преимущественно в северо-западной
и восточной Атлантике приблизительно от 45° с.ш. до Анголы и в Среди-
земном море, находки в тропической западной Атлантике и Индо-Вестпаци-
фике сомнительны. Молодь в эпи- и мезопелагиали, взрослые особи в батиа-
ли (наши данные).

Род Onychoteuthis lichtenstein, 1818. 2 вида, 2 подвида.
+ О. banksi (Leach, 1817). + О. banksi banks! - гропическо-субтропический

космополитической подвид; в Атлантике от 40-45° в северо-западной и
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60° ели. в северо-восточной до 35—40° ю.ш., включая Мексиканский залив,
Карибское и Средиземное моря; в Индийском и западной части Тихого
океана на юг до 35—40° кип. (включая Аравийское море) в восточной
части Тихого океана, приблизительно от 30—35° с ли. до 30° юлы.; молодь
в эпипелагиали, взрослые в мезопелагиали и батиали. + О. banksi borealijapo-
nicus Okada, 1927. Северотихоокеанский субтропический подвид, иа север
до южной части Берингова моря и зал. Аляска, на юг до северо-восточного
Хонсю и южной части Калифорнийского полуострова; в Охотском море
отсутствует или крайне редок. И молода и взрослые обитают в эпипелагиа-
ли. Граница между подвидами проходит, по-видимому, -по северной пери-
ферии центральных вод (Несис, 197 За).

+ Onychoteuthis sp. Rancurel, 1970. Южноцентральные воды Индийского
и западной части Тихого океана, на восток, по нашим данным, до 130° зд.
Эпипелагиаль.

Род Chaunoteuthis AppellSf, 1890.1 вид.
+ Ch. mollis Appell6f, 1890. По-видимому, тропическо-субтропический

космополитический меэопелагический (?) вид. Обнаружен в восточной
Атлантике, Средиземном море, восточной части Индийского и, с сомне-
нием, западной части Тихого океана (Nesis, 1970и последующие данные).
Не исключено, что эхо — претерпевшие дегенеративные изменения неполо-
возрелые самки О. banksi banksi (Clarke, 1980), однако в настоящее время
это предположение не может считаться доказанным.

С Е М Е Й С Т В О GONATIDAE

Обзоры: Несис, 1973д; R. Young, 1912л;
Imber, 1978; Kubodera,Okutani, 1977,1981.

Род Berryteuthis Naef, 1921. 2 вида.
+ В. magister (Berry, 1913). Тихоокеанский бореальный нижнесублито-

рально-батиальный (преимущественно верхнебатиальный) вид, молодь
часто в толще воды и у поверхности; от Берингийского склона и зал. Аляс-
ка до Корейского пролива, северо-восточного Хонсю и Орегона и почти по
всему Охотскому морю.

+ В. anonychus (Pearcy et Voss, 1963). Южнобореальный вид северо-во-
сточной части Тихого океана: от Алеутских островов и зал. Аляска до юж-
ной части Калифорнийского полуострова, на запад приблизительно до 180°.
Эпипелагический нерито-океанический вид, обитает преимущественно над
склоном и приконтинентальной абиссалью (Несис, 1973а, д).

Род Gonatopsis Sasaki, 1920. 2 подрода, 4—6 видов.
Подрод Boreoteuthis Nesis, 1971.
+ G.(B.) borealis Sasaki, 1923. Тихоокеанский бореальный вид: от Берин-

гийского склона и зал. Аляска до Охотского, северной части Японского
моря, северо-восточного побережья Хонсю (40° с.ш.) и района к югу от
Калифорнийского п-ова (20° с.ш.). От эпи- до батипелагиали и у дна в
батиали и абиссали (наши данные).

Личинки не идентифицированного вида подрода Boreoteuthis добыты в
Беринговом море у Алеутских островов, в зал. Аляска и восточнее южных
Курильских островов.

Подрод Gonatopsis s. str.
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+ G.(G.) okutanii Nesis, 1972. Тихоокеанский высокобореальный вид:
от Берингийского склона до Охотского, центральной части Японского
моря и южных Курильских островов; зал. Аляска. Мезо-батипеяагиаль
и абиссаль (Несис, 1973д и последующие данные). Систематическое положе-
ние вида нуждается в уточнении, возможно, он относится к роду Gonatus.

+ G. (G.) japonicus Okiyama, 1969. Южная часть Охотского и центральная
часть Японского моря, эпи- и мезопелагиаль. Возможно, молодь следующе-
го вида.

+ G.(G.) makko Okutani et Nemoto, 1964. Тихоокеанский высокобореаль-
ный вид: от Берингийского склона до Охотского, Японского морей и
восточного побережья Хонсю; зал. Аляска. Мезопелагиаль и батиаль.

+ G.(G.) octopedatus Sasaki, 1920. От Берингийского склона и зал. Аляска
до Охотского, Японского морей и северо-восточного побережья Хонсю.
Мезо- и батипелагиапь и батиаль.

Род Gonatus Gray, 1849. 2 подрода, 10-11 видов.
Подрод Eogonatus Nesis, 1972.
+ G.{E.) tinro Nesis, 1972. Тихоокеанский высокобореальный вид: от

Берингийского склона до Охотского моря, южных Курильских островов
и Британской Колумбии; от нижней эпи- до батипелагиали, в основном
мезопелагиаль.

Подрод Gonatus s. str.
+ G.(G.) onyx Young, 1972. Тихоокеанский бореальный вид: от Берин-

гийского склона и зал. Аляска до Охотского, центральной части Японского
моря, северо-восточного Хонсю и северной части Калифорнийского п-ова
(личинки на юг до зап. Суруга и южной части Калифорнийского п-ова);
нижняя эпи- и мезопелагиаль.

+ G .(G.) kamtschaticus (Middendorff, 1849). Тихоокеанский высокобо-
реальный, по-видимому, неритскжеанический вид: от Командорских и
Алеутских островов и южной части Берингова моря до восточной части
Охотского моря, Курильских островов и зал. Аляска. Эпипелагиаль
и более глубокие зоны (Несис, 1973д; Kubodera, Okutani, 1981).

G.(G.) californiensis Young, 1972. Южная Калифорния, Калифорнийский
полуостров, с сомнением — Панамский залив. Мезо- и (реже) батипела-
гиаль (R. Young, 1972aj. Возможно, нерито-океанический или дальненери-
тический вид.

+ G.(G.) fabricii (lichtemtein, 1818). Арктическо-бореальный вид. Вся
глубоководная часть Центрального Полярного бассейна, Гренландское,
Норвежское, Ирмингерово (западная часть), Баффиново и Лабрадорское
моря, Большая Ньюфаундлендская банка, Новая Шотландия и Новая Анг-
лия на юг до района южнее мыса Код; нижняя эпи- и мезопелагиаль и ба-
тиаль (Несис, 19656,1971а, б, 1973д; Kristensen, 1981a).

+ G.(G.) steenstrupi Kristensen, 1981. Атлантический низко бореальный
вид: от хребта Рейкьянес и восточной части Ирмингерова моря до Фареро-
Шетландского порога и Бискайского залива; мезопелагиаль и батиаль
(Kristensen, 198la; наши данные). Возможно, географический подвид
предыдущего вида,

+ G.(G.) antarcticus Lbnnberg, 1898, Нотальный диркумглобальный вид;
на север до 35—40° ю.ш., но в Перуанском течении даже до 6° 30' ю.щ,,
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на юг до 50-60" ю.ш.; местами заходит в Антарктику; от нижней эпи-
до батипелагиали (Несис, 1973д; 19746 и более поздние данные).

+ G,(G.) berryi Naef, 1923. Тихоокеанский бореальный вид: от Берингий-
ского склона и зал. Аляска до южных Курильских островов, северо-восточ-
ного Хонсю (?) и северной части Калифорнийского полуострова; мезо-
и батапелагиаль (Несис, 1973д; R. Young, 1972a).

+ G.(G.) pyros Young, 1972. Тихоокеанский бореальный вид: от Берингий-
ского склона до восточного Хонсю и северной части Калифорнийского
полуострова; нижняя эпи- и мезопелагиаль и батиаль (Несис, 1973д;
R. Young, 1972a).

+ G.(G.) mauokai Kubodera et Okutani, 1977. Тихоокеанский высокобо-
реальный вид: от северной части Берингова моря до Охотского моря,
южных Курильских островов и зал. Аляска. Эпи- и мезопелагиаль (Несис,
1973д; Kubodera, Okutani, 1977).

G.(G?) phoebetriae Imber, 1978. О-в Принс-Эдуард. Сомнительный вид.

С Е М Е Й С Т В О CTENOPTERYGIDAE

Род Ctenopteryx Appellof, 1890, 2 вида.
+ С. sicula (Ve'rany, 1851), Тропическо-субтропический (переходит за

45° с.ш. в северной Атлантике и за 40° ю.ш, в районе Австралии) космо-
политический (исключая Мексиканский залив и Карибское море, но вклю-
чая Средиземное и Аравийское моря) эпи-мезопелагический (взрослые и
в батипелагиали) вид (Несис, 19736 и более поздние данные).

С. sepioloides Rancurel, 1970. Известен из центральной части Тихого океа-
на - острова Гавайские и Туамоту (Rancurel, 1970).

С Е М Е Й С Т В О BATHYTEUTHIDAE

Обзор: Roper, 1969

Род Bathyteuthis Hoyle, 1885. 3 вида.
+ В. abyssicola Hoyle, 1885. Космополитический мезо-батипелагический

(до абиссопелагиали) вид, распространен в эвтрофных водах: в Атлантике
от Ирландии до Антарктики, но отсутствует в тропической западной Атлан-
тике, центральных круговоротах, Мексиканском заливе, Карибском и
Средиземном морях; в Индийском океане - в основном, в его юго-запад-
ной и южной части; в Тихом океане — в экваториальной (от Гаваев до
Соломонова моря), мотальной и антарктической зонах, на востоке океана -
на юг от экватора почти повсеместно; наиболее многочислен в мотальной
и антарктической зонах, где распространен циркумглобально (Несис,
1973а, б, 19746, и новые данные).

R. berryi Roper, 1968. Калифорнийское течение; батапелагиаль.
+ В. bacidifera Roper, 1968. Индопацифический тропический мезо-бати-

пелагический вид; в Тихом океане — почти исключительно в экваториаль-
ной зоне, в Индийском -также в Аравийском море и Бенгальском заливе
(Несис, 1973а; 1977а, и новые данные).
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С Е М Е Й С Т В О HISTIOTEUTHIDAE

Обзоры: N. Voss, 1969; Несис, 1971в.

Род Histioteuthis d'Orbigny, 1841. 13 видов и 8-9 подвидов. Мезо- и бати-
пелагиаль и батиаль, иногда нижняя эпипелагиапь и нижняя сублитораль.

Н. elongata (N. Voss et G. Voss, 1962). Северная субтропическая Атланти-
ка (от Ньюфаундленда до мыса Хаттерас и Мадейры) и Средиземное море.

+ Н. hoylei (Goodrich, 1896) [включая Н. dofleini (Pfeffer, 1912)]. Тропи-
ческо-субтропический вид, заходящий в бореальную и нотальную зону:
в Атлантике от 40° с.ш. до 35° ю.ш., но отсутствует в Средиземном и редок
в Карибском море; в Индийском океане на юг до Мозамбикского пролива
и (?) Большого Австралийского залива (нет в Аравийском море); в Ти-
хом океане от Алеутских островов до 40—45 ю.ш., но отсутствует в Пе-
руанском течении; от нижней эпи- до батипелагиали и в батиали (N. Voss,
1969; наши данные).

+ Н. re versa (Verrill, 1880). Атлантический тропическо-субтропический
вид, заходящий в бореальную и нотальную зону (от 60° с аи. до 45° ю.ш.),
обитает в Средиземном море, но редок в Карибском и отсутствует в Мекси-
канском заливе. Нижняя эпи- и мезопелагиаль и батиаль.

+ Н. eltaninae N. Voss, 1969. Нотальный циркумглобальный мезо-бати-
пелагический вид, почти не заходит южнее антарктической конвергенции.

+ Н. celetaria (G. Voss, 1960). Атланточандовестпацифический тропи-
ческий мезо-батипелагический и батиальный вид. + Н. celetaria celetaria -
Атлантика приблизительно от 35 °с.ш. до 30°ю.ш. + Н. с. pacif ica (G, Voss,
1962) — Индо-Вестпацифика приблизительно от 35°с.ш. до 25°ю.ш., на
восток до Гаваев; нет в Аравийском море (N, Voss, 1969; наши данные).

+ Н. corona (N, Voss et G. Voss, 1962). Тропическо-субтропический, за-
ходящий в нотальную зону, мезо-батипелагический (иногда в нижней эпи-
пелагиали) и батиальный вид. 4-5 подвидов. + Н. corona corona — Атланти-
ка, от 35 слы. до 25°ю.ш., и западная часть Индийского океана. Н. с. iner-
mis (Taki, 1964) - тихоокеанское побережье южной Японии. + Н. с. berryi
N. Voss, 1969 - северо-восточная Пацифика у Гаваев и в Калифорнийском
течении. + Н.с. cerasina Nesis, 1971 - тропическая восточная Пацифика
от экватора до южного тропика, на запад до островов Лайн, Кальмары с
признаками, промежуточными между Н. с. corona и Н. с, cerasina (особый
подвид?), пойманы на склоне в Тасмановом море и на Новозеландском
плато, между островами Баунти и Антиподов (N. Voss, 1969; Несис, 1971в,
19736 и более поздние данные).

+ Н. heteropsis (Berry, 1913). Восточтопацифический^тропическо-суб-
тропический преимущественно неритоюкеанический вид, приблизительно
от 35°с.ш, до 35°ю.ш. (Несис, 19736).

f Н. miranda (Berry, 1918). Индопацифический тропическо-субтропичес-
кий, по-видимому, неритоюкеанический вид. В Индийском океане от Аден-
ского залива, южной Африки и Маскаренского хребта до западной Тасма-
нии, в Тихом от Филиппин до Тасмании и Новой Зеландии, на восток до
островов Гавайских, Галапагос и района западнее северного Чили (N. Voss,
1969 и наши данные) -

+ Н. meleagroteuthis (Chun, 1910). Тропическо-субтропический космо-
политический вид. В Атлантике приблизительно от 45°с.ш. до 35°ю.ш.,
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но отсутствует в Мексиканском заливе, Карибском и Средиземном морях;
в Индийском и Тихом океанах преимущественно в тропиках, но в Тихом
достигает на севере района Курильских островов и Орегона; отсутствует
в Аравийском море и Перуанском течении. От нижней эпи- до батипела-
гиали и батиали (наши данные).

+ Н. bruuni N. Voss, 1969. Известен в юго-восточной Атлантике на Кито-
вом хребте и у Намибии^ батипелагиали (N. Voss, 1969; наши данные).

+ Н. atlantica (Hoyle, 1885). Южносубгропическо-нотальный циркумгло-
бальный мезо-батипелагический (до абиссопелагиали) вид, распространен
преимущественно между 25-30 и 45° ю.ш. (N. Voss, 1969; Несис, 19746 и
более поздние данные).

+ Н. macrohlsta N. Voss, 1969. Южносубтропическо-нотальный циркум-
глобальный мезо-батипелагический вид, распространен в основном там
же, где предыдущий (N. Voss, 1969; Несис, 1974 и более поздние
данные).

+ Н. bonnellii (Fe'russac, 1835), Атлантический тропическо-субтропи-
ческий вид, заходящий в бореальную Атлантику и юго-западную часть
Индийского океана; в Атлантике от юго-западной Гренландии и Исландии
(изредка доходит до северной Норвегии) до южной субтропической кон-

вергенции, включая Средиземное море, но исключая Мексиканский залив
и Карибское море. Преимущественно неритоюкеанический вид; от нижней
эпи- до батипелагиали, батиаль, иногда нижняя сублитораль. + H.b. bon-
nellii — северная Атлантика и Средиземное море. +Н. b. corpuscula Clarke,
1980 — южная Атлантика и юго-запад Индийского океана (N. Voss, 1969;
Clarke, 1980; наши данные).

С Е М Е Й С Т В О PSYCHROTEUTHIDAE

Род Psychroteuthis Thiele, 1920. 1-2 вида.
+ P. glacialis Thiele, 1920. Антарктический циркумполярный меэопела-

гический и батиальный вид (Филиппова, 1969; Филиппова, Юхов, 1979).
Psychroteuthis sp. Обнаружен у островов Бонин (Iwai, 1956).

С Е М Е Й С Т В О ARCHITEUTHIDAE

Род Architeuthis Steehstrup, 1856. 3 близких вида (или 1 виде 3 подви-
дами) и еще один вид неясного таксономического положения. Род бисуб-
тропический, молодь обитает в нижней эпи- и мезопелагиали, взрослые в
батиали и в толще воды преимущественно над подводными возвышеннос-
тями (Несис, 1974д; Несиси др., 1985; Юхов, 1974; Шевцов, 1982).

+ A. dux Steenstrup, 1875. Северная Атлантика от южного Лабрадора,
юго-западной Гренландии, Исландии и северной Норвегии (нагульные
заходы) до Мексиканского залива, южной Флориды и Канарских островов,
нет в Средиземном море.

+ A. martens! (Hilgendorf, 1880) Северная Пацифика от Алеутских остро-
вов и зал. Аляска до Корейского пролива, южной Японии, Гаваев и Кали-
форнийского полуострова.

+ A. sanctipauli (Velain, 1877). Южные части Атлантического, Индийско-
го и Тихого океанов преимущественно между 30 и 45° ю.ш., в Атлантике
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на север до 6°30' ю.ш. (Нигматуллин, 1976), в юго-восточной Пацифике
до 20° ю.ш. Возможно, в Атлантике заходит на юг до Антарктики, но эти
данные сомнительны.

Achiteuthis (?) sp. Toll et Hess, 1981. Флоридский пролив.

С Е М Е Й С Т В О NEOTEUTHIDAE

Род Alluroteuthis Odhner, 1923. 1 вид.
+ A. antarctica Odhner, 1923. Антарктический циркумполярный мезо-

батипелагическнй (иногда в эпипелагиали) вид, почти не переходящий за
антарктическую конвергенцию (Несис, 19746; Филиппова, Юхов, 1982).

Род Neoteuthis Naef, 1921. 2 вида.
+ N. thielei Naef, 192J. Атлантический тропическо-субтропический мезо-

батипелагический вид, распространен приблизительно от 30° с.ш. до
25° ю.ш., в Мексиканском заливе и Карибском море (Несис, 19746 и
более поздние данные).

+ Neoteuthis sp. Формально не описанный тропическо-субтропический
индопацифический мезо-батипелагический вид: Сейшельские, Гавайские
острова и восток Тихого океана от 30° с.ш. до 20° ю.ш. (R. Young, 1972л;
Okutani, 1974; наши данные).

Neoteuthis sp. отмечен (R. Young, 1972a) у Южного острова Новой
Зеландии, его систематическое положение не выяснено.

+ Новый род и вид сем. Neoteuthidae обнаружен в юго-восточной части
Тихого океана западнее южного Чили, Предположительно нотальный мезо-
пелагический или мезо-батипелагический вид (наши данные).

С Е М Е Й С Т В О BRACHIOTEUTHIDAE

Род Brachioteuthis Verrill, 1881. Система рода не разработана. Предполо-
жительно 4 вида. Эпи-, мезо- и батипелагиаль.

+ В. riisei (Steenstrup, 1882). Предположительно антитропический
(бореально-бисубтропически-нотальный) вид: северная Атлантика на
север до Исландии, единично в Норвежском море; Средиземное море;
циркумглобально в южной умеренной зоне; в водах Перуанского течения
на север до тропиков (наши данные).

+ В, sp. cf. riisei. Нотально-антарктический циркумглобальный вид.
Северная граница не установлена ввиду смешения с предыдущим.

+ В. behni (Steenstrup, 1882). Предположительно тропическо-субтро-
пический космополитический вид: экваториальная Атлантика, Карибское
море, экваториальная и центральные зоны Индо-Вестпацифики, эквато-
риальная восточная Пацифика (наши данные).

+ В. picta Chun, 1910. Экваториальная, южная субтропическая и южная
периферическая зона Атлантики и Индо-Вестпацифики, экваториальная
восточная Пацифика; в Атлантике, по-видимому, обитает и в северной
субтропической зоне (Несис, 19746 и последующие данные).

В. beani Verrill, 1881 и В. bowmani Russell, 1909. Сомнительные северо-
атлантические виды, систематическое положение не выяснено.

С Е М Е Й С Т В О OMMASTREPHIDAE

Обзоры: Зуев и др., 1975,1976; Wormuth, 1976;
Корзун и др., 1979; Нигматуллин, 1979.
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ПОДСЕМЕЙСТВО 1LLICINAE

Род Illex Steenstrup, 1980. 2 вида, 3 подвида. Средняя и нижняя субли-
тораль и верхняя батиаль, в умеренных широтах в период нагула поднима-
ются к поверхности и подходят к берегам; молодь в эпипелагиали. Обзор:
Roper, Lu, Mangold, 1969.

+ I. illecebrosus (LeSueur, 1821). Атлантический океан. З подвида,
+ I. i.illecebrosus - северная и северо-западная Атлантика от Лабрадора
(нагул) до восточной Флориды, на восток до Срединно-Атлантического
хребта на 48-56° с.ш., единично у Исландии, на банке Поркьюпайн и в
Северном море. + I.i.argentinus (Castellanos, 1960) — юго-западная Атлан-
тика от 22° (обычно от 30°) до 55° ю.ш. на внешнем шельфе, склоне и
в пелагиали над склоном. + I.i.coindeti (Ve'rany, 1837) - тропическая
западная Атлантика от мыса Хаттерас до Гвианы, включая Мекси-
канский залив и Карибское море, восточная Атлантика от Ла-Манша до
Намибии, Средиземное море.

+ I. oxygonius Roper, Lu, Mangold, 1969. Западная Атлантика от залива
Делавэр до Кубы, отмечен в Гвинейском заливе.

Род Todaropsis Girard, 1890. 1 вид.
•*• Т. eblanae (Ball, 1841). Восточная Атлантика от Шетландских островов

до мыса Доброй Надежды, Индийский океан - банка Агульяс, Маек арен-
ский .хребет, Тиморское море, западная Австралия; Тасманово море
(юго-восточная Австралия) (Корзун и др., 1979; Несис, 1979 г , Lu, 1982).
Нижняя сублитораль и верхняя батиаль.

ПОДСЕМЕЙСТВО TODARODINAE

Род Todarodes Steenstrup, 1880. Звида.
+ Т. pacificus Steenstrup, 1880. Северо-западная Пацифика и прилегаю-

щие моря, на север во время нагула до северной части Татарского пролива,
центральной части Охотского моря и восточной Камчатки, на юг до Гон-
конга, на восток приблизительно до 160° в.д. (Несис, 1973а). Эпипелагиаль
над шельфом, склоном и океаническими глубинами и сублитораль.

+ Т. sagittatus (Lamarck, 1799). Северная и северо-восточная Атлантика
и прилегающие моря, на север во время нагула до Исландии, Ян-Майена
и южной части Баренцева моря, изредка до Белого и Карского морей,
на юг до Гвинеи-Бисау, также Срединно-Атлантический хребет на 40—
57° с.ш., горы Кельвина, Угловое поднятие, Бермудские, Азорские, Канар-
ские острова, Мадейра, хребет Антиальтаир, банки Роколл и Поркьюпайн,
Средиземное море. В пелагиали открытого океана, над шельфом и склоном
и на дне до глубины 2500 м; молодь преимущественно в эпипелагиали,
взрослые - в батиали (Зуев, Несис, 1971; Зуев и др., 1976; Корзун и др.,
1979).

+ Т. angolensis Adam, 1962. Нотальный циркумглобальный вид, преиму-
щественно между 35 и 50° ю.ш., в Бенгельском и Перуанском течениях
на север до 17° ю.ш., у Новой Зеландии — до бухты Каипара (о-в Север-
ный) . Молодь в эпи- и, вероятно, мезопелагиали, взрослые в верхней батиа-
ли (Зуев и др., 1976; Корзун и др., 1979; Несис, 19736, 1979г; Филиппо-
ва, 1971).

Род Martialia Rochebrune et Mabille, 1887. 1 вид.
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+ M. hyadesi Rochebrune et Mabille, 1887. Патагонский шельф и склон
от Ла-Платы до Фолклендских (Мальвинских) островов и Огненной
Земли, Южная Георгия, разлом Элтанин в южной Пацифике,о-в Маккуори.
Нижняя сублитораль и верхняя батиаль, иногда в толще воды (Несис,
Нигматуллин, 1972 и более поздние данные).

Род Nototodarus Pfeffer, 1912. Известно 2—3 вида и 5 подвидов, но
система рода требует коренного пересмотра.

+ N. sloani (Gray, 1849). Западная часть Тихого и Индийский океаны,
тропики, субтропики и (у Новой Зеландии) тотальная зона. Нижняя суб-
литораль и верхняя батиаль, эпипелагиаль. Известно 5 подвидов
N.s. hawaiiensis (Berry, 1912) — острова Гавайские и Мидуэй. N.s. phi-
lippinensis Voss, 1962 -юг Восточно-Китайского моря, Южно-Китайское
море, Филиппины. + N.s. gouldi (McCoy, 1888) - западная, южная, юго-
восточная Австралия, Тасмания, на юг до 45° ю.ш. + N.s. sloani — Новая
Зеландия, Новозеландское плато, острова Окленд, Кэмпбелл, Чатам, на
юг до 50—53° ю.ш. + Новый, не описанный подвид обитает в северной и
западной частях Индийского океана (Индия, Шри-Ланка, Сомали, Мада-
гаскар, банка Сая-де-Малья и др.). Не идентифицированные формы
N. sloani обнаружены на востоке Индийского океана, в Новогвинейском,
Коралловом и Тасмановом морях (Корзун и др., 1979; Несис, 1979 г;
Парии и др., 1969; Петров, 1983). По последним данным (Smith et al.,
1981; Kawakami, Okutani, 1981), у Новой Зеландии распространены две
частично симпатричных формы нототодарусов. Одна из них, возможно,
идентична N.s. gouldi, а вторая в свою очередь распадается на две морфо-
логически обособленные группы.

+ N. nipponicus Okutani et Uemura, 1973. Южная Япония и Восточно-
Китайское море; нижняя сублитораль и самая верхняя батиаль.

N. insignis (Gould, 1846). Острова Фиджи. Сомнительный вид, вероят-
но, одна из форм N. sloani. + Не идентифицированный вид Nototodarus
обнаружен на хребте Наска (наши данные).

ПОДСЕМЕЙСТВО ORN1THOTEUTHINAE

Род Ornithoteuthis Okada, 1927. 2 вида. Обзор: Несис, Нигматуллин,
1979. Нижняя эпи- и меэопелагиаль над склоном и батиаль.

+ О. antillarum Adam, 1957. Амфиатлантический тропический вид: запад-
ная Атлантика от 43° с.ш. до 34 ю.ш., включая Мексиканский залив и
Карибское море; восточная Атлантика от 16° с.ш. до 14° ю.ш.; подводные
горы Срединно-Атлантического хребта в районе экватора.

+ О. volatilis (Sasaki, 1915). Индовестпацифический тропический вид:
от Аравийского моря и южного Хонсю до района южнее Мадагаскара
(40° ю.ш.) и до Новой Каледонии, на востоке - до островов Л айн.

ПОДСЕМЕЙСТВО OMMASTREPHINAE

Род Dosidicus Steenstrup, 1857. 1 вид.
+ D. gigas (d'Orbigny, 1835). Восточнопацифическийтропическо-субтро-

пический эпи-мезопелагический вид. На север на нагуле до залива Монте-
рей (Калифорния), на юг — до о-ва Чилоэ (37° с.ш. -43° ю.ш.), на запад
до 125-140° з.д. (Несис, 1970; Nesis, 1983).
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Род Ommastrephes d'Orbigny, 1839. 1 виде 3 не описанными подвидами.
+ О. bartrami (LeSueur, 1821). Антиэкваториальный (бисубтропичес-

кий) эпи-мезопелагический океанический вид. Северная Атлантика от
Большой Ньюфаундлендской банки и Северного моря до восточной Фло-
риды, южной части Саргассова моря и Мавритании, включая Средиземное
море. Северная Пацифика от района восточнее южных Курильских остро-
вов (изредка на нагуле до Командорских островов), западных Алеутских
островов (53° с.ш.) и юга Британской Колумбии (50° с.ш.) до островов
Тайвань, Бонин и западной Мексики (20° с.ш.). Южные части Атлантичес-
кого, Индийского и Тихого океанов: в юго-западной Атлантике от 13 до
50-55° ю.ш., в юго-восточной от 14 до 35° ю.ш. в Индийском океане
между 22—23 и 36—38° ю.ш. на восток до 135° в.д., в юго-западной Паци-
фике от 20 до 45° ю.ш. на восток по крайней мере до 150° з.д„ возможно,
и восточнее, но не до Перуанского течения (Зуев и др., 1975, 1976; Зуев,
Нигматуллин, 1975; Корзун и др., 1979; Несис, 1973а, 19746, 1979г).
Об обособленности подвидов см.: Гаевская, Нигматуллин, 1976; Шевцова
и др., 1977,1979.

Род Sthenoteuthis Verrill, 1880. 2 узко-тропических океанических эпи-
пелагических вида. Обзоры: Зуев, Несис, 1971; Зуев и др., 1975, 1976;
Несис, 1977б> 1979 г; Нигматуллин, 1979.

+ Sth. pteropus (Steenstrup, 1855). Атлантический океан от Флоридского
пролива и Мадейры (летом иногда доходит до Джорджес-банки) до Уруг-
вая и южной Намибии, Мексиканский залив, Карибское (но не Средизем-
ное) море: нагул между 34—36° с.ш. и ю.ш., нерест между 22 с.ш. и
20° ю.ш.

+ Sth. oualaniensis (Lesson, 1830). Индопацифика от Суэцкого залива,
северной части Аравийского моря, южной Японии и южной части Калифор-
нийского полуострова до Наталя (иногда до банки Агульяс), южного
Мадагаскара, северо-западной и восточной Австралии и (в годы ослабления
Перуанского течения) северного Чили. Нагул между 32—36° с.ш. и ю.ш.,
нерест между 20° с.ш. и 22° ю.ш. В центральной приэкваториальной части
ареала обитает симпатричная карликовая форма, обособившаяся до стадии
вида in statu nascendi (Несис, 19776; Нигматуллин и др., 19836; Пинчуков,
1983).

Род Eucleoteuthis Okada, 1916.1 вид.
+ Е. luminosa (Sasaki, 1915). Бипериферический эпипелагический вид.

Южная Атлантика от 10 до 35° ю.ш., южная часть Индийского океана
на 15—30° ю.ш., северная Пацифика - на западе 25—45° с.ш., на востоке
10—45° с.ш., южная Пацифика приблизительно от 20 до 30-35° ю.ш.
на западе и 25° ю.ш. на востоке (Зуев и др., 1975; Wormuth, 1976; Корзун
и др., 1979; Несис, 1979г и более поздние данные).

Род Hyaloteuthis Gray, 1849. 1 вид.
+ Н. pelagica (Bos, 1802). Бицентральный эпи-верхнемезопелагический

вид, иногда встречается и в батиали. В Атлантике на 10—25° с.ш. и 5—
15° ю.ш., в Тихом океане на 10-35° с.ш. и 0—23° ю.ш. (Несис, Нигматул-
лин, 1979).
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С Е М Е Й С Т В О THYSANOTEUTHIDAE

PoflThysanoteuthis Troschel, 1857. 1 вид.
+ Th. rhombus Troschel, 1957. Тропическо-субтропический космополити-

ческий эпипелагаческий океанический вид; в Атлантике от 30-35" с.ш.
до 35° ю.ш., включая Мексиканский залив, Карибское и Средиземное
моря, в Индийском океане от Аравийского моря до 25-30° ю.щ. (не отме-
чен в Красном море) , в Тихом океане на западе от 42-43° с.ш. до 25° ю.ш.,
на востоке приблизительно от 20° с.ш. до 15-20° ю.ш. (Архипкин и др.,
1983, Несис, 19746 и последующие данные) .

Род Cirrobrachium Hoyle, 1904. С. danae Joubin, 1933 - центральная
Атлантика. Сомнительный вид, вероятно, молодь Т. rhombus.

С Е М Е Й С Т В О LEPIDOTEUTHIDAE

PoflTetronychoteuthis Pfeffer, 1900. 1 вид.
+ Т. dussumieri (d'Orbigny, 1839). Тропическо-субтропический, заходя-

щий в бореальную (в Атлантике) и нотапьную зону (приблизительно
50 с.ш.-45° ю,ш.), космополитический мезопелагический и батиальный
вид; отсутствует в Мексиканском заливе, Карибском, Средиземном и
Аравийском морях (Несис, 19746 и новые данные) .

Род Pholidoteuthis Adam, 1950. 2 вида преимущественно у дна в батиали.
+ Ph. adami Voss, 1956. Тропическая и субтропическая Атлантика, Мекси-

канский залив, Карибское море.
+ Ph. boschmai Adam, 1950. Описан из моря Флорес. Особи, по-видимому,

этого вида, обнаружены у южной Африки и Австралии (Clarke, 1980),
по нашим данным, также на хребте Наска,

PoflLepidoteuthis Joubin, 1895. 1 вид.
+ L. grimaldii Joubin, 1895. Тропическо-субтропический, заходящий в

нотальную зону (в Атлантике) атланто-индовестпацифический мезопела-
гический и батиальный вид; в Тихом океане от Хонсю до Новой Каледонии
(37° с.ш.-17° ю.ш.) , на восток до Гаваев (наши данные) .

С Е М Е Й С Т В О BATOTEUTHIDAE

Род Batoteuthis Young et Roper, 1968. 1 вид.
+ ? В. skolops Young et Roper, 1968. Предположительно нотальный,

заходящий в Антарктику мезо-батипелагический вид (Young, Roper, 1968;
Филиппова, Юхов, 1979) . В нашем распоряжении были только идентифици-
рованные с сомнением личинки, добытые в прол. Дрейка и западнее
Тасмании,

Н О В О Е С Е М Е Й С Т В О OEGOPSIDA

+ Новый род и вид кальмара, относящийся к новому семейству, обна-
ружен на Китовом хребте в лове на глубине около 1000 м. Вид предположи-
тельно южно субтропический и (или) нотальный бати пелагический или
батиалыю-пелагический (наши данные) .

С Е М Е Й С Т В О CYCLOTEUTHIDAE

Обзоры: Filippova, 1968; Young, Roper, 1969a.

Род Cycloteuthis Joubin, 1919. 2 вида.
+ С. sirventi Joubin, 1919. Тропическая и субтропическая Атлантика,

Карибское море, тропическая Индо-Вестпацифика на восток до Гаваев;
нижняя эгш- и мезопелагиаль (Несис, 1975а).

+ С. akimushkini Filippova, 1968, Тропическая и субтропическая Индо-
Вестпацифика, южная субтропическая Атлантика (Filippova, 1968; Clarke,
1980; наши данные).

Род Discoteuthis Young et Roper, 1969. 2-3 вида.
+ D. discus Young et Roper, 1969. Тропическая Атлантика и, по нашим

данным, Индо-Пацифика; нижняя эгш- и мезопелагиаль.
+ D. laciniosa Young et Roper, 1969. Тропическо-субтропический космо-

политический вид; мезопелагиаль (наши данные).
Личинка Discoteuthis, не похожая на личинок двух упомянутых видов,

добыта в Саргассовом море (Young, Roper, 1969a). В том же районе добыта
личинка, описанная как особый род и вид Enopt го teut his spinicauda Berry,
1920, по-видимому, также принадлежащая к Cycloteuthidae.

С Е М Е Й С Т В О CH1ROTEUTH1DAE

Обзор: Несис, 19806.

+ "Doratopsis" sagitta Chun, 1908. По-видимому, самостоятельный род.
Известны только личинки. Тропический космополитический вид (Несис,
19736).

Род Chiroteuthoides Berry, 1920. 1—2 вида.
+ Ch. hastula Berry, 1920. Тропическая Атлантика и Карибское море.

Мезо- (и бати-?) пелагиаль (Несис, 19746, 1975а).
+ Chiroteuthoides sp. Nesis. Известна только 1 личинка из экваториаль-

ной западной Пацифики.
Род Tankaia Sasaki, 1929.1-2 вида. Известны только личинки.
Т. borealis Sasaki, 1929. Нереальная западная Пацифика у Хоккайдо.
+ Tankaia sp. Nesis. Море Флорес (Индонезия).
+ Chitoteuthidae n.g.n.sp. A Nesis. He описанный роди вид. Карибское

море, батипелагиаль (Несис, 1975а).
Род Valbyteuthis Joubin, 1931. 3-5 видов. Преимущественно батипела-

гические кальмары.
+ V. levimana (Lo'nnberg, 1896). По нашим данным, тропическая и суб-

тропическая Атлантика (не известен в Карибском море и Мексиканском
заливе, отсутствует в Средиземном море); возможно, Тихий океан (Новая
Гвинея, Гаваи).

Valbyteuthis sp. (Chiroteuthis sp. Rancurel, 1970). He описанный вид.
Южносубтропическая зона Атлантического, Индийского и Тихого (?)
(Roper,Young, 1967) океанов.

+ V. exophthalmica (Chun, 1908). Известны только личинки. Мексикан-
ский залив и северная субтропическая Атлантика, предположительно также
Индийский океан (Несис, 1975а).

+ V. danae Joubin, 1931. Тропическая восточная Пацифика от Калифор-
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нии до^ центрального Чили, 35° с.ш.-32° ю.ш., на запад по крайней мере
до 155° з.д.; батипелагиаль (Несис, 19736и более поздние данные).

+ V. oligobessa You-ng, 1972. Тихий океан от Индонезии до южной Кали-
форнии и Калифорнийского полуострова, преимущественно экваториаль-
ные воды; батипелагиаль (R. Young, 1972a и наши данные),

Род Asperoteuthis Nesis, J980,1 вид.
+ A. famelica (Berry, 1909). Тихоокеанский североцентральный меэо-

батипелагический вид: моря Сулавеси, Филиппинское, Гаваи (Lu 1977-
Несис, 19806).

+ Chiroteuthidae n.g.n.sp. В Nesis. He описанный род и вид. Южная
Атлантика от 40° ю.ш. до Южной Георгии. Предположительно южносубгро-
пическо-нотальный мезо-батапелагический вид (Несис, 19746- Clarke
1980).

Род Chiropsis Joubin, 1933. 1 вид.
Ch. mega Joubin, 1933. Известен только из Саргассова моря; батипела-

гиаль.
Род Chiroteuthis d'Orbigny, 1839. 5 видов. Мезо- и батипелагиаль и ба-

тиаль. Обзор: Несис, Никитина, 1984.
+ Ch. capensis Voss, 1967. Атлантический тропическо-субтропический

(на юг до 40° ю.ш.) мезо-батипелагический вид (Несис, 19746).
+ Ch. picteti Joubin, 1894. Индовестпацифический тропический мезо-

пелагический и батиальный вид; от .Аденского залива и южной Японии
до Индонезии, на восток до Гаваев и (?) 110° з.д. в южноцентральных
водах (Okutani, 1974; наши данные).

+ Ch, joubini Voss, 1967. Тропический, возможно, атланто-индовестпа-
цифический, мезопелагический вид, известен в тропической и северной
субтропической Атлантике, 8-38° с.ш., в Индийском океане от экватора
до 35^5° ю.ш. и в море Банда (Несис, Никитина, 1984).

+ Ch. veranyi (Fe'russac, 1935) (включая Ch. veranyi lacertosa Verrill,
1881). Северная Атлантика от 55° с.ш. до Мексиканского залива, Малых
Антильских, Азорских, Канарских островов и Мадейры, Средиземное
море; восточно-экваториальная Пацифика на запад до 120°, возможно
135 э.д.; южносубтропическая и нотальная зона всех трех океанов.
Мезо- и верхняя батипелагиаль и батиаль (Несис, 1973а,б и новые данные).

+ Ch. calyx Young, 1972. Тихоокеанский бореальный вид: от южной части
Берингова моря и зал. Аляска до северо-восточного Хонсю и Калифорний-
ского полуострова, преимущественно в мезопелагиали вблизи склона;
единично в Охотском море (R. Young, 1972a; Несис, 1973а).

С Е М Е Й С Т В О MASTIGOTEUTHIDAE

Обзор: Несис, 1977в.

Род Mastigoteuthis Verrill, 1881. 2 подрода, 12-16 видов. Преиму-
щественно батипелагиаль.

Подрод Mastigoteuthis s. str.
+ М.(М.) grimaldii (Joubin, 1895). Тропическая и субтропическая

Атлантика, Мексиканский залив.
+ М.(М.) schmidti Degner, 1925. Северная Атлантика от Исландии до

Канарских островов и Мадейры.

36

+ М.(М.) dentata Hoyle, 1904. Тропическая и субтропическая Индопа-
цифика, на север до южных Курильских островов, на юг до южной Африки,
Большого Австралийского залива, Тасмании, Новой Зеландии и централь-
ного Чили; отсутствует в Калифорнийском течении (Несис, 19736 и
новые данные).

М.(М.) pyrodes Young, 1972. Калифорнийское течение.
Самостоятельность трех последних видов вызывает сомнение, возможно,

это географические формы М. grimaldii.
+ М.(М.) psychrophila Nesis, 1977. Нотально-антарктический циркум-

глобальный вид, обнаружен на 55-60° ю.ш.
+ М.(М.) flammea Chun, 1908. Обнаружен в Гвинейском заливе и (с

сомнением) в северной субтропической Атлантике; по нашим данным,
также к западу от Тасмании и (с сомнением) к востоку от Маркизских
островов.

+ М.(М.) agassizi Verrill, 1881. Бореальная и северная субтропическая
Атлантика, приблизительно 35-65° с.ш. (наши данные).

М.(М.) talismani (Fischer et Joubin, 1906). Северо-восточная Атлантика
у Азорских островов и Островов Зеленого Мыса.

+ М.(М.) atlantica Joubin, 1933. Тропическо-субтропический атланто-
индовесгаацифический вид; в Атлантике на север до Бискайского залива,
в Тихом океане - до 30° с.ш.; на восток до Новогвинейского моря (наши
данные).

+ М.(М.) glaukopis Chun, 1908. Западная часть Индийского океана
(у Сомали). По нашим данным, также море Флорес.

М.(М.) cordiformis Chun, 1908. Южная Япония, Филиппины, Индонезия.
По-видимому, батиальный вид.

+ М.(М.) magna Joubin, 1913. Тропическая и северная субтропическая
Атлантика (на север приблизительно до 45° с.ш.), западная часть Индий-
ского океана и восточная Тасмания; батипелагиаль и батиаль, иногда мезо-
пелагиаль (наши данные).

М.(М.) inermis Rancurel, 1972. Экваториальная Атлантика, Гвинейский
залив. Возможно, форма предыдущего вида.

+ М.(М.) latipinna (Sasaki, 1916). Южная Япония, по нашим данным,
также северо-западная Австралия; батиаль.

Подрод Mastigopsis Grimpe, 1922.
+ М. (М.) hjorti Chun, 1913. Тропическая и северная субтропическая

Атлантика, северная часть Индийского океана (нет в Аравийском море),
восточная Тасмания и экваториальная Пацифика в районе 120° з.д.; мезо-
и батипелагиаль (наши данные).

+ М.(М.) sp. Nesis. Море Сулу и гора Экватор в Индийском океане.
Род Echinoteuthis Joubin, 1933. 2 вида. Мезо- и батипелагиаль.
+ Е. danae Joubin, 1933. Тропическая и северная субтропическая Атлан-

тика; район Намибии (?).
+ Echinoteuthis sp. Nesis. Южная часть Тасманова моря и район запад-

нее Тасмании (наши данные).
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С Е М Е Й С Т В О JOUBINITEUTHIDAE

Обзор: R. Young, Roper, 1969b.

Род Joubiniteuthis Berry, 1920.1 вид.
+ J. portieri (Joubin, 1912). Тропическая и субтропическая Атлантика,

Карибское море, северная субтропическая Пацифика на восток до Гаваев
(приблизительно 35-40° с.ш.-30° ю.ш.); мезо-и батипелагиаль.

С Е М Е Й С Т В О GRIMALDITEUTHIDAE

Род Grimalditeuthis Joubin, 1898. 1 вид.
+ G. bonplandi (Verany, 1837). Тропическая и субтропическая Атлантика

(на юг до Ла-Платы) и северная субтропическая Пацифика (Гаваи, Кали-
форния); мезо-и батипелагиаль (R. Young, 1972a; наши данные).

С Е М Е Й С Т В О PROMACHOTE JJTH1DAE

Овзоры: Roper, Young, 1968; Okutani, 1983с.

Род Promachoteuthis Hoyle, 1885. 2 вида. Бати- и абиссопелагиаль.
P.megaptera Hoyle, 1985. Северо-западная Пацифика юго-восточнее Хон-

сю, абиссопелагиаль.

Promachoteuthis ,sp. Roper et Young, 1968. He описанный вид. Ноталь-
ная зона юго-восточной Пацифики и южной Атлантики, батипелагиаль.

СЕМЕЙСТВО INCERTAE SEDIS

+ Parateuthis tunicata Thiele, 1921. Известны только личинки, добытые
в абиссопелагиали Антарктики (наши данные). Вид не принадлежит ни
к одному из известных семейств кальмаров.

С Е М Е Й С Т В О CRANCHHDAE

Обзоры: Несис, 19Т2а, 1974в; Imber, 1978;
N. Voss, 1980; N. Voss, R. Voss, 1983.

П О Д С Е М Е Й С Т В О CRANCHIINAE

Род Cranchia Leach, 1817.1 вид.
+ C.scabra Leach, 1817. Тропическо-субтропический космополитический

мезо-багипелагический вид: Атлантика приблизительно от 43°с.ш. до
35°ю.ш, включая Мексиканский залив и Карибское море, Индопацифика
от 40-45° с.ш. до 40—45° ю.ш. на западен 25 ю.ш. на востоке (нет в Среди-
земном и Аравийском морях) (R. Young, 1972a; Несис, 19736, 19746,
1975а и более поздние данные).

Род Liocranchia Pfeffer, 1884.2-3 вида.
+ L. rejnhardti (Steenstrup, 1856), Тропическо-субтропический космо-

политический мезо-батипелагический вид. В Атлантике на север до 50° с.ш.;
Мексиканский залив, Карибское и Аравийское моря (в Средиземном
море отсутствует или очень редок); в Тихом океане до 35°с.ш., южная
граница проходит приблизительно по 30° ю.ш. (наши данные).

+ -L.vdldiviae Chun, 1906, Индопацифический тропический батипелаги-
ческий вид, распространен между 35° с.ш. и ю.ш. (наши данные).
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L.gardineri Robson, 1921. Западная часть Индийского океана. Сомни-
тельный вид.

Род Leachia LeSueur, 1821. 2 подрода, 6—8 видов. Мезо- и батипелагиаль,
молодь в эпи- и мезопелагиали. Система рода не разработана, видовой сос-
тав не уточнен. Распространение дано по нашим материалам.

Подрод Leachia s.str.
+ L.(L.) cyclura LeSueur, 1821. Тропическая и южная субтропическая

зоны Индо-Вестпацифики, на восток до 160"з.д., на юг до 35°ю.ш.
+ L.(L.) ellipsoptera Adams et Reeve, 1845. Тропическая и северная суб-

тропическая зона Атлантики.
L.(L.) sp. Nesis A (= M.eschscholtzi Pfeffer, 1912, non Rathke). Предпо-

ложительно южнопериферический вид, известен в юго-западной Атлантике
и (?) у Новой Зеландии.

Подрод Pyrgopsis Rochebrune, 1884.
+ L.(P,) atlantica (Degner, 1925). Тропическая и субтропическая Атлан-

тика, на север до 45° с.ш.
+ L. (P.) pacif ica (Issel, 1908). Тропическо-субтропический космополи-

тический вид, на север до 35-40° с.ш., на юг на востоке Тихого океана до
30—35° ю.ш. (наши данные).

+ L.(P.) rynchophorus (Rochebrune, 1884). Предположительно южно-
периферический вид, распространен в южной части Индийского и юго-за-
падной части Тихого океана от южной Африки до Новой Зеландии (наши
данные).

+ L.(P.) sp. В Nesis. Тропическая Атлантика, Карибское море.
+ L.(P.) sp. С Nesis. Экваториальные и южноцентральные воды Индий-

ского океана.
Род Drechselia Joubin, 1931. 1 вид.
D.danae Joubin, 1931. Тропическая восточная Пацифика, мезопелагиаль.

ПОДСЕМЕЙСТВО TAONHNAE

Род Helicocranchia Massy, 1907. 3 вида. Эпи- и мезопелагиаль.
+ H.pfefferi Massy, 1907. Тропическо-субтропический космополити-

ческий вид; на север в Атлантике приблизительно до 50—55°, в Тихом
океане до 35° с.ш., на юг приблизительно до 30—35° ю.ш., встречается в
Карибском море. От эпи- до батипелагиали, преимущественно мезопела-
гиаль (наши данные).

H.papillata (Voss, 1960). Предположительно атлантический северо-
центральный мезо-батипелагический вид.

+ H.joubini (Voss, 1962). Тропическая и субтропическая Атлантика
(нет в Мексиканском заливе, Карибском и Средиземном морях), по нашим
данным, также юго-западная часть Тихого океана в районе о-ва Норфолк.
Мезо- и батипелагиаль.

Род Liguriella Issel, 1908 (= Vossoteuthis Nesis, 1974), 2-4 вида. Мезо-
пелагиаль.

+ L. podophtaknaIssel, 1908. Южносубтропическо-нотальный вид, обнару-
жен на 28—46°ю.ш. в Атлантике, Тасмановом море и у Новой Зеландии
(Несис, 1974в; Imber, 1978).

+ L.pardus (Berry, 1916). Найден у островов Кермадек и (с сомнением)
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в Тасмановом и Новогвинейском морях. Возможно, к этому виду при-
надлежат личинки, пойманные в западной части Индийского океана, Филип-
пинском море и в Тихом океане у островов Волкано и Бонин (Несис, 1974в
и новые данные).

+ Liguriella sp. Nesis. Северо-западная Африка в районе мысов Тимирис,
Кап-Блан и Зеленый, над склоном (наши данные).

Род Teuthowenia Chun, 1906. 2 вида. Мезо- и батипелагиаль, молодь в
эпипелагиали.

+ T.megalops (Prosch, 1849). Североатлантлческий низкобореально-
субтропический вид. На север до юго-западной Гренландии, Датского про-
лива, Фареро-Исландского и Фареро-Шетландского порогов, на юг до Саргас-
сова моря, Антильских, Канарских островов и до Островов Зеленого Мыса
(приблизительно 18-20° с.ш.); в Карибском море (с сомнением) -
стерильная зона выселения; отсутствует в Мексиканском заливе и Среди-
земном море (Несис, 1974в и более поздние данные).

+ T.richardsoni (Dell, 1959). Нотально-южносубтропический вид: южная
Атлантика, южная часть Индийского и юго-западная - Тихого океана, Боль-
шой Австралийский залив, Тасманово море, приблизительно 30—45°ю.ш„
циркумглобально (Несис, 19746, в; Imber, 1978) возможно,приоритетное
название для этого вида - T.pellucida (Chun, 1910).

PoflTaonius Steenstrup, 1861.1 вид,
+ T.pavo (LeSueur, 1821). Тропическо-субтропический, заходящий в

бореальную зону, космополитический, предположительно мезопелагический
вид (Несис, 1972а).

Род Belonelia Lane, 1957. 3 вида. Батипелагиаль и батиаль, молодь в эпи-
и мезопелагиали,

+ B.belpne (Chun, 1906). Тропическо-северосубтропический космо-
политический вид, в Атлантике на север приблизительно до 45°с,ш„ в за-
падной Пацифике до 35°с.ш„ на юге не встречен за пределами тропической
зоны; на восток приблизительно до 130°з.д, (Несис, 1972а и более поздние
данные).

+ B.borealis Nesis, 1972. Тихоокеанский бореальный вид: от Берингий-
ского склона и зал. Аляска до Охотского моря, восточного Хонсю и южной
Калифорнии; в Охотском море опускается и в абиссаль (Несис, 1972а;
Несис, Шевцов, 19776).

+ Belonella sp. Nesis. Нотально-антарктический циркумглобальный вид,
найден в море Скотин, у островов Антиподов и западнее Чили приблизи-
тельно на 40°ю.ш., возможно также в Индийском секторе Антарктики
(Несис, 19746 и более поздние данные).

Род Galiteuthis Joubin, 1898. 5 видов. Батипелагиаль и батиаль, молодь
в эпи-и мезопелагиали.

+ G.pacifica (Robson, 1948). Индотихоокеанский тропический вид: от
южной части Аравийского моря, Гаваев и южной Калифорнии до Новой
Каледонии и северного Чили (наши данные).

+ G.armata Joubin, 1898. Тропическая и северная субтропическая Атлан-
тика, на север до Фареро-Шетландского порога, Средиземное море; в юж-
ном полушарии, по-видимому, не выходит за пределы тропиков (наши
данные).

+ G.phyllura Berry, 1911. Тихоокеанский бореальный вид: от южной час-
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ти Берингова моря и залива Аляска до Охотского моря, северо-восточного
Хонсю и Калифорнийского полуострова (Несис, 1973а).

+ G.suhmi (Hoyle, 1885). Южносубтропическо-нотальный циркумгло-
бальный вид, распространен преимущественно между 20—30 и 45°ю.ш,
(Несис, 19746 и более поздние данные).

+ G.glacialis (Chun, 1906). Антарктический циркумполярный вид, как
правило, обитает южнее антарктической конвергенции и лишь иногда захо-
дит на север до 45°ю.ш. (Несис, 19746; Филиппова, Юхов, 1979; McSweeny,
1978).

Род Mesonychoteuthis Robson, 1925.1 вид.
+ M.hamiltoni Robson, 1925. Антарктический циркумполярный батипела-

гический вид; молодь встречается и в потальной зоне, местами до южной
субтропической конвергенции (40°ю.ш.) (McSweeny, 1970; Несис, 19746;
Клумов, Юхов, 1975; Филиппова, Юхов, 1979).

Род Megalocranchia Pfeffer, 1912. 2-3 вида, Меэо- и батипелагиаль.
+ M.abyssicola (Goodrich, 1896). Индопацифический тропическо-субтро-

пический (в Тихом океане экваториально-западноцентральный) вид, на
западе Тихого океана распространен приблизительно от 35" с.ш. до 35—
40°ю.ш., встречается в Аравийском море (Несис, 19736, 1974в и более
поздние данные).

+ М.ocean ica (Voss, 1960). Атлантический тропическо-субтропический
(преимущественно бицентральный) вид, встречается в Карибском море;
на север приблизительно до 40°с.ш., на юг до 30°ю.ш. (Несис, 1974в и
более поздние данные).

+ Megalocranchia sp. Тихий океан северо-восточнее Хонсю и в Куро-
сио. Систематическое положение вида неясно.

Род Egea Joubin, 1933.1 вид.
+ E.inermis Joubin, 1933. Тропическо-субтропический атланто-индо-

вестпацифический мезо-батипелагический вид, на север до 35—42 с.ш.,
на восток до Меланезии; встречается в Карибском море (N. Voss, 1974;
наши данные).

Род Sandalops Chun, 1906.1 вид.
+ S.melancholicus Chun, 1906. Тропическо-субтропический атланто-

индовестпацифический (в Атлантике преимущественно бицентральный)
мезо-батипелагический вид; распространен приблизительно от 40° с.ш.
до 37°ю.ш., встречается в Карибском море (Несис, 1974в; Imber, 1978).

Род Bathothauma Chun, 1906.1 вид.
+ B.lyromma Chun, 1906. Тропическо-субтропический, заходящий в

мотальную зону (на юго-востоке Тихого океана), космополитический мезо-
батипелагический вид; Мексиканский залив, Карибское море; от 35-
45°с.ш. до 35^Ю°ю.ш. (Несис, 19736, 19746, 1975а; Aldred, 1974; Imber,
1978).

О Т Р Я Д VAMPYROMORPHA

Обзоры: Pickford, 1946,1949, 1959.

С Е М Е Й С Т В О VAMPYROTEUTHIDAE

Род Vampyroteuthis Chun, 1903. 1 вид.
+ V.infernalis Chun, 1903. Тропическо-субтропический космополити-
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ческий батипелагический (до абиссопелагиали) вид: на север в северо-вос-
точной Атлантике и Пацифике до 45-50° с.ш., на юг до 35—45° ю.ш,; отсут-
ствует в Аравийском море (Несис, 1973а, б и более поздние данные),

О Т Р Я Д OCTOPODA

ПОДОТРЯД CIRRATA

Обзор: Robson, 1932,

С Е М Е Й С Т В О C1RROTEUTHIDAE

Род Froekenia Hoyle, 1904. 2 вида.
F.clara Hoyle, 1904. Панамский зал. Тихого океана, батиаль (1000 м).
+ Froekenia sp. Nesis. Подводные горы западной части Индийского океа-

на, батиаль (500-800 м),
Род Stauroteuthis Verrill, 1879.1 вид.
S.syrtensis Verrill, 1879, Северо-западная Атлантика у Новой Шотлан-

дии, Бискайский зал. (Aldred et al., 1983). По подводным фотографиям
предположительно также хребет Рейкьянес, нижняя батиаль (Несис, Сага-
левич, 1983).

Род Grimppteuthis Robson, 1932, 11-13 видов. Средняя и нижняя ба-
тиаль и абиссаль, в высоких широтах также верхняя батиаль.

G.megaptera (Verrill, 1885). Тропическая и северная субтропическая
Атлантика, абиссаль.

+ G.pacifica (Hoyle, 1885). Коралловое море, по нашим данным, также
Южный океан южнее Тасмании близ 50° ю.ш.; абиссаль.

G.wuelkeri (Grimpe, 1920). Субтропическая северо-восточная Атланти-
ка; абиссаль.

+ G.meangensis (Hoyle, 1885). Тропическая Индо-Вестпацифика, на
восток до островов Кермадек; отмечен с сомнением у Кубы; батиаль,

+ G.umbellata (Fischer, 1883), Тропическая и северная субтропическая
Атлантика, от Новой Шотландии до Карибского моря и от Бискайского за-
лива до северо-западной Африки; по подводным фотографиям также хре-
бет Рейкьянес (Несис, Сагалевич, 1983); нижняя батиаль и абиссаль, Воз-
можно, к этому виду относятся также осьминоги, добытые в тропической
западной Атлантике на глубинах 5600—7280 м.

G.glacialis (Robson, 1930). Антарктический полуостров; верхняя ба-
тиаль.

G.mawsoni (Berry, 1917). Антарктика (Земля Адели); верхняя батиаль,
+ G.albatrossi (Sasaki, 1920). Тихоокеанский бореальный вид: от южной

части Берингова до Охотского моря и южной Калифорнии; батиаль и абис-
саль (Несис, 1973а; Несис, Шевцов, 19776). Родовая принадлежность нуж-
дается в уточнении, возможно, Opisthoteuthis.

G.grimaldii (Joubin, 1903) [= ? G.caudani (Joubin, 1896)], Северная
Атлантика — Азорские острова, Бискайский залив; нижняя батиаль. Близ-
кий, но, вероятно, самостоятельньш вид отмечен в северной части Индий-
ского океана - Аравийское, Андаманское моря, южная Индия; верхняя
батиаль.

G.plena (Verrill, 1885), Северо-западная Атлантика в районе Чесапик-
ского залива; подножье материкового склона.
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+ G.hippocrepium (Hoyle, 1904). Тропическая восточная Пацифика;
абиссаль (наши данные).

G.bruuni Voss, 1982. У Антофагасты, Чили; верхняя батиаль. Возможно,
молодь какого-то вида Grimpoteuthis.

Не определенные до вида Grimpoteuthis найдены также у южной Афри-
ки, в Субантарктике и Антарктике и в тропической восточной Пацифике,

'Род Chaunioteuthis Grimpe, 1916. 2 вида.
Ch.ebersbachi Grimpe, 1916. Бореальная северо-западная Атлантика;

нижняя батиаль.
Ch. gilchristi (Robson, 1924). Южная Африка; абиссаль.
Род Cirroteuthis Eschricht, 1838. 3 вида и еще 3 неясного систематичес-

кого положения, вероятно заслуживающие выделения в особый род.
+ C.muelleri Eschricht, 1838. Центральный Полярный бассейн, Скандс-

кая впадина, Баффиново море; батиаль и абиссаль, иногда в толще воды
в мезо- и батипелагиали и (?) у поверхности.

+ Cirroteuthis sp. A Nesis (= Cirroteuthis sp. Roper et Brundage, 1972).
Северная Атлантика от Канарских островов, мыса Кап-Блан и Дакара
до Виргинских о-вов и Карибского моря; абиссаль, в Канарском апвеллинге
также нижняя батиаль (Roper, Brundage, 1972; Головань,Несис, 1975).

+ Cirroteuthis sp. В Nesis, Плато Натуралиста у юго-западной Австралии;
верхняя абиссаль.

"С." massyae (Grimpe, 1920). У юго-западной Ирландии; нижняя ба-
тиаль.

"С," hoylei Robson, 1932. Восточная Пацифика западнее центрального
Чили; абиссаль.

+ "С." magna Hayle, 1885. Южный океан между островами Принс-Эдуард
и Крозе, по нашим данным, также северо-восточнее о-ва Буве; нижняя
батиаль и абиссаль. .

Род Cirrothauma Chun, 1911. 1—2 вида.
+ C.murrayi Chun, 1911. Тропическая и северная субтропическая Атлан-

тика и желоб Кайман в Карибском море, 18—50°с.ш,; нижняя бати- и
абиссопелагиаль, 1500-4500 м (Несис, 1975а; Aldred et al., 1978, 1983).

Cirrothauma sp. Море Скотия и юго-восточная Пацифика у южного
Чили; абиссопелагиаль (Roper, Brundage, 1972).

С Е М Е Й С Т В О OP1STHOTEUTH1DAE

Род Opishoteuthis Verrill, 1883. 8-11 видов. Батиаль.
+ O.agassiziVerriU, 1883. Атлантика от Джорджес-банки до Карибско-

го моря и от Фарерской банки до Намибии, включая западную часть Среди-
земного моря; батиаль.

+ O.californiana Berry, 1949. Тихоокеанский бореальный вид: от Берин-
гийского склона до центрального Хонсю и Калифорнии; Охотское море;
нижняя сублитораль и верхняя батиаль (обычно глубже 300 м) (Несис,
197 За).

O.depressa Ijima et Ikeda, 1895. Тихоокеанское побережье центрального
и южного Хонсю, верхняя батиаль, иногда нижняя сублитораль.

O.japonica Taki, 1962. Тихоокеанское побережье южного Хонсю; ниж-
няя сублитораль.
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O.extensa Thiele, 1915. У южного берега Суматры, верхняя батиаль,
+ O.phito Berry, 1918. Большой Австралийский залив, верхняя батиаль.
O.persephone Berry, 1918. Большой Австралийский залив и Бассов

пролив, верхняя батиаль.
O.medusoides Thiele, 1915. У восточной Африки, верхняя батиаль. Систе-

матическое положение сомнительно.
Не идентифицированные, вероятно, новые виды Opisthoteuthis обнару-

жены в абиссали у Перу и в батиали Калифорнийского залива, Охотс-
кого моря и у о-ва Кергелен (наши данные; Lu, Mangold, 1979; Hochberg,
1980).

ПОДОТРЯД INCIRRATA

НАДСЕМЕЙСТВО BOLITAENOIDEA (CTENOGLOSSA)

С Е М Е Й С Т В О BOUTAENIDAE

Обзор: Thore, 1949.

Род Japetella Hoyle, 1885. 1-2 вида.
+ J.diaphana Hoyle, 1885 [включая J.heathi (Berry, 1911)]. Тропичес-

ко-субтропический, заходящий в бореальную зону, космополитический
батипелагический (молодь также в нижней эпи- и мезопелагиали) вид; в
Атлантике на север до 50°с.ш,, включая Мексиканский залив и Карибское
море, в Тихом океане на север до Охотского моря, южных Курильских,
Алеутских островов и залива Аляска, южная граница приблизительно
30-35° ю.ш.; встречается в Аравийском море (Несис, 1973а, б и более
поздние данные).

Japetella sp. Young, 1972. Калифорнийское течение. Статус не выяснен.
'Род Eledonella Verrill, 1884. 1 вид,
+ E.pygmaea Verrill, 1884. Тропическо-субтропический космополити-

ческий батипелагический (молодь также в нижней эпи- и меэопелагиали)
вид; распространен в основном между 35—40° с.ш, и ю.ш., включая Мекси-
канский залив и Карибское море (Thore, 1949; наши данные),

Род Bolitaena Steenstrup, 1859.1 вид,
+ B.microcotyla Steenstrup in Hoyle, 1886. Тропический космополи-

тический мезо-батипелагический вид, в Атлантике на север до 35°с,ш.,
в Индийском океане на юг до 45°ю.ш, (?) (Thore, 1949; наши данные).

Род Dorsopsis Thore, 1949.1 вид.
D.taningi Thore, 1949. Пойман у Дакара в батипелагиали.

С Е М Е Й С Т В О AMPHITRETIDAE

Род Amphitretus Hoyle, 1885.1 вид, 2 подвида,
+ A.pelagicus Hoyle, 1885. Меэо-батипелагический вид, молодь встре-

чается и в эпипелагиали, + A.p.pelagicus — индопацифический тропичес-
кий подвид, на западе Тихого океана приблизительно от 40 с.ш. до 30 ю.ш.,
на востоке только в экваториальных водах. +• A.p.thielei Robson, 1930 —
атлантический южносубтропическо-нотальный подвид, от 10 до 35 -45° ю.ш,
(Несис, 19736,19746).
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С Е М Е Й С Т В О IDIOCTOPODIDAE

Род Idioctopus Taki, 1962.1 вид.
I. gracilipesTaki, 1962. Тихоокеанское побережье южной Японии, верх-

няя батиаль.

НАДСЕМЕЙСТВО OCTOPODOIDEA (HETEROGLOSSA)

С Е М Е Й С Т В О OCTOPODIDAE

Обзор: Robson, 1929, 1932.

ПОДСЕМЕЙСТВО ELEDONINAE

Род Eledone Leach, 1817. 6 видов. Атлантический океан, Норвежское,
Северное и Средиземное моря, от северной Бразилии до центральной Арген-
тины и от Лофотенских островов до южной Африки, с сомнением в Крас-
ном море; сублитораль и верхняя батиаль.

Род Tetracheledone Voss, 1955. 1 вид в тропической западной Атлантике
(на север до северной Каролины), Мексиканском заливе и Карибском
море; верхняя батиаль.

Род Velodona Chun, 1915. 1 вид у восточной Африки (Кения, Наталь);
верхняя батиаль.

Род Vosseledone Palacio, 1978. 1 вид в юго-западной Атлантике от южной
Бразилии до северной Аргентины; верхняя батиаль.

Род Pareledone Robson, 1932, 7—8 видов, из них 6—7 в Антарктике (цир-
кумполярно), в том числе 2 проникают на север вдоль дуги Скотия и Пата-
гонского шельфа до района Рио-де-Жанейро; 1 вид у южной Африки;
сублитораль и верхняя батиаль.

Род Megaleledone Taki, 1961. 1 вид в Антарктике; сублитораль и ба-
тиаль,

ПОДСЕМЕЙСТВО OCTOPODINAE

Род Octopus Lamarck, 1798. Около 90 видов. Всесветно, кроме Арктики,
Антарктики и высокобореальной Атлантики; сублитораль и верхняя ба-
тиаль. Личинки некоторых видов могут долгое время странствовать в
открытом океане (эпи-и мезопелагиаль) {Несис, Никитина, 1981).

Род Cistopus Gray, 1849. 1 вид в Индомалайской подобласти Индо-
Вестпацифики от западной Индии до южной Китая и Индонезии; возможно
также у восточной Африки; верхняя сублитораль.

Род Hapalochlaena Robson, 1929. 2 вида в Индо-Вестпацифике и прилежа-
щих водах от южного Хонсю до Тасмании и от Аденского залива до Мелане-
зии; верхняя сублитораль.

Род Euaxoctopus Voss, 1971. 2 вида по обе стороны Панамского пере-
шейка: Панамский залив, юг Карибского моря, Гвиана; верхняя субли-
тораль.

Род Macrochlaena Robson, 1929. 1 вид у южной Индии; верхняя субли-
тораль.

Род Scaeurgus Troschel, 1857, Один тропическо-субтропический атланто-
индовестпацифический вид, обитает в том числе в Мексиканском заливе,
Карибском и Средиземном морях, в Тихом океане на восток до хребта
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Наска; нижняя сублитораль и верхняя батиаль. Характерный вид подвод-
ных гор.

Род Pteroctopus Fischer, 1882. 1-2 вида. Атлантика от южной Флориды
до Уругвая, включая Мексиканский залив и Карибское море, и от Среди-
земного моря до Габона. Сомнительный вид у юго-западной Камчатки.
Нижняя сублитораль и верхняя батиаль.

Род Sasakinella Taki, 1964. 1 вид у тихоокеанского побережья южной
Японии.

Род Danoctopus Joubin, 1933, 2—3 видав тропической западной Атланти-
ке (Флорида, Багамы, Карибское море) и Индо-Вестпацифике (от Персид-
ского и Аденского заливов до южной Японии и Гаваев); верхняя батиаль,
иногда в нижней сублиторали (наши данные),

ПОДСЕМЕЙСТВО BATHYPOLYPODINAE

Род Teretoctopus Robson, 1929,2 вида.
T.indicus Robson, 1929. Аравийское море, батиаль.
T.alcocki Robson, 1932. Аравийское море, Бенгальский залив, Анда-

манское море; батиаль.
Род Grimpella Robson, 1928.1 вид.
G.thaumastocheir Robson, 1928. Южная Австралия.
Род Benthoctopus Grimpe, 1921. 15—23 вида. Батиаль (в тропиках преи-

мущественно нижняя, в высоких широтах поднимаются и в сублитораль)
и зона подножия склона. Система рода не разработана, видовой состав
определен лишь для умеренных широт северного полушария и Арктики.

+ B.sibiricus L^yning, 1930. Восточная Арктика - моря Лаптевых, Вос-
точно-Сибирское, Чукотское, (?) Бофорта; средняя и нижняя сублито-
раль — самый мелководный и холощюводный вид рода (Кондаков и др.,
1981).

B.piscatorum Verrill, 1879. Северная Атлантика и Приатлантическая
Арктика — от Западного Шпицбергена, Датского пролива и Ньюфаундлен-
да до залива Делавэр и юго-западной Ирландии; от нижней сублиторали до
подножия склона, на юге, как правило, не выше нижней батиали.

+ B.ergasticus (P. et H.Fischer, 1892). Северо-восточная Атлантика от
юго-западной Ирландии до Сенегала (отсутствует в Средиземном море);
батиаль.

+ B.profundorum Robson, 1932. Тихоокеанский бореальный вид: от
Берингова моря до о-ва Кюсю, Охотского моря и зал. Аляска, вероятно
и южнее — до Калифорнии; батиаль и, по нашим данным (Несис, Шевцов,
19776), абиссаль. Вероятно, смесь нескольких (не менее трех) самостоя-
тельных видов.

+ B.hokkaidensis (Berry, 1921). Тихоокеанский бореальный вид: от
мыса Наварин (Берингово море) до Охотского моря, южного Хонсю и
Орегона; верхняя батиаль.

Benthoctopus sp. Бухта Провидения, Чукотка. Не идентифицирован-
ный, возможно, самостоятельный вид (Кондаков и др., 1981).

B.fuscus Taki, 1964. Восточное побережье Хонсю; батиаль.
B.violescens Taki, 1964. Восточное побережье Хонсю.
B.abruptus (Sasaki, 1920). Южное побережье Хонсю; нижняя батиаль.
B.januarii (Hoyle, 1885). Тропическая западная Атлантика от Мексикан-
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ского залива и Карибского моря до юго-восточной Бразилии; верхняя
батиаль.

B.oregonae Toll, 1981. Южная часть Карибского моря; батиаль.
+ B,sp.aff.januarii Nesis, 1973. Тропическая восточная Пацифика от

о-ва Кокос до северного Перу, батиаль. Вероятно, самостоятельный вид.
Несколько (возможно 4—6) видов, также близких к B.januarii, обнаруже-
но в батиали у Намибии, в Андаманском море, Индонезийских морях,
в нижней сублиторали и верхней батиали у Фолклендских (Мальвинских)
островов, на банке Бердвуд и в прилежащих водах.

В.eureka (Robson, 1929). Юго-Западная Атлантика от северной Арген-
тины до Фолклендских (Мальвинских) островов, сублитораль,

B.magellanicus Robson, 1930. Патагонский шельф, Фолклендские (Маль-
винские) острова, Огненная Земля; нижняя сублитораль.

В. lev is (Hoyle, 1885). О-в Херд, нижняя сублитораль и верхняя батиаль.
+ B.thielei Robson, 1932. Кергеленское плато, нижняя сублитораль и -

реже — верхняя батиаль. Возможно, синоним предыдущего вида.
B.berryi Robson, 1924. Юго-западнее Кейптауна, подножие склона.
B.lothei (Chun, 1913). Канарские острова, нижняя батиаль. Сомнитель-

ный вид, вероятно, синоним B.ergasticus.
B.pseudonymus Grimpe, 1922. Азорские острова, нижняя батиаль. Сом-

нительный вид.
Род Bathypolypus Grimpe, 1921. 4-5 видов в нижней сублиторали и ба-

тиали.
+ B.salebrosus (Sasaki, 1920). Тихоокеанский приазиатский бореальный

вид: Берингово, Охотское моря, тихоокеанское побережье Курильских
островов, Хоккайдо и северо-восточного Хонсю; батиаль.

+ B.arcticus (Prosch, 1849). Северная Атлантика и Приатлантическая
Арктика: в Арктике на запад до залива Франклин, на восток до пролива
Вилькицкого (возможно, циркумполярно), в Атлантике на юг до Флорид-
ского пролива, юго-западной Испании и Каттегата; отсутствует в Белом
и Печорском морях. Сублитораль (преимущественно нижняя и только на
севере ареала) и батиаль. 2 формы неясного систематического положения:
B.arcticus f. arcticus - преимущественно арктические районы, B.arcticus
f. proschi Muus, 1962 — преимущественно бореальные районы (Кондаков
и др., 1981).

B.sponsalis (P. et H. Fischer, 1892). Северо-восточная Атлантика, от
Бискайского залива до мыса Зеленый, и западная часть Средиземного
моря; батиаль (преимущественно нижняя).

+ B.valdiviae (Chun et Thiele, 1915). Юго-западная, южная и юго-восточ-
ная Африка, банка Агупьяс; батиаль.

Род Graneledone Joubin, 1918. 5—7 видов. Нижняя батиаль и абиссаль.
GjnacrotyJa Voss, 1976.Mope Скотия, абиссаль. Похожие осьминоги сфо-

тографированы в абиссали моря Скотия и западнее о-ва Маккуори (Heezen,
Hollister, 1971).

G.verrucosa (Verrill, 1881). Северо-западная Атлантика, от района
южнее Исландии до мыса Хаттерас, нижняя батиаль и подножие склона.

G. antarctica Voss, 1976. Море Росса, абиссаль. + Близкая форма (само-
стоятельный вид?) обнаружена в верхней батиали у островов Кергелен
и Херд.
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G.challenger! (Berry, 1916). У островов Кермадек, нижняя батиаль.
+ G. boreopacifica Nesis, 1982. Охотское море и Тихий океан у северо-

восточного Хонсю, возможно, также у Орегона и Калифорнии. Нижняя
батиаль.

Graneledone sp. Тропическая восточная Пацифика и Галапагосский рифт;
нижняя батиаль и рифтовые разломы.

Род Thaumeledone Robson, 1930. 2 вида.
Т, brevis (Hoyle, 1885) . Юго-западная Атлантика у Монтевидео, нижняя

батиаль.
Т. guenteri Robson, 1930. У Южной Георгии, верхняя батиаль.
Род Benthetedone Robson, 1932.2 вида.
В. rotunda (Hoyle, 1885). Австрало-Антарктическая котловина, абис-

саль.
В. albida (Berry, 1917). Антарктика, севернее Земли Уилкса, абиссаль.

С Е М Е Й С Т В О V1TRELEDONELLIDAE

Род Vitreledonella Joubin, 1918.1 вид.
+ V. richardi Joubin, 1918. Тропическо-субтропический космополитичес-

кий батипелагический (молодь в эпи- и мезопелагиали) вид; на север в Ат-
лантике приблизительно до 50° с.ш., на юг в юго-западной части Тихого
океана приблизительно до 35° ю.ш.; в северной и восточной Пацифике и
южной Атлантике за пределами тропиков не найден (Thore, 1949; Несис,
19736).

НАДСЕМЕЙСТВО ARGONAUTOIDEA

С Е М Е Й С Т В О ALLOPOSIDAE

Род Alloposus VerriH, 1880.1 вид.
+ A.tnollis VerriH, 1880. Тропическо-субтропическо-бореально-нотальный

космополитический вид: в Атлантике от 55-60° с,ш., до 45-50° ю.ш.
(включая Мексиканский залив и Карибское море), в Тихом океане пред-
положительно до южной части Берингова моря и залива Аляска; мезопела-
гиаль над склоном и батиаль, молодь в эпи-и мезопелагиали (наши данные).

С Е М Е Й С Т В О ОСУТНОГОАЕ

Род Ocythoe Rafinesque, 1814. 1 вид.
+ О. tuberculata Rafinesque, 1814. Бицентральный космополитический

эпипелагический вид, встречается в Средиземном и Японском морях; на
севере достигает приблизительно 40—45° с.ш., на юге 45—50° ю.ш. (Roper,
Sweeney, 1976; наши данные).

С Е М Е Й С Т В О TREMOCTOPODIDAE

Обзор: Thomas, 1977.

Род Tremoctopus delle Chiaje, 1830.2 вида, 2 подвида.
+ Т. violaceus delle Chiaje, 1830. Тропическо-субтропический космополи-

тический эпипелагический вид. + Т. v. violaceus - Атлантический океан,
Мексиканский залив, Карибское и Средиземное моря приблизительно от
45° с.ш. до 35° ю.ш. +• Т. v. gracilis (Souleyet, 1852). Индопацифика, при-
близительно от 45° с.ш. до 30-40° ю.ш. (Несис, 19736, Thomas, 1977).
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Т. gelatus Thomas, 1977. Предположительно бицентральный, возможно,
мезо- или батипелагический вид, известен у южной Флориды, южнее Мада-
гаскара, севернее и северо-восточнее Гаваев (Thomas, 1977).

С Е М Е Й С Т В О ARGONAUTIDAE

Род Argonauta Linne', 1758.4-7 видов. Эпипелагиаль.
+ A. argo Linne', 1758. Тропическо-субтропический космополитический

вид, приблизительно до 35—43° с.ш. и ю.ш., Мексиканский залив, Кариб-
ское и Средиземное моря. Преимущественно далъненеритический (или
нерито-океанический) вид.

A. nodosa Solander, 1786. Тропическая и южносубтропическая Индо-Вест-
пацифика от Красного моря и южной Японии до южной Африки, Тасмании
и Новой Зеландии, на восток до Полинезии, с сомнением у Чили. Преиму-
щественно дальне-неритический (или нерито-океанический) вид.

+ A. hians Solander, 1786. Тропический космополитический океанический
вид, приблизительно до 40° с.ш. и ю.ш., не заходит в Средиземное море
(Несис, 19736, 1977 г).

+ A. boettgeri Maltzan, 1881. Тропический индо-вестпацифический океа-
нический вид, от западной части Индийского океана до Гаваев и от южной
Японии до Новой Зеландии (Несис, 1977 г.), Возможно, распространен и
в восточной Пацифике.

A. cornuta Conrad, 1854, Восточная Пацифика, от Калифорнийского за-
лива до Перу.

A. nouryi Lorois, 1852. Восточная Пацифика, от Калифорнийского зали-
ва до Перу, на запад до Маркизских островов, (?) южная Япония,

A, pacifica Dall, 1869. Восточная тропическая Пацифика. Три последних
вида сомнительны.

Класс головоногих моллюсков насчитывает в современной фауне 2 под-
класса, 5 отрядов, 6 подотрядов, 44 семейства, около 150 родов и 600-
650 видов. В группу океанических головоногих входят представители
1 подкласса, 4 отрядов, 5 подотрядов и 38 семейств, причем только 2 се-
мейства включают и океанические, и неритические виды. Группа океаничес-
ких головоногих насчитывает около 115 родов и 290-345 видов, иными
словами, в нее входят 86% семейств, 75% родов и 49% видов современных
головоногих.

Распределение родов по числу входящих в них видов описывается типич-
ной J-образной кривой (рис. 1), характерной для всех крупных таксонов
животных (Гептнер, 1965) и описываемой кривой Ципфа (Кафанов, Суха-
нов, 1981). Если брать лишь достоверные роды и только нижние значения
числа видов, получим следующие ряды:

Число видов
Число родов
с данным чис-
лом видов :
Океанические
Неритические
Всего

1

60
13
73

2

27
5
32

3

6
7
13

4

4
0
4

5

4
2
6

6

4
3
7

7

0
2
2

8

3
0
3

9

0
1
1
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Числа видав

Р и с . 1. Распределение числа родов океанических (/) и неритаческих (2) головоно-
гих моллюсков по числу видов

Число видов 10 U 12 13 14 15 более 15

Число родов
с данным чис-
лом видов:
Океанические
Неритические
Всего

1
0
1

1
0
1

1
1
2

1
0
1

0
0
0

2
0
2

0
3
3

Всего
родов видов

114 292
37 306
151 598

В среднем на один род головоногих моллюсков приходится 4,0 вида,
на одно семейство - 3,4 рода и около 14 видов. Три самых крупных рода -
Octopus (около 90 видов), Sepia (85-100) и Loligo (26-32) заключают
треть (считая по нижнему значению) всех видов класса, с другой стороны,
почти половина (48%) родов - монотипические. Распределение родов по
числу видов существенно различается у океанических и неритаческих голо-
воногих потому, что все три наиболее крупных рода - неритические. Вслед-
ствие этого у неритаческих головоногих на один род приходится 8,3 вида,
а у океанических - только 2,6 вида. Если исключить эти три рода из рас-
смотрения, среднее число видов на род у неритаческих головоногих соста-
вит 3,1, Любопытно, что из 7 родов, имеющих по 10-15 видов, 6 - океани-
ческие (Gonatus, Grimpoteuthis, Mastigoteuthis, Histioteuthis, Abralia,
Benthoctopus) и лишь один (Sepiola) неритический. Тем не менее доля
моно- и олиготипических (включающих 1-2 вида) родов среди океаничес-
ких головоногих выше, чем среди неритаческих: соответственно 76,3 и
48,6%. Такие роды включают 39,0% всех океанических видов и 7,5% нерити-
ческих.

Огромный род Octopus явно гетерогенен (Robson, 1929), однако попыт-
ки раздробить его до сих пор не приносили успеха (см. синонимику рода:
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Несис, 1982а, с. 292). С другой стороны, состав родов Sepia и Loligo уста-
новлен достаточно хорошо (Несис, 1980а, 1982 a; Adam, 1964,1979; Adam,
Rees, 1966; Cohen, 1976; Natsukari, 1983) и ясно, что в них можно выде-
лить лишь подроды, да и то недостаточно четко очерченные. Очевидно, столь
крупные роды — реальность, а не артефакт, обусловленный тем, что никто
из систематиков не взялся за тяжкий труд ревизии этих "catch-all" (все-
охватных) родов. Следовательно, величину среднего числа видов на род
у современных головоногих моллюсков, равную 4,0—4,3, надо считать
реальной. Эта величина значимо отличается от среднего числа видов на род
у ракообразных — около 3 (Численко, 1982).

4. ЗООГЕОГРАФИЯ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

а. ПРИНЦИПЫ РЕШЕНИЯ ПРОБЛЕМЫ

Задачи зоогеографии — выяснить закономерности географического рас-
пространения видов, их комплексов и целых сообществ, разобраться в про-
исхождении и истории формирования фаун. Закономерности географичес-
кого распространения видов, комплексов и сообществ могут быть выясне-
ны путем зоогеографического районирования.

Существуют три основных принципа зоогеографического районирования
морских водоемов: фаунисгический, зонально-географический (широтно-
зональный) и типологический (Андрияшев, 1955; Гурьянова, 1957; Зенке-
вич, 1947, 1951; Семенов, 1982). При фаунистическом районировании
выявляют набор географических группировок (элементов, комплексов)
животных на исследуемой акватории и устанавливают границы их распрост-
ранения. Зонально-географический принцип районирования требует, кроме
того, определить место анализируемых группировок в системе широтных
зон океана. Типологический принцип (Броцкая, Зенкевич, 1939; Зенкевич,
1947) в настоящей работе не рассматривается.

И фаунистический и зонально-географический принципы районирования
могут базироваться на одном из двух разных, равноправных и не сводимых
друг к другу методов районирования: видовом и биоценотическом, или
ландшафтно-биоценологическом (Старобогатов, 1970), Первый метод
основан на учете только присутствия или отсутствия данного вида на иссле-
дуемом участке. Все виды, вне зависимости от их обилия или редкости,
имеют одинаковый "вес". Второй метод основан на анализе распростране-
ния сообществ, выделяемых по количественным показателям — биомассе,
численности, частоте встречаемости или их комбинациям в форме каких-
либо индексов. Естественно, редкие и малочисленные виды при этом во
внимание не принимаются.

Основа любого фаунистического и зонально-географического райониро-
вания — ареал. При районировании на основе видового метода - это ареал
вида. Однако область стерильного выселения не должна включаться в ареал
(Беклемишев, 1969), а чтобы отдифференцировать основу ареала от облас-
тей выселения, часто необходимо учитывать количественные данные. При
районировании на основе биоценотического метода используется зоогеогра-
фическая характеристика сообществ, но ее можно вывести только из аыали-
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за зоогеографической принадлежности лидирующих видов (или одного
вида в "островерхих" биоценозах). К тому же, при выделении и характе-
ристике биоценозов, как правило, не ограничиваются только учетом соот-
ношения биомасс видов в дночерпательных пробах, а рассматривают общий
состав фауны по количественным и качественным пробам (Ursin, 1960;
Несис, 1965а). Таким образом, в практической работе зоогеографа разница
обоих методов в какой-то степени нивелируется. Однако эта нивелировка
ограничена вкладом многочисленных подчиненных видов с малой биомас-
сой. Если зоогеографическая характеристика этих видов в общем та же,
что у видов-доминантов, оба метода дают сходный результат районирова-
ния, если иная — различный. Различия между единицами зоогеографическо-
го членения, вьщеленными при использовании видового и биоценотическо-
го методов районирования (и между границами этих единиц), наиболее
резки на шельфах умеренных широт и уменьшаются при движении к полю-
сам и к экватору, а также от литорали и верхней сублиторали — к батиали,
что связано с возрастанием в этом направлении стабильности условий су-
ществования. Чем стабильнее условия существования, тем большую роль
играют в сообществах специализированные стенобионтные виды, приспо-
собленные к данному зоогеографическому региону и именно ему свойст-
венные. Напротив, в нестабильных условиях преимущество получают эври-
бионтные виды, способные обитать в широком диапазоне условий, следова-
тельно, не ограниченные одним регионом. Поэтому, в частности, в централь-
ных участках зоогеографических регионов оба метода также дают совпа-
дающие или близкие результаты, а на границах областей господствующее
положение в биоценозах занимают виды, способные обитать в обеих со-
седствующих областях, а потому не характерные ни для одной из них, и
там оба метода дают существенно разные результаты. Например, в цент-
ральных районах Баренцева моря преобладают арктическо-бореальные
вяды и соответствующие сообщества. Немногочисленные бореальные и
арктические виды, проникающие туда с теплыми и холодными водными
массами, имеют низкую биомассу и потому "не делают погоды" в опреде-
лении зоогеографической принадлежности сообществ, но именно они -
как виды-индикаторы - четко определяют положение границы распростра-
нения бореальной и арктической фауны (Несис, 1960). В дальневосточных
морях СССР в нижней сублиторали - в зоне распространения холодного
подповерхностного промежуточного слоя (слой остаточного зимнего
охлаждения) - на обширных пространствах от Берингова до Японского
морей развиваются арктические или арктическо-бореальные сообщества
Ciliatocardium ciliatum, Nuculana pernula,Heliometraglacialus,Ophiura sarsi
и другие, хотя по числу видов там преобладают тихоокеанские бореальные
виды (Дерюгин, 1939; Ушаков, 1953; Зенкевич, 1963; Кузнецов, 1963).

Основная единица районирования по фаунистического принципу - про-
винция, более дробная - округ. Провинции объединяются в более крупные
образования (подобласти, области) по сходству видового и родового соста-
ва и общности истории развития фауны. Основная единица районирования
по зонально-географическому принципу - зона, более дробная — подзона.
Провинции объединяются в зоны (подзоны) по сходству эколого-физиоло-
гических процессов в биоценозах. Ареал вида - основа и того и другого
районирования - определяется эколого-физиологическими особенностями
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вида, которые обусловливают потенциальные возможности его расселения
и пределы обитания, и историей формирования вида, которая определяет,
в какой мере эти возможности могли реализоваться.

Для целей зоогеографического анализа необходима типизация ареалов.
Это необходимо прежде всего потому, что реальный ареал - это "кружево",
и для его точного изображения необходимо бесконечно большое количест-
во станций. Типизация заключается в замене реального "кружевного"
ареала идеализированным сплошным (квазинепрерывным) и в заполнении
пробелов в наших знаниях об ареале данного вида сведениями о распростра-
нении локально лучше изученных видов с максимально сходным распрост-
ранением. На шельфе, где преобладают виды с линейными ареалами, для
типизации можно использовать метод определения мест сгущения границ
ареалов, полагая распространение вида между граничными точками сплош-
ным (Hall, 1964; Valentine, 1966; Семенов, 1972, 1978; Hayden, Dolan,
1976). В итоге такого анализа мы получаем участки, внутри которых не
проходит ни одна существенная (с точки зрения исследователя) зоогеогра-
фическая граница. Это - элементарные единицы районирования, коареалы,
или синтопкческие элементы фауны (Семенов, 1982), или элементарные
выделы (Кафанов и др., 1980). Затем эти участки объединяются в провин-
ции и составляется схема районирования. Таков общепринятый порядок
работы в морской зоогеографии. Для фаунистического районирования
шельфа такие схемы разработаны и хорошо известны (Гурьянова, 1972;
Зенкевич, 1951; Кафанов и др., 1980; Briggs, 1974; Ekman, 1953; Hedg-
peth, 1957; Petes, 1961; и др.). Но при переходе к зонально-географичес-
кому районированию возникают трудности. Сопоставление схем райониро-
вания для противоположных сторон океана и для разных океанов будет обо-
сновано фаунистически только, если в сравниваемых контралатеральных
провинциях будет достаточно много общих, т.е. амфиокеанических видов.
Число таких видов велико лишь в приполярных областях, где преобладают
циркумглобальные ареалы, и прогрессивно снижается при движении к эк-
ватору (Несис, 1965а; Briggs, 1974). Соответственно этому объединение
провинций в подзоны и зоны будет объективным в приполярных областях
и все субъективнее по мере приближения к экватору.

Широтная зональность распределения видов и сообществ в Мировом
океане, отражающаяся в законе широтной зональности Докучаева—Берга
и в принципе биологической структуры океана Зенкевича-Богорова, есть,
в свою очередь, выражение сходства эколого-физиологических процессов
в популяциях и сообществах пойкилотермных животных, обитающих
в сходных условиях среды и в первую очередь — при сходной температуре
(Богоров, 1959; Богоров, Зенкевич, 1966, Гурьянова, 1945, 1962; Зенке-
вич, 1947, 1948; Старобогатов, 1970; Ekman, 1953; Hedgpeth, 1957;
Hofsten, 1915)". Термопатия вида — одна из важнейших его биологических
характеристик. Зоогеографическая характеристика вида должна склады-
ваться из характеристики его термопатии, определяющей возможность
распространения вида по широтным и вертикальным зонам, места его воз-
никновения и особенностей расселения, которые определяют фактический
ареал вида, т.е. его фактическое распространение по зоогеографическим
провинциям (Голиков, 1982; Голиков, Кусакин, 1962; Кафанов и др.,
1980). Термопатия как физиологическая характеристика может быть
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определена разными способами — по теплоустойчивости клеток, половых,
продуктов, видовым температурным контрастам размножения и ранних
стадий развития, термопреферендуму взрослых особей, наконец, в опреде-
ленной- мере, по температурным параметрам основного обмена. Эти харак-
теристики не совпадают, но все они интегрируются в ареале. Поэтому тер-
мопатию в принципе можно вывести из особенностей ареала вида, но не
фактического (реализованного), а потенциального ареала.

Трудность перехода от фаунистического к широтно-зональному райони-
рованию состоит в том, что общепринятой классификации организмов
по термопатии, а следовательно, и по широтным зонам не существует.
Нет даже общепринятого мнения относительно числа широтных зон. В ли-
тературе по этому вопросу царит разнобой. Разные авторы выделяют
между Северным полюсом и экватором три (Зенкевич, 1948; Зернов,
1949), четыре (Hedgpeth, 1957; Pe'res, 1961; Briggs, 1974), пять (Coomans,
1962), шесть (Stephenson, 1947; HaU, 1964; Кусакин и др., 1975), семь
(Зинова, 1962), девять (Семенов, 1977) зон и подзон. Одинаковое число
зон тоже может быть результатом разного членения: две холодноводных,
три умеренных, одна тропическая (Stephenson, 1947); одна холоднодно-
водная, три умеренных, две тропических (Hall, 1964); две холодноводных,
две умеренных, субтропическая и тропическая (Кусакин и др., 1975).

Нет согласия между исследователями и в вопросе о симметрии зон север-
ного и южного полушария, западных и восточных частей океанов. Большин-
ство авторов считают, что широтные зоны обоих полушарий симметричны:
арктическая зона - гомолог антарктической, бореальная — антибореальной
(нотальной, субантарктической) (Зернов, 1949; Семенов, 1977; Briggs,
1974; Ekman, 1953; Hedgpeth, 1957; и др.). Но К.В.Беклемишев (1969;
Беклемишев и др., 1977) считает антарктическую зону гомологом аркто-
бореальной, причем Арктика сопоставляется с высокой Антарктикой,
бореаль — с низкой Антарктикой. Холл (Hall, 1964) выделяет в северо-за-
падной Атлантике меньше широтных зон, чем в северо-восточной Атланти-
ке, а в северо-западной Пацифике - больше, чем в северо-восточной Паци-
фике. По мнению Семенова (1979), в восточной Пацифике бореотемпераль-
ная и нототемперальная широтные зоны делятся каждая на 4 подзоны,
а в западной Атлантике - на 2. Сравнительные таблицы разных схем зоо-
географического членения одного и того же района - северо-восточной
Пацифики (Schenck, Ke.en, 1935; Hedgpeth, 1957; Valentine, 1966) нагляд-
но показывают степень разногласия между разными авторами по этому во-
просу.

Эти разногласия обусловлены самой методической основой фаунисти-
ческого членения по зонально-географическому принципу. Для сопоставле-
ния контралатеральных зоогеографических провинций исследователь имеет
две фиксированные концевые точки схемы: полюс, вблизи которого фауна
разных океанов и разных берегов одного океана едина (я имею в виду
идеализированную схему океана типа приводимой Л.А.Зенкевичем, 1948),
и термический экватор — ось симметрии схемы. Все промежуточные широ-
ты между полюсом и экватором исследователь может гомологизировать
в принципе как угодно. Обычно для сопоставления контралатеральных
провинций в умеренных широтах пользуются методом "критических изо-
терм", как правило, максимальных летних или минимальных зимних по-
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верхностных изотерм. Критическими считают изотермы, проходящие по
границам зоогеографических провинций в каком-либо хорошо изученном
районе, принимаемом за эталон, полагая, что в~другом океане или на проти-
воположном берегу океана эти же изотермы отсекут гомологичные про-
винции (Hall, 1964; Hedgpeth, 1957; Soest, 1975). К сожалению, этот метод
успешно работает там, где гидрологические фронты резко выражены и изо-
термы сближены, в частности, на западных берегах океанов, на восточных
же берегах нет резких температурных градиентов, фауны соседних провин-
ций плавно переходят одна в другую, и ни одна из изотерм не может счи-
таться критической — это хорошо показал Команс (Coomans, 1962).

Иное положение - в пелагиали. Среди пелагических животных полностью
доминируют виды с широтными ареалами, трансокеаническими или цир-
кумглобальными (Ekman, 1953; Pierrot-Bults, 1976; Беклемишев и др.,
1977). Различия между результатами районирования на основе видового
и биоценотического методов значительно слабее, чем для бентали (Бекле-
мишев, 1969; Беклемишев и др., 1973). Основные черты зональности и
типы ареалов пелагических животных установлены достаточно четко (Бек-
лемишев, 1969; Беклемишев и др., 1977; Бродский, 1957; Парии, 1968;
Шунтов, 1972а, б; Backus et al., 1977; Brinton, 1962, 1975; McGowan,
1971, Pierrot-Bults, 1976; Reid et al., 1978; и др.). Споры между специалис-
тами, разумеется, не утихли, но они касаются больше истолкования резуль-
татов, чем фундаментальных основ районирования, например, толкования
таких понятий, как субтропическая, периферическая, переходная зона
(подзона, полоса).

Четко установлено, что границы широтных зон пелагиали совпадают
с зонами раздела главных ячеек океанической циркуляции — океанически-
ми фронтами, конвергенциями и дивергенциями (Беклемишев, 1969; Бек-
лемишев и др., 1977; Reid et al., 1978). Но границы зоогеографических про-
винций шельфа также совпадают, как правило, с участками усиления
гидрологических градиентов — местами отхождения течений от склона,
холодными пятнами, прибрежными апвеллингами, фронтами, зонами сты-
ка течений (Несис, 19626; Семенов, Берман, 1977 Hayden, Dolan, 1976).
Значит, основные черты зональности на шельфах и в пелагиали должны
совпадать, поскольку они отражают общую схему циркуляции вод Миро-
вого океана, а отсюда следует возможность гомологизации контралатераль-
ных зоогеографических провинций шельфа через широтные зоны пелагиа-
ли. Правда, при этом не следует забывать, что смена биогеографических
комплексов в пелагиали может происходить дальше по ходу течения, 4ем
на дне. Например, граница Арктической и Тихоокеанской бореальной об-
ластей по планктону проходит в Чукотском море (Бродский, 1957), а по
донным рыбам и бентосу — в северной части Берингова (Андрияшев,
1939; Горячев, 1978; Нейман, 1963).

Основная задача, стоявшая перед автором при изучении зоогеографии
головоногих моллюсков, - составить схемы зоогеографического райони-
рования шельфа и пелагиали и сопоставить их друг с другом, тем самым
получив обобщенную схему зонально-географического районирования Ми-
рового океана для сублиторали, эпи- и мезопелагиали. Использование лишь
одной группы животных делает невозможным полный зоо'гео графический
анализ, требующий учета возможно большего числа таксонов (Гурьянова,
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1945; Ekman, 1953; Беклемишев, 1969). Однако оно дает возможность
критически оценивать литературные данные, полученные для других групп
животных, используя головоногих моллюсков как своего рода "пробный
камень", позволяющий принять или отвергнуть ту или иную из многочис-
ленных существующих зоогеографических схем. Головоногие моллюски —'
группа, подходящая для такой цели, потому что этот класс, с одной сторо-
ны, не настолько богат видами, чтобы один специалист был не в силах ох-
ватить его целиком, а с другой — он чрезвычайно разнообразен экологичес-
ки, включает планктонных, нектонных и бентосных животных, обитателей
всех широтных зон от Северного полюса до берегов Антарктиды и всех
глубинных зон от литорали до ультраабиссали, от поверхности океана до
абиссопелагиали. К сожалению, сведения о распространении глубоководных
головоногих моллюсков слишком отрывочны, чтобы можно было соста-
вить общую зоогеографическую схему для всех глубинных зон, поэтому
пришлось ограничиться только верхними горизонтами, приблизительно
до 500 м.

Методика работы состояла в следующем. По литературным данным,
слишком многочисленным, чтобы привести полный список (основные
см.: Голиков, 1963, 1980; Гурьянова, 1951, 1-972; Зенкевич, 1951, 1963;
Кусают, 1979; Несис, 1962а, 1965а; Семенов, 1972, 1982; Скарлато, 1981;
Филатова, 1957а, б; Briggs, 1970, 1974; Ekman, 1953; Hedgpeth, 1957;
Klausewitz, 1972, 1978; Knox, 1960, 1963, 1975; Thorson, 1965; Valentine,
1966), был составлен перечень зоогеографических провинций шельфа Ми-
рового океана. Для каждой провинции составлялись списки шельфовых
(верхнесублиторальных, сублиторальных, сублиторально-верхнебатиаль-
ных) донных и нектобентосных головоногих моллюсков, ареалы которых
предварительно по возможности типизировались, чтобы исключить случай-
ное ненахождение вида в провинции, в которой он в действительности
может обитать.

Далее критически анализировали степень самостоятельности провинций.
Природа не делает скачков, любые зоогеографические районы разделяются
переходными участками или полосами со смешанным населением. Однако
степень видового богатства и оригинальности разных фаун существенно раз-
личины я наряду с провинциями, населенными высокоэндемичной фауной,
могут существовать и такие, где эндемиков немного, а преобладают эври-
бионтные виды, общие с фауной той или иной из соседствующих провин-
ций. Такие участки с богатой, но смешанной фауной многие авторы рас-
сматривают как переходные зоны, или экотоны. Вместе с тем для настоя-
щих экотонов типична обедненная фауна и отсутствие эндемиков, за исклю-
чением крайне малого числа специфически экотонных форм. Поэтому не-
обходимо различать переходные районы с экогонной фауной и самостоя-
тельные провинции с низким эндемизмом и фауной, в значительной мере
сходной с фауной соседних регионов. Самостоятельная провинция, пусть
и с низким эндемизмом, должна иметь собственный центр видообразова-
ния, в переходных же районах собственного центра видообразования не
должно быть. Если в анализируемой провинции имелось хоть несколько
эндемичных видов головоногих, я считал ее самостоятельным центром
видообразования. Если таковых не оказывалось, привлекались литератур-
ные данные по другим группам фауны и при наличии некоторого числа
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эндемиков, сравнимого с долей эндемичных головоногих в центрах видо-
образования, провинция также считалась самостоятельной. Если же и по
другим группам фауны эндемиков в провинции не было или их было
очень мало и было ясно, что самостоятельного центра видообразования
здесь нет, такая провинция либо не считалась самостоятельной, либо ей
придавался ранг переходной провинции. Переходными провинциями я
называл районы, слишком обширные, чтобы считать их всего лишь пере-
ходными зонами (сравнимые по площади со средней самостоятельной
провинцией).

После установления списка зоогеографических провинций была про-
ведена типизация ареалов океанических и нерито-океанических эпи-, мезо-
и батипелагических головоногих; ареалы последних, как правило, весьма
широки, и эти виды использовались лишь для контроля. Были составлены
списки видов, характерных для тех или иных широтных зон, и разработана
система широтных зон и подзон пелагиали. На последнем этапе обе схе-
мы — для шельфа и пелагиали - сопоставлялись и устанавливалась кор-
реляция провинций.

Работа выполнялась на протяжении многих лет. Ей предшествовали
публикации по установлению границы Арктической и Атлантической боре-
альной областей (Несис, 1958, 1959, I960, 1962а, б, 1965а). Опублико-
ваны общие схемы (Кафанов и др., 1980; Несис, 1974е, 19826, д; 1983 г),
результаты по северной (Несис, 1973а), восточной и юго-восточной (Не-
сис, 1972в, 19736), западной (Несис, 1977а) и всей Пацифике (Несис,
1979д, 1983а), Австрало-Новозеландскому региону (Несис, 1979в),Мек-
сиканскому заливу, Карибскому морю и тропической западной Атланти-
ке (Несис, 1975а), юго-западной Атлантике (Несис, 19746; Несис, Нигма-
туллин, 1972), северо-восточной Атлантике и Средиземному морю (Не-
сис, 1980в, 1982в) и Арктике (Несис, 1983д, 1985а). Здесь не приводятся
списки шельфовых головоногих, послужившие основой для составления
перечня зоогеографических провинций шельфа; часть таких списков см.:
Несис, 1973а, 1975а, 1979в, 19826, в, 1983а, 1985а.

Особенность изучения зоогеографии нектонных видов, в отличие от
планктонных, в том, что необходимо учитывать несовпадение нагульной
и нерестовой (а в отдельных случаях и зимовальной) части ареала (Па-
рин, 1968; Беклемишев и др., 1977), Многие нектонные кальмары совер-
шают очень протяженные нагульные миграции, и их нагульный ареал весьма
существенно отличается от нерестового (Зуев, Несис, 1971; Зуев и др.,
1976). При зоогеографической характеристике таких видов учитывался
весь ареал, исключая, разумеется, стерильные зоны выселения, но положе-
нию нерестовой части ареала придавалось большее значение, чем нагульной.

Ранг зоогеографического подразделения принято характеризовать ран-
гом и степенью эндемизма фауны. При использовании одной только груп-
пы животных применение критерия ранга эндемизма (эндемичные виды,
роды, семейства...) затруднено, если вообще возможно, так как структура
и закономерности расселения разных таксонов существенно различаются
(Зезина, 1982; Старобогатов, 1970). Что такое, например, Арктика -
провинция или область? На шельфах Арктики среди головоногих нет
эндемиков рангом выше вида, но среди других групп их немало (Гурьяно-
ва, 1970). Среди современных плеченогих эндемичных родов нет в составе
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тропических фаун восточной Атлантики и восточной Пацифики (Зезина,
1982) - регионов, традиционно рассматриваемых как области {Briggs,
1974). В настоящей работе ранг зоогеографического подразделения опре-
деляется только степенью эндемизма. Но и при этом нет возможности уста-
новить некий постоянный процент эндемиков, достижение которого авто-
матически (и, следовательно, объективно) определяло бы ранг подразде-
ления: ведь общее число видов в разных подразделениях сильно различает-
ся, а полагать, будто число эндемиков связано с общим числом видов не-
пременно линейной зависимостью, — нет оснований. В этом отношении, к
сожалению, неизбежен субъективизм.

Основной единицей регионального членения шельфа по фаунистическому
принципу я считаю провинцию; выделение более дробных единиц (окру-
гов) по головоногим моллюскам, как правило, невозможно. Провинции
объединяются в подобласти, области и надобласти (царства). Ранее я счи-
тал целесообразным при анализе лишь одной группы животных использо-
вать для единиц ранга выше провинции нейтральные термины: регион и
суперрегион (Несис, 1974е, 19826). Однако, хорошее совпадение выделен-
ных по головоногим регионов и суперрегионов с областями и царствами
традиционной зоогеографии (Кусакин и др., 1975; Кафанов и др., 1980)
позволяет в дальнейшем применять традиционную номенклатуру.

б. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ГЕОГРАФИЧЕСКОГО
РАСПРОСТРАНЕНИЯ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

Наибольшее таксономическое разнообразие головоногих моллюсков,
как и большинства других крупных групп морской фауны, приурочено к
тропикам. Здесь встречается 115 из 151 рода, или 76%. 86 родов, или 57%,
почти или вовсе не выходят за пределы тропиков и субтропиков, К тропи-
кам и субтропикам приурочены отряды Nautilida и Vampyromorpha, под-
отряд Spirulina, семейства Sepiidae, Idiosepiidae, Pickfordiateuthidae,
Ctenopterygidae, Thysanoteuthidae, Cycloteuthidae, Joubiniteuthidae, Gri-
malditeuthidae, Vitretedonellidae, Ocythoidae, Tremoctopodidae, Argonau-
tidae, а также абсолютное большинство видов семейств Loliginidae, Eno-
ploteuthidae, Octopoteuthidae, Lepidoteuthidae, Chiroteuthidae, Bolitaeni-
dae, Amphitretidae.

В отдельных зоогеографических областях Тропического царства имеются
эндемичные роды, а иногда и семейства. Наиболее богата эндемиками
Индо-Вестпацифика: отряд Nautilida (родNautilus), семейство Idiosepiidae
(род Idiosepius), роды Euprymna, Inioteuthis, Sepiolina, Sepiadarium,
Loliolus, Uroteuthis, Enigmoteuthis, Nototodarus, Hapalochlaena, Cistopus,
Velodona, Macrochlaena, Teretoctopus (некоторые виды перечисленных ро-
дов обитают лишь в субтропических водах у южной Японии, Австралии и
Новой Зеландии или заходят во внетропические воды), подроды Metasepia,
Abralia s. str., Stenabralia.

Эндемики Западноатлантической тропической области: семейство Pi-
ckfordiateuthidae (монотипический род Pickfordiateuthis), монотипические
роды Nectoteuthis и Tetracheledone. В Восточноатлантической тропической
области эндемичных родов нет, но два рода — Rondeletiola и Alloteuthis —
распространены только в тропических и северных умеренных водах восточ-
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ной Атлантики, включая Средиземное море. Для Восточнотихоокеанской
тропической области эндемичны 3 монотипических рода: Loliolopsis,
Dosidicus (на нагул заходит и в умеренные широты) и Drechselia. По обе
стороны Панамского перешейка обитает род Euaxoctopus. Таким образом,
число родов и подродов, эндемичных для Индо-Вестпацифики, превосхо-
дит сумму числа родов, эндемичных для всех трех остальных тропических
областей.

Эндемичные роды есть и в субтропиках, но в гораздо меньшем количест-
ве: в северо-восточной Атлантике южнобореально-субтропический род
Sepietta, в северо-западной Пацифике — южнобореально-субтропический
род Watasenia и субтропические южнояпонские Sasakinella и Idioctopus
(оба последних известны лишь по одному местонахождению), в Аргентин-
ской провинции - род Vosseledone, у южной Африки — подрод Hemisepius
рода Sepia, у южной Австралии и Новой Зеландии - роды Sepioloidea и
Grimpella. Семейство Architeuthidae (род Architeuthis) и род Ommastrep-
hes преимущественно бисубтропические, но заходят в умеренные, a Archi-
teuthis и в тропические воды.

К периферической полосе между субтропическими и умеренными зона-
ми приурочены монотипические роды Eucleoteuthis и Lampadioteuthis.

В холодных и умеренных водах эндемиков немного, но ранг эндемизма
может быть достаточно высоким. В Арктике эндемичных родов головоно-
гих нет, только виды. Для Атлантической бореальной области эндемичен
род Stauroteuthis, известный, впрочем, лишь по немногим находкам. Энде-
мики Тихоокеанской бореальной области многочисленнее: роды Berryteut-
his и Gonatopsis и подрод Eogonatus рода Gonatus. В тихоокеанской бореа-
ли возникло и все семейство Gonatidae, приуроченное к холодным и уме-
ренным водам обоих полушарий (Несис, 1973д). Для нотальной зоны энде-
мичен род Martialia, предположительно эндемичны также Thaumeledone
и новый род сем. Neoteuthidae. Семейства Gonatidae и предположительно
Promachoteuthidae и Psychroteuthidae, роды Stoloteuthis, Todarodes,
Teuthowenia и Bathypolypus имеют биполярное распространение в умерен-
ных или холодных зонах. Тейтофауна Антарктики высокоэндемична и
гораздо богаче арктической: роды Kondakovia, Alluroteuthis, Mesonycho-
teuthis, Parateuthis, Megaleledone; в нотальной и антарктической зонах
обитают семейство Batoteuthidae (род Batoteuthis), роды Pareledone
(также у мыса Доброй Надежды) и Bentheledone, В целом холодные и
умеренные воды южного полушария вдвое богаче эндемичными родами,
чем северного.

в. РАЗЛИЧИЯ РАСПРОСТРАНЕНИЯ ОКЕАНИЧЕСКИХ,

НЕРИТО-ОКЕАНИЧЕСКИХ, ШЕЛЬФОВЬГХ
И,ГЛУБОКОВОДНЫХ ДОННЫХ ГОЛОВОНОГИХ

Донные и придонные (нектобентосные) обитатели шельфа, глубоковод-
ные донные и наддонные виды, нерито-океанические и океанические пела-
гические виды имеют существенно разные особенности распространения
(Несис, 1973а, 1975а, 1977а, 1979в, 19826, 1983а).

Распространение нектобентосных обитателей шельфа удобно проследить
на примере двух крупных семейств, имеющих широкое распространение,
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Р и с . 2 . Распространение родов и подродов семейства Loliginidae
А - Loligo s. str. (J), Ldigo (Doryteuthis) (2);Б - Alloteuthis (3), Uroteuthis (4),

Sepioteuthis (5); В - LolioJopsis (6), Loliolus (7), Lolliguncula (8)

массовых и резко различающихся по экологии и типу развития: кальмаров
лолигинид (Loliginidae): 8 родов и подродов, 40—50 видов - и каракатиц
сепиид (Sepiidae): 4 рода и подрода, около 100 видов (Несис, 1980а).
Лолигшшды и сепииды — нектобентосные хищники шельфа тропических
и субтропических (лолигиниды) и умеренных широт, но первые - стайные
придонно-пелагические животные, активные пловцы, преследующие хищни-
ки, а вторые — преимущественно одиночные животные, подкрадывающиеся
хищники, тесно связанные с дном и имеющие аппарат регуляции плавучес-
ти. Лолиганиды имеют пелагическую личиночную стадию и, хотя их личинки
в основном привязаны к шельфу, иногда попадаются и в открытом океане
(Okutani, McGowan, 1969; наши данные). Среди лолигинид немало видов,
которые во взрослом состоянии поднимаются к поверхности и могут быть
встречены над большими глубинами "прибрежной абиссали": Loliolopsis
chiroctes, Loligo duvauceti, L. plei, Uroteuthis bartschi и др. Развитие
сепиид — прямое, молодь сразу по вылуплении начинает вести придонный
образ жизни. Взрослые особи отлично плавают, но крайне редко поднима-
ются к поверхности. Естественно, возможности расселения у лолигинид
лучше, чем у сепиид, хотя и те и другие уступают некоторым бентосным
осьминогам, имеющим длительную планктонную стадию в развитии (Несис,
19796; Несис, Никитина, 1981).

Лолигиниды распространены во всех тропических и субтропических
районах Мирового океана, в низкобореальной подзоне и в нотальной зоне
у Южной Америки (рис. 2). Северная граница ареала в период нагульных
миграций проходит по линии: залив Фанди - центральная Норвегия — Юж-
но-Курильское мелководье - пролив Днксон-Энтранс, что приблизительно
совпадает с границей высоко- и низкобореальной подзон бореальной зоны
(см. ниже). На юге самый холодолюбивый вид семейства - Loligo patago-
nica - достигает Огненной Земли и банки Бердвуд, далее южная граница
ареала семейства проходит через мыс Доброй Надежды, Тасманию и северную
часть Южного острова Новой Зеландии, т.е. идет по линии южной границы
субтропиков или южнее нее. Лолигиниды распространены у берегов всех
континентов, кроме Антарктиды, и большинства океанических островов
тропической зоны; в Тихом океане они достигают островов Гавайских,
Тувалу и Маркизских. Они не известны, однако, у таких изолированных
островов, как острова Вознесения, Св. Павла, Св. Елены, Сен-Поль и Ам-
стердам, Пасхи и Сала-и-Гомес и т.д.

Распространение сепиид резко отличается от такового лолигинид. Сепи-
иды обитают только в Старом Свете и отсутствуют у западных и восточных
берегов Америки (рис. 3). В Старом Свете северная и южная границы их
распространения почти совпадают с границами лолигинид: южная Норве-
гия - залив Посьета (изредка, в теплые годы - Несис, 19856) - юг и
восток Хоккайдо; мыс Доброй Надежды - Тасмания. Но из океанических,
островов они встречаются лишь близ тех, что расположены недалеко от
материка, и представлены там, как правило, одним видом (за исключением
Маскаренского хребта). Восточная граница распространения сепиид прохо-
дит по линии: о-в Гуам - Маршалловы острова — Новая Каледония - Фид-
жи; их нет ни на Гаваях, ни в Полинезии, ни у Новой Зеландии. Иное дело -
"посмертные странствования" раковин-сепионов каракатиц (Несис, 1971г,
1985б): они подолгу дрейфуют у поверхности и, случается, пересекают с



Рис.3. Распространение родов и подродов семейства Sepiidae
А - Sepia s. str. (1), Sepia (Metasepia) (2), Sepia (Hemisepius) (3);Б -~ Sepiella (4)

востока на запад Атлантический и Индийский океаны (Adam, 1939; G.Voss,
1974).

Среди лолигинид и сепиид нет видов, которые обитали бы более чем в
одной из тропических зоогеографических областей. Лишь Loligo vulgaris и
Sepia officinalis распространены в восточной Атлантике, у южной Африки
и в юго-западной части Индийского океана, но в восточной Атлантике и у
южной и юго-восточной Африки распространены разные подвиды (соответ-
ственно L.v. vulgaris, S.o. hierredda и L.v. reynaudi, S.o. vermiculata) и их
ареалы разделены разрывом у западной (L. vulgaris) или юго-западной
(S. off icinalis) Африки (Adam, 1952; Roeleveld, 1972).

Наибольшее число родов и подродов лолигинид распространено в Индо-
Вестпацифике: 6, из них 2 - Loliolus и Uroteuthis — эндемики этой области.
На втором месте — Западноатлантическая тропическая область (4 рода и
подрода), далее — Восточнотихоокеанская (3, в том числе эндемичный
род Loliolopsis) и Восточноатлантическая (3, но Loligo встречается лишь
на северной и южной окраинах области). Род Lolliguncula — викариат рода
Loliolus, распространен в тропической западной и восточной Атлантике
и восточной Пацифике, а в Индо-Вестпацифике - лишь в Красном море,
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где Loliolus отсутствует. Alloteuthis распространен только в восточной
Атлантике, причем в тропиках представлен одним видом, а севернее тро-
пиков — двумя.

Наибольшее число видов лолигинид распространено в Индо-Вестпаци-
фике и именно в Индомалайской провинции: 15 видов, из них 6 индомалай-
ских (рис. 4, А). К западу, северу и югу от нее число видов уменьшается —
до 9—10 у Японии, 8 у Индии, 7 — в Аравийском море, 6 в Красном, 9 у вос-
точной и юго-восточной Африки, 10 в водах восточной Индонезии и Новой
Гвинеи, 5 у северной и 2 у южной Австралии и 1 на большей части Полине-
зии, у Гаваев и Новой Зеландии. В Западноатлантической тропической об-
ласти распространено 7 видов, в Восточнотихоокеанской 4, в центральной
части Восточноатлантической области — лишь 2 вида. Эндемиков других об-
ластей больше всего у берегов Японии: 1-2 японских и 3 сино-японских
вида, далее следует Лузитано-Средиземноморская надпровинция (4 вида)
и Красноморская провинция (2), в остальных не более 1 вида. Японские и
сино-японские виды обычно не встречаются севернее Сангарского пролива,
лишь L. edulis доходит до центрального Хоккайдо, a L. bleekeri — до север-
ного Хоккайдо и Южно-Курильского мелководья (Несис, Шевцов, 1977а).

Таким образом, основные черты распространения лолигинид следующие:
наибольшее видовое и родовое разнообразие — в центре Индо-Вестпацифи-
ки; фауна восточных частей Атлантического и Тихого океанов явно обед-
нена; фауны внетропических провинций по богатству и разнообразию энде-
миков не идут в сравнение с тропическими. Единственное отклонение от
этой — общей для большинства групп морской шельфовой фауны картины
(Briggs, 1974) - заключается в существовании нескольких эндемиков
субтропической северо-западной Пацифики и северо-восточной Атлантики.
Морфологически и экологически аберрантные лолигиниды (Sepioteuthis,
Loliolopsis) - тропические.

Картина распространения сепиид существенно иная (рис. 4, Б): тропи-
ческая фауна беднее и однообразнее субтропических и именно к субтро-
пикам приурочены многочисленные аберрантные формы. Из 4 родов и под-
родов 2 тропические, 2 (Metasepia и Hemisepius) - преимущественно суб-
тропические (южная Африка, Япония и Китай, северная и западная Австра-
лия). В Индомалайской провинции 16 видов сепиид, их число уменьшается
на запад и восток до 11 у Индии, 11 в Аравийском море, 10 в водах Индо-
незии и Новой Гвинеи, 10 у восточной Африки и 9 в Красном море (в вос-
точной Атлантике - 6 видов сепиид). Но у южной Африки 19 видов и под-
видов сепиид, у Японии 19 видов, у южной половины Австралии свыше 20.
Если считать только эндемиков, то в тропиках таких относительно немно-
го: 6 индовестпацифических и североиндоокеанских, по 6 же индомалай-
ских и красноморско-аравийских, по 3 красноморских, восточноафрикан-
ских и восточноиндонезийско-новогвинейских, 4 тропических и 2 тропичес-
ко-субтропических восточноатлантических, в остальных провинциях не бо-
лее 1 . Но у южной Африки 17 эндемичных видов каракатиц, среди кото-

Р и и. 4. Число видов лолигинид С/О и сепиид (Б) в разных эоогеографичееких ре-
гионах

1 — число видов в регионе, 1 — число эндемиков региона; стрелки — число энде-
миков района из 2-3 соседствующих регионов, черточки - границы регионов
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рых различаются 3 группы: распространение вокруг всей южной Африки;
в районе южной оконечности Африки от бухты Салданья до Книсны; у На-
галя от Порт-Элизабет до залива Делагоа илн южного Мозамбика; "число
видов во всех трех группах приблизительно равное (Roeleveld, 1972).
У Японии 8 японских и 7 сино-японских видов (Sasaki, 1929; Okutani,
1967, 1973; Неснс, 1973а), причем часть из них (12) на север доходят до
полуостровов Ното и Босо, а 3 - до Сангарского пролива к южного Хок-
кайдо. У Австралии 18-24 эндемичных вида (Adam, I979; Adam, Rees,
1966; Bell, Plant, 1977; Iredale, 1954; Несис, 1979в). Абсолютное большин-
ство их (17-21) приурочено к южной, нетропической половине Австралии,
Выделяются 3 группы: виды, распространенные у западной, южной и вос-
точной Австралии (6); у западной Австралии и в Большом Австралийском
заливе (6-8);. у северо-восточной, восточной и юго-восточной Австралии
(4—6). Один вид — условный эндемик о-ва Лорд-Хау.

Среди сепиид много "странных", аберрантных видов, и абсолютное боль-
шинство их распространено у Японии, южной Африки, южной и восточной
Австралии. Таковы каракатицы с резко удлиненными и вытянутыми в тон-
кий бич (иногда в 3-6 раз длиннее мантии) руками, как японские Sepia
kmgipes, S. lorigera, S. peterseni, S. pardalis, S. tenuipes; с сильно модифи-
цированными руками у зрелых самцов, как южноафриканские S. burnupi,
S. incerta и западноавстралийская S. cottoni. Таковы южноафриканские
S. confusa, зрелые самцы которой имеют длиннейший, иногда длиннее
мантии, хвост (ни у каких других каракатиц такого нет, за исключением
японской S. tokioensis с зачаточным "хвостом"), и S. australis. с предпо-
ложительно светящимся органом на чернильном мешке (тоже уникальная
особенность). Только у южной Африки встречаются каракатицы с "брюш-
ной присоской" - пятна морщинистой кожи на брюшной стороне мантии
и вентральных рук, служащие для прикрепления к субстрату в зоне силь-
ного прибоя (S. papillate* S. tuberculata) и карликовые (длина мантии
до 2,0-2,5 см) каракатицы со значительно редуцированной раковиной
(S. robsoni, S. faurei, S. (H.) typlea, S.(H.)ehibia). Виды группы Dorato-
sepion с характерной узко-ланцетовидной раковиной часто почти неразли-
чимы по самкам, в то время как самцы прекрасно различаются по слож-
ным и специфически видоизмененным участкам тех или иных рук, не
только гектокотилизировзниых. Из приблизительно 23 видов этой группы
(Хромов, 1982, 19836; Adam, 1964, 1979; Roeleveld, I972; Sasaki, 1929)
18 — субтропические: 9 японских, 5 южноафриканских, 4 западно- и южно-
австралийскнх', в тропиках же виды этой группы редки, да и там держатся
преимущественно на периферии (Красное море, восточная Африка).

Таким образом, для сепиид характерно необышое множество эндемич-
ных видов в субтропических районах у Японии, южной Африки, южной н
восточной Австралии (но не в северо-восточной Атлантике, где вмеется
лишь один эндемичный подвид S. offieinalis officinalis) и приуроченность
к этим районам множества аберрантных морфологических швов. Харак-
терно, что во всех трех богатых эдемикамн субтропических районах вы-
деляются широко распространенные звритермные виды и виды, распро-
страненные по преимуществу в прохладных, удаленных от тропиков райо-
нах. Очевидно, в субтропических районах происходит не только морфоло-
гическая, но и географическая дифференциация видов, подобная той, что

наблюдается у высших ракообразных (амфиподы и изоподы) в Арктике
и дальневосточных морях (Гурьянова, 1952, 1970). Среди лолигинид нечто
подобное наблюдается у Японии, но не у Африки и Австралии.

шельфовые донные каракатицы (за исключением сепиид) и осьминоги
распространены шире, чем сепииды и лолигиниды, — от Арктики до Ан-
тарктики. Распространение отдельных видов осьминогов существенно зави-
сит от типа развития (Несис, 19796). Виды с длительной пелагической ста-
дией, как Octopus vulgaris, О. macropus, О. defilippi, Scaeurgus unicirrhus,
имеют широкое — космополитическое или атланто-индовестпацифическое
распространение, виды же с прямым развитием, как О. conispadiceus,
О. maya или О. digueti - узкие, локальные ареалы. Общие закономерности
распространения шельфовых донных головоногих приблизительно те же,
что у лолигинид и, следовательно, у большинства групп морской фауны.
Максимальное разнообразие наблюдается в Индо-Вестпацифике, особенно в
Индомалайской провинции, на втором месте - Запацпоатлантическая тро-
пическая область. Восточноатлантическая область сильно обеднена. Что же
касается Восточнотихоокеанской области, то каракатицы в ней нацело
отсутствуют (см. рис. 3), фауна же донных осьминогов не только не усту-
пает по богатству и степени эндемизма Западноатлантической, но даже
превосходит ее. Подробнее об этом будет сказано ниже.

Из субтропических центров наибольшее богатство фауны свойственно
Южнояпонскому. Значительно уступают ему Лузитано-Среднземноморский,
Южноафриканский и Южноавстралийский. В Аргентинском и Новозеланд-
ском центрах — лишь по 2-3 эндемичных вида (в том числе эндемичный
для Аргентинской провинции монотипический род Vosseledone). Калифор-
нийский центр, почти лишенный каракатиц (только Rossis pacifica), на-
против, имеет целый ряд эндемичных видов осьминогов, причем наряду с
видами, распространенными у южной Калифорнии и западного берега Ка-
лифорнийского полуострова (часть из них заходит в Калифорнийский
залив), есть 3-4 вида осьминогов, эндемичных для северной, субтропичес-
кой части Калифорнийского залива (Hochberg, 1980). Единичные эндеми-
ке отмечены для Анголо-Намибской и Рапануйской провинции. Узких эн-
демиков Каролинской, Мавританской и Перуанской провинций среди дон-
ных осьминогов и каракатиц нет. Вообще, субтропики северо-западной
Атлантики и юго-восточной Пацифики не имеют собственных центров
видообразования шельфовых донных головоногих.

За пределами тропиков число видов каракатиц резко уменьшается.
В Арктике 2 вида каракатиц, в Антарктике их нет. Число видов донных
осьминогов падает к полюсам не так резко, но в высоких широтах обоях
полушарий представлены почти исключительно эврибатные видь: или выходя-
щие на шельф виды преимущественно батиальных родов (Bathypolypus,
Benthoctopus), тогда как среди донных осьминогов тропиков и субтропи-
ков решительно доминируют верхнесублиторальные и сублиторальные ви-
ды. Фауна бореальных тихоокеанских донных осьминогов довольно разно-
образна и включает несколько видов, свойственных только западной части
океана с Охотским морем. Среди них есть высоко-, низко- и широкобо-
реальйые виды. Имеются 2 южнобореально-субтропических приазиатских
вида каракатиц сепиолид (Rossia, mollicella и Sepiola birostrata) и 1 бо-
реалышй вид (R. pacifica); только последний встречается и в северо-за-
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падной, и в северо-восточной Пацифике, имея сплошной ареал, тогда как
среди осьминогов таких видов несколько. Есть один амфипацифический
вид осьминогов: Octopus californicus.

В бореальной Атлантике эндемичных видов шельфовых осьминогов
нет, есть два высокобореальных приев ропейских вида каракатиц сепиолид
(bepiola pfetferi, Sepietta scandica) и один приамериканский вид (Rossia
megaptera), кроме того, несколько бореально- или низкобореально-субтро-
пических видов. В Арктике (рис. 5) есть одна эндемичная шельфовая ка-
ракатица (R. moelleri) и один осьминог (Benthoctopus sibiricus из преиму-
щественно батиального рода), а также 3 арктическо-бореальных приатлан-
тических вида (R. palpebrosa, В. piscatorum, Bathypolypus arcticus) Нет
ни одного вида шельфовых головоногих, общих для Арктики и бореальной
Пацифики, ни одного амфиатлантического (за исключением неритонокеа-
нического Stoloteuthis leucoptera) и амфибореального вида. Амфибореаль-
ные роды головоногих есть, но они имеют субтропический генезис- это
Sepiola из шельфовых каракатиц и Todarodes из нерито-океанических каль-
маров.

Мотальная фауна еще беднее, чем бореальная: у Южной Америки один
вид каракатиц (Semirossia patagonica) и несколько шельфовых осьмино-
гов, кроме того, один осьминог в южной части Южноафриканской и в
Марионской провинциях (Octopus n.sp.). В основном же для шельфа но-
тальной зоны характерны представители батиальных родов. В Антарктике
каракатиц нет, но осьминоги многочисленны и все, кроме двух, эндемич-
ны; среди них эндемичный род Megaleledone. Имеются циркумантаркти-
ческие, западно- и восточноантарктические виды осьминогов (Несис,
19836). Общая черта распространения шельфовых бентосных и нектобен-
тосных кальмаров, каракатиц и осьминогов с непелагическим развитием -
их ареалы вытянуты вдоль берегов континентов и охватывают одну зоо-
географическую область, а часто, особенно у каракатиц-сепиид и осьмино-
гов октоподид, лишь одну провинцию, так что фауны противоположных
побережий Атлантического и Тихого океанов общи только в высокоширот-
ных частях и полностью различны в низкоширотных.

Закономерности распространения океанических и нерито-океанических
головоногих существенно иные. Для океанических головоногих типичны
широтные ареалы. Многие виды имеют циркумглобальное распространение.
Большинство видов - тропические и тропическо-субтропические. Фауна
пелагических головоногих Атлантики и Индопацифики в основе своей
сходна и представлена идентичными видами, разными подвидами одного
вида или близкими видами, например, атлантические Abraliopsis hoylei
pfefferi, Pterygioteuthis giardi giardi, Sthenoteuthis pteropus, Ornithoteuthis
antularum и индопацифические A. hoylei hoylei, P. giardi hoylei, S. oualaniensis
0. volatffis (Зуев и др., 1975; Несис, 19746; Несис, Нигматуллин, 1979)!
Но в целом индотихоокеанская фауна значительно богаче атлантической.
Из океанических кальмаров, вампироморф и пелагических осьминогов
(254 вида и подвида) в Атлантике встречаются 150 видов и подвидов
в Индийском океане 131, в Тихом 179. 67 видов - космополиты, еще
23 встречаются в Атлантическом и Индийском или также в западной части
Тихого океана. Для Индийского и Тихого океанов общи 121 вид (включая
космополитов и индовестпацифические виды). Богатство тихоокеанской
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Р и с . 5. Распространение в Арктике Cirroteuthis muelleii (/), Bathypolypus aicticus(2) и
Benthoctopus sibiricus (J)

фауны отчасти обусловлено многочисленностью тихоокеанских бореальных
видов, но, например, в тропическо-субтропическом семействе Enoploteu-
thidae (43 вида и подвида) в Атлантике встречаются 13 видов и подвидов
(в том числе 4 общих с Индопацификой), в Индийском океане (с Красным
и Аравийским морями) 19, в Тихом - 31, в том числе 15 только в Тихом
океане.

Фауна океанических головоногих западной и восточной тропической Ат-
лантики практически идентична, фауны нерито-океанических головоногих
различаются сильнее, западноатлантическая богаче. Из нерито-океаиических

.видов, обитающих в тропической западной Атлантике, Мексиканском за-
ливе и Карибском море, 20% отсутствуют в восточной Атлантике. В Тихом
океане различия еще сильнее. Свыше 40 индо-вестпацифических и атланто-
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нндовестпацифических видов отсутствуют на востоке Тихого океана. Среди
нернто-океанических видов нет ни одного общего для западной и восточной
Пацнфикн. 8—9 тропических видов обитают только в восточной части Тихо-
го океана. Следовательно, различие фаун западной и восточной Пацифнкн
обусловлено не столько самобытностью, сколько обедненностью восточно-
тихоокеанской фауны. Граница между фаунами западной и восточной Па-
цифики проходит восточнее островов Гавайских, Лайн, Маркизских и Туа-
моту и западнее островов Ревилья-Хихедо, Клиппертон, Галапагос и Пасхи,
хотя есть небольшое число видов, отсутствующих только в узкой полосе
вдоль побережий Северной и Южной Америки (Abralia andamanica, Hyato-
teuthis pelagica и др.). В целом из четырех зоогеографических барьеров -
барьеры суши Старого и Нового Света, океанические барьеры - Срединно-
Атлантический и Восточнотихоокеанский (Briggs, 1974) — для распро-
странения океанических видов барьеры суши важнее океанических, так
как для небито-океанических головоногих существенны все барьеры. Лю-
бопытно отметить, что над подводным хребтом Паска в юго-восточной
части Тихого океана обитают восточнотихоокеанские тропические пелаги-
ческие виды, а среди донных и придонных головоногих, обитающих на
банках, преобладают индовестпацифические кальмары Pho lido teuthis bosch-
mai и Nototodarus sp. и атланто-индовестпацифический осьминог Scaeur-
gus unicirrhus, отсутствующие у западных берегов Америки.

Различие в богатстве индопацифической и атлантической фаун океани-
ческих головоногих так велико, что" восточнотихоокеанская фауна, не-
смотря на ее обедненность, почти столь же богата, как атлантическая. К то-
му же на востоке Тихого океана в тропики проникают с севера и юга мно-
гочисленные нетропические виды — первые приблизительно до 20°с.ш.,
а некоторые и южнее, вторые - до 0-5°ю.ш. В итоге в тропической запад-
ной Атлантике от мыса Канаверал до мыса Кабу-Фриу известно 67 видов
океанических головоногих, в том числе 58 тропических (с центральными),
а в восточной Пацифике от крайнего юга Калифорнии до среднего Чили —
74, из них 54 тропических. С учетом нерито-океанических видов, гораздо
богаче представленных в Атлантике, число тропических видов в обеих
сравниваемых областях одинаково (Несис, 1975а, в).

Тропические виды доминируют в фауне пелагических головоногих от
северной периферии северной субтропической зоны до южной периферии
южной. Обеднение тропической фауны при движении к северу и югу от
экватора идет постепенно (Несис, 1973а, 1979в, 1982в). В достаточной
степени условно можно выделить три категории тропических видов: ши-
рокотропические, распространенные в экваториальной, центральных и суб-
тропических зонах; узкотропические - в экваториальной и центральных
зонах; экваториальные. При этом следует учесть, что видов, распространен-
ных только в узкой приэкваториальной полосе, среди головоногих крайне
мало (пример - скороспелая форма Sthenoteuthis ouataniensis), и наибо-
лее тепловодные ареалы захватывают экваториальную и прилегающие части
центральных зон. Постепенное уменьшение числа тропических видов к севе-
ру и югу от экватора прекрасно прослеживается вдоль окраин материков —
в северо-восточной Атлантике (Несис, 1982в), северо-западной Пацифике
(Несис, 1973а), юго-западной Атлантике (Несис, 19746), Большом Австра-
лийском заливе и Тасмановом море (Несис, 1979в).
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Довольно многие тропические виды имеют ареал экваториально-западно-
центрального типа (Беклемишев, 1969) - расширенные на западе Атланти-
ческого и Тихого океанов и суженные на востоке, где эти виды отсутствуют
в восточных пограничных течениях. Такое явление лучше выражено в Ти-
хом океане, чем в Атлантическом, и лучше в южном полушарии (Бенгель-
ское и Перуанское течения), чем в северном (Канарское и Калифорний-
ское). В северо-восточной Атлантике оно маскируется противоположным
явлением — более далеким проникновением многих тропическо-субтропи-
ческнх видов на север в струях Северо-Атлантического течения по сравне-
нию с северо-западной Атлантикой, где северная граница ареала этих видов
отклоняется на юг под влиянием течения Лабрадорского и Кабота. В Тихом
океане расширение ареала тропическо-субтропических видов на северо-вос-
токе океана свойственно лишь очень немногим видам, например, Japetella
diaphana {Несис, 1973а). Своеобразный тип ареала тропических видов - эк-
ваториально-субтропический, когда ареал кольцом охватывает центральные
воды. Обычно, впрочем, экваториально-субтропические виды встречаются и
в центральных водах, но редко: это связано не с температурой, а с трофи-
кой, с олнготрофностью центральных вод {Несис, 1977а).

Субтропические, центральные и периферические виды немногочисленны.
Бореапьная фауна Тихого океана очень богата. Основную часть ее состав-
ляют шнроко-бореальные виды, но есть также несколько высоко- и низко-
бореальяых. В Атлантике бореальная фауна очень бедна и не подразделена
на две. Еще беднее арктическая фауна пелагических головоногих. С тихо-
океанской бореальной фауной она не имеет ничего общего (Несис, 1971 а,
1973а, 1983д, 1985а). Бореальная фауна несколько различается в запад-
ной и восточной частях Атлантического и Тихого океанов, преимущест-
венно за счет нерито-океанических видов гонатид и оммастрефид. Так,
Шех iUecebrosus illecebrosus распространен главным образом в северо-
западной Атлантике, a Todarodes sagittatus•- в северо-восточной. Ареалы
нх перекрываются на Срединно-Атлантическом хребте. Todarodes pacificus
распространен только в северо-западной части Тихого океана, a Berry teut-
his anonychus - в северо-восточной. Gonatopsis japonicus найден лишь в
Охотском и Японском морях. Все высокобореальные тихоокеанские
виды распространены по обе стороны океана, но южные границы их ареалов
у берегов Азии проходят южнее, чем у Америки (влияние холодного тече-
ния Оясио).

Холодноводные фауны пелагических головоногих южного полушария
не менее богаты и разнообразны, чем северной Пацифики. Выделяются но-
тальная и антарктическая фауна, кроме того, немало видов обитают в юж-
ной субтропической и потальной или в мотальной и антарктической зонах.
Вое тотальные и антарктические виды распространены циркумполярно,
среди южносубтропических и южносубтропическо-нотальных видов есть
несколько, отсутствующих в юго-восточной части Тихого океана. Нерито-
океанический вид Martialia hyadesi не обнаружен в юго-восточной части
Атлантического и юго-западной — Индийского океана.

Тропическо-субтропические и умереннотеплсводные фауны пелаги-
ческих головоногих хорошо различаются-в западной и восточной Пацифике,
слабее - в западной и восточной Атлантике и еще слабее — в западной и
восточной частях Индийского океана.
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Головоногие моллюски склона и абиссали изучены еще 'чрезвычайно
слабо. Едва ли не каждый трал приносит новые, совершенно неожиданные
находки, вроде поимки в Большом Австралийском заливе Neorossia caroli
и Sepiolina nipponensis. Первый вид ранее был известен лишь в северной
и центральной Атлантике и Средиземном море, второй — у южной Японии
и Филиппин (Несис, 1979в). Сопоставляя имеющиеся данные о распростра-
нении преимущественно батиальных (Neorossia, Heteroteuthinae — кроме
Heteroteuthis, Opisthoteuthidae, Bathy poly pod inae) и абиссальных (Cirro-
teuthidae) головоногих (см. главу З), можно сделать вывод, что картина
распространения донных головоногих представляет собой смазанное и
обобщенное отражение картины распространения шельфовых видов. О рас-
пространении абиссальных видов можно пока говорить лишь в самых
общих чертах. Достаточно хорошо обособленными представляются аркти-
ческая (Cirroteuthis muelleri), бореальная тихоокеанская ("Grimpoteu-
this" albatrossi, Opisthoteuthis californiana, Benthoctopus profundorum, B. hok-
kaidensis, Bathypolypus salebrosus, Graneledone boreopacifica), тропические -
атлантическая (Cirroteuthis sp. A, Grimpoteuthis megaptera, G. umbellata,
Opisthoteuthis agassizi, западноатлантические Benthoctopus januarii, B. ore-
gonae), индовестпацифическая (Grimpoteuthis meangensis, Teretoctopus spp.,
Benthoctopus spp.) и восточнотихоокеанская (Grimpoteuthis hippocrepium,
G. bruuni, Opisthoteuthis sp., Graneledone sp., Benthoctopus sp. aff. januarii),
а также нотально-антарктическая (Cirioteuthis magna, Grimpoteuthis glacia-
lis, G. mawsoni, Thaumeledone spp., Bentheledone spp,, Graneledone antarctica,
G. macrotyla) глубоководные фауны. Атлантическая бореальная глубоко-
водная фауна тоже существует (Stauroteuthis syrtensis, Chunioteuthis eber-
sbaclii, Grimpoteuthis plena, Graneledone verrucosa), но она слабо обособлена
от тропической: тропические виды (Grimpoteuthis cf. umbellata, Opistho-
teuthis agassizi) заходят в Атлантике очень далеко на север, а северные —
довольно далеко на юг. Среди батиальных видов имеются также виды с
относительно узкими ареалами, например, эндемики южной Японии (Opi-
sthoteuthis depressa, О. japonica), южной Африки (Bathypolypus valdiviae,
Benthoctopus berryi), южной Австралии (О. piuto,0.persephone) ,лузитано-
мавританского района (Benthoctopus ergasticus, Bathypolypus sponsalis).

В общем данные о распространении батиальных головоногих подтверж-
дают вывод, сделанный на основе исследования гшеченогих (Зезина, 1973,
1976): с увеличением глубины происходит упрощение широтной фаунисти-
ческой зональности, уменьшение дробности зоогеографического деления и
числа широтных зон и подзон, так что общая картина распространения
фауны оказывается более похожей на абиссальную, чем на сублиторальную.
Что касается абиссали, то отрывочные данные о распространении абиссаль-
ных головоногих находятся в согласии с зоогеографическими схемами
Н.Г. Виноградовой (1959, 1977) и О.Г. Кусакина (1971), с той лишь раз-
ницей, что: 1) принадлежность Арктической подобласти или провинции
к Атлантической области, полностью подтверждаемая на батиальных живот-
ных, не подтверждается на абиссальных (нет общих видов); 2) Северо-
Тихоокеанская и Восточно-Тихоокеанская провинции не могут быть объе-
динены с Индийской (=Северо-Индийской) и Западно-Тихоокеанской в
единую область; 3) для разделения Антарктической, или Аустральной,
глубоководной области на подобласти и провинции у нас нет данных.
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г. ТИПЫ АРЕАЛОВ

В этом разделе представлены все типы ареалов океанических пелаги-
ческих видов и основные типы ареалов нерито-океанических видов. Рас-
пространение последних изучено хуже и не во всех случаях можно быть
уверенным, что мы имеем дело с особым, своеобразным типом ареала, а не
со случайным набором точек, в которых был обнаружен рассматриваемый
вид. Выделение центров видообразования у океанических видов с их преи-
мущественно широтными ареалами невозможно.

1. Арктические виды. Эпи- и мезопелагических арктических головоногих
нет. Арктический ареал имеет лишь глубоководный (бентопелагический),
но поднимающийся и в мезопелагиаль Cirroteuthis muelleri (см. рис. 5).

2. Арктическо-бореальный вид. Gonatus fabricii (рис. 6) распространен в
глубоководной части Центрального полярного бассейна, Норвежском, Грен-
ландском, Баффиновом морях и в северо-западной Атлантике на юг до
района мыса Код. Арктическо-бореальных тихоокеанских головоногих
моллюсков нет.

3. Бореальные виды.
3.1. Атлантический бореальный вид. Только Gonatus steenstrupi — фор-

ма, близкая к G. fabricii и, вероятно, недавно от нее отщепившаяся: от
хребта Рейкьянес и Фареро-Шетландского порога до Бискайского залива
(рис. 6) (если не считать Mastigoteuthis schmidti, который, скорее всего,
форма М. grimaldii).

3.2. Тихоокеанские бореальные виды. Многочисленны и разделяются на
четыре подгруппы. 3.2.1. Широкобореальные виды: Berryteutnis magister
(рис. 8), Gonatopsis borealis (рис. 8), G. octopedatus, Gonatus onyx (рис.7)
G. berryi, G. pyros, Moroteuthis robusta, Chiroteuthis calyx, Belonella borealis,
Galiteuthis phyUura. Распространены от Берингийского склона и зал. Аляска
до северо-восточного Хонсю и южной Калифорнии или Калифорнийского
полуострова; в Японском море встречаются лишь 4 вида из 10, и те преи-
мущественно на севере моря или на глубинах. 3.2.2. Высоко бореальные
виды: Gonatopsis okutanii, G. makko, Gonatus tinro, G. kamtschaticus, G. tra-
dokai (см. рис. 6). Распространены от Берингийского склона до южных
Курил и в заливе Аляска; отсутствуют у западных берегов США; в Япон-
ском море — 2 вида в северной и западной частях. 3.2.3. Низкобореальный
приазиатский вид: Gonatopsis japonicus, известный лишь в южной части
Охотского моря и центральной — Японского моря. 3.2.4. Низкобореальный
приамериканский вид: Berryteuthis anonychus - от Алеутских островов и
залива Аляска до южной части Калифорнийского полуострова (рис. 9);
его ареал — гомолог ареала атлантического G. steenstrupi, Низкобореаль-
ных видов, распространенных и в западной и в восточной Пацифике, нет.

4. Низкобореально-субтропические виды.
4.1. Океанические виды; в Атлантике Teuthowenia megalops (рис. 8),

Mastigoteuthis agassizi, в Тихом океане Onychoteuthis banks! boreali-
japonicus (рис. 10).

4.2. Нерито-океанические виды: в Атлантике Шех illecebrosus illecebro-
sus (преимущественно в северо-западной Атлантике — рис. 1 !•), Todarodes
sagittatus (преимущественно в северо-восточной Атлантике — рис. 9), Sto-
bteuthis leucoptera (там и там, но популяции западной и восточной Атлан-
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тики изолированы); в северо-западной Пацифике Watasenia scintillans
(рис. 11} и Todarodes pacificus (рис. 9); в северо-восточной Пацифике
Abraliopsis felis и Gonatus californiensis. Эти виды либо приурочены
только к низкобореальным и северным субтропическим районам, либо
встречаются и в высокобореальных, но лишь на нагуле, либо проникают
до северной границы бореальной зоны только на части ареала (Т. mega-
lops — рис. 8). На севере они не проникают или почти не проникают в Лаб-
радорское, Норвежское, Берингово моря и залив Аляска (Т. sagitatus
встречаются в Норвежском море регулярно, но лишь на нагуле), в Охот-
ском море отсутствуют или (W. scintillans, T. pacificus) встречаются лишь
в водах течения Соя. На юге они достигают восточной Флориды, западной
Африки, Восточно-Китайского (Т. pacificus даже Южно-Китайского) моря
и Калифорнийского полуострова.

5. Периферические виды. Они малочисленны и их распространение плохо
изучено, за исключением Eucleoteuthis luminosa. Этот вид имеет северно-
периферический ареал в Тихом океане и южно-периферический в Атланти-
ческом, Индийском и Тихом океанах (рис. 12). Lampadioteuthis megaleia
предположительно северно-периферический в Атлантическом и южно-пери-
ферический в Тихом океане. Abraliopsis sp. cf. falco - возможно, северно-
периферический тихоокеанский вид. Южно-периферические виды: Abra-
liopsis gilchristi и, возможно, Leachia sp. А и L. rynchophorus.

6. Субтропические виды. Бисубтропические - распространены ив север-
ном и в южном полушарии: Ommastrephes bartrami - 3 не описанных под-
вида (рис. 13) и Architeuthis ex gr. dux - 3 подвида или близких вида
(рис. 14) : северная Атлантика, северная Пацифика и южные части Атланти-
ческого, Индийского и Тихого океанов. На нагуле О. bartrami заходят на
север до границы высоко- и низкобореальной подзон, на юг - до северной
границы нотальной зоны, Architeuthis же проникают в высокобореальную
и (местами) нотальную зону. И Ommastrephes и Architeuthis - активные
нектонные виды, совершающие протяженные миграции. Среди планктон-
ных и полупланктонных океанических видов нет видов с субтропическим
распро охранением.

Границами субтропических зон со стороны полюсов служат северная и
южная субполярные (субтропические) конвергенции (по терминологии
В.А. Буркова, 1972, 1980, северный полярный и субантарктический фрон-
ты; северную субполярную конвергенцию в Тихом океане обычно называ-
ют субарктическим фронтом - Dodimead et al., 1963), а со стороны эквато-
ра - северная и южная тропические конвергенции (субтропические конвер-
генции по: Бурков, 1972, 1980). Приблизительно такой же ареал имеют на
западе океанов периферические бицентральные виды (Беклемишев, 1969),
но на востоке океанов они в отличие от субтропических имеют сплошной
ареал, захватывающий и экваториальный район.

Из нерито-океанических видов к северным субтропическим видам с не-
которой долей условности можно отнести: Octopoteuthis sp, и Liguriella
sp. в северо-восточной Атлантике ("виды Мавританского апвеллинга" по:
Backus et al., 1977), Enoploteuthis chuni в северо-западной Пацифике и
эндемиков Калифорнийского течения, как Bathyteuthis berryi, а к южным
субтропическим - австрало-новозеландского Е. galaxias. Возможно, неко-
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Рис. 13. Распространение Ommastrephes bartrami

Р м с. 14, Распространение Aidiiteuthis ex gr. dux: 1 - A. (dux) dux, 2 -A. (dux) maitensi, 3 - A. (dux) sanctipauli



торые перечисленные выше виды в действительности не субтропические,
а периферические или, напротив, центральные.

7. Тропические виды. Как было сказано выше, эта группа абсолютно
преобладает по числу видов и условно делится на 6 подгрупп по степени
проникновения на север и юг. По типу горизонтального распространения
также выделяются 6 подгрупп: космополиты (К), атлантические (А),
индопацифические (ИП), индовестпацифические (ИВП), атланто-индовест-
пацифические (АИВП), западнотихоокеанские (3) и восточно-тихоокеан-
ские (В). Несколько видов распространены только в Индийском или в
Тихом,либо в Атлантическом и западной части Индийского, в Атлантичес-
ком и Тихом океанах.

7.1. Тропическо-бореально-нотальные виды. Достигают на севере 50—60°
с.ш., на юге 40-45° ю.ш.: Taningia danae, Tetronychoteuthis dussumieri,
Mastigoteuthis ex gr. grimaldii, Helicocranchia pfefferi, Japetella diaphana
(рис. 15), AUoposus mollis (все К), Histioteuthis reversa (A), H. bon-
ne Uii (А и юго-запад Индийского океана).

7.2. Широкотропические виды. Достигают 40-45° с.ш. и ю.ш.: Ptery-
gioteuthis giardi, Octopoteuthis megaptera, Onychoteuthis banks! banks!
(рис. 10), Ctenopteryx sicula, Histioteuthis hoylei, Cranchia scabra, Lio-
cranchia reinhardti, Bathothauma iyromma, Vampyroteuthis infernalis
(рис. 15), Eledonella pygmaea, Tremoctopus violaceus, Argonaut a argo,
A. hians (все К), Onykia caribboea(K,.e Тихом океане относится к 7.5),
Abraliopsis hoylei, Pyroteuthis margaritifera, Chiroteuthis joubini, Masti-
goteuthis atlantica, M. magna (все АИВП), Dosidicus gigas (В) (рис. 16).

7.3. Узкотропические виды. Ареал заключен между 30-35 с.ш. и ю.ш.:
Ancistrocheirus alessandrinii, Cyctoteuthis sirventi, Discoteuthis laci-
niosa, Leachia pacifica (все К); пары Sthenoteuthis pteropus (A) - S.
oualaniensis (ИП) (рис. 17), Ornithoteuthis antiliarum (A) - 0. volatilis
(ИВП) (рис. 16), Neoteuthis thielei (A) - N. sp. (ИП); Enoploteuthis
anaspis, E. leptura, Histioteuthis celetaria, Egea inermis, Sandalops melan-
cholicus {все - АИВП); Liocranchia valdiviae, Argonauta boettgeri (ИП),
Chiroteuthis picteti (ИВП), Abraliopsis affinis, Histioteuthis heteropsis,
Vatoyteuthis danae (все В), Grimalditeuthis bonplandi, Joubiniteuthis
portieri (Атлантический и Тихий океаны).

7.4. Экваториальные виды. Ареал заключен преимущественно между
низкоширотными границами субтропических видов или между северным
и южным тропиком: Discoteuthis discus (К), Mastigoteuthis inermis
(A), Enoptoteuthis reticulata, E. jonesi, Abraliopsis chuni, A. lineata, Bat-
hyteuthis bacidifera. (ИВП), Enoptoteuthis obliqua, Abraliopsis felis, Dre-
chselia danae (B), Enoploteuthis octolineata, E. higginsi (3), Valbyteuthis
oligobessa (3 + B), Galiteuthis pacifica (ИП).

7.5. Экваториально-западноцентральные виды: на западе Атлантического
и Тихого океанов распространены, как виды подгруппы 7.3 или даже
7.2, на востоке - как подгруппы 7.4: Thysanoteuthis rhombus (рис. 18),
Brachioteuthis behni (К), Onykia carriboea (только в Тихом океане),
Abralia andamanica, Amphitretus pelagicus pelagicus (ИП).

16, Экваториально-субтропические виды, отсутствующие или редкие в
центральных водах. Эту группу нельзя считать особым типом распростране-
ния, так как отсутствие соответствующих видов в центральных водах обус-

84 85



60

во

190

Рис. 16. Распространение OtnithoteuthisапгШашт (/), О. voktitts (2), Dosidicusgigas (3)

Р и с. 17. Распространение Sthtnoteuthis pteiopus (J), S. ouakniensis (2)



g

ловлено не температурным, а трофическим, т.е. азональным фактором.
В центральных водах западной Пацифики или по крайней мере в наиболее
олиготрофных частях Филиппинского моря отсутствуют такие виды, как
Pterygioteuthis giardi, Mastigoteuthis ex gr. grimaldii, M. atlantica, Vam-
pyroteuthis infermalis, Japetelb diaphanaи др. (Несис, I977a).

Нужно еще раз подчеркнуть, что перечисленные подгруппы тропических
видов не разделены резкими границами, а плавно переходят одна в другую.
Кроме того, северные и южные границы разных видов могут существенно
различаться в разных океанах, на западе и востоке одного океана и т.п.
Ареалы Sth. pteropus и его индопацифического викариата Sth. oualani-
ensis (рис. 17) расширены на западе и востоке океанов и сужены в середине
(Александронец и др., 1983). Если рассматривать периферические части
ареалов, эти виды следует считать узкотропическими, а если рассматривать
только центральные части ареалов — то экваториальными (Несис, 19746).

Перечисленные подгруппы не исчерпывают всего разнообразия типа ареа-
лов тропических видов. Пример - пара очень близких видов Megalocran-
chia oceanica (А) и M. abyssicola (ИП) : первый вид имеет преимущественно
бицентральный ареал, второй - узкотропический в Индийском и экватори-
ально-западноцентральный в Тихом океане (рис. 19). Belonella belone (К) и
Galiteuthis armata (А) на севере достигают (в Атлантике) соответственно
45 и 60° юл!., на юге не выходят за пределы тропической зоны.

Многим нерито-океаническим тропическим видам свойственны узколо-
кальные ареалы. Например, Enigmoteuthjs dubia распространен только в
Красном море и Аденском заливе. В роде Abralia имеются виды с такими
ареалами, как западноиндийский тропический (A. steindachneri, A. mari-
sarabica), индомалайский (A. armata, A. lucens, A. spaercki), западноат-
лантический (A. grimpei); A. veranyi встречается в западной и восточной
Атлантике, но полностью отсутствует в центральной. Суперпопуляции
Ornithoteuthis antillarum западной и восточной Атлантики также почти
полностью изолированы (рис. 16), обмен генами возможен только в эква-
ториальном районе близ Срединно-Атлантического хребта (Несис, Нигма-
туллин,1979) -

8, Центральные виды - обитатели центральных круговоротов.
8.1. Бицентральные виды: Hyaloteuthis pelagica (см. рис. 12), Ocythoe

tuberculata и, возможно, Tremoctopus gelatus. К этой группе примыкает
Pterygioteuthis gemmata, который в северных частях Атлантического и
Тихого океанов обитает в центральных водах, а в южных частях трех океа-
нов тяготеет к периферической полосе (периферический бицентральный
вид по: Беклемишев, 1969). Некоторые узкотропические виды (Mega-
locranchia oceanica - рис, 19, Sandalops melancholicus, Liocranchia valdi-
viae) отсутствуют в экваториальной зоне на западе Атлантического (пер-
вые два вида) или Тихого (последний вид) океанов и имеют, таким обра-
зом, ареал, приближающийся к бицентральному. Ареал бицентрального
типа в западной Атлантике свойствен и Abralia redfieldi.

8.2. Североцентральные виды изучены недостаточно. Вероятно, такой
ареал имеют Histioteuthis elongata и Valbyteuthis exophthalmica, в Атлан-
тике, Asperoteuthis famelica в западной и центральной и Pyroteuthis addo-
iux в восточной Пацифике.
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8.3. Южноцентральные виды. Видов этой категории среди головоногих
не известно.

О южных субтропических и южнопериферических видах упоминалось
выше (группы 5 и 6).

9. Южносубтропическо-нотальные виды распространены в основном
на 25—45° ю.ш.: распространенные циркумглобально Moroteuthis robsoni,
Histioteuthis atlantica, H. macrohista, Teuthowenia richardsoni и Gali-
teuthis suhmi, отсутствующие в юго-восточной Пацифике Ligurielia po-
dophtalma, атлантические Chiroteuthidae n.g. плр.Ви Amphitrerus pelagicus
thielei. В этой же полосе лежит южная часть сложного ареала Chiroteuthis
veranyi.

10. Нотальные виды — распространены между южной субтропической
и антарктической конвергенцией: Gonatiis antarcticus (рис. 7), Moroteut-
his ingens (заходят и в антарктическую зону), Onykia (?) verrilli, His-
tioteuthis eltaninae, Promachoteuthis sp. и Todarodes angolensia (рис. 9).
Последний вид заходит довольно далеко на север в Бенгельском и Перуан-
cfcoM течениях. К этой категории, вероятно, относится новый род и вид
Neoteuthidae.

11. Нотально-антарктические виды. Северная граница их ареалов совпа-
дает с границей нотальных видов или проходит несколько южнее (Несис,
1979в), на юге они достигают Антарктиды: Mastigoteuthis psychrophila,
Batoteuthis skolops, Belonella n, sp. и один из видов группы Brachioteuthis
riisei. Южная часть сложного ареала Bathyteuthis abyssicola также лежит
в потальной и антарктической зонах.

12. Антарктические виды: Kondakovia longimana, Afluroteuthis antarcti-
ca, Psychroteuthis glacialis, Parateuthis tunicata, Galiteuthis glacialis и
заходящие в нотальную зону Moroteuthis knipovitchi и Mesonychoteuthis
Hamiltoni (рис. 6).

Разделение нотальных, нотально-антарктических и антарктических
видов не абсолютно, так как в местах выноса больших масс антаркти-
ческих подповерхностных промежуточных вод антарктические виды захо-
дят в нотальную зону, а в местах интенсивной адвекции с севера глубин-
ных вод теплого промежуточного слоя нотальные виды заходят в Антаркти-
ку (Несис, 19746, 1977в). Юго-западнее Фолклендских (Мальвинских)
островов на нескольких станциях нис "Академик Курчатов" в верхних
слоях воды были встречены нотальные виды, а в нижних — антарктические
(Несис, 19746).

д. ЗООГЕОГРАФИЧЕСКАЯ СХЕМА МИРОВОГО ОКЕАНА
ПО ГОЛОВОНОГИМ МОЛЛЮСКАМ

Суммирование материалов по типам ареалов океанических и нерито-
океанических головоногих, изложенных в предыдущем параграфе, приво-
дит к следующей схеме широтной зональности пелагиали (зли- и мезопела-
гиали) Мирового океана (рис. 20),

1. Арктическая зона. 1.1. Высокоарктическая подзона. 1.2. Низкоаркти-
ческая подзона. В арктической зоне обитают арктические и приатланти-
ческие арктическо-бореальные виды. По океаническим головоногим под-
зоны не выделяются, но они выделяются по донным шельфовым и глубо-
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ководным видам и по фауне донных рыб и беспозвоночных (обзор: Несис,
1985а).

2. Бореальная зона. 2.1. Высокобореальная подзона. 2.2. Низкобореаль-
ная подзона. Каждая из них делится на Атлантическую и Тихоокеанскую
области, а те, в свою очередь, по нерито-океаническим видам - на западную
и восточную половину. Население: бореальные, арктическо-бореальные
(только в Атлантике), в низкобореальной подзоне также иизкобореально-
субтропические и наиболее широко распространенные тропические и пери-
ферические виды, на нагул заходят и субтропические. Фауна бореальной
Пацифики подразделена на северную и нужную гораздо резче, чем фауна
бореальной Атлантики. По мнению Бриггса (Briggs, 1970, 1974), это
деление в Атлантике вообще не выражено, однако по мезопелагическим
макропланктонным рыбам оно возможно (Backus et al., 1977). Поэтому
следует считать, что высоко- и низкобореапьная подзона свойственны и
атлантической боре ал и, хотя их различие значительно слабее, чем в тихо-
океанской бореали.

3. Северная периферическая полоса экотонного типа между бореальной
и северной субтропическими зонами. В Атлантическом океане имеет один,
в Тихом два предположительно специфичных периферических вида.

4. Северная субтропическая зона. Населена субтропическими, широко-
тропическими, низкобореально-субтропическими и периферическими би-
центральными видами, в нее проникают и периферические виды. Как
и бореальная зона, делится на атлантическую и тихоокеанскую части, каж-
дая из которых — на западную и восточную, но если в бореальной зоне
нет специфических видов, общих для Атлантики и Тихого океана, то в
субтропиках погоду делают именно общие, зональные <Ъормы (подвиды
O.bartrami, подвиды или близкие виды Architeuthis ex gr. dux). Следует
особо остановиться на положении североцентральной подзоны в Индийском
океане, где она захватывает Аравийское море, Аденский залив, район
Сомалийского апвеллинга и Бенгальский залив. Эти районы характеризуют-
ся сильным фаунистическим обеднением, захватывающим прежде всего
население средних глубин. В Аравийском море отсутствует свыше 30 ви-
дов океанических головоногих, встречающихся в экваториальной подзоне
Индийского океана, в частности, многие Enoploteuthidae, большинство
Histioteuthidae, Chiroteuthidae, Brachioteuthidae, Cycloteuthidae, Cranchi-
idae и др. В южно центральной подзоне Индийского океана такого обедне-
ния не наблюдается. Несомненно, это обеднение обусловлено резким дефи-
цитом кислорода на глубинах от 100-200 до 1000-1200 м с минимумом
на глубине около 500 м (Иваненков и др., 1964, 1979). Дефицит кислоро-
да обусловливает сильное снижение биомассы планктона и обеднение
его видового состава в слое 200—500 м; население слоя 500-1000 м или

Рис. 20. Широтные зоны лелагиаяи Мирового океана
ВА — высокоарктическая, НА — ниэковрктическая подземы арктической зоны;

ВБ — высокобореальная, НБ — низкобореапьная подзоны бореальной зоны; ССГ -
северная субтропическая зона; СЦ — североцентральная, Э — экваториальная, ЮЦ —
южноцентральная подзоны тропической зоны; ЮСТ — южная субтропическая зона;
Я — мотальная зона; НАн — низкоантарктическая, ВАн — высокоантарктическая под-
зоны арктической зоны. Переходные полосы Зачеркнуты. Пунктир — граница подзон
арктической и антарктической зоны. Переходная полоса между южной субтропиче-
ской и нотальной зонами косо заштрихована (по: Несис, 19826)
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1000-1500 м не обеднено (Виноградов, Воронина, 1961; Виноградов,
1968). Таким образом, влияние дефицита кислорода сказывается прежде
всего на том слое, в котором обитают мезопелагические и мезо-батипела-
гические виды и ранние стадии некоторых батипелагических видов. Насе-
ление верхних слоев воды в Аравийском море, судя по головоногим мол-
люскам, не обеднено, а глубинных - обеднено не в такой степени, как
промежуточных, среднеглубинных слоев.

5. Тропическая зона. 5.1. Севере центральная подзона. 5.2. Экваториаль-
ная подзона. 5.3. Южноцентральная подзона. Фаунистически самая богатая
из зон. Населена всеми типами "тропических видов. Центральные подзоны
отличаются от экваториальной присутствием центральных видов и огра-
ниченной встречаемостью экваториальных, экваториально-западноцентраль-
ных, субтропических и экваториально-субтропических видов. Зона четко
делится на Атлантическую, Индо-Вестпацифическую и Восточнотихоокеан-
скую области, по нерито-океаническим видам первая слабо делится на
Западно- и Восточноатлантическую, вторая — на Западноиндийскую (Афро-
ориентальную, включая Красное море) и Индомалайскую (Австралазий-
скую); Восточнотихоокеанская область едина.

6. Южная субтропическая зона. По населению аналогична северной суб-
тропической. Зона в основном едина, по нерито-океаническим видам воз-
можно выделение Южноафриканского в Австрало-Новозеландского участ-
ков, ранг которых по головоногим моллюскам трудно определить.

7. Южная периферическая полоса, или зона южной субтропической
конвергенции. По зоопланктону фауна этой полосы достаточно своеоб-
разна, чтобы можно было считать ее самостоятельной зоной (Boltovskoy.
1966, 1970; Soest, 1975). Среди рыб также имеется целый ряд видов,
специфичных именно для "южной переходной зоны" (Беклемишев и
др., 1977; Парин, 1979; McGinnis,1974). В этом отношении южная пери-
ферическая полоса существенно отличается от северной и "вполне заслужи-
вает зоогеографического ранга" (Беклемишев и др., 1977, с. 251). Анализ
населения этой полосы, проведенный нами для Австрало-Новозеландского
региона (Несис, 1979в), показал, что по головоногим моллюскам она
носит отчетливо экотонный характер. Там встречены бицентральные, пери-
ферические, южносубтропическо-нотальные и наиболее эвритермные из
широкотропических и нотальных видов. Только этой зоне свойственны
1—3 вида головоногих плюс два бипериферических (см. выше), и в этом
отношении она не сильно отличается от северной переходной полосы.

8. Нотальная зона. На подзоны не делится. Населена тотальными и но-
тально-антарктическими, в северной части — также южносубтропическо-
нотальными видами, туда проникают также единичные наиболее широко
распространенные тропические виды. Все характерные виды имеют циркум-
глобальное распространение, не циркумглобальные ареалы свойственны
лишь части южносубтропическо-нотальных видов.

9. Антарктическая зона. 9.1. Низкоантарктическая подзона. 9.2. Высо-
коантарктическая подзона. Населены антарктическими и нотально-антарк-
тическими видами, их ареалы циркумполярны. Деление на подзоны осу-
ществляется по донным видам шельфа и верхней батиали.

Таким образом, выделяются 7 широтных зон и 9 подзон, а также две
специфические переходные полосы, всего 14 широтных поясов. Следует
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особо подчеркнуть, что все зоны и подзоны разделены переходными поло-
сами, имеющими разную ширину, иногда очень большую, но только 2
заслуживают специального упоминания. Границы зон на западе Атланти-
ческого и Тихого океанов резче, чем на востоке. На востоке этих океанов
субтропические зоны и центральные подзоны перекрываются в восточных
пограничных течениях: Канарском, Бенгельском, Калифорнийском и
Перуанском, на западе Индийского океана они перекрываются в Сомалий-
ском течении. Нотальная зона в Бенгельском и Перуанском течениях
дает "языки" далеко на север. Отдельные мотальные виды проникают
у берегов Анголы до 15-20° ю.ш., у берегов Южной Америки до 5-
7О

ю.ш.

Южные границы зон и подзон проходят в западных частях океанов
так: в Атлантике — арктической зоны — по 45—50° с.ш. и далее на север
и восток, бореальной - от 35-38° до приблизительно 40°с.ш. (высокобо-
реальной условно по 40—43°), северной субтропической — между 25—28°
и 30-35°, североцентральной - между 15-20° и 30°с.ш., экваториальной —
по 5-10°ю.ш., южноцентральной - по 25-30°ю.ш., южной субтропичес-
кой - между 30-35° и 47—49°, нотальной — между 48 и 60°ю.ш. В запад-
ной части Индийского океана - североцентральной подзоны - по 5-8°ю.ш.,
экваториальной - по 10(12)°, южноцентральной — 30—33°, южной субтро-
пической — по 37—40°ю.ш. В западной части Тихого океана южная граница
арктической зоны проходит по шельфу северной части Берингова моря -
58-63°с.ш., высокобореальной подзоны - приблизительно по 44-45°с.ш.,
низкобореальной - по 35—38°, северной субтропической зоны — около
25°, североцентральной - около 10° с.ш., экваториальной - около 5°ю.ш.,
южноцентральной — по 20-25° ю.ш., южной субтропической — между
37-38° и 43—44°, нотальной — около 50—52° ю.ш. Граница низко- и высо-
коантарктической подзоны проходит по антарктической дивергенции,
60-66 юли.

В целом выделяются три большие группы океанических головоногих,
три фауны: арктобореальная, тропическая и нотально-антарктическая.
Им соответствуют три широтные надзоны, разделенные периферическими
полосами.

Анализ распространения шельфовых бентосных и нектобентосных
головоногих привел к вьщелению 30—32 центров видообразования: Запад-
но-, Восточноарктический; Северозападный атлантический умеренный
(Акадо-Виргино-Каролинский); Северовосточный атлантический умерен-
ный, дифференцированный на Европейский бореальный и Лузитано-Среди-
земноморский; Вестиндский; Бразильский; Гвинейский; Аргентинский
(южная Бразилия, Уругвай и северная Аргентина); Патагоно-Огнеземель-
ский; Анголо-Намибский; Южноафриканский; Красноморско-Аравий-
ский; Восточноафриканский;Индо малайский; Западно-, Восточноавстра-
лийский; Тасманийский (Мог ейский), Алеутско-Камчатский со слабо от-
дифференцированным Орегонским; Северояпонский (Айнский); Южноя-
японский (Сино-Японский, или Синониппонский); Калифорнийский с осо-
бым подцентром в северной части Калифорнийского залива; Полинезий-
ский; Гавайский; Панамский; ?Галапагосский; ?Рапануйский (острова
Пасхи и Сала-и- Гомес) — последние основаны на очень малом числе энде-
мичных видов осьминогов; Новозеландский (Маорийский); Перуанский;
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Южногеоргийский; Кергеленский (с особым Марионским подцентром);
Западно- и Восточноантарктический.

Сравнение этого списка со списком зоогеографических провинций
шельфа показывает, что некоторые традиционно выделяемые зоогеогра-
фами провинции не имеют собственных центров видообразования голово-
ногих моллюсков. Таковы низкоарктические провинции западной (приат-
лантической) и восточной (притихоокеанской) Арктики и Среднечилий-
ская (Арауканская) провинция. По другим группам фауны для них
характерен очень низкий эндемизм (Несис, 1965а; Семенов, 1982). Их мы
характеризуем как переходные провинции. Далее, ряд центров видообра-
зования, не дифференцируемых или слабо дифференцируемых по голово-
ногим моллюскам, хорошо дифференцируется по другим группам фауны.
Так, Северозападный атлантический умеренный центр хорошо дифферен-
цируется на Акадийскую, Виргинскую и Каролинскую провинции (Coomans,
1962; Franz, Merrill, 1980), Северовосточный - на Кельтскую (Скан-
динавскую), Лузитанскую, Мавританскую и Средиземноморскую (Несис,
1982в; Ekman, 1953; Hedgpeth, 1957; Thorson, 1965). Орегонская про-
винция хорошо отделяется от Алеутско-Камчатской, которая, в свою
очередь, делится на три самостоятельных участка: Охотоморский (Ламут-
ский), Курильский и Командоро-Алеутский (Берингово-Кенайский).
Обычно (Василенко, 1974; Гурьянова, 1972; Кусакин, 1971, 1979; Скар-
лато, 1974; Briggs, 1974) их считают провинциями, но по распространению
головоногих это - округа или подпровинции. Патагоно-Огнеземельский
центр разделяется на Патагонский и Огнеземельский, а Новозеландский —
на Севере- и Южноновозеландский (Несис, 1979в; Несис, Нигматуллин,
1972). Марионская провинция хорошо отделяется от Кергеленской, что
подтверждается составом фауны головоногих (Lu, Mangold, 1979 и наши
материалы). Заслуживают выделения в самостоятельные провинции Мак-
куорийская и, по-видимому, Сенпольская, фауна головоногих которых
практически не изучена (Briggs, 1974). В итоге получается (рис. 21) 46
фаунистических провинций шельфа, включая 3 переходных и 3 сомнитель-
ных (со знаком вопроса).

В Северном Ледовитом океане и его морях расположены Западноси-
бирская и Чукотско-Канадская, а также Приатлантическая и Притихоо-
кеанская переходные провинции.

Р и с. 21. Зоргеографические провинции шельфа Мирового океана
Провинции (с севера на юг и с запада на восток) : ЗС - Западносибирская, ЧК —

Чукотско-Канадская, ПА — Приатлантическая переходная, ПТ — Притихоокеанская
переходная, Акд - Акадийская , Ке - Кельтская (Скандинавская), АК - Алеутско-
Камчатская, Вир - Виргинская, Л- Лузитанская, Ср - Средиземноморская, СЯ -
Северояпонская (Айнская), Ор ~ Орегонская,Кар — Каролинская, Мае — Мавритан-
ская, ЮЯ — Южнпяпонская (Сино-Японская), Кал — Калифорнийская, Сон — Сонор-
ский округ, ВИ - Вестиидская, Бр - Бразильская, Гв - Гвинейская, КрМ - Красно-
морская, ВАф - Восточновфриканская, ИМ - Индомалайская, Г - Гавайская, По-
Пояинеэииская, Пан - Панамская, Ар - Аргентинская, АН - Анголо-Намибская,
ШАф — Южноафриканская, СП ~ Сенпольская, ЗАв — Западноавстрапийская, ВАв -
Восточноавстралийская, Т - Тасманийская, СЯЗ - Североновозеландсквя, ЮНЗ -
Южноновозеландская, Р - Рапануйская, Пе - Перуанская, Сч - Среднечилийская
(Арауканская) переходная, Пат - Патагонская, ОЗ - Огнеземельская,Map - Мврион-
ская, Кер - Кергеленская, Мак - Маккуорийская, ЮГ - Южногеоргийская, ЗАн -
Западноантарктическая (Антарктандийская), ВАн - Ъосточноантэрктическая (Ан-
тарктгондванская) (по: Несис, 19826)
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В Западной части Атлантического океана, с севера на юг: Акадийская,
Виргинская, Каролинская, Вестиндская, Бразильская, Аргентинская,
Патагонская и общая с восточной Пацификой Огнеземельская.

В восточной части Атлантического океана: Кельтская (Скандинавская),
Лузитанская, Средиземноморская, Мавританская, Гвинейская, Анголо-
Намибская.

Индийский океан: Красно морская, Восточноафриканская, Южноафри-
канская (общая с восточной Атлантикой), Индомалайская (общая с запад-
ной Пацификой), Западноавстралийская, Тасманийская (также общая
с западной Пацификой), Кергеленская, ?Марионская, ?Сенпольская.

Западная и северная части Тихого океана: Алеутско-Камчатская с Охото-
морским, Курильским и Командоро-Алеутским округами, Северояпон-
ская (Айнская), Южноялонская (Сино-Японская), Гавайская, Полинезий-
ская, Восточноавстралийская, Североновозеландская, Южноновозеланд-
ская, Маккуорийская.

Восточная часть Тихого океана: Орегонская, Калифорнийская с Сонор-
ским округом, Панамская, ?Галапагосская, Перуанская, Среднечилийская
(Арауканская) переходная.

Антарктика: Южногеоргийская, Западноантарктическая (антарктандий-
ская), Восточноантарктическая (Антарктгондванская).

Используются традиционные названия провинций (Forbes, 1856; Ekman,
1953; Briggs, 1974; Несис, 1974 е), а также некоторые названия, предложен-
ные А.Н. Голиковым и О.Г. Кусакиным (Голиков, 1963; Голиков, Куса-
кин, 1962; Кусакин, 1971); о названиях арктических провинций см.:
Несис, 1985а. Номенклатура областей и провинций, предложенная в работе
Кусакина и др. [1975], в разработке которой я принимал участие, оказа-
лась не вполне удачной и в этой книге не применяется.

О границах провинций в Арктике, северной, западной и юго-западной
Атлантике, северной части Тихого океана и Австрало-Новозеландском
регионе см.: Несис, 1965а, 1973а, 1975а, 1979в, 19826, 1985а; Несис, Ниг-
матуллин,1972.

Теперь можно сопоставить зоогеографические схемы пелагиали и шель-
фа (таблица, с. 100-101).

Арктическая широтная пелагическая зона соответствует 4 провинциям,
двум высокоарктическим - Западносибирской и Чукотско-Канадской
и двум низкоарктическим — Приатлантической и Притихоокеанской (Гурь-
янова, 1970; Филатова, 19576). Основу фауны всех 4 провинций шельфа
составляют циркумполярные арктические и арктическо-бореальные
виды, но в первых двух имеются высокоарктические виды, в последних
двух их нет, но имеются довольно многочисленные низкоарктическо-
бореальные виды. В Западносибирской провинции имеются также запад-
ноарктические виды, в обеих провинциях западной Арктики — аркто-
атлантические арктическо-бореальные виды; аналогично этому в Чукотско-
Американской провинции имеются восточноарктические виды (пример:
осьминог Benthoctopus sibiricus), в обеих провинциях восточной Аркти-
ки — арктопацифические арктическо-бореальные виды, а также тихоокеан-
ско-западноатлантические виды, имеющие в Американской Арктике более
или менее широкий разрыв ареала (Кондаков и др., 1981; Несис, 1962а,
1965а, 1983д,1985а).
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В северной Атлантике имеются две высокобореальные провинции —
Акадийская и Кельтская (Скандинавская), в северной Пацифике - одна,
Алеутско-Камчатская, подразделенная на 3 округа, один из которых
(Охотский) имеет и эндемичных головоногих (Octopus ochotensis и др.).
Среди не головоногих моллюсков, как и среди животных других типов,
эндемики есть во всех трех округах (Голиков, Гульбин, 1977; Голиков,
Кусакин, 1962; Скарлато, 1981; Kussakin, 1975; идр).

В Атлантике и Пацифике по две низкобореальных провинции: Виргин-
ская и Лузитанская, Северояпонская (Айнская, Манчжурская) и Орегон-
ская, Разделение Северояпонской провинции и выделение самостоятель-
ной Южносахалинской провинции (Гурьянова, 1972; Скарлато, 1974)
не подтверждается (Кусакин, Ростомов, 1982; Несис, 1973а).

К северной субтропической зоне относятся Каролинская, Мавритан-
ская, Южнояпонская (Сино-Японская, Синониппонская) и Калифорний-
ская провинции. В их фауне уже сказывается доминирующее влияние
групп тропического генезиса, она гораздо богаче и разнообразнее бореаль-
ной. Обе тихоокеанские провинции отличаются от атлантических обилием
эндемиков.

Особое положение занимает Средиземноморская провинция. Ее часто
выделяют вместе с Лузитанской и Мавританской провинциями в самостоя-
тельную Средиземноморско-Лузитанскую область (Гурьянова, 1972; Несис,
19766). Ее фауна смешанная и включает: эндемиков, лузитано-мавритано-
средиземноморские виды, северные — бореальные и лузитанские - виды,
южные — мавританские и сенегало-мавританские (тропическо-субтропи-
ческие) виды, "Лессепсовых" иммигрантов из Красного моря (Ekman,
1953; Pe'res, Picard, 1964; Peres, 1967; Briggs, 1974). О зоогеографи-
ческом положении Средиземного моря и его гомологии с другими провин-
циями западной и восточной Атлантики высказывались самые разнообраз-
ные мнения. Специальный анализ фауны головоногих Лузитанской, Мав-
ританской и Средиземноморской провинций (Несис, 1982в) показал, что
в трех этих провинциях — от входа в Ла-Манш до мыса Зеленого, включая
острова Азорские, Канарские, Мадейра и Зеленого Мыса, зарегистрирова-
но 135 видов. В Мавританской провинции обитает 116 видов (без сомни-
тельных), в Лузитанской 73, в Средиземноморской 54. Во всех трех про-
винциях распространены 33 вида, в Лузитанской и Мавританской 63,
в Лузитанской и Средиземноморской 37, в Мавританской и Средиземномор-
ской 42. Различие между тремя провинциями достаточно велико, чтобы
считать их самостоятельными, а различия между западной и восточной
частями Средиземного и Адриатическим морем невелики, так что Среди-
земноморская провинция по фауне головоногих едина.

В Средиземном море 8 эндемичных видов головоногих, но часть их,
по всей вероятности, встречается и за пределами этого моря; эндемиков
Лузитанской и Мавританской провинций нет. Три рассматриваемые про-
винции — центр возникновения довольно большой группы бентосных и
нектобентосных низкобореально-субтропических видов, в особенности
из родов Sepiola, Sepietta и Alloteuthis. Однако эндемизм этого региона
(три провинции вместе) низок — 12,5% видов (или 16,3%, если включить
виды, которые далеко проникают в Кельтскую высокобореальную про-
винцию) . Он значительно меньше, чем в тропической западной Атлантике
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Сопоставление широтных зон пелагналн
с региональным (провинциальным) членением шельфа

Зона

Арктическая

Нереальная

Северная
субтропическая

Тропическая

Южная
субтропическая

Н стальная

Антарктическая

* Переходная пр

Подзона

Высокоаркти-
ческая

Низкоаркти-
ческая

Высокоборе-
альная

Низкоборе-
альная

Североцент-
ральная
Экваториаль-
ная
Южноцент-
ральная

Низкоантарк-
тическая

Высокоантарк-
тическая

эвинция; о. - окру

Провинция

Западносибирская

Приатлантичес-
кая*

Акадийская

Виргинская

Каролинская

Вестиндская

Бразильская

Аргентинская

Кельтская
(Скандинав-
ская)

Лузитанская

Средиземноморская

Мавританская

Красноморская

Гвинейская Восточноафри-
канская

Ангопо- Южноафрикан-
Намибская екая

Капский о.
Натапьский о.

Патагонская ? Марионская
Огнеземельская

Южногеоргий-
ская

Западноантарк-
тичеекая
(Антарктан-
дийская)

г.

ВосточноантарктическвА
(Ангар ктгондванская)

и восточной Пацифике, соответственно 26 и 28% (Несвс, 1975а, в, с исправ-

лениями) . Поэтому нет оснований рассматривать эти три провинции как
самостоятельную область. Зоогеографический ранг региона - надпро-
винция.

Уменьшение числа северных (арктическо-бореальных, высокобореаль-
ных и бореальных) видов при движении на юг и южных (тропических и

тропическо-субтропических) видов — на север происходит постепенно, рай-
он Гибралтара не является резкой границей. 30 видов обитают в Лузи-
танской и Мавританской провинциях, но не проникают в Средиземное
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Провинция

Чукотско-Канадская

Прнтихоокеанская •

Алеутско-Камчатская
Охотоморский о. Курильский о. Командоро-Алеутский о.

Северояпонская
(Айнская)

Орегонская

Южнояпонская
(Сино-Японская)

Калифорний-
ская
Сонорский о.

Индомалайская

Гавайская

Полинезийская
Панамская
? Галапагос-
ская

? Сенпольская Западно- Восточно-
австралий- австралий-
ская екая

Североно-
воэеланд-
ская

Тасманийская Южноновозеландская

? Рапануй- Перуан-
ская екая

Среднечилийская *
(Арауканская}

Кергеленская Маккуорийская

Восточноантарктическая
(Антарктгондванская)

море. Еще 9 доходят с юга до Гибралтара или немного севернее, но также
отсутствуют в Средиземном море. Некоторые из них ловились у самого
входа в Гибралтарский пролив, а личинки нескольких видов отмечались
и в Средиземном море, которое для них, очевидно, является стерильной
зоной выселения. Среди этих видов есть несколько нижнебатиальных,
абиссальных, бати- и абиссопелагических видов, неспособных проникнуть
в Средиземное море из-за малой глубины Гибралтарского порога (300-
400 -м), но большинство - интерзональные океанические пелагические
виды, молодь которых обитает в эпи- или мезопелагиали, взрослые же
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мезопелагические или мезобатипелагические. Их отсутствие в Средизем-
ном море определяется не малой глубиной порога, а высокой температу-
рой воды в глубинах и крайней олиготрофностью глубин Средиземного
моря. В Средиземном море встречаются 5 видов мезопелагических кальма-
ров, лишь в редких случаях поднимающихся на глубины менее 150 м, т.е.
в воды верхнего атлантического течения в Гибралтарском проливе. Глубже
150—175 м течение в Габрюттарском проливе направлено из Средиземного
моря в Атлантику и должно препятствовать проникновению этих кальма-
ров из Атлантики в Средиземное море. Не исключено, что кто-то из них -
реликты верхнего плейстоцена, когда система течений в Гибралтарском
проливе обращалась (в верхних слоях течение было направлено на запад,
в нижних - на восток), а температура глубинных средиземноморских
вод не сильно отличалась от атлантических; впоследствии эти виды (и
только они) смогли приспособиться к постепенному повышению темпера-
туры глубинных вод.

Фауна головоногих Средиземного моря сильно и притом неодинаковым
образом обедневает при движении с запада на восток, от Пригибралтарско-
го района Атлантики к Левантийскому бассейну, и с юга на север, к север-
ной части Адриатического и Эгейского морей. В Средиземное море прони-
кает большинство встречающихся в Лузитанской и Мавританской провин-
циях бентосных видов (63%), значительная часть нектобентосных (54%),
но лишь небольшая часть пелагических, в особенности океанических видов
(24%). По направлению на восток выпадают прежде всего верхнебатиаль-
ные и батиальные виды, а преимущественного обеднения сублиторальных
и эпипелагических видов не наблюдается. В Адриатическом море происхо-
дит дополнительное существенное изъятие океанических видов и относи-
тельное увеличение доли бентосных видов, тогда как в восточной части
Средиземного моря и особенно Левантийском бассейне понижена доля бен-
тосных и относительно повышена доля океанических и нерито-океаниче-
ских видов. Бореальные виды вообще не проникают в Средиземное море,
после них наибольшее обеднение испытывают тропические, тропическо-
субтропические и субтропические виды, наименьшее — низко бореально-суб-
тропические. На востоке моря преимущественно выпадают бореально-
субтропические и низкобореально-субтропические виды, а роль тропическо-
субтроггических и широко распространенных тропическо-бореальных
относительно возрастает. В Адриатическом море, напротив, повышена
доля первых, относительно холодолюбивых, и понижена доля вторых, бо-
лее теплолюбивых видов. Таким образом, район Гибралтарского пролива
играет роль своего рода "горлышка бутылки", в которую не проходят
или почти не проходят самые холодноводные и самые тепловодные, а также
глубоководные донные и океанические виды. В восточной части моря спе-
цифически отбираются тепловодные виды — обитатели шельфа и поверх-
ностных слоев воды, а в Адриатическом и на севере Эгейского моря — от-
носительно холодноводные виды шельфа и верхней батиали, пелагические
же виды, обитатели открытого моря — выпадают.

Основа фауны Средиземного моря — нижнеплиоценовая низкобореаль.-
но-субтропическая фауна северо-восточной Атлантики. Прямых, не опосре-
дованных через фауну северо-восточной Атлантики связей с тропической
западноатлантической или индовестпацифической фауной (так называемые
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реликты Тетиса) средиземноморская фауна не имеет. Мнение, что нынеш-
няя средиземноморская фауна — "прямое наследие тропической фауны
моря Тетиса" (Гурьянова, 1972, с. 14), ошибочно, палеогеновая тетическая
фауна акватории нынешнего Средиземного моря полностью погибла
в период Мессинского соленостного кризиса (около 6,2 млн. лет назад;
no: Loutit, Keigwin, 1982).

Лузитанско-Средиземноморская надпровинция - не бореальная и не
тропическая, она - низкобореально-субдропическая. Лузитанская провин-
ция, как было сказано выше, низкобореальная и аналогична Виргинской,
Мавританская провинция субтропическая, Средиземноморская же соче-
тает черты низкобореальной и субтропической, но не принадлежит ни к
одной из этих зон и не имеет аналогичной провинции в западной Атлантике.
В то же время это - самостоятельная, а не переходная провинция. Границы
между гремя провинциями выражены нечетко. Гибралтарский пролив
не играет роли границы, весь предпроливный район Атлантики (прибли-
зительно от мыса Сан-Висенти в Португалии до района Рабата-Касабланки
в Марокко) и Альборанское море - переходный район между тремя про-
винциями.

Аналогии Средиземноморской провинции нет не только в западной
Атлантике, Там по головоногим моллюскам выделяется только один уме-
ренный (бореально-субтропический) центр вндоообразования, но по дру-
гим группам фауны выделяется особая категория "транс-Хаттерасовских"
видов (Franz, 1970; Franz, Merrill, 1980). Это эндемичные западноатлан-
тические умеренные - низкобореально-субтропические - виды, распрост-
раненные севернее и южнее мыса Хаттерас, т.е. в Виргинской и Каролин-
ской провинциях, плиоценовые потомки тепловодной миоценовой фауны
северо-западной Атлантики. Они, однако, малочисленны, обитают в приб-
режной зоне и "не делают погоды". Фауна головоногих Южнояпонской
провинции чрезвычайно богата и высоко эндемична, но это отчетливо суб-
тропическая фауна. Доминируют южнояпонские или сино-японские виды,
довольно многочисленны широкотропические, а северные — бореальные,
ниэкобореалыгые, низкобореально-субтропические виды — немногочислен-
ны и приурочены к внешнему шельфу, склону и надсклоновым водам
(Несис, 1973а; Okutani, 1967; Taki, 1981). Определенную аналогию
средиземноморской фауне можно найти в эндемиках Сонорского округа
Калифорнийской провинции, населяющих северную часть Калифорнийско-
го залива. Но это - не низкобореально-субтропические, а субтропические
виды (см. ниже).

В тропиках число шепьфовых провинций резко увеличивается, так
как "в игру" вступают Индийский океан и тихоокеанские острова. К тропи-
ческой зоне относятся 10 провинций. В Атлантике их три: Вестиндская,
Бразильская и Гвинейская. Вестиндская провинция занимает Карибское
море, Мексиканский залив и океаническую сторону южной Флориды,
Багамских и Антильских островов. Верхняя сублитораль северной части
Мексиканского залива принадлежит к Каролинской провинции, тогда как
фауна нижней сублиторали и батиали всего Мексиканского залива тропи-
ческая. Большинство прибрежных видов головоногих распространены
по всей провинции, многие — и в Бразильской провинции, но есть неболь-
шая группа видов, встречающихся только в южной части Карибского моря
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(Octopus maya, О. zonatus, Euaxoctopus pillsburyae, Benthoctopus
oregonae). Кроме того, выделяются "островные", или антильские, виды,
приуроченные преимущественно к южной Флориде и островам Антильско-
Багамской дуги вплоть до островов Кюрасао, Бонайре и Аруба (Sepioteu-
this sepioidea, Octopus macropus), и "материковые" виды, приурочен-
ные главным образом к берегам материка (Lolliguncula brevis). У Фло-
риды и близких к материку островов (Куба, Кюрасао, острова у
северного побережья Панамского перешейка) обе группы встречаются
совместно. Ограниченность их распространения не столько зоогеографи-
ческая, сколько экологическая: "островные" виды обитают преимущест-
венно на коралловых рифах, а "материковые" - на широком шельфе и в
заиленных бухтах и эстуариях, где кораллы не могут существовать из-за
высокой мутности воды (Несис, 1975а). Вероятно, аналогичное явление
свойственно и Гвинейской провинции. Бразильская провинция гораздо
беднее эндемиками, чем Вестиндская.

В Индо-Вестпацифике расположены Красноморская, Восточноафрн-
канская, Индомалайская, Гавайская и Полинезийская, в восточной
Пацифике - Панамская и ?Галапагосская провинции. Индомалайская
провинция населена самой богатой и разнообразной фауной головоногих
к ней приурочен центр разнообразия всего класса (Несис, 1974а). Фауна
Красноморской, Гавайской и Полинезийской провинций носит черты
развития в условиях изоляции, но если в фауне двух последних ярко
выражен островной эффект (общая обедненность фауны и обилие энде-
миков в разных группах), то обособленность красноморской фауны обус-
ловлена ее изоляцией в плейстоцене и эндемики Красного моря — лишь
"добавка" к богатой индовестпацифической фауне, общей для Красного
и Аравийского морей. Галапагосская провинция имеет, по-видимому,
один эндемичный вид головоногих (Octopus roosevelti), ее самостоятель-
ность сомнительна.

По широтному положению Красноморская и Гавайская провинции соот-
ветствуют североцентральной, а значительная часть Полинезийской — южно-
центральной подзоне тропической зоны. Но в бентосе этих провинций нет
видов с экваториальным разрывом ареалов (бицентральных), а они -
самая характерная черта центральных подзон. Эндемики Красного моря и
красно морско-аравийские виды, которые обитают в Красном, Аравийском
морях и Персидском заливе, т.е. в районе, гидрология которого имеет чер-
ты сходства с центральными круговоротами, как и эндемики Гавайских
островов и Полинезии, не могут считаться аналогами центральных видов.
Таким образом, в целом в бентосе шельфа нет аналогов центральных
подзон. Тем не менее широтная неоднородность тропической зоны заметна
инашельфах. А.Н. Доманевский (1980) выделяет у западного побережья
Африки три группы ихтиокомплексов - комплексы районов квазистацио-
нарных апвеллингов, 36-21° с.ш. и 15-36° ю.ш., комплексы районов
сезонных апвеллингов - 21-12° с.ш. и 3—16° ю.ш., комплекс
района "распресненных вод", 12° с.ш. - 3° ю.ш. В нашей схеме районы
квазистационарных апвеллингов соответствуют Мавританской и Анголо-
Намибской субтропическим провинциям, остальные — Гвинейской тропи-
ческой провинции, причем районы сезонных апвеллцнгов — центральным
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подзонам, а район "распресненных вод" (т.е. внутритропическая зона
конвергенции) - экваториальной.

Девять провинций принадлежит к южной субтропической зоне: Арген-
тинская, Анголо-Намибская, Южноафриканская, ?Сенпольская, Западно-,
Восточноавстралийская, Североновозеландская, ?Рапануйская и Перуан-
ская. Прибрежная, фауна островов Сен-Поль и Амстердам (Сенпольская
провинция), Пасхи и Сала-и-Гомес (Рапануйская) изучены недостаточно.
Фауна островов Сен-Поль и Амстердам близка к южноафриканской, т.е.
бесспорно субтропическая, но самостоятельность провинции сомни-
тельна. Рапануйская провинция, видимо, самостоятельна (из
головоногих пока известен лишь один эндемик, Octopus rapanui),
но, возможно, тропическая, а не субтропическая, так как среди
обитателей шельфа островов Пасхи и Сала-и-Гомес много индовестпаци-
фических или их дериватов (Briggs, 1974; Rehder, 1980; Springer, 1982).
Анголо-Намибскую провинцию отличают от Южноафриканской обеднен-
ность и смешанный характер фауны (почти нет, в частности, каракатиц),
эндемизм низок, однако не настолько, чтобы признать эту провинцию
переходной (Briggs, 1974; Franca, 1968; Ekman, 1953). Южноафриканская
провинция населена высокоэндемичной фауной и подразделена на более
холодноводную часть на крайнем юге Африки (Капский округ) и более
тепловодную часть у побережья Наталя (Натальский округ), хорошо разли-
чающиеся как по фауне каракатиц (Roeleveld, 1972; Несис, 1980а), так
и по бентосу шельфа в целом (Day, 1967). По фауне каракатиц граница
между ними проходит между Порт-Элизабет и Ист-Лондоном (33—34 ю.ш.)
(Roeleveld, 1972). Богатая фауна головоногих Западноавстралийской
(включая Финдерсову провинцию Нокса - Клох, 1963), Восточноавстра-
лийской (Пероновой) и более бедная — Североновозеландской (Опурий-
ской, Оклендской) провинций кратко охарактеризована в (Несис, 1979в).
Перуанская провинция соответствует Североперуанской и Южноперу-
анской провинциям и Тарапако-Саладскому надокругу В.Н. Семенова
(1982), которые не различаются по фауне головоногих.

Весьма своеобразно положение Тасманийской (Могейской) и Южно-
новозеландской (Кукова + Форстерова + Мориорийская провинции по:
Кпох, 1960, 1963). Их считают (Кпох, 1963, Briggs, 1974) умеренно-холод-

новодными, но не субантарктическими. Они расположены в южной пери-
ферической полосе — зоне южной субтропической конвергенции (рис. 22).
В них отсутствуют не только тропические, но и многие субтропические
виды. В холодном пятне западнее Бассова пролива приблизительно между
135 и 145° вд. разорваны ареалы многих широкотропических, централь-
ных и южносубтропических видов, проникающих далеко на юг вдоль
восточного побережья Тасмании. В Могейской провинции нет ряда видов,
широко распространенных'В субтропиках Западно- и Восточноавстралий-
ской провинций, например Sepioloidea lineolata. Эндемизм могейской
фауны довольно высок, из головоногих только в этой провинции (Тасма-
ния и прилегающая к Бассову проливу часть Виктории) распространены
Idiosepius no to ides и Octopus supercUiosus (Несис, 1979в), Могейская
фауна генетически субтропическая, сформировалась из древних тропи-
ческих корней, переработанных под воздействием похолоданий; ноталь-
ных корней среди головоногих она не имеет.
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Р и с . 22. Зоогеографияя Австрало-Новозеландского региона по головоногим мол-
'люскам

I — экваториальная зона, II — южная субтропическая зона, III — периферическая по-
лоса (заштрихована), IV — ноталькая зона, V —антарктическаязона. / —южная грани-
ца необедненной тропической фауны и северная граница южносубтропических, би-
центральных и периферических видов; 2 — южная граница основной массы широко-
тропических видов и крайняя северная граница наиболее эвритермных мотальных ви-
дов; 3 — южная граница тропических и южносубтропических видов и северная грани-
ца основной массы нотальных видов; 4 — крайняя южная граница отдельных наиболее
эвритермных широкотропических видов и северная граница яотально-антарктиче-
ских видов (по: Несис, 1979в)

У Новой Зеландии распространены три фауны: северная, субтропическая,
до некоторой степени сходная с восточноавстралийской (по кальмарам
Sepioteuthis australis и Nototodarus ex gr. gouldi),распространенная у
северных берегов Северного острова на юг до района бухты Манукау
и мыса Восточного; южная, нотальная, распространяющаяся в сильно
обедненном виде на север до пролива Кука, но господствующая лишь на
Новозеландском плато и у островов Окленд, Кэмпбелл, Антиподов, Ба-
унти; собственно новозеландская ("маорийская") также генетически
субтропическая и отличная от нотальной (Несис, 1979в; Dell, 1962; Kawa-
kami, Okutani, 1981; Knox, 1963, 1975; Powell, 1961). Центр распростра-
нения маорийской фауны - Южноновозеландская провинция, но многие,
а среди головоногих все виды ее, распространены вокруг всей Новой
Зеландии и на Новозеландском плато (Sepioloidea pacifica, Octopus mao-
rum).. У о-ва Южного (Форстерова провинция) маорийская фауна смеши-
вается с нотальной, но последняя обеднена по сравнению с тем, что наблю-
дается на Новозеландском плато. Среди широко распространенных у Новой
Зеландии несубтропических форм есть несколько видов, общих с Могей-
ской провинцией и имеющих родственные связи с фаунами юга (но не
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крайнего юга) Южной Америки, крайнего юга Африки, островов Тристан-
да-Кунья и Гоф, Сен-Поль и Амстердам, Хуан-Фернандес, Сан-Феликс и
Сан-Амбросио (например, Octopus australis), Очевидно, могейскую фауну
Тасмании и Бассова пролива и маорийскую фауну юга Новой Зеландии,
островов Чатем, Стьюарт и Те-Снэрс следует относить к особой широтной
зоне, промежуточной и переходной между субтропической и нотальной.
Для нее предложено (Кусакин и др., 1975) название "антиподийская",
но оно не очень удачно, так как острова Антиподов и Антиподийская
(Россова) провинция (Briggs, 1974; Knox, 1963; Powell, 1961) относят-
ся к нотальной зоне (см. ниже). Географически и гидрологически этой
широтной полосе соответствует Среднечилийская (Арауканская) переход-
ная провинция, характеризующаяся низким эндемизмом (Семенов, 1982;
Briggs, 1974; Lopez, 1964; Stuardo, 1964). У восточного побережья Юж-
ной Америки и у южной Африки аналогий этим провинциям нет.

К нотальной зоне относятся 5 провинций: Патагонская, Огнеземельская,
?Марионская, Кергеленская и Маккуорийская. Патагонская провинция
в схеме В.Н. Семенова (1982) соответствует Южноаргентинской надпро-
винции, а Огнеземельская - Южночилийской надпровинции, но В.Н. Семе-
нов не делит их на провинции. Фауна этих провинций генетически едина,
но видовой состав существенно различается и эндемизм высок. Граница
между ними проходит в районе Огненной Земли и Фолклендских (Маль-
винских) островов, последние занимают переходное положение (Несис,
Нигматуллин, 1972; Семенов, 1982). В Огнеземельской провинции заметно
влияние антарктической фауны (Кусакин, 1971; Семенов, 1972, 1978).
Оно еще сильнее заметно в Кергеленской провинции (острова Кергелен
и Херд), куда заходят многие антарктические виды. Шельфовая фауна
о-ва Маккуори высоко эндемична, но в основе лежит нотальная керге-
ленская фауна с небольшой примесью новозеландских видов (Кусакин,
1967; Dawson, 1965,1970). Среди прибрежных головоногих о-ва Маккуо-
ри эндемиков, однако, нет, а широко распространенные прибрежно-пела-
гические виды — общие либо с Кергеленом и Новозеландским плато, либо
с Огнеземельской провинцией. Отличия фауны о-ва Маккуори от фауны
Новозеландского плато и прибрежного населения островов Окленд, Кэмп-
белл, Антиподов и Баунти невелики, поэтому я включил Антиподийскую
(Россову) провинцию в Маккуорийскую. Марионская провинция (острова
Марион, Принс-Эдуард и Крозе) занимает промежуточное положение между
Огнеземельской и Кергеленской провинциями, некоторые виды (например,
Octopus n.sp.) общи с Капским округом. Поэтому самостоятельность
провинции сомнительна.

К антарктической зоне относятся три провинции: низкоантарктическая
Южногеоргийская и высокоантарктические Западноантарктическая (Ан-
тарктандийская) и Восточноантарктическая (Антарктгондванская). За-
пзднйантарктическая провинция охватывает Антарктический полуостров,
море Беллинсгаузена, Южные Шетландские, Южные Оркнейские и Южные
Сандвичевы острова; море Уэдделла - переходная зона между Западно-
и Восточноантарктической провинцией, положение моря Амундсена неясно.
В фауне этих провинций доминируют осьминоги родов Pareledone и Ме-
galeledone.

Целый ряд океанических островов имеет большее или меньшее коли-
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чесгво эндемиков среди прибрежных животных и, вероятно, заслуживают
выделения в самостоятельные провинции (Ekman, 1953; Briggs, 1974).
Таковы острова Святой Елены, Сейшельские, Маскаренские, Лоря-Хау,
Норфолк, Кермадек, Маркизские, Ревилья-Хихедо, Тристан-да-Кунья и
Гоф, Буве, Хуан-Фернандес и др. Однако их фауна головоногих либо не
изучена, либо не содержит эндемиков, либо, наконец, видовая самостоя-
тельность их эндемиков нуждается в подтверждении (Sepia baxteri с о-ва
Лорд-Хау, Loligo spectrum с Маркизских островов). Их статус остается
под вопросом, но найти их место в системе широтных зон нетрудно.

Аналогия с фаунами нерито-океанических головоногих западной и
восточной половин Атлантического и Тихого океанов позволяет выделить
на шельфе 10 зоогеографических областей: Арктическую с 4 провинциями
арктической зоны; Атлантическую бореальную с 4 и Тихоокеанскую бо-
реальную с 3 провинциями; Западноатлантическую.Восточноатлаитическую,
Индо-Вестпацифическую и Восточногихоокеанскую тропические соответст-
венно с 4, 3, 12 и 4 тропическими и субтропическими провинциями; Ма-
гелланову (Патагонская, Огнеземельская и условно Среднечилийская
провинции) и Кергеленскую (Марионская, Кергеленская, Маккуорийская
провинции) нотальные; Антарктическую с 3 провинциями. Границы тро-
пических областей совпадают с общепринятыми (Гурьянова, 1972; Briggs,
1974; Ekman, 1953), в частности, Индо-Вестпацифическая область прости-
рается от Южноафриканской до Рапануйской провинции. Средиземномор-
ская провинция не принадлежит ни к Атлантической бореальной, ни к
Восточноатлантической тропической области и если рассматривать Лузи-
тано-Мавритано-Средиземноморский центр видообразования как целое,
пренебрегая множеством бореальных элементов в Лузитанской и тропи-
ческих - в Мавританской провинции, то и Лузитано-Мавритано-Средизем-
номорскую (Ойкуменскую по: Кусакин и др., 1975) надпровинцию тоже
не следовало бы причислять ни к одной из соседствующих областей. Эта
двойственность ее положения отражает генетическую разнородность ее
населения. Точно так же не могут быть причислены ни к Индо-Вестпацифи-
ческой тропической, ни к Кергеленской нотальной области Тасманийская
и Южноновозеландская провинции (Среднечилийская переходная провин-
ция ближе к Огнеземельской нотальной). Вопрос о целесообразности
объединения бореальных провинций западной и восточной Атлантики
и Тихого океана в подобласти или надпровинции соответственно Атланти-
ческой и Тихоокеанской бореальной области я не обсуждаю: по головоно-
гим моллюскам он не может быть разрешен.

Арктическая и обе бореальные области естественно объединяются в
Бореально-Арктическое царство, соответствующее арктической и бореаль-
ной зоне. Все четыре тропические области объединяются в Тропическое
царство, соответствующее тропической и субтропической зонам. Нотальные
и Антарктическая области объединяются в Нотально-Антарктическое
царство, охватывающее нотальную и антарктическую зоны. Три царства
шельфовой фауны полностью соответствуют трем фаунам океанических
головоногих (арктобореальной, тропической и нотально-антарктической)
и совпадают с тремя широтными надзонами, разделенными периферически-
ми полосами.

В распространении головоногих моллюсков можно найти много общих
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черт с распространением рыб. И рыбы и головоногие, как и многие дру-'
гие крупные таксоны морской фауны, наиболее разнообразно представ-
лены в тропиках и прежде всего в Индо-Вестпацифике. У тех и других
имеются важные, но подчиненные центры таксономической радиации
в субтропиках и в умеренных и холодных водах, причем холодноводная
фауна южного полушария более разнообразна и лучше обособлена, чем
северного, а фауна бореальной Пацифики - чем бореальной Атлантики
(Андрияшев, 1939; Беклемишев и др., 1977; Парин, 1968; Briggs, 1970,
1974; Ekman, 1953). В обеих группах по числу видов (у рыб и по числу
родов) шельфов ая донная и придонная фауна резко преобладают над
полуглубоководной и глубоководной донной и пелагической. Донная и
придонная фауна рыб и головоногих сильно обособлена от пелагической,
причем степень обособления возрастает с глубиной. Фаунистический состав
донных рыб и головоногих резко меняется в зоне перехода от шельфа
к склону и в верхней батиали, где смешиваются шельфовая и батиальная
фауны и в то же время формируются своеобразные комплексы шельфо-
вых (бентосных и нектобентосных) и склоновых (нерито-океанических
донных и батиально-пелагических) видов. Изменения видового состава
при переходе от верхней к нижней батиали и абиссали происходят плавно
и постепенно. В пелагиали у рыб и головоногих четко выделяются припо-
верхностный, среднеглубинный и глубинный комплексы, основные био-
топы которых — эпи-, мезо- и батипелагиаль (см. ниже). Границы между
ними, несмотря на существование переходных горизонтов и целых комп-
лексов видов, достаточно резки. В обеих группах абиссальная и абиссо-
пелагическая фауны далеко уступают по числу видов и особей фаунам
лежащих выше зон, в ультраабиссали до сих пор не было найдено специ-
фических видов головоногих и океанически-глубоководных (первично
глубоководных) рыб (Расе, 1967, 1975).

е. ИСТОРИЯ ФОРМИРОВАНИЯ СОВРЕМЕННЫХ АРЕАЛОВ
НЕКОТОРЫХ ВИДОВ И ГРУПП ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

История формирования современных ареалов головоногих моллюсков —
вопрос, во-первых, весьма обширный, а во-вторых, по необходимости
в значительной степени спекулятивный, поскольку ископаемые остатки
современных родов известны лишь для Spirula, Sepia и Argonauta, В пос-
леднее время М. Кларк с соавторами (Clarke, Fitch, 1975, 1979; Clarke
et al., 1980) описали ряд ископаемых видов кальмаров, относящихся
к современным родам, по статолитам, однако здесь, как и в случае с клюва-
ми, трудно быть уверенным в точности родовой идентификации до тех
пор, пока не изучены статолиты всех современных родов. Поэтому в дан-
ном разделе речь будет идти лишь о тех родах и видах и о фауне тех цент-
ров видообразования головоногих моллюсков, о которых можно рассуж-
дать с достаточной степенью уверенности. Иными словами, этот раздел —
не обзор проблемы, а очерки по проблеме.

В современной биогеографии - как суши, так и моря, особенно в ви-
кариантной биогеографии (Croizat et al., 1974), принято оперировать та-
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кими понятиями, как дрейф континентов, распад Пангеи, расхождение
и распад Лавразии и Гондваны, трансокеанические миграции через Те-
тис и т.д. Следовательно, принимается как исходное положение, что темпы
эволюции животных и растений медленные, и их современное распростра-
нение сохраняет зримые и распознаваемые следы событий, происходив-
ших в палеогене, мелу и юре, т.е. 25—200 миллионов лет назад. Прежде
чем начать оперировать такими временными масштабами, необходимо
установить, применимы ли эти исходные положения для современных го-
ловоногих, группы, развившейся в основном в кайнозое и эволюциониро-
вавшей, по общему мнению, весьма быстро. Удобной моделью для такого
анализа служат фауны головоногих по обе стороны Центральной Америки.

Еще сто лет назад было хорошо известно, что по обе стороны Панамско-
го перешейка распространены многие виды рыб, моллюсков, ракообраз-
ных и других животных, отсутствующие за пределами тропической запад-
ной Атлантики и восточной Пацифики, и что это, очевидно, следы бывшего
в геологическом прошлом существования на месте перешейка морского
пролива. На этом основании тропическую восточную Пацифику и западную
Атлантику (с Карибским морем и Мексиканским заливом) даже объединя-
ли в одну Центральноамериканскую тропическую область (Гурьянова,
1972). В настоящее время известно (Briggs, 1974; Erman, 1953; Olsson,
1972), что степень сходства фаун этих двух областей велика на мелководье
и быстро уменьшается с глубиной. Доля общих видов и видов-близнецов
в фаунах тропической западной Атлантики сильно различается для разных
групп фауны, причем в некоторых группах общие или близко родственные
виды имеются даже среди абиссальных. Разница в доле общих видов в раз-
ных группах может объясняться субъективным фактором (доминиро-
вание среди специалистов по группе дробителей или объединителей), пло-
щадью сравниваемых акваторий (в непосредственной близости к Панам-
скому каналу с карибской стороны простираются бедные жизнью песчаные
отмели, а с тихоокеанской — богатейшие корралловые рифы), степенью
эвригалинности анализируемых групп (т.е. их способностью переселяться
с судами через пресноводный отрезок канала) и — последнее по порядку,
но первое по важности — скоростью эволюции группы. Переселение голово-
ногих через каналы невозможно, влияние локальных условий легко устра-
нить, взяв для анализа обе зоогеографические области в целом, поэтому
эффект скорости эволюции можно рассмотреть в чистом виде.

Образование пролива на месте современной Центральной Америки про-
изошло не позднее ранней юры. В дальнейшем пролив продолжал расши-
ряться вплоть до позднего мела. В палеогене он начал сужаться, но оставал-
ся глубоководным. Глубоководная связь между океанами прервалась лишь
в среднем миоцене, а возникновение суши на месте Панамского перешейка
датируется нижним или началом среднего плиоцена (Городницкий и др.,
1978; Зоненшайн, Савостин, 1979; Монин, 1977; Симпсон, 1983; Berggren
1978; Berggren, HoUjster, 1974; Marshall et al., 1982; Thiede, 1979). Мио-
ценовая малакофауна обеих областей была единой (Kruckow, 1982; Petuch,
1982). Следовательно, фауны океанических и глубоководных головоно-
гих тропической западной Атлантики и восточной Пацифики изолированы
друг, от Друга в течение как минимум 10—15 млн. лет, а фауны шельфовых
головоногих не менее 3—5 млн. лет. Таким образом, мы имеем точки
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отсчета для суждения о том, сколь древние события могут сохраняться в
"зоогеографической памяти" головоногих моллюсков.

Сравнение фаун головоногих моллюсков тропической восточной Паци-
фики и Американского Средиземного моря проведено ранее {Несис,
1975а, в). Для настоящей работы список головоногих моллюсков был
расширен, чтобы включить и Бразильскую провинцию западной Атлантики,
пересмотрен и дополнен нашими материалами и литературными данными:
по западной Атлантике (Cairns, 1976; Cohen, 1976; Hess, Toll, 1981;
Palacio, 1978; Takeda, Okutani, 1983; Thomas, 1977; Toll, 1981; G. Voss,
1974, 1975; N. Voss, 1974, 1980); по восточной Пацифике (Brakoniecki,
1980; Castellanos, Cazzaniga, 1980; Hochberg, 1980; Okutani, 1974;
Retamal, Orellana, 1977; G. Voss, 1982). В список включены все виды, за-
регистрированные в Западноатлантической тропической области от мы-
са Канаверал до мыса Кабу-Фриу, включая Мексиканский залив и Амери-
канское Средиземное море, и в Восточнотихоокеанской тропической
области от крайнего юга южной Калифорнии и вершины Калифорнийского
залива до центрального Чили, включая острова Галапагос и Кокос.

В тропической западной Атлантике обнаружено 120 видов головоногих
моллюсков, среди них 107 тропических (все категории, включая централь-
ные виды), в восточной Пацифике — соответственно 116 и 79. Нетропи-
ческие виды (субтропические, бореальные, нотальные), заходящие в тропи-
ки с севера и с юга, составляют в фауне тропической западной Атлантики
10,8% общего числа видов, восточной Пацифики - 31,1%. Такая разница
обусловлена расширением ареалов тропических видов и всей тропической
зоны на западе океанов и ее сужением на востоке.

Распределение числа и доли (%) видов разных типов жизненных форм
бентосных (Б, Octopodidae), нектобентосных (НБ, Sepiolidae кроме
Heteroteuthis, Myopsida), бентопелагических (БП, Cirrata), неритоюкеа-
нических (НО) и океанических (О) пелагических - во всей фауне и только
среди тропических (с центральными) видов таково:

Б НБ БП НО О Всего

Западная Все виды 18 17 5 13 67 120
Атлантика % 15,0 14,2 4,2 10,8 55,8

Тропические 16 16 5 12 58 107
% 15,0 15,0 4,7 11,2 54,2

Восточная Все вицы 26 5 4 7 74 116
Пацифика % 22,4 4,3 3,4 6,0 63,9

Тропические 1 4 3 4 2 5 4 7 7 *
% 18,2 3,9 5,2 2,6 70,1

Три тропических вида, встреченные только на хребте Наска, исключены из подсчета.

Видно, что восточная Пацифика значительно богаче западной Атланти-
ки бентосными и океаническими видами и гораздо беднее нерито-океани-
ческими и нектобентосными. Если исключить северные и южные нетропи-
ческие виды, то число океанических и бентосных видов в обеих областях
окажется близким и обедненность восточной Пацифики окажется цели-
ком обусловленной недостатком нектобентосных и нерито-океанических
видов.

38—40 видов — общие для обеих областей, но один из них в восточной
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Пацифике встречается лишь на хребте Наска. 34—36 из числа общих ви-
дов - океанические, 2 нерито-океанические, но встречаются и вдали от
берегов над подводными возвышенностями, 2 бентосные, но имеют дли-
тельную планктонную личиночную стадию. 30—31 вид — тропические,
4 бисубтропические или бицентральные, 3 имеют другие типы распростра-
нения. Все общие виды — космополиты, некоторые из них представлены
в западной Атлантике и восточной Пацифике разными подвидами, но все
они имеют по крайней мере потенциальную возможность обмена генами
между атлантическими и тихоокеанскими популяциями через Австрало-
Азиатские моря и. вокруг южной Африки (см. Brinton, 1975). Единствен-
ное исключение - редкий глубоководный кальмар Grimalditeuthis
bonplandi, пока известный только из Атлантического океана и Калифорний-
ского течения (R. Young, 1972a), но и он, вероятно, широко распространен.

Видов, распространенных только в двух сравниваемых областях, нет,
но среди донных осьминогов имеется 6 пар близких видов, распростра-
ненных с западной и восточной сторон перешейка: Euaxoctopus panamen-
sis - Е. pillsburyae, Octopus chierchiae - 0. zonatus, O. oculifer -
O. hummelincki, O. bimaculatus — O. maya, 0. digueti - 0. joubini и Bentho-
ctopus sp. af f. januarii - B. januarii. Первые пять пар мелководные, верхне-
сублиторальные, последняя — батиальная. Первые две пары уникальны:
родственньгх видов нет в других районах океана, следующие четыре пары
имеют родственные формы и в Индо-Вестпацифйке, так что в принципе
возможно и независимое происхождение западноатлантического и восточ-
нопацифического члена пары. Тройка родственных видов есть и среди нек-
тобентбсных кальмаров: западноатлантическая Lolliguncula brevis и близ-
кие к ней восточнопацифические L. tydeus и L. panamensis. Все три вида
прибрежные. Родственные им виды есть в тропической восточной Атланти-
ке (L. mercatoris) и Красном море (L. abulati), но не в иных районах
Индо-Вестпацифики. При этом существенно, что L. brevis и L. tydeus -
единственные виды кальмаров, переносящие значительное опреснение и
регулярно заходящие на нагул в лагуны и эстуарии. Таким образом, оче-
видно, что по крайней мере среди мелководных (верхнесублиторальных)
видно, имеются отчетливые следы былого существования Центральноаме-
риканского пролива, однако за время, прошедшее со времени закрытия
мелководного пролива, потомки общих видов успели дивергировать до
стадии близких, но хороших видов. Абиссальная фауна представлена в
сравниваемых областях немногими плохо изученными и частично не
описанными видами, о родственных отношениях которых говорить труд-
но, но во всяком случае, близкородственных пар среди них нет.

Для западной Атлантики эндемично монотипическое семейство Pickfor-
diateuthidae и монотипические роды Nectoteuthis и Tetracheledone, для
восточной Пацифики - тоже монотапические роды Loliolopsis, Dosidicus
и Drechselia. Из представленных в восточной Пацифике неэндемичных
тропических или широко распространенных, но встречающихся и в тро-
пиках родов в западной Атлантике достоверно отсутствует только Grane-
ledone, представленный в Атлантике лишь в бореальной зоне, тогда как

1 У Тихоокеанского побережья Панамы встречается еще один не описанный вид,
близкий к О. zonatus и О. chierchiae (Moynihan, Rodaniche, 1982; Rodanlche, 1984).
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в восточной Пацифике полностью отсутствуют семейства Spirulidae,
Sepiolidae, Lycoteuthidae (в западной Атлантике 9 родов и 12 видов, в
том числе 8 родов и 11 видов в тропиках), роды Sepioteuthis, Ornithoteut-
his, Chiroteuthoides, Egea, Sandalops, Pteroctdpus, Danoctopus, подрод
Loligo (Doryteuthis), по-видимому также Cycloteuthis, Echinoteuthis,
Joubiniteuthis, а роды Pholidoteuthis и Scaeurgus представлены лишь на
хребте Наска. В Индо-Вестпацифике представлены почти все эти роды,
за исключением атлантических Selenoteuthis и Pteroctopus и преимущест-
венно западноатлантического рода Semirossia (еще 3 рода представлены
в Индийском или западной части Тихого океана, но не в тропической зоне).
Следовательно, на родовом уровне западноатлантическая фауна ближе
к индовестпацифической, чем к восточнотихоокеанской. Трудно предпо-
ложить, чтобы все многочисленные отсутствующие в восточной Пацифике
роды никогда не были ей свойственны. Конечно, можно предположить,
что причина обедненности восточнотихоокеанской фауны — в том, что интен-
сивная радиация отсутствующих в ней родов началась уже после разрыва
морской связи между океанами, но такое предположение никак не объяс-
няет почему восточная Пацифика обеднена преимущественно нектобентос-
ными и нерито-океаническими видами, а -не бентосными осьминогами.
Кажется более правдоподобным, что это — следствие гибели фауны, пер-
воначально обитавшей в восточной Пацифике.

Специфическое выпадение из фауны восточной Пацифики неритоокеа-
нических и нектобентосных видов при отсутствии заметного обеднения сре-
ди прибрежных (включая нектобентосных Lolliguncula), океанических и
глубоководных бентопелагических видов подсказывает, что фактор, выз-
вавший гибель фауны, действовал преимущественно на внешнем шельфе
и склоне и над склоном, но не в прибрежноей зоне, не в открытом океане
и не в абиссали. Таким фактором могло быть сильное изменение циркуля-
ции вод в эпохи плейстоценовых оледенений, когда Калифорнийский и в
особенности Перуанский апвеллинги резко интенсифицировались из-за
усиления контрастности климата и сближались, вызывая сильное пони-
жение темпераутры воды (Бараш, 1974а, б, 1983; Бараш, Оськина, 1979;
Фэйрбридж, 1966, 1968; CLIMAP, 1976) и расширение зоны дефицита кис-
лорода в придонных и наддонных водах, вероятно, губительное для стено-
термных тропических головоногих, не адаптированных (как интерзональ-
ные мезопелагические головоногие — Belman, 1978) к постоянному дефи-
циту кислорода. Понижение температуры воды, обусловленное квазиста-
ционарными (не сезонными) апвеллингами, и дефицит кислорода в при-
донных и наддонных слоях сильнее всего захватывали именно внешний
шельф, зону перегиба шельфа и верхнюю часть склона, т.е. как раз основ-
ные биотопы нектобентосных и нерито-океанических головоногих,
прибрежные же мелководья играли роль убежища (рефугия) для фауны.-
Там мелководные бентосные и прибрежные нектобентосные головоногие
могли выживать и эволюционировать.

Наличие довольно большого числа эндемичных западноатлантических
и восточнотихоокеанских родов и отсутствие общих видов показывает,
что темпы эволюции шельфовых и склоновых головоногих настолько
велики, что немногих миллионов лет оказывается достаточным для того,
чтобы сохранились лишь следы былого единства фауны в виде пар близ-
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ких видов. Способности океанических головоногих к расселению тако-
вы, что и следов прошлых фаунистических связей на них не заметно. Сле-
довательно, рассматривая историю формирования современных ареалов
головоногих моллюсков, мы не можем выйти за временные рамки нео-
гена, а для океанических головоногих вынуждены ограничиться плио-
плейстоценом.

Распространение рода Lolliguncula (см, рис. 2) считается связанным с
Тетисом (G. Voss, 1971; Moynihan, Rodaniche, 1982). Это сомнительно,
так как в Индо-Вестпацифике этот род представлен только в Красном мо-
ре, образование которого началось лишь в верхнем миоцене, в период
завершения распада Тетиса и прекращения связи Атлантического океана
с Индийским через Средиземноморский бассейн (Канаев и др., 1975;
Лисицын и др., 1980; Stoffers, Ross, 1974). Скорее, здесь можно видеть
дивергенцию исходной группы примитивных лолигинид с циркумтропи-
ческим распространением на индовестпацифическую (Loliolus) и более
продвинутую не индовестпацифическую (Lolliguncula) ветвь. Более прав-
доподобно видеть палеогеновые тетисные связи в распространении рода
Sepiola, 9-10 видов которого распространены в северо-восточной Атлан-
тике и Средиземном море от западной Норвегии до западной Африки,
а 3 — в северо-западной Пацифике от южного Сахалина до Сингапура. В
тропиках Старого Света этот род замещается двумя другими — восточно-
атлантическим Rondeletiola и индовестпацифическим Euprymna, возможно,
более эволюционно продвинутыми.

Более молодые связи, заметные по современному распространению голо-
воногих моллюсков, относятся к верхнему плиоцену и связаны с мигра-
циями из северной Атлантики в Тихий океан и в противоположном направ-
лении через Берингию и Арктику. Трансарктические миграции предков
современных амфибореальных, тихоокеанско-западноатлантических и арк-
тическо-бореальных видов через Берингию достаточно хорошо изучены
(Берг, 1934; Гладенков, 1978; Голиков, 1963; Гурьянова, 1951, 1970;
Дьяконов, 1945; Несис, 1961а, б, 1962а; Briggs, 1970; Durham, McNeil,
1967; Strauch, 1972; и др.). Последние данные уточнили лишь датиров-
ку и позволили рассмаривать миграции на фоне общепланетарных измене-
ний климата и уровня Мирового океана, не внося чего-то принципиально
нового в картину, первоначально нарисованную морскими биологами и
биогеографами. По последним данным (обзоры: Берингия в кайнозое,
1976; Кафанов, 1982; Лисицын и др., 1980; Bering land bridge, 1967),
в течение всего палеогена и большей части неогена Берингия была сушей.
Берингов пролив открывался в середине эоцена, 45-50 млн. лет назад,
когда климат в северной части Тихого океана был гораздо теплее совре-
менного и нынешних бореальных и арктическо-бореальных видов еще не
существовало; затем во второй половине среднего и нижнем миоцене,
12—8 млн. лет назад, в разгар процесса формирования таких видов, когда,
однако, Берингов пролив был узким и мелководным (Hopkins, 1967;
Durham, McNeil, 1967); далее в верхнем плиоцене, приблизительно 3,2-
2,5 млнлет назад, наконец, в межледниковые и послеледниковую эпохи,
по крайней мере 125 тыс. лет назад и в последние 8-10 тыс. лет. Во время
верхнеплиоценовой Берингийской трансгрессии пролив был значитель-
но шире и глубже современного (Несис, 19616,1962а).

С трансарктическими миграциями через Берингию связано формирование
ареалов родов Gonatus и Rossia. Род Gonatus и все семейство Gonatidae
имеют тихоокеанское бореальное происхождение (Несис, 1973д). Род
Gonatus — единственный из 3 родов семейства, распространенный и за пре-
делами родины гонатид (рис. 23): 7 из 10 достоверных его видов встре-
чаются только в бореальной Пацифике, один (G. fabricii) в Арктике и се-
веро-западной Атлантике, еще один крайне близкий к нему вид (G. steenst-
rupi) — в северо-восточной Атлантике, последний вид (G. antarcticus) —
в Южном океане (см. рис. 6, 7). К числу эндемиков бореальной Пацифики
принадлежат самый примитивный вид рода, G. (Eogonatus) tinro и самый
примитивный вид более подвинутого подрода Gonatus s. str. - G. onyx,
а также наиболее специализированный вид рода, G. madokai. Предок
G. fabricii мог проникнуть в Арктику и северную Атлантику только из
Тихого океана через Берингию. Формирование семейства Gonatidae не
могло начаться раньше формирования Северотихоокеанского течения в
олигоцене, но наиболее вероятно, что оно было связано с резким похоло-
данием в середине миоцена, которое повлекло за собой становление совре-
менного гидрологического режима северной части Тихого океана (Кафа-
нов, 1982). Это же похолодание дало толчок мощному покровному оле-
денению Антарктиды и, следовательно, гляциоэвстатическому понижению
уровня Мирового океана, вскоре приведшему к закрытию Берингова про-
лива (Лисицын и др., 1980). Следовательно, предок G. fabricii не мог про-
никнуть через Берингию ни в эоцене, ни в миоцене, тем более что кальма-
ры рода Gonatus океанические и избегают шельфовых мелководий (Не-
сис, 19656, 1971 а, 1973д), а в миоцене - в период трансгрессии нувок
(Кафанов, 1982) Берингов пролив был мелководен. С другой стороны, уже
после проникновения предкового вида через Арктику в Атлантику он
расщепился на арктическо-бореальный вид G. fabricii и низкобореальный
G. steenstrupi. Хотя эти формы крайне близки и различаются вряд ли
сильнее, чем хорошие подвиды (Kristensen, 198la и наши данные), их
дивергенцию трудно датировать столь недавним временем, как голоцен
(Mercer, 1968), В настоящее время гонатусы полностью отсутствуют на

Берингийскомщельфе:он для них слишком мелководен. Вряд ли поло-
жение бьшо существенно иным в период бореальной трансгрессии (рисс-
вюрм, ~ 125 тыс лет назад) и послеледникового климатического опти-
мума, когда Берингов пролив был ненамного шире и глубже нынешне-
го. Наиболее вероятное время проникновения предка G. fabricii через
Берингию с юга на север — верхний плиоцен, период берингийской транс-
грессии. Тогда через пролив мигрировали верхнебатиальные и нижнесубли-
торально-верхнебатиальные амфибореальные донные рыбы и беспозвоноч-
ные, которые сейчас пересечь мелководья пролива неспособны (Несис,
19616, 1962а). Следовательно, возраст вида G, fabricii — около 2,5 —
3 млн. лет, a G. steenstrupi значительно моложе.

Приблизительно в то же время, но в противоположном направлении
расселялись каракатицы рода Rossia (рис. 24). Семейство Sepiolidae и наи-
более примитивное в нем подсемейство Rossiinae распространены главным
образом в тропиках и субтропиках. Из 4 родов подсем. Rossiinae в тро-
пической Атлантике представлены все 4, в Индо-Вестпацифике 1—2, в тро-
пиках восточной Пацифики подсемейство отсутствует. Из 9 достоверных
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видов рода Rossia, самого примитивного в семействе, 3 - тропические
западноатлантаческие, 2 - бореальные или бореально-субтропические
(по 1 в западной и восточной Атлантике), 1 (R. palpebrossa) - арктическо-
бореалькый арктоатлантический, 1 (R. moelleri) — высокоарктический
западноарктический и 2 — тихоокеанские бореальные, из них R. pacifica
распространена по всем берегам бореальной Пацифики, a R. mollicella -
только в северо-западной ее части, в Японском море и у тихоокеанского
побережья Японии. Таким образом, в западной и северной Атлантике мож-
но наблюдать все переходы от тропических видов через бореальные и
арктическо-бореальный к высокоарктическому виду и снова к бореаль-
ному и низкобореальному1 в северной части Тихого океана. Оба ти-
хоокеанских вида близки между собой и ближе других стоят к обоим бо-
реальным атлантическим видам. Такую картину распространения можно
интерпретировать однозначно: род возник в тропиках западной Атлантики
и впоследствии расселялся на север, последовательно осваивая все более
холодноводные районы умеренной зоны и Арктики. В Тихий океан он
проник из Атлантики через Арктику и Берингию. R. mollicella — моложе,
чем R. pacifica, и, вероятно, отщепилась от нее; R. palpebrosa и R, moelleri,
по-видимому, дивергировали позже, чем общий предок R. pacifica и
R. mollicella отщепился от исходного бореального атлантического вида,
вероятно, близкого к R. megaptera и (или) R. macrosoma. R. moelleri no
строению булавы можно считать наиболее продвинутым видом рода.

R. pacifica, R. palpebrosa и R. moelleri сублиторально-верхнебатиальные,
преимущественно нижнесублиторально-верхнебатиальные, R. macrosoma,
R. megaptera и R. mollicella — преимущественно или исключительно верхне-
батнальные виды. В настоящее время род Rossia полностью отсутствует
в северной части Берингова моря и не известен во всей восточной Арктике
между Новосибирским мелководьем и заливом Амундсена (если он там
и есть, то лишь на материковом склоне). Похолодание в северной части
Атлантического океана произошло значительно позднее, чем в Тихом,
лишь в плиоцене. Очевидно, только тогда мог сформироваться в северной
Атлантике общий предок нетропических видов рода. В верхнем плиоцене
он проник в Тихий океан, пройдя Берингию с севера на юг. R. palpebrosa
и R. mollicella сформировались в эоплейстоцене или в ледниковые эпохи
плейстоцена, a R, moelleri, несомненно, в плейстоцене, т.е. это - самый
молодой вид рода.

Не исключено, что в этот же период и тем же путем прошли через Бе-
рингию виды родов Todarodes (с юга на север), Bathypolypus (с севера
на юг) и Benthoctopus (направление не известно - Кондаков и др., 1981),
однако для более точного суждения об этом у нас недостаточно данных.

Значительные изменения ареалов головоногих моллюсков, в первую
очередь океанических видов, происходили в плейстоцене, за последние
1,5—2 млн лет, а особенно интенсивно — в период великих оледенений,
за последние 700 тыс. лет. Именно с этим периодом связан разрыв ареала
некогда широко распространенных тропических видов, ныне представ-
ленных парами близких видов в Атлантике и Индопацифике или Индо-

1 R. mollicella на юге заходит в субтропики у п-ова Кии, но встречается там лишь
глубже 400 м,
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Вестпацифике. Примеры: Sthenoteuthis pteropus — S. oualaniensis и
Ornithoteuthis antiHarum - 0. vobtilis (см. рис. 16, 17). Из морфологи-
ческих данных следует, что в роде Sthenoteuthis исходным видом был
атлантический S. pteropus (по строению мантийно-вороночного замыка-
тельного аппарата, размерам и степени расхождения скороспелой и поздне-
Ьпелой форм он примитивнее, чем S. oualaniensis); какой вид был исход-
ным вроде Ornithoteuthis — неясно. Ареалы обеих пар ныне разорваны
только в юго-восточной Атлантике — в Бенгельском течении у юго-запад-
ной Африки. Разрыв ареалов у Ornithoteuthis — от 13—14° ю.ш. у Анго-
лы до Наталя и района южнее о-ва Мадагаскар, у Sthenoteuthis — еще
меньше, от южного тропика у Намибии (район Уолфиш-Бей) до Агульяс-
ского течения южнее мыса Доброй Надежды (Александронец и др., 1983;
Зуев и др., 1975, 1976; Несис, Нигматуллин, 1979; наши данные). Для
соединения ареалов необходимо лишь относительно небольшое потепле-
ние. Это могло быть в самом верхнем плиоцене или эоплейстоцене, 0,7—
2 млн. лет назад. В этот относительно теплый период экваториальный пояс
низкого атмосферного давления значительно расширялся, достигая
30° с.ш. и ю.ш., субтропические центры высокого давления и пояса пасса-
тов оттеснялись на север и юг, зональная циркуляция господствовала в
умеренных и субполярных широтах, полярные шапки в высоких широтах
сильно сокращались (Бараш, 1983; Бараш и др., 1974; Фэйрбридж, 1966,
1968). Соответственно этому интенсифицировались системы экваториаль-
ных течений и противотечений, апвеллинги оттеснялись в более высокие
широты, их интенсивность снижалась, а связанные с ними океанические
ветви холодных восточных пограничных течений ослабевали и смещались
на запад. В юго-восточной Атлантике и у южной Африки усиливались
Ангольское и Агульясское течения. Ангольское течение — продолжение
южной ветви Экваториального противотечения, разделяющее основную и
прибрежную ветви Бенгельского течения и аналогичное Перу-Чилийскому
(течению Гюнтера) и Калифорнийскому (течение Давидсона) подповерх-
ностным противотечениям (Бурков, 1980) — могло выходить на по-
верхность и сильно продвигаться на юг и юго-восток. Агульясское течение
не разворачивалось на долготе мыса Игольного на юг и затем на восток,
лишь иногда отделяя от себя дрейфующие в Атлантический океан вихри
(Бурков, Нейман, 1977; Канаев и др., 1975; Brinton, 1975), а проникало
далеко на запад от меридиана южной оконечности Африки, разделяясь
на несколько ветвей. Ответвления его Северной ветви могли входить
в контакт с южной оконечностью Ангольского течения, создавая сплошной
коридор теплых вод экваториального происхождения вокруг всей южной
оконечности Африки. По этому коридору предки современных видов
Stenoteuthis и Ornithoteuthis могли огибать Африку и переходить из
Атлантического океана в Индийский, и наоборот. Естественно, аналогичные
миграции могли происходить и в периоды максимальных потеплений в
межледниковья, но в этом случае дивергенция Stenoteuthis и Ornithoteut-
his до уровня хотя и близких, но хороших видов была бы менее вероятной.

Климатическая обстановка периодов оледенения была противоположной
той, что господствовала в доледниковый и в межледниковые периоды.
Экваториальный пояс низкого давления резко сокращался, особенно в
южном полушарии, где он почти приближался к экватору. Субтропические
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центры высокого давления смещались в низкие широты, пассаты усилива-
лись, полярные антициклоны резко расширялись и смещались в сторону
низких широт, оттесняя центры низкого давления. Там, где сейчас преоб-
ладает зональная циркуляция, в периоды оледенений господствовала ме-
ридиональная, зональная же занимала нынешний субтропический пояс
высокого давления. Граница плавучих льдов в северной Атлантике прохо-
дила по линии: южный склон Джорджес-банки - Азорские острова -
мыс Финистерре, отдельные айсберги проникали на юг до южного Марокко
(Бараш, 1974а,б; Лисицын и др., 1980). Летняя поверхностная температу-
ра воды снижалась в северо-западной части Средиземного моря на 8—10°,
в южной субтропической Атлантике на 6-7°, в тропической западной
Атлантике на 2—3°, восточной на 4—6°, в Левантийском бассейне Средизем-
ного моря и в тропической западной Пацифике на 1 -2°, в восточной Паци-
фике на 3 °̂ (Бараш, 1973, 1983; Бараш, Оськина, 1979; CLIMAP, 1976;
Emiliani, 1970; Thiede, 1978; Thunell, 1979), Апвеллинги, как было ска-
зано выше, усиливались, особенно Бенгельский и Перуанский, и смещались
к экватору. Экваториальная зона в восточных частях Атлантического
и Тихого океанов почти исчезала. Напротив, на западе океанов изменения
климата были незначительными," а в Индомалайском регионе — несущест-
венными.

В эти периоды узкотропические и экваториальные виды могли сущест-
вовать практически лишь в тропический западной Атлантике и Индо-Вест-
пацифике. Ареалы некогда циркумтропических видов разрывались на
атлантическую и индовестпацифическую части и начиналась диверген-
ция, приводившая к обособлению близких видов или подвидов. Зато
облегчалось проникновение относительно холодноводных форм с севера
на юг, или наоборот, через восточные части Атлантического и Тихого
океанов. Тогда, в один из ледниковых периодов проник на юг предок но-
тального циркумглобального Gonatus antarcticus. Его расселение шло
через восточно-экваториальную Пацифику, где ныне южная граница ареала
самого теплолюбивого из северотихоокеанских гонатусов, G. californiensis
(25-28°с.ш.), отделена от северной границы ареала G. antarcticus
(5°50'—6°30 ю.ш.) узким разрывом (рис. 23), причем находка личинки
G. sp. (californiensis?) в Панамском заливе на 7° 19' с.ш. (R. Young,
1972а)2 еще уменьшает этот разрыв (Несис, 1973д). Переселений гонату-
сов вдоль западной Африки, видимо, не происходило.

В один из ледниковых периодов проник с севера на юг и предок друго-
го нотального циркумглобального вида, Todarodes angolensis. Это про-
изошло в восточной Атлантике, где ныне Т. angolensis распространен на
север до южной Анголы, а его ближайший северный родственник, T.sagit-
tatus, на юг до Сенегала (Зуев и др., 19 76). Разрыв ареалов составляет
лишь около 25° по широте.

С периодами оледенений связано формирование ареалов биперифери-
ческих, бисубтропических и бицентральных видов, как Eucleoteuthis
luminosa, Architeuthis ex gr. dux, Ommastrephes bartrami, Pterygioteuthis
gemmata, Hyaloteuthis pelagica, Ocythoe tuberculata, ареалы которых

1 В открытых водах тропической восточной Пацифики гонатиды достоверно от-
сутствуют (Несис, 1.972в, 19736; Шевцов, 1973; Okutani, 1974).
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(см. рис. 12—14) состоят из трех изолированных частей: североатланти-
ческой, северотихоокеанской и южной, причем последняя может разделять-
ся разрывом ареала у Тасмании (Зуев и др., 1975, 1976; Несис, 1973а,
19746, 1979г; Несис, Нигматуллин, 1979). Ареалы северотихоокеанских
и южных популяций могли смыкаться только на востоке Тихого океана,
североатлантических (кроме Е. luminosa, который в северной Атлантике
отсутствует) и южных только на востоке Атлантики, причем у P. gemmata
восточноатлантическое соединение существует и сейчас. Анализ субстрат-
но-специфических свойств холинэстераз зрительных ганглиев О. bartrami
из разных частей ареала (Шевцова и др., 1977, 1979) показал, что свойст-
ва холинэстераз зрительных ганглиев одинаковы в пределах одной части
ареала, даже у кальмаров, из столь удаленных точек, как южная Атланти-
ка и Большой Австралийский залив, но различны у кальмаров из разных
частей ареала; холинэстеразы кальмаров из южной части ареала ближе к севе*
роатлантическим. Вероятно, ареалы северных и южных популяций соединя-
лись неоднократно, но последнее разъединение североатлантических и юж-
ных кальмаров (разрыв между границами их ареалов у западной Африки
составляет сейчас33° по широте— от 19° с.ш. до 14° ю.ш.) произошло
позже, чем между северотихоокеанскими и южными. Была высказана
гипотеза (Зуев и др., 1975; Несис, 1970; Шевцова и др., 1979), что это -
результат конкуренции в юго-восточной Пацифике между О. bartrami
и гигантским перуано-чилийским кальмаром D. gigas, доминирующим
в таксоцене эпипелагических оммастрефид в экваториальнных и южносуб-
тропических районах восточной части Тихого океана (Несис, 1970; Nesis,
1983). В период усиления Перуанского течения площадь ареала и средние
размеры дозидикусов увеличиваются, и гигантские кальмары оттесняют
S. oualaniensis, О. bartrami и Е. luminosa из юго-восточной части Тихо-
го океана на запад. В период ослабления Перуанского течения и усиле-
ния напора центральных вод площадь ареала и средние размеры дозидику-
сов снижаются, в пределы Перуанского района проникают - с запада и
северо-запада S. oualaniensis, с юго-запада О. bartrami и Е. luminosa. Со-
гласно гипотезе, в периоды максимального похолодания, т.е. макси-
мального усиления Перуанского течения ареал теготоводиого D. gigas
сужался еще более, нежели в периоды его ослабления, и создавалась воз-
можность соединения ареалов северотихоокеанских и южных О. bartrami и
Е. luminosa в тропической восточной части Тихого океана. Таким обра-
зом, ареалы северных и южных О. bartrami могли соединяться в Тихом
океане лишь в период максимального похолодания, а в Атлантическом -
и позже, в период последнего, субмаксимального похолодания. Этим
обусловлено большее сходство южных О. bartrami с североатлантическими
(Шевцова и др., 1979).

Очевидно, в эпохи оледенений ареалы современных бипериферических
и бицентральных видов в Атлантическом и Тихом океане представляли
собой выпуклые на восток дуги, охватывавшие полумесяцем резко су-
жавшиеся ареалы экваториальных и узкотропических видов, которых
похолодание загнало в наиболее теплые участки тропической западной
Атлантики и Индомалайского региона. Вполне вероятно, что нынешние
сплошные или почти сплошные ареалы южных форм бипериферических
и бисубтропических видов (они обычно разорваны лишь у Южной Аме-
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рики) в эпохи оледенений разрывались также у Тасмании и юго-восточ-
ной Австралии, а возможно, и у южной Африки, но документальных
свидетельств этого у нас нет. Что же касается бисубтропических видов,
то соединение ареалов северных и южных популяций на востоке океанов
неизбежно должно было сопровождаться фрагментацией (распадом
натрое) южных частей ареалов в районах южных оконечностей трех ма-
териков. Соединение и фрагментация ареалов происходили, очевидно,
многократно, так как между особями из изолированных ныне частей
ареалов Е. luminosa, H. pelagica и О. tuberculata не найдено даже подвидо-
вых различий,

Упомянутые выше виды Ornithoteuthis, Dosidicus, Ommastrephes,
Sthenoteuthis, Eucleoteuthis и Hyaloteuthis принадлежат к высшим
оммастрефидам: подсем, Ornithoteuthinae и Ommastrephinae. Анализ
их филогении (Зуев и др., 1975; Несис, 1979а; Нигматуллин, 1979) по-
казал, что вся эволюция высших оммастрефид происходила в тропиках
и субтропиках, причем виды подсем, Ommastrephinae сформировались
на протяжении плиоплейстоцена, т.е. на протяжении последних несколь-
ких миллионов лет.

С четвертичными похолоданиями связано также формирование суб-
тропических и переходных к нотальным фаун у южной Африки (особен-
но фауны Капского округа) и у Тасмании .(могейская фауна). Прогресси-
рующее похолодание в верхнем миоцене—плиоцене стимулировало выра-
ботку у Южной Африки и южной Австралии с Тасманией оригинальной
и высоко эндемичной субтропической фауны, проанализированной выше
на примере каракатиц-сепиид. Плейстоценовые похолодания приводили
к сдвигу на север субтропической дивергенции. В результате гляциоэвста-
тической регрессии Бассов пролив стал сушей, а южное и западное по-
бережья Тасмании - слишком холодноводным районом для обитания
субтропической фауны. Ареалы субтропических видов разорвались и на-
чалась дивергенция (Dartnall, 1974; Knox, 1975). В месте разрыва ареалов
субтропических видов стала складываться новая, более холодноводная
фауна, ныне типичная для Тасманийской (Могейской) провинции. В ее
формировании участвовали наиболее эвритермные субтропические элемен-
ты, а по другим группам фауны — и продвинувшиеся к северу цир-
кумнотальные виды, в доледниковое время обитавшие южнее Тасмании.
В послеледниковое время некоторые субтропические виды восстановили
первоначальный ареал и ныне распространены вокруг всей южной Австра-
лии и Тасмании: в Западноавстралийской, Тасманийской и Восточно-
австралийской провинциях (Sepia braggi, S. novaehollandiae, S. rex,
S. apama, Sepioteuthis australis, Octopus pallidus), другие же у спели дивер-
гировать и ныне распространены только у западной и южной (Sepia
chirotrema, S. irvingi, S. vercoi, S, reesi, Sepiadarium austrinum) или
только у восточной и юго-восточной Австралии (S. plangon, S. mestus),
а упомянутая выше Sepioloidea lineolata распространена там и там, но
отсутствует в Тасманийской провинции (Несис, 1979в).

Картина, складывавшаяся у южной Африки, была аналогичной, но
отличалась, во-первых, тем, что похолодание на крайнем юге Африки
было не столь сильным, как у лежащей на 9° южнее Тасмании, а во^то-
рых, тем, что прибрежная фауна юго-западной Африки испытала силь-
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ное обеднение, связанное с действием Бенгельского апвеллинга, тогда
как у юго-западной Австралии такого обеднения не наблюдалось, В ре-
зультате у южной Африки также сложились 4 фауны: южноафриканская
широко распространенная, анголо-намибская обедненная, натальская
и капская, но полной аналогии с четырьмя южноавстралийскими фаунами
нет (Несис, 1980а). Однако и у южной Африки есть один вид карака-
тиц с ареалом, разорванным в районе мыса Доброй Надежды — мыса Иголь-
ного: Sepia hieronis (Roeleveld, 1972).

Наконец, с периодами оледенений связано формирование эндемиков
Средиземного и Красного морей и северной части Калифорнийского зали-
ва. В настоящее время в Гибралтарском проливе господствуют противо-
положно направленные течения: в верхних слоях до глубин 150—175 м —
атлантическое течение, направленное на восток, в нижних слоях — среди-
земноморское течение, направленное на запад (Овчинников и др., 1976).
Такая схема течений способствует вселению мелководных атлантических
видов, а также полуглубоководных видов, имеющих эпипелагическую
личиночную стадию, в Средиземное море, и не способствует формиро-
ванию обособленной средиземноморской эндемичной фауны. В ледниковые
эпохи плейстоцена схема течений в Гибралтарском проливе менялась
на противоположную: опресненные средиземноморские воды выходили
в Атлантику в поверхностных слоях, а компенсационный ток более со-
леных атлантических вод следовал в глубинных слоях, т.е. схема тече-
ний была аналогична наблюдающейся сейчас в Босфоре. Это затрудняло
проникновение в Средиземное море атлантических мелководных видов
и способствовало обособлению эндемичной средиземноморский фауны
шельфа, но не склона и не мезопелагиали. Возможно, в этом — причина
того, что все нынешние эндемики Средиземного моря из числа головоно-
гих — обитатели шельфа (Несис, 1982в). В других группах фауны имеет-
ся ряд эндемичных для Средиземного моря батиальных и абиссальных
видов (Пастернак, 1982; Reyss, 1973). Они сформировались на месте из
эврйбатных атлантических видов, преодолевших Гибралтарский порог
и опустившихся в глубины. Среди головоногих абиссальных видов в Сре-
диземном море нет, а все батиальные - атлантические.

Глубоководная впадина Красного моря отделяется от глубоководной
части Аденского залива мелководьем Баб-эль-Мандебского пролива, кото-
рое прорезано узким извилистым желобом, очерченным почти по всей
длине изобатой 180 м. Желоб крутостенный и напоминает русло реки.
Он прерывается лишь к западу от о-ва Большой Ханиш (Эль-Ханиш-эль-
Кабир) на 13°45f с.ш., где находится порог Красного моря. Глубина над
порогом около 140 м. Весь этот участок высокосейсмичен и характеризует-
ся молодым (современным) вулканизмом, прекрасно заметным, в част-
ности, как на о-ве Большой Ханиш и соседних с ним островках, так и
на прилегающей африканской (впадина Афар) и аравийской территории.
Очевидно, в эпохи оледенений Красное море почти отчленялось от Аденско-
го залива, но не : превращалось в замкнутый водоем, а соединялось с
океаном узким длинным проливом, похожим на Босфор. Оно было столь
же сильно изолировано от океана, как нынешнее Черное море, но не опрес-
нялось, и в нем сохранилась необедненная индовестпацифическая морская

123



фауна, в значительной степени обособившая в результате изоляции (Ивано-
ва, 1984).

Субтропическая калифорнийская фауна в эпохи оледенений распростра-
нялась далеко на юг и населяла западное побережье Мексики, включая
все западное побережье Калифорнийского полуострова и Калифорнийский
залив. В послеледниковую эпоху тропическая фауна продвинулась на се-
вер, тесня субтропическую, и в настоящее время южная часть Калифорний-,
ского залива и юг западного побережья Калифорнийского полуострова на-
селены в основном тропической фауной (хотя и с небольшой примесью
субтропических видов). Часть субтропической фауны оказалась "запертой"
в подверженной зимнему охлаждению и потому недоступной для с-тено-
термных тропических (панамских) видов вершине Калифорнийского за-
лива — "море Кортеса" и, очутившись в изоляции, дивергировала, сфор-
мировав эндемичную фауну (Briggs, 1974; Parker, 1964). Вероятно, это
имело место и в межледниковые эпохи, так что возраст этих — сонор-
ских — эндемиков может слегка различаться.

Таким образом, общая черта эндемичной средиземноморской, красно-
морской и сонорской фаун - сходство их исторической судьбы, источники
же фауны различны: в первом случае это низкобореально-субтропические
виды, во втором тропические, в третьем — субтропические.

5. ОТНОСИТЕЛЬНАЯ ЧИСЛЕННОСТЬ
И ОТНОСИТЕЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ
ОКЕАНИЧЕСКИХ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ
ПО АКВАТОРИИ МИРОВОГО ОКЕАНА

В настоящем разделе пойдет речь только о пелагических головоногих
и преимущественно об эпипелагических и меэопелагических кальмарах,
так как о биологии донных и наддонных головоногих, особенно каракатиц
и осьминогов, известно очень мало. Их численность невелика и не идет
ни в какое сравнение с численностью пелагических — нерито-океанических
и океанических — кальмаров.

В последние годы стало общепризнанным, что биомасса кальмаров в
Мировом океане колоссальна и что они — один из важнейших перспектив-
ных объектов промысла. Возможный годовой вылов кальмаров оценивает-
ся в 5-6 млн. т (Моисеев, 1969), 15-20 млн. т (Мартинсен, 1966), десятки
миллионов тонн (Gulland, 1970), сотни миллионов тонн (С. Voss,
1973; Нейман и др., 1981). Чрезвычайно большими считаются запасы
кальмаров в Антарктике (Gulland, 1970; Everson, 1977). Биомасса гигант-
ского глубоководного антарктического кальмара Mesonychoteuthis
hamiltoni оценена в 60-65, а возможно, и в 90 млн, т (Клумов, Юхов,
1975). Общая биомасса головоногих моллюсков в Мировом океане опре-
делена И.И. Акимушкиным (1970) в 2,2 млрд. т. Это — треть общей био-
массы бентоса в Мировом океане, от литорали до ульграабиссали —
6,6 млрд. т (Айзатуллин и др., 1980). Учитывая высокое положение голо-
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воногих в трофических цепях, такую цифру следует считать непомерно
завышенной.

Как получены и насколько обоснованы подобного рода цифры? Члены
комиссии ФАО под руководством Галланда (Gulland, 1970) основывали
свои оценки биомассы кальмаров в основном лишь на общем впечатлении
и Галланд специально предупреждает: "Не надо придавать слишком боль-
шого значения точности таких оценок" (1970, с. 1). Непосредственная
абсолютная оценка биомассы кальмаров, как и вообще нектонных живот-
ных, задача чрезвычайно трудная (Парин, Несис, 1977). Существующие
типы количественных зоологических тралов достаточно хорошо улавли-
вают только личинок и молодь нектонных кальмаров и мелких малопод-
вижных планктонных кальмаров и осьминогов глубинных слоев. Крючко-
вая снасть (вертикальный пелагический ярус) - хорошее орудие лова
активных нектонных кальмаров, но оно строго селективно; на крючки
ловятся только кальмары немногих видов, в узком диапазоне размеров
и в определенном физиологическом состоянии. Кроме того, это - не коли-
чественное орудие, так как его уловистость зависит, кроме всего прочего,
от фазы луны, погоды, степени накормленности кальмаров и других нестан-
дартизуемых факторов (Зуев, Несис, 1971; Smith, 1983). Донным тралом
можно успешно облавливать скопления некоторых придонно-пелагических
видов лолигинид и нерито-океанических оммастрефид. На этом основании
многие авторы рассчитывали биомассу и промысловый запас добываемых
кальмаров, в частности, Loligo pealei и Шех illecebrosus в северо-западной
Атлантике (Summers, 1969; Ikeda et al., 1973; Serchuk, Rathjen, 1974;
и др.). В таких расчетах, однако, есть два сомнительных момента, по сути
дела сводящих на-нет всю их точность: не известна уловистость трала по
отношению к кальмарам (обычно ее принимают за 1, что заведомо невер-
но) и не ясно, какая доля популяции рассеяна в толще воды выше верхней
подборы трала. Так, и в этом случае мы получаем лишь величину "отно-
сительной кажущейся" (Serchuk, Rathjen, 1974) численности.- И действи-
тельно, биомасса иллекса в северо-западной Атлантике оценивалась по
результатам траловых съемок, проведенных в близкие годы, с разбросом
в два порядка величин: 1,8—17,6 тыс. т (Sissenwine, 1976), 100—110 тыс. т
(Efanov, Puzhakov, 1975), 450 тыс. т. (Burukovsky, Froerman, 1978). Разли-
чия того же порядка характеризуют оценки биомассы иллекса, даваемые
учеными разных стран для одних и тех же районов в одни и те же годы
(ICNAF Redbook, 1979; NAFO Redbook, 1981). Даже верхние оценки ока-
зываются ниже величины, полученной в результате исследования питания
гринды — специализированного потребителя иллекса в северо-западной
Атлантике: 600-900 тыс. т (Mercer, 1975).

Значительно более точные данные можно получить при облове кальма-
ров в толще воды большими разноглубинными тралами с увеличенным
вертикальным раскрытием и контрольным гидроакустическим учетом
обилия, но для этого нужны траулеры с очень мощным главным двига-
телем, траления на высоких скоростях и высококачественные эхолоты,
поскольку рассеивающая способность кальмаров мала и обычные эхолоты
(12—24 кГц) их практически не записывают. Такие суда и орудия поиска
и лова только начинают входить в практику морских биологических
исследований. Проведены первые удачные опыты облова приповерхностных

125



скоплений оммастрефид в тропической Атлантике крупными (раскрытие
68—86 м, площадь устья до 1900 м2) близнецовыми тралами — два судна
с одним тралом (Зуев, Цымбал, 1982, 1983), но этот метод также еще
не настолько отработан, чтобы его можно было использовать для надежного
определения биомассы нектонных кальмаров,

Удачным оказался опыт бблова молоди иллекса тралом Энгеля в откры-
тых водах северо-западной Атлантики между краем Новошотяандского
шельфа и северной кромкой Гольфстрима (Фроерман, 1981; Froerman,
1980; Froerman et al., 1981). Количественный учет молоди иллекса весной
позволил дать прогноз численности и биомассы иллексов следующим
летом, когда подросшая молодь выйдет на шельф и станет доступной для
промысловых судов. Рассчитанная таким способом биомасса промыслового
стада оказалась на порядок выше, чем по летне-осенним учетам с помощью
донных тралов: 1,5-3,0 млн. т для 1979 г. и 0,6—1,9 млн. т для 1981 г.
при средней биомассе по итогам донных тралений на 1978 г. 249 тыс. т
(ICNAF Redbook, 1979)*.

Г.В. Зуев и Ч.М. Нигматуллин (1974; Зуев и др., 1980) предложили
оригинальный метод учета абсолютной численности и биомассы нектонных
океанических кальмаров, образующих ночные скопления на поверхности
океана. Метод применим преимущественно к видам рода Sthenoteuthis
(S. pteropus, S. oualaniensis), с некоторыми ограничениями пригоден
также для Dosidicus gigas, Ommasirephes bartrami, Todarodes spp.,
Thysanoteuthis rhombus, Onychoteuthis banks! borealijaponicus. Эти каль-
мары ночами подходят на свет судовых источников лежащего в дрейфе
судна. Привлекает их не сам по себе свет, а скопления идущих на свет рыб
(миктофиды, летучки, полурылы, скумбрещука, сайра и др.) и макро-
планктонных беспозночных, которых кальмары с жадностью поедают.
Затаиваясь в тени под корпусом судна, кальмары бросаются на скапливаю-
щуюся в световом пятне добычу и быстро выедают ее, после чего отстают
от движущегося по ветру судна. Дрейфующее судно, таким образом,
как бы проходит вдоль "очереди" кальмаров с изменчивой, но квазипос-
тоянной плотностью, соответствующей реальной плотности распределения
кальмаров в данном районе океана. С борта судна легко подсчитать
кальмаров и, при определенном навыке, идентифицировать их и определить
их размер (длина мантии визуально определяется с точностью до 3 см).

'Зная скорость и направление дрейфа, время наблюдений, ширину освещен-
ной зоны и соотношение длины и веса у данного вида кальмаров, можно
рассчитать абсолютную численность и биомассу кальмаров в пройденной
судном полосе. Предположив, что ночные подъемы совершают все
кальмары крупнее определенного размера, Г.В. Зуев с соавторами (Зуев
и др., 1979; Зуев, Юсупова, 1977) рассчитали кривую роста и смертности
кальмаров и подошли к оценке общей численности популяции. Расчеты
показали (Зуев, Никольский, 1981; личное сообщение Г.В. Зуева), что
средняя биомасса S, pteropus в тропической Атлантике составляет
50 кг/км2 в западной и 250 кг/км2 в восточной половине океана, до
300-500 кг/км2 в продуктивных зонах и до 1000-1500 кг/км2 на отдель-
ных станциях, а общая биомасса в Атлантике между 25° с.ш. и 25° ю.ш.,

•После пика численности в 1979 г. биомасса иллекса резко снизилась.
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Мексиканском заливе и Карибском море — 2,8—5,2 млн. т.. Биомасса
S. oualaniensis в Индийском океане в среднем 50 кг/км2,в продуктивных
зонах 100—150 кг/км2, на отдельных станциях до 250—500 кг/км2,
общая — около 2 млн. т.

Эта методика также имеет недостатки. Для Ommastrephes и Todarodes
было показано с помощью подводной фотографии и эхолотирования
(Clarke, 1966; Kawagucni, Nazumi, 1972; Shibata, Flores, 1972), что и
ночью далеко не все кальмары поднимаются к поверхности. Значительная
их часть рассеяна в подповерхностных слоях. Кроме того, при малой
(до 0,5 км/ч) скорости дрейфа кальмары задерживаются у борта, переме-
щаются вместе с судном и могут учитываться неоднократно (Зуев и др.,
1980). Тем не менее представляется, что метод визуального учета дает
разумные цифры биомассы.

Очень малую точность дает акустический метод учета отдельных эпипе-
лагических нектонных кальмаров на обычных для рыбопоисковых гидро-
акустических приборов низких частотах. Так, биомассы Sthenoteuthis
oualaniensis в море Фиджи оценена с помощью гидроакустической станции
"Палтус-М" (20 кГц) и оптического анализатора спектра с точностью ниже
порядка величин: 104—10s т (Афанасьев и др>, 1980).

Мечение — один из испытанных методов определения численности
животных. Оно, однако, применимо лишь для изучения интенсивно эксплу-
атируемых популяций. Наиболее интенсивно облавливаемый вид океани-
ческих кальмаров — Todarodes pacificus. Мечение при исследовании его
билогии применяется уже давно (Soeda, 1956; Hamabe, Shimizu, 1966;
Kasahara, Ito, 1968;-Kawana et al., 1971; Murata et al., 1971; Шевцов,
1973a; и др.). За годы меченмя наблюдались резкие изменения числен-
ности кальмара и соответствующие изменения промысловой нагрузки
на популяции (Зуев, Несис, 1971; Агауа, 1974). Тем не менее процент
возврата меток был приблизительно постоянен и очень низок: 0,3—3%,
в среднем около 1%. Столь же низкий возврат меток (0,7%) получен при
мечении lllex illecebrosus в северо-западной Атлантике (Amaratunga,
1981). Жизненный цикл обоих видов годичный, промысловая смертность
велика и ясно, что столь низкие цифры возврата определяются какими-то
методическими погрешностями. Следовательно, использовать мечение
для определения численности кальмаров пока невозможно.

Для достаточно хорошо изученных видов оммастрефид мы имеем сле-
дующие оценки величины биомассы, основанные на анализе промысловой
статистики, моделях динамики численности эксплуатируемых популяций
и визуальном учете на ночных световых станциях: Шех illecebrosus
illecebrosus в северо-западной Атлантике (для периода пика численности)
0,5-3 млн, т (NAFO Redbook, 1980); 1. ill. argent inus в юго-западной
Атлантике 0,53-0,74 млн. т (Otero et al., 1981); Todarodes pacificus в
Японском море — 3—4 млн. т (Шевцов, 1978); Nototodarus sloani в водах
Новой Зеландии — 0,5—0,9 млн. т (Roberts, 1979); Sthenoteuthis pteropus
в Атлантическом и S. oualaniensis в Индийском океане 4,8—7,2 млн, т.
(см. выше). М. Хамабэ с соавторами (Hamabe et al., 1976) оценивают
промысловый запас 5 массовых нерито-океанических видов оммастрефид
в 2,5—5 млн. т. Экстраполируя эти цифры для других нектонных кальма-
ров (Dosidicus gigas, Ommastrephes bartrami и др.) с учетом площадей их
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ареалов и относительной плотности скоплений, можно в первом приближе-
нии оценить общую биомассу нектонных кальмаров (главным образом
океанических и нериточжеанических оммастрефид) в Мировом океане
величиной порядка десятков миллионов тонн.

Мезопелагические головоногие занимают более низкие уровни в тро-
фических сетях, чем эпипелагические нектонные кальмары, следовательно,
они должны быть более многочисленными. Для их учета неприменим ни
один из перечисленных выше методов. Оценку их обилия можно произвес-
ти лишь по косвенным данным. Чаще всего для этого применяют данные
о пищевых рационах потребителей головоногих моллюсков, из которых
самый массовый — кашалот (Clarke, 1977,1980, 1983).

И.И. Акимушкин (1970) предположил, что поголовье кашалотов в
Мировом океане 150 тыс. экз., каждый кашалот поедает в сутки 1 т каль-
маров и кашалоты съедают половину биомассы жертв. Следовательно,
кашалоты поедают 55 млн. т кальмаров в год, а общая биомасса, каль-
маров 110 млн. т. В пище кашалотов в каждом отдельном районе встречает-
ся около 30 видов кальмаров, общее же количество видов головоногих
в Мировом океане около 600. Акимушкин полагает, что биомасса каждого
вида в среднем одинакова, так как малочисленные виды компенсируются
множеством видов, еще не известных науке, и получает общую био-

110
массу всех головоногих как X 600 = 2200 млн. т. Как было сказано
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выше, эта цифра неправдоподобно велика, зато биомасса поедаемых ка-
шалотами кальмаров кажется заниженной. В частности, в том же сбор-
нике, в котором помещена статья И.И. Акимушкина, А.Г. Томилин
(1970) приводит втрое большую цифру поедаемых кашалотами кальма-
ров: 165 млн. т. Не более точны и расчеты других авторов (Клумов,
Юхов, 1975; Boeremain: Gulland, 1970).

Достаточно точный расчет биомассы поедаемых кашалотами кальма-
ров произвел М.Кларк (Clarke, 1977). По данным Международной ки-
тобойной комиссии, он определяет численность кашалотов на 1972 г.
в южном полушарии в 811 тыс. голов, в северной части Тихого океана
425 тыс., в северной Атлантике 22 тыс., итого 1258 тыс. Средний вес самца
15 т, самки 5 т. Общая биомасса стада 11 млн. т, что близко к цифре
А.Г. Томилина (1970) - 9 млн. т. Суточный рацион самца принят в 2%,
самки в 3% веса тепа, отсюда общее выедание кашалотами головоногих -
96 млн. т в год. Рационы Кларк, по-видимому, занизил, более вероятная
величина — 3,5% (Kawakami, 1980; Kawamura, 1974). Это дает величину
выедания 140 млн. т в год, что также достаточно близко к цифре, получен-
ной А.Г. Томилиным. Достоверный запас кашалотов до начала интенсивно-
го выбоя определен Международной китобойной комиссией для южного
полушария в 257 тыс. самцов и 330 тыс. самок, что в пересчете на весь
океан и учете молоди дает около 2 млн. голов. По расчетам Кларка, такое
стадо поедало в год 260 млн. т головоногих моллюсков.

В более поздней работе Кларк (1983) проводит аналогичный подсчет
отдельно для Антарктики к югу от антарктической конвергенции. Число
кашалотов там до начала промысла он принимает в 85 тыс., средний вес
40 т, суточный рацион 3% и продолжительность нагула 4 мес. Это дает
общую величину выедания головоногих (составляющих 95% рациона
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кашалотов) 11,8 млн. т, из которых 9,1 млн. т приходится на Mesonycho-
teuthis hamiltoni и 2,6 млн. т на Onychoteuthidae 'v1oroteuthisHKonda-
kovia).

Роль других морских млекопитающих как потребителей кальмаров по
сравнению с ролью кашалотов невелика. В Антарктике морские слоны
поедают в год 3—4 млн. т головоногих (включая осьминогов), тюлени
Уэдделла, Росса, крабоеды, морские леопарды и котики вместе 2,6—
2,7 млн. т кальмаров, усатые киты 0,4-0,5 млн. т, морские птицы
6-8 млн. т (Clarke, 1983; El-Sayed, 1977; Everson, 1977; 0ritsland, 1977;
Любимова, Шуст, 1980). Гринды в северо-западной Атлантике до начала
интенсивного их выбоя поедали 0,2—0,3 млн. т в год (Mercer, 1975).
Ластоногие и китообразные Охотского моря поедали в начале XX в. 310-
360, а ныне 250—300 тыс. т (Соболевский, 1983), Общий рацион морских
птиц в Мировом океане (Шунтов, 1972а) 70-160 млн. т. Более половины
их пищи составляет зоопланктон, долю кальмаров можно приближенно
оценить в 20%. Следовательно, птицы поедают 14—32 млн. т кальмаров
в год. Количественные данные о выедании головоногих рыбами отсутст-
вуют, но следует помнить, что среди рыб нет таких специализированных
тейтофагов, как кашалот и некоторые другие зубатые китьь Поэтому
можно предполагать, что потребление головоногих рыбами должно усту-
пать их потреблению кашалотами. Кларк (1983) показал, что если исклю-
чить пингвинов, сведения о рационах которых, приводимые им, сам автор
считает сильно завышенными, окажется, что кашалоты в Антарктике
поедают 62% всех головоногих, в том числе 72% кальмаров, которых
потребляли все антарктические зубатые киты, ластоногие и альбатросы.
Если учесть, что в Антарктике кормится небольшая часть поголовья каша-
лотов (только взрослые самцы и лишь около трети из них), зато только
там обитают такие массовые специализированные потребители головоно-
гих, как морские слоны и тюлени Росса (головоногие составляют соот-
ветственно 75 и 64% их рациона), наша оценка представляется близкой
к реальности.

В итоге мы можем ориентировочно принять, что все потребители голово-
ногих, кроме кашалотов, поедают в год 1/4-1/3 того количества, которое
потребляют кашалоты. Следовательно, общая величина выедания пелаги-
ческих головоногих моллюсков хищниками более высоких трофических
уровней составляет, в зависимости от того, берем ли мы за основу расчета
современную численность кашалотов или девственный запас, от 175—200
до 325-350 млн. т.

Для оценки по этим данным величины биомассы пелагических голово-
ногих необходимо сначала определить соотношение их биомассы и продук-
ции. Продолжительность жизни большинства шельфовых и эпипелагичес-
ких головоногих 6-12 мес. и лишь немногие крупные нектонные кальмары
живут 2 года или более. Отрывочные данные о продолжительности жизни
мезопелагических и мезо-батипелагических кальмаров (Clarke, 1980;
Kristensen, 1980a) позволяют предполагать, что им, за исключением, разу-
меется, таких гигантов, как Architeuthis или Mesonychoteuthis, тоже
свойственны короткие жизненные циклы, 1—2 года. Все изученные пвужа-
берные головоногие, кроме пелагических осьминогов аргонавтов (Несис,
1977а), моноцикличны. Удельная продукция рассчитана только для видов
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Sthenoteuthis (Зуев, Заика, 1977; Зуев, Никольский, 1981). Для
S. oualaniensis с годичным жизненным циклом она равна 0,010-
0,011 сут"1, для S. pteropus на первом и втором годах жизни - соответст-
венно 0,012 и 0,003 сут"1. Это соответствует среднегодовому Р/В-коэффи-
циенту 3,4-4,0 для S. oualaniensis и 3,8 для S. pteropus. Обычные
величины удельной продукции для брюхоногих и двустворчатых моллюсков
с годичным циклом 0,01-0,02, с двухгодичным - 0,005-0,01 сут~',
Р/В-коэффициент соответственно 3,5-7 и 2-4 (Заика, 1972, 1983;
Leve'que et al., 1977). Если взять нижние из этих величин и предположить,
что половина поедаемых кашалотом головоногих имеет годичный (напри-
мер, Histioteuthidae, Enoploteuthidae), а половина - двухгодичный (напри-
мер, Ommastrephidae) жизненный цикл, средняя величина Р/В-коэффи-
циента будет равна 2,5-3. Пусть кашалоты выедают половину продукции
своих жертв. Тогда среднегодовая биомасса поедаемых ими кальмаров
составит 90-110 млн. т при современном и 170-210 млн. т при девствен-
ном состоянии стада, а общая биомасса, рассчитанная на основе потребле-
ния головоногих всеми хищниками, — соответственно от 115—150 до
220-280 млн. т.

Принятые выше относительно высокие величины Р/В-коэффициента,
разумеется, неприменимы к тем крупным кальмарам, которыми кашалоты
питаются в Антарктике. Крупными и гигантскими кальмарами кашалоты
питаются во всех районах Мирового океана, но в Антарктике они играют
главную роль в пище кашалота (Clarke, 1977, 1980, 1983), и можно ска-
зать, что за ними-то самцы кашалота и мигрируют в Антарктику. Для
Mesonychoteuthis hamiltoni, Kondakovia longimana и крупных Morot cut his
величина удельной продукции, вероятно, близка к 0,001 сут"1 (Заика,
1983), т.е. годовой Р/В-коэффициент = 0,3-0,4. Кашалоты выедают, как
сказано выше, 9,1 млн. т М. hamiltoni в год и они — единственные извест-
ные потребители этого гигантского антарктического кальмара. Онихотей-
тид кашалоты выедают в год 2,6 млн, т, ластоногие - еще 2 млн. т (Clarke,
1983). Если выедание составляет половину продукции, то биомасса
М. hamiltoni составит 45-60 млн. т (что близко к цифрам, приводимым
Клумовыми Юховым, 1975), онихотейтид 23-30 млн. т.

Следовательно, средняя биомасса мезопелагических головоногих
моллюсков в Мировом океане может быть ориентировочно оценена вели-
чиной порядка первых сотен миллионов тонн. Она на порядок выше
общей биомассы нектонньгх кальмаров (преимущественно эпипелаги-
ческих и нацсклоновых). Продукцию мезопелагических головоногих мож-
но оценить в 350—700 млн. т, а нектонных эпипелагических и надсклоно-
вых - в 50-150 млн. т.

Попытаемся сравнить эти цифры с величинами биомассы и продукции
организмов иных трофических уровней в Мировом океане. Общая биомас-
са фитопланктона в Мировом океане 2—5 млрд. т, годовая продукция —
63—80 млрд. т С, или 900—1140 млрд. т в сыром весе (Виноградов,
[Пушкина, 1983; Цейтлин, 1983). Биомасса мезозоопланктона в слое
0-200 м - 7-10, во всем столбе воды 18-24 млрд. т, биомасса макро-
планктона во всем столбе воды 6-8 млрд. т (Айэатуллин и др., 1980;
Виноградов, Шушкина, 1983). Общая биомасса всего планктона в Мировом
океане 25-33 млрд. т (Виноградов, Шушкина, 1983). Биомасса и продук-
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ция мезопелагических рыб соответственно 0,5—1,0 и 0,65-1,2 млрд. т
(Gj0saeter, Kawaguchi, 1980; Цейтлин, 1982). Общая биомасса нектона
1,0-1,8 млрд. т (Богоров, 1970; Сорокин, 1977).

Таким образом, биомасса мезопелагических головоногих составляет
25-30% биомассы мезопелагических рыб, 2—4% биомассы макропланктона
или менее 1% общей биомассы планктона в Мировом океане, а их продук-
ция — около половины продукции мезопелагических рыб или 0,5% годовой
продукции растительноядного планктона (включая бактерии и простей-
ших). Биомасса нектонных головоногих - 1—4% общей биомассы нектона
в Мировом океане, а их продукция - около 0,1% годовой продукции расти-
тельноядного зоопланктона.

Вопрос о величине экологической эффективности — отношении продук-
ции данного трофического уровня к продукции предыдущего — обсуждался
в литературе широко (обзоры: Макфедьен, 1965; Одум, 1975; Парсонс
и др., 1982; Раймонт, 1983; Сущеня, 1975; и др.), но до сих пор не может
считаться решенным. Для первого трофического уровня консументов
(фитофагов) она считается равной 10% (Slobodkin, 1961). Для последую-
щих трофических уровней общепринятых величин экологической эффек-
тивности нет, но не будет большой ошибкой принять ее равной коэффи-
циенту использования потребленной пищи на рост (Ki), который для
зоопланктофагов и животных высших трофических уровней в среднем
близок к 0,25 (Одум, 1975). Приняв величину годовой первичной продук-
ции для всего Мирового океана в 101 г т сырого веса, получим продукцию
I трофического уровня консументов 1011 т, II уровня - 2,5 • 10 , III и
IV уровней соответственно 6,25 • 10* и 1,6 . 10* млн. т. Если принять, что
средний трофический уровень нектонных кальмаров — 3,5, а мезопелаги-
ческих полупланктонных-полунектонньгх 3,0 (речь идет об уровне
консументов, т.е. продуценты считаются нулевым уровнем), получим, что
продукция первых составляет около 3%, а вторых около 8% продукции
соответствующего трофического уровня.

Необходимо подчеркнуть, что основа пищи кашалотов, бутылконосов,
морских слонов и прочих морских млекопитающих-тейтофагов — полу-
глубоководные планктонные и полупланктонные-полунектонные "аммиач-
ные" кальмары (Clarke, 1977, 1980) с редуцированной мантийной муску-
латурой и оводненными тканями. Значительная часть объема их тела пред-
ставляет собой контейнеры с раствором NH4C1. Эти контейнеры могут
представлять собой либо обширную полость (целом) у "кальмаров-бати-
скафов" сем. Cranchiidae, либо множество мелких внутриклеточных
вакуолей, рассеянных в тканях мантии, головы и рук у Histioteuthidae,
Octopoteuthidae, Architeuthidae, Chiroteuthidae и многих других семейств.
"Аммиачные" кальмары составляют 50-75% общего рациона кашалотов.
Почти лишенные питательных веществ и горькие на человеческий вкус
животные вряд ли могут представить существенный интерес как объекты
промысла.

Для оценки пространственного распределения относительной биомассы
(обилия) пелагических головоногих моллюсков можно использовать
данные промысловой статистики (для эксплуатируемых ресурсов), ви-
зуальные наблюдения над приповерхностными кальмарами на ночных све-
товых станциях, сравнение уловов среднеглубинных головоногих на боль-
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экспедиции - практически это исключительно личинки и ранняя молодь
(Okutani, 1975b) - показывают (Aravindakshan, Sakthivel, 1973;
Sakthivel, Aravindakshan, 1971), что на общем однообразно бедном
фоне Индийского океана выделяются три пятна повышенной численности
головоногих: в западной части Аравийского моря у побережья Аравии,
в западной и северной части Бенгальского залива и юго-восточнее Мога-
дишо (Сомали). Меньшие концентрации отмечены в экваториальной зоне
океана, восточнее южной Африки, у западной Австралии и на северо-восто-
ке Аравийского моря. Первые три участка — районы с максимальной для
океана, а остальные — с повышенной биологической продуктивностью.
Более детальные сведения о распределении личинок и ранней молоди
головоногих получены для Красного моря и Аденского залива (Зуев,
Латыш, 1967), западной части Аравийского моря (Несис, 1974г) и юго-
западного побережья Индии (Silas, 1968). Они подтверждают богатство
головоногими Аденского залива и западной части Аравийского моря.
Средний улов личинок в западной части Аравийского моря значительно
выше, чем в восточной, возрастает при движении от шельфа в сторону
открытого моря, достигает максимума над нижней частью склона и затем
снижается. Наибольшее количество личинок отмечено в зоне, непосред-
ственно прилегающей с мористой стороны к району интенсивного апвел-
линга (Несис, 1974г).

В северной части Тихого океана большие скопления личинок кальмаров,
в первую очередь гонатид, отмечаются в высокопродуктивных субаркти-
ческих водах с температурой 10-14° (LeBrasseur, 1965; Okutani, 1966;
наши данные). Много личинок также вокруг Японии (Okiyama, Kasahara,
1975; Okutani, 1968, 1969; Watanabe, 1965) и в Калифорнийском течении
(McGowan, 1967; Okutani, McGowan, 1969). Наиболее массовые виды
кальмаров Калифорнийского течения - бореальные или низкобореально-
субтропические, приурочены к субарктическим водам. Поэтому общая
численность личинок головоногих уменьшается с севера на юг по мере
разбавления продуктивных субарктических вод малопродуктивными
центральными. Общая картина распределения личинок головоногих в этом
районе совпадает с картинами распределения величин первичной продук-
ции и биомассы зоопланктона (Okutani, McGowan, 1969).

Распределение численности личинок и молоди головоногих в уловах
замыкающегося трала Айзекса—Кидда (слой 0—100 м, лето) иа 5 постоян-
ных станциях в Средиземном море (Roper, 1972) также вполне соответст-
вует распределению величин первичной продукции.

Как пример данных о распределении уловов головоногих моллюсков
стандартными орудиями лова на обширной акватории приведем сведения
об их уловах в тропической западной часта Тихого океана и Австрало-
Азиатских морях от Куросио до Тасмании по нашим материалам, полу-
ченным в 57-м рейсе нис "Витязь" и 16-м рейсе нис "Дмитрий Менделеев"
в 184 ловах тралом Айзекса—Кидда. За показатель обилия головоногих
принято среднее число экземпляров в расчете на 1 час траления в стандарт-
ной серии из 5 ночных часовых тралений на горизонтах 100, 200, 500,
1000 и 1500 м. Распределение средних величин численности головоногих
достаточно закономерно (рис. 25). В открытом океане выделяются зоны
повышенной численности в водах Куросио и районе северной тропической
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Р и с. 25. Средние уловы пелагических головоногих моллюсков, экэ./час траления,
до данным стандартных ночных серий левов раэноглубиинным тралом Айзекса—Кид-
да от 100 до!500 м (57-Я рейс нис "Витязь" и 16 рейс нис "Дмитрий Менделеев")

Улов 1 экЗ'Аос соответствует ультраолиготрофной, 5 — олиготрофной, 10 — мезо-
трофной, 15 — эвтрофной зоне

дивергенции, очень бедные центральные воды на 10-20° с.ш., вторая зона
повышенной продуктивности в районе северной тропической дивергенции,
крайне бедные районы Новогвинейского, северной части Тасманова морей,
воды западнее Тасмании и район у юго-западной Австралии, участки повы-
шенной продуктивности восточнее Сиднея, восточнее Тасмании и в вершине
Большого Австралийского залива. В архипелажных водах выделяются
высокой численностью головоногих моря Сулу и Хальмахера, низкой -
Сулавеси и Банда. По распределению численности головоногих к
эвтрофным районам можно отнести Куросио южнее Окинавы, моря Сулу
и Хальмахера; к мезотрофным - район дивергенции течений Тайваньского
и Минданао, восточную часть моря Флорес, море Серам, район северной
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ших акваториях однотипными орудиями лова (например, тралом Айзек-
са-Кидда), распределение личинок и ранней молоди кальмаров в уловах
планктонных сетей, данные о распределении клювов кальмаров в океан-
ских донных осадках. Все эти данные (обзор: Ларин, Несис, 1977) согласнр
свидетельствуют, что районы скопления головоногих моллюсков — это
районы повышенной биологической продуктивности.

Промысел головоногих основан на неритических (кальмары лолиги-
ниды, каракатицы, осьминоги—октоподиды) и нериточжеакических видах,
улов океанических кальмаров (Ommastrephes, Sthenoteuthis, Onychoteut-
his) пока невелик. Нерито-океанические и океанические оммастрефиды
(Illex, Todaropsis, Todarodes, Nototodarus, Ommastrephes, Dosidicus) -
основа мирового промысла кальмаров, хотя их доля в 70-х и в начале
80-х голов была ниже, чем в 60-х. Основные места промысла оммастрефид
лежат в районах гидрологических фронтов — северного полярного (суб-
арктического) фронта и южной субтропической конвергенции — преиму-
щественно в западных частях океанов и мористее пассатных апвеллингов.
Основные районы промысла кальмаров таковы: северо-западная Атлан-
тика, фронт между холодными водами течений Кабота и Лабрадорского
и водами склона у Ньюфаундленда, на внешнем шельфе и склоне Новой
Шотландии, Джорджес-банки и Новой Англии - скопления Illex illecebrosus
illecebrosus. Юго-западная Атлантика, фронт Бразильского и Фолклендско-
го течений на Патагоиском шельфе и_ склоне - скопления I. illecebrosus
argent inus, над океаническими глубинами мористее этого района -
Ommastrephes bartrami. Северо-западная Пацифика - фронты Оясио и
разветвлений Куросио в Тихом океане, Лиманного и Цусимского течений
в Японском море, фронтальная зона течения Соя у южных Курильских
островов - скопления Todarodes patificus; в первом районе также Om-
mastrephes bartrami и Onychoteuthis banksi borealijaponicus. Юго-западная
Пацифика, фронтальная зона у Тасмании, в Бассовом проливе и у Новой
Зеландии - скопления Nototodarus sloani, в Тасмановом море также
О. bartrami. Мористее Канарского апвеллинга в районе мыса Кап-Блан
отмечаются концентрации Т. sagittatus, мористее Бенгельского апвеллин-
га у Намибии - Т. angolensis, в обоих районах также Illex illecebrosus
coindeti и Todaropsis eblanae. Мористее Перуанского апвеллинга и в
районах локальных апвеллингов Калифорнийского залива - крупные скоп-
ления Dosidicus gigas; в периоды высокой численности этого вида
(например, в 1934-1937 и 1974 гг.) он многочислен и мористее Кали-
форнийского апвеллинга (Вовк, Нигматуллин, 1972; Зуев, Несис, 1971;
Зуев и др., 1976; Несис, 1970, 1974ж, 1979 г; Филиппова, 1979; Агауа,
1976; Castellanos, 1964; Clarke, 1966; Kawakami, 1976; Murata et al.,
1983; Nesis, 1983; Okutani, 1977; Okutani, Hasegawa, 1979; Saito, 1976;
Slack, 1973; G. Voss, 1973; Wolfe, 1973; данные рыбопромысловой ста-
тистики ФАО; и др.). Все эти районы характеризуются исключительно
высокой биологической продуктивностью.

Многочисленные наблюдения над распределением S. pteropus,
S. oualaniensis, О. bartrami и D. gigas на ночных световых станциях (Зуев,
1971, 1983; Зуев и др., 1976, 1979; Зуев, Нигматуллин, 1975; Зуев,
Никольский, 1981; Корзун и др., 1979; Несис, 1970, 19776, 1979г) пока-
зали, что оно закономерно скоррелировано с распределением зон подъема
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вод, конвергенции, дивергенций и океанических фронтов. Кальмары
концентрируются мористее пассатных апвеллингов, вблизи тропических
фронтов, экваториальной дивергенции, тропических конвергенции, против
выдающихся в океан мысов, у океанических островов, над банками и
подводными горами, вершины которых достигают эвфотической зоны.
Так, скопления S. pteropus наблюдались в зонах раздела струй течений
западного (Пассатные, Антильское, Гвианское) и восточного (Гвиней-
ское, Ломоносова и идущая над ним струя Экваториального противо-
течения) направления, мористее Канарского и Бенгельского апвеллингов,
у островов Мадейра, Канарских, Зеленого Мыса, Малых Антильских, Под-
ветренных, у мысов Хуби, Кап-Блан, Зеленый, Пальмас, Тнгриш, Палгрейв,
Кросс, в продуктивной зоне Гвинейского залива. Плотные скопления
S. oualaniensis отмечались в Аденском заливе от Баб-эль-Мандебского
пролива до траверса мыса Гвардафуй, меньшие концентрации - в северо-
западной части Аравийского моря над склоном. В тропической западной
части Индийского океана, Австрало-Азиатских морях и западной частя
Тихого океана численность этого вида обычно невелика, повышенные
концентрации отмечались в морях Сулу, Сулавеси, Флорес, Банда и над
Филиппинским желобом, по данным японских и тайваньских исследова-
телей fOkutani, Tung, 1978) также восточнее Тайваня и островов Рюкю.
О. bartrami концентрируется между Канарскими островами и мысом
Кап-Блан, у островов Мадейра и Азорских, на фронте Бразильского и
Фолклендского (Мальвинского) течений и далее на восток до района запад-
нее Намибии, западнее о-ва Ротнест (Австралия), в вершине Большого
Австралийского залива, в западной и центральной частях Тасманова моря;
у о-ва Норфолк, юго-восточнее островов Идзу и в особенно большом коли-
честве на южной стороне субарктического фронта восточнее Хоккайдо и
юго-восточнее южных Курильских островов и далее на восток вплоть до
о-ва Ванкувер (Bernard, 1981; Murata, Ishii, 1977; Naito et al,, 1977).
В Перуано-Чилийском районе максимальная численность D. gigas отмеча-
лась (Несис, 1970) от экватора до 18° ю.ш. и от края шельфа до района
в 200-250 милях от побережья, особенно мористее основной зоны Перуан-
ского апвеллинга. Во всех таких районах вследствие эффекта поперечной
циркуляции, ветрового (в частности, пассатного) апвеллинга и эффекта
М. Уды наблюдается возникновение локальных квазистационарных или
сезонных участков повышенной биологической продуктивности в виде
отдельных пятен или вытянутых в широтном направлении полос. К ним
приурочены участки "повышенной биомассы зоопланктона, мезо- и батипе-
лагических рыб. Напротив, в центральных частях антициклонических
круговоротов и других районах с преимущественным опусканием вод,
где биологическая продуктивность понижена, численность кальмаров
чрезвычайно мала, местами они практически отсутствуют. Таковы, напри-
мер, районы, расположенные над впадиной Пуэрто-Рико и желобом
Орьенте-Кайман, в Карибском море над Колумбийской впадиной, в Но-
вогвинейском и центральной части Филиппинского моря и т.д.

Систематизированные данные о распределении личинок и молоди океани-
ческих головоногих имеются для Индийского и отдельных районов
северной части Тихого океана. Карты распределения общего количества
головоногих в слое 0-200 м в сборах Международной Индоокеанской
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тропической дивергенции у Каролинских островов на 8й с.ш., южную пери-
ферию Куросио восточнее островов Бонин; к олиготрофным — северные
центральные воды севернее 20° с.ш. на западе и 15° с.ш. на востоке Филип-
пинского моря, воды течения Минданао, море Сулавеси, западную часть
моря Флорес, глубоководную часть моря Банда, экваториальные воды
севернее о-ва Новая Гвинея до 8° с.ш., западную часть Тасманова
моря и Большой Австралийский залив; к ультраолиготрофным — север-
ные центральные воды Филиппинского моря южнее 20—15 с.ш., восточную
часть Новогвинейского и северную - Тасманова моря и воды юго-запад-
ной Австралии, Эти данные хорошо согласуются со сведениями о распре-
делении мезопелагических рыб (Ларин и др., 1977; Парии, Несис, 1977),
пелагических креветок (Aizawa, 1974), зоопланктона в целом (Богоров,
1974; Богоров и др., 1968) и первичной продукции (Кобленц-Мишке, 1977;
Кобленц-Мишке и др., 1970).

Оценку распределения относительной численности головоногих в уме-
ренных и низких широтах можно получить из данных о количественном
распределении их клювов в поверхностном слое донных осадков (Беляев,
1962, 1970). В распределении клювов наблюдается четко выраженная
широтная и циркумконтинентальная зональность: чередование широтных
полос повышенной и пониженной численности и общее ее уменьшение от
прибрежных вод к центральным частям океанов. Наибольшее количество
клювов обнаружено в Аденском заливе, западной и северной частях
Аравийского моря, т.е. там, где высока численность меэопелагических
головоногих и приповерхностных кальмаров S. oualaniensis. Отмечено
хорошее соответствие между распределением клювов кальмаров и величин
первичной продукции и биомассы зоопланктона.

Мы с полным основанием можем полагать, что распределение общей
биомассы океанических головоногих соответствует распределению общей
продуктивности океана и также характеризуется широтной И циркумкон-
тинентальной зональностью. Высокая биомасса головоногих наблюдается
только в продуктивных районах (рис. 26). Имеются три широтные полосы
повышенной биомассы: бореальная, экваториальная и нотальная. В бореаль-
ной полосе биомасса понижается в общем направлении с запада на восток,
в экваториальной — с востока на запад, в нотальной она повышена над
склонами широких платформенных шельфов и мористее них. Имеются
четыре широтных полосы пониженной .биомассы: арктическая, северная
и южная центральные и антарктическая, в последней биомасса выше,
нежели в трех других. Максимальная биомасса пелагических головоногих
наблюдается в нериточжеанической переходной зоне над склоном и
"прибрежной абиссалью" - приконтинентальной эвтрофной областью
абиссали на западе Атлантического и Тихого океанов в районах северного
полярного (субарктического) фронта и южной субтропической конвер-
генции и на востоке этих океанов непосредственно мористее Бенгельского,

Р и с. 26. Распределение относительной биомассы пелагических (эпи- и меэопелагнче-
ских) океанических и нерито-океанических головоногих моллюсков в Мировом
океане

Густота расположении точек соответствует относительной величине биомассы
(по: Несис; 1984)
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Перуанского, Канарского и Калифорнийского пассатных апвелтшнгов,
а также в восточноэкваториальных продуктивных зонах (Гвинейский,
Панамский заливы, Костариканский купол). В Индийском океане, где
северного полярного фронта нет, повышенная биомасса головоногих
приурочена к районам мористее Сомалийского и Аравийского сезонных
апвеллингов. Повышенные концентрации головоногих свойственны также
районам локальных апвеллингов Карибского и Австрало-Азиатских морей,
Мексиканского, Бенгальского, Калифорнийского заливов, океанических
островов и подводных поднятий в пределах продуктивных зон.

6. ВЕРТИКАЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ
ПЕЛАГИЧЕСКИХ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

В этой главе будет рассмотрено вертикальное распределение пелагиче-
ских - океанических и неритоокеанических головоногих моллюсков.
Данные о вертикальном распределении донных и наддонных глубоковод-
ных видов скудны и мало показательны; они будут кратко обсуждаться
в следующей, 7-й главе. Настоящая глава - переработанный и дополнен-
ный вариант публикаций: Несис, 1977д; -Ларин и др., 1977.

а. ВЕРТИКАЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ
ОТНОСИТЕЛЬНОЙ ЧИСЛЕННОСТИ

Точные сведения о вертикальном распределении численности и биомас-
сы пелагических головоногих можно получить только с помощью замыкаю-
щихся разноглубинных зоологических тралов. Такие тралы, однако, ловят
преимущественно мелкие виды и молодь крупных видов и не случайно,
что наименьшие размеры кальмаров из желудков кашалотов обычно пре-
восходят наибольшие размеры кальмаров тех же самых видов из траловых
уловов (Clarke, 1977). Исследований с помощью замыкающихся тралов
Айзекса-Кидда, Таккера и RTM проведено немного, главным образом
в северной Атлантике (Clarke, 1969; Clarke, Lu, 1974, 1975; Gibbs, Roper,
1971; Lu, Clarke, 1975a,b, Lu, Roper, 1979),Средиземном море (Парин
и др., 1977; Roper, 1972, 1974) и у Гавайских островов (R. Young, 1978).
Однако и незамыкающиеся тралы при достаточной дробности и достаточ-
ной протяженности горизонтальных ловов могут дать хорошее представ-
ление о вертикальном распределении фауны. Однако это касается только
полугатанктонных и планктонных головоногих мезо- и батипелагиали,
так как крупные эгашелагические нектонные кальмары такими тралами
практически не облавливаются, а мелкие мезопелагические — значительно
недолавливаются. Лишь для батипелагиали, где нектонных кальмаров нет,
тралы Айзекса-Кидда и им подобные могут давать репрезентативные
сведения. Распределение биомассы головоногих по уловам таких тралов
оказывается, как правило, двухмаксимумным. Верхний максимум рас-
полагается в нижней эпипелагиали и обусловлен молодью эпи- и мезопела-
гических форм, нижний - одного порядка с верхним —в верхней батипела-
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гнали, обусловлен взрослыми особями. Двухмаксимумная структура
вертикального распределения биомассы получена незамыкающимся тралом
Айзекса-Кидда в тропической западной Пацифике - максимумы в ночное
время на глубинах около 170 и 1100 м (Виноградов, Парин, 1973) и
замыкающимся тралом у, Бермудских островов — максимумы в ночное
время на 100-150 и 500-600 м, в дневное - на 50-100 и 350-500 м
(Gibbs, Roper, 1971). Вертикальное распределение нектонных эпипелаги-
ческих кальмаров изучали только Г.В. Зуев и М.А. Цымбал (1982). Они
показали, что Sthenoteuthis pteropus в центрально-восточной Атлантике
ночью концентрируется в поверхностном 15-метровом слое. На глубинах
15—85 м средняя биомасса в 26 раз, а в слое 150-175 м в 5000 раз ниже,
чем в слое 0—15 м. Днем кальмары в трал почти не попадались.

Другая картина получается при учете не биомассы, а численности. Тут
зоологические тралы также не дают нам точного представления о распре-
делении, но относительный недоучет населения верхних слоев воды оказы-
вается не столь существенным. Двухмаксимумная структура распределе-
ния сохраняется и при учете численности, но верхний максимум в продук-
тивных водах располагается, как правило, в верхнем перемешанном слое
(однако не у самой поверхности) и всегда грраздо больше нижнего, кото-
рый приурочен к нижней мезопелагиали или верхней батипелагиали.
В 57-м рейсе "Витязя" (1975 г.) в тропической западной, части Тихого
океана и Индонезийских морях суммарная численность головоногих в
уловах незамыкающимся тралом Айзекса—Кидда по 5 стандартным гори-
зонтам в ночное время плавно снижается от 100 до 1350—1500 м:

Горизонт, м
Число ловов
Число особей в трапе
Средняя численность
экз./час

Однако по данным французских исследователей (Legand et a}., 1972),
Двухмаксимумная структура распределения численности в экваториаль-
ном районе Тихого океана четко выражена: основной пик днем и ночью
располагается в слое 0-100 м. Глубже численность резко снижается и на
750—950 м располагается второй пик, где численность головоногих срав-
нима с наблюдаемой на 250-450 м (на "Витязе" этот пик мы, видимо,
"проскочили"). Аналогичные данные получены для экваториальной Атлан-
тики и района Канарских островов (Clarke, 1969; Clarke, Lu, 1975; Lu,
Clarke, 1975a): верхний, основной максимум днем и ночью находится в
слое 0—50 или 0—100 м, второй, меньший пик — на 600—700 или 700—
800(900) м.

Несколько меняется вертикальное распределение головоногих в мало-
продуктивных районах. В центральных водах северной Атлантики и Среди-
земном море (Парин и др., 1977; Clarke, Lu, 1974; Lu, Clarke, 1975b;
Roper, 1972) верхний пик днем смещается книзу на горизонт 50—100 или
100-300 м, ночью сдвигается ближе к поверхности. Второй пик расположен

на 800—1500 м и выражен слабее, чем в продуктивных районах, а в Среди-
земном море почти не заметен. У Гавайских островов (R. Young, 1978J
верхний пик располагается ночью на 50—200 м, днем смещается на 400—

100
29
1-29
10,7

200
29
0-21
6,7

50»
28
0-20
5,5

1000
27
0-13
5,5

1350-1500
26
0-12
4,8
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700 м и "садится" сверху на нижний максимум, который днем и ночью
находится на 700-1200 м, в основном на 800-900 м. В малопродуктив-
ных водах Австралии и Новой Зеландии на 30-43°ю.ш. (16-й рейс нис
"Дмитрий Менделеев", 1975—76 гг., наши данные) максимумы числен-
ности головоногих ночью отмечались на горизонтах 100 и 1500 м:

Горизонт, м
Число ловов
Число особей в
трале
Средняя числен-
ность экз. /час

100
10
0-12

5,4

200
10
0-6

2,4

500
10
0-4

1,1

750
9
0-5

2,3

1000
9
0-6

2,4

1500
6
1-7

4,0

По мере удаления от тропиков комплекс приповерхностных видов обед-
няется, а затем выпадает. Свободную экологическую нишу в эпипелагиали
умеренных и высоких широт занимает молодь мезо-батипелагических и
батипелагических видов. Ночью в эпипелагиаль поднимается и часть взрос-
лых особей эврибатных видов среднеглубинного комплекса (Несис, 1971 а,
19726, 19746). В соответствии с этим в арктобореальных и нотально-
антарктических районах максимумы численности головоногих располага-
ются в эпи- и батипелагиали. Так, в северной Атлантике на разрезе по
20°з.д. на S3 и 60°с.ш. верхний максимум численности располагается ночью
на глубинах 50-200 м, днем на 10-50(100) м, нижний на 800-1250 м (Lu,
Clarke, 1975b). Оба пика обусловлены* скоплениями двух массовых видов
кальмаров: Gonatus ex gr. fabricii (вероятно, G. steenstrupi) и Teuthowe-
nia megalops, личинки и молодь которых живут в верхних слоях воды,
взрослые особи - в глубинах. В Субантарктике и Антарктике в эпипела-
гиали днем ловится только молодь среднеглубинных видов, ночью к ним
прибавляются "подростки" и взрослые особи таких эврибатных кальмаров,
как Brachioteuthis ex gr. riisei и Galiteuthis glacialis. Мезо-батипелагиче-

ские и батипелагические виды составля-
ют 75% фауны потальной и антарктичес-
кой зон южной Атлантики (Несис, 19746) .

Таким образом, для всего Мирового
океана характерна двухмаксимумная
структура вертикального распределения
пелагических головоногих моллюсков
или трехмаксимумная — с учетом припо-
верхностных ночных скоплений кальма-
ров. Верхний, основной по численности, а
в низких широтах - и по биомассе пик
находится в верхних 100, реже 200 м. Он
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Р и с. 27. Вертикальное распределение числен-
ности головоногих моллюсков в ночное время
в эвтрофных тропических водах (а), олиго-
трофных центральных водах (б), эвтрофных
бореальных и нотальных водах (в)

Численность (в относительных величинах)
показана густотой расположения точек (по:
Несис, 1977д)
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слабо смещается в течение суток, но его биомасса резко меняется, о чем
будет сказано ниже. Второй, нижний, пик в продуктивных водах низких
широт находится, судя по численности, на границе мезо- и батипелагиали,
а по биомассе — либо в нижней мезо-, либо в верхней батипелагиали.
В олиготрофных районах низких широт, в субполярных и полярных райо-
нах он смещается в багипелагиаль (рис. 27).

Двух-, а если учесть приповерхностные скопления никтоэпипелагических
рыб (миктофиды, змеиные макрели и пр.), то трехмаксимумная структура
вертикального распределения биомассы свойственна и пелагическим
рыбам. По данным 57-го рейса "Витязя", верхний максимум биомассы рыб
отмечен в экваториальных водах и в Куросио на 100 м, в олиготрофных
центральных водах — на 200 м; второй максимум расположен на 1000
или 1000-1500 м (Ларин и др., 1977). Два максимума распределения
наблюдаются и у пелагических креветок, которые в поверхностные слои по
ночам, как правило, не поднимаются, Верхний максимум ночью распола-
гается обычно на глубине 100-300(500) м, днем он опускается на глуби-
ны от 200—300 до 700—800 м и сливается со вторым максимумом, находя-
щимся днем и ночью на глубине 700—1200 м (Aizawa, 1974; Foxton, 1970;
Legand et al., 1972; Michel, Grandperrin, 1969; Murillo, 1973; Omori, 1969).

б. ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ВЕРТИКАЛЬНЫЕ ПЕРЕМЕЩЕНИЯ

Личинки и молодь океанических головоногих моллюсков, как правило,
развиваются ближе к поверхности, чем "подростки" и взрослые особи, что
связано с необходимостью использовать богатые источники пищи в виде
подходящих по размерам (т.е. мелких) планктонных животных. Следова-
тельно, либо взрослые особи должны для нереста подниматься в верхние
спои воды, лежащие за пределами их обычной зоны обитания, либо родив-
шееся на глубинах потомство должно всплыть наверх (приповерхностные
кладки известны лишь у эпипелагического кальмара Thysanoteuthls rhom-
bus). Во-вторых, личинки океанических головоногих тяжелее воды или
имеют нейтральную плавучесть, а способности к активным перемещениям
у них малы (Зуев, 1966). В результате личинки под действием силы тяжес-
ти, диффузии и турбулентности пассивно разносятся далеко за пределы
слоя, в котором родились, и, подрастая, вынуждены активно перемещать-
ся в слой, оптимальный для обитания взрослых особей. Эти два обстоя-
тельства делают необходимым существование онтогенетических вертикаль-
ных перемещений у абсолютного большинства головоногих моллюсков.

Личинки большинства пелагических головоногих моллюсков рождаются
в промежуточных слоях воды или у дна за пределами шельфа; лишь
Thysanoteuthidae и некоторые Enoploteuthinae и Argonautoidea ^ у поверх-
ности (Несис, 19736, 1975а, 1977г). Существуют пять типов онтогенетиче-
ских вертикальных перемещений океанических и нерито-океанических
головоногих (рис. 28) : 1) нерест в верхних слоях воды, личинки распре-
делены в более или менее обширном слое, молодь и взрослые особи обита-
ют в эпипелагиали; 2) нерест в верхних слоях, личинки эпипелагические,
молодь постепенно погружается в глубину, взрослые особи обитают в эпи*
и мезо- или в мезопелагиали, но на нерест поднимаются в поверхностные
слои; 3) нерест на глубинах или на дне, личинки всплывают в верхние
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Р и с , 28, Типы онтогенетических вертикальных миграций пелагических головоногих
моллюсков

Объяснение в тексте, а — яйца; б — личинки; е — молодь; г —"подростки"; д —
взрослые особи (по: Несис, 19Т7д)

слои воды, подрастающая молодь или взрослые особи перед созреванием
погружаются на глубины; 4) нерест на глубинах, личинки и молодь рассеи-
ваются в более или менее обширном слое воды, те особи, которые оказа-
лись в несвойственном им биотопе, по мере роста постепенно перемеща-
ются туда; 5) онтогенетические перемещения отсутствуют.

Первый тип перемещений свойствен небольшому числу эпипелагических
видов. Таковы, например, кальмар Thysanoteuthis rhombus и пелагические
осьминоги Argonauta spp. Нерест происходит у поверхности. Личинки и
ранняя молодь Thysanoteuthis попадаются от поверхности до глубины
1000 м, Argonauta — до 500 м, но основная их масса обитает в верхнем
стометровом слое. Взрослые особи совершают суточные вертикальные
миграции небольшой амплитуды с ночным подъемом к самой поверх-
ности воды (Несис, 1972в, 19736, 1975а, 1977г; Lu, Clarke, 1975a,b;
Misaki, Okutani, 1976; Nishimura, 1966; Roper, 1972; Yamamoto, Okutani,
1975). Сходный тип онтогенетических перемещений имеют высшие
оммастрефиды Dosidicus, Ommastrephes и Sthenoteuthis. Спаривание и
нерестовые скопления этих видов наблюдали у поверхности, личинки
распределены главным образом в верхнем 100—200-метровом слое, часто
в верхней эпипелагиали. Молодь и взрослые особи либо эпипелагические,
либо по ночам поднимаются к поверхности (Зуев, 1971; Зуев, Несис,
1971; Зуев, Цымбал, 1982; Несис, 1970, 1973а,б, 19746, 1975а, 19776,
1979а,б; Yamamoto, Okutani, 1975).

Для второй группы типичны виды сем. Enoploteuthidae. Они нерестуют
в верхних слоях воды, причем такие виды, как Watasenia scintillans,
Abralia veranyi и др. - у поверхности в прибрежных водах, так что их
личинки не выносятся за пределы прибрежных модификаций водных масс,
другие же (виды Abraliopsis, Pyroteuthis, Pterygioteuthis) в открытом
океане. Личинки держатся главным образом в эпипелагиали, где очень
многочисленны и в тропиках попадаются почти в каждой пробе. По мере
роста суточные вертикальные миграции кальмаров увеличиваются и захва-
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тывают всю эпи- и мезопелагиаль, по ночам они поднимаются в верхний
50-100-метровый слой (но к самой поверхности обычно не приближаются).
Онтогенетические миграции перекрываются ярко выраженными суточ-
ными и выражаются в некотором увеличении среднего размера кальмаров
с глубиной, но и оно маскируется подъемом взрослых особей в эпипела-
гиаль (Несис, 1972в, 1973а,б, 1975а и более поздние данные; Clarke, 1969;
Roper, Young,1975; R. Young, 1977,1978).

Онтогенетические перемещения третьего типа свойственны большинству
пелагических головоногих. Соответственно разнообразны и их варианты.
Из видов, размножающихся в толще воды, типичные примеры перемещений
этого типа можно найти в сем. Cranchiidae. Виды Leachia (Pyrgopsis) про-
водят молодость в верхних слоях воды, преимущественно в эпипелагиали,
изредка встречаясь даже у поверхности. Достигнув размеров, близких к
предельным, они быстро "проваливаются" на глубины 1000-2000 м, где
происходит спаривание и нерест (Несис, 1972а, 19736; R. Young, 1972b,
19 75 а, 1978). Личинки и молодь Bat hot hau ma lyromma обитают в основ-
ном на глубинах 100-500 м. По мере роста они медленно и постепенно
перемещаются на глубины 1000-1500 м и там размножаются (Несис,
19736, 19746, 1975а; Aldred, 1974; Okutani, 1975a; R. Young, 1978).

Для кранхиид типично, что личинки обитают в слое 0—100 или 0-200 м,
молодь - от 200 до 500-1000 м, взрослые особи глубже 700-800 м, обыч-
но до 1000-1500 м, иногда и глубже 2000 м, a Galiteuthis phyllura и Belo-
nella boreal is даже до 3400 м, однако взрослые или близкие к половозре-
лым особи Helicocranchia pfefferi и Egea inermis попадались даже на 100-
300 м. Личинки Liocranchia reinhardti и L. valdiviae обитают в одном
и том же слое воды: 0—100, в меньшем количестве — 0-200 м, но взрос-
лые особи первого вида ловились в широком диапазоне глубин от 100-
200 до 800-1300 м, а второго - только в батипелагиали, в основном на
1300—1500 м. Личинки всех видов рода Galiteuthis живут в верхних 500 м,
взрослые особи - глубже 600-1000 м, тогда как у близкого к Galiteuthis
вида Mesonychoteuthis hamiltoni даже личинки обитают в батипелагиали
(Несис, 1972а, 19736, 19746^, 1977д; Несис, Шевцов, 19776; Clarke, 1969;
Clarke, Lu, 1974, 1975; Lu, Clarke, 1975a,b; Lu, Roper, 1979; Roper, Young,
1975; N. Voss, 1974, 1980; R. Young, 1977, 1978).

Такие же онтогенетические перемещения свойственны многочисленным
мезо- и батипелагическим видам Gonatidae, Onychoteuthidae, Octopoteu-
thidae, Histioteuthidae, Brachioteuthidae, Ctenopterygidae и др., как
нектонным, так и полупланктонным и планктонным. Например, ранние
личинки Gonatus fabricii и G. steenstrupi встречаются в обширном столбе
воды, поздние личинки и ранняя молодь - в слое 0—200 м, затем кальмары
постепенно погружаются в мезо- и батипелагиаль на глубины от 100-200 до
1000—1500 и даже глубже. Отнерестившие самки, умирая, всплывают к по-
верхности (Несис, 1971а, 1973д; Kristensen, 1981a,b; Lu, Clarke, 1975b;
Wiborg et al, 1982; R. Young, 1973b). Ранние личинки Onykia carriboea
встречаются в обширном столбе воды, 0—500 м, молодь днем держится
у самой поверхности — в гипонейстоне, "подростки" и взрослые особи -
в нижней эпи- и верхней мезопелагиали, к поверхности не поднимаются
(Несис, 19746; Парии и др., 1969; Clarke, 1966; Hartmann, 1970; Rancurel,
1970, 1976; Yamamoto, Okutani, 1975). Личинки и молодь Ctenopteryx
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sicula ловятся на глубинах 50-200 м, единично до 1000-1500 м, взрослые
особи главным образом на 600—2000 м и лишь изредка поднимаются на
100-200 м (Roper, Young, 1975; R. Young, 1978; наши данные). Число
таких примеров можно было бы умножить.

Из видов, откладывающих яйца на дно, примеры третьего типа онтогене-
тических вертикальных перемещений дают нериточжеанические мезопелаги-
ческие каракатицы Spirula Spirula и Heteroteuthis dispar. Яйца откла-
дываются на склоне на глубинах 500-1500 м. Развитие прямое. Вылупив-
шиеся из яиц молодые каракатицы активно (Heteroteuthis) или с по-
мощью механизма регуляции плавучести (Spirula) всплывают в верхние
слои воды. Основной горизонт обитания молоди S. Spirula - ночью 100—
300 м, днем 500-800 м, Н. dispar - ночью от 25-50 до 250-300, днем
150-500 м. На этих глубинах они живут почти до достижения полово-
зрелости. Перед созреванием диапазон их обитания растягивается книзу,
а верхняя граница зоны обитания несколько заглубляется. Половозре-
лые особи быстро опускаются ко дну (Несис, 1973в, 1975а и новые дан-
ные; Boletzky, 1978; Clarke, 1966, 1969; Lu, Clarke, 1975a; Roper, 1972,
1974; Roper, Young, 1975; R. Young, 1977, 1978).

Еще одну модификацию этого типа мы находим у нерито-океаничес-
ких оммастрефид, которые совершают протяженные нагульно-нересто-
вые миграции. Миграции на нерест могут проходить в приповерхност-
ных слоях воды и погружение ко дну происходит перед нерестом: Toda-
rodes pacificus, Nototodarus sloani gouldi, возможно Illex" illecebrosus
argentinus. Они могут происходить и в придонных слоях воды с посте-
пенным смещением кальмаров в сторону больших глубин: Todarodes
sagittatus, Т. angolensis, Illex illecebrosus illecebrosus,.!. ill. coindeti (Зу-
ев, Несис, 1971; Зуев и др., 1976; Несис, 1970; Нигматуллин, Вовк, 1972).
Такую комбинацию горизонтальной и вертикальной миграций К. Мангольд-
Вирц (MangoI'd-Wirz, 1963а) назвала "батаческой миграцией".

Четвертый тип онтогенетических вертикальных перемещений свойствен
преимущественно батипелагическим видам. Примером могут служить глу-
боководные осьминоги из родов Japetella, Eledonelk и Vitreledonella, про-
являющие заботу о потомстве: самки первых двух родов вынашивают
яйца на руках, третьего - живородящие. Личинки Japetella diaphana одеты
липкой слизистой оболочкой, вследствие чего их удельный вес близок к
удельному весу воды. Это приспособление помогает личинкам пассивно
расселяться в обширной толще воды от верхнего 100-метрового слоя до
1000 м и даже глубже. По мере роста верхняя граница зоны обитания моло-
дых япетелл увеличивается. При длине мантии около 2 см они теряют
слизистую оболочку и исчезают из верхнего 200-метрового слоя, при
3—4 см ловятся, как правило, глубже 500 м, а осьминоги крупнее 5 см
чаще всего на 1000-1500 м (Несис, 1972в, 19736, 19746 и далее поздние
данные; Clarke, 1969; Roper, Young, 1975; Thore, 1949; R. Young, 1978).

У Bathyteuthis, Mas tigoteuthis, Valbyteuthis и других багипелагических
кальмаров верхняя граница зоны обитания с возрастом заглубляется.
Bathyteuthis abyssicola обитают в норме от 500-750 до 2000-2500 м, но
молодь размером менее 2—3 см иногда попадается даже в слое 0—100 м,
главным образом в местах подъема глубинных вод. Молодь Mastigoteuthis
ex gr, grimaldii распространена от 50-100 до 1500 м и глубже, основная
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зона обитания взрослых кальмаров —от 600-700 до 1500 м (Несис, 19736,
19746, 1977в; Clarke, Lu, 1975; Lu, Clarke, 1975a,b; Rancurel, 1971; Roper,
1969; Roper, Young, 1975).

Головоногие, не совершающие онтогенетических перемещений, немного-
численны, да и в этих случаях правильнее говорить не об отсутствии, а о
малом размахе перемещений. Почти не заметны такие перемещения у эпи-
пелагических осьминогов Tremoctopus violaceus и Ocythoe tuberculata,
хотя и у них ранние личинки рассеиваются в толще воды и иногда ловятся
на глубинах 100-200 м и глубже (Roper, Sweeney, 1976; Thomas, 1977;
наши данные). Личинки, молодь и взрослые особи кальмара Gonatopsis
borealis могут встречаться как у поверхности, так и на довольно значи-
тельных глубинах — вплоть до 1000 м, а молодь - даже до 3400 м. Нам
не удалось заметить существенных онтогенетических перемещений у пре-
имущественно мезопелагического кальмара Gonatus tinro. Наконец, прак-
тически не совершает таких перемещений батипелагический Vampyroteu-
this infernalis, все возрастные стадии которого обитают преимущественно
от 700-900 до 1500-2000 м и лишь в местах, где повышена верхняя грани-
ца глубинных вод, и молодь, и взрослые могут подниматься до 400—500 м
(Несис, 19726, 1973б,д, 19746, 1975а; Несис, Шевцов, 19776; Pickford,
1946, 1949a,b, 1959; Roper, Young, 1975). В общем, отсутствие онтогенети-
ческих перемещений свойственно скорее приповерхностным и глубинным
видам и редко встречаются у ере дне глубинных.

Особенный и еще не до конца ясный случай онтогенетических вертикаль-
ных перемещений — миграции массового океанического кальмара Onycho-
teuthis banks!. Личинки и молодь этого вида имеют очень широкий диапа-
зон вертикального распределения: основная их часть обитает в эпипела-
гиали от 10—20 до 100—200 м, но от трети до половины личинок ловятся
глубже 200 м, часто на 500-1000 и даже 1500 м, у поверхности же они
встречаются очень редко. Молодые кальмары, напротив, как правило, ло-
вятся по ночам у поверхности, так что с возрастом средняя глубина обита-
ния О. banks! уменьшается. Кальмары бореальнрго тихоокеанского под-
вида О. b.borealijaponicus остаются в поверхностных водах вплоть до
половозрелое™. Особи же циркумтропического подвида O.b.banks! задол-
го до созревания полностью исчезают из поверхностных вод и, судя по от-
дельным их поимкам в больших разноглубинных тралах, размножаются
где-то в подповерхностных слоях — либо в мезопелагиали, либо у дна на
склоне и подводных возвышенностях (Несис, 1973а,б, 1974б,г, 1975а
и более поздние данные; Шевцов, 1969; Clarke, 1966; Roper, Young, 1975.;
Yamamoto, Okutani, 1975).

в. СУТОЧНЫЕ,ВЕРТИКАЛЬНЫЕ МИГРАЦИИ

Суточные вертикальные миграции свойственны большинству приповерх-
ностных и почти всем среднегпубинным головоногим, но, как правило, не
свойственны глубинным видам. Небольшие суточные миграции совершают
даже очень молодые личинки, перемещающиеся в пределах верхнего сто-
метрового слоя воды (Зуев, Несис, 1971; Несис, 19736, 1974г; Okutani,
1966, 1968). У всех изученных видов головоногих вертикальные миграции
обычного типа, с ночным подъемом. Лю и Кларк (Lu, Clarke, 1975b) счита-
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Р и с . 29. Типы суточных вертикальных миграций пелагических головоногих мол-
люсков

Объяснение в тексте. Относительная численность особей показана густотой распо-
ложения точек (по: Несис, 1977ц)

ют, что молодь Gonatus cf. steenstrupi и Teuthowenia megalops совершают
инвертированные вертикальные миграции, но на их данных, по-видимому,
сказалось влияние стайности, т.е. случайной поимки большого количества
личинок в одном лове; другие данные (Несис, 1971а, 1973д; Lu, Roper,
1979; Kristensen, 1977, 1984) опровергают предположение о существова-
нии у этих видов инвертированной миграции.

Можно различать пять типов суточных вертикальных миграций (рис. 29):
1) ночной подъем всей популяции, слои дневного и ночного обитания не
перекрываются; 2) то же, но слои дневного и ночного обитания перекрыва-
ются; 3) животные распространены днем в обширной толще воды, ночью
"поджимаются" в более узкий верхний слой; 4) животные днем и ночью
распространены в обширной толще воды, но верхняя граница слоя обита-
ния ночью выше, чем днем; 5) вертикальные миграции отсутствуют.

Вертикальные миграции, по-видимому, в основном связаны с питанием.
Нектонные кальмары питаются в основном на "зорях", после заката и
перед восходом солнца, перехватывая мигрирующую добычу во время ее
перемещения вверх и вниз, а ночью - и в верхних слоях воды. Однако у
взрослых самок Argonauta ночной подъем к поверхности, по нашему пред-
положению, связан не с питанием, а с нерестом и выметом личинок (Несис
1977г).

Для приповерхностных и элипелагических видов ночной подъем к по-
верхности - постоянная и обычная черта экологии. Днем в поверхностном
слое ловятся лишь редкие личинки головоногих и молодь Onykia carriboea.
Ночью же в тропиках и субтропиках у поверхности ловятся виды Onycho-
teuthis, Nototodarus, Dosidicus, Ommastrephes, Sthenoteuthis, Eucleoteu-
this, Thysanoteuthis, Ocythoe, Tremoctopus, Argonauta. В умеренных водах
к этому списку добавляются Berryteuthis anonychus, Gonatopsis borealis,
виды Iljex и Todarodes. Даже в высоких широтах некоторые среднеглубин-
ныё виды поднимаются к поверхности, в частности, кальмаров Gonatus
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fabricii вылавливали в гидрологических лунках на дрейфующих станциях
в Полярном бассейне (Несис, 1971 а). У Tremoctopus violaceus и Argonauta
spp. в ночных подъемах участвуют все или по крайней мере большинство
особей (миграция 1 типа), у Sthenoteuthis - все взрослые особи (молодь
поднимается к поверхности днем), у Ommastrephes, Onychoteuthis и
Gonatopsis — лишь часть кальмаров, остальные рассеяны в верхнем 100-
метровом слое воды,

Днем большинство указанных головоногих не покидают эпипела-
гиали, но On. banks! рассеяны в столбе воды от 10-25 до 500-1000 м
(миграция третьего типа), а От. bartrami были сфотографированы
на глубинах до 600-700 м (Зуев, Несис, 1971; Зуев, Юсупова,
1977; Зуев, Цымбал, 1982; Несис, 1970, 1973в, Baker, 1957,1960; Clarke,
1966; Hartmann, 197*0; Kawaguchi, Nazumi, 1972; Roper, Young, 1975;
Shibata, Flores, 1972; Suzuki et a!., 1974).

У среднеглубинных головоногих мы находим в основном первые два
типа миграций. Полностью разделены горизонты дневного и ночного обита-
ния у спирулы: ночью главным образом 100-300 м, днем 500-1000, чаще
600-700 м (Clarke, 1969). Хорошо выражены миграции этого типа у
Pyroteuthis и Pterygioteuthis. У Бермудских островов молодь и "под-
ростки" Руг. margaritifera обитают ночью выше 200 м, б.ч. на 75-175 м,
днем глубже 300, б.ч. на 375-500 м; Ft. giardi - ночью выше 200 м, днем
глубже 250 м, б.ч. на 300—500 м. В северо-восточной Атлантике границей
зон дневного и ночного обитания P. margaritifera служит горизонт 100-
200 м, P. giardi — 150-200 м. В Средиземном море P. margaritifera обита-
ют ночью в основном на 50—100 м, днем на 400—600 м. У Гавайских остро-
вов P. addolux (возможно, подвид P. margaritifera) держатся ночью на
50-500 м, б.ч. 150-200 м, днем на 400-700 м, б.ч. 450-500 м, P. giardi -
ночью на 15-180 м, б.ч. 15—50 м, днем в основном на 400-450 м. Pt. gem-
mata у Клифорнии живут ночью в слое 0—200 м, днем - 300—600 м,
у Гаваев - ночью на 0-200 м, б.ч. 50-100м, днем на 400-600 м, б.ч. 450-
500 м (Clarke, Lu, 1974, 1975; Gibbs, Roper, 1971; Roper, Young, 1975;
R. Young, 1977, 1978; наши данные).

Примером миграций 2 типа - с неполным разобщением слоев дневного
и ночного обитания - могут служить миграции Heteroteuthis и Abraliopsis.
В северной Атлантике и Средиземном море Н. dispar ночью держатся от
25-50 до 100-250 м, единично до 300-400 м, днем - от 100-150 до 400-
500 м; у Гаваев молодь Н. hawaiiensis обитает ночью на 150-200 м, днем
на 250-350 м, тогда как взрослые особи — ночью на 100—550 м, днем -
на 375—650 м. Abraliopsis affinis в тропической восточной Пацифике лови-
лись незамыкающимися тралами ночью на 50-1400, в среднем 525 м, днем
на 400—1600, в среднем 930 м. У Калифорнии A. felis обитают ночью на
0-900 м, б.ч. в слое 0-300 м, днем на 300—1200 м, преимущественно на
300—600 м. A. atlantica в тропической Атлантике встречается ночью на
10-600 м, в основном выше 150 м, днем на 300—500 м; A. hoylei pfefferi
в Атлантике и Средиземном море - ночью от 10—25 до 600-750 м, днем на
100—1000 м и глубже. Но у Гавайских островов три обитающих там вида
Abraliopeis совершают миграции с полным разобщением слоев ночного
(от 15-20 до 100-200, б.ч. выше 100 м) и дневного (400-700, б.ч. 500-
600 м) обитания (Несис, 1972в, 19736, 19746 и новые данные; Clarke, Lu,

147



1974, 1975; Lu, Clarke, 1975a; Lu, Roper, 1979; Roper, 1972; Roper, Young,
1975; R. Young, 1977,1978; Young, Roper, 1977).

Тот же тип миграции свойствен многочисленным видам, не поднимаю-
щимся по ночам в эпипелагиаль. Например, Histioteuthis heteropsis у Кали-
форнии держатся ночью на 200-600 м, днем на 400—800 м, реже — глубже;
Н. hoylei у Гаваев - ночью 100-500 м, днем - 375—850 м; 3 вида рода
Gonatus у Калифорнии - ночью на 100—500(700) м, днем преимуществен-
но на 400-800 м (Roper, Young, 1975; R. Young, 1978).

Четвертый тип миграций — поднятие верхней границы обитания ночью,
по-видимому, нечастое явление. Он свойствен, например, Gonatus berryi -
наиболее глубоко живущему из 4 калифорнийских видов гонатусов: днем
они обитают глубже 500 м, ночью заметная часть популяции поднимается
в слой 200—500 м. Octopoteuthis deletron держатся днем глубже 200 м,
в основном на 240—400 м, ночью довольно равномерно распределены во
всем слое воды до 500 м (Roper, Young, 1975), Чаще наблюдается, что по
ночам отдельные особи обычно не мигрирующего вида поднимаются выше
нормальной зоны обитания. Это свойственно преимущественно молоди
кранхиид и "подросткам" глубинных кальмаров. Так, Helioocranchia
pfefferi обитают главным образом от 100-200 до 400-1000 м, но по
ночам изредка поднимаются к поверхности. Bathyteuthis abyssicola живут
глубже 500—750 м, но ночью иногда поднимаются на глубины 100—200 м.
То же отмечено для видов Mastigoteuthls, Galiteuthis и др. (Несис, 19736,
19746; Clarke, Lu, 1974, 1975; Lu, Clarke, 1975a; Lu, Roper, 1979; Roper,
1969; Roper, Young,1975).

Отсутствие суточных вертикальных миграций у приповерхностных ви-
дов - редкое явление. По-видимому, нет миграций у приповерхностного
пелагического осьминога Ocythoe tuberculata. Привести достоверные при-
меры отсутствия миграций у мезопелагических видов я затрудняюсь; воз-
можно, их нет у Amphitretus pelagicus и молоди Alloposus mollis. В то же
время для глубинных видов и занимающих промежуточное положение
между среднеглубинными и глубинными видами кранхиид это — правило.
Не обнаружено существенных суточных вертикальных миграций, кроме
небольших ночных подъемов отдельных особей, у Bathyteuthis, Valbyteu-
this, Grimalditeuthis, Joubiniteuthis, Liocranchia, Leachia, Teuthowenia,
Belonella, Sandalops, Bathothauma, Vampyroteuthis, Japetella, Eledonella,
Vitreledonella, большинства видов Mastigoteurhis, Galiteuthis и др. (Aldred,
1974; Lu, Clarke, 1975a; Lu, Roper, 1979; Roper, Young, 1975; R. Young,
1978; наши данные).

Таким образом, наиболее обычные типы суточных вертикальных мигра-
ций океанических головоногих моллюсков - это перемещение популяции
как целого с полным или частичным расхождением слоев дневного и ноч-
ного обитания. У большинства эпи- и мезопелагических видов мигрируют
все возрастные стадии, у многих мезо-батипелагических видов — преиму-
щественно молодь и "подростки", батипелагическим видам суточные вер-
тикальные миграции в норме не свойственны.

Мигрирующие виды составляют большую часть всех видов пелагических
головоногих моллюсков, а их средняя численность значительно превосхо-
дит среднюю численность немигрирующих видов. Самые многочисленные
океанические и нерито-океанические головоногие - Enoploteuthidae,
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Ommastrephidae, Histioteuthidae, Onychoteuthidae — мигранты. По под-
счетам Р. Янга (R. Young, 1978), из 47 видов пелагических головоногих,
обитающих в водах Гавайских островов, 25 совершают существенные
вертикальные миграции, в том числе 18 — с ночным подъемом всей или
почти всей массы особей в слой 0-250 м. Суточные вертикальные мигра-
ции пелагических головоногих моллюсков вполне подобны миграциям
пелагических рыб и креветок, за исключением того, что по крайней ме-
ре среди рыб немигрирующие формы имеются и в мезопелагиали (Па-
рин и др., 1977). Они составляют характерную черту биологии основной
массы обитателей верхних и промежуточных слоев воды до'глубины при-
близительно 700—750 м. В этой обширной толще воды мигранты состав-
ляют преобладающую по численности и биомассе часть населения. Размах
миграций — от нескольких десятков метров у эпипелагических до 300—
500 м у мезопелагических и многих мезо-батипелагических видов, а в
отдельных случаях (например, у Ommastrephes bartrami) он может дости-
гать величин, характерных для никтоэпипелагических рыб, опускающихся
днем на глубины 500-800(1000) м (Пария, 1979; Парин и др., 1977).
Перемещения дважды в сутки огромной массы •хищников и планктофагов
вверх, в продуцирующую, и вниз, в потребляющую зону океана приводят
к радикальной перестройке всего вертикального распределения океаниче-
ских сообществ и играют весьма важную роль в общем пищевом балансе
эпи- и мезопелагиали (Виноградов, 1968, 1977а; Парин и др., 1977; Рудя-
ков, 1983).

г. БАТИМЕТРИЧЕСКИЕ ТАКСОЦЕНЫ
ОКЕАНИЧЕСКИХ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

Смена видового состава зоопланктонных и нектонных животных с глуби-
ной свойственна почти всем таксономическим группам фауны и лежит в
основе биологической зональности пелагиали (Виноградов, 1968, 1977а).
Выделяются три основных комплекса (таксоцена) пелагических голово-
ногих моллюсков: приповерхностный, ереднеглубинный и глубинный
(Несис, 1972в, 19736). Первые два комплекса включают как нектонных,
так и полупланктонных и планктонных животных; среди приповерхност-
ных и среднеглубинных нектонных и среднеглубинных полупланктонных
и планктонных животных есть океанические и нерито-океанические виды.
В глубинном таксоцене представлены только океанические полупланктон-
ные и планктонные виды. Аналогов подповерхностного (нижнеэпи-верхне-
мезопелагического) комплекса нектонных рыб (Парин, 1979; Парин и др.,
1977) среди головоногих пока не известно, но молодь Ornithoteuthis
обитает именно в нижней эпи- и верхней мезопелагиали и служит пищей ры-
бам подповерхностного комплекса; взрослые Ornithoteuthis принадлежат
к батиально-пелагическому комплексу (Несис, Нигматуллин, 1979).

Приповерхностный комплекс включает эпипелагических и эврибатных,
но регулярно встречающихся у поверхности животных. Примеры: Stheno-
teuthis, Ommastrephes, Todarodes, Thysanoteuthis, Ocythoe, Argonauta.
Комплекс полностью представлен только в тропиках, в субтропиках
несколько обедневает, в бореальной зоне значительно беднеет, в Арктике
и Антарктике полностью выпадает. Океанические виды этого комплекса
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размножаются преимущественно в эпипелагиали, неритоокеанические -
у дна в верхней части склона. Личинки и молодь обитают исключительно
или преимущественно в эпипелагиали. Суточные вертикальные миграции
свойственны большинству видов, начиная с личиночной стадии; обычно
это миграции 1-го и 2-го типов. Размах миграций с возрастом увеличи-
вается. Онтогенетические вертикальные перемещения выражены слабо,
если имеются - обычно 1-го типа. Средняя глубина обитания с возрастом
не меняется или уменьшается, когда все большая доля популяции смеща-
ется в приповерхностный горизонт (как у Onychoteuthis). Для видов этого
комплекса типичны весьма длительные горизонтальные миграции - актив-
ные нагульно-нерестовые у нектонных кальмаров и пассивные (с тече-
нием) у планктонных осьминогов.

Среднеглубинный комплекс гбловоногих моллюсков наиболее обширен
и разнообразен, к нему принадлежит примерно % родов пелагических
головоногих. Примеры: Abraliopsis, Watasenia, Ornithoteuthis, Hyaloteu-
this, Histioteuthis, Architeuthis, Chiroteuthis, Spirula, Heteroteuthis,
Amphitretus, AHoposus. Виды этого комплекса обитают в мезопелагиали
или также в нижних горизонтах мезопелагиали, либо проводят там основ-
ную часть жизни, но размножаются в батипелагиали или батиали, либо,
наконец, широко эврибатны. Комплекс наиболее богато представлен в
тропических водах, однако многие виды встречаются в умеренных, а
некоторые - в арктических и антарктических водах. Нерест происходит
у поверхности, в толще воды или на дне. Личинки и молодь абсолютного
большинства видов развиваются в верхних слоях воды. Для большинства
видов типичны суточные миграции — все типы, особенно 141 и 2-й; у
некоторых мигрирует только молодь, немигрирующие виды, если есть,
немногочисленны. Онтогенетические вертикальные перемещения хорошо
выражены. У одних видов половозрелые особи поднимаются для размноже-
ния в верхние слои (перемещения 2-го типа), у других опускаются ко дну
(3-й тип). Активные горизонтальные миграции свойственны только некото-
рым кальмарам (Watasenia, Abralia, Ornithoteuthis, Architeuthis и др.).
Большое видовое и экологическое разнообразие - результат длительной
эволюции в относительно стабильных и благоприятных условиях среды —
обеспечивает полное использование экологических ниш и поддерживает
стабильность среднеглубинного комплекса. Виды этого комплекса обуслов-
ливают существование большей части верхнего и части нижнего максимума
численности океанических головоногих. Хотя в бореалышх, нотальных,
арктических и антарктических водах среднеглубинный комплекс значи-
тельно обеднен, он играет там важную роль, поскольку его представители
(Gonatidae, Brachioteuthidae, некоторые Onychoteuthidae и Cranchiidae1)
занимают часть экологических ниш отсутствующих в высоких широтах
видов приповерхностного комплекса и служат важными потребителями
зоопланктона и пищей хищников, включая морских птиц, ластоногих и
китообразных.

Особой разновидностью среднеглубинного комплекса является батиаль-
но-пелагический комплекс (Андрияшев, 1974, 1979; Парин, Головань,

1 Кранхииды занимают промежуточное положение между видами среднеглубинного и
глубинного комплекса (см. главу 7) .
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1976), представленный видами, во взрослом состоянии обитающими у дна
и над дном в батиали. Их молодь, как правило, ведет пелагический образ
жизни и иногда, а у некоторых видов регулярно, встречается у поверх-
ности. Примеры: Lycoteuthis, Psychroteuthis, Ancistroteuthis, Ornitho-
teuthis, некоторые Nototodarus, Alloposus. К ним близки нектобентосные
виды склона, проводящие в придонных слоях всю взрослую жизнь, но
имеющие пелагическую стадию (личинки, мальки) : Todaropsis, Martialia,
Pholidoteuthis, некоторые Nototodarus (например, N, nipponicus), Moro-
teuthis (M. robusta), Berryteuthis (B. magister) и Mastigoteuthis (M. lati-
pinna). Для таких видов активные горизонтальные или батические мигра-
ции - необходимая часть жизненного цикла, ибо в противном случае подав-
ляющая часть их потомства будет обречена на гибель в открытом океане за
пределами склонов. Большинство видов этих группировок - нектонные,
некоторые полупланктонные-полунектонные, но настоящих планктонных
видов среди них нет.

Глубинный комплекс монотонен, представлен в основном полупланктон-
ными и планктонными батипелагическими видами. В основном это каль-
мары из высокоспециализированных семейств (см. ниже), вампироморфы
и пелагические осьминоги. Примеры: Bathyteuthis, Grimalditeuthis, Batho-
thauma, Vampyroteuthis, Japetella. Как и другие, этот комплекс богаче
всего представлен в тропиках, но его виды, будучи глубоководными,
адаптированы к низкой температуре воды и проникают в субполярные
и даже полярные широты. В высоких широтах роль этого комплекса выше,
чем в тропиках, так как при движении от экватора к полюсам он обеднева-
ет медленнее двух других (Несис, 19746). Виды глубинного комплекса
размножаются на глубинах. Онтогенетические перемещения выражаются
в постепенном заглублении с возрастом верхней границы зоны обитания
(4-й тип) или отсутствуют. Суточные вертикальные миграции, как правило,
отсутствуют или выражаются в приподымании верхней границы обитания
ночью (миграция 4-го типа). Горизонтальных миграций нет. Виды глубин-
ного комплекса составляют основную часть нижнего максимума числен-
ности океанических головоногих, но по биомассе, видимо, значительно
уступают приповерхностным и среднеглубинным видам.

Известно, что средний размер (вес) придонных рыб увеличивается с
глубиной от шельфа к нижней части материкового склона, тогда как для
донных беспозвоночных тенденции изменения размеров с глубиной не
обнаруживается (Haedrich et al., 1975). Размеры планктонных копепод-
фильтраторов с глубиной уменьшаются (Виноградов, 1968). Напротив,
среди планктонных хищников увеличение размеров с глубиной, по край-
ней мере до 2000-3000 м, обычное и широко распространенное явление.
"Глубоководный гигантизм" свойствен многим копеподам, остракодам,
мизидам, эвфаузиидам и креветкам (Виноградов, 19776; Цейтлин, 1977).
У пелагических головоногих наблюдаются более сложные тенденции.

Прежде всего надо отметить, что существующие представления о пре-
обладании среди пелагических головоногих мелких видов (свыше 60% ви-
дов океанических кальмаров имеют длину мантии менее 10 см - Clarke,
1966) оказались неверными (Clarke, 1977, 1980). Характерный размер
океанических и нерито-океанических головоногих ближе к 50, чем к 10 см.
Статистически значимых данных о распределении средних размеров голово-
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ногих по глубинам у нас нет, так как любое орудие лова, будь то планктон-
ная сеть, уда, гигантский разноглубинный промысловый трап или кашалот,
ловит животных только определенного и довольно узкого размерного
диапазона. Мы можем представить лишь самую общую тенденцию измене-
ния среднего размера (длина мантии) с глубиной.

Виды приповерхностного комплекса имеют средние размеры, характер-
ная длина мантии 10—50 см. Малые размеры - несколько сантиметров —
свойственны только самкам океанических видов аргонавтов - Argonauta
hians и A. boettgeri (Несис, 1977т). Размеры самых крупных из приповерх-
ностных видов - североатлантические Ommastrephes bartrami и перуано-
чилийские Dosidicus gigas - 0,8-1,2 м, но особи других популяций этих же
видов созревают при размерах, не превышающих 0,5 м.

Виды среднеглубинного комплекса характеризуются максимально широ-
ким диапазоном размеров. С одной стороны, в этот комплекс входят
карликовые виды, такие,как Heteroteuthis или Pterygioteuthis: длина ман-
тии половозрелых особей 2-3 см. Длина мантии почти взрослой самки не
описанной сепиолиды из моря Хальмахера лишь 8,3 мм, С другой стороны,
к нему же принадлежат самые крупные головоногие - Architeuthis с дли-
ной мантии до 5 м. Есть и другие очень крупные виды: Moroteuthis robus-
ta - длина мантии до 2,3 м, Taningia danae - до 1,7 м, Kondakovia longi-
mana, Lepidoteuthis grimaldii - до 1 м, Gonatopsis "makko", M, robsoni,
виды Tetronychoteuthis и Pholidoteuthis - до 0,7-0,8 м, Alloposus mollis -
общая длина до 2 м (Несис, 1982а).

Для видов глубинного комплекса характерно сужение диапазона разме-
ров до 10-30(50) см. Видов с размерами порядка сантиметров мало
(Bathyteuthis abyssicola - длина мантии до 7,5 см), с другой стороны, есть
виды с размерами 0,5-0,8 м - из родов Galiteuthis, Belonella, Megalo-
cranchia, а гигантский глубоководный антарктический кальмар Mesonycho-
teuthis hamiltoni достигает размеров 2,0-2,25 м, что близко'к максималь-
ным размерам среднеглубинных видов. Общая длина глубоководных
бентопелагических Cirroteuthidae (Cirroteuthis, Cirrothauma, Grimpoteu-
this) также достигает 1,0-1,5 м (Несис, 1982а).

Степень "планктонности" или "нектонности" вида можно определить по
содержанию белков в теле. У нектонных видов оно достигает 20%, у планк-
тонных на порядок меньше. Достаточно репрезентативных данных по изме-
нениям этого показателя с глубиной нет, но, судя по общему облику пред-
ставителей разных комплексов, он существенно снижается с увеличением
глубины. Даже планктонные виды приповерхностного комплекса имеют
плотное, мускулистое тело (самки Ocythoe, Tremoctopus violaceus, Argo-
nauta), в глубинном же комплексе вовсе нет нектонных видов. Соответ-
ственно этому меняется с глубиной и трофический статус пелагических
головоногих. В приповерхностном комплексе преобладают активные хищ-
ники, питающиеся рыбами и кальмарами, консументы 1II-IV порядков,
охотящиеся вдогон; штанктофаги играют подчиненную роль. В среднеглу-
бинном комплексе наряду с крупными нектонными нападающими хищни-
ками есть и активно пасущиеся хищники, хищники-собиратели, хищники-
засадчики, пассивно поджидающие добычу, активные и пассивные планктд-
фаги и др. В глубинном комплексе активных хищников нет, преобладают
пассивные хищники-засадчики и планктофаги, консументы II—III порядков,
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среди них много высокоспециализированных (особенно бентопелагиче-
ские Cirrata — специализированные потребители глубоководного придон-
ного зоопланктона). Эти изменения параллельны изменениям с глубиной
трофических комплексов рыб и десятиногих ракообразных (Виноградов,
1968; Виноградов, 19776). Они подчеркивают важность трофического
фактора в таксономическом обособлении глубоководной фауны (Бир-
штейн, Виноградов, 1971).

С глубиной меняется и степень развития и сложности органов свечения и
внеглазных фоторецепторов головоногих. Как светящиеся, так и не светя-
щиеся виды головоногих имеются на всех глубинах от поверхности до
ультраабиссали, но наибольшей сложности и разнообразия светящиеся орга-
ны достигают у видов среднеглубинного комплекса (Enoploteuthidae,
Lycoteuthidae, Histioteuthidae, Octopoteuthidae, Chiroteuthidae и др.).
У обитателей эпипелагиали внеглазные фоторецепторы — светочувствитель-
ные пузырьки, как правило, мелкие и слабо дифференцированные, у мезо-
пелагических видов - крупные и сложно устроенные, в пограничных слоях
между мезо- и батипелагиалью обитают как виды со сложными дифферен-
цированными фоторецепторами, так и виды с простыми и мелкими, в бати-
пелагиали лишь последние (Herring, 1977; G. Voss, 1967; R. Young, 1978;
Young et al., 1979b; 1980). Распределение светящихся видов и степень диф-
ференцировки фотофоров -у видов разных батиметрических комплексов
также сходна у головоногих, пелагических рыб и десятиногих ракообраз-
ных (Herring, 1977; Packard, 1972; Young, Roper, 1976,1977). Некоторые

•другие морфофизиологические особенности головоногих моллюсков раз-
ных батиметрических комплексов будут освещены в следующей главе.

Закономерные изменения таксономического состава фауны, морфо-
физиологических и экологических особенностей видов и таксоценов отра-
жаются в вертикальной биологической зональности пелагиали. Имеются
многочисленные схемы вертикальной зональности (Беляев и др., 1959;
Бирштейн и др., 1954; Виноградова и др., 1959; Hedgpeth, 1957; и др.).
В нашей стране общепринятой считается схема: эпипелагиаль - от поверх-
ности до 150-200 м; меэопелагиаль - от 150-200 до 750-1000 м; бати-
пелагиаль -от750-1000до2500-3500м; абиссопелагиаль - глубже 2500-
3500 м (Виноградов, 1968, 1977а; Ларин, 1979; Расе, 1967). Распределе-
ние пелагических головоногих моллюсков хорошо укладывается в эту
схему, с той лишь особенностью, что граница мезо- и батипелагиали про-
ходит на глубине 700—800 м (наши данные), а бати- и абиссопелагиали,
судя по распределению Cirroteuthis и Cirrothauma, на 2000—2500 м; этаж
ультраабиссальных глубин по головоногим не выделяется. Эта схема близ-
ка к рекомендованной Кафановым и др. (1980) и используется в настоя-
щей работе.

В ряде работ выделяются еще две важные фаунистические границы
в пелагиали. Верхняя из них расположена на глубинах 400—450 м: граница
поверхностной и глубинной фауны (Legand et al., 1972), или эпи- и верх-
ней мезопелагиали (Amesbury, 1975 MS, цит. по: R. Young, 1978; Young
et al., 1980), нижняя — на 950-1200 м: нижняя граница интерзональной
фауны (Legand et al., 1972), граница верхней мезо- и батипелагиали
(Amesbury, 1975 MS; границу верхней и нижней мезопелагиали Эймсбери
проводит на 650-700 м). Верхняя из этих границ — на 400—450 м реальна.
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Это - нижняя граница обитания подповерхностного комплекса нектон-
ных рыб, основная зона обитания которых лежит на 100—300 м (Бородули-
на, 1974; Виноградов, 1977а; Парин, 1968, 1971; Парин и др., 1969,
1977; Grandperrin, 1976; Grandperrin, Legand, 1970). В этой же зоне обита-
ют некоторые кальмары - взрослые Onykia, молодые Ornithoteuthis и
Hyaloteuthis и др. (Несис, Нигматуллин, 1979; Парин и др., 1969). Она
сечет пополам зону обитания интерэональных видов среднеглубинного
комплекса и ее правильнее считать границей не эпи- и мезо-, а верхней и
нижней мезопелагиали. Нижняя граница по головоногим моллюскам не вы-
деляется (R. Young, 1978; наши данные).

7. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ КЛАССИФИКАЦИЯ (жизненные формы)

ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

И МЕСТО В НЕЙ ОКЕАНИЧЕСКИХ ВИДОВ

а. ВВОДНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ

Разработанной экологической классификации головоногих моллюсков
до нашей работы (Несис, 1973в) не было. Обычно в сводных и обзорных
работах описывали биологию отдельных видов без попытки сгруппировать
виды и типизировать их морфобиологические особенности или использо-
вали такие общие характеристики, как "прибрежный", "бентический",
"нектонный", "планктонный", "нектобентический", "абиссальный" вид
(Grimpe, 1928; Okutani, 1967; Mangold-Wirz, Fioroni, 1970; Packard,
1972; J. Young, 1977; и др.). Серьезная попытка анализа жизненных форм
головоногих была сделана Г. Боссом (G. Voss, 1967a), выделившим типы
эпи-, мезо-, бати- и абиссопелагических, эпи-, мезо-, бати- и абиссобентичес-
ких головоногих. Эта классификация оказалась удачной (см. выше), но
учитывает только один фактор — глубину и в силу этого объединяет столь
биологически и морфологически различающиеся (Несис, 19756, 1980а)
формы, такие, как Sepia, Loligo и Octopus.

В настоящей главе дается полностью пересмотренная, переработанная и
дополненная новыми сведениями классификация, приведенная ранее
(Несис, 19 73 в) и сопровождающаяся краткой характеристикой строения
и образа жизни видов каждой группы (жизненной формы).

Составляя классификацию жизненных форм головоногих моллюсков,
я был вынужден, с одной стороны, разделять явно различающиеся фор-
мы, а с другой - избегать излишнего дробления. Двух вполне экологи-
чески сходных видов, не говоря уже о родах, быть не может, поэтому
детальная экологическая классификация должна включать как минимум
столько групп, сколько насчитывается видов. Цель любой классификации -
выделить и подчеркнуть общее, пренебрегая специфическими отличиями;
этот принцип лежит в основе классификации К. Линнея. Всякий, кто желает
видеть лес за деревьями, не может избежать некоторой схематизации.

Единицей классифицируемых объектов взят род; в редких случаях вид
или группа видов. Роды классифицируются по 3 признакам: характер био-
топа; степень подвижности и основной движитель; способ добывания
пищи. Именно эти три принципа: местообитание, способ передвижения
и род пищи были положены Д.Н. Кашкаровым (1938) в основу выделения
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жизненных форм, т.е. адаптивных типов животных. Мы вправе поэтому рас-
сматривать выделяемые ниже группы экологически, а обыкновенно и
морфологически сходных родов как жизненные формы головоногих мол-
люсков. Современная экология рассматривает жизненные формы именно
как адаптивные морфоэкологические группы в пределах одного таксона
высокого ранга (Зевина, 1982; Криволуцкий, 1967, 1971; Досовская,
1977; Свешников, 1982а,р, 1983; Шарова, 1981).

Описание жизненных форм дается в иерархической форме. Такой метод
наиболее удобен и уже использовался в экологической литературе
(Kuhnelt, 1965). В приведенной ниже классификации учтены все валидные
роды головоногих. Естественно, для большинства из них экологических
данных крайне мало, это особенно относится к глубоководным формам.
В таких случаях экологическую классификацию приходилось выводить
из морфологии и условий поимки особей соответствующих видов. Поэ-
тому некоторые роды включены в группы с сомнением (отмечены зна-
ком?).

Для составления классификации использованы обширные коллекции,
перечисленные в главе "Материал и методика", наблюдения за головоноги-
ми на борту экспедиционных судов и все доступные автору литературные
источники, часть которых цитируется в конце описания группы, в основ-
ном обзоры, а из конкретных работ преимущественно новейшие.

Как и следовало ожидать, границы между отдельными группами в
предлагаемой иерархии оказались нерезкими. В ряде случаев разделить
две соседние группы нелегко. Кроме того, иногда различия в экологии
молодых и взрослых особей или разных популяций или суперпопуляций
одного и того же вида так велики, что их приходится включать в две разные
группы. Поэтому для каждой группы выделен "типовой род", по которому
группа и называется. Обычно это - наиболее изученный род в группе.

б, КЛАССИФИКАЦИЯ ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ

1. ОБИТАТЕЛИ БЕНТАЛИ И ШЕЛЬФОВЫХ ВОД
ДОННЫЕ, ПРИДОННЫЕ И НЕКТОБЕНТОСНЫЕ ГОЛОВОНОГИЕ

1.1. ДОННЫЕ И ПРИДОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Основную или по крайней мере значительную часть жизни (послеличиноч-
ной, если имеется планктонная личиночная стадия) проводят в тесном
контакте с поверхностью грунта, передвигаясь по дну или над дном.

1.1.1. ДОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Передвигаются по грунту; если плавают, то на короткие расстояния
над дном. Сюда относятся осьминоги сем. Octopodidae, не имеющие плавни-
ков и усиковидных придатков на руках. Умбрелла не доходит до концов
рук. Обитатели различных глубин, от литорали до абиссали, в ультраабис-
саль, по-видимому, не проникают.
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1,1.1.1. Прибрежные донные животные - тип Octopus

Octopus (большая часть видов), Cistopus, Hapalochlaena, Euaxoctopus,
TMacrochlaena, Eledone, Pareledone (только южноафриканская Р. carlgreni).

Животные от мелких до очень крупных размеров. Тело обычно крепкое,
мускулистое, руки длинные, умбрелла небольшая или умеренных разме-
ров, мантийное отверстие широкое, жабры хорошо развиты. Чернильный
мешок всегда имеется. Кожа часто шероховатая, бугорчатая или покрыта
папиллами. Окраска обычно пестрая, мраморная, с пятнами или полосами,
иногда очень яркая (Hapalochlaena, Octopus chierchiae, 0. zonatus). Неко-
торые виды Octopus (О. bimaculatus, О. maya, О. cyanea и др.) имеют
крупные глазчатые пятна на наружной стороне умбреллы недалеко от
ее основания — средство дезориентации зрительных хищников, аналогич-
ное глазчатым пятнам на нижних крыльях многих бражников. Окраска
очень изменчива, осьминоги имеют большой набор "масок", включая
покровительственные и отпугивающие; скульптура поверхности тела
также может меняться, усиливая маскирующий или дезориентирующий
хищника эффект. Органы свечения отсутствуют.

Обитают в верхней сублиторали или по всему шельфу, некоторые виды
(О. sahitii, Eledone cirrosa) преимущественно на внешнем шельфе и в
верхней батиали или, как О, dofleini или О. defilippi, от литорали до верх-
ней батиали. Живут среди камней, скал, на рифах, среди морских трав и
водорослей, реже на песчаном и илистом грунте. Селятся, как правило,
в норах, которые иногда делают сами, или используют в качестве убежищ
щели и трещины в скалах, литоральные ванны, раковины, банки, бутылки
и пр. Постоянные норы заселяются на длительное время, они хорошо
защищают осьминога (часто имеется второй выход), предоставляют хоро-
ший обзор и т.п. Кроме того, имеются временные норы, используемые
во время охотничьих вылазок. Активны в сумерках или всю ночь, неко-
торые, обычно крупные, виды - дневные. Вне периода активности непод-
вижно сидят в норе, иногда закрывая вход камнем или раковиной или
выставляя наружу "дежурную" конечность. Способы передвижения -
хождение или плавание на короткие расстояния с помощью воронки (иног-
да помогают себе умбреллой). Пища, как правило, видоспецифична, многие
осьминоги - стенофаги. Обычный корм - донные крабы, креветки, лан-
густы, ротоногие раки, двустворчатые и брюхоногие моллюски, у крупных
видов - также рыба. Нападают, как правило (но не исключительно), на
подвижную добычу. Охотники-обшарщики, обследующие дно по маршру-
ту в поисках добычи, также засадчики. Добыча обычно мала по сравнению
с размером охотника. Пойманную добычу парализуют ядом задних слюн-
ных желез, который вызывает дезинтеграцию сочленовых мембран и мы-
шечно-скелетных соединений, и уносят под умбреллой ("подмышками")
в нору, где и поедают. Едят пищу аккуратно, маленькими кусочками,
тщательно выскребывая, например, мясо из кончиков крабьих ножек.
Могут просверливать раковины (даже довольно толстые) гастропод и
двустворок или же, напротив, разламывают раковины силой, причем в этом
видны индивидуальные привычки. Остатки пищи часто складывают в
кучку близ входа в постоянную нору.

Как правило, одиночные, "необщительные" животные, лишь немногие
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виды (как Е. cirrosa) живут небольшими группами, однако постоянно
обитаемые норы могут располагаться на небольшом расстоянии друг от
друга. Чувство дома (хоминг) прекрасно развито, Территориальное поведе-
ние выражается только в охране норы, охотничий участок не охраняется.
Одни виды оседлы, другие, как О. vulgaris, О. dofleini, E. cirrosa, E. mos-
chata, совершают довольно протяженные нагульные и нерестовые миграции,
обычно направленные по нормали к берегу. Спаривание часто происходит
задолго (до 3—3,5 мес.) до нереста и сопровождается специальными демон-
страциями самца, хотя ухаживания, подобного описанному у сепиид и
некоторых лолигинид, и драк между самцами, как правило, не бывает.
Сперматофоры обычно длинные (у О. dofleini свыше 1 м), самец передает
их гектокотилизированной рукой и помещает в воронку самки; самцы
некоторых видов при спаривании держатся от самки на расстоянии "вытя-
нутой руки". Нерест, как правило, в прибрежной зоне. Яйца от мелких до
крупных, развитие прямое или с планктонной личинкой. Яйца откладыва-
ются гроздьями или пучками в норах, раковинах моллюсков и пр. (самки
Н. maculosa носят яйца на руках). Плодовитость от нескольких десятков
яиц до нескольких сот тысяч. Весь период инкубации (обычно 1—3 мес.,
но иногда до года и даже более) самка "насиживает" яйца, охраняет, омы-
вает, очищает их и синхронизирует время вылупления молоди, в отдельных
случаях активно помогает вылуплению. Все это время она почти или,
чаще, совсем ничего не ест и неизменно погибает вскоре после конца наси-
живания. Однако у восточнотихоокеанского О. zonatus известен много-
кратный (до 3—4 раз) нерест, причем самка прекращает питаться только
на несколько дней, когда вылупляется молодь, а затем возобновляет
питание. У ряда других видов отмечена возможность второй кладки, прав-
да, неоплодотворенной. Рост очень быстрый, продолжительность жизни
большинства видов 6—12 мес., лишь крупные виды, как О. dofleini,
живут несколько лет. Самцы созревают значительно раньше самок и,
как правило, гибнут после первого периода спаривания. Однако у ряда
видов {О. vulgaris и др.) самые крупные особи — неизменно самцы, что
может говорить о способности некоторых особей мужского пола выжи-
вать после первого сезона размножения и жить, возможно, до 2-3 лет.

Осьминоги имеют высоко развитый интеллект и хорошую память,
легко обучаются, узнают друг друг индивидуально, а в аквариумных усло-
виях — работающих с ними людей "в лицо". Многие виды имеют важное
промысловое значение, ряд видов Octopus — объект культивирования
(Астафьев, 1981; Булгакова, 1971; Несис, Нигматуллин, 1978; Нигматул-
лин, Остапенко, 1977; Altman, 1967; Altman, Nixon, 1970; Ambrose,
1981, 1982, 1983, 1984; Arnold, Arnold, 1969; Bas, 1979; Boletzky, 1969,
1975b, 1976a, 1977, 1980, 1981a; Boletzky, Boletzky, 1969; Boletzky,
Hanlon, 1983; Borer, 1971; Boyle, 1980, 1983; Boyle, Dubas, 1981; Boyle,
Knobioch, 1981, 1982a,b, 1983; Bradley, 1974; Brough, 1965; Buchan,
Smale, 1981; Burgess, 1966; Cousteau, Diole, 1973; Dew, 1959; Eibl-Eibes-
feldt, Scheer, 1962; Forsythe, 1984; Forsythe, Hanlon, 1980; Gabe, 1975;
Garcia, 1968, 1969; Guerra, 1978, 1979, 1981; Hamada, 1974; Hanlon, 1977,
1983a,b; Hanlon, Hixon, 1980; Hartwick, 1983; Hartwick et al., 1978 a,b, c,
1981; Hatanaka, 1979; High, 1976, 1977; Hochberg, Couch, 1971; Houck,
1982; Isgrove, 1909; Itami, 1976; Itami et al., 1963; Ito, 1983; Jaeckel,
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1958; Joll, 1976, 1977, 1978, 1983; Kanamaru, Yamashita, 1969; Katsutani,
Wada, 1968; Kayes, 1974; Kristensen, 1959; Lane, 1957; Laubier-Bonichon,
Mangold, 1975; Legac, 1969; MacGinitie, MacGinitie, 1968; Mangold-Wirz,
1963a; Mangold, 1968, 1983a,b; Mangold, Boletzky, 1973; Mangold, Bouc-
her-Rodoni, 1973; Mangold-Wirz, Fioroni, 1970; Mangold et al., 1971,
1976; Mather, 1978, 1980a,b, 1982a,b; Messenger, 1963; Nigmatullin,
Ostapenko, 1976; Nixon, 1966, 1969, 1971, 1979, 1980, 1984; Nixon, Boyle,
1982; Nixon, Dilly, 1977; Opresko, Thomas, 1975; Orelli, 1962; Overath,
Boletzky, 1974; Packard, 1961, 1963, 1972; Packard, Hochberg, 1977;
Packard, Sanders, 1969, 1972; Pickford, 1945, 1975; Pilson, Taylor, 1961;
Rees, 1956; Robson, 1929; Rodaniche, 1984; Rosenbaum, 1976; Ross, 1971;
Sakamoto,; 1976; Sanchez, 1979, 1981; Sarvesan, 1971; Smale, Buchan,
1981; Soils, 1967; Taki, 1941, 1964; Taylor, Chen, 1969; Thomas, 1978;
Thomas, Opresko, 1973; Tranter, Augustine, 1973; Trueman, Packard,
1968; Van Heukelem, 1973, 1977, 1979, 1983a,b; Vevers, 1961, 1962;
G. Voss, 1971c, 1974; Walker et al., 1970; Wells, 1962, 1978; Wells, Wells,
1970; Wodinsky, 1969, 1971, 1972, 1973a,b, 1977, 1978; Wood, 1963;
Yarnall, 1969; J. Young, 1962,1971, 1977).

1.1.1.2. Батиальные и эврибатные донные животные —
тип Benthoctopus

Benthoctopus, Bathypolypus, Teretoctojpus, Grimpella, Graneledone,
Thaumeledone, Tetracheledone, Vosseledone, Velodona, Pareledone (антаркти-
ческие виды), Megaleledone, Octopus (часть видов: О. leioderma, О. ocho-
tensis, 0. yendoi, 0. tsugarensis, O. longispadiceus, 0. californicus и др.),
Scaeurgus, Pteroctopus, Danoctopus, ?Sasakinella.

Животные мелкие или средних размеров. Тело часто (но не всегда)
дряблое, мягкое наошупь вследствие редукции мышечного слоя и овод-
нения тканей. Руки, как правило, относительно короткие, а умбрелла
глубокая (хотя иногда наблюдается обратное соотношение). Мантийное
отверстие часто сужено, жабры имеют тенденцию к редукции (уменьшение
числа филаментов). У половины родов чернильный мешок отсутствует
(подсем. Bathypolypodinae) или уменьшен в размерах (Danoctopus).
Кожа может быть совершенно гладкой или, напротив, покрытой бугор-
ками, папиллами или сложными бугорчатыми бородавками. Глаза боль-
шие, иногда гипертрофированы. Окраска обычно однотонная — фиолето-
вая, пурпурная, коричневая, оранжевая, цветных колец и пятен не бывает.
Большинство видов неспособны менять цвет, лишь темнеют или светлеют.
Органов свечения нет.

Обитают преимущественно в верхней батиали, некоторые виды — в
зоне перегиба от шельфа к склону или, напротив, во всей батиали и даже
абиссали; Graneledone - род, специфичный для нижней батиали. В высо-
ких широтах северного и южного полушария многие батиальные виды
поднимаются в нижнюю сублитораль, а самый холодноводный вид рода
Benthoctopus - В. sibiricus, эндемик Восточной Арктики - приурочен
к шельфу. Graneledone встречаются в зоне термальных излияний восточной
Пацифики. Scaeurgus unicirrhus - обычный обитатель подводных гор
(талассобатиали) и крутых склонов шельфа.
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Виды этой группы обитают преимущественно на илистых и песчаных
грунтах. Нор не строят. Вероятно, по преимуществу ночные животные.
Малоподвижны. В локомоции заметную роль играет медузоподобное
реактивное движение с помощью умбреллы (Bathypolypus, Danoctopus
и др.). Одиночны. Охотники — обшарщики, питаются в основном бенто-
сом (полихеты, иглокожие, моллюски, ракообразные). Пищеварение
медленное. Больших миграций не совершают. Самцы созревают раньше,
чем самки. Яйца крупные и очень крупные — у Benthoctopus до 28-
35 мм, плодовитость низкая, несколько десятков или сотен яиц, развитие,
как правило, прямое (кроме Scaeurgus и Pteroctopus, имеющих пелаги-
ческую личинку). Инкубация длительная — несколько месяцев. Самка
охраняет кладку, Половозрелось наступает предположительно в возрасте
1—2 лет/Промыслового значения не имеют.

Scaeurgus unicirrhus и Pteroctopus tetracirrhus занимают промежуточ-
ное положение между прибрежными и глубинными животными. Хотя
они живут на глубинах и морфологически отличны от прибрежных осьми-
ногов, но их образ жизни и особенности размножения приближаются к
типичным для видов предыдущей группы.

Особую подгруппу составляют антарктические осьминоги родов Pare-
ledone и Megaleledone. В Антарктике они широко эврибатны - от верхней
сублиторали до нижней батиали, но те виды, которые проникают в Субан-
тарктику, живут там только в нижней сублиторали и верхней батиали.
Размеры их от мелких до крупных. Как у Scaeurgus и Pteroctopus, мантия
мускулистая, но довольно мягкая на ощупь, мантийное отверстие широкое,
руки относительно короткие, умбрелла средних размеров, чернильный
мешок хорошо развит, окраска обычно однотонная. Живут на смешанных
грунтах, питаются бентосом. В отличие от Scaeurgus и Pteroctopus их
яйца очень крупные, у М. senoi — почти рекордных размеров (34 мм),
развитие прямое. Виды этих подгрупп демонстрируют два пути завоевания
донными осьминогами глубин океана - через тропики (Scaeurgus, Pteroc-
topus) и через Антарктику (Pareledone) (Кондаков, и др., 1981; Несис,
Пропп, 1968; Несис, Шевцов, 19776; Boletzky, 1976, 1977, 1981b; Guille,
1977; Macalaster, 1981; Macalaster et al., 1976; Mangold-Wirz, 1963a;
Mangold, 1965, 1973; OTtor, Macalaster, 1983; Pe'rez-Gandaras, Guerra,
1978a;'Robson, 1932; Taki, 1961; 1964; G. Voss, 1967a, 1976).

1.1.1.3. Абиссальные донные животные — тип Bentheledone

Benheledone, возможно некоторые виды Graneledone (G. antarctica?).
Bentheledone добыты всего несколько раз на глубинах 2900—4100 м.

Похожие осьминоги сфотографированы на глубинах 3600—3800 м. Малень-
кие полустуденистые животные с относительно очень короткими руками,
глубокой умбреллой и заметно редуцированными жабрами. Чернильного
мешка нет. Глаза хорошо развиты. Окраска темно-пурпурная или серова-
то-белая - оба типа окраски характерны для абиссальных животных.
Яйца крупные, у В. rotunda длина яйца - 29% длины мантии самки (рекорд
относительного размера яиц) (Heezen, Hollister, 1971; Isaacs, Schwartz-
lose, 1975; Robson, 1926, 1932).
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1.1.2. ПРИДОННЫЕ (БЕНТОПЕЛАГИЧЕСКИЕ) ЖИВОТНЫЕ

Живут у дна, в тонком (дециметры) придонном слое, но ходить по
грунту не могут, передвигаются только вплавь. Сюда относятся почти
все осьминоги подотряда Cirrata (кроме преимущественно абиссопелаги-
ческой Cirrothauma - см. 2.3.2), Батиальные, абиссальные и ультраабис-
сальные животные со студенистым телом, парой языковидных плавников,
опирающихся на особый хрящ, одним рядом присосок и двумя рядами
усиковидных придатков на каждой руке. Руки часто относительно корот-
кие. Умбрелла очень сильно развита, протягивается почти до концов или
до самых концов рук. Глаза у одних видов уменьшены в размерах, у
других гипертрофированы, но всегда хорошо развиты. Мантийное отвер-
стие крайне редуцировано или совсем зарастает. Зоб, радула, чернильный
мешок отсутствуют, задние слюнные железы и жабры модифицированы,
развит только левый яйцевод. Присоски отчасти также модифицированы.

Органов свечения нет. Окраска однотонная — фиолетовая, пурпурная,
бурая или, напротив, очень светлая, почти белая. Живут на мягких илис-
тых грунтах. Основной движитель при спокойном плавании и зависании —
плавники, при бегстве - умбрелла; мантийно-вороночный аппарат исполь-
зуется только при убегании от опасности в помощь умбрелле. Скорость
мала. Прекрасно зависают на одном месте, маневрируют и "перепархивают"
на короткие расстояния. Питаются придонным (бентопелагическим) зооп-
ланктоном, в основном ракообразными. Крупную пищу потреблять неспо-
собны. Добычу отыскивают с помощью усиковидных придатков. Гектоко-
типизация имеется не у всех видов. Сперматофоры, видимо, переносятся
модифицированными присосками, а не лигулой и каламусом. Яйца очень
крупные (длина 9-24 мм), окружены жесткой хитиноподобной оболоч-
кой. Развитие прямое (Несис, 1983в).

1.1.2.1. Животные, имеющие форму колокольчика -
тип Cirroteuthis

Cirroteuthis, Stauroteuthis, Grimpoteuthis, Chunioteuthis, ?Froekenia.
Мантия округлая, овальная или удлиненно-коническая, хорошо обособ-

лена от рук. Плавники обычно длинные. Умбрелла тонкая (у Froekenia
умбреллы нет). Преимущественно нижнебатиальные и абиссальные живот-
ные, в высоких широтах иногда поднимаются в верхнюю батиаль. Широко
заселяют ложе Мирового океана (2000-5200 м) и опускаются в глубоко-
водные желоба (до 7300 м). Обычно парят над самой поверхностью грун-
та, максимально растопырив руки и растянув умбреллу. У Cirroteuthis она
доходит до самых концов рук, и животное с растянутой умбреллой похо-
же на раскрытый зонтик. У Grimpoteuthis умбрелла несимметрична: с
дорсальной стороны доходит почти до конца руки, с вентральной далеко
не доходит до конца; при растянутой умбрелле концы рук загибаются
в плоскости умбреллы к дорсальной стороне и образуют по периферии
умбреллы почти замкнутый круг, усаженный расправленными усиковид-
ными придатками. У Stauroteuthis и Chunioteuthis концы рук свободны
от умбреллы и лишены усиковидных придатков; возможно, они участвуют
в схватывании добычи. При парении осьминоги попеременно работают
плавниками и отчасти помогают себе колыханием края расправленной
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умбреллы. При испуге резко синхронно бьют плавниками и выбрасывают
воду из-под умбреллы, быстро складывая руки и одновременно работая
воронкой, что дает мощный толчок назад. Могут также закидывать руки
за голову (вероятно, поза угрозы). Cirroteuthis muelleri иногда поднима-
ются в пелагиаль, но обычно держатся у дна.

Загадочен образ жизни батиального и талассобатиального (500-1000 м)
рода Froekenia. По строению они подобны Cirroteuthis, но лишены
умбреллы. Основной их движитель—плавники. Froekenia настолько нежны,
что напоминают даже не медуз, а гребневиков (наши данные). Непонятно,
как они могут ловить добычу и спасаться от достаточно многочисленных
на этих глубинах хищных рыб без помощи умбреллы (Головань, Несис,
1975; Несис, 19836; Несис, Сагалевич, 1983; Aldred et al., 1983; Boletzky,
1980, 1982; Nixon, Dilly, 1977; Pearcy, Beal, 1973; Robson, 1932; Roper,
Brundage, 1972; G. Voss, 1967a, 1982; J. Young, 1977).

1.1.2.2. Животные, имеющие форму лепешки, - тип Opisthoteuthis

Один род, Opisthoteuthis. Мантия — невысокий купол, лежащий на
растопыренных руках, которые соединены очень толстой умбреллой;
рот направлен вниз, воронка — • назад. Глаза очень большие. Вороночное
отверстие не зарастает. Плавники короткие. Обитают преимущественно
в верхней и средней батиали, но иногда и в абиссали, а в высоких широ-
тах - в самой нижней сублиторали. Основную часть жизни проводят на
дне, то вспархивая над ним, то опускаясь снова, О. californiana совершают
небольшие батические миграции, связанные с размножением. Длина яиц
9-13 мм. Плодовитость - несколько сот яиц (Несис, Шевцов, 19776;
Berry, 1952, 1955; Регеуга, 1965; Robson, 1932).

1.2. НЕКТОБЕНТОСНЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Основная .зона обитания — придонные слои воды и толща вод над шель-
фом.

1.2.1. ЖИВОТНЫЕ, ТЕСНО СВЯЗАННЫЕ С ДНОМ

На дне отдыхают, затаиваются при охоте, ищут добычу, откладывают
на дно яйца. Сюда относятся каракатицы подотряда Sepiina (кроме неко-
торых Sepiolidae), наутилусы и неритические кальмары сем. Pickfordia-
teuthidae.

1.2.1.1. Животные, имеющие аппарат нейтральной плавучести

Настоящие каракатицы (Sepiidae) и наутилус. Имеют прочную раковину
с камерами, частично заполненными жидкостью, более легкой, чем морская
вода, и мембранный аппарат, позволяющий менять удельный вес этой
жидкости, тем самым регулируя плавучесть.
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1.2.1,1.1. Обитатели мелководий - тип Sepia

Настоящие каракатицы — Sepia, Sepiella. Животные от мелких до круп-
ных размеров с известковой внутренней раковиной и узкими плавниками,
протягивающимися вдоль всей мантии. Руки обычно короткие (кроме
специально видоизмененных рук у половозрелых особей некоторых ви-
дов — их длина может в несколько раз превосходить длину мантии), мощ-
ные, щупальца втяжные. Окраска часто пестрая, с пятнами и полосами, у
самцов многих видов зеброидная. Быстро и свободно меняют цвет, имеют
широкий репертуар покровительственных, отпугивающих, дезориентирую-
щих "масок". Поверхность кожи обычно гладкая, но у некоторых видов
(Sepia tullbergi) бугорчатая, что усиливает маскирующий эффект;
S. papillata и S. tuberculata имеют "брюшную присоску" — пятна мор-
щинистой кожи на брюхе и брюшных руках, служающие для прикрепления
к субстрату на прибое. Органов свечения нет (кроме предположительного
фотофора у S. australis).

Обитают на литорали (редко), в сублиторали и самой верхней батиали.
Выделяются 3 батиметрические группировки: верхнесублиторальная (в
основном до 50 м) - около '/4 видов; широко распространенная на шель-
фе (в основном до 130—180 м, редко глубже) около 2/5 видов; "глубо-
ководная" (от 50-60 до 200—300, единично до 450-650 м) - около '/э
видов. Различия в глубине обитания связаны с различиями в морфологии
раковины-сепиона. У первых двух групп видов сепион раздавливается
гидростатическим давлением на глубинах соответственно 50—100 и 150-
200 м, причем разрушение раковины обычно гибельно для особи. Раковины
видов третьей группы раздавливаются лишь на глубинах 600-800 м, причем
небольшое повреждение сепиона может быть не смертельно (залечено).
Сепионы "глубоководных" каракатиц более узки, сильнее выгнуты на
поперечном разрезе, чем "мелководных", септы теснее сближены, старые
(начальные) камеры вторично заполнены водой; все это увеличивает
прочность сепиона.

Каракатицы живут на песках, илах, ракуше, среди морских трав и корал-
лов, редко на камнях и скалах. Как правило, ночные животные. Днем
неподвижно лежат на дне, замаскировавшись или забросав спинную сто-
рону грунтом; днем же происходит ухаживание и спаривание. Охотятся
в сумерках и ночью. Постоянных убежищ нет. Способы передвижения —
спокойное плавание с помощью ундуляции плавников и резкие броски
(атака, бегство) на воронке. Плавучесть днем нейтральная, ночью слабо
отрицательная. Крупные виды питаются рыбой, креветками, крабами,
другими головоногими, мелкие - мизидами, бЪкоплавами, мелкими
креветками; в питании ряда видов большую роль играют донные беспоз-
воночные. На неподвижную добычу обычно не реагируют. По способу
охоты — скрадывающие хищники и засадчики. К добыче подбираются на
расстояние прицельного броска и хватают ее с короткой дистанции, молние-
носно выбрасывая ("выстреливая") щупальца, а крупных животных схва-
тывают, "напрыгивая" на них. Могут хватать добычу даже в воздухе. Справ-
ляются с довольно крупными жертвами. Добычу поедают на месте.

Живут, как правило, небольшими стайками или поодиночке. S. offi-
cinalis совершает протяженные нагульно-нерестовые миграции, но боль-
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шинство видов кочуют в пределах ограниченного района. Нерест вблизи
берегов, на мелководье. Спариванию предшествует ухаживание и ритуали-
зованные турниры самцов. У некоторых видов (например, S. latimanus)
имеются своеобразные постоянные "токовища". Самцы борются из-за
самок и устанавливают иерархию. У Sepiella имеется специальная хвос-
товая железа, предположительно выделяющая половой феромон, у мно-
гих видов Sepia - чрезвычайно сильно выраженный половой диморфизм
(пример: громадный "хвост" у самцов S. confusa). Сперматофоры пере-
носятся гектокотилизированной рукой на ротовую мембрану самки. Яйца
крупные — обычно 5—10 мм, но у S. tullbergi 11—14, S. esculenta— 15—20,
S. latimanus 20-28, S. lycidas 30-35 мм. Яйца откладываются на дно, на
поднимающийся над грунтом жесткий субстрат (камни, кораллы, ветки
и пр.), или в укрытые места (трещины, щели, полости под кораллами),
обычно небольшими кучками, реже поодиночке. Самки некоторых видов
для маскировки покрывают яйца чернилами или вываливают их в песке.
Яйца не охраняются. Плодовитость — несколько сотен яиц, но одномомент-
но выметывается лишь несколько десятков, так что нерест растянут и
каждая самка делает серию кладок. Продолжительность инкубации -
1-2 месяца. Из яйца выходит вполне сформировавшаяся молодая кара-
катица, которая через пару дней начинает охотиться за активной добычей.
Пелагической стадии нет. Рост быстрый, половозрелость наступает в воз-
расте 6-12 мес., лишь у самок некоторых самых крупных видов - в 2 года.
Максимальная продолжительность жизни 1,5—3 года.

Каракатицы — довольно спокойные, легко обучающиеся животные с
хорошо развитым интеллектом. В аквариумах размножаются и дорастают
до половозрелости. Многие виды имеют важное промысловое значение,
некоторые рассматриваются как перспективный объект марикуяьтуры
(лагунное или клеточное выращивание) (Аристович и др., 1977; Дружи-
нин, Филиппова, 1974; Ежкова, 1979; Зуев, 1970, 1971; Иванова, Нигма-
туллин, 1983; Несис, 1980а; Нигматуллин, 1972а, 1975; Хромов, 19836;
Adam, Rees, 1966; Bakhayokho, 1983; Bell, 1979; Boletzky, 1973, 1975с,
1979a, 1983a; Boletzky, Hanlon, 1983; Boulet, 1964; Bouligand, 1961;
Carleton, Robson, 1924; Choe, 1963, 1966; Corner, Moore, 1980; Denton,
Gilpin-Brown, 1961, 1973; Garcia, 1968, 1969, 1970; Hatanaka, 1979;
Holmes, 1955; Jaeckel, 1958; Lane, 1957; Lemaire, 1971; Mangold-Wirz,
1963a; Mangold, 1966; Messenger, 1968; Najai, Ktari, 1979; NeiU, 1974;
Neill, Cullen, 1974; 'Okutani, 1978; Oommen, 1977; Pascual, 1978; Pfeiffer,
1963; Richard, 1966a,b, 1967a,b, 1968, 1969, 1971, 1972, 1975, 1976;
Richard, Lemaire, 1975; Roeleveld, 1972; Schroder, 1966, 1969; Tang,
Khoo, 1974; Tinbergen, 1939; Tompsett, 1939; Trueman, 1969; Trueman,
Packard, 1968; Voss, Williamson, 1979; Ward, Boletzky, 1984; WeUs, 1958,
1962; Yagi, 1960; Yasunaga, Kajihara, 1969; Yasunaga et al., 1971; Zhang,
Lu,1965).

1.2.1.1.2. Обитатели глубин - тип Nautilus

Один род — Nautilus, единственный доживший до наших дней предста-
витель подкласса Nautiloidea. Наутилусы имеют прочную наружную рако-
вину, куда могут втягиваться при опасности целиком, закрывая устье
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головным капюшоном. Раковина — средство пассивной зашиты и аппарат
поддержания нейтральной плавучести. Мантия не мускулистая, воронка
не срастается в трубку, щупальца многочисленные, дифференцированные,
втяжные, лишены присосок, несут множество вкусовых, хемо- и механо-
рецепторов. Глаза примитивного устройства (типа камеры-обскуры),
основные органы чувств — осязание и обоняние. Две пары жабер, пред-
сердий и почек. Окраска г камуфлирующая, но менять цвет наутилус не
может. Чернильного мешка и органов свечения нет. Довольно крупные
животные — диаметр раковины до 23 см, вес до 1,8 кг.

Ареал обширный (от Андаманского моря до Самоа и Фиджи), но "ост-
ровной", разорванный, у некоторых видов (N. macromphalus, N. scrobi-
culatus, N. belauensis) - крайне узкий, реликтового типа, хотя численность
даже и этих видов довольно велика. Молодь и взрослые особи живут преи-
мущественно на глубинах 100—600 м, чаще до 300-400 м, взрослые иногда
ловятся по ночам на мелководьях (до 50 м). Нижний предел обитания —
750—800 м, на этих глубинах раковина раздавливается гидростатическим
давлением и "взрывается". Плавучесть нейтральная, но изменения плаву-
чести очень медленны, наутилус способен только компенсировать увеличе-
ние веса раковины по мере роста и ее уменьшение при повреждении (нап-
ример, откусывании куска раковины в драке); суточных изменений пла-
вучести нет. Обитают главным образом на ровном илистом дне у отвесных
склонов островов и коралловых рифов. Активны по ночам, днем непод-
вижно зависают у дна. Плавают на воронке, которая служит соплом и
рулем; основной движитель — головные ретракторы. Плавают медленно
и малоэффективно, тем не менее, очень подвижны. Короткие периоды
активности перемежаются более длительными периодами покоя. Могут
совершать довольно протяженные миграции вокруг островов, но некото-
рые особи долгое время остаются на одном месте. Суточные вертикальные
миграции четко выражены. Пища - раки-отшельники, крабы, рыба, падаль.
На быстро плавающую добычу нападать не способны. Активно поедают
также сброшенные при линьке панцири лангустов, раков-медвежат и пр.,
что является для них источником кальция. В результате этого в почках
наутилусов обычно содержится много почечных камней. По способу охо-
ты - обшарщики или подкрадывающиеся охотники. Добычу находят по
запаху. В ее поиске участвуют 1—2 пары вентральных щупалец. Клюв
чрезвычайно мощный, легко дробит кости.

Живут небольшими стайками. В популяции преобладают самцы, доля
молодых незначительна. Рост конечный, при половом созревании отклад-'
ка новых септ прекращается (в среднем у взрослых особей 30-35 септ),
размер предпоследней камеры уменьшается, край устья утолщается и
изменяет форму, прекращается откладка цветных полос на раковине.
Растут очень медленно, период между откладкой двух последовательных
септ 2-4 мес. Продолжительность жизни до момента прекращения роста
оценивается от 2—6 до 15—17 лет, после прекращения роста живут еще
минимум 2-4 года. Спаривание предположительно на глубинах менее
200 м, нерест — менее 50-100 м. Спаривание длится более суток, сперма-
тофоры переносятся с помощью специального органа (спадикс) в семепри-
емник под клювом самки. Вероятно, самцы дерутся из-за самок» пуская
в ход мощный клюв. Яйца очень крупные - 3—4,5 см длины, вес 2—4 г
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(рекордные размеры для яиц головоногих). Плодовитость очень низка,
в среднем около 10 яиц. Яйца окружены плотной кожисто-хрящевой
оболочкой, самка откладывает их на дно поодиночке с промежутками
до полумесяца, так что нерест бывает растянут на несколько месяцев.
Инкубация, по-видимому, протекает при .более высокой температуре
(25-30°), чем та, при которой обычно живут наутилусы (14—16°), и
нерест, вероятно, приурочен к самому холодному сезону года. Инкубация
длительная (несколько месяцев), из яйца выходит полностью сформиро-
вавшийся наутилус с раковиной диаметром 2—2,5 см, имеющей 7-8 септ.
Он быстро уходит на глубины, где происходит дальнейший рост.

Умственное развитие невысокое, сложных форм, поведения не известно.
По-видимому, занимают реликтовую экологическую нишу. Служат объек-
том небольшого промысла — для сувениров и украшений из раковин,
перламутр которых очень красив. Ловят ловушками с наживкой (мясо,
рыба и др.). В аквариумах хорошо и подолгу живут, но не размножаются
(Несис, 1978г; Шиманский, 1948; Bidder, 1962; Catala, 1964; Chamber-
lain, 1981; Cochran et al., 1981; Cochran, Landman, 1984; Collins et a!., 1980;
Cousteau, Diole, 1973; Cowen et al,, 1973; Davis, Mohorter, 1973; Denton,
Gilpin-Brown, 1966, 1973; Eichler, Ristedt, 1966; Greenwald, Ward, 1982;
Greenwald et al., 1980; Hamada, Mikami, 1977; Hamada et al., 1980; Haven,
1972, 1977a, b; Kanie et al., 1979, 1981;. Martin et al., 1978; Mikami, Oku-
tani, 1977, 1981; Packard et al., 1980; Saunders, 1981a, b, 1984; Saunders,
Spinosa, 1978, 1979; Saunders et al., 1978; Saunders, Wehman, 1977; Sten-
zel, 1964; Tucker, Mapes, 1978; Ward, 1979, 1980, 1983b; Ward, Greenwald,
1981; Martin, 1978, 1980; Ward et al., 1977, 1980, 1981, 1984; Ward, Wicks-
ten, 1980; Wells, 1962; J. Young, 1977; Zann, 1984).

1.2.1.2. Животные, не имеющие аппарата нейтральной плавучести

Виды сем. Sepiolidae (большинство), Sepiadariidae, Idiosepiidae из
каракатиц и Pickfordiateuthidae из неритических кальмаров. Животные
мелких и очень мелких размеров с закругленной сзади мантией и парой
округлых или почковидных плавничков по бокам тела. Раковина представ-
лена тонким хитиновым гладиусом или полностью редуцирована. Руки
короткие, щупальца втяжные (кроме Pick fordiateuthis), глаза хорошо
развиты. У многих видов есть органы свечения; свечение обусловлено
присутствием симбиотических бактерий, развивающихся внутри фото-
фора.

1.2,1.2.1. Обитатели шельфа (реже верхней батиали),
поднимающиеся к поверхности воды,
но не живущие в толще воды постоянно -
тип Sepiola.

Sepiola, Sepietta, Rondeletiola, Euprymna, Inioteuthis, Sepioloidea,
Sepiadarium, Idiosepius, Pickfordiateuthis. Животные обычно очень мелкие.
Мантия крепкая, мускулистая. Кожа гладкая, некоторые (род Euprymna)
могут по желанию регулировать степень липкости кожи. Окраска однооб-
разная — коричневая, красноватая, желтоватая, сероватая, только Sepioloi-
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dea lineolata имеют яркую пеструю окраску с продольными полосами. Цвет
меняют далеко не так быстро, как Octopus или Sepia, и набор "масок" го-
раздо беднее, многие способны лишь темнеть и светлеть. Чернильный ме-
шок хорошо развит. Светящиеся органы имеются у Eupruirma, Sepiola и
Rondeletiola; свечение постоянное, но фотофор может закрываться черниль-
ной "ширмой". Иногда выделяют из воронки светящуюся жидкость, но
"стрелять огнем"- не могут. Часть видов Sepiola (S. affinis, S. steenstrupia-
na, S. trirostrata), большинство Sepietta и Euprymna, Sepioloidea lineolata,
виды Inioteuthis, Idiosepius, Pickfordiateuthis живут на прибрежных мел-
ководьях, другие (Sepiola pfefferi, S. rondeleti, S. intermedia, S. birostrata,
Sepietta oweniana, Sepioloidea pacifica) населяют весь шельф и зону
перегиба к склону, a Sepiola robusta, S. ligulata, S. aurantiaha , Kpn-
dektiola minor обитают в нижней сублиторали и самой верхней батиали.
Живут обычно на песке и илу, Idiosepius и Pickfordiateuthis - в зарослях
морских трав и водорослей. Скальных грунтов и гравия избегают. Как при-
вило, ночные животные. Виды Sepiola и Sepietta днем закапываются в
песок, вымывая струей воды из воронки небольшую ямку, а затем рука-
ми набрасывая на спину грунт, пока над поверхностью не останутся одни
глаза. Виды Euprymna утром делают кожу липкой, а затем облепляют
себя песком, вечером сбрасывают песчаный "панцирь", Idiosepius имеют
специальный прикрепительный орган в задней части мантии на спинной сто-
роне, с его помощью они прикрепляются к листьям морских трав, водо-
рослям, камням и лежат вертикально или брюхом вверх. В таком положе-
нии они также поджидают добычу. Виды этой группы питаются бокоплава-
ми, мизидами, мелкими креветками, крабами и рыбками. Питаются только
подвижной добычей. Могут хватать жертв с себя величиной. По способу
охоты — засадчики или скрадывающие охотники. Добычу поедают на месте.

Живут маленькими стайками или поодиночке. Очень активны, подвиж-
ны, быстро плавают с помощью плавников и воронки. В молодости, но в
особенности в период размножения часто поднимаются в толщу воды,
даже к поверхности, подходят на свет. Подъемы в толщу воды свойствен-
ны даже таким миниатюрным (длина мантии обычно не более 1,5 см) и
относительно глубоко живущим формам, как Rondeletiola. Некоторые
виды совершают также небольшие батические миграции. Нерест на мелко-
водьях. Спаривание иногда задолго до нереста. У самцов резко видоизме-
няются одна, две или несколько рук, Сперматофоры обычно помещаются
в мантийную полость самки. Яйца Idiosepius мелкие (у I. paradoxus —
0,9 мм, самые мелкие яйца среди каракатиц), период инкубации
2—2,5 недели, личинка пелагическая. У Sepiolinae, Sepiadariidae и
Pickfordiateuthis яйца крупные, 3-10 мм, период инкубации от 3 недель
до трех месяцев, молодь донная. Плодовитость — несколько десятков
(до 1—2 сотен) яиц. Яйца откладываются по ночам, небольшими кучками
на подводные предметы - под камни, на раковины, стволы гидроидов и
т.д. Самки Sepioloidea lineolata охраняют кладку, самки Sepiolinae
и Idiosepiidae — нет. Рост очень быстрый. Половозрелость наступает в
возрасте 5—12 мес. Все особи гибнут после первого нереста, так что про-
должительность жизни не превышает года.

Одни виды этой группы "нервные" и пугливые, другие спокойные,
но все хорошо живут и размножаются в условиях аквариума. Промысло-
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вого значения практически не имеют (Arnold et al., 1972; Bergstrom, Sum-
mers, 1983; Boletzky, 1974; 1975 a,b, 1983b; Boletzky, Boletzky, 1970;
Boletzky et al., 1971; Boletzky, Hanlon, 1983; Burn, 1959; Choe, 1966; Dew,
1959; Herring et al., 1981; Hochberg, Couch, 1971; Jaeckel, 1958; Kristensen,
1959; Mangold-Wirz, 1963a; Natsukari, 1970; Okutani, 1968a; Sasaki, 1928;
Singley, 1982, 1983; G. Voss, 1967a).

1.2.1.2.2. Обитатели глубин (нижняя сублитораль и батиаль),
не поднимающиеся к поверхности, - тип Rossia

Russia. Semirossia, Neorossia, Austrorossia, Sepiolina.
Животные мелкие, но в среднем крупнее представителей предыдущей

группы. Мантия может быть наошупь плотной или (как у R. тоШсеНа,
R. moelleri) дряблой. Кожа обычно гладкая, лишь у R. palpebrosa бу-
горчатая. Плавники, как правило, крупные. Чернильный мешок развит,
но у Neorossia редуцирован и не содержит чернил — единственный слу-
чай среди отряда каракатиц. Semirossia, Sepiolina и Stoloteuthis
имеют органы свечения бактериального типа, Sepiolina nipponensis
способны "стрелять огнем". Окраска обычно однообразная.

Основная зона обитания — нижняя сублитораль и батиаль, но в высоких
широтах виды Rossia и Semirossia могут подниматься в верхнюю субли-
тораль; эти виды обычно широко эврибатны. Живут на илу, илистом песке,
песке, редко на камнях. Держатся поодиночке или небольшими группами.
Плавают главным образом с помощью плавников. Rossia закапываются
в грунт, подобно Sepiola. Основная пища, по-видимому, придонные рако-
образные. По способу охоты — подкрадывающиеся хищники. Миграции,
если и есть, невелики, в толщу воды в норме не поднимаются. Нерест на
глубинах. Гектокотилизация обычно слабо выражена. Сперматофоры пере-
носятся в мантийную полость самки. Яйца крупные (7-11 мм, в оболочке
до 15-17 мм), откладываются поодиночке или небольшими кучками на
раковины, камни, кораллы, губки, a R. palpebrosa прячет их в ткани губок,
обычно Mycale, реже Reniera, Thenea и др. Плодовитость - несколько
десятков яиц. Инкубация — несколько месяцев. Молодь донная, пелаги-
ческой стадии нет. Продолжительность жизни 1—2 года. Виды Rossia хо-
рошо живут в аквариумах. Некоторые виды Rossia имеют третьестепен-
ное промысловое значение (Boletzky, 1970,1971,1975а; Boletzky, Boletzky,
1973; Haneda, 1956; Jaeckel, 1958; Mangold-Wirz, 1963a,b; Shimek, 1984*,
G. Voss, 1967).

1.2.2. ПРИДОННО-ПЕЛАГИЧЕСКИЕ НЕКТОБЕНТОСНЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Обитают в придонном слое и в толще воды над шельфом, но на дно
обычно не опускаются, за исключением периода откладки яиц. Сюда отно-
сятся неритические кальмары сем. Loliginidae.
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1.2.2.1. Обитатели коралловых рифов
и прибрежного мелководья — тип ^Sepioteuthis

Один род Sepioteuthis. Внешне и отчасти экологически похожи на
каракатиц-сепиид, но не имеют аппарата нейтральной плавучести и всю
жизнь проводят в движении. Кальмары средних размеров с широкой, упло-
щенной дорсовентрально мускулистой мантией и узкими плавниками,
протягивающимися от переднего до заднего края мантии. Окраска в покое
полупрозрачная или желтовато-бурая сверху и почти белая снизу с много-
численными светло-голубыми круглыми пятнышками на спинной стороне;
каждое окружено темным колечком и с темной точкой в середине. Каль-
мары легко и свободно меняют цвет, могут становиться серебряными, жел-
тыми, бурыми, почти черными, покрываться поперечными пятнами и поло-
сами (вплоть до "зебры"); обычно имеют продольные полосы на спине,
вдоль основания и (или) по краю плавников и т.д. Могут иметь разную
окраску на правой и левой стороне. Изменения окраски имеют покро-
вительственное, отпугивающее, привлекающее, сигнализирующее значение
и сочетаются с разнообразными позами (движения рук и щупалец, изгиба-
ние тела и пр.). Органов свечения нет.

Живут на коралловых рифах, в зарослях морских трав, на песчаном дне
в лагунах и вблизи берегов. Плавают всегда стайками по нескольку или
нескольку десятков особей, иногда собираются в косяки, насчитывающие
более сотни кальмаров. В стаи часто входят кальмары разных размеров.
Акивны, подвижны, исключительно маневренны, плавают в покое с по-
мощью плавников, при испуге- на воронке. Хищники — загонщики и прес-
ледователи. Молодь поедает миэид, мелких креветок, мальков рыб, взрос-
лые в основном некрупную стайную рыбу, иногда креветок и кальмаров.
Предпочитают самую крупную добычу из тех, с которой способны спра-
виться, но в общем размер добычи относительно невелик. Со дна пищу
обычно не берут. Совершают небольшие нагульные миграции в пределах
прибрежной зоны. По ночам часто подходят на свет.

Нерест у самого берега. Ему предшествует длительное ухаживание и
ритуализированная борьба самцов из-за самок. Мелкие самцы обычно имеют
одну самку, крупные — небольшой гарем. Самцы растут быстрее самок
и скорее созревают. Спаривание очень кратковременное (секунды), самец
переносит сперматофоры на ротовую мембрану самки. Яйца крупнее, чем
у прочих кальмаров (в начале инкубации 5—6 мм, потом сильно увели-
чиваются), откладываются в капсулы, каждая содержит 2—6 яиц и похожа
на стручок фасоли. Капсулы откладываются небольшими кучками в укром-
ные места — под камни, в щели и трещины кораллов (часто туда, куда
даже руку трудно просунуть), в крупные раковины, также на ветки, лис-
тья, водоросли и пр. Плодовитость — несколько сот яиц. Период инкуба-
ция - 3—6 недель. Молодь придрнно-пелагическая, часто укрывается под
плавающими саргассами или оторванными листьями морских трав. Рост
быстрый. Половозрелость наступает в возрасте 6—12 мес. Самки погибают
после нереста, часть самцов, вероятно, выживает, поэтому зрелые самцы
могут быть и мельче, и крупнее самок. Предполагается,, что они могут
доживать до 2—3 лет.

Привычные к сложной и изменчивой обстановке рифов, эти кальмары

168 '

гораздо менее пугливы и нервны, чем другие лолигиниды, не так боятся
человека. При угрозе не удирают немедленно, а выжидают, чтобы отличить
действительную опасность от ложной угрозы, поэтому к их стайкам часто
присоединяются Loligo plei (в Карибском море) и барабульки (Мш-
lidae), использующие Sepioteuthis как "часовых". Их легко содержать
в аквариуме, удавалось выращивать от яйца до половозрелое™. Имеют
небольшое промысловое значение, главным образом, в восточной и юго-
восточной Азии (Зуев, 1971; Зуев, Несис, 1971; Arnold, 1965; Boycott,
1965; Choe, 1966; Hochberg, Couch, 1971; Larcombe, Russell, 1971; LaRoe,
1971; Moynihan, Rodaniche, 1982; Rahaman, 1968; Russell, 1974).

1.2.2.2. Обитатели внутреннего шельфа и лагун - тип Lolliguncula

Род Lolliguncula — виды L. brevis и L. tydeus (прочие виды отно-
сятся к следующей группе). Небольшие кальмары с мускулистым телом
и коротким широким плавником на заднем конце. Окраска светлая
с мелкими темными пятнами, репертуар окрасок и "масок" гораздо беднее,
чем у видов предыдущей- и последующей групп. Цветных полос и пятен,
а также органов свечения нет.

Обитают на континентальных шельфах и отсутствуют у океанических
островов, даже близких к шельфу. Живут на внутреннем шельфе, часто
в лагунах и эстуариях при солености до 17°/оо- Самые эвригалинные
виды среди головоногих, в лагунах являются единственными из голово-
ногих. Однако сильного понижения солености не переносят и в период дож-
дей или весеннего паводка покидают лагуны и эстуарии. Предпочитают пес-
чаные и илистые грунты. Стайные животные. Активны, подвижны, совер-
шают довольно протяженные миграции, в основном по нормали к берегу.
На свет подходят редко. Хищники - загонщики и преследователи. Питают-
ся рыбой и мелкими стайными пелагическими рачками. Активны в сумер-
ки и по ночам. Нерест на мелководьях. Самки крупнее самцов. Яйца раз-
мером 2—2,5 мм в небольших студенистых капсулах откладываются на дне
на мелководьях при нормальной океанической солености. Нерест растя-
нут. Период инкубации 35—40 сут. Имеется кратковременная стадия
пелагической личинки. Поведение молоди — как у видов группы Loligo.
В эстуарии и лагуны входит подросшая, но далекая от созревания молодь.
Продолжительность жизни 1 год. В аквариумах живут хорошо. Имеют
небольшое промысловое значение (Зуев, Несис, 1971; Brakantecki, -,,- 1980;
Dragovich, КеИу, 1962, 1967; Hall, 1970; Hanlon et al., 1983; Hendrix et al.,
1981; Hulet et al., 1980; Moynihan, Rodaniche, 1982; Verrill, 1882; G. Voss,
1956, 1971a, 1973).

1.2.2.3. Обитатели открытого шельфа — тип Loligo

Loligo, Alloteuthis, Uroteuthis, Loliolus, Loliolopsis, Lolliguncula (часть ви-
дов — L. panamensis, ?L. mercatoris, ?L. abulati).

Типичные неритические кальмары мелких, средних ии крупных
размеров с мускулистым телом и ромбическим плавником, длина кото-
рого, как правило, превышает ширину и составляет приблизительно поло-
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вину длины мантии. Окраска в спокойном состоянии светлая, часто полу-
прозрачная с мелкими глазчатыми пятнышками (светлое кольцо с круп-
ным темным хроматофором в центре и кольцом мелких темных хромато-
форов по периферии). Цветных полос и пятен обычно нет, кроме некото-
рых видов (Loligo plei, L, forbesin др.), преимущественно самцов в пери-
од размножения. Цвет меняют мгновенно, но богатый набор "масок" свой-
ствен лишь немногим видам, преимущественно из подрода LoUgo (Do-
ryteuthis). Некоторые индовестпацифические виды Loligo (подроды
Loligo s. str. и Doryteuthis)1 и Uroteuthis bartschi имеют парный
фотофор на чернильном мешке, свечение - за счет симбиотичес-
ких бактерий.

Обитают на шельфе. Одни виды (Loliolus, Loliolopsis, Lolliguncula,
Uroteuthis, некоторые тропические Loligo) живут в верхней сублиторали,
до 50, реже до 100 м; другие (большинство Loligo, все Alloteuthis) —
по всему шельфу от нескольких метров до 150-250 м, иногда и глубже;
два вида (L. ocula, L. patagonica) — на внешнем шельфе и в верхней части
склона. В умеренных широтах виды, распространенные по всему шельфу,
на зиму уходят на внешний шельф и в верхнюю батиаль. Живут на песчаных,
илистых, ракушечных грунтах, обычно избегают скальных грунтов и за-
рослей. Облигатно стайные животные, стаи обычно одноразмерные, вклю-
чают от нескольких десятков до нескольких сотен (на нерестилищах и
тысяч) особей. Молодые, а иногда (особенно в период размножения) и
взрослые кальмары многих видов регулярно поднимаются к поверхности
и подходят на свет. Кальмары очень активны и подвижны, все время нахо-
дятся в движении, плавают с помощью плавников и воронки. На дно опу-
скаются в норме лишь для откладки яиц. Хищники—загонщики и пресле-
дователи. Питаются мелкой стайной рыбой, креветками, эвфаузиидами, ми-
зидами, гипериидами, кальмарами (в том числе своего же вида),редко —
крабами, полихетами и т.п. Молодь питается зоопланктоном, личинками
и молодью рыб. Поедают только подвижную добычу, со дна пищу берут
редко. Питаются в сумерки и по ночам. Кочующие животные, совершают
небольшие вертикальные и, особенно в умеренных широтах, протяженные
нагульные, зимовальные и нерестовые миграции. Нерестуют на мелководь-
ях, часто у самого берега. Нересту предшествует ухаживание и, у ряда ви-
дов, установление иерархии соподчинения у самцов, сопровождающееся
агрессивнымии демонстрациями и схватками. Обычно имеется несколько
(2—3) нерестовых группировок, различающихся по размеру половозре-
лых особей, времени, иногда — и месту нереста. Самцы большинства видов
крупнее самок. Некоторые виды Loligo спариваются дважды — во время
нерестовой миграции и непосредственно перед выметом яиц. При первом
спаривании сперматофоры переносятся на ротовую мембрану самки (это —
обычный способ их переноса у видов группы), при втором - внутрь ее ман-
тийной полости. Спариваниие длится несколькко секунд. Нерест дружный,
часто очень массовый. Яйца довольно мелкие, обычно 1,5—2,5 мм, упако-
ваны в сигарообразные или каплевидные капсулы со студенистой оболоч-
кой, в каждой капсуле - по нескольку десятков или сотен яиц. Капсулы
откладываются кучками на подводные предметы или непосредственно

1 Атлантические виды этих же родов лишены фотофоров.
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на грунт. Часто несколько самок кладут яйца в одну общую кучу. Самцы
некоторых видов Loligo охраняют кладку во время нереста '(но не позже).
Плодовитость — несколько сотен или тысяч яиц. После нереста часто отме-
чается массовая гибель кальмаров. Период инкубации обычно от 10 сут. до
1,5-3 мес. Из яйца выходит пелагическая личинка. Молодь опускается в
придонные слои воды. Молодь видов, обитающих в умеренных широтах,
по мере роста постепенно откочевывает на глубины. Половозрелость насту-
пает, как правило, в возрасте 1 года, редко - 2 лет. Большинство кальма-
ров погибает после первого нереста, предполагается, что самцы некоторых
крупных видов могут доживать до 3-4 лет.

Кальмары обычно "нервные", пугливые, быстро впадают в панику, одна-
ко при тщательном уходе могут быть выращены в аквариумах от яйца до
половозрелости. Многие виды Loligo имеют большое, Alloteuthis, Uro-
teuthis - второстепенное промысловое значение (Вовк, 1971, 197 2а, б,
1974, 1977, 1983; Вовк, Хвичия, 1977; Вовк, Нигматуллин, 1972а;
Зуев, 1971; Зуев, Несис, 1971; Несис, 1980а; Несис, Нигматуллин, 1972;
Несис, Шевцов, 1977а; Нигматуллин, 1975; Пинчуков, 1977; Пинчуков,
Макарова, 1979; Агауа, Ishii, 1974; Arnold, 1962; Boletzky, 1975; Boletz-
ky, Hanlon, 1983; Boycott, 1965; Burgess, 1967; Burukovski et al., 1979;
Castellanos, 1967; Castellanos et al., 1968; Fields, 1965; Garcia, 1969;Griswold
Prezioso, 1981; Haneda, 1963; Hanlon, 1982; Hanlon et al., 1983; Hixon,1983;
Holme, 1983; Hurley, 1976, 1977, 1978; Ishii, Murata, 1976; Jaeckel, 1958;
Johnson et al., 1972; Kato, 1970; Kato, Hardwick, 1976; Kore, Joshi, 1975;
Kristensen, 1959; Lane, 1957; LaRoe, 1971; MacGinitie, MacGinitie, 1968;
Mangold-Wirz, 1963a; Mesnil, 1976, 1977; Neill, 1974; Neill, Cullen, 1974;
Okutani, 1968a;Okutani,McGowan, 1969;Oommen, 1976,1977; Packard, 1966,
1972; Recksiek, Frey, 1978; Roper, 1965; Rost Martins, 1982; Spratt, 1979;
Summers, 1968, 1969, 1971, 1983; Takechi, Kawasaki, 1981; Tardent, 1962;
Tinbergen, Verwey, 1945; Trueman, Packard, 1968; G. Voss, 1971a, 1973;
Voss, Williamson, 1972; Waller, Wicklund, 1968;Wells, 1962;Worms, 1983).

2. ОБИТАТЕЛИ ПЕЛАГИАЛИ

Океанические и нерито-океанические животные. Многие виды живут
у дна, но не исключительно на дне или над дном.

2.1.ЭПИПЕЛАГИЧЕСКИЕ ИЛИ ЭВРИБАТНЫЕ,
НО РЕГУЛЯРНО ПОДНИМАЮЩИЕСЯ К ПОВЕРХНОСТИ ЖИВОТНЫЕ

Во взрослом состоянии постоянно живут в эпипелагиали или проводят
в этой зоне основную часть жизни.

2.1.1. НЕКТОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Сюда относятся многие виды сем. Ommastrephidae, некоторые Опу-
choteuthidae и Gonatidae и единственный вид сем. Thysanoteuthidae
(Thysanoteuthis rhombus). Кальмары обычно средних и крупных размеров
с плотной, мускулистой, иногда очень мощной мантией и крупными плав-

171



киками сердцевидной или ромбической формы на заднем конце тела
(у Th. rhombus вдоль всей мантии). Руки и щупальца относительно ко-
роткие, но мощные, вооружены присосками с сильно развитыми зубцами,
иногда преобразующимися в крючья (у Onychoteuthidae на щупальцах,
у Gonatopsis и Berryteuthis на руках, у Gonatus и там, и там). Свободно
меняют окраску, но репертуар "масок" небогат. Чернильный мешок хоро-
шо развит. Часто имеются светящиеся органы, иногда заметные только у
личинок и (или) у молоди. Активные хищники.

2.1.1.1. СТАЙНЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Облигатно стайные животные. Нерестовые и миграционные стаи велики,
содержат сотни и даже тысячи особей. Нагульные стаи включают несколько
или несколько десятков особей, их размер уменьшается по мере роста
кальмара. Стаи, как правило, одноразмерные. Характер строя кальмаров
в стае зависит от размеров и поведения животных.

2.1.1.1.1. Океанические животные — тип Sthenoteuthis

Sthenoteuthis, Ommastrephes, Eucleoteuthis, Hyaloteuthis, Onycho-
teuthis, Onykia (только молодь), Gonatopsis (Boreoteuthis).

Ареалы этих кальмаров зональны и протягиваются через весь океан
или через тропические и субтропические зоны всех трех океанов. Они
живут преимущественно близ поверхности (Sthenoteuthis, Eucleoteuthis,
молодь Onykia) или широко эврибатны, но регулярно встречаются в по-
верхностной зоне (Ommastrephes, Hyaloteuthis, Onychoteuthis,. Gona-
topsis borealis). К поверхности ночью могут подниматься только молодые
кальмары, тогда как взрослые держатся на глубинах (Onychoteuthis
banksi banksi, Onykia carriboea), или, напротив, только взрослые особи,
тогда как молодь держится у поверхности главным образом днем (Stheno-
teuthis), Ночью в поверхностном слое держится практически вся взрослая
часть популяции (Sthenoteuthis, О. banksi borealijaponicus) или лишь не-
которая часть ее (Ommastrephes, Hyaloteuthis, G. borealis).

Кальмары мелких, средних или крупных размеров. Имеют светящиеся
органы (кроме Onykia и Gonatopsis), часто разнообразного строения.
Обитают преимущественно в открытом океане, над шельфом встречаются
редко, как правило, лишь во время нагула, когда в погоне за добычей
кальмары иногда подходят почти к самому берегу. Хищники — преследова-
тели и активно пасущиеся хищники. Главная пища - мелкая стайная рыба:>
светящиеся анчоусы, летучие рыбы, полурылы, сайра, скумбрещука, гоно-
стоматиды и пр., мелкие кальмары, в том числе своих же видов, также
макропланктонные ракообразные (эвфаузииды, гиперииды, креветки),
планктонные гастроподы, хетогнаты и т.п. Поедают любую доступную по
размерам добычу, но по сравнению с размерами хищников средний размер
жертвы невелик. Состав пищи зависит от размера кальмаров: в пище мел-
ких особей преобладают макропланктон, мелкие полупланктонные и
микронектонные рыбы, среднеразмерных — рыба и макропланктон, круп-
ных — почти исключительно рыба и кальмары. В соответствии с этим пище-
вые спектры самцов и самок, особей скороспелых и позднеспелых
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группировок значительно различаются. Кормятся в основном вечером
и утром, а при обилии пищи - всю ночь. Хорошо подходят на свет (кроме
молоди Onykia), Обычно затаиваются под корпусом судна и бросаются
на сверкнувшую в луче света добычу. Большинство видов успешно облав-
ливается кальмароловными блеснами или вертикальным ярусом. Стре-
мительно плавают с помощью воронки. Молодые кальмары днем могут
вылетать из воды и пролетать некоторое расстояние по воздуху над по-
верхностью воды; при парении в воздухе плавники максимально рас-
правлены, а у Sthenoteuthis и, вероятно, Ommastrephes растопырены ру-
ки и растянуты защитные мембраны рук, образующие "головной плав-
ник". Плавники используются также при медленном плавании и маневри-
ровании. Большинство видов совершают далекие нагульные и нерестовые
миграции со скоростью 5-10 миль в сутки.

Размножаются в открытом океане. У Sthenoteuthis, Ommastrephes,
Onychoteuthis и Gonatopsis borealis самцы гораздо мельче самок и
соотношение полов резко неравное: в репродуктивной зоне преобладают
самцы, в нагульной - самки. У Eucleoteuthis и Hyaloteuthis соотноше-
ние полов и их размеры приблизительно равны. Спаривание происходит
иногда задолго до нереста. Самцы оммастрефид переносят сперматофоры
гектокотилизированной рукой на ротовую мембрану самки. У Onychoteut-
hidae и Gonatidae сперматофоры переносятся сильно развитым пенисом:
у Gonatopsis предположительно в мантийную полость самки, у Onycho-
teuthis в разрезы, сделанные крючьями булавы (?) самца на наружной по-
верхности брюшной стороны мантии самки. Яйца мелкие. Плодовитость -
сотни тысяч яиц. Кладки неизвестны, у Ommastrephinae, вероятно, пела-
гические. Развитие с личиночной стадией. Личинки обитают в эпипелагиали
и совершают небольшие суточные вертикальные перемещения. Рост быст-
рый. У многих видов (Sthenoteuthis, Ommastrephes, Onychoteuthis,
G. borealis) имеются по 2-4 нерестовые группировки, которые частично
симпатричны, но различаются по размерам зрелых особей и времени не-
реста. Места нагула особей позднеспелых группировок расположены дальше
от мест нереста, чем у скороспелых. Самцы созревают в возрасте 6—12 мес.,
самки — от 6 мес. до 2, самые крупные — 3 лет. Все кальмары гиб-
нут после первого нереста. Поведение изучено слабо, так как в аквариумах
они долго не выживают. Ряд видов имеет существенное промысловое значе-
ние, а потенциал промысла очень велик (Александронец, 1983; Буруков-
ский и др., 1977; Вовк, Нигматуллин, 1972а, б, в; Гаевская, Нигматуллин,
1976, 1981; Залыгалин и др., 1983; Зуев, 1967,1971, 1973, 1975а, б, 1976,
1983; Зуев, Заика, 1977; Зуев, Несис, 1971; Зуев и др., 1975, 1976, 1979,
1980; Зуев, Нигматуллин, 1975 а, б, в, 1977; Зуев, Никольский, 1981;
Зуев, Цымбал, 1982, 1983; Зуев, Шевченко, 1973; Зуев, Юсупова, 1977;
Муравская, Шульман, 1982; Мурзов, Нигматуллин, 1983; Несис, 19716,
1973а, д, 19746, ж, 1977 б, ж, 1979 а, г; Нигматуллин, 19726, в, 1977,
1979, 1981; Нигматуллин и др., 1977, 1983а, б, в; Нигматуллин, Пинчуков,
1976; Нигматуллин, Топорова, 1976, 1982; Никольский, Чесалин, 1983;
Никольский, Шульман, 1980; Слободской, 1977, 1979; Филиппова, 1971,
1974; Шевцов, 1969, 1972; Шульман, Нигматуллин, 1981; Akabane et al.,
1979; Агауа, 1983; Bernard, 1980, 1981; Burukovski et al., 1979; Clarke, 1966;
Filippova, 1968; Fiscus, Mercer, 1982; Girsch et al., 1976; Hartmann, 1970;
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Ishii, 1977; Kubodera et al., 1983; Murakami, 1976; Murakami et al., 1981;
Murata, Ishii, 1977; Murata et al., 1976, 1982, 1983; Naito et al., 1977 a, b;
Nishimura, 1966; Okada, 1968, 1969; Okutani, 1968a, 1969, 1977, 1980;Oku-
tani, McGowan, 1969; Okutani, Murata, 1983; Okutani, Tung, 1978; Okutani
et al,, 1976, 1981; Rancurel, 1976, 1980; Roper, 1963; Silas, 1968; Tsuji,
Leisman, 1981; Tung, 1976a, b; G. Voss, 1967a, 1969, 197la; Wormuth, 1976;
Yamamoto, Okutani, 1975; R. Young, 1972a, 1975d).

2.1.1.1.2. Нерито-океанические животные - тип Todarodes

Todarodes (Т. sagittatus и Т. angolensis также 2.2.1.2.1.), Dosi-
dicus, Berryteuthis anonychus,?Gonatus kamtschaticus.

По внешнему виду и экологически сходны с видами предыдущей груп-
пы, но отличаются характером ареалов: их ареалы не эональны, не
пересекают океан (кроме Т. angolensis), а привязаны к ближайшим
массивам суши или подводным возвышенностями. Такая ограниченность
ареалов Todarodes обусловлена нерестом на дне, a Dosidicus - специа-
лизацией к обитанию в высокопродуктивных прибрежных сообществах
с несбалансированными продукционными циклами (Нигматуллин, 1979).

Кальмары крупных и средних размеров. Органы свечения имеются
только у Dosidicus. Обитают в толще воды над склоном и прибреж-
ной абиссалью, виды Todarodes в нагульный период часто встречаются
и над шельфом, даже у берега. Все возрастные группы Dosidicus и
В. anonychus обитают в пелагнали, ночью поднимаются к поверхности,
днем рассеиваются в толще воды выше термоклина. У Todarodes в
пелагиали живет преимущественно молодь и "подростки", взрослые же
особи Т. pacificus держатся часто, а Т. sagittatus и Т. angolensis -
преимущественно в придонных слоях, тем самым приближаясь к видам
группы 2.2.1.2.1. В придонных слоях Т. pacificus встречаются на глуби-
нах преимущественно 50-250 м, редко до 500-700 м, Т. sagittatus и
Т. angolensis - от 100-200 до 1000 м и глубже,, чаще всего на 300-700 м.
Основные районы скоплений — над кромкой шельфа и мористее нее в
зонах апвеллингов и гидрологических фронтов. Главная пища — мелкая
стайная рыба (миктофиды, мавролики, анчоусы, сайра, скумбрещука, сель-
девые), молодь крупных рыб (тресковые, морские окуни), кальмары,
в том числе своего вида, макропланктон (эвфаузииды, гиперииды, кревет-
ки) . Размерная смена объектов питания - как у видов предыдущей груп-
пы, но Todarodex и Dosidicus предпочитают всегда самую крупную до-
бычу из той, с которой в состоянии справиться, так что размеры добычи
относительно размеров хищника у взрослых кальмаров могут быть доволь-
но велики. Взрослые Todarodes sagittatus и Dosidicus во время
нагула в прибрежной зоне пожирают множество промысловой рыбы
(сельдь, сайра, сардина, мерлуза и пр.). Способы охоты - как у видов
предыдущей группы. Кормятся в основном утром и вечером или всю
ночь, но Т. pacificus иногда питаются и днем в придонном слое. Неко-
торые виды этой группы (Т. sagittatus, T. pacificus) совершают огром-
ные по протяженности миграции -до 3500-4000 км. Велики миграции и
у D. gigas. Дальности миграций определяется максимальным расстоянием,
с которого кальмары могут успеть вернуться на нерестилища к началу
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периода размножения. Скорость при миграциях 10-15, иногда (Т. paci-
ficus) до 35 миль в сутки. Очень активны и подвижны, но в воздух; как
правило, не вылетают.

Todarodes размножаются на дне, Dosidicus и гонатиды предположи-
тельно в зоне материкового склона, но не известно, на дне или в толще во-
ды. Кладка Todarodes донная, кладки Dosidicus « гонатид неизвестны.
Самцы Т. sagittatus, Т. angolensis и D. gigas намного, Т. pacificus
несколько мельче самок. Созревают они значительно раньше самок. Соот-
ношение полов резко колеблется: на нерестилищах преобладают самцы,
в местах нагула самки; у Т. pacificus в период нереста зрелые самцы пре-
обладают в поверхностных слоях, самки - в придонных. Спаривание
происходит задолго до нереста, обычно на миграционных путях и, вероят-
но, повторяется несколько раз. Характер спаривания - как у видов пре-
дыдущей группы. Яйца мелкие, 1—2 мм. Плодовитость — сотня или сотни
тысяч яиц. Развитие с личиночной стадией. Личинки обитают в эпипелаги-
али.

Популяционная структура сложная. У D. gigas имеются три частично
симпатричных группировки, различающиеся по размерам при созревании,
местам обитания и дальности миграций. У Т. pacificus таких группировок
4: весенне-, летне-, осенне- и зимненерестующая, они различаются не только
по времени нереста, но и по местам размножения, путям нагула, темпу
роста и динамике численности. У Т. sagittatus различаются полуоседлые
южные и мигрирующие северные группировки, среди тех и других есть
весенне-летняя и осенне-зимняя группировка. У Т. angolensis и (на частя
ареала) Т. sagittatus имеются многочисленные локальные популяции,
приуроченные к склонам отдельных подводных гор, хребтов, островов
или материковых массивов, обмен генами между которыми поддержи-
вается благодаря разносу личинок и миграциям пелагической молоди.
Рост быстрый.. Т. pacificus, южные Т. sagittatus, раннеспелые D. gigas
и предположительно В. anonychus созревают в возрасте 1 года, позднеспе-
лые D. gigas, Т. angolensis и северные Т. sagittatus-самцыв 1,самки
предположительно в 2 года; самые крупные самки D, gigas, возможно,
имеют возраст 3-4 года. Все кальмары гибнут после первого нереста.
Поведение изучено слабо, в аквариумах живут недолго. Имеют чрезвычай-
но важное промысловое значение и большой промысловый потенциал
(Беренбойм, Сенников, 1982; Дубинина, 1983а; Зуев, Несис, 1971; Зуев
и др., 1976; Корзун и др., 1979; Корзун, Садков, 1983; Микулич, Козак,
1971; Несис, 1967а, 1970, 1973а, д, 1977ж, 1979а,г; Нигматуллин, 19726,
1979; Нигматуллин и др., 1983а; Павлычев, Шевцов, 1977; Парфевюк
и др., 1983; Сабиров, 1983; Скалкин, 1973; Филиппова, 1971, 1974;
Шевцов, 1970, 1971, 1973, 1974а, 1975, 1978, 1979; Akabane, Kubota,
1972; Araya, 1976; Burakovski et al., 1979; Clarke, 1966; Doi, Kawakami,
1979; Ehrhardt et al., 1983; Filippova, 1968; Flores, 1983; Flores et al., 1976,
1977; Hamabe, 1962, 1963; Hamabe ,Shimizu, 1966; Hamabe et al., 1975, 1976;
Hayashi, 1970-1971; Jaeckel, 1958; Kasahara, 1978;Kasahara,Ito, 1968;Kasa-
hara, Nazumi, 1967; Kawaguchi, Nazumi, 1972; Kitano, 1979; Kubodera, Oku-
tani, 1981; Mangold-Wirz, 1963a; Murata, 1983; Murata, Araya, 1970; Murata
et al., 1971, 1973, 1976; Nesis, 1983; Okiyama, 1965, 1969; Okutani, 1965,
1966, 1968a, 1977, 1983a; Okutani, Hasegawa, 1979; Okutani, Watanabe, 1983;
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Rosenberg et al., 1980; Sato, 1976; Shojima, 1971, 1972; Studies. . ., 1972;
Suzuki, 1963, 1976; Suzuki, Hamabe, 1976; Suzuki et al., 1974; Tashiro et al.,
1972; Wiborg, 1972. 1978, 1979b, 1980b, 1981; Wiborg, Gtfsaeter, 1981; Wi-
borg et al., 1982a; Yasui, 1976).

2.1.1.2. НЕСТАЙНЫЕ (ЖИВУЩИЕ ПАРАМИ)
ОКЕАНИЧЕСКИЕ ЖИВОТНЫЕ - ТИП THYSANOTEUTHIS

Один род Thysanoteuthis. Крупные кальмары (длина мантии до 1 м)
с мощной мускулистой мантией, уплощенной в спинно-брюшном направле-
нии, и длинными плавниками ромбической формы, протягивающимися
вдоль всей мантии. Руки и щупальца относительно короткие, руки с сильно
развитыми защитными мембранами. Предположительно имеется светящий-
ся орган на чернильном мешке. Тропические океанические эпипелагичес-
кие животные, обитают в приповерхностном слое воды, ночью - у самой
поверхности, днем на глубинах нескольких десятков метров. Плавают,
как правило, парами (самец и самка), редко - небольшими стаями (агре-
гация нескольких пар?). Очень подвижны, молодые кальмары могут вы-
прыгивать из воды или пролетать небольшое расстояние над водой, при
быстром плавании в воде издают звуки. Однако в покое плавают медлен-
но, неторопливо, с помощью плавников, воронку используют только при
бегстве от опасности. Питаются макропланктоном и микронектоном.
Способы охоты не исследованы. Размножение у поверхности. Тип спарива-
ния не известен. Кладка - студенистый шнур длиной 1-2 м, диаметром
10-20 см. Полужидкая, прозрачная, но прочная слизь образует намотан-
ный по спирали на поверхности шнура тяж, в который заключена длинная
цепочка мелких (1,5-1,8 мм) яиц. Яйца интенсивно пигментированные,
розово-фиолетового цвета. В кладке несколько десятков тысяч яиц. Плодо-
витость самки огромна, до нескольких миллионов яиц. Очевидно, самка
откладывает несколько кладок на протяжении довольно длительного вре-
мени. Период инкубации 4—6 сут. Личинки обитают в эпипелагиали. Про-
должительность жизни, по предварительным данным, несколько лет. Каль-
мары, совершают протяженные миграции, но они чисто пассивны — разнос
с теплыми океанскими течениями. Активных горизонтальных миграций
не известно. Численность невелика, промысловое значение ничтожно (Ар-
хипкин и др., 1983а, б; Зуев, Несис, 1971; Несис, 1975а; Clarke, 1966;
Issel, 1920;: Misaki, Okutani, 1976; Nishtmura, 1966; Okutani, 1966,1967;
Sanzo, 1929; Suzuki et al., 1979; Tabeta, 1972; Taege, 1970; Yamamoto,
Okutani, 1975).

2.1.2. ПЛАНКТОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ - ТИП ARGONAUTA

Argonauta, Tremoctopus violaceus,.Ocythoe.
Эпипепэтические осьминоги мелких и средних размеров. Тело довольно

плотное, руки длинные, без умбреллы или с умбреллой, не соединяющей
все руки. Мантийное отверстие широкое, глаза, жабры и чернильный мешок
отлично развиты. Кожа Argonauta и Tremoctopus гладкая, у самок Ocythoe
имеются кожные гребни на брюшной стороне тела. Окраска яркая и пест-
рая, самки Tremoctopus имеют цветные глазчатые пятна на оторочках рук
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1-й пары и предположительно светящиеся железы по краю оторочки. В ос-
новном окраска покровительственная (темный верх - светлый низ), но
осьминоги свободно меняют цвет. Однако набор "масок" скуден. Самки
Argonauta строят тонкую известковую раковину, выделяемую дисталь-
ными лопастями 1-й пары рук. Самка сидит в раковине, засунув внутрь
руки 2—4-й пар и выпростав руки 1-й пары, дистальные лопасти которых
распластаны по поверхности раковины и закрывают ее всю (при опасности
они сокращаются); воронка и клюв выставлены наружу. Раковина служит
самке домом и выводковой камерой, самка покидает ее лишь при резком
ухудшении условий обитания и при агонии. Самки Argonauta, Ocythoe и
Tremoctopus совершают суточные вертикальные миграции с ночным подъе-
мом к самой поверхности воды. Самкам мелких океанических видов
Argonauta (A. boettgeri и A. hians) и предположительно молодым самкам
крупных дальненеритических (или нерито-океанических) видов (A. argo,
A. nodosa) свойственна особая и характерная черта поведения: во время
ночных подъемов к поверхности они цепляются за любой активно плаваю-
щий или пассивно дрейфующий по поверхности объект (кусочки пемзы,
листья, комочки битума, пустые раковинки крылоногих моллюсков, жи-
вые медузы, молодь пиросом, личинки ротоногих раков и пр.), за первую
самку цепляется другая, за нее третья, так что образуются дуговидные
цепочки из нескольких (до 20-30) самок, Самки в цепочке совершенно
неподвижны. При волнении моря в раковину может попасть пузырек
воздуха; такая самка обычно не может избавиться от него и в результате
этого "несчастного случая" вынуждена дрейфовать по поверхности. Это,
однако, скорее исключение, чем правило. Самки Tremoctopus по ночам
часто также неподвижно лежат на поверхности. Днем самки всех трех
родов рассеиваются в эпи- и верхней мезопелагиали, но, видимо, не опус-
каются ниже термоклина. Самцы Ocythoe, Tremoctopus и Argonauta кар-
ликовые, в десять или несколько десятков раз мельче самок, обитают
в эпипелагиали. Самцы и молодые самки Tremoctopus имеют оригинальный
защитный механизм: обрывают кусочки жгучих щупалец физалий, с кото-
рыми обитают в одном биотопе, и носят их на руках первых двух пар,
придерживая присосками. Взрослые самки защищаются иначе: широкая
боковая оторочка рук 1-й пары подразделена поперечными бороздками
на отрезки, каждый с 1 присоской и 1—3 крупными глазчатыми пятнами.
В покое она свернута и подвернута ко рту. При опасности рука разверты-
вается, кусок руки отрывается по морфологически предопределенной
линии, и лишенная контролируемого ЦНС нервномышечного тонуса отороч-
ка этого оторвавшегося куска мгновенно резко расширяется, отчего глаз-
чатые пятна как бы вспыхивают, отвлекая на себя внимание хищника.
Поэтому у взрослых самок Tremoctopus руки 1-й пары всегда оборваны
на концах и короче рук 2-й пары. Самцы Ocythoe часто живут в пустых до-
миках бочоночников или одиночных сальп. Самки Ocythoe, самцы и самки
Argonauta не имеют специальных защитных приспособлений (кроме ра-
ковины у самок Argonaut а).

Самки Argonauta стайные (см. выше) или одиночные, взрослые самки
Ocythoe и Tremoctopus одиночные. Мантийная мускулатура осьминогов
хорошо развита. Крупные самки A. nodosa способны выбрасывать на воз-
духе струю воды из воронки на расстояние до 2 м, мелкие самки A. boet-
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tgeri и A. hians могут буксировать предмет, за который цепляются. Не-
смотря на это, они малоподвижны, плавают медленно. Пассивные горизон-
тальные миграции (разнос с течениями) очень велики, но активных гори-
зонтальных миграций, по-видимому, нет. Единственный движитель - во-
ронка.

Самки мелких видов Argonauta и молодые самки Tremoctopus питают-
ся исключительно пелагическими моллюсками - киленогими и крылоно-
гими, а также молодью осьминогов (самцы или молодь своего вида?). Кор-
мятся, по всей видимости, преимущественно днем. Самки крупных видов
Argonauta, молодь и взрослые самки Tremoctopus в неволе охотно едят
мелкую рыбу и креветок, но сами поймать активную добычу не способны.
Питание самок Ocythoe и самцов всех трех родов не изучено. Специализа-
ция на питании пелагическими моллюсками - уникальная для головоногих
черта биологии.

У самцов одна рука гектокотилизируется целиком, это заметно уже
при рождении. Единственный сперматофор каким-то образом перемешает-
ся внутрь гектокотилизированной руки и размещается в специальном
резервуаре на ее дистальном конце. При созревании гектокотиль, ранее
скрученный и скрытый в особом мешке, разворачивается и оказывается
гораздо длиннее и шире прочих рук, сравнимым с размером тела самца.
При спаривании он отрывается от тела и, конвульсивно изгибаясь, запол-
зает в мантийную полость самки, где, и хранится. Все зрелые самки имеют
в мантийной полости один, иногда 2—3 гектокотиля, Самец после спари-
вания сразу погибает. Самки всех родов проявляют заботу о потомстве.
Самки Ocythoe живородящи, вынашивают яйца в яйцеводах довылупления
личинок. Самки Tremoctopus формируют крупную яйцекладку из сплетен-
ных стебельками яиц,(длиной до 20 см, шириной 10—13 см) и носят ее на
руках 1-й пары у основания. Самки Argonauta вынашивают яйца в рако-
вине. Ocythoe и Tremoctopus размножаются только достигнув крупных
размеров, и спариваются, вероятно, задолго до нереста. Напротив, самки
Argonauta, особенно A, boettgeri и A, hians, начинают размножаться очень
рано, вскоре после постройки начальной раковины и спаривания, и размно-
жаются в течение всей последующей жизни, продолжая питаться, расти
и надстраивать раковину - еще одна уникальная для головоногих особен-
ность. В раковинах самок Argonauta и на руках самок Tremoctopus содер-
жится несколько порций яиц, находящихся на разных стадиях развития,
от ранних до готовых к вылуплению, но в пределах одной порции стадии
развития яиц близки. По-видимому, самки каждую ночь выметывают оче-
редную порцию личинок и откладывают очередную порцию яиц. Число
порций яиц при этом соответствует продолжительности инкубации (трое
суток у A. hians и A. boettgeri, пять у Т. violaceus). Яйца Argonauta очень
мелкие (0,8-0,9 мм), разовая плодовитость (число яиц в яйцевом комке)
крупной самки — несколько десятков тысяч.Яйца Ocythoe вдвое, a Tremo-
ctopus вчетверо крупнее, плодовитость - 100—150 тысяч яиц. Пассивное
парение самок Argonauta ночью у поверхности может быть адаптацией
к откладке яиц и вымету личинок. Личинки всех трех родов широко
распространены в толще воды — до глубины порядка 500 м, но в основном
сосредоточены в верхнем 100-метровом слое. Личинки Argonauta стайные,
одеты слизистым чехлом, совершают небольшие суточные вертикальные
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миграции. В неволе живут плохо и недолго, не размножаются. Судя по ак-
вариальным наблюдениям, эти животные "тупые", неспособны обучаться
(Несис, 19736, 1977г, 1978в, 19796; Савилов, 1969; Allan, 1950; Boletzky,
Centelles, 1981; Dell, 1952; Hamabe, 1973; Hardwick, 1970; Jones, 1963;
Kramer, 1937; Lacaze-Duthiers, 1892; Naef, 1923-1928; Nishimura, 1968a,
Okutani, 1960; Okutani, Suzuki, 1975; Packard, 1966, 1972; Portmann,
1952; Rancurel, 1970; Robson, 1932; Roper, Sweeney, 1976; Roper, Young,
1975; Tabeta, 1972; Tarlton, Doak, 1968; Thiel, 1971; Thomas, 1977;
Torchio, 1976; G. Voss, 1967a; Voss, Williamson, 1972; J. Young, 1960;
Zeiller, Compton, 1970).

2.2. СРЕДНЕГЛУБИННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Живут в нижней эпипелагиали и мезопелагиали или (и) у дна в нижней
сублиторали и верхней (или всей) батиали или совершают суточные верти-
кальные миграции в пределах мезопелагиали и прилежащих частей эпи- и
батипелагиали. Обитают в открытом океане или над склоном и подвод-
ными возвышенностями. Некоторые виды поднимаются к поверхности,
но приповерхностные воды не являются их основным биотопом.

2.2.1. НЕКТОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Сюда относятся океанические кальмары нескольких семейств и один род
отряда каракатиц (Heteroteuthis). Животные от очень мелких до гигант-
ских размеров. Тело плотное, мускулистое, степень развития мышечной
ткани разная, но всегда достаточная, чтобы животные сохраняли способ-
ность к активным горизонтальным миграциям. Плавники на заднем конце
тела (у Heteroteuthis по бокам, но сдвинуты в заднюю половину мантии)
мускулистые, обычно сердцевидные или ромбические. Щупальца хорошо
развиты, только у Lepidoteuthis во взрослом состоянии -редуцируются.
Многие животные хорошо меняют окраску, но имеют скудный набор "ма-
сок", некоторые виды (группа 2.2.1.2.3) менять окраску неспособны.
Светящиеся органы есть приблизительно у половины родов, часто чрезвы-
чайно многочисленны, разнообразны (5—6 типов у одного животного) и
очень сложно устроены, служат, в частности, для маскировки (вентральное
противосвечение) и ослепления врага. Чернильный мешок хорошо развит.
Как правило, стайные животные.

2.2.1.1. МИКРОНЕКТОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Животные мелких и очень мелких размеров - длина мантии до 10-
15 см. Горизонтальные миграции неизбежно ограничены мелкими размера-
ми особей, и некоторые океанические виды, вероятно, не совершают их,
хотя и способны к горизонтальным перемещениям. Очень активны и под-
вижны.

2.2.1.1.1. Океанические животные - тип Abraliopsis

Abraliopsis, Abralia (часть видов: A. anadamanica, A. japonica), Enoplo-
teuthis anaspis, E. jonesi, E. higginsi, Pyroteuthis, Pterygioteuthis, Onykia
(только взрослые особи, молодь - в группе 2.1.1.1.1) , Brachioteuthis.
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Интерзональные мезопелагические или мезо-батипелагические животные,
ночью поднимаются и в нижнюю эпилелагиаль, Окраска от' светлой полу-
прозрачной до темно-красной. Все Enoploteuthidae и некоторые Brachioteu-
this имеют фотофоры, которые у Enoploteuthidae устроены чрезвычайно
сложно, многочисленны и разнообразны. Кожа гладкая (кроме некоторых
Brachioteuthis). Плавники ромбические или почковидные. Ареалы обычно
трансокеанические или циркумглобальные. Обитают, как правило, в откры-
том океане, на шельф не выходят. Совершают очень протяженные суточные
вертикальные миграции. Питаются зоопланктоном (копеподы, эвфаузииды
и пр.), мелкой рыбой и кальмарами. Нерест в открытом океане. Размеры
самцов и самок близки, но самки обычно крупнее и численно преобладают,
Гектокотилизация имеется (Enoploteuthidae) или отсутствует (Onykia,
Brachioteuthis). У Abralia и Abraliopsis самец размещает сперматофоры
на затылке самки, близ затылочного хряща, у Enoploteuthis - на внутрен-
ней поверхности мантии, у Brachioteuthis — на ротовой мембране. Способы
их переноса у других родов не установлены, но у Pyroteuthis и Pterygioteu-
this спаривание, по-видимому, в положении "голова к голове".У Pterygio-
teuthis развит только правый, у Pyroteuthis только левый, у остальных -
оба яйцевода. Яйца мелкие, около 1—1,5 мм. Abralia, Abraliopsis и Enoplo-
teuthis не имеют нидаментальных желез и выметывают в воду отдельные
яйца, окруженные легким липким секретом сильно развитых яйцеводных
желез. Яйца развиваются в верхних слоях воды. Кладка прочих родов не
известна. Плодовитость — несколько сотен или 1-4 тыс. яиц. Развитие
всегда с личиночной стадией. Личинки живут в верхних слоях воды. Про-
должительность жизни, по-видимому, не более 1 года (Амелехина, 1983;
Зуев, Несис, 1971; Несис, 1972в, 19736, 19746; Ткач, 1983; Филиппова,
1969; Филиппова, Юхов, 1979; Boucher, 1983; Burgess, 1982; Butcher et
al., 1982; Clarke, 1966, 1969; Gibbs, Roper, 1971; Kubota et al., 1982;
Okiyama, Kasahara, 1975; Okutani, 1974; Okutani, McGowan, 1969; Roper,
1966, 1972; Roper, Young, 1975; G. Voss, 1962, 1967a, 1969; Yamamoto,
Okutani, 1975; R. Young, 1972a, 1973a, 1977, 1978; Young, Arnold, 1982;
Young, Mencher, 1980; Young, Roper, 1976, 1977; Young et al.,1979b, 1980,
1982).

2.2.1.1,2. Нернтоюкеанические пелагические животные — тип Watasenia

Watasenia, Abralia (большинство видов), Enoploteuthis (большинство
видов), Enigmoteuthis, Selenoteuthis, Lampadioteuthis, ?Nematolampas,
Heteroteuthis,

Экологически сходны с видами предыдущей группы, но редко встре-
чаются в открытом океане вдали от берегов и либо не пересекают океаны,
либо представлены на противоположных берегах океана изолированными
суперпопуляциями. Окраска от светлой полупрозрачной до ярко- или
темно-красной. Все виды имеют фотофоры: у Heteroteuthis один внутри-
мантийный с бактериальным свечением, светится сам фотофор или выбра-
сываемая через воронку светящаяся слизь ("стрельба огнем"), у Enoploteu-
thidae сотни наружных, у Lycoteuthidae 5-8 внутримантийных и несколько
(или несколько десятков) наружных. Они служат для маскировки (вент-
ральное противосвечение), ослепления врага, опознавания полового партне-
ра и членов стаи.
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Обитают над склоном и над океанскими глубинами невдалеке от скло-
нов или в нейтральных зонах. Некоторые виды Abralia и Enoploteuthis
встречаются преимущественно у дна на склоне и над ним. Совершают про-
тяженные суточные вертикальные миграции. Питаются зоопланктоном,
мелкой рыбой и кальмарами, Watasenia, некоторые виды Enoploteuthis
и Abralia и, вероятно, Enigmoteuthis размножаются вблизи берегов, W.
scintillans и A. veranyi местами подходят буквально к самому берегу,
совершая для этого горизонтальные миграции небольшой протяженности.
Прибрежный нерест, очевидно, адаптация к сохранению личинок в при-
брежных модификациях водных масс. Heteroteuthis и, вероятно, осталь-
ные виды группы размножаются у дна. Гектокотилизация отсутствует
у Selenoteuthis и ?Nematolampas, имеющих парные мужские половые ор-
ганы, и имеется у прочих родов. Сперматофоры переносятся в специальные
углубления на внутренней стороне мантии самки близ затылочного хряща
(Abralia, Watasenia), на внутреннюю стенку мантии или в мантийную по-
лость самки (Heteroteuthis, Enoploteuthis). Размеры самок и самцов близ-
ки, самки немного крупнее и обычно более многочисленны. Яйца Enoplo-
teuthinae мелкие (0,8-1,5 мм), выметываются прямо в воду поодиночке
и развиваются (по крайней мере у Watasenia) в верхних слоях воды. Яйца
Heteroteuthis крупнее (2,5 мм), откладываются на дно на склоне. Плодо-
витость до 2-4 тыс. яиц. Развитие со стадией пелагической личинки. Личин-
ки Lycoteuthidae и Enoploteuthinae обитают в эпипелагиали, личинки
Heteroteuthis всплывают со дна в толщу воды, а затем также держатся
в эпипелагиали. По мере роста личинки начинают совершать суточные вер-
тикальные миграции. Продолжительность жизни - от нескольких месяцев
до года. W. scintillans - второстепенный промысловый вид, гл. обр. объект
любительского промысла (Зуев, Несис, 1971; Несис, 1973а, б, 19746, г,
1975а; Федотов, 1983; Adam, 1952, 1973; Berry, 1926; Boletzky, 1975a,
1978; Burgess, 1982; Clarke, 1966,1969; Dilly,Herring, 1978; Imber, 1975;
Leisman et al., 1980; Nishimura, 1968b; Okiyama, Kasahara, 1975; Okutani,
1966, 1968; 1969; Roper, 1966, 1972; Sasaki, 1929; Shimomura, Fukataki,
1957; Taki, 1964; G. Voss, 1962,1967a; R. Young, 1964,1977,1978; Young,
Roper, 1976,1977; Zahl, 1971).

2.2.1.1.3. Нерито-океанические животные,
обитающие у дна и в толще воды, - тип Iridoteuthis

Iridoteuthis, Nectoteuthis, Stoloteuthis.
Группа выделена условно, так как биология входящих в нее видов почти

не изучена. Животные мелкие, мантия плотная, мускулистая, кожа гладкая.
Плавники очень крупные, их длина может превосходить длину мантии.
На брюшной стороне мантии имеется особый выступ - брюшной щит,
закрывающий снизу всю голову или ее заднюю половину. Имеется светя-
щийся орган. Свечение, по-видимому, бактериальное. Способны "стрелять
огнем". Окраска яркая, ирризирующая. Обитают в нижней сублиторали
и батиали, но регулярно ловятся также в мезопелагаали, вдали от склона
не встречаются. В толщу воды поднимаются, вероятно, по ночам. К поверх-
ности не поднимаются. Яйца, очевидно, откладываются на дно. В пределах
сем. Sepiolidae эта группа представляет собой переход от обитателей глу-
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бин, в норме не отрывающихся от дна (группа 1.2.1.2.2), к пелагическим
нерито-океаническим среднеглубинным животным - Heteroteuthis (груп-
па 2,2.1.1.2). Три рода, включенные в эту группу, как и Sepiolina из груп-
пы 1.2.1.2.2 и Heteroteuthis из предыдущей группы, принадлежат к подсем.
Heteroteuthinae (Dell, 1959; Roper, Young, 1975; наши данные).

2.2.1.2. НЕКТОННЫЕ (ЭВНЕКТОННЫЕ) ЖИВОТНЫЕ

Кальмары средних, крупных и гигантских размеров, длина мантии от
10—15 см до нескольких метров. Придонные, батиально-пелагические и
пелагические животные. Горизонтальные миграции обычно значительные.

2.2.1.2.1. Придонно-океанические животные - тип Шех

Illex, Todaropsis, Nototodarus, Martialia, Berryteuthis magister, Moroteu-
this (часть видов: M. robusta, M. ingens), Pholidoteuthis.

Эта группа не четко отделена, с одной стороны, от эпипелагических нери-
то-океанических животных (2.1.1.1.2), с другой -от батиально-пелагичес-
ких животных (2.2.1.2.2), так как многие виды этой группы могут подни-
маться в толщу воды и даже к поверхности, например, Moroteuthis robusta,
Illex illecebrosus или Nototodarus sloani hawaiiensis. Более того, I. iltecebro-
sus и N. sloani, как и относящийся к группе 2.1.1.1,2 Todarodes sagittatus,
в одних частях ареала постоянно живут у дна на глубинах свыше 100 м,
в других же в основном в поверхностных водах вблизи берегов. В общем,
в рассматриваемую группу включены те кальмары, основной биотоп кото-
рых - дно на глубинах от 50-100 до 500-1000 м (Pholidoteuthis встреча-
ются и глубже, до 2000 м). Кальмары средних и крупных (М. robusta —
гигантских) размеров. Мантия цилиндрическая, плавник ромбический или
сердцевидный. Щупальца могут быть очень длинными или относительно
короткими. Светящиеся органы отсутствуют. Ommastrephidae свободно
меняют окраску, прочие члены группы окрашены однотонно и менять
окраску неспособны. Мантия либо гладкая, либо шероховатая (N. nipponi-
cus, M. ingens, M. robusta) или покрыта чешуйками (Pholidoteuthis). Рас-
пространены на внешних частях шельфов, на склонах, в талассобатиали.
Стайные животные (кроме М. robusta). По степени активности сильно
различаются: Illex и N. sloani очень активны и быстры, Todaropsis, Martialia
и В. magister значительно менее подвижны, Moroteuthis и Pholidoteuthis
малоподвижны, имеют нейтральную плавучесть за счет накопления в тканях
раствора NH4C1, менее плотного, чем вода. Большинство видов совершают
суточные вертикальные миграции (хорошо выражены у Illex, некоторых
Nototodarus и В, magister). Нагульные и нерестовые миграции также хоро-
шо выражены, у Todaropsis и В. magister они в основном батические, но
у зимненерестующих иллексов северо-западной Атлантики и нототодарусов
южной и восточной части Новой Зеландии горизонтальные миграции чрез-
вычайно велики и сравнимы с миграциями видов Todarodes.

Молодь питается макропланктоном (эвфаузииды, гиперииды, креветки
и др.), взрослые - рыбой, крупными ракообразными и кальмарами. Смена
пищевого спектра с возрастом весьма существенна. По типу питания Illex,
Todaropsis, Nototodarus — преследующие хищники, В. magister и, вероят-
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но Martialia, Moroteuthis, Pholidoteuthis - активно пасущиеся или под-
жидающие хищники. Добыча может быть довольно велика по сравнению
с хищником (равна длине мантии), но обычно значительно меньше. Кор-
мятся обычно в сумерки или утром и после полудня, в основлом в толще
воды, но при обилии пищи — и у дна. Нерест, по-видимому, у дна на склоне.
Самки крупнее самцов и раньше созревают. У Illex и некоторых форм
Nototodarus имеются две (у иллексов) или несколько (у новозеландских
нототодарусов) нерестовых группировок, различающихся по времени
нереста (зима, лето), размеру половозрелых особей, местам нагула и
дальности миграций. У нототодарусов крупные позднеспелые особи могут
быть вдвое крупнее мелких скороспелых. Самцы позднеспелых группиро-
вок созревают намного раньше самок и спариваются с еще незрелыми сам-
ками задолго до нереста. Соотношение полов у них, особенно в сезон не-
реста, резко сдвинуто в сторону самок (это свойственно и В. magister).
Самцы раннеспелых группировок созревают немного раньше самок, спари-
ваются незадолго до нереста, соотношение полов у них почти равное. Спари-
вание обычно в положении "голова к голове". Сперматофоры переносятся
либо в мантийную полость самки (Illex, В. magister), либо на ее ротовую
мембрану (Martialia, Todaropsis, Nototodarus), либо на наружную поверх-
ность ее мантии в особые разрезы (Moroteuthis). Переносятся они одной
(Illex, Martialia) или двумя гектокотилизированными руками (Todaropsis,
Nototodarus) или пенисом (В. magister, Moroteuthis). Яйца оммастрефид
мелкие, около 1 мм, у В. magister - крупные, 3,5 мм. Плодовитость —
около 10 тыс. (В. magister), несколько десятков или сотен тысяч яиц
(Illex, Nototodarus). Кладки известны только для Illex illecebrosus: студе-
нистые комки диаметром 0,5—1 м. Они имеют нейтральную плавучесть,
выметываются у дна, реже в толще воды, но обычно парят в придонном
слое. Вероятно, и у других членов группы кладки донные или придонные.
Длительность инкубации у Illex 6-16 сут. Развитие с личиночной стадией
(не известно у Pholidoteuthis) . Личинки всплывают в верхние слои воды.
Молодь В. magister, Illex и некоторых форм Nototodarus развивается в пе-
лагиали, а когда подрастает, активно мигрирует на склон и шельф. Даль-
нейшие миграции на нагул и обратно на нерест происходят в пределах шель-
фа и склона. Молодь других членов группы развивается в основном биото-
пе взрослых особей. Продолжительность жизни Illex, Todaropsis и мелких
форм Nototodarus - 1 год, у крупных форм Nototodarus и у Martialia
предположительно 1 год у самцов и 2 года у самок, у В. magister - 1—2 го-
да. Moroteuthis, вероятно живут несколько лет. В аквариумах иллексы
живут хорошо, растут, размножаются, но полный цикл развития не полу-
чен. Многие виды группы, особенно из родов Illex и Nototodarus, имеют
очень большое промысловое значение (Буруковский, Фроерман, 1977;
Вовк, Нигматуллин, 1972а; Зуев, Несис, 1971; Ключник, Засыпкина, 1972;
Корзун и др., 1979; Несис, 19676, 1973а, д, 1979а, г; Несис, Нигматуллин,
1972; Нигматуллин, 19726, 1979; Нигматуллин, Вовк, 1972; Петров, 1977,
1979; Раилко, 1979, 1983; Резник, 1982, 1983; Скалкин, 1977; Федорец,
1977, 1979, 1983; Филиппова, 1973; Филиппова, Юхов, 1979; Фроерман,
1977,1981,1983; Шевцов, 19746; Шилини др., 1983; Amaratunga et aL,
1979; Boletzky et al., 1973; Boucher-Rodoni, 1975; Bradbury, Aldrich,
1969a, b; Brunetti, 1981; Burukovski et al., 1979; Castellanos, 1964; Clar-
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ke, 1964, 1965, 1966, 1980; Clarke et al., 1979; Daweetal., 1981; Durward
et al., 1979, 1980; Ennis, Collins, 1978; Filippova, 1972; Froerman, 1984;
Froerman et al., 1981; Hamabe et al., 1974; Hirtle, 1978; Hirtleet al., 1981;
Ichikawa, Sato, 1976; Jaeckel, 1958; Kasahara et al., 1978; Kawakami,
1976; Kawakami etal., 1972, 1973, 1974; Kawakami, Okutani, 1981; Koron-
kiewicz. 1980; Lipiriski, 1981; Lu, Roper, 1979, Lux et al., 1978; Mangold-
Wirz, 1963a; Mather, O'Dor, 1984; Mercer, 1971, 1973, 1975, 1976; Mesnil,
1976, 1977; Naito et al., 1977a,b; Nazumietal., 1979; O'Dor, 1983; O'Dor,
Balch, 1982; O'Dor et al., 1977a, b, 1980, 1982; O'SuIlivan, Cullen, 1983;
Roberts, 1979, 1983; Roper, Lu, 1969; Roper et al., 1969; Roper, Young,
1975; Rowe, Mangold, 1975; Saito, 1976; Sanchez, 1984; Scheme, 1977;
Schuldt, 1979; Sissenwine, Tibbets, 1976; Smith et al., 1981; Squires,
1957, 1967; Vecchione, 1979; Vinogradov, Noskov, 1979; G. Voss, 1967a;
Wallace, 1981).

2.2.1.2.2. Батиально-пелагические животные — тип Ornithoteuthis

Ornithoteuthis, Lycoteuthis, Moroteuthis (часть видов: М. robsoni,
M. loennbergi, M. knipovitchi, ?M.aequatorialis), Ancistroteuthis, Kondako-
via, Psychroteuthis.

Кальмары средних и крупных размеров с цилиндрической или веретено-
видной мантией и ромбическим или сердцевидным, оттянутым назад плав-
ником. Светящиеся органы хорошо развиты у Lycoteuthidae и Ornithoteu-
this, имеются только у половозрелых самок Psychroteuthis и отсутствуют
у Moroteuthis и Ancistroteuthis. Животные гетеротопные. Жизненный цикл
Ornithoteuthis, вероятно, типичен для группы: личинки и ранняя молодь
обитают в эпипелагиали преимущественно от 40-50 до 100—150 м; "под-
ростки" — в эпи- и верхней мезопелагиали, до 400-500 м, но у поверхности
редки; взрослые кальмары обитают в эпи- и мезопелагиали и придонных
слоях на глубинах от 50-100 до 1000 м и глубже, на и над материковыми
и островными склонами и подводными горами и вниз по течению от них
в толще воды. Совершают суточные вертикальные миграции, но в любое
время суток могут быть пойманы и в толще воды, и у дна. К поверхности
поднимаются по ночам только в местах с очень крутыми склонами и ло-
кальными подъемами глубинных вод. Основной биотоп других видов
группы тоже надсклоновая пелагиаль и дно на глубинах от 100 до 500-
1000 м, многие виды иногда встречаются в поверхностном слое или, как
Ancistroteuthis, у берега.

Виды этой группы подвижны и очень маневренны, Ornithoteuthis могут
даже вылетать из воды. Другие виды не столь быстрые. Питаются мелкой
рыбой (светящиеся анчоусы, молодь среднеглубинных хищных рыб и пр.),
кальмарами, эвфаузиидами, гипериидами, крупными копеподами, щетин-
кочелюстными, крылоногими моллюсками и пр. С возрастом пищевой
спектр меняется слабо, лишь увеличивается максимальный размер жертв
и доля хищных рыб в пище. Размеры добычи по сравнению с размерами
хищника невелики. Omithoteuthis, вероятно, и другие виды — активно
пасущиеся хищники.

Самцы созревают раньше, чем самки. У Ornithoteuthis размеры самцов
и самок различаются несильно. У Lycoteuthis самцы крупнее самок. Гекто-
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котилизация имеется только у Ornithoteuthis. У Moroteuthis, Ancistroteu-
this и Kondakovia сперматофоры переносятся с помощью пениса и поме-
щаются в разрезы, сделанные самцом на мантии самки; у Lycoteuthis,
имеющих парные мужские половые органы, они переносятся с помощью
обоих пенисов. У Lycoteuthis, сильно выражен половой диморфизме строе-
нии рук и положении фотофоров. Самки Psychroteuthis имеют развиваю-
щийся к моменту достижения половозрелости крупный сложный фотофор
на концах рук 3-й пары. У Ornithoteuthis соотношение полов равное. В тро-
пиках они созревают быстро и при малых размерах, на периферии ареала,
в прохладных водах созревание замедляется и размеры половозрелых
особей значительно возрастают. Нерест предположительно на дне или у дна.
Очевидно, имеются небольшие нерестовые миграции. Яйца Omithoteuthis
мелкие, Lycoteuthis и Ancistroteuthis — довольно крупные. Плодовитость
Moroteuthis - десятки тыс. яиц. Развитие со стадией пелагической личин-
ки. Продолжительность жизни у мелких форм (Lycoteuthis, Ancistroteu-
this, Omithoteuthis), вероятно, 1 год или даже меньше, крупные формы
(Moroteuthis, Kondakovia, Psychroteuthis), вероятно, живут не менее
2-3 лет. Численность некоторых видов велика, но промыслового значения
они не имеют (Зуев,Несис, 1971; Несис, 1979а; Несис, Нигматуллин, 1979;
Нигматуллин, 1979; Филиппова, 1969; Филиппова, Юхов, 1979; Berdar,
Cavallaro, 1975; Clarke, 1966, 1980; Filippova, 1972; Nemoto et al., 1984;
Okada, 1968; Rancurel, 1970; Roper, Young, 1975; Toll, 1983; G. Voss,
1957,1962,1967a,b; Wormuth, 1976).

2.2.1.23. Пелагические животные — тип Archfteuthis

Architeuthis, Lepidoteuthis, Tetronychoteuthis.
Название этой группы до некоторой степени условно, так как входящие

в нее виды ловятся как в толще воды, так и у дна. Однако они не привяза-
ны строго ко дну и их ареалы зональны. Обитание у дна, вероятно, обуслов-
лено трофическими связями. К сожалению, биология этой группы изучена
очень слабо.

Очень крупные и гигантские кальмары, длина мантии 0,5—5 м. Мантия
слабо мускулистая, плавник округлый, овальный или ромбический. Кожа
гладкая (Architeuthis) или покрыта чешуйками '(Lepidoteuthis — "чешуй-
чатый кальмар", Tetronychoteuthis -кальмар- "брусчатая мостовая") . Щу-
пальца Architeuthis и Tetronychoteuthis чрезвычайно длинные, у Lepido-
teuthis, напротив, во взрослом состоянии отсутствуют. Фотофоров нет.
Окдеска красно-коричневая. Менять цвет не могут. Обитают в толще воды
от эпипелагиали до батипелагиали и у дна; у поверхности в норме не встре-
чаются. Основная зона обитания - мезопелагиаль и верхняя батиаль. В тол-
ще воды в продуктивных зонах океана распространены независимо от
.рельефа дна, а в малопродуктивных — преимущественно над подводными
хребтами, горами и банками, т.е. в местах с повышенной биологической
продуктивностью. Молодь не связана с дном, обитает в нижней эпи- и
мезопелагиали, у Architeuthis - выше основной зоны обитания взрослых.

Виды этой группы — плохие пловцы. Имеют нейтральную плавучесть бла-
годаря накоплению раствора NIL» C1 в вакуолях мышечного слоя, тем
самым приближаясь к полупланктонньгм и планктонным кальмарам.
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Плавники служат стабилизатором. Тем не менее они достаточно мощны,
чтобы совершить бросок на добычу, а крупный размер позволяет им спра-
виться с активной добычей. Питаются мезопелагическими и придонными
рыбами и кальмарами. По-видимому, подстерегающие хищники. Одиноч.
ные, не стайные животные. Architeuthis имеют бисубтропическое распрост-
ранение и совершают далекие миграции на нагул в продуктивные зоны
умеренных широт, иногда и в приэкваториальные воды. Миграция на нагул
в основном пассивная, с течениями, возвратная же, очевидно, активна.
Tetronychoteuthis и Lepidoteuthis широко распространены, об их мигра-
циях ничего не известно. Суточные вертикальные миграции имеются, по
крайней мере у Architeuthis.

Самцы созревают значительно раньше самок, Гектокотилизация имеется
у Architeuthis, но в переносе сперматофоров участвует и чрезвычайно
длинный пенис; у двух других родов гектокотилия нет. Длина спермато-
форов Architeuthis - до 20-22 см, они окружены снаружи слизистым
чехлом. Вероятно, спаривание происходит задолго до нереста. Яйца мелкие.
Плодовитость Architeuthis и Lepidoteuthis очень велика, возможно, до
1 млн. яиц. Кладка, вероятно, донная. Личинки не известны. Продолжитель-
ность жизни, видимо, несколько лет. Промыслового значения не имеют
(Зуев, Несис, 1971; Несис, 1974д; Несис и др., 1985; Нигматуллин, 1976;
Шевцов, 1982; Юхов, 1974; Aldrich, 1968; Clarke, 1964,1966,1980; Clarke,
Maul, 1962; Clarke et al., 1979; Lane, 1957; Nishimura, 1968b; Pe'rez-Ganda-
ras, Guerra, 1978b; Roper, Boss, 1982; Roper, Young, 1972; Toll, Hess,
1981).

2,2.2. ПОЛУПЛАНКТОННЫЕ И ПЛАНКТОННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Животные со слабо мускулистой мантией, мягким, часто студенистым
телом и, как правило, нейтральной плавучестью, которая достигается на-
коплением в теле раствора NrUCl. Неспособны к длительному активному
плаванию и погоне за добычей. Размеры мелкие и средние, редко крупные.
Плавники, если имеются, - на заднем конце тела, реже - вдоль всей ман-
тии. Окраска обычно красно-коричневая, красно-фиолетовая, пурпурная
или почти отсутствует - животные полупрозрачны или совершенно проз-
рачны. Менять окраску неспособны или почти неспособны. Светящиеся
органы имеются у большинства родов, часто многочисленные и дифферен-
цированные. Стайные, реже одиночные животные. Макропланктофаги,
пассивно поджидающие или приманивающие добычу.

Особое положение занимают кальмары семейства Cranchiidae - проме-
жуточное между среднеглубинными и глубинными животными. Личинки
и молодь кранхиид развиваются в эпи- и мезопелагиали и потому принадле-
жат к среднеглубинному комплексу, а взрослые особи обитают в батипела-
гиали и, следовательно, принадлежат к глубинному комплексу. Но опуска-
ние в репродуктивный биотоп у одних видов (Leachia spp., Liocranchia
reinhardti) происходит в период созревания, быстро, так что в среднеглу-
бинных слоях воды животные проводят основную часть жизни, а у других
(Bebnella, Galiteuthis, Liocranchia valdiviae) - постепенно, начиная с ран-
ней юности, так что основную часть жизни они проводят в глубинных слоях.
Сильно различаются и горизонты обитания взрослых особей. У одних взрос-
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лые или близкие к полово зрел ости особи встречаются в нижней эпи- и
мезопелагиали (Helicocranchia, Egea), у других - глубже 1000 м (Batho-
thauma, Mesonychoteuthis). Существенных морфологических различий
между теми и другими, достаточных для отнесения их к разным жизненным
формам, нет. Поэтому мы выделяем всех кранхиид в особую группу и ус-
ловно относим ее к среднеглубинным животным, поскольку именно для
средних глубин характерно изобилие кранхиид.

2.2.2.1. ОКЕАНИЧЕСКИЕ ЖИВОТНЫЕ

Обитают в открытом океане. Ареалы зональны1.

2.22.1.1, Основной движитель — плавник

Среднеглубинные океанические кальмары от мелких (Ctenopteryx)
до крупных и гигантских (Taningia, Mesonychoteuthis) размеров. Основ-
ной пропульсивный орган — плавник, вороночный аппарат создает дыха-
тельный ток воды, но при плавании играет подсобную роль, работая в ос-
новном при бегстве.

2.2.2.1.1.1. Животные без расширенного целома,
играющего роль поплавка, ~ тип Chiroteuthis

Ancistrocheirus, Octopoteuthis,Taningia, Gonatus (большинство видов),
Gonatopsis (Gonatopsis), Chaunoteuthis, Ctenopteryx, Histioteuthis,
Alhiroteuthis, Neoteuthis, Cycbteuthis, Discoteuthis, Chiroteuthis, Aspero-
teuthis, ?Chiropsis, ?Chiroteuthoides, ?Tankaia, Mastigoteuthis cordifor-
mis, M, latipinna.

Мезопелагические или мезо-батипелагические животные. Молодь многих
видов поднимается в эпипелагиаль. Большинство видов (Ancistrocheirus,
Gonatidae, Octopoteuthidae, Histioteuthis, Discoteuthis, Chiroteuthis)BCTpe-
чаются также у дна на склоне или, как виды Mastigoteuthis, постоянно дер-
жатся у дна. Малоактивные животные. Как правило, имеется аппарат ней-
тральной плавучести: вакуоли, заполненные раствором NH4C1, в редуци-
рованном мышечном слое мантии, головы и рук (но не плавников и не щу-
палец). Такого аппарата нет у Gonatidae, Chaunoteuthis и Neoteuthis.
У гонатид нейтральная плавучесть достигается за счет накопления жира
в громадной печени, у Chaunoteuthis и ряда гонатид (Gonatus madokai
и др.) в результате крайнего оводнения тканей. Мантия Neoteuthis плот-
ная и он похож на нектонных кальмаров, но площадь его плавника очень
мала, так что пловец он плохой. Большинство видов группы имеют тол-
стую, но слабо мускулистую мантию. Мантийно-вороночный замыкатель-
$п>ш аппарат хорошо развит, простой или сложный. Плавники либо малень-
кие и слабые (Ctenopteryx, Histioteuthis, Alluroteuthis, Neoteuthis), либо,
напротив, гипертрофированных размеров (Ancistrocheirus, Octopoteuthis,

1 Некоторые виды Octopoteuthis, Histioteuthis, Chiroteuthis и Mastigoteuthis имеют
ареалы нерито-океанического типа, однако (по скудным данным, имеющимся в на-
шем распоряжении), экологически не отличаются от других видов тех же родов,
ареалы которых - океанического типа.
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Taningia, Discoteuthis, Mastigoteuthis). Глаза хорошо развиты, у His-
tioteuthis асимметричны: левый значительно крупнее правого. Голова иног-
да (Histioteuthis, Chiroteuthis) непропорционально велика. Кожа обычно
гладкая (кроме некоторых Histioteuthis). Окраска от светлой, полупроз-
рачной до темной, преобладают красные, коричневые, пурпурные, фиоле-
товые тона. Обычны мелкие глазчатые пятна. Большинство видов имеют
фотофоры, у Ancistrocheirus, Histioteuthis, Chiroteuthis они очень мно-
гочисленны. Фотофоры часто располагаются на концах рук (Octopoteuthis,
Taningia, часть Histioteuthis) или щупалец {Chiroteuthis, Chiropsis).
У самцов Ctenopteryx ко времени полового созревания развивается особый
очень крупный фотофор на спинной стороне мантии, светом которого они,
видимо, привлекают самок.

Положение тела в воде определяется соотношением частей с положитель-
ной (вакуоли с раствором NH4C1) и отрицательной (мышечная ткань)
плавучестью. Обычно кальмары парят горизонтально или в наклонном по-
ложении - слегка вверх (Histioteuthis, Gonatus) или вниз хвостом (Chi-
roteuthidae), но легко могут поворачиваться вокруг продольной или по-
перечной оси тела. Очень многие виды группы совершают суточные верти-
кальные миграции. Горизонтальные миграции, если и наблюдаются (напри-
мер, у Taningia), то только пассивные. Питаются макропланктоном (эв-
фаузииды, гиперииды, креветки, крупные копеподы, хетогнаты и пр.),
мелкой рыбой и кальмарами. Добычу'пассивно поджидают на месте и либо
подманивают ее фотофорами (Chiroteuthis - фотофорами на чрезвы-
чайно удлиненных руках 4-й пары и на конце булавы еще более длинных -
во много раз длиннее мантии - щупалец), либо бросаются на нее корот-
ким рывком в момент, когда она проплывает мимо. Для удержания круп-
ной добычи служат крючья на руках (Ancistrocheirus, Gonatus, Gona-
topsis, Octopoteuthis, Taningia, Alluroteuthis), булаве (Gonatus, Ancis-
trocheirus) или чрезвычайно увеличенные присоски на булаве (некото-
рые Histioteuthis, Alluroteuthis, Discoteuthis, новый род Neoteuthidae).
Впрочем, у многих видов группы щупальца автотомируются или редуци-
руются в молодости, при переходе от стадии личинки к мальку (Octopo-
teuthidae, Gonatopsis) или при половом созревании (Gonatus, некоторые
Histioteuthis, предположительно Chaunoteuthis).

По-видимому, все виды группы размножаются на глубинах, в толще во-
ды или на дне на склоне. Гектокотиль обычно отсутствует (имеется у
Ancistrocheirus и Histioteuthis). У самцов Н. hoylei — двойной набор
половых органов. Сперматофоры переносятся сильно развитым пенисом
(Gonatidae, Octopoteuthidae, Chiroteuthidae, Mastigoteuthis). У Gona-
tus, Gonatopsis и Histioteuthis они размещаются на ротовой мембране,
у Chaunoteuthis — в разрезах, сделанных самцом по бокам брюшной сторо-
ны мантии, у Octopoteuthis и Taningia внедряются в кожу головы, рук и
передней части мантии самки. Яйца крупные, у Ancistocheirus, Gona-
tidae и Histioteuthis 2—5 мм, у Ctenopteryx около 1,5 мм. Плодовитость —
несколько тысяч или десятков тысяч, а у крупных видов, таких, как Т.
danae, — сотни тысяч яиц. Нидамектальные железы очень крупны, очевидно,
кладка весьма объемистая. Инкубация, по-видимому, длительная, возмож-
но, несколько месяцев. Самки в период созревания или размножения ис-

188

пытывают полное перерождение тканей, теряют щупальца, присоски,
крючья и после нереста всплывают к поверхности (Ancistrocheirus, Chau-
noteuthis, Gonatus, Gonatopsis s. str., Histioteuthis). Все кальмары гибнут
после первого нереста. Продолжительность жизни 1-3 года (у Т. danae,
вероятно, несколько лет). Личинки абсолютного большинства видов разви-
ваются в эпипелагиали и верхней мезопелагиали. Виды группы очень много-
численны и.играют важную роль в питании хищных морских млекопитаю-
щих и крупных рыб. Промыслового значения не имеют (Битюкова, Зуев,
1976; Зуев, Несис, 1971; Несис, 19656, 1971а, 19726, 1973ад, 19796; Фи-
липпова, Юхов, 1982; Belman, 1978; Clarke, 1966,1967,1977, 1980; Clarke
et al., 1969,1979; Den ton, Warren, 1968; Dilly, Herring, 1981; Gibbs, Roper,
1971; Kristensen, 1977, 1980a, b, 1981b, 1982, 1983, 1984; Kubota et al.,
1981; Muntz, 1976; Nesis, 1970; Okutani, 1966, 1969, 1976; Okutani,
McGovan, 1969; Roper, 1972; Roper, Young, 1975; Wiborg, 1979a, 1980a,
1982; Wiborg, et al., 1982b, 1984; G.Voss, 1967a; N. Voss, 1969; R. Young,
1972a, 1973b,1975b,1977,1978; Young, Roper,1969a).

2.2,2.1.1.2. Животные с расширенным целомом,
заполненным легкой жидкостью, — тип Cranchia

Cranchia, Liocranchia, Leachia, Drechselia, Helicocranchia, Liguriella,
Teuthowenia, Taonius, Belonella, Galiteuthis, Mesonychoteuthis, 'Egea, Mega-
locranchia, Sandalops, Bathothauma.

Кальмары с тонкой, кожистой мантией, большая часть внутреннего
объема которой занята чрезвычайно расширенным целомом, который за-
полнен раствором NH4C1, — своего рода поплавок батискафа. Мантия
обычно веретеновидная, но иногда шаровидная (особенно у молоди ряда
видов) или цилиндрическая. Мантия срастается с головой и воронкой. Ко-
жа гладкая, иногда покрыта слизистым чехлом, у некоторых видов —
кожными шитиками. Плавники от очень маленьких до очень больших.
Руки относительно короткие, но мощные. Щупальца длинные (у взрос-
лых иногда - Leachia s. str., Taonius, Sandalops - автотомируются). У
Belonella, Galiteuthis и Mesonychoteuthis на щупальцах (а у Mesonychoteu-
this и на руках) имеются крючья. Глаза у молоди, как правило, стебельча-
тые, у взрослых сидячие. Фотофоры всегда имеются на глазах, иногда на
чернильном мешке (Megalocranchia) и на концах рук (некоторых или
всех) взрослых самок. Личинки и молодь многих видов почти прозрачны,
с возрастом окраска интенсифицируется и взрослые особи темно-красные,
оранжевые, коричневые или фиолетовые. Имеют нейтральную плавучесть
и обычно неподвижно висят в воде косо или вертикально, головой вниз.
Малоподвижные макропланктофаги, пассивно поджидающие добычу.
Крупные виды питаются мелкой стайной рыбой (миктофиды, паралепиди-
ды и np.jt и кальмарами, мелкие и средние - копеподами, эвфаузиидами,
гипериидами, хетогнатами и др. Добыча мала по сравнению с хищником.

Все виды размножаются в толще воды на глубинах. Гектокотилизация
имеется (Cranchiinae) или отсутствует (Taoniinae), но у зрелых самцов
резко изменяются концы некоторых или всех пар рук. Спаривание перед
самым нерестом. Сперматофоры (у гигантских - длина мантии до 225 см
у Mesonychoteuthis hamiltoni они тоже гигантские - до 27 см) переносятся
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на голову и переднюю часть мантии и проникают через всю стенку мантии
до ее внутренней поверхности. Яйца крупные (у Galiteuthis glacialis до
4 мм). Плодовитость - десятки тысяч яиц. Нидаментальные железы вели-
ки. Самки в период размножения испытывают перерождение тканей, стано-
вятся студенистыми, обычно теряют щупальца. Все кальмары гибнут после
нереста. Развитие с личиночной стадией. Личинки развиваются в верхних
слоях воды (только у Mesonychoteuthis в глубинах). Постепенно по мере
роста или быстро, в период созревания, они опускаются в глубины. Основ-
ная зона обитания взрослых — мезо- или, чаще, батипелагиаль. Суточных
вертикальных миграций не совершают или они заключаются лишь в подъе-
ме ночью части особей выше обычной верхней границы обитания. Продол-
жительность жизни крупных видов не менее нескольких лет. Численность
очень велика, играют важную роль в питании хищных морских рыб и мле-
копитающих (Зуев, Несис, 1971; Клумов, Юхов, 1975; Несис, 1972а,
1974в; Aldred, 1974; Clarke, 1962, 1966, 1980; Denton et al., 1969; Den-
ton, Gilpin-Brown, 1973; Dilly, Herring, 1974; Dilly, Nixon, 1976; McSwee-
ny, 1970, 1978; Muus, 1956; Nixon, 1983; Okutani, 1974, 1975a; Roper,
Young, 1975; G. Voss, 1967a; N. Voss, 1974, 1980; J. Young, 1975;
R. Young,1975a,c, 1977,1978).

2.2.2.1.2. Основной движитель - умбрелла — тип Amphitretus

Amphitretus, ?Tremoctopus gelatus. Средних размеров пелагические
осьминоги со студенистым почти прозрачным телом. Тело Amphitretus
покрыто толстым слизистым чехлом (крайне оводненной подкожной
соединительной тканью). Вороночное отверстие редуцировано до двух
овальных отверстий по бокам головы, так что вороночный аппарат может
обеспечивать лишь создание дыхательного тока воды, а пропульсивную
силу создает умбрелла, доходящая почти до концов рук. Глаза телескопи-
ческие, сближены и сидят "на макушке", смотрят вверх. Чернильный ме-
шок имеется, фотофоров нет. Радула гребенчатая. Питаются, вероятно,
мелким планктоном. Одиночные животные. Живут в мезо- и батипелагиали.
Суточных вертикальных миграций не совершают. Размножаются на глуби-
нах. Гектокотиль отличается от такового донных осьминогов Octopodidae
тем, что модифицированные лигула и каламус расположены не на конце
руки, а значительно проксимальнее конца с вентральной стороны руки
(сбоку от присосок). Яичник лежит не сзади, как обычно, а над печенью,
желудок — впереди печени. Яйца крупные, около 5 мм. Молодь похожа
на взрослых, обитает в эпипелагиали. По мере роста Amphitretus погру-
жаются на глубину.

Недавно описанный осьминог Tremoctopus gelatus отнесен к этой группе
условно, так как горизонт его обитания не установлен. Крупные животные
оранжево-красного цвета с широким мантийным отверстием и очень круп-
ными глазами. Чернильный мешок уменьшен в размерах. Мантия настоль-
ко оводнена, что сквозь тело живого осьминога можно читать газету. Ос-
новной движитель, вероятно, воронка, но возможно, что умбрелла, соеди-
няющая руки 1-й и 2-й пар, помогает при плавании. Самцы карликовые,
по биологии не отличаются от самцов Т. violaceus (группа 2.1.2.) (Robson,
1932; Sasaki, 1929; Thomas, 1977; Thore, 1949; G. Voss, 1967a).
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2.2.2.2. НЕРИТООКЕАНИЧЕСКИЕ ЖИВОТНЫЕ

Обитают в толще воды над склоном и подводными возвышенностями
или вблизи них. Ни над шельфом, ни в открытом океане вдали от склонов
не встречаются. Ареалы не зональны.

2.2.2.2.1. Животные, имеющие аппарат нейтральной плавучести
жесткого типа, — тип Spirula

Один род Spirula. Маленькие животные со скрученной "в бараний рог"
известковой раковиной, помещающейся внутри тепа на заднем конце. Ра-
ковина разделена септами на камеры, соединенные сифоном. Она достаточ-
но прочна, чтобы выдержать гидростатическое давление, соответствующее
глубинам 1300-2300, в среднем 1700-1750 м. Сифонный механизм создает
сверхосмотические концентрации, достаточные для откачки из камерной
жидкости одновалентных катионов против градиента гидростатического
давления на глубине обитания спирулы, что обеспечивает поддержание
нейтральной плавучести во всем глубинном диапазоне. Мантия плотная,
мускулистая, шероховатая. Плавники крохотные, лепестковидные, сидят
на самом конце тела под углом к продольной оси. Спирула плавает в верти-
кальном положении вниз головой и хорошо приспособлена к вертикальным
перемещениям (пассивное всплытие или погружение плюс работа плавни-
ков и воронки), но не к горизонтальным миграциям. При опасности втяги-
вает голову и значительную часть конечностей в мантию. На заднем конце
тела между плавниками - крупный фотофор с постоянным небактериаль-
ным свечением, по строению резко отличающийся как от фотофоров ка-
ракатиц с бактериальным, так и от фотофоров кальмаров с собственным
свечением. Функция свечения загадочна.

Мезопелагические животные, основную часть жизни проводят на глуби-
нах 100—1000 м. Совершают суточные вертикальные миграции: днем
преимущественно на 600—700, ночью на 100—300 м. Стайные животные,
днем стаи плотнее, чем ночью. Радулы нет. Питаются зоопланктоном. Кор-
мятся по ночам. Размножаются на дне на глубинах от 500 до 1500—1750 м.
Взрослые особи опускаются в батипелагиаль незадолго до нереста. Самцы
несколько крупнее самок. Гектокотилизируются обе брюшные руки,
сперматофоры переносятся на ротовую мембрану самки. Яйца довольно
мелкие (1,7 мм), донные. Инкубация длительная (несколько месяцев).
Развитие прямое. Молодые спирулы вскоре после вылупления всплывают
в мезопелагиаль. Донный нерест и неспособность к сколько-нибудь значи-
тельным горизонтальным миграциям приводят к тому, что ареал спирулы
дизъюнктивный, и она обитает только в районах с замкнутыми циркуляци-
ями промежуточных вод, обеспечивающими возможность пассивного воз-
врата самцов и Самок к склону. Растут медленно. Половозрелость наступа-
ет в возрасте 12—15 мес. Максимальная продолжительность жизни, по-ви-
димому, не превышает 18—20 мес. Раковины после смерти моллюска
всплывают и разносятся течениями далеко за пределы мест обитания спирул
(Bruun, 1955; Clarke, 1966, 1969, 1970; Denton, Gilpin-Brown, 1971, 1973;
Denton ef al., 1967; Herring et al., 1981; Nixon, Dilly, 1977; J. Young, 1977).
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2.2.2.2.2. Животные, не имеющие аппарата нейтральной плавучести
жесткого типа, — тип Attoposus

AUoposus,? Idioctopus,? Dorsopsis
Крупные, средних размеров или мелкие осьминоги со студенистым

телом. Воронка полностью или на большей части длины срастается с голо-
вой. Мантийное отверстие у Alloposus и Dorsopsis широкое, у Idioctopus
редуцировано до двух узких щелей по бокам головы. Умбрелла у AUopo-
sus очень глубокая, у Dorsopsis неглубокая, у Idioctopus слабо развита. Ра-
дула Idioctopus и Dorsopsis гребенчатая, у Alloposus негребенчатая; желу-
док у Idioctopus впереди печени, у Alloposus и Dorsopsis в нормальном по-
ложении. Окраска обычно светло-пурпурная, тело полупрозрачное. Глаза
большие, у Dorsopsis сидят на затылке, смотрят вверх. Обитают у дна на
склоне (гл. обр. 500-1000 м) и в толще воды над склоном и подводными
возвышенностями. Вертикальные миграции у Alloposus, если имеются,
невелики, горизонтальные — очень велики, но исключительно пассивны. Пи-
таются, вероятно, зоопланктоном. У Alloposus и Idioctopus гектокогилизи-
руется 3-я правая рука. У Alloposus.KaK и у всех Argonautoidea, она видоиз-
меняется целиком, развивается в особом мешке перед глазом, при созрева-
нии выворачивается, при спаривании отделяется от тела. Но, в отличие от
других Argonautoidea, самцы Alloposus. не карликовые, большой разницы
в размерах между ними и самками нет. Гектокогиль Idioctopus тоже очень
длинен, но занимает лишь часть руки и при спаривании не отрьшается от те-
ла; по строению он близок к гектокотилю Amphitretus и отличается от та-
кового других осьминогов. Размножение, видимо, на дне. Яйца не описаны.
Личинки Alloposus живут в эпипелагиали, они одеты слизистым чехлом, об-
легающим парение в воде. Молодь обитает в очень широком вертикальном
диапазоне - от поверхности до батипелагиали, главным образом над скло-
ном, но иногда очень далеко в открытом океане {Несис, 19796; Alvarino,
Hunter, 1981; Lu, Roper, 1979; Robson, 1932; ТаЫ, 1963; There, 1949; G. Voss,
1967a).

2.3. ГЛУБИННЫЕ ЖИВОТНЫЕ

Бати- и абиссопелагические кальмары и осьминоги. Многие виды на ран-
них стадиях развития, а некоторые — и на поздних иногда встречаются и в
мезопелагиали (по крайней мере в нижних горизонтах), но основной био-
топ — глубже 700—800 м. Полупланктонные и планктонные океанические
животные. Активных нектонных животных, как и нерито-океанических
видов, среди глубинных животных нет. Значительных суточных вертикаль-
ных миграций не совершают.

Занимающие промежуточное положение между среднеглубинными и
глубинными животными кранхииды описаны выше (группа 2.2.2.1.1.2.).

2.3.1. ОСНОВНОЙ ДВИЖИТЕЛЬ - ПЛАВНИК -

ТИП BATHYTEUTH1S.

Bathyteuthis (В. bacidifera также 2.2.2.1.1.1.), Batoteuthis, Mastigoteuthis
(большинствовидов), Echmoteuthis, Valbyteuthis, Joubiniteuthis, Grimaldi-
teuthis, Promachoteuthis.
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Мелкие или средних размеров кальмары с мягкими, студенистыми, иног-
да почти прозрачными (Grimalditeuthis) тканями. Мантийно-вороночный
аппарат простой или модифицированный либо мантия срастается с ворон-
кой (Grimalditeuthis) или с головой на затылке (Promachoteuthis). Плавники
могут быть маленькими (Bathyteuthis, Batoteuthis, Joubiniteuthis, некоторые
Valbyteuthis) или очень крупными (Mastigoteuthis, особенно М. hjorti, Pro-
machoteuthis megaptera). У Grimalditeuthis два плавника — один за другим,
второй в молодости обламывается. У Joubiniteuthis, Echinoteuthis и Grimal-
diteuthis . гладиус сзади вытянут в длинную тонкую острую иглу, у Batoteut-
his — в очень длинный хвост, у Promachoteuthis гладиус редуцирован. Щу-
пальца обычно очень длинные со множеством мельчайших присосочек (Mas-
tigoteuthis - "кальмар-хлыст", Echinoteuthis, Batoteuthis, Promachoteuthis,
молодые Joubiniteuthis). Но у Grimalditeuthis щупальца полностью редуци-
рованы, у Joubiniteuthis они редуцируются перед половым созреванием, а у
Mastigoteuthis автотомируются при опасности. Фотофоры есть у Bathyteu-
this (заметны лишь у молоди), Mastigoteuthis (часть видов), Echinoteuthis
и Grimalditeuthis, они простые и однотипные. Глаза обычно нормально раз-
виты, но у Promachoteuthis очень маленькие, у М. flammea небольшие; у
Bathyteuthis они полутелескопические, при обычном положении тела (вниз
головой) смотрят вперед и вниз. Все виды имеют аппарат нейтральной пла-
вучести, обусловленный накоплением в тканях вакуолей с раствором
NH4C1. Нормальное положение тела — вниз головой (Bathyteuthis) или ко-
сое с приподнятым или опушенным (Mastigoteuthis) хвостом. Окраска
обычно красная, пурпурная, фиолетовая или светлая. Цвет не меняют.
Promachoteuthis не имеют чернильного мешка. Живут поодиночке или не-
большими стайками. Питаются, по-видимому, мезо- или также макро-
планктоном. Добычу пассивно поджидают. К активным движениям неспо-
собны. Суточных вертикальных миграций не совершают, лишь молодь не-
которых видов по ночам поднимается выше' основной зоны обитания.
Размножение на глубинах, вероятно, в толще воды. Самки обычно крупнее
самцов. Гектокотиль отсутствует у всех видов. У Valbyteuthis, Mastigo-
teuthis и Joubiniteuthis сперматофоры переносятся с помощью длинного
пениса, у V. oligobessa они обнаружены в яичнике самки. Диаметр яиц у
этого вида 1 £ мм. Развитие без личиночной стадии или со стадией личинки
(Valbyteuthis, Batoteuthis), но изменения при переходе от личинки к
мальку меньше, чем у родственных среднеглубинных видов. Молодь
живет там же, где взрослые, имеет лишь несколько более широкий диапа-
зон вертикального распространения (Несис, 1977в; Clarke, 1966; Clarke
et al., 1979; Dilly et al., 1977; Nixon, Dilly, 1977; Okutani,1983c;Rancurel,
1971; Roper, 1969; Roper, Young, 1967, 1968, 1975; G. Voss, 1967a; J.
Young, 1977; R. Young, 1972a, 1978; Young, Roper, 1968,1969b).

2.3.2. ОСНОВНОЙ ДВИЖИТЕЛЬ - УМБРЕЛЛА - ТИП JAPETELLA

Japetefla, Eledonella, Bolitaena, Vitreledonella, Vampyroteuthis, Cirro-
thauma.

Мелкие и средних размеров осьминоги со студенистыми, иногда (Vitre-
ledonella) медузообразной консистенции тканями. Умбрелла очень хорошо
развита. Vampyroteuthis и Cirrothauma имеют плавники, играющие важ-
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ную роль в локомоции (бегство от опасности). Мантийное отверстие у всех,
кроме Cirrothauma, широкое, но мантийно-вороночный движитель слаб из-
за оводненности тканей. Почти все виды группы имеют фотофоры. У Vam-
pyroteuthis они просты по устройству, но многочисленны и неоднотипны.
У Bolitaenidae светится кольцо вокруг рта у взрослых самок (образуется
в период полового созревания). Cirrothauma — единственный слепой го-
ловоногий моллюск, глаза редуцированы и могут только отличать свет от
тьмы; глаза Eledonella и Vitreledonella маленькие, у прочих родов хорошо
развиты. Чернильный мешок отсутствует (Vampyroteuthis, Cirrothauma)
или уменьшен в размерах (Bolitaenidae). Окраска Vampyroteuthis темно-
пурпурная на внешней стороне тела, и глубокая бархатно-черная (уникаль-
ная среди головоногих) на внутренней стороне умбреллы и рук; в окрас-
ке Cirrothauma и Bolitaena преобладают красно-бурые или пурпурные,
Japetella - коричневые, Eledonella - светло-красные тона, Vitreledonella и
молодь Cirrothauma прозрачны. Менять цвет неспособны.

Животные малоподвижны, лишь при испуге совершают короткие брос-
ки. Специального аппарата нейтральной плавучести нет, она достигается за
счет оводнения тканей и (у Vampyroteuthis) крупных жировых клеток.
Личинки и ранняя молодь Japetella и Eledonella имеют слизистый чехол,
облегчающий парение в воде. Радула Vampyroteuthis и Vitreledonella
обычного для головоногих строения, у Bolitaenidae гребенчатая, у Cir-
rothauma отсутствует. Желудок у Vitreledonella лежит впереди печени.
Питаются, по-видимому, мезопланктоном. Крупную добычу захватывать
не способны. Cirrothauma и Vampyroteuthis имеют по ряду чувствительных
усиков вдоль присосок (тактильные рецепторы), у Vampyroteuthis есть,
кроме того, дополнительный орган поиска добычи — пара длинных тонких
втяжных филаментов с наружной стороны умбреллы между руками 1-й и
2-й пар. Это - органы дальнего осязания (гомолог щупалец кальмаров).
Живут поодиночке или стайками, состоящими из особей разного размера.
Суточных вертикальных миграций не совершают. Основная зона обитания —
батипелагиаль, но в районах с малыми вертикальными градиентами тем-
пературы воды (например, северная и юго-восточная Пацифика) также
нижняя мезопелагиаль. Vampyroteuthis, Japetella и EiedoneUa опускаются
также по крайней мере в верхнюю часть абиссопелагиали, a Cirrothauma
преимущественно абиссопелагический род. Только С. murrayi может жить
и вблизи дна; другие виды ко дну в норме не опускаются.

Размножение на глубинах. Самки Vampyroteuthis, Bolitaenidae и Vitre-
ledonella крупнее самцов, но разница в размерах невелика. Гектокотили-
зация имеется у Vitreledonella и Eledonella (и Bolitaena?), а у самцов Jape-
tella увеличены присоски на 3-й правой руке. Семеприемники помещаются
на голове перед глазами (Vampyroteuthis) или между руками 2-й и 3-й пар
(Japetella). Спаривание у Bolitaenidae происходит в нижних горизонтах
батипелагиали, у Vampyroteuthis, по-видимому, по всей батипелагиали.
Самки Bolitaenidae привлекают самцов светящимся кольцом вокруг рта.
Размер яиц у Vampyroteuthis и Bolitaenidae 2-4 мм, у Cirrothauma 14 мм.
Плодовитость низкая (десятки и сотни яиц). Самки Vampyroteuthis выме-
тывают яйца прямо в воду поодиночке. Bolitaenidae сцепляют яйца стебель-
ками в гроздь и самка носит гроздь на руках, придерживая присосками, по
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крайней мере до вылупления личинок (Bolitaena, вероятно, и дольше), В
период вынашивания яиц самки Bolitaenidae меняют окраску (темнеют,
утрачивают иридофоры), становятся совершенно студенистыми и хрупки-
ми и, естественно, ничего не едят. На этот период они поднимаются в верх-
ние горизонты батипелагиали, Vitreledonella живородящи, вынашивают яй-
ца в яйцеводах до рождения личинок, для вымета их поднимаются в мезо-
пелагиаль. Cirrothauma, как все Cirrata, откладывает на дно крупные яйца
в кожистой оболочке. Вероятно, все особи гибнут после нереста. Личиноч-
ное развитие сокращенное. Молодые Bolitaenidae и Vitreledonella похожи
на взрослых, за исключением того, что некоторые из них имеют слизистый
чехол; молодь Cirrothauma также - миниатюрные взрослые животные.
Vampyroteuthis проходят длительное развитие, в ходе которого ларваль-
ные плавники сменяются дефинитивными, расположенными ближе к го-
лове, так что на определенной стадии личинка имеет 2 пары плавников; в
остальном и они похожи на взрослых. Молодь имеет более широкий диа-
пазон вертикального распространения, чем взрослые, — от эпипелагиали
(Bolitaenidae, Vitreledonella) или мезопелагиали (Vampyroteuthis) до
абиссопелагиали. По мере роста они покидают эпи- и мезопелагиаль. Мо-
лодь Cirrothauma обитает в абиссали (Несис, 1972в, 1973а,б, 19796; Aid-
red et a!.. 1978, 1983; Clarke, 1969; Clarke, Lu, 1975; Lu, Clarke, 1975b;
Nixon, Dilly, 1977; Pickford, 1946, 1949a,b, 1959; Robison, Young, 1981;
Roper, Brundage, 1972; Thore, 1949; G. Voss, 1967a; J. Young, 1977;
R. Young, 1972a, c, 1978; Young et al., 1979a).

в. МЕСТО ОКЕАНИЧЕСКИХ ВИДОВ
В ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ КЛАССИФИКАЦИИ

На рис. 30 (см. вкл.) в сокращенной форме представлена та экологи-
ческая классификация головоногих моллюсков, которая была изложена
в предыдущем разделе. Рассмотрение рисунка еще раз подтверждает зыб-
кость и текучесть классификации, о которых уже говорилось выше. Нет
четкой границы между обитателями бентали и шельфа, с одной стороны,
и пелагиали с другой: среди первых достаточно много видов, поднимаю-
щихся в толщу воды и к поверхности (в группах Sepiola, Sepioteuthis,
Loligo), среди вторых — живущих преимущественно у дна (в группах
Iridoteuthis, lllex, Ornithoteuthis, Chiroteuthis, Alloposus). -Более того,
даже в "типично донной" группе Octopus есть виды, молодые особи кото-
рых по ночам поднимаются к поверхности (некоторые виды рода Octopus),
а в типично бентопелагической группе Cirroteuthis — виды, поднимающие-
ся в мезопелагиаль (Cirroteuthis muelleri). Нет резких границ между эпи-
пелагическими, среднеглубинными и глубинными видами, о чем уже гово-
рилось при описании групп Todarodes и Сranchia. Достаточно искусственны
границы между нектонными, полупланктонными и планктонными, между
микронектонными и эвнектонными видами. Эти недостатки классифика-
ции обусловлены не только и не столько неполнотой наших знаний, сколь-
ко естественным процессом экологической эволюции. Неоднократно в раз-
ных эволюционных ветвяк головоногих наблюдался переход от нектонного
образа жизни через полупланктонные формы к планктону, от донных жи-
вотных через нерито-океанических и бентопелагических к чисто пелаги-
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ческим и 01 них обратно к донным. Не раз в эволюции наблюдался длитель-
ный тренд увеличения размеров животных, затем сменявшийся противопо-
ложным. Сменялась в ходе эволюции относительная роль разных типов
движителей — мантийно-вороночного аппарата, плавников и умбреллы. Три
экологические группы, характеризующиеся существованием механизма
регуляции плавучести жесткого типа - Sepia, Spirula и Nautilus, представ-
ляют собой три принципиально разных конструктивных решения одной и
той же задачи. Имеются разные решения задачи поддержания нейтральной
плавучести без жесткой раковины, причем сходные решения вырабатыва-
лись независимо. Поэтому в экологической классификации головоногих
моллюсков можно видеть все переходные стадии по крайней мере неко-
торых из этих эволюционных путей. Подробнее о них будет рассказано в
следующей главе.

В принятой нами классификационной схеме 29 типов: 12 для обитате-
лей бентали и шельфа и 17 для обитателей пелагиали. Среди первых 3 типа
включают только океанические виды, 2 (Benthoctopus и Rossia) и океани-
ческие, и неритические виды; среди вторых имеются только океанические
виды. Океанические виды представлены, таким образом, в 22 типах, нери-
тические - в 9. Океанические виды не только таксономически, ной эколо-
гически разнообразнее неритических. Из 29 типов 5 включают донных и
придонных животных, 7 — нектобентосных (из них 4 тесно связаны с
дном), 7 нерито-океанических и батцально-пелагических, в той или иной
степени связанных с дном, и 10 включают лишь пелагических животных,
в норме с дном не связанных (хотя и в них входят животные, встречающие-
ся и в придонных слоях). Ясно, что группы, в той или иной степени связан-
ные с дном, экологически разнообразнее чисто пелагических.

Все экологические группы головоногих представлены в тропиках. По
направлению к полюсам число групп снижается. В Арктике представлены
виды 4 или 5 типов (включая "гостей"), в Антарктике - 9. Наиболее эко-
логически разнообразна группа среднеглубинных животных: И типов,
включая 1 переходный между среднеглубинными и глубинными животными;
к ним надо прибавить еще 3 типа из группы обитателей бентали и шельфа,
обитающих на средних глубинах (2 из них включают океанические виды).
На мелководье представлены б типов, в верхних слоях воды открытого
океана - 4, в глубинах 3 на дне и 2 в толще воды. Фауна головоногих сред-
них глубин столь разнообразна потому, что в ней представлены как древ-
ние, реликтовые типы (Nautilus, Spirula), так и молодые, интенсивно эво-
люционирующие (из Octopodidae, Sepiolidae, Cranchiidae). Лишь немногие
формы сумели приспособиться к условиям жизни в глубинах. Вероятно,
главным препятствием для этого был хищный образ жизни. Среди обита-
телей глубин также представлены как древние, реликтовые (Cirrata),
так и высоко специализированные современные формы (из Octopodidae
и наиболее продвинутых семейств Oegopsida). Но прогрессивных форм
среди них нет. Напротив, наиболее прогрессивные формы из океанических
кальмаров — высшие Ommastrephidae, как и наиболее высокоспециали-
зированные (но отнюдь не наиболее прогрессивные!) из осьминогов -
высшие Argonaut о idea принадлежат к пелагическим формам. Они решили
задачу отказа от необходимости откладьгаать яйца на дно. Общий вывод из
анализа жизненных форм головоногих моллюсков таков: в процессе эво-
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люционного развития головоногие успешно решили проблемы приспособ-
ления к донному, придонно-пелагическому и чисто пелагическому образу
жизни, хуже справились с задачей освоения глубин и совсем не смогли
преодолеть солевой барьер и выйти за пределы исходной морской среды
обитания. Лишь пара видов из рода Lolliguncula сумела подойти к этому
барьеру, но и они оказались неспособными преодолеть границу между поли-
и мезогалинной зонами, 17-18°/оо- Океанические головоногие моллюски
участвовали в решении всех этих проблем, разумеется, за исключением
последней, и если в решении задачи приспособления к донному и придонно-
пелагическому образу жизни они конкурировали (не всегда успешно) с
неритическими, то освоение пелагиали и глубин — была только их задача.

8. ЭВОЛЮЦИЯ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ.
ЕЕ ПУТИ, ФОРМЫ И ДВИЖУЩИЕ СИЛЫ

а. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭВОЛЮЦИЯ ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

Класс головоногих моллюсков имеет долгую и богатую событиями
эволюционную историю. Количество вымерших видов головоногих намно-
го превышает 10 000 и примерно в 20 раз превосходит число ныне живу-
щих видов. Однако среди современных головоногих, как показано выше,
имеются и остатки древних, персистирующих, и представители новых, сов-
ременных, бурно прогрессирующих групп. В эволюции головоногих можно
найти примеры всех основных направлений эволюции - арогенеза, аллоге-
неза и специализации (Ливанов, 1955; Федотов, 1966), нет разве что лишь
примеров общей дегенерации. За последние годы стало общепризнанным,
что детальное изучение таких "живых ископаемых", как. наутилус и спи-
рула, может дать палеонтологам ключ к познанию биологии вымерших
групп головоногих, и не случайно, что значительная часть статей по биоло-
гии и физиологии современного наутилуса публикуется в палеонтологи-
ческих журналах. Ведь актуалистический метод - один из важнейших
методов восстановления условий жизни, функционального значения
признаков строения и хода эволюции ископаемых групп (Schafer, 1962).
До недавнего времени биология современных моллюсков была изучена
настолько плохо, что исследователям приходилось в значительной степе-
ни домысливать образ жизни рецентных головоногих, и уже эти гипоте-
тические реконструкции переносить на ископаемые виды (Dollo, 1912;
Abel, 1916; и др.), допуская подчас существенные ошибки.

Прогресс в изучении головоногих за последний период привел к тому,
что мы в общих чертах знаем образ жизни всех основных таксономических
и экологических групп современной фауны. Это дает возможность пред-
ставить себе основные пути, формы и движущие силы эволюции отдель-
ных таксонов и всего класса головоногих моллюсков (Зуев и др., 1975;
Несис, 1973г, 1974з, 1975б,г, 1978а,д, 1980а; Ннгматуллин, 1977, 1979) и
состыковать эти представления с представлениями об экологической
эволюции ископаемых форм (Барсков, 1979, 1983). В данной главе не бу-
дет рассматриваться филогения современных головоногих и эволюция
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филов. В этом вопросе еще слишком много неясного, спорного (Друщиц,
1974; Друщиц, Шиманский, 1982; Основы палеонтологии..., 1958, 1962;
Федотов, 1966; Шиманский, 1961, 1962; Donovan, 1977; Mulier, 1965;
и др.). Взгляды автора на филогению со временных групп кол еоидей изло-
жены в: Несис, 19756, 1982г, повторять их здесь нет нужды. Наша задача -
представить себе экологическую эволюцию головоногих моллюсков,
т. е, возникновение, расцвет и упадок разных жизненных форм и прежде
всего — развитие пяти основных типов жизненных форм современных го-
ловоногих: нектонной, бентосной, нектобентосной, планктонной и бенто-
пелагической (Несис, 1973в, 19756, 1978а). Только такое рассмотрение
может дать нам материал для познания главных направлении и движущих
сил эволюционного прогресса, адаптивной радиации и специализации голо-
воногих моллюсков.

ЭВОЛЮЦИЯ ГОЛОВОНОГИХ В ПАЛЕОЗОЕ И МЕЗОЗОЕ

Головоногие моллюски возникли во второй половине кембрия, свыше
полумиллиарда лет назад. Анализ планов строения разных групп моллюс-
ков (Миничев, Старобогатов, 1975; Старобогатов, 1974, 1983; Pojeta,
1980; Runnegar, Pojeta, 1974; Salvim-Plawen, 1972, 1980; Yochelson,
1978), при всем различии точек зрения разных исследователей, приводит
к мнению, что головоногие — наиболее, продвинутый класс моллюсков —
выводятся из моноплакофор, группы,- стоящей близко к исходной форме
моллюсков и исходной для конхифер. Это были ползавшие по дну мол-
люски с колпачковидной раковиной высококонической формы. Эволюция
(рис. 31) палеозойских головоногих была определена важнейшим аро-
морфозом, который положил начало классу Cephalopoda, отделив его от
моноплакофор: возникновением механизма регуляции плавучести жестко-
го жидкостного типа (тип "подводная лодка"). Первой стадией на пути
превращения моноплакофор с высококонической раковиной в примитив-
ных головоногих было появление в верхней части раковины серии как бы
вставленных друг в друга колпачковидных перегородок, пронзенных
отверстием, сквозь которое проходила верхняя часть внутренностного
мешка. Через покровы мешка из камер между перегородками с помощью
обычного мембранного механизма неселективного транспорта однова-
лентных ионов Na+ - К*-активируемой АТФазой откачивались ионы Na+ ,
а с ними и ионы С1~. При этом между камерной жидкостью и кровью соз-
давался осмотический градиент, под действием которого вода выходила
из камеры в кровь и в камере возникало относительное (относительно
гидростатического давления на глубине обитания моллюска) разрежение.
На первом этапе этого процесса, после откачки одновалентных ионов, в ка-
мере остается жидкость с меньшей соленостью, чем кровь, которая у этих
моллюсков практически не отличалась по солености от морской воды.
На втором этапе — выход воды по осмотическому градиенту - в создав-
шийся в камерах "плохой вакуум" пассивно диффундировали растворен-
ные в крови газы, в основном азот (диффундировавший кислород быстро
поглощался тканями), и возникал газовый пузырек. При этом возникала
подъемная сила, приподнимавшая моллюска над грунтом и спасавшая его
от врагов, ибо активно плававших хищников тогда еще не существовало.
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Va Sepi'ida.
Qctopoda Teufhida

Р и с . 31. Схема филогении головоногих моллюсков (по: Несис, 197S6 с изменениями)
Сокращения, слева направо: Vo — отряд Volborthellida (класс Xenoconchia) ;кад-

отряды: N - Nautiloidea, En - Endocerate-idea, Ac - Actinoceratoidea, Or - Orthocera-
toidea, Am — Ammonoidea, В — Bactritoidea; отряды: Аи — Aulacocerida, Ph — Phragmo-
teuthida; подотряды: Ci — Ciirata, Pa — Palaeoctopoda, In — Incirrata; отряды: Va —
Vampyromorpha, Pb — Prebelemnitida; подотряды: Lo — Loligosepilna, Pr — Prototeuthina
Me - Mesoteuthina, My — Myopsida, Oe — Oegopsida, Se — Sepiina, Sp -Spirulina, Be -
отряд Belemnrtida. По оси ординат — шкала геологического времени

Такой механизм возник, вероятно, в нижнем или среднем кембрии. Он
позволил развиться другому, независимому, но имеющему смысл только
для животного, уже способного по двсплывать над грунтом, ;ароморфозу-
преобразованию ползательной ноги в трубку-воронку, которая стала соп-
лом реактивного движителя. Основным источником пропульсивной силы
были мускулы—ретракторы головы. Быстро втягивая голову моллюска
в раковину, они выжимали воду из мантийной полости через воронку,
создавая реактивный толчок вниз или назад (в зависимости от того, куда
направлено устье воронки), а эластически расправляясь, возвращали голо-
ву в первоначальное положение, после чего вода пассивно заполняла осво-
бодившееся пространство мантийной полости (холостой ход) и создава-
ла условие для нового толчка. Эти два существенно разный, но взаимосвя-
занных механизма и были тем важнейшим рывком, тем выдающимся эво-
люционным достижением, который отделил первых головоногих от их пол-
завших по дну предков и создал сам класс головоногих моллюсков. За
ними последовали и другие скоррелированные сними достижения: возник-
ли щупальца-руки, вероятно, еще не дифференцированные, но давшие но-
вому классу животных возможность более совершенного, чем у предков,
захвата добычи. (Старобогатов, 197ба,б), развились более усовершенство-
ванные органы дыхания, циркуляции, пищеварения. Эти ароморфозы обес-
печили первым головоногим и их разнообразным потомкам эволюцион-
ный успех на протяжении более чем трети миллиарда лет, с кембрия до се-
редины мезозоя (Миничев, Старобогатов, 1975; Старобогатов, 1974;
Yochelson et al., 1973; Yochelson, 1978).

Первые головоногие — отряды Eliesmeroceratida, Fleet ronoceratida —
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имели прямую или слабо изогнутую раковину с широкой сифональной
трубкой, в которую входила вся верхняя часть внутренностного мешка.
Настоящего сифона еще не было (Миничев, Старобогатов, 1975). Это име-
ло два существенных неудобства. Во-первых, центр плавучести, создавае-
мой механизмом откачки одновалентных ионов, находился где-то в сере-
дине длинной раковины, значительно позади центра тяжести, приближен-
ного к мягкому телу (голова, воронка, щупальца). Раковина торчала косо
вверх под углом к оси тела, что увеличивало сопротивление воды и умень-
шало и без того плохую маневренность. Для компенсации этого неудоб-
ства развились многочисленные типы внутрикамерных и внутрисифонных
отложений, свойственных большинству групп примитивного подкласса
Actinoceratea, кроме наиболее примитивных его представителей (Балашов,
1968; Старобогатов, 19766; Шиманский, Журавлева, 1961). Загрузка
заднего конца раковины отложениями СаСО3 смещала центр тяжести
раковины назад, к центру плавучести, восстанавливая горизонтальное по-
ложение и горизонтальную стабильность раковины, которая могла стано-
виться сколь угодно длинной. Однако это существенно снижало выгоды
от облегчения раковины, так как увеличивало инертную массу. Кроме того,
легкое содержимое камер непосредственно соприкасалось с покровами
внутренностного мешка, гидростатическое давление постоянно стреми-
лось вогнать более соленую жидкость из крови обратно в камеры, чтобы
уравновесить разницу осмотических давлений. Для поддержания постоян-
ной разницы плотностей между кровью и внутрикамерной жидкостью жи-
вотным приходилось непрерывно откачивать ионы Na+, т. е. постоянно
затрачивать энергию. Головоногие подкласса Actinoceratea могли самое
большее "перепархивать" над дном моря. Активное, плавание и быстрое
маневрирование были им недоступны. Не могли они и освоить глубины
океана. Осмотический механизм, обеспечивающий регуляцию плавучести
посредством откачки одновалентных ионов, работает только до глубины
240-250 м (Denton et al., 1961; Denton, Gilpin-Brown, 1973). Глубже
гидростатическое давление перевешивает максимальное давление, соз-
даваемое осмотическим механизмом, откачка солей и воды из камер ста-
новится невозможной. Существуют, правда, иные механизмы, позволяю-
щие создавать сверхосмотические концентрации ионов в крови (Green-
wald et al., 1980; Ward et al., 1980), но они требуют высокосовершенного
сифонного механизма, на этой стадии эволюции отсутствовавшего. По-
видимому, древние головоногие жили не глубже или немногим глубже
чем 200-250 м (Westermann, 1973).

Эти древние головоногие были придонно-пелагическими животными,
неспособными к быстрым перемещениям, т. е. принадлежали к бентопела-
гическому типу жизненных форм. Этот тип жизненных форм был исход-
ным для всего класса головоногих и по времени становления, и по меха-
низмам плавучести. Этап приобретения адаптации к придонно-пелагическо-
му существованию, выработки бентопелагической жизненной формы длил-
ся от возникновения головоногих до среднего ордовика (Барсков, 1979).

Уже в начале ордовика появились головоногие, более удачно решившие
проблемы стабилизации раковины и экономии энергии при поддержании
нейтральной плавучести - первые представители подкласса Nautilea. Их
раковина свернута экзогастрически (брюшной стороной наружу) в спи-
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раль с сомкнутыми оборотами. Центр плавучести стал находиться над
центром тяжести, раковина стала устойчивой, нужда в загрузке заднего
конца внутрикамерными и внутрисифонными отложениями отпала. Пере-
ход от ортоконов и циртоконов к гироконам и наутиликонам (Шиманский,
1962; Donovan, 1964; Teichert, 1967) обеспечивал моллюску гораздо боль-
шую подвижность и маневренность. Одновременно отпала нужда в том,
чтобы внутренностный мешок проникал в канал сифона, следовательно,
возникла возможность формирования настоящего сифона и механизма
изоляции содержимого камер от сифонального эпителия. Камеры стали
полностью замкнутыми, отделились от мягких тканей пористой полупро-
ницаемой перегородкой, сифонной трубкой, сквозь которую могут про-
ходить только неорганические молекулы и ионы. Внутри трубки поме-
щается собственно сифон, специализированное образование для откачки
ионов и воды из камер и транспорта их в кровеносную систему живот-
ного при необходимости облегчить тело — и обратно из крови в камеры при
необходимости его утяжелить. Сифон может проходить либо вентрально,
в самой нижней части камер, либо по центру камер или выше. Откачка
внутрикамерной жидкости через стенку сифонной трубки происходит до
того момента, пока уровень жидкости в камере не упадет ниже уровня
трубки. Стенки камер и (или) межкамерных перегородок смачиваемы,
так что после этого жидкость может подниматься по ним, как по фитилю
керосиновой лампы, но скорость обмена жидкости при этом, естествен-
но, резко понижается. Поэтому поддержание установившейся плавучести,
т. е. стабилизировавшегося уровня внутрикамерной жидкости, обеспе-
чивающего нейтральную плавучесть животного, уже не требует постоянно-
го расхода энергии. Энергию нужно тратить лишь для того, чтобы допол-
нительно облегчить или загрузить раковину, т. е, подвсплывать или заглу-
биться. Пример такого решения проблемы - современный наутилус Nau-
tilus pompilius. Он сохраняет нейтральную плавучесть в течение всей жиз-

/ни (Denton, 1974; Denton, Gilpin-Brown, 1966, 1973; Ward et al., 1980).
Он может сохранять ее и глубже осмотического порога, вплоть до 500—
750 м. Но его сифональный механизм недостаточно совершенен, чтобы
обеспечить активные изменения плавучести два раза в сутки. Такой спо-
собностью обладает лишь спирула с ее чрезвычайно узким изогнутым
сифональным каналом — макрохоанитовым сифоном (Mutvei, 1964).
Только у самых поздних наутилоидей — палеоген-миоценовых Aturia —
строение сифона приближается к тому, что наблюдается у спирулы (Ши-
манский, Журавлева, 1961). Возможно, с "изобретением" такого сифона
была связана последняя - палеогеновая - вспышка эволюционной радиа-
ции наутилоидей (Шиманский, 1975, 1979). Наутилус же способен только
компенсировать снижение плавучести по мере роста и утяжеления ракови-
ны и мягкого тела и ее увеличение при повреждении раковины (отламы-
вании куска в результате нападения хищника или драки между самцами),
на что требуется несколько дней; это, правда, не мешает ему совершать
ежесуточные вертикальные миграции (Greenwald et al., 1982; Greenwald,
Ward, 1982; Ward, 1979, 1982; Ward et al., 1980, 1984).

Свертывание раковины в спираль и усовершенствование сифонного
механизма означали большой прогресс наутилоидей. Они получили воз-
можность совершать достаточно протяженные горизонтальные и верти-
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кальные миграции. Однако возможности этих новых усовершенствований
были неизбежно ограничены. Крупная раковина, достаточно тяжелая и проч-
ная, чтобы защитить моллюска от хищников и противостоять гидростати-
ческому давлению, была неудачной с гидродинамической точки зрения -•
плохо обтекаемой, с высоким коэффициентом сопротивления, большой
инерцией (Chamberlain, 1976; Westermann, 1971). Чтобы быстро двигать
и разворачивать ее, необходимо иметь мощный мантийно-вороночный ап-
парат, а его не могло иметь животное, целиком втягивающееся в раковину.
Не могло оно иметь и крепких рук, способных захватывать и удерживать
подвижную добычу, и мускулистых плавников. Воронка должна была
выполнять функции и толкающего винта, и руля поворота - если продол-
жить аналогию с подводной лодкой, а функцию рулей высоты мог выпол-
нять лишь осмотический механизм регуляции плавучести, действующий
эффективно, но очень медленно. Все это не давало наутилоидеям возмож-
ности ни освоить пелагиаль, ни стать нектонными животными. Их аромор-
фозы - свернутая раковина и сифон - вместе или порознь возникали у
древних головоногих, вероятно, неоднократно. Они позволили создать
усовершенствованную модель бентопелагического животного и освоить
шельф и самую верхнюю часть склона. Этого оказалось достаточно, чтобы
головоногие стали доминировать в этой адаптивной зоне. Они обеспечили
бурное развитие и процветание наутилоидей и родственных им групп в те-
чение трех геологических периодов, от среднего ордовика до девона (Бар-
сков, 1979,1983).

В нижнем девоне появилась новая, еще более совершенная модель
наружнораковинного головоногого- аммоноидеи ; (подкласс Ammonea).
Они развились от бактритов, группы, которая существовала долго, но не
испытала особого расцвета, однако дала начало трем мощнейшим стволам
филогенетического древа головоногих - аммоноидеям, беле мноидеям и
современным дибранхиатам (Друщиц, 1974; Старобогатов, 1983; Dono-
van, 1964; Erben, 1966). Преимущества аммоноидеи перед наугилоидеями
заключались прежде всего в "изобретении" сложной перегородочной линии,
что позволило при той же прочности раковины сделать ее более легкой,
менее массивной, улучшить гидродинамические характеристики. Возросла
подвижность моллюска, а это дало предпосылки для выработки олиго-
мерной радулы "хищного" типа, диверсификации аппарата захвата добычи
(в первую очередь клюва). Изменился характер питания. Число щупалец
уменьшилось предположительно до 5 пар, но они дифференцировались.
Изменился характер размножения: крупные яйца и прямое развитие —
признаки, очевидно, исходные для класса - сменились мелкими яйцами и
развитием с пелагической стадией (Друщиц и др., 1973; Друщиц, 1974;
Иванов, 1979; House, Senior, 1981; Kanie, 1982; Kulicki, 1974; Lehmann,
1967a, b, 1971, 1976, 1981; Ward, 1983a; Westermann, 1971).Вероятно, еще
у бактритов произошла олигомеризация мантийного комплекса, четырех-
жаберные головоногие стали двужаберными (Миничев, Старобогатов,
1975; Zeiss, 1969). Это интенсифицировало метаболизм. Олигомеризация
мантийного комплекса и конечностей, появление хищной радулы
и - у части аммоноидеи клюва, близкого по форме к клюву колео-
идей, все эти черты строения эффективны только, если животное способ-
но к быстрым перемещениям, охоте вдогон или подкрадыванию с после-
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дующим броском на добычу с минимальной дистанции. Очевидно, они бы-
ли к этому способны. Аммоноидеи процветали в течение 330 млн. лет,
с девона до самого конца мела. В первой половине своей истории (девон—
пермь) они конкурировали с другими головоногими "на равных", это
был этап стабильных соотношений разных жизненных форм наружнора-
ковинных головоногих (Барсков, 1979, 1983). Во второй половине, в ме-
зозое, они пережили или оттеснили прочих наружнорако винных и испыта-
ли несколько периодов процветания и упадка (Руженцев, 1957). Аммонои-
деи освоили самые разнообразные экологические ниши в пределах шель-
фа и верхней части склона (проникнуть значительно глубже осмотическо-
го порога они не смогли), заселили пелагиаль неритических, а может быть,
и прибрежной части океанических вод, начали переходить от исходной бен-
топелагической к нектобентосной, а также планктонной (многие агониати-
ты, цератиты, филлоцератиды) и, как считают, даже, бентосной (некото-
рые гетероморфы - Turrilites, Nipponites и др.) жизненной форме (Бар-
сков, 1979; Друщиц и др., 1973; Друщиц, 1974; Какабадзе, 1981; Ружен-
цев, 1962; Closs, 1967; Kennedy, Cobban, 1976; Klinger, 1981; Kulicki,
1974, 1979; Lehmann, 1976; Mutvei, 1975; Mutvei, Reyment, 1973; Ward,
1983a; Ward, Westermann, 1977; Westermann, 1971, 1975; Zeiss, 19691.И no
строению, и по биологии аммоноидеи приблизились к современным голо-
воногим.

С точки зрения морфофизиологического прогресса, однако, все их до-
стижения были лишь полумерами. Аммоноидеи смогли успешно существо-
вать и процветать в морях, населенных эвриптеридами, остракодермами,
плакодермами, но бок о бок с ихтиозаврами, плезиозаврами, мозазаврами,
костистыми рыбами тактика пассивной защиты не могла быть успешной
(Давиташвили, 1969; Несис, 19756, 1978а; Packard, 1972; Ward, 1983a).
Аммоноидеи, со своей раковиной, в которую целиком втягивалось длин-
ное, тонкое, иногда червеобразное тело, со слабомускулистой мантией,
слабыми конечностями, малой скоростью (Chamberlain, 1976), не смогли
полностью освоить даже адаптивную зону нектобентосных животных.
Эволюция мезозойских аммонитов шла главным образом по пути идио-
адаптаций и специализаций. Успешно пережив четыре крупных кризиса,
они полностью исчезли на грани мезозоя и кайнозоя, одновременно с дино-
заврами (Найдин, 1976; Руженцев, 1957, 1962; Шиманский, Соловьев,
1982; Wiedmann, 1973).

Чтобы полностью освоить адаптивную зону нектобентносных хищников
шельфа, необходимо было отказаться от раковины как средства пассив-
ной защиты. Только это давало возможность выработать мощный мантий-
но-вороночный движитель и плавники, т. е. резко увеличить скорость и
маневренность. Эту задачу решили белемниты, и это был четвертый круп-
ный ароморфоз в эволюционной истории головоногих. Как и аммоноидеи,
белемниты произошли, по-видимому, от бактритов, но точное их проис-
хождение, а соответственно, и их таксономический статус, пока не вполне
ясны. Если белемнитиды и белемнотейтиды (Engeser, Reitner, 1981) возник-
ли в конце триаса - начале юры от аулакоцерид (Густомесов, 1976, 1978;
Старобогатов, 1983; Dauphin, Cuif, 1980) или если аулакоцериды - неза-
висимое ответвление от исходного бактритоидного ствола, а белемноидеи
выводятся от общего корня с фрагмотейтидами и современными ко-
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лес идеями (Jeletzky, 1966), то Beiemnitida, как и Aulacocerida, - отря-
ды Coleoidea (Jeletzky, 1966). Бели же нижнедевонский отряд Praebelem-
nitida -промежуточная группа между бактриоидеями и белемнитами (Тег-
mier, Termier, 1971), а нижнекарбоновые Eobelemnites - настоящие белем-
ноидеи, то Beiemnitida и прочие колеоидеи — сестринские группы, неза-
висимо произошедшие от бактритоидей. В этом случае белемноидеи —
самостоятельный подкласс Belemnea (Belemnitea), как сами бактритоидей
(Bactritea) и аммоноидеи Ammonea (Ammonitea), а положение аулакоце-
рид и форм типа Jeietzkya (Donovan, 1977) остается неясным (Несис,
19756,1982г)1 .

Хотя предыстория белемнитов, возможно, была очень длительной,
их расцвет был относительно коротким: юра - мел, 130 млн. лет. Глав-
ное их достижение, обеспечившее им процветание, - перемещение рако-
вины внутрь тела. С перемещением раковины внутрь мантии, в замкнутый
мешок, она, естественно, выпрямилась (это произошло еще на стадии бак-
тритов, закручивание раковины в , спираль у аммоноидеи - вторичное, не-
зависимое от наутилоидей приобретение). Поэтому белемноидеям вновь
пришлось решать проблему продольной стабильности тела, тем более, что
плавники создавали дополнительную подъемную силу, также приложен-
ную к заднему концу тела. Они решили ее тем же способом, что и Actino-
ceratea, - загрузкой заднего конца тела, но не изнутри, так как у них был
хорошо развитый сифон, а снаружи:, возник более или менее длинный
жесткий ростр, обычно пулевидной формы ("чертов палец"), - надставка
на заднем конце погрузившейся внутрь тела раковины. Исходный для го-
ловоногих осмотический механизм регуляции плавучести жесткого типа
сохранился, но, поскольку раковина потеряла защитную функцию, а необ-
ходимости выдерживать высокое гидростатическое давление не было, -
белемниты жили на глубинах менее 200 м(3уев, Махлин, 1969; Wester-
mann, 1973), то камерная часть раковины, фрагмокон, стала легкой и ко-
роткой. Ростр служил противовесом подъемной силе фрагмокона и одновре-
менно опорой плавников, впервые возникших именно у белемноидеи
(Густомесов, 1974; Несис, 19756).

Отказ от наружной раковины дал белемноидеям, кроме плавников
и совершенного мантийно-вороночного движителя, массу дополнительных
выгод. Их руки стали длиннее и мощнее, на них развивались крепкие
крючья (Kulicki, Szaniawski, 1972; Reitner, Urlichs, 1983; Riegraf, Hauff,
1983). Мускулистая мантия позволила интенсифицировать дыхательные
движения: если у наружно раковинных дыхание осуществляется по прин-
ципу поршня, то у внутреннераковинных - по принципу мехов. Черниль-
ный механизм камуфляжа ("дымовая завеса", псевдоморфа) дополнился
высокоэффективным камуфляжем с помощью хроматофоров, которые
могли возникнуть только у внутреннераковинных. Быстрые и подвижные,,
белемниты успешно освоили адаптивную зону нектобентосных стайных пре-
следующих хищников шельфа и неритической пелагиали. Экологически они,
видимо, были сходны с нынешними лолигинидами (Найдин, 1969), хотя,

1 Я не касаюсь здесь положения недавно описанного девонского отряда Boletzkyida
с 2 семействами, выделенного в самостоятельный надотряд Paleoteuthomorpha
(Bandeletal.,1983).
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разумеется, далеко уступали им в скорости и маневренности, так как
ростр, несомненно, в какой-то степени сковывал их движения, а опиравшие-
ся на него плавники, возможно не были еще дополнительным движителем
для экономичного режима плавания на малых скоростях, а служили только
продольным стабилизатором и рулями высоты.

Именно в период расцвета белемноидеи, в мелу началась бурная адаптив-
ная" радиация костистых рыб, и выдержать конкуренцию с ними белемнои-
деи, как и аммоноидеи, не смогли (Packard, 1972; Несис, 19756, 1978а, д).
Для этого необходимо было либо стать еще более быстрыми и поворотли-
выми, либо освоить пелагиаль открытого океана и уйти в глубины. Но это
возможно только при полном отказе от механизма нейтральной плаву-
чести жесткого типа или резкой его перестройке. Справиться с этой зада-
чей белемноидеи оказались неспособны. Последние Belemnitellidae выми-
рают почти одновременно с последними аммонитами — в конце Маастрихта
(Руженцев, 1962; Teichert, 1967). В кайнозое существовали лишь Вауапо-
teuthidae, вымершие в эоцене.

Полный отказ от раковины не только как средства пассивной защиты,
но и от связанного с ней механизма регуляции плавучести жесткого типа
либо решительная перестройка этого механизма и возникновение нового,
бессифонного аппарата регуляции плавучести - пятый крупный аромор-
фоз в истории головоногих. С ним связано появление и развитие всех
современных колеоидеи - кальмаров, каракатиц и осьминогов. По су-
ществующим представлениям, все современные колеоидеи ведут начало
от триасовых 'Phragmoteuthida, которые, вероятно, как и белемноидеи,
были шельфовыми нектобентосными животными (Несис, 19756; Donovan,
1977; Jeletzky, 1966; Zeiss, 1969). Этот ароморфоз наметился, по-види-
мому, в перми или триасе, радиация ветвей, ведущих к современным го-
ловоногим, произошла в триасе или самом начале юры,- но подлинный рас-
цвет современных групп головоногих начался лишь в третичном периоде
(и в основном в неогене), после вымирания оказавшихся неудачными
"первых образцов" современных групп - юрских и меловых подотрядов
Palaeoctopoda, Loligosepiina, Prototeuthina и Mesoteuthina.

ЭВОЛЮЦИЯ СОВРЕМЕННЫХ ГРУПП ГОЛОВОНОГИХ

Современные головоногие относятся к пяти типам жизненных форм:
нектонной, бентосной, нектобентосной, планктонной и бентопелагической
(Несис, 1973г, 19756). Нектонная, бентосная и нектобентосная формы
выработались в результате эволюционного прогресса. Каждая из них в ходе
эволюции неоднократно давала независимо и конвергентно выработав-
шиеся полупланктонные и планктонные формы. Выработка планктонного
типа жизненных форм в разнообразных модификациях -- планктонных
животных верхних, промежуточных и глубинных слоев воды, нерито-океа-
нической и океанической зон — один из основных путей специализации
головоногих. Бентопелагический тип жизненных форм представлен в сов-
ременной фауне лишь древними, осколочными формами (Nautilus, Cir-
rata), что, однако, не означает отсутствия у них разнообразных форм
адаптации и хорошей приспособленности к условиям обитания.
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НЕКТОННЫЙ ТИП ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ

Нектонные виды имеются только в подотряде океанических кальма-
ров Oegopsida и в подсемействе Heteroteuthinae семейства Sepiolidae
отрада Sepiida. Три из четырех нектонных родов Heteroteuthinae и не-
которые роды Oegopsidai(например, Todaropsis, Martialia, некоторые
Berryteuthis, Nototodarus, Pholidoteuthis) no образу жизни приближают-
ся к нектобентосным, среди же нектобентосных неритических кальмаров-
лолигинид есть виды (Loligo plei, Uroteuthis bartschi и др.). приближаю-
щиеся к нек тонным.

Нектонные виды имеются в 10 семействах океанических кальмаров из
24 и представлены, насколько можно судить при современном уровне
наших знаний об их экологии, 36-37 родами (из приблизительно 80) и
83-94 видами (из 200—220): Lycoteuthidae — 4 рода, 5 видов; Enoploteu-
thidae—подсем. Enoploteuthinae и Pyroteuthinae, 7 родов, 37-40 видов;
Onychoteuthidae — 5 родов, 12 видов (все, кроме Chaunoteuthis); Gonati-
dae - род Berryteuthis с 2 видами, 1-2 вида рода Gonatopsis и, возмож-
но, 1 вид Gonatus; Psychroteuthidae - 1 род, 1—2 вида; Architeuthidae —
I род, 1-3 вида; Brachmteuthidae — .1 род, 2—4 вида; Ommastrephidae —
II родов, 17-18 видов; Thysanoteuthidae - 1 род и вид; Lepidoteuthi-
dae - 3 рода, 4 вида. В семействах Lycoteuthidae, Psychroteuthidae, Archi-
teuthidae, Brachioteuthidae, Ommastrephidae, Thysanoteuthidae и Lepido-
teuthidae все или предположительно все виды нектонные, в Enoploteut-
hidae и Onychoteuthidae - большинство (по 1-2 не нектонных вида),
в Gonatidae — меньшинство (20-25%). В Sepiolidae к числу нектонных при-
надлежат 4 из 14 родов и 7-9 из 50-56 видов.

Океанические кальмары представляют собой не единую линию эволю-
ции, а несколько отчасти параллельных линий, корни которых теряются в
дали геологического прошлого. Одни линии сильно ветвятся, другие -
прямые, поэтому не удается выстроить кальмаров в ряд соответственно
степени их эволюционной продвинутости. Но если спроецировать разные
линии развития на одну горизонталь и установить некий, в достаточной
степени условный порядок семейств от наиболее близких к гипотети-
ческой исходной генерализованной форме (архетипу) до наиболее спе-
циализированных (Несис, 1974а, 1982а), то получится, что из 8 первых по
порядку, наиболее генерализованных семейств, нектонные виды имеются
в 4 и только одно из них, ближайшее к гипотетической исходной форме
Lycoteuthidae, представлено, да и то предположительно, только нектон-
ными видами. Из 8 следующих семейств нектонные виды имеются в 6,
причем все их виды - нектонные. Наконец, в 8 наиболее специализирован-
ных семействах нектонных видов нет вовсе. Таким образом, нектонный тип
жизненных форм был достигнут в эволюции океанических кальмаров да-
леко не сразу и отнюдь не был завершением эволюционного процесса.
В сем. Sepiolidae нектонные роды - самые продвинутые, но само это се-
мейство стоит в середине расположенных по степени продвинутости се-
мейств каракатиц.

Жизненные формы, к которым принадлежат нектонные кальмары и
каракатицы, довольно разнообразны. Среди нектонных форм есть и микро-
нектонные "карлики" вроде Pterygioteuthis (длина мантии взрослых
кальмаров 2—3 см), и гиганты вроде Architeuthis (длина мантии 2-3 м
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и более), и обитатели придонных слоев воды (группа Illex), и голопелаги-
ческие формы (Thysanoteuthis), и чрезвычайно крепкие, мускулистые
кальмары, как Dosidicus, Ommastrephes, Sthenoteuthis, Thysanoteuthis,
и кальмары с дрябловатой, мягковатой мантией и слабоватой мускулату-
рой (Berryteuthis, Moroteuthis, Kondakovia, Architeuthis, Lepidoteu-
thidae). Эти слабоватые, не совсем нектонные кальмары могут быть как
"еще не нектонными", так и "уже не нектонными", т. е. либо промежуточ-
ными стадиями на пути выработки "настоящего нектонного животного"
(прогрессивный нектогенез, по: Ю.Г. Алеев, 1976), либо первыми стадия-
ми на пути превращения нектонного животного в полупланктонное и за-
тем в планктонное (регрессивный нектогенез) (Зуев и др., 1975; Несис,
1973д; Несис, Нигматуллин, 1979; Нигмагуллин, 1977, 1979).

Анализ хода эволюции в пределах семейств, включающих нектонные
виды, показывает, что океанические нектонные кальмары - обитатели
пелагиали открытого океана - развились из нерито-океанических видов,
приуроченных либо ко дну (виды, имеющие донные кладки), либо к не-
ритическим модификациям океанических водных масс (виды, размножаю-
щиеся в пелагиали, но вблизи берегов). На примере нескольких семейств
кальмаров можно видеть, что более примитивные виды - нерито-океани-
ческие, эволюционно более продвинутые — океанические. Семейство Lyco-
teuthidae включает только нериточжеанические или батиально-пелагические
виды. Из Enoploteuthrdae более примитивные Enoploteuthinae (кроме
Abraliopsis) — преимущественно нериточжеанические, более продвинутые
Abraliopsis и Pyroteuthinae — океанические; из Onychoteuthidae - Ancis-
troteuthis, Moroteuthis, Kondakovia нерито-океанические или батиально-
пелагические, Onychoteuthis — океанические; из Gonatidae примитивные
Berryteuthis нериточжеанические, более продвинутые Gonatopsis (Bo-
reoteuthis) - океанические. В сем. Ommastrephidae два более примитив-
ных подсемейства, Illicinae и Todarodinae, - нерито-океанические, зани-
мающие промежуточное положение Ornithoteuthinae — батиально-пелаги-
ческие, самый примитивный род наиболее продвинутого подсем. От-
mastrephinae - Dosidicus - переходный от нерито-океанического к океа-
ническому, а высшие Ommastrephinae (Ommastrephes, Sthenoteuthis,
Eucieoteuthis, Hyaloteuthis) - чисто океанические (Зуев и др., 1975;
Несис, 1970, 1973д, 19756; Несис, Нигматуллин, 1979; Нигматуллин, 1977,
1979).

Настоящие нектонные кальмары - быстрые, стремительные не связан-
ные с дном океанические животные с мощной мускулистой мантией, выс-
ший результат эволюционного прогресса среди кальмаров. Такие виды
имеются только в 4 семействах и представлены 6 родами, каждый из ко-
торых насчитывает лишь 1—2 вида: Onychoteuthidae (род Onychoteuthis),
Gonatidae (род Gonatopsis, подрод Boreoteuthis), Ommastrephidae (под-
сем. Ommastrephinae—роды Dosidicus, Ommastrephes, Sthenoteuthis) и
Thysanoteuthidae (Thysanoteuthis). Все они, кроме Thysanoteuthis, зани-
мают одну экологическую нишу и принадлежат к одной жизненной фор-
ме (о других родах, принадлежащих к этой же жизненной форме, — стай-
ных океанических нектонных животных верхних слоев воды Eucieoteuthis
и Hyaloteuthis - речь будет идти ниже). Виды Dosidicus, Ommastrephes
и Sthenoteuthis расходятся в пространстве и встречаются совместно лишь
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на нагуле в наиболее продуктивных участках ареалов (Александронец
и др., 1983; Зуев и др., 1975, 1976; Несис, 1970, 19736,19746, 1979г; Фи-
липпова, 1971). Gonatopsis (Boreoteuthis) borealis обитает в прохлад-
ных водах бореальной Пацифики, где Ommastrephinae почти не встреча-
ются; там же нагуливаются Onychoteuthis banks! borealijaponicus (Несис,
1973а, д; Шевцов, 1971; Murata, Araya, 1970; Murata, Ishii, 1977; Murata
et al., 1976). В тропиках O.banksi banks! обитают совместно с Omma-
strephinae, но места их скоплений часто не совпадают (Несис, 19756 и более
поздние данные), кроме того, взрослые O.b.banksi, в отличие от Omma-
strephinae, у поверхности не встречаются. Хорошо выраженное простран-
ственное расхождение разных видов океанических нектонных кальмаров
верхних слоев воды позволяет предполагать, что оно развилось как следст-
вие конкурентного расхождения видов, занимающих одну и ту же экологи-
ческую нишу (Зуев и др„ 1975; Несис, 19756). Thysanoteuthis rhombus
обитают совместно cO.b.banksi, Sthenoteuthis и отчасти Dosidicus и
Ommastrephes, но занимают особую экологическую нишу и принадлежат
к самостоятельной жизненной форме, видимо не конкурируя с другими
родами. К тому же численность Th.rhombus невелика (Архипкин и др.,
1983).

Таким образом, океаническая нектонная жизненная форма голово-
ногих возникла из нектобентосной через посредство нерито-океанической
и (или) батиально-пелагической формы, причем эта цепь форм дошла
до завершающей стадии только у океанических кальмаров. Судя по тому,
сколь малым числом родов и видов представлены в современной фауне
настоящие океанические кальмары поверхностных вод, и по тому, что
расхождение по географическим зонам обитания у них превалирует над
расхождением по экологическим нишам, можно полагать, что эта наиболее
прогрессивная жизненная форма кальмаров возникла в геологически
недавнее время — несколько миллионов лет назад (Зуев и др., 1975;
Несис, 19756), столь недавнее, что кальмары просто еще не успели разой-
тись экологически и дивергировать таксономически. К аналогичному
выводу относительно ихтиофауны эгшпелагиали пришел Н.В. Парии (1968).
Формирование нектонной жизненной формы шло независимо в разных се-
мействах и привело к конвергентно сходному результату.

НЕКТОБЕНТОСНЫЙ ТИП ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ

Нектобентосные головоногие, если исключить виды, занимающие про-
межуточное положение между нектонными и нектобентосными, относятся
к двум эволюционным линиям: линии неритических кальмаров Myopsida
и линии каракатиц Sepiina. Нектобентосный тип жизненных форм вырабо-
тался у них независимо на разной морфофизиологической и экологиче-
ской основе. Как сказано выше, каракатицы - одиночные засадчики и под-
крадывающиеся хищники, имеют, как правило, прямое, непелагическое
развитие, а неритические кальмары — активные стайные хищники, охо-
тящиеся вдогон, имеют пелагическую личиночную стадию.

Настоящие каракатицы — сепииды имеют механизм регуляции плаву-
чести жесткого типа, но принципиально иной, чем у наутилоидей, аммонои-
дей и белемноидей, бессифонной модели. Их раковина, сепион - это фраг-
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мокон, как бы разрезанный вдоль сифона и развернутый. Активная регуля-
ция плотности и количества внутрикамерной жидкости происходит только
в самых молодых, ближайших к голове камерах, задние, хвостовые в ре-
гуляции плавучести не участвуют (Denton et al., 1961). Механизм регуля-
ции плавучести более совершенен, чем у наутилуса, удельный вес животно-
го меняется быстро, с суточным ритмом. Центр плавучести находится над
центром тяжести, и проблемы продольной стабилизации, столь важной
для прямых наружнораковйнных головоногих и блемноидей, не возника-
ет. В ростре нет необходимости, он сохраняется лишь у части видов подро-
да Sepia s.str. (у S.apama, например, имеется только в молодости). Со-
четание мошной мускулистой мантии с узкими лентовидными плавниками,
протягивающимися вдоль всей мантии, обеспечивает каракатицам высо-
кую скорость, позволяющую даже выпрыгивать из воды, и чрезвычайную
маневренность, допускающую развороты "на пятке". Каракатицы - это
не просто очередная модификация раковинного механизма плавучести,
а "новая усовершенствованная модель", не связанная непосредственным
родством с белемноидеями (Donovan, 1977). Семейство Sepiidae безуслов-
но переживает биологический прогресс, что видно хотя бы из огромного
числа видов (свыше 90) и высокой численности (годовой вылов 150-
200 тыс. т, в среднем за 1977-81 гг. около 180 тыс.т).Структурные,эко-
логические и в особенности этологические особенности сепиид позволили
им выйти из острой конкурентной борьбы не только с неритическими
кальмарами и шельфовыми осьминогами, но до определенной степени и
с рыбами (Несис, 1980а; Хромов, 1983а). Основные пути эволюции кара-
катиц определяются преобладанием внутригруппового отбора и в частности
связаны с выходом из исходной тропической зоны в субтропики и с
лучшим приспособлением к жизни на мелководьях. В целом это — эво-
люция по пути аллогенеза, биологического прогресса. Но чрезвычайно
интересно, что одно из основных направлений адаптивной радиации се-
пиид — освоение внешнего шельфа и зоны перегиба к склону. Этот процесс
привел к выработке особой группы "глубоководных" каракатиц (см.
выше). "Глубоководные" каракатицы живут вблизи осмотического по-
рога и глубже него и, насколько известно, не имеют морфофизиологи-
ческих адаптации к созданию сверхосмотических концентраций солей
в крови. Процесс освоения каракатицами глубин неизбежно должен был
сопровождаться перестройкой морфологии сепиона и уменьшением его
функциональной роли как регулятора плавучести и вести к некоторой
редукции раковины. Такую редукцию мы наблюдаем в группе Do rat o-
sepion подрода Sepia s.str. и отчасти в подроде Hemisepius рода Sepia (Не-
сис, 1980а; Хромов, 1983а, б; Ward, Boletzky, 1984). Эволюция в направле-
нии утраты раковины, приспособления, обеспечивавшего каракатицам пер-
вичный эволюционный успех, может показаться парадоксальной, но тем
не менее это — путь эволюции всего подотряда Sepiina, особенно хорошо
прослеживаемый на сем. Sepiolidae (Несис, 19756).

Сем. Sepiolidae включает 3 подсемейства. Примитивное подсем. Rossi-
inae характеризуется наличием гладиуса, хотя он и не обызвествлен и
по строению близок к гладиусам кальмаров. Виды Rossiinae обитают
на дне в нижней сублиторали и батиали и в норме не поднимаются в толщу
воды! Более продвинутые сепиолиды - подсем. Sepiolinae лишены гла-
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диуса. Они распространены по всему шельфу и (реже) верхней батиали,
ведут донный образ жизни, но часто - в молодости, а особенно в период
размножения - поднимаются в толщу воды и даже к поверхности. Самое
продвинутое подсемейство -. Heteroteuthidae. У них тоже нет гладиуса,
В отличие от Rossiinae и Sepiolinae они не способны закапываться в грунт.
Приурочены преимущественно к склону. Более примитивный род Sepioli-
па - донный, экологически (но не морфологически) близок к Rossiinae.
Роды Stoloteuthis, Nectoteuthis и Iridoteuthis, занимающие промежуточ-
ное положение, обитают и у дна, и в толще воды. Наиболее продвинутый
род Heteroteuthis перешел к настоящему нектонному образу жизни и
экологически близок к среднеглубинным микронектонным кальмарам.
Ко дну Heteroteuthis опускаются только для откладки яиц. Из-за этого
ареалы видов Heteroteuthis нерито-океанические, очень широкие, но
дизъюнктивные.

Эволюция сепиолид шла по пути редукции и полного исчезновения
внутренней раковины, некоторого уменьшения размеров тела, резкого
увеличения размера плавников, усиления мускулатуры, усложнения и
усовершенствования адаптации к спариванию (у некоторых Rossiinae
гектокотилизация почти не выражена, а у Heteroteuthis она захватыва-
вает почти все руки самца, видоизменяются также некоторые руки взрос-
лых самок, чего не бывает у других сепиолид) и развития органов све-
чения, Достигших своего высшего выражения у Heteroteuethis, у которых
они стали высокоэффективным органом камуфляжа, дезориентации и отпу-
гивания хищника (R. Young, 1977, 1978; Young, Roper, 1976, 1977). Зна-
чительная часть этих приобретений - адаптации к ослаблению связи с дном,
к "нектонизации". Сепиолиды "приняли эстафетную палочку" там, где
сепииды остановились, но их эволюция - продолжение основного направ-
ления эволюции сепиид.

Два других семейства каракатиц - Sepiadariidae и Idiosepiidae тоже
не имеют гладиуса. По образу жизни Sepiadariidae близки к Sepiolinae,
а сильно специализированные аберрантные Idiosepiidae уклонились в сто-
рону бентосной жизненной формы: у них имеется особый присасыватель-
ный орган на спинной стороне мантии, с помощью которого они прикреп-
ляются к водорослям, листьям морских трав и др., поджидая добычу.
Взрослые особи в толщу воды поднимаются редко, но их слабые рассели-
тельные способности компенсируются наличием пелагической личинки;
молодь Idiosepiidae также может встречаться в пелагиали.

Сем. Loliginidae - главное семействЬ Myopsida - наилучший пример
нектобентосного образа жизни. Оно не столь богато видами, как Sepiidae,
но численность лолигинид выше; годовой вылов 300-400 тыс. т. Если
бы все виды лолишнид и сепиид имели одинаковую численность и улов
соответствовал бы реальному обилию, то численность среднего вида ло-
лигинид была бы вчетверо больше, чем среднего вида сепиид (Несис,
1980а). Лолигиниды, видимо, не конкурируют с каракатицами, но остро
конкурируют с рыбами. Замечено, что улов лолигинид повышался там,
где запасы донных рыб были подорваны промыслом, например, в севе-
ро-западной Атлантике, у северо-западной Африки, в Сиамском заливе
(Caddy, 1983; Garcia, 1968; Lange, Sissenwine, 1980; Sakurai, 1974).
Основные направления эволюции и адаптивной радиации лолигинид опре-
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деляютея преобладанием в их эволюционной судьбе межгрупповой кон-
куренции с рыбами. Главные направления адаптивной радиации лолиги-
нид - освоение широких платформенных шельфов в основной эволюци-
онной линии Loliolus - Lolliguncula-Loligo: s.str., отрыв от дна и пере-
ход (не завершенный) к нектонному образу жизни в эволюционно наи-
более продвинутых группах - Loligo (Doryteuthis), Alloteuthis, Uro-
teuthis - и усиление связи с дном в специализированной "сепиеподоб-
ной" линии Sepioteuthis. Освоение глубин, в отличие от сепиид, еще толь-
ко началось. Общее направление эволюции лолигинид соответствует нап-
равлению эволюционного (морфофизиологического) прогресса, арогенеза.

Нектобентосные кальмары и каракатицы успешно освоили шельфы тро-
пических, субтропических, а лолигиниды - и умеренных широт, образо-
вали множество видов (оба подотряда включают около трети всех видов
головоногих) и стали на путь выработки прогрессивных нектонных форм.
Они не продвинулись далеко по этому пути главным образом потому, что
не сумели избавиться от необходимости класть яйца на дно. Но направле-
ния их эволюции в целом различны. Пользуясь знаменитым выражением
В.О. Ковалевского, можно сказать, что эволюция лолигинид "адаптивна",
потому что они "напали на новую дорогу", а эволюция сепиид "инадап-
тивна", так как они "упорно удерживают старую организацию". И лишь
отказ от сепиона, от самого принципа регуляции плавучести жесткого
типа в линии, ведущей к сепиолидам, позволил самым продвинутым пред-
ставителям сепиолид перейти с пути аллогенеза на путь арогенеза (Несис,
19756,1978а,1980а).

БЕНТОСНЫЙ ТИП ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ

Настоящие бентосные головоногие имеются только среди донных ось-
миногов семейства Octopodidae, в котором представлены прибрежные,
батиальные, абиссальные и эврибатные виды. Octopodidae принадлежат
к подотряду Incirrata, развившемуся от общего корня с бентопелаги-
ческими Cirrata (Несис, 19756, 1982г). Донный образ жизни Octopodidae
развился, вероятно, из бентопелагического образа жизни праосьминогов,
сходных с Cirrata. Современные плавниковые осьминоги сохранили много
архаических черт строения — плавники, плавниковый хрящ (дериват глади-
уса), глубокая умбрелла, однорядное расположение присосок, усики на
руках, элементы системы гигантских аксонов, отсутствие перекреста
оптических нервов и др. (Aldred et al., 1983; Robson, 1932; J. Young,
1977). Часть этих признаков была, вероятно, свойственна общим предкам
Octopoda и Vampyromorpha, существовавшим в триасе—юре и обитавшим
на мелководьях. Ныне Cirrata, как и Vampyromorpha, обитают только
в глубинах, преимущественно в нижней батиали и абиссали. Уход в глу-
бины наложил на плавниковых осьминогов сильный отпечаток. Обвод-
нение, желатинизация тканей, утрата чернильного мешка, упрощение хро-
матофорной системы, редукция или, напротив, гипертрофия глаз, редук-
ция мантийного отверстия, жабер, переход к питанию мезопланктоном
и связанная с этим утрата радулы, зоба и перестройка слюнных желез -
все это вторичные признаки, черты глубокой специализации к условиям
океанских глубин, граничащие с обшей дегенерацией (Несис, 19756, 1983в;
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Aldred et al., 1983; Robson, 1926, 1932; Roper, Brundage, 1972; J. Young,
1977). Видимо, связь с дном в эволюции плавниковых осьминогов стано-
вилась более тесной. "Осьминоги-лепешки" Opisthoteuthidae более спе-
циализированы и теснее связаны с дном, чем парящие над дном "осьми-
ноги-колокольчики" Cirroteuthidae, среди которых есть и пелагические
формы (Cirrothauma) (Pereyra, 1965; Roper, Brundage, 1972). Утрата
умбреллы у донной Froekenia тоже, видимо, вторичное явление.

Среднеюрский (келловей) Proteroctopus ribeti и верхнемеловой (сан-
тон) Palaeoctopus newboldi - единственные известные виды подотряда
Palaeoctopoda, морфологически, а может быть, и экологически переход-
ные формы от бентопелагических Cirrata к бентосным Octopodidae. Это
были мелководные осьминоги с плавниками кальмарьего типа, с неглу-
бокой умбреллой, с чернильным мешком и без усиков на руках (Fischer,
Riou, 1982; Robson, 1930; Roger, 1944). Сравнение онтогенеэов показы-
вает, что резкие различия морфологии обыкновенных и плавниковых ось-
миногов — относительно недавнее явление. В онтогенезе обыкновенных
осьминогов закладываются плавники, раковинная железа и некоторые
другие органы, которые у взрослых осьминогов отсутствуют (Boletzky,
1979с, 1982; Sacarrao, 1951, 1952,1961) .Считается, что формирование плана
строения Octopodidae - результат ценогенетических (отклоняющихся
от традиционного рекапитуляционного пути онтогенеза) преобразова-
ний онтогенеза путем фетализации. Это могло быть обусловлено пере-
ходом от бенто пелагического образа жизни к бентосному и связанному
с ним изменению характера размножения (Несис, 1982 г; Boletzky, 1979с).

Осьминоги Octopodidae достигли совершенства в приспособлении к
бентосному образу жизни. Отсутствие скелета позволяет им протискивать-
ся в самые узкие щели и отверстия, недоступные хищникам. Гибкость
тела сочетается с исключительной физической силой. Они способны справ-
ляться с крупной и сильной добычей. Могут ловить не только подвижную,
но и неподвижную добычу. Вооружены мощным клювом, ядовитыми
слюнными железами, способны просверливать толстые раковины мол-
люсков. По способности менять окраску и скульптуру поверхности тела,
богатству и разнообразию "масок" не имеют себе равных в животном
мире (Packard, Sanders, 1972; Packard, Hochberg, 1977). В отличие от
Cirrata, охраняют яйца, насиживая их или вынашивая на руках до вы-
лупления личинок или молоди. Умеют строить норы, обладают прекрас-
ной памятью и высокоразвитым чувством дома. Судя по чрезвычайно
быстрому росту осьминогов в природе, они не испытывают недостатка
в пище (Nixon, 1971; Van Heukelem, 1973). Имеют высокоразвитые адап-
тации для избегания межвидовой конкуренции (Houck, 1982) и быстрой
смены поколений, позволяющей резко снизить риск внутривидовой кон-
куренции (Wodinsky, 1977). Хотя осьминоги тяжелее воды и лишены
плавников, многие из них способны совершать длительные горизонталь-
ные миграции (Hatanaka, 1979; Kanamaru, Yamashita, 1969). Семейство
Octopodidae включает четверть видов современных головоногих, насе-
ляет все океаны от Высокой Арктики до побережья Антарктиды и от
литорали до абиссали. Годовой вылов осьминогов 150-200 тыс. т, в сред-
нем за 1977-1981 гг. 179"тыс. т.

Эволюционные тенденции в пределах семейства выражены слабо и ог-
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раничены частными адаптациями к определенным биотопам. Например,
глубоководным донным осьминогам свойственны обводнение тканей,
редукция или утрата чернильного мешка, упрощение окраски, сужение
мантийного отверстия, укорочение жабер, иногда — частичная редукция
радулы (Robson, 1926; Несис, 1973в). Для них и для обитателей высоких
широт типично увеличение размеров яиц, переход к прямому развитию
(оно наблюдается и на мелководьях тропиков, но в высоких широтах
и глубинах это — правило, почти не имеющее исключений), изменение ха-
рактера питания — переход к бентофагии (Кондаков и др., 1981; Несис,
19796; Несис, Пропп, 1968; O'Dor, Macalaster, 1983). Наиболее прими-
тивные роды Octopodidae — мелководные или эврибатные, наиболее про-
двинутые — преимущественно глубоководные.

ПЛАНКТОННЫЙ ТИП ЖИЗНЕННЫХ ФОРМ

Каждый тип экологических форм головоногих - нектобентосный,
бентосный, нектонный и даже бенто пелагический - давал и дает начало
формам, частично или полностью перешедшим к планктонному образу
жизни. Переход в планктон наблюдался неоднократно, и в древних, и
в современных эволюционных линиях. Это — одно из главнейших направ-
лений специализации у головоногих (Несис, 1973г, д, 1974в, 19756, г,
1978а, б).

Чтобы перейти к планктонному образу жизни, надо решить две основ-
ных проблемы: во-первых, обеспечить нейтральную плавучесть с мини-
мальными затратами энергии, во-вторых, избавиться от необходимости
откладывать яйца на дно (донный нерест исходен для головоногих). Чаще
всего переход в планктон связан с освоением глубин. Для этого необ-
ходимо решить третью задачу - изменить тип питания или стратегию охо-
ты так, чтобы выжить при скудости источников пищи. Пути решения этих
задач были разнообразными.

Спирула — единственный планктонный головоногий моллюск, сохра-
нивший аппарат нейтральной плавучести жесткого типа. Предки спирупы
рано отошли от сепиидной или общей "декаподной" линии развития. Из-
вестно немало видов ископаемых (мел - кайнозой) каракатиц. Некоторые
из них принадлежат к сепиидной линии развития, другие возможно, боль-
шинство - к спирулидной (Donovan, 1977; Jeletzky, 1966, 1969). Не-
сомненно, предки спирулы были донными не глубоководными живот-
ными. Спирула же обитает в мезопелагиали, а размножается в батиали.'
Она способна регулировать плавучесть на глубинах, недоступных не толь-
ко сепиидам, но и наутилусам, что обусловлено высокой прочностью
раковины и особым строением сифона, дающим возможность работать
на сверхосмотических концентрациях ионов с высокой скоростью (Denton
et al., 1967; Denton, Gilpin-Brown, 1971, 1973). В отличие от других сред-
неглубинных и глубинных планктонных головоногих, спирула имеет плот-
ную мускулистую мантию, но возможности активного плавания сильно
ограничены малыми размерами плавников и положением центра плаву-
чести близ заднего конца тела, так что спирула плавает вниз головой.
Однако проблему питания она, видимо, решила путем перехода от хищ-
ничества к планктофагии, с чем связана утрата радулы (Clarke, 1966,
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1970; Nixon, Dilly, 1977; J. Young, 1977); Спирула лучше, чем какие бы
то ни было древние или современные раковинные головоногие, освоила
глубины океана, но не смогла справиться с проблемой размножения в
толще воды. Донный нерест неизбежно ограничивает распространение
спирул, привязывая их к районам океана с замкнутыми циркуляциями
промежуточных вод; ареал спирулы широкий, но дизъюнктивный.

Спирула и прочие каракатицы отражают два разных направления эво-
люции. В подотряде Sepiina попыток перехода к планктонному образу
жизни не известно (Несис, 1973г, 19756, 1978а). Среди неритических
кальмаров их тоже не было. Зато среди океанических кальмаров такой
переход наблюдался неоднократно. У Oegopsida можно видеть все пере-
ходные стадии, от видов, имеющих вполне нектонную форму тела и лишь
несколько ослабленную мускулатуру (Gonatus, Moroteuthis, Kondakovia),
через полупланктонные-полунектонные формы (Ancistrocheirus, Chauno-
teuthis, Neoteuthis) до настоящих планктонных кальмаров со студени-
стым, почти прозрачным телом и крайне редуцированной мускулатурой
(Grimalditeuthis, Leachia). Такой же процесс можно наблюдать и в пре-
делах отдельных семейств, стоящих в начале эволюционной серии океа-
нических кальмаров, например, у Gonatidae в ряду Berryteuthis ano-
nychus - В. magister - Gonatus kamtschaticus — G. fabricii - G.madokai
(Несис, 1973д), у Onychoteuthidae в ряду Onychoteuthis — Moroteuthis -
Kondakovia - Chaunoteuthis, Такие 'ряды не отражают точную филоге-
нию родов и видов, впереди стоящие формы - не предки последующих,
но они отражают последовательность стадий процесса планктонизации,
подобно тому как одновременно увиденныеребенок,юноша,взрослый и ста-
рик дают представление о последовательных стадиях жизниодного человека.

Полупланктонные, "почти планктонные" и настоящие планктонные ви-
ды имеются в 17 семействах Oegopsida: Enoploteuthidae (Ancistrocheirus),
Octopoteuthidae (все виды), Onychoteuthidae (Chaunoteuthis), Gonatidae
(подрод Gonatopsis s.str. и все или почти все виды рода Gonatus), Ctenop-
terygidae, Bathyteuthidae, Histioteuthidae, Neoteuthidae, Batoteuthidae,
новое семейство, Cycloteuthidae, Chiroteuthidae, Mastigoteuthidae, Joubi-
niteuthidae, Grimalditeuthidae, Promachoteuthidae и Cranchiidae (все ви-
ды) . Из 8 первых по порядку семейств эгопсид (Несис, 1974а, 1982а) та-
кие виды есть в 7, в том числе в 4 — все виды, из 8 последующих — в двух,
в 8 наиболее продвинутых — все виды полупланктонные или планктон-
ные. Настоящими плактонными формами я считаю Chaunoteuthis, Gonatus
madokai, Bathyteuthis, Batoteuthis, Valbyteuthis, Joubiniteuthis, Grimal-
diteuthis и всех Cranchiidae, кроме "длиннохвостых" Taoniinae, о кото-
рых речь пойдет ниже. Такие виды есть в 9 семействах, причем в 5 - толь-
ко планктонные виды, а в 4 — также полупланктонные. Восемь семейств
включают лишь полупланктонные-полунектонные формы. Полупланктон-
ные и нектонные формы преобладают в наименее продвинутых семействах
эгопсид (Enoploteuthidae, Octopoteuthidae, Gonatidae, Ctenopterygidae),
в середине эволюционной линии доминируют, как мы видели, нектонные
виды, а среди самых специализированных семейств — чисто планктонные.
Таким образом, для океанических кальмаров уход в планктон - основной
путь специализации.

Полупланктонные и планктонные кальмары — либо среднеглубинные,
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либо глубинные животные. Среди приповерхностных кальмаров ни полу-
планктонных, ни планктонных видов нет. В эпипелагиали встречается
лишь молодь среднеглубинных и промежуточных между ере дне глубинны-
ми и глубинными видами. Для всех полупланктонных и планктонных каль-
маров характерна дегенерация мышечной ткани и замена ее сильно оводнен-
ной и вакуолизированной соединительной тканью, пронизанной отдельными
мышечными и нервными волокнами. Снижение объема метаболически
активных тканей не только уменьшает удельный вес тела, но и понижает
уровень основного обмена, т.е. потребности в пище. Мускулистыми остают-
ся лишь щупальца и плавники, но и плавники у многих кальмаров значи-
тельно уменьшаются в размерах (Bathyteuthidae, Histioteuthidae, Neoteu-
thidae, Valbyteuthis, Cranchia, Helicocranchia, Bathothauma).

У некоторых полупланктонных-полунектонных кальмаров оводнение
тканей - единственное средство снижения удельного веса, у других оно
дополняется накоплением большого количества легкого жира в печени
(Gonatus) или задней части мантии (планктонные Bathyteuthis), Но основ-
ной механизм достижения нейтральной плавучести полупланктонных и
планктонных кальмаров — накопление в теле больших количеств раствора
NH4C1: механизм регуляции плавучести жидкостного типа, известный,
кроме кальмаров, лишь у ночесветки (Noctiluca) и некоторых макро-
планктонных ракообразных (Clarke, 1966; Clarke et ah, 1969, 1979; Den-
ton, 1974; Denton, Gilpin-Brown, 1973; Denton et al,, 1958, 1969; Dilly,
Nixon, 1976; Dilly et al,, 1977; Lipi'nski, Turoboyski, 1983), В теле каль-
маров имеется обширный поплавок — расширенный целом ("кальмары-
батискафы" Cranchiidae) или множество мелких вакуолей, разбросанных
в тканях мантии, головы и рук. Они заполнены изотоничным морской воде
раствором NH4C1 с плотностью около 1,010, что значительно ниже плотнос-
ти морской воды — 1,026—1,027. Окружающая полость или вакуоли мем-
брана активно транспортирует ионы и пассивно пропускает молекулы
электролитов. Внутри полости кислая среда, рН около 5, так что молекулы
электролитов там ионизованы и наружу выйти не могут. Мембранный
АТФазный механизм транспорта переносит ионы Na+ из внутриполостной
жидкости в кровь, а ионы NHJ из крови внутрь полости. При установив-
шемся равновесии Na+ -ионы внутри полости почти нацело (на 80%) заме-
щены NHJ -ионами. Кальмар постоянно находится в состоянии нейтральной
плавучести. Чтобы подвсплыть или загрузиться, ему надо изменить соотно-
шение Na* - и NH4 -ионов во внутриполостной жидкости. Делать это дважды
в сутки невозможно - процесс слишком медленный, да и нет нужды, так
как большинство "кальмаров-батискафов" не мигрируют, а мигрирующие
могут пользоваться плавниками или (как некоторые Histioteuthis) —
умбреллой. Но увеличение размеров и веса кальмара по мере роста пол-
ностью компенсируется увеличением плавучести,

Однако за удобство нейтральной плавучести приходится расплачиваться.
Во-первых, необходима перестройка выделительной системы и азотного
обмена. Основной продукт белкового метаболизма головоногих — ионы
аммония, NHJ . Молекулы NH3 диффундируют из крови в первичную
мочу, в кислой среде которой идет реакция NHs + Н+ -* МЩ , Аммоний
выделяется в воду, частью с мочой, частью — через жабры. Кальмары с
механизмом регуляции плавучести, жидкостного типа не могут позволить
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себе такую роскошь, они должны всю жизнь экономить ионы аммония
и перекачивать их из крови в "поплавок". Содержание азота в "поплавке"
может превышать его содержание в тканях тела. У кранхиид в расширен-
ном целбме содержится до 40% аммония, выделенного за всю жизнь живот-
ного (Clarke et al., 1979; Denton et al., 1969). Во-вторых, высокая концент-
рация NH4C1, а она достигает 500 ммоль/л, препятствует проведению нерв-
но-мышечного импульса. Необходима специальная защита нервных и мы-
шечных волокон. В-третьих, и это самое главное, подъемная сила жид-
костного механизма невелика. Разница между плотностями мышц (бел-
ков) и морской воды превышает разницу между плотностями морской
воды и раствора NH4C1. Мускулистые нектонные и бентосные головоногие
имеют отрицательную нлавучесть около 0,03 (Зуев, 1966), в то время как
положительная плавучесть раствора NH4C1 в "поплавке" около 0,015. Сле-
довательно, "кальмары-батискафы" не могут быть мускулистыми, но и
при этом суммарный объем "плавника" составляет до 2/3 объема живот-
ного (Clarke et al., 1979; Denton et al., 1969). Механизм регуляции плаву-
чести жидкостного типа пригоден только для малоподвижных животных.

У большинства полупланктонных и планктонных кальмаров (Ancistro-
cheirus, Octopoteuthidae, Histioteuthidae, Architeuthidae, Chiroteuthidae,
Mastigoteuthidae и др.) поплавки — огромное число тонкостенных или
толстостенных вакуолей. Плавучесть разных частей тела, а следовательно,
и нормальное положение тела кальмара в воде зависит от распределения
плотных и легких частей тела. Кальмары держатся обычно в горизонталь-
ном положении или косо - головой или хвостом вверх, щупальца свисают
книзу. Они могут плавать с помощью плавников и воронки, но мантийно-
вороночный аппарат слаб и не позволяет совершать сколько-нибудь значи-
тельных горизонтальных перемещений. У кранхиид вся легкая жидкость
сосредоточена в одном поплавке, поэтому мантия тонкая, кожистая или
пленочная, центр плавучести находится каудальнее центра тяжести, каль-
мары плавают вертикально или почти вертикально головой вниз, В таком
же положении плавают Bathyteuthis. Маленькие плавники позволяют им
двигаться только очень медленно, мантийно-вороночный аппарат допускает
лишь короткие броски. У кранхиид выработался специальный механизм
создания дыхательного тока воды, поскольку огромный наполненный
жидкостью целом мешает им дышать обычным для кальмаров способом
(Clarke, 1966; Clarke et al., 1969, 1979; Denton, Gilpin-Brown, 1973;
Roper, 1969; R. Young, 1975a, 1977),

Естественно, такие кальмары не могут активно преследовать и ловить
подвижную добычу. Изменение способа охоты и характера пищи вызвало
необходимость появления разнообразных приспособлений, специфических
для каждого семейства и разных родов кальмаров (Бирштейн, Виногра-
дов, 1971), В частности, резко видоизменяются руки 4-й пары (многие
Chiroteuthidae, Mastigoteuthidae), щупальца крайне модифицируются
(Batoteuthis, Chiroteuthis, Mastigoteuthis, Echinoteuthis, Promachoteu-
this) или, напротив, частично (новое семейство) или полностью редуцируют-
ся (Gonatopsis s.str., Octopoteuthidae, Grimalditeuthis, взрослые Chauno-
teuthis, Joubiniteuthis, Leachia s.str., Sandalops, Taonius). У нектонных
кальмаров утрата щупалец — редкое исключение (Gonatopsis (Boreoteu-
this), Lepidoteuthis), но у них, как и у полупланктонных кальмаров (Gona-
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topsis s.str,, Octopoteuthidae), она компенсируется мощным развитием
рук, обычно вооруженных крючьями, тогда как у чисто планктонных каль-
маров не компенсируется ничем.

Глубоководный Vampyroteuthis infernalis - тоже планктонное живот-
ное с полу студенистыми тканями. Основной пропульсивный орган, ве-
роятно, умбрелла. Кроме кальмаров подсем. Enoploteuthinae, Vampy-
roteuthis — единственный пелагический головоногий моллюск, выметы-
вающий яйца прямо в воду поодиночке, т.е. вполне решивший проблему
нереста в толще воды. Vampyroteuthis принадлежит к особому отряду Vam-
pyromorpha (Pickfcrd, 1940), но филогения вампироморф неясна. Vampy-
roteuthis сочетает признаки, общие с Decapoda, в частности, с кальмара-
ми, признаки, общие с осьминогами, и специфические, своеобразные черты
строения (Несис, 1982а, г; Donovan, 1977; Fioroni, 1981; Jeletzky, 1966;
J. Young, 1977). Одни авторы считают, что "декаподные" черты строения
Vampyroteuthis филогенетически исходны, а "октоподные" — вторичное
упрощение, другие придерживаются прямо противоположной точки зре-
ния. Наиболее вероятно, что Vampyroteuthis — стадия на пути эволюции
осьминогов от "декаподных" предков, непосредственно следующая за
началом дивергенции осьминогов и декапод (J. Young, 1977). Если это
так, то предки Vampyroteuthis не были ни глубоководными, ни планк-
тонными (Несис, 19756,1982т).

Среди плавниковых осьминогов (Cirrata) есть один преимущественно
планктонный род (Сirrothauma) и один факультативно планктонный вид
(Cirroteuthis muelleri). Предполагают, что Opisthoteuthis medusoides и
Grimpoteuthis bruuni — тоже планктонные животные, хотя твердых до-
казательств этому нет (G. Voss-, 1982). Бентопелагические глубоковод-
ные плавниковые осьминоги преадаптированы к переходу в планктон.
Для этого им не надо существенно менять организацию. И действительно,
планктонные Cirrata практически не отличаются от бентопелагических.
Крайнее оводнение тканей, редукция мантийного отверстия и жабер, силь-
ное развитие умбреллы и усиков и тл. — все это в равной мере приспо-
соблено к жизни и в планктоне, и над дном на глубинах. Своеобразные
черты строения С irrothauma murrayi — редукция глаз и соответственное
упрощение мозговых центров зрительной памяти — адаптация к обитанию
в глубинах, а не в планктоне. Но не подлежит сомнению, что Cirrothauma —
один из наиболее специализированных родов Cirrata (Несис, 1975а, 1982а,
1983в; Aldred et al., 1978, 1983; Chun, 1913,1915; Roper, Brundage, 1972;
J. Young,1977).

В эволюционном ряду подотряда обыкновенных осьминогов Incirrata
планктонные формы возникли трижды, во всех трех над семействах: Boli-
taenoidea — два семейства,-Bolitaenidae и Amphitretidae; Octopodoidea -
сем. Vitreledonellidae; Argonautoidea — все 4 семейства, Alloposidae, Ocy-
thoidae, Tremoctopodidae и Argonautidae. Планктонные осьминоги таксе-
номически мало разнообразны: 7 семейств включают лишь 10 родов и
около 15 видов. Amphitretidae — среднеглубинные, Bolitaenidae и Vitre-
ledonellidae — глубинные макропланктонные осьминоги с чрезвычайно
оводненными тканями, иногда почти прозрачные. Дополнительную плаву-
честь некоторым из них (Amphitretus, личинки Japetella и Eledonella)
придает чехол из легкой и липкой слизи, специальные механизмы регуля-
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ции плавучести отсутствуют (Denton, Gilpin-Brown, 1973). Движители -
умбрелла и воронка - слабо развиты, так что эти животные малоподвижны
и не совершают миграций. Яйца Bolitaenidae соединены между собой сте-
бельками и самка носит их на руках, у Bolitaena даже после выпупления
личинок; Vitreledonella живородящи.

Ocythoe, Tremoctopus violaceus и Argonauta резко отличаются от всех
остальных осьминогов пр строению и биологии. Это преимущественно, а
самки Ocythoe — строго эпипелагические животные с мускулистым те-
лом, не оводненными тканями, слабо развитой умбреллой, рядом ориги-
нальных поведенческих адаптации и особым типом питания - не свойст-
венной большинству головоногих стенофагией (см. гл. 7). Плавают они
медленно, специальных механизмов регуляции плавучести не имеют, за
исключением способности самок Argonauta хвататься за плавающие пред-
меты и образовывать цепочки, а самцов Ocythoe - обитать в пустых обо-
лочках сальп и бочоночников. В популяциях решительно преобладают
самки. Самцы карликовые, созревают очень рано и гибнут сразу же после
спаривания. Самки Ocythoe живородящи, Tremoctopus - вынашивают
яйца на руках 1-й пары, Argonauta — в специально построенной раковине,
не гомологичной раковине прочих моллюсков и служащей выводковой
камерой. Последнее наряду со способностью Argonauta размножаться с
очень молодого возраста и в течение длительного времени позволяет рас-
сматривать Argonauta как наиболее специализированный род осьминогов
(Несис, 19726, 19736, г, 19756, 1977г, 1978в; Boletzky, 1979с; Packard,
1972; Sacarrao, 1951; Voss, Williamson, 1972).

Планктонные осьминоги произошли от донных предков. Этот процесс
можно проиллюстрировать на примере Alloposus - самого примитивного
рода Argonautoidea. Alloposus - животные не океанические, а нерито-
океанические, широко эврибатные, но преимущественно мезопелагические
и батиальные. Консистенция их тканей полусгуденистая, основной движи-
тель, по-видимому, сильно развитая умбрелла. Их гектокотиль — того же
типа, как у остальных Argonautoidea, но самцы не карликовые, существен-
ной разницы в размерах между полами нет. Кладка, видимо, донная. Ли-
чинка имеет слизистый чехол (Несис, 19736, 19796; Alvarino, Hunter,
1981; Thore, 1949). Морфологически и экологически Alloposus - переход-
ная стадия между полуглубоководными (склоновыми) донными осьми-
ногами типа Danoctopus и приповерхностными планктонными осьминога-
ми типа Ocythoe, Tremoctopus violaceus и Argonauta, Idioctopus gracilipes,
известный, правда, по единичной находке, морфологически близок к
Amphitretus pelagicus (особенно сходны гектокотили), но пойман у дна
в верхней батиали (Taki, 1963), Вероятно, планктонные Bolitaenoidea и
Octopodoidea также произошли от полуглубоководных донных предков.

Tremoctopus violaceus, Ocythoe и Argonauta - единственные эпипелаги-
ческие планктонные головоногие. Несмотря на своеобразие и оригиналь-
ность их адаптации к жизни в верхних слоях воды, они ни по численности,
ни по величине ареала, ни по видовому разнообразию не могут идти ни в
какое сравнение не только с нектонными, бентосными и нектобентосными,
но даже со среднеглубинными планктонными головоногими. Они не удов-
летворяют ни одному из критериев биологического прогресса (Северцов,
1934, 1939). Эта -попытка современных головоногих приспособиться к
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пассивному образу жизни в верхних слоях воды открытого океана оказа-
лась мало успешной.

Очень показателен в этом отношении второй вид рода Tremoctopus —
T.gelatus. Это студенистый почти прозрачный осьминог с огромными глаза-
ми, уменьшенным в размерах чернильным мешком и укороченными жаб-
рами - черты строения, типичные для полуглубоководных планктонных
животных. В то же время, он по основным чертам строения, а самцы — и
по поведению сходен с Т.violaceus (Thomas, 1977). Поэтому T.gelatus
нельзя рассматривать как промежуточную стадию на пути эволюции от
среднеглубинных животных к приповерхностным. Это - пример ухода из
поверхностных слоев обратно в глубины, вторичной планктонизации, при-
мер глубокой специализации, связанной с частичной редукцией.

Мы видели, что планктонные формы происходили: от шельфовых и скло-
новых бентопелэтических (планктонные аммоноилеи, вероятно — вампи-
роморфы), глубоководных бентопелагических (Cirrothauma), шельфовых
и склоновых бентосных форм (Alloposus - приповерхностные Argonautoi-
dea; вероятно, Idioctopus - Amphitretus), нектонных (разнообразные
полупланктонные и планктонные океанические кальмары) и от планктон-
ных же форм (Tremoctopus gelatus). Что же заставляет их менять жизнен-
ные формы и адаптивную зону, в которой они сформировались и к которой
приспособлены, на другую, планктонную? Самые начальные стадии, точнее,
лишь предпосылки к "планктонизации", начало регрессивного нектогенеза
(Алеев, 1976) можно проследить на семействе Ommastrephidae, в котором
все виды — нектонные.

Основная эволюционная линия семейства шла от неспециализированных
нектобентосных форм, обитавших у дна в зоне перехода от шельфа к
материковому склону, через завоевание вод шельфа (Illicinae), вод над
склоном и открытого океана невдалеке от склона и подводных возвышен-
ностей (Todarodinae) к полному освоению океанической пелагиали и вы-
работке жизненной формы стайных океанических нектонных кальмаров
приповерхностных вод в подсем. Ommastrephinae (Зуев и др., 1975; Не-
сис, 19756, 1978а; Нигматуллин, 1977, 1979), В процессе эволюции умень-
шалась связь с дном, увеличивались размеры животных, совершенствова-
лись приспособления для захвата добычи, расширялись ареалы видов, воз-
никали и совершенствовались фотофоры. Но в подсемействе Ommastre-
phinae направление биологического прогресса, в смысле А.Н. Северцова
(1934, 1939), оказалось противоположным направлению эволюции све-
тящихся органов. Различия между видами Ommastrephinae по строению
светящихся органов сильнее, чем по другим морфологическим призна-
кам (Зуев и др., 1975). Очевидно, система органов свечения у них эволюи-
ровала быстрее других систем. По строению фотофоров подсем. Ommastre-
phinae разделяется на 2 группы. В первую входят роды Dosidicus, Ommast-
rephes и Sthenoteuthis, во вторую — Eucleoteuthis и Hyaloteuthis (Зуев
и др., 1975; Несис, 1979а; Нигматуллин, 1979; Wormuth, 1976). Послед-
ние два рода значительно более продвинутые, чем первые три. Но Dosidi-
cus gigas - самый крупный, многочисленный и наиболее конкурентоспо-
собный вид подсемейства, вытесняющий из основной зоны своего обитания
всех прочих оммастрефид (Несис, 1970,19736). Sth.pteropus и Sth.ouala-
niensis имеют обширный ареал, но не достигают столь крупных размеров
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и «оль высокий численности. Om.bartrami превосходит виды Sthenoteu-
this по максимальному размеру, но уступает им по численности, плотности
популяций, его внутривидовая структура проще, ареал разорван, и в об-
ласти распространения видов Sthenoteuthis он проникает только в местах
нагула, в основном в наиболее продуктивных районах мористее апвеллин-
гов, да и то лишь на относительно малую часть года (Зуев и др,, 1975,
1976; Корзун и др., 1979; Несис, 1979г; Нигматуллин, 1979). Размеры
и численность наиболее продвинутых видов Ommastrephinae несравнен-
но ниже, чем более примитивных. Длина мантии D.gigas до 120 см, северо-
атлантических O.bartrami до 86 см, S.pteropus до 65 см, S.oualaniensis
до 40-46 см, а у E.luminosa - лишь до 22 см, H.pelagica — до 9 см. Виды
первых трех родов служат предметом промысла, их запасы очень велики
(см, выше), виды последних двух родов до недавнего времени были из-
вестны лишь по единичным экземплярам. E.luminosa — эпипелагический
вид, ареал которого зажат между ареалами Sthenoteuthis и Ommastrephes.
Места повышенной численности E.iuminosa тяготеют к островам (Зуев
и др., 1975). Ареал H.pelagica совпадает с ареалом Sthenoteuthis, но если
Sthenoteuthis обитают только в эпипелагиали, то H.pelagica населяют и
по крайней мере верхнюю мезопелагиаль, а иногда ловятся и на глубине
2000 м (Зуев, Цымбал, 1982; Несис, Нигматуллин, 1979; R. Young, I978).
H.pelagica - самый мелкий, раньше всех созревающий и имеющий наимень-
шую плодовитость вид Ommastrephidae (Несис, Нигматуллин, 1979) . Та-
ким образом, эволюция высших Ommastrephinae шла по линии уменьше-
ния размеров, ускорения созревания, понижения численности и смены ста-
ций. Можно полагать, что эти кальмары не выдержали конкуренции со
стороны менее продвинутых Ommastrephinae. Поскольку основная функ-
ция фотофоров нектонных животных — внутривидовое опознавание това-
рищей по стае и половых партнеров (DenneU, I955; Marshall, 1957; McAl-
lister, 1967), можно полагать, что последовательное усложнение и диффе-
ренциация органов свечения были полезным приспособлением при разделе
"зон влияния" разных видов, относящихся к одной жизненной форме, и
механизмом поддержания видовой структуры в первую очередь для менее
конкурентоспособных видов. При этом она и должна была эволюировать
быстрее других систем. Именно малая конкурентоспособность, видимо,
заставила Eucleoteuthis уйти в экотон периферической полосы, a Hyalo-
teuthis - расширить вертикальный ареал. Малые размеры и быстрое созре-
вание - тоже полезные адаптации для видов, страдающих от конкуренции.

Виды Ornithoteuthis относятся к самостоятельному подсем. Ornitho-
teuthinae и представляют особую линию эволюции Ommastrephidae (Зуев
и др., 1975; Нигматуллин, 1979). Это - тоже мелкие и рано созревающие
кальмары, в особенности атлантический O.antillarum (длина мантии до
25 см, в тропической Атлантике самцы созревают при 8—10, самки при
10—11 см), с высоко дифференцированной системой светящихся органов.
Они рано отошли от общего направления "нектонизации" и выработали
жизненную форму батиально-пелагических микронектонных хищников.
Они не могут сравниться с Dosidicus, Ommastrephes или Sthenoteuthis,
но значительно более эврибатны, эвритопны и многочисленны, чем Eucleo-
teuthis и Hyaloteuthis (Несис, Нигматуллин, 1979).

Понятно, что уменьшение размеров, снижение численности и отыскание
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особенных экологических ниш как компенсация пониженной конкуренто-
способности имеют свои пределы, это - полумеры. Напротив, переход в
планктон и уход в глубины (эти два процесса, как мы видели, тесно свя-
заны) сразу избавлял животных от конкуренции со стороны нектонных
видов. Уход в планктон и в глубины требовал коренного изменения типов
питания и способов охоты, резкого понижения активности, но позволял
расширить вертикальное и горизонтальное распространение, сохранять
достаточно высокую численность (биомасса мезопелагических, преиму-
щественно полупланктонных и планктонных кальмаров, как мы видели,
на порядок выше, чем нектонных) и достаточно крупные размеры.

В семействе Cranchiidae — самом специализированном семействе каль-
маров - приспособления к планктонному образу жизни достигли своего
высшего совершенства. Но удивительно, что именно в этом семействе мы
встречаемся с, пожалуй, единственной среди головоногих попыткой вер-
нуться назад, к нектонному образу жизни. Эта попытка наблюдается в так
называемой линии "длиннохвостых Taoniinae" (Несис, 1974д, 19756),
к которой принадлежат Teuthowenia, Belonella, Galiteuthis и Mesonycho-
teuthis1. Это — основная линия эволюции подсем, Taoniinae; кроме нее,
есть боковые линии, ведущие к глубокой специализации (Bathothauma,
Egea). Для "длиннохвостых Taoniinae" характерно увеличение размеров,
удлинение плавника, утолщение стенки мантии, укрепление мускулатуры
конечностей, развитие крючьев. Длина мантии взрослых особей наиболее
примитивного (N. Voss, 1980) рода Taoniinae - Helicocranchia до 8 см,
в ряду "длиннохвостых Taoniinae" она возрастает так: Teuthowenia до
38 см, Belonella - 54 (60?) см, Galiteuthis 66 см {wo возможно, свыше
2,5 м) Mesonychoteuthis - 200-225 см (Несис, 1982а). Плавники Heli-
cocranchia - крохотные лепестковидные, у Teuthowenia и Belonella плав-
ник длинный, но узкий, скорее плавниковая кайма, у Galiteuthis он лан-
цетовидный, его ширина примерно равна ширине мантии, у Mesonycho-
teuthis - очень крупный, овальный или широко-ланцетовидный, значитель-
но шире мантии. Руки Mesonychoteuthis очень мощные, толстые и муску-
листые. На щупальцах Teuthowenia, как типично для Cranchiidae, только
присоски. У Belonella дистальные зубцы нескольких присосок в централь-
ной части булавы удлиняются и превращаются в одно- или двузубые крю-
чья, причем просвет кольца сохраняется (как у Alluroteuthis). У
Gaiiteuthis на булаве уже два ряда типичных однозубых крючьев, с пол-
ностью заросшим и превратившимся в крепкое основание крюка кольцом,
как у Enoploteuthidae и Gonatidae. Наконец, у Mesonychoteuthis такие
крючья развиваются и в средних частях рук.

Одновременно в этой эволюционной пинии проходил процесс освоения
высоких широт. Исходные Taoniinae - тропические. Teuthowenia и Li-
guriella - антитропические роды, обитают в бореальной и северной субтро-
пической Атлантике и умеренных широтах Южного океана, но отсутствуют

1 По мнению Н. Восс, Р. Босса (N. Voss, 1980; N. Voss, R. Voss, 1983; R, Voss et al.,
1983), род Teuthowenia стоит ближе к Megalocranchia и Egea, чем к группе Belonel-
la-Galiteu this-Mesonychoteuthis. Данные, приводимые этими авторами в двух послед-
них работах, допускают, однако, и иное, близкое к нашему, толкование. По строению
статоиистов (J. Young, 1984} Teuthowenia также близка к Galiteuthis, а не к Mega-
locranchia-Egea.
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в бореальной Пацифике и Антарктике. Belonella и Galiteuthis распростра-
нены от бореальной до антарктической зоны, но в тропиках не так много-
численны, как в бореальной Пацифике и (виды Galiteuthis) Субантаркгике
и Антарктике, Mesonychoteuthis hamiltoni - обитатель Антарктики-и
прилегающих районов нотальной зоны наряду с G.glacialis один иэ наи-
более массовых антарктических кальмаров. В Арктику Taoniinae проник-
нуть не смогли, Линия "длиннохвостых Taoniinae" - своеобразная по-
пытка возврата с пути специализации на путь эволюционного прогресса.
А,Н. Северцов (1934, 1939) и И.И, Шмальгаузен (1940) отрицали возмож-
ность возврата от телеморфоза к ароморфозу, но Н.А. Ливанов (1955)
обосновал существование и такого направления эволюционного процесса.
Однако эта замечательная эволюционная линия наглядно демонстрирует
справедливость принципа необратимости эволюции, Крупные Belonella,
Galiteuthis и гигантские Mesonychoteuthis способны справиться с круп-
ной и активной добычей, но неспособны ее настичь. Огромный целим -
"поплавок батискафа" — мешает им достаточно долго работать в режиме
активного плавания, дай мантийные мышцы к этому плохо приспособлены.
Они могут только совершать быстрые броски на неосторожно приблизив-
шуюся добычу (Клумов, Юхов, 1975] Несис, 1972а, 1974в; Dilly, Nixon,
1976). Основной их биотоп - мезо- и батипелагиаль, а у Mesonychoteuthis -
преимущественно батипелагиаль. Это - хищники-засадчики глубин. Они,
в частности, успешно освоили богатые пищевые ресурсы умеренных и вы-
соких широт. Но конкурировать с настоящими "нектонными кальмарами
неспособны. Именно поэтому они и обитают в глубинах, куда настоящим
нектонным животным путь закрыт, и достигают наибольшего количествен-
ного развития в высоких широтах, где океанические нектонные кальмары
отсутствуют и их место занимают эврибатные представители среднегдубин-
ного и отчасти глубинного комплекса.

Мы приходим к следующей схеме экологической эволюции головоно-
гих моллюсков (рис. 32). Исходная бентопелагическая форма дала начало
трем эволюционно прогрессивным формам: нектобентосной, бентосной
и нектонной. Наиболее прогрессивные нектонные формы - океанические
приповерхностные нектонные кальмары - развились от неритических
нектобентосных форм через нерито-океаническую (надсклоновую) стадию
эволюции. Каждая из трех прогрессивных форм неоднократно давала на-
чало специализированным планктонным формам через полупланктонную
стадию. Поверхностная планктонная жизненная форма возникла через
посредство полуглубоководных бентосных животных и сама давала начало
среднеглубинным планктонным формам. Линии регрессивного нектогенеэа
и возврата от специализации к планктонному образу жизни к прогрессив-
ному нектогенезу также были связаны с адаптацией к глубинам.

Линии прогрессивного развития, арогенеза, у кальмаров, каракатиц и
осьминогов характеризуются утратой систем пассивной защиты и редук-
цией аппарата нейтральной плавучести, выработкой мощной мускулатуры,
увеличением интенсивности обмена, активным хищным образом жизни,
усовершенствованием органов чувств и развитием сложных форм поведе-
ния (стайность, хоминг, коммуникация, ухаживание и т.п.) . Линии специа-
лизации, телегенеза как в древних (Nautilida, Spirulina, Vampyromorpha,
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Р и с . 32. Схема эволюции жизненных форм головоногих моллюсков
/ — линии ароморфоза; 2 — пинии специализации; 3 — возврат от специализации на

путь прогрессивной эволюции (по; Несис, 19756 с изменениями)

Cirrata), так и в современных группах (планктонные кальмары и осьми-
ноги, особенно среднеглубинные и глубинные) характеризуются либо
сохранением и усовершенствованием аппарата нейтральной плавучести
(спирула), либо выработкой его заново (жидкостный механизм), дегене-
рацией мускулатуры, переходом к пассивной охоте, часто полной сменой
пищевых объектов (переход к питанию мезопланктоном, бентопелаги-
ческим планктоном, планктонными моллюсками), снижением интенсив-
ности обмена, слабым развитием сложных форм поведения.

Эволюционно прогрессивные группы головоногих обитают преиму-
щественно на шельфе и в приповерхностных слоях воды, где пищи много,
но конкуренция - меж- и внутривидовая - сильна и биотические отноше-
ния напряжены. Специализированные группы обитают преимущественно
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в глубинах океана - мезо- и батипелагиаль, батиаль, абиссаль, где пищи
меньше, но конкурентные отношения ослаблены и активные хищники
играют не столь большую роль, как на шельфе и в эпипелагиали (Несис,
1973г, 1974д, 19756, 1978а). Таксономическая радиация свойственна как
эволюционно прогрессивным, так и новым (но не древним) специализи-
рованным группам, но по числу родов и экологическому разнообразию
(числу жизненных форм) эволюционно прогрессивные группы далеко
уступают специализированным. Уход в глубины и специализация вели к
выработке новых морфологических особенностей и к таксономическому
обособлению специализировавшихся групп.

б. КОНВЕРГЕНЦИЯ ГОЛОВОНОГИХ И РЫБ.
ЭВОЛЮЦИОННАЯ ИСТОРИЯ НЕКТОНА

Большое стимулирующее влияние на исследование головоногих мол-
люсков в последние годы оказала плодотворная идея Э. Паккарда (Pac-
kard, 1966, 1972; см, также: Несис, 1973г, 1974з, 19756) о далеко зашед-
шей конвергенции между головоногими и рыбами как результате сходно
направленной эволюции, конвергенции не только в строении, но и в функ-
циональной роли этих двух групп в общей биологии океана (операцио-
нальная конвергенция). Черты сходства между головоногими и рыбами
обнаруживаются (Packard, 1972) на всех уровнях анализа: в форме тела,
локомоции, регуляции плавучести, питании, кровообращении, дыхании,
организации ЦНС, органов чувств (в особенности органов зрения и равно-
весия), в системах органов свечения, способах камуфлирования (покро-
вительственная окраска), поведении, типах размножения и т.п. Последую-
щие работы еще увеличили количество доказательных примеров (см,:
Несис, 19796, 1982а). Глубокие черты сходства обнаруживаются также
в вертикальном и горизонтальном распространении головоногих и рыб
(см. выше). Следует сразу подчеркнуть, что число видов головоногих в
20 раз меньше, чем рыб, и в 100 раз меньше, чем брюхоногих моллюсков,
и что головоногие оказались неспособными заселить не только пресные
воды и сушу, но даже солоноватые воды, т.е. оказались менее эвритоп-
ными, чем, например, иглокожие. Число семейств, родов и видов шельфо-
вых и неритических рыб в несколько раз превосходит число океанических.
У головоногих наблюдается другая картина: число неритических видов
лишь немногим более числа океанических, тогда как число неритических
родов втрое меньше числа океанических, число семейств — почти вчетверо
меньше. Иными словами, таксономическая радиация шельфовых форм
у головоногих не зашла так далеко, как у рыб, и не привела к формиро-
ванию большого числа специфически шельфовых родов и семейств. Это
подтверждается и сравнением среднего числа видов (лабильная, эволю-
ционно молодая таксономическая категория) на одно семейство (более
древняя и стабильная категория). У головоногих в среднем на семейство
приходится около 14 видов, в том числе для преимущественно нерити-
ческих Myopsida - 20-25, Sepiina - 40-45, Octopodoidea - 75-80. У
рыб (подсчеты по: Расе, 1971; Линдберг, 1971; Расе,Линдберг, 1971) на
семейство прилепится в среднем 40-45 видов, в том числе среди низших
групп (хрящевые, кистеперые, двоякодышащие, ганоиды) 13, среди выс-
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Р и с . 33. Схема адаптивной зо-
ны высших морских живот-
ных, показывающая несовпа-
дение "филогенетических плос-
костей" головоногих, хряще-
вых и костистых рыб и их по-
ложение относительно адаптив-
ной зоны "типичной рыбы"

Морские млекопитающие и
пресмыкающиеся показаны ма-
лыми пиками, частично накла-
дывающимися на адаптивный
диапазон костистых рыб. Вы-
сота и ширина пиков условна
(по: Packard, 1972)
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щих (все костистые рыбы) 45-50 (Несис, 1974а). Таким образом, среднее
число видов на семейство у головоногих в целом такое же, как у древних
рыб, а у доминирующих на шельфе головоногих - такое же, как у высших
рыб в целом. Следовательно, современная фауна неритических головоно-
гих эволюционно очень молода. Это следует иметь в виду при сравнении
головоногих с рыбами.

В пределах доступных им биотопов адаптивная зона головоногих во
многом совпадает с адаптивной зоной рыб, хотя принципиальные различия
в особенностях движения, свойствах дыхательных пигментов крови, наборе
рецепторов (в частности, в существовании у головоногих внеглазных фото-
рецепторов и отсутствии системы боковой линии), темпах роста, способах
размножения, типах развития и жизненных циклах свидетельствуют, что эти
группы занимают разные участки общей адаптивной зоны. Это сходство
и различие хорошо видны на паккардовской схеме адаптивных зон высших
водных животных (рис. 33). На этой схеме особыми малыми пиками
отмечены адаптивные зоны морских пресмыкающихся и млекопитающих.
Главный "перекрест" адаптивных зон головоногих, хрящевых и костистых
рыб, пресмыкающихся и млекопитающих находится в области океаничес-
кого нектона. Океанический нектон — тот тип жизненных форм, в пределах
которого ярче всего выражаются отношения между лидирующими группа-
ми морской фауны и лучше всего заметен процесс смены доминирующих
морфотипов, экотипов и макротаксонов в ходе исторического развития
организмов. Предпосылки, пути и особенности процесса "нектонизации"
у головоногих уже рассмотрены, перейдем к рассмотрению этого процесса
у рыб, пресмыкающихся и млекопитающих (Несис, 1978а).

РЫБЫ

Эволюция хрящевых и костистых нектонных рыб в самых общих чертах
сходна с эволюцией нектонных головоногих. Рыбы вышли на эволюцион-
ную арену позже головоногих (рис. 34), но темпы их эволюции были выше.
Первые рыбоподобные существа, гетеростраки, они же первые круглоро-
тые и первые черепные позвоночные, появились в нижнем ордовике, около
500 млн, лет назад (Bockelie, Fortey, 1976). Это были морские донные
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Р и с. 34. Геохронология основных групп морского и океанского нектона и их пред-
шественников

Горизонтальный масштаб условный. 1- Volborthellida; 2 — Orthoceratoida + Actino-
ceratoida + Endoceratoida; 3 - Nautilida;4 - Ammonoida + Bactritoida; J - Aulacocera-
tida + Belemnitida; 6 - Teuthida -t- Sepnda + Octopoda; 7 - Heterostraci; S - Placodermi;
9- Acanthodii; 10 - Elasmobranchii; // - Sarcopterygii; 12 - Palaeonisci + Chondrostei;
13 ~ Teleostei; 14 ~ Plesiosauria; 15 ~ Ichthyopterygia; 16 - Mosasauridae; 17 - Metrio-
rhynchidae; IS - Cetacea; 19 - Pinnipedia ( по: Несис, 1978а)

мелководные животные. Их расцвет относится к силуру и девону. Вероят-
но, в верхнем ордовике от исходного ствола бесчелюстных отделились
челюстноротые - первые рыбы. Древнейшие рыбы - плакодермы, аканто-
дии - известны с нижнего силура, их расцвет - в верхнем силуре и девоне
(Thomson, 1977). Почти сразу же, в начале силура, рыбы выработали некто-
бентосную жизненную форму (артродиры и др.) и освоили весь шельф.

Первые нектонные рыбы, примитивные акуловые (Gadoselachii) возник-
ли в среднем девоне, т.е. значительно раньше нектонных головоногих,
приблизительно одновременно с первыми аммоноидеями. Вероятно, исход-
но они также были нектобентосными. Их расцвет относится к карбону,
но он был непродолжительным. Настоящее процветание морских нектон-
ных хрящевых рыб началось лишь с поздней юры и в основном приурочено
к мелу и палеогену (Гликман, 1964а, б). Оно происходило одновременно
с радиацией и началом расцвета современных групп головоногих. В ходе
эволюции акул господствующие роды сменялись неоднократно. По мнению
Л.С. Гликмана (Сочава, Гликман, 1973), во всех случаях такой смены ли-
деров сначала вымирали крупные быстро плавающие хищники, или склеро-
фаги ("мясоеды"), затем на смену им приходили мелкие малоподвижные
формы, а потом они эволюционировали в сторону увеличения размеров
тела, приспособления к активному хищничеству и перехода из неритичес-
кой зоны в океаническую.

Основная масса морского и океанского нектона - костистые рыбы.
Этот самый молодой из крупных таксонов рыб возник в среднем триасе
предположительно в пресных водах. Уже в конце триаса костистые рыбы
освоили море. В юре они были малочисленны, в раннем мелу представлены
значительным числом форм, а в конце мела началась их бурная экспансия,
позволившая костистым рыбам в палеогене занять господствующее поло-
жение в морских экосистемах (Суворов, 1948; Данильченко, 1964, 1978;
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Thomson, 1977). Начав эволюцию приблизительно синхронно с основными
группами современных головоногих, костистые рыбы достигли к началу
неогена несравненно большего количественного развития и таксономичес-
кого разнообразия, чем головоногие.

Первые костистые рыбы были прибрежными нектонными формами.
Океанические нектонные рыбы, подобно океаническим нектонным каль-
марам, произошли от неритических предков через нериточжеаническую
стадию (Ларин, 1967, 1968). Неритичность хорошо выражена у сельдевид-
ньгх (подотр. Qupeoidei) — самых примитивных из современных костистых
рыб, известных с нижнего мела (Берг, 1955; Линдберг, 1971), Семейства
Megalopidae, Ebpidae, Albulidae - неритические, частично эстуарные рыбы,
Clupeidae, Engraulidae - неритические и нерито-океанические. Среди океани-
ческих нектонных рыб доминируют представители филогенетически моло-
дых высоко организованных групп, возникших в верхнем мелу или кайно-
зое. Эпипепагический океанический нектон - геологически молодое образо-
вание. Н.В. Парин (1967, 1968) полагает, что господство высокоорганизо-
ванных колючеперых рыб в океаническом нектоне эпипелагиали — резуль-
тат вытеснения ими древних мягкоперых рыб. Современная эпипелагичес-
кая нектонная ихтиофауна ведет свое начало от прибрежных, главным обра-
зом неритических видов через нерито-океанические (надсклоновые, скло-
новые) формы. Это хорошо видно в семействах Exocoetidae, Scombridae,
Trichiuridae и др. (Парин, 1967, 1968; Шубников, 1974). Специфические
голоэгагаелагические нектонные семейства рыб принадлежат к отрядам,
в состав которых входят и неритические семейства, как правило, более
генерализованные, чем голоэгагаелагические; голоэпипелагические роды в
широко распространенны* семействах также, как правило, наиболее спе-
циализированы. Колонизация океанской эпипелагиали нектонными рыба-
ми — процесс, растянутый по времени и продолжающийся с палеогена до
настоящего времени. Многочисленные случаи проникновения в эпипела-
гиаль открытого океана стайных неритических пелагических рыб - анчоу-
сов, сардин, скумбрий, ставрид, которые даже приводят к сформированию
самостоятельных "псевдонеритических" (термин Н.В. Парима) популяций,
могут рассматриваться как внедрение очередных "разведывательных
групп", ведущих освоение открытого океана (Парин, 1982). В итоге для
океанской нектонной ихтиофауны в целом и населения каждого основного
биотопа нектона характерна разновозрастная фауна, в разной степени обо-
собленная от родственных исходных прибрежных форм. В современном
нектоне морей и океанов представлены рыбы как из древних, так и из
современных отрядов: dupeiformes, Salmoniformes, Beloniformes, Gadifor-
mes, Beryciformes, Percifojmes и др.

Океанические нектонные рыбы значительно уступают прибрежным
бентосным, неритическим пелагическим и нектобентосным рыбам по
разнообразию и степени таксономической огубленности, но далеко
превосходят нектонных головоногих. Нектонные рыбы океанской эпипе-
лагиали, в отличие от океанических приповерхностных кальмаров, хорошо
расходятся по экологическим нишам. Даже если взять только тех рыб,
которые- ловятся на пелагические яруса, т.е. обладают сходным типом
питания и обитают в одной и той же вертикальной зоне, то мы увидим,
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что акулы, меч-рыбы, марлнны, парусники, океанические пеламиды, разные
виды тунцов, корифены, алепизавры сильно различаются по набору пище-
вых объектов, горизонтам нагула, времени суток, в которое они кормятся,
и т.д. (Бородулина, 1974; Парин, 1967, 1968; Шубников, 1974; Roger,
Grandperrin, 1976; Watanabe, 1958; и др.).

Нектонные рыбы, как и головоногие, возникали в эволюции неоднократ-
но. Точно так же неоднократно и в разное время происходили от нектон-
ных рыб планктонные, преимущественно глубоководные рыбы. Источни-
ком фауны планктонных рыб, как и головоногих, были не только нектон-
ные формы. Основным источником формирования мезопелагической их-
тиофауны Н.В. Парин (1982) считает батиально-пелагическую и придонную
батиальную фауны, батипелагической — придонную фауну нижней батиали
и выходцев из среднеглубинных горизонтов пелагиали.

ПРЕСМЫКАЮЩИЕСЯ И МЛЕКОПИТАЮЩИЕ

Ластоногие и китообразные играют чрезвычайно важную роль в нектоне
современных морей и океанов. Роль пресмыкающихся ныне третьестепенна,
но в мезозое их значение было очень большим.

Четвероногие животные прийти в море с суши, и естественно, первые
морские пресмыкающиеся и млекопитающие были тесно привязаны ко дну
и к берегам водоемов. Биологически они, вероятно, были подобны совре-
менным морским игуанам, дюгоню и калану, т.е. были неритическими
нектобентосными животными (ксеронектон Ю.Г. Алеева, 1976). Бенто-
пелагическая стадия в их эволюции отсутствовала.

Первые морские пресмыкающиеся возникли, по-видимому, в конце
палеозоя, но по-настоящему освоили море в триасе, а их расцвет наблюдал-
ся в юре и мелу (Рождественский, 1964). Нектонные пресмыкающиеся
возникали в разных эволюционных ветвях: ихтиозавры (Ichthyopterygia),
завроптеригии (плезиозавры, н др.), ящерицы (близкие к- варанам моза-
завры), крокодилы (Metriorhynchidae) и др. В большинстве своем они
всегда оставались приуроченными к прибрежной полосе моря, морские
крокодилы и плезиозавры осваивали, по-видимому, ^всю неритическую
зону, и только некоторые ихтиозавры были настоящими нектонными
животными, завоевавшими открытый океан и проникавшими в мезопела-
гиаль (Татаринов, 1964). Благодаря выработке способности к живорожде-
нию они полностью утратили связь с сущей и дном. Расцвет ихтиозавров
следовал за угасанием плезиозавров: плезиозавры господствовали в море
в конце триаса и юре, ихтиозавры — в юре и мелу. Однако последняя
"вспышка" плезиозавров приходилась на середину позднего мела — уже
после вымирания ихтиозавров (Вулых и др., 1978).

Головоногие моллюски были основной пищей ихтиозавров (Pollard,
1968; Keller, 1976). Пожирали их мозазавры и другие морские пресмыкаю-
щиеся, и, естественно, рыбы. Периоды господства морских пресмыкаю-
щихся (верхний триас—мел) и роста разнообразия костистых рыб (юра-
мел) были временем нескольких кризисов в эволюции наутилоидей и ам-
моноидей (границы перми и триаса, нижнего и верхнего триаса, триаса и
юры) и окончательного вымирания ортоцератоидей (верхний триас). В
самом конце мезозоя (Маастрихт) вымирают последние аммоноидеи
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(отряды Lytoceratida, Phyfloceratida, Ammonitida), белемноидеи (кроме
Bayanoteuthis), сокращается разнообразие наутилид (Найдин, 1976; Шиман-
ский, 1975, 1979; Шиманский, Соловьев, 1982). Вполне вероятно, именно
бурное развитие костистых рыб и морских пресмыкающихся в верхнем
мелу было основной причиной гибели бентопелагических и нектобентосньгх
головоногих с аппаратом регуляции плавучести жесткого, фрагмоконного
типа (Давиташвили, 1969; Packard, 1972; Несис, 19756). Но и многие их
враги не сумели пережить исчезновение привычной пищи: в Маастрихте
же вымирают все нек тонные морские пресмыкающиеся, ряд крупных
пелагических акул и др. (Гликман, 1980; Шиманский, Соловьев, 1982).
Современные головоногие начали эволюцию в кайнозое практически зано-
во. Именно поэтому они эволюционно моложе рыб.

Морские млекопитающие гораздо моложе морских пресмыкающихся.
Их появление на эволюционной арене совпало с периодом бурного развития
современных групп головоногих и высших костистых рыб. Китообразные
появились в начале эоцена (Archaeoceti, Agorophilidae), современные усатые
и зубатые киты — в верхнем олигоцене, расцвет китообразных - в миоце-
не. В миоцене же появились ластоногие (Трофимов, Громова, 1962).
Первые китообразные возникли в мелководных эпиконтинентальных
краевых морях - остатках Тетиса (Gingerich et al,, 1983). Согласно трофи-
ческой гипотезе адаптивной радиации ластоногих и китообразных (lipps,
Mitchell, 1976), переход прибрежных предков этих животных к жизни в
открытом океане был обусловлен изменениями системы океанской цирку-
ляции, приведшими к резкой интенсификации пассатных прибрежных
апвеллингов.В районах прибрежных апвеллингов, где сконцентрированы
крупнейшие скопления зоопланктона и рыб, а на мористой периферии -
кальмаров, происходили первичные процессы адаптивной радиации морс-
ких млекопитающих. Можно полагать, что именно там сформировались
трофические группы фильтраторов и хватателей, после чего стало возмож-
ным развитие и океанических форм - полосатики, кашалоты, дельфины.

Таким образом, и здесь намечается тот же путь развития - от нектобен-
тосньгх через "прибрежные" нектонные к океаническим нектонным фор-
мам. Выработка нектонных форм у Mysticeti, Odontoceti и Pinnipedia шла
независимо, однако китообразные сумели полностью освоить океанскую
пелагиаль, ластоногие же остановились на стадии нериточжеанических
форм, что было жестко обусловлено необходимостью щениться на суше
или морских льдах. Расхождение по экологическим нишам в пределах
всех трех групп морских млекопитающих шло весьма эффективно и было
обусловлено не только различием механизмов захвата пищи, но и выработ-
кой адаптации к глубокому заныриванию, позволившей некоторым океани-
ческим дельфинам, клюворылам, бутылконосам и тюленям освоить мезо-
пелагиаль, а кашалотам — проникать даже в батипелагиаль. По типам пита-
ния среди усатых китов выделяются микро-, макропланктофаги, бентофа-
ги, среди зубатых китов - ихтиофаги, бентоихтиофаги, тейтоихтиофаги,
тейтофаги, саркофаги; четко расходятся также ластоногие .лишь немногие
из которых (морские слоны, морские львы, котики) приспособились пи-
таться головоногими (Томилин, 1954; Ивашин и др., 1972; Clarke, 1977,
1983). Разумеется, для животных, дышащих воздухом, постоянный уход
в глубины океана и связанная с этим "планктонизация" были запрещены.
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ОБЩИЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ ЭВОЛЮЦИИ НЕКТОНА

Океанический нектон — эвопюционно молодая группировка. В окон-
чательном виде она сформировалась только в неогене. Эволюционная
история нектона проходила (рис. 35) через 4 стадии: прибрежный (шель-
фовый) бентос — неритический нектобентос — нерито-океанический нек-
тон - океанический нектон. Эти 4 стадии суть ступени (грады) органи-
зации, которых разные группы животных достигали независимо и неодно-
временно. В пределах каждой крупной группы животных разные эволю-
ционные линии приходили к нектонному образу жизни также независимо
и в разное время. Головоногие моллюски начали эволюционный путь
становления нектонной формы с первой стадии (формирование плана
строения головоногого моллюска), рыбы, морские пресмыкающиеся
и, видимо, ластоногие — со второй, китообразные, судя по далеко зашед-
шей редукции задних конечностей, прошли вторую стадию очень быстро и
практически начали "нектонизацию" с третьей.

У головоногих и рыб от регрессивной эволюционной линии развития
нектонных форм неоднократно и независимо отходили линии специализа-
ции, ведшие к формированию полупланктонных и планктонных форм.
Завоевание океанических глубин неизбежно требовало "планктонизации".
Обратный путь, в частности постулируемая Ю.Г. Алеевым (1976) воз-
можность происхождения "эунектона" из "планктонектона", видимо,
никогда не осуществлялась; эволюционную бесперспективность этого
пути мы видели на примере "длиннохвостых f aoniinae".

Расмотренный путь эволюции оказывается характерным даже для неко-
торых групп, в которых нек тонная форма не выработалась, в частности,
для щетинкочелюстных. Ю.Г. Алеев (1976) относит большинство их к
"эупланктону", а некоторые особенно крупные формы, как Flaccisagitta, -
к "планктонектону". А.П. Касаткина (1976, 1982) следующим образом
представляет эволюцию щетинкочелюстных; от сублиторальных бентос-
ных Phragmophora (SpadeUa) через неритических бентопелагических
Phragmophora (AberrospadeUa) к неритическим, дальненеритическим (ана-

Р и с. 35. Схема эволюционного развития нектона
Формы: 1 — прибрежные (шельфовые) бентосные, 2 — неритнческне бентопелаги-

ческие (пр ид онно-планк тонные) , 3 — неритическне нектобентосные, 4 — нериго-океа-
нические (надсклоновые) нек тонные, S — океанические нектонные, 6 — вторично-
бентосные шельфовые и склоновые, 7 — глубоководные бентосные, 8 ~ глубоковод-
ные бектопелагические, 9 — средне глубинные и глубинные планктонные. Сплошные
пинии — пути эволюционного прогресса, пунктирные — пути ициоадаптапии и специа-
лизации (по:НесиС, 197Яа)
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лог нерито-океанических форм нектона) и океаническим планктонным
Sagittidae, а от них в сторону "нектонизации" в ряду Aidanosagitta -*• Fero-
sagitta -*• Parasagitta -> Sagitta -* Flaccisagitta. Уход в глубины также наблюдал-
ся неоднократно, среди Phragmophora от сублиторальных бентосных к
глубоководным (Bathyspadella), от неритических к батипелагическим
(Heterokrohma, Eukrohnia), в семействе Sagittidae от неритического эпи-
пелагического рода Omittosagitta к мезо-батипелагическому Caecosagitta,
от эпипелагического рода Mesosagitta, включающего и неритическне, и
океанические виды, к мезо-батипелагическому SoHdosagitta1. Самый "некто-
неподобный" род щетинкочелюстных Flaccisagitta — поимущественно
эпипелагический, но включает и глубинные виды, как F, maxima.

в. РОЛЬ КОЭВОЛЮЦИИ ПРОГРЕССИВНЫХ ГРУПП В АРОГЕНЕЗЕ
И ПРОБЛЕМА ЭВОЛЮЦИОННОГО ПРОГРЕССА

Описанный выше путь эволюции нектона отражает направление эволю-
ционного прогресса, арогенеза и может служить его моделью. Мы видели,
что эволюция нектона была направленным процессом и проходила на фоне,
закономерной смены лидирующих групп, относившихся к разным круп-
ным таксонам. Она сопровождалась интенсивной таксономической радиа-
цией, что типично для групп, осваивавших новые адаптивные зоны. Для
завершающей стадии эволюции любой группы характерно падение разно-
образия видов и более высоких таксонов, биологический регресс (Thom-
son, 1976). Однако признаков этого мы не наблюдали ни в одной из совре-
менных групп, включающих нектонные виды. Напротив, эволюционный
расцвет в равной мере свойствен представителям нектона и в тех группах,
в которых нектонные формы возникли уже давно (акулы, костистые ры-
бы) , и в тех, которые вошли в состав нектона в геологически недавнее вре-
мя (океанические кальмары, китообразные, ластоногие).

Какие особенности отличают процесс "нектонизации" как типичный
процесс арогенеза от процесса "планктонизации" как типичного процесса
телегенеза? Мы видели, что различия между прогрессивными, ароморфны-
ми, и специализирующимися телеморфными группами не связаны ни с
большей экологической валентностью первых, ни с приобретением призна-
ков, которые были бы полезны в разных адаптивных зонах, ни с увеличе-
нием независимости от окружающей среды - этим головоногие вообще
не могут похвастаться. Следовательно, в применении к эволюции голово-
ногих моллюсков и рыб как "экологический" (Давиташвили, 1972), так
и "гомеостатический" (Яблоков, 1968) критерий ароморфоза оказываются
непригодными. Главное, что отличает ароморфные группы головоногих
и рыб от телеморфных, - это общая высота организации, уровень энергии
жизнедеятельности, т.е. морфологический, "энергетический" критерий
ароморфоза (Северцов, 1934, 1939). Те особенности, которые характерны
для процесса выработки нектонных форм, - брадителическая эволюция,
интенсивная таксономическая радиация, преобладание движущей формы

1 Данные о вертикальном и горизонтальном распределении щетинкочелюстных взяты
из работы А. Альвариньо (Alvarino, 1965),
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отбора над стабилизирующей, господство отбора на повышение общего
уровня организации, энергии жизнедеятельности, "эволюционные новшест-
ва" - над отбором на частные адаптации и наилучшее приспособленке'к
конкретному биотопу, к конкретным условиям существования — это и
есть отличия арогенеза от аллогенеза. Процесс "нектонизации" — пример
макроэволюционного (мегаэволюционного по: Красилов, 1977) процесса,
"эволюции на уровне выше вида (Stanley, 1975). В чем же состоят отличия
механизмов такого отбора от обычного отбора на уровне популяций (Тимо-
феев-Ресовский и др., 1969; Шмальгаузен, 1968а), который является дви-
жущей силой мнкроэволюционного процесса? Попытаемся рассмотреть
этот вопрос и показать, что различия движущих сил арогенеза и аллогенеза
принципиальны.

Эволюция - цепь элементарных эволюционных явлений, происходящих
в элементарных эволюирующих единицах - популяциях (Тимофеев-Ресов-
ский и др., 1969). Элементарное эволюционное явление—длительное и
векторизованное изменение генофонда популяции. Эти явления происхо-
дят постоянно, но они не превосходят свойственных виду норм реакции,
благодаря чему новые популяции с измененным генофондом сохраняют по
крайней мере потенциальную способность скрещиваться со старыми. На
страже единства вида стоит стабилизирующий отбор (Шмальгаузен, 1946,
1968а). Каждый вид приспособлен к биотической и абиотической среде
обитания, потому-то он и существует. Стабилизирующий отбор допускает
существование лишь таких изменений генофонда популяций, которые
не ухудшают приспособленности вида в данных конкретных условиях
среды. Если условия среды меняются настолько сильно, что существую-
щий генофонд перестает обеспечивать поддержание приспособленности вида
в новых условиях, вступает в действие движущий отбор, начинают отби-
раться генотипы, фенотипическое проявление которых выходит за рамки
видовой нормы реакции, старый вид превращается в новый. Но приспо-
собленность каждого вида обусловлена прежде всего многообразными
системами корреляций органов, функций, биохимических систем, струк-
турных и регулирующих генов (Шмальгаузен, 19686, 1969). В новом,
только что возникшем виде все корреляции нарушены. Поэтому вслед
за возникновением нового вида в дело вступает стабилизирующий отбор,
который и приводит все системы, внутренние и внешние связи организмов
вида к новому равновесию. Это длительный процесс. Среди видовых харак-
теристик есть полиморфные, варьирующие в пределах вида (например,
частоты изозимов ферментов, изменчивые пластические и меристические
признаки и т.п.), и мономорфные, постоянные в пределах вида и служа-
щие видовыми константами (Алтухов, Рычков, 1972). У некоторых попу-
ляций значения мономорфных признаков (например, теплоустойчивости
клеток) — промежуточные между характерными для двух близких видов
(Ушаков, 1959, 1963а,б). Есть и таксономические единицы, по морфологи-
ческим признакам занимающие промежуточное положение между видами —
больше, чем подвиды, но меньше, чем виды: полувиды, виды in statu nascen-
di (Воронцов, 1960; Левонтин, 1978; Майр, 1974). Из головоногих при-
мером зарождающегося вида может служить карликовая форма Sthenote-
uthis oualaniensis без спинного фотофора (Несис, 19776; Нигматуллин
и др., 1983). Такие популяции и таксоны есть в каждой достаточно крупной
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группе и хорошо известно, что они редки. Частота этих промежуточных
форм в среднем соответствует частоте видов, находящихся под действием
движущего отбора. Поэтому можно утверждать, что под действием движу-
щего отбора становящийся вид находится малую долю всего времени
своего существования, а основную - более 90% — под действием стабили-
зирующего отбора. Эволюция - прерывистый, квантованный процесс
(Симпсон, 1948). "Представление о постепенной и непрерывной эволюции
несовместимо с таким свойством биологических систем, как гомеостаз"
(Красилов, 1977, с. 223). В современном понимании эволюция — это преры-
вистое равновесие (Eldredge, Gould, 1972; Gould, 1982; Williamson, 1981)1.

Когда условия снова меняются, меняется и вид. Но к этому времени
его генофонд стабилизировался, и в эволюционной памяти вида стерлось
то эволюционное событие, которое привело к его рождению. В эволюцион-
ной памяти любого вида его история - история филогенеза — хранится
лишь в самой обобщенной, генерализованной форме. На определенной
стадии эмбриогенеза зародыш млекопитающего имеет некоторые признаки
рыбы, но зто — признаки рыбы вообще, а не той конкретной рыбы, которая
была отдаленным предком наземных четвероногих и, следовательно,
млекопитающих. В онтогенезе прослеживается филогенез, но не конкрет-
ные его стадии, а последовательные признаки таксонов сначала самого
высокого, а потом все уменьшающегося ранга, к которым принадлежит
изучаемый вид ("закон зародышевого сходства" К. Бэра).

В основе дарвиновской, а затем и современной синтетической теории
эволюции лежит принцип случайности, непредсказуемости элементарных
эволюционных событий. Из этого с неизбежностью следует, что элементар-
ные эволюционные события, приведшие к зарождению нового вида и его
предшественника, должны быть независимы друг от друга. Каждая после-
дующая стадия эволюционного процесса независима от предыдущей, пос-
кольку стабилизирующий отбор, процесс "пригонки" систем и структур
нового вида друг к другу стирает из эволюционной памяти вида детали
предшествующего эволюционного шага.

Разумеется, эта независимость относительна, так как эволюция не всемо-
гуща и ей не "все дозволено". Возможности эволюции ограничены, во-пер-
вых, неравной вероятностью как мутирования разных генов, так и феноти-
пического проявления мутации2, а во-вторых, существующими морфофи-
зиологическими и биохимическими структурами организма. Мутации мно-
гих генов легальны на ранних стадиях эмбриогенеза, и потому их фенотиги-
ческие проявления мономорфны (мутации представляются запрещенными,,
как если бы локус вообще не мутировал), мутации же других генов не
только не вредны, но даже полезны, например, преимуществом гетерози-
гот, что приводит к полиморфизму популяции по соответствующим алле-
лям (Левонтин, 1978; Майр, 1968). Для выполнения новой функции эво-

1 Пцскуссия: "Nature", 1982, vol. 296, N 5858,р. 608-б12;также Schopf, 1982;Grant,
1982; Fryer etal., 1983.

'"Термин "мутация" употребляется для обозначения как процесса возникновения
мутантной формы, так и носителей конкретного мутантного признака и, наконец,
иногда - группы мутантных индивидов в популяции" (Тимофеев-Ресовский и др.,
1969, с. 72).
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люции легче видоизменить существующий орган, нежели создать новый
(принципы смены функций А. Дорна, субституции органов- Н. Кляйненбер-
га, субституции функций А.Н. Северцова, компенсации функций Н.Н. Во-
ронцова и др.) (Тимофеев-Ресовский и др., 1969). "Природа щедра на
разнообразие, но скупа на нововведения" (Дарвин, 1865, с. 372). Эволю-
ция может как угодно видоизменять переднюю и заднюю конечности чет-
вероногого животного, превратить его в ногу, руку, крыло, ласт, довести
до редукции и полного исчезновения, ио она не может удвоить ее, создать
третью пару конечностей. Орел и птеродактиль, страус и пингвин, лошадь и
крот, дельфин и тюлень, веретенннца и змея - возможны, но ангел и кен-
тавр невозможны. "Тщетно: природа запрет на развитие их наложила"
(Лукреций Кар). То же свойственно насекомым и паукообразным. Не
существует четырехкрылых птиц, но существуют бескрылые, двукрылые
и четырехкрылые насекомые, в том числе и четырехкрылые двукрылые

i (мутация tetraptera у дрозофилы), а шестикрылых насекомых опять нет.
Но среди морских пауков наряду с обычными восьминогими формами
есть и десяти-, и двенадцатиногие, прячем увеличение числа конечностей
возникало в разных группах независимо и некоторые десятиногие формы
очень мало отличаются от исходных восьминогих. Такие ограничения лежат
в основе кювьеровского принципа единства плана строения.

Однако в пределах единого плана строения одни и те же эволюционные
задачи могут быть решены самыми разными путями, и организмы с разны-
ми планами строения могут независимо решать сходные задачи сходными
путями. Сходная форма клешни вырабатывалась неоднократно у изопод,
анизопод, амфипод, стоматопод, декалод, пинкогонид, пауков, насеко-
мых - клопов, жуков, вшей, пухоедов (Асе, 1963). Присоски крылоногого
моллюска Spongiobranchaea внешне вполне сходны с присосками головоно-
гих, хотя у других крылоногих присосок нет. Гемоглобин возникал неодно-
кратно в разных группах беспозвоночных, в том числе и тех, большинство
представителей которых лишены гемоглобина (Проссер, Браун, 1967),
Генетические, эпигенетические, общеморфологические ограничения "сво-
боды" эволюционного процесса недостаточны для жесткой его канализации,
для предопределения его направленности. Каждая последующая стадия
эволюционного процесса определяется только состоянием организма и
популяции на данной стадии и не обусловлена всей предысторией вида.
Эволюция — это марковский процесс. И тот хорошо известный факт, что
каждое живое существо - это существо историческое, факт, лежащий в
основе биогенетического закона Мюллера-Геккеля, не делает эволюцию
немарковским процессом.

Но эволюционный прогресс, в отличие от других модусов эволюции, —
процесс направленный и жестко канализованный. Его направленность
вытекает, в частности, из описанного выше хода "иектонизации". Каким
образом может быть достигнута такая канализация, направленность процес-
са, каждая стадия которого не зависит от предыдущей?

Исторически исходными были представления о том, что прогрессивная
эволюция либо постоянно направляется некоей внешней по отношению
к эволюции силой, либо что стремление к постоянному повышению орга-
низации — внутреннее, сущностное свойство живого, либо, наконец, что
процесс изменения организации целенаправлен, "целестремителен" (термин
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К. Бэра), что имеется некоторый "образ желаемого", на приближение к
которому проверяется каждый последующий шаг эволюционного процесса.

Идея силы, направляющей развитие по пути усовершенствования, будь
то нематериальная сила, внешняя по отношению к живому миру, или некое
внутреннее элементарное и неразложимое свойство живого, известна с
древних времен и появляется в истории биологии вновь и вновь: энтелехия
Аристотеля, стремление к совершенству Ламарка, номогенез Берга (1922),
аристогенез Осборна, учение Тейяра де Шардена (1965) о восхождении к
сознанию и т д. (см.: Давиташвили, 1956, 1972; Завадский, 1973). Откро-
венная идеалистичность этой идеи отталкивала и отталкивает от нее мате-
риалистически мыслящих биологов. Идея цели в развитии тоже не нова.
Под ее знаменем боролись после появления "Происхождения видов" про-
тивники дарвинизма (К. Бэр, Н.Я. Данилевский, Н.Н. Страхов в России,
Р. Оуэн, Э. Рей Ланкастер, С. Майварт в Англии, Л. Агассис в США, А. Кё'л-
ликер в Германии и др.) с его защитниками (Ф. Мюллер, AJP. Уоллес,
Э. Геккель, Т. Гексли и др.). В плане философском главная заслуга Дар-
вина — в том, что он изгнал из биологии телеологию, само понятие цели.
В "Происхождении видов", — писал К. Маркс, - "впервые не только нане-
сен смертельный удар "телеологии" в естествознании, но и эмпирически
объяснен ее рациональный смысл". (Маркс К., Энгельс Ф. Соч.,2-е изд.,
т. 30, с. 475).

Безусловно материалистична другая неоднократно высказывавшаяся
идея, призванная объяснить направленность эволюционного прогресса:
направленность — результат направленного изменения внешних условий
(ортоселекция Платэ). Такая направленность должна поддерживаться
на протяжении геологически длительного времени (Будыко, 1982). Виды
наземных позвоночных существуют сотни тысяч или до нескольких мил-
лионов лет, виды морских беспозвоночных — миллионы лет (Симпсон,
1948; Stanley, 1982). Малакофауны полносоленых морей севера и Дальнего
Востока СССР в среднем и раннем плейстоцене почти нацело состояли из со-
временных видов и даже в период плиоценовой Берингийской трансгрес-
сии подавляющее большинство видов было теми же, что существуют и
посейчас (Гладенков, 1978; Гладенков и др., 1980). Нормальное время
существования вида у эвкариот —10s—107 поколений (Stanley, 1982).
Еще больше время существования родов морских беспозвоночных —
десятки миллионов лет. Прогрессивная эволюция — это эволюция на уровне
таксонов, более высоких, чем вид. Следовательно, если бы она была обус-
ловлена ортоселекцией, то направленные изменения внешних условий
должны были бы продолжаться в течение целых геологических периодов.
Мы знаем, однако, что климатические и тектонические процессы цикличны,
а направленные геофизические тренды столь медленны (миллиарды лет),
что эволюция вряд ли способна их заметить (Сорохтин, 1974). Но еще
важнее, что эволюционный прогресс — это не просто направленный процесс,
но процесс, направленный на постоянное повышение уровня организации
("направленное прибавление" Тейяра де Шардена). Непрерывное охлаж-
дение вод, омывающих берега Антарктиды или северной части Тихого
океана, происходило в течение десятков миллионов лет и приводило к
направленной выработке из тропических предков видов, все более и более
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устойчивых к низкой температуре (Голиков, 1980; Golikov, Tzvetkova,
1972), но этот действительно направленный, ортоселекционный процесс
не привел к выработке форм, отличающихся от предков существенным
повышением уровня организации или какими-либо "эволюционными
новшествами".

Альтернатива этим идеям - представление о макроэволюции как о
процессе, аддитивном по о,гаошению к микроэволюции и отличающемся
лишь масштабами времени. Такое представление, пожалуй, господствует
в современной теории эволюции и литературе по философским основа-
ниям биологии (Майр, 1968; Парамонов, 1978; Рьюз, 1977; Шмальгаузен,
1969; Эрлих, Холм, 1966; Яблоков, Юсуфов, 1976; и др.). Это представ-
ление кажется бесспорно справедливым, пока мы рассматриваем процесс
эволюции на примере ныне живущих видов и лабораторных популяций.
Но геологическая история, палеонтология и стратиграфия показывают,
что процесс эволюции - это процесс постоянного (но не непрерывного!)
появления новых, более совершенных форм жизни на Земле, процесс
смены господствующих в экосистемах форм все более высоко организован-
ными (Huxley, 1942). Новые, более совершенные формы не всегда и не
обязательно вытесняют старые, подобно тому, как появление огнестрель-
ного, а затем еще более современного оружия не вытеснило из арсенала
человечества кастета, дубинки и кулака. Но последовательное усложне-
ние типов организации живых существ в ходе развития биосферы Земли -
факт, очевидный для каждого, изучающего историю жизни на Земле.
Поэтому-то палеонтология была и остается источником идей, противореча-
щих господствующей в эволюционном учении парадигме (обзоры:
Давиташвили, 1966; Завадский, 1973; Татаринов, 1985).

Признавать идентичность механизмов арогенеза и аллогенеза — значит
закрыть путь к познанию эволюционного прогресса. Без признания сущест-
венной разницы механизмов арогенеза и аллогенеза невозможно понять,
какая сила заставляет организмы прогрессивной эволюционной линии
постоянно развиваться в сторону повышения организации, если каждый из
них и так приспособлен к своей среде обитания и прекрасно в ней сущест-
вует, если на каждом этапе эволюционная линия может сойти на путь част-
ных адаптации или специализации и все равно достичь биологического
прогресса.

Резкое ускорение эволюции в ходе эволюционного прогресса (брада-
телическая эволюция Симпсона, 1948) и появление на этом пути "эволю-
ционных новшеств" (Майр, 1968), ранние фазы развития которых не могли
бы дать их владельцам столь большие адаптивные преимущества, чтобы они
могли оправдать длительное сохранение одного направления развития,
издавна были камнем преткновения для селекциониэма (Уоллэс, 1911;
Любищев, 1982). Чтобы примирить материалистический дух селекциокизма
с фактами эволюционного прогресса, были предложены разнообразные
сальтационистские гипотезы: макромутации ("перспективные уроды")
Р. Гольдшмидта (Goldschmidt, 1940), конструктивные мутации Б. Ренша,
дивергентные мутации Дж. Уиллиса, взрывная эволюция О. Шиндевольфа
и т.д. (см.: Давиташвили, 1956, 1966; Майр, 1968; Грант, 1980). С точки
зрения представлений современной эволюционной теории о координации
функций отдельных генов как основе гомеостаза организма (Шмальгаузен,
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19686; Майр, 1968) эти гипотезы представляются довольно наивными
(противоположная аргументация: Тахтаджян, 1983).

Если отбросить идеалистические теории внешней силы, направляющей
эволюцию в сторону совершенства, и сомнительные сальтационистские
идеи, то у нас есть только два выбора. Либо мы признаем, что цель жизни —
в ней самой ("жить чтобы жить") ,-и тогда мы должны признать, что биоло-
гический прогресс в смысле А.Н, Северцова (1934, 1939) вполне и доста-
точно соответствует понятию "цель жизни". Это значит, что туберкулезная
бацилла, палочка Коха, ничуть не менее совершенна и прогрессивна, чем
человек (Huxley, 1942), хотя бы уже потому, что человек, как он ни ста-
рается, истребить туберкулезную бациллу не может. Фактически этот
взгляд означает отрицание эволюционного прогресса. Если же мы признаем
существование эволюционного прогресса, мы должны признать, что между
эволюционным, морфофизиологическйм прогрессом и биологическим
прогрессом есть принципиальная разница и она заключается в цели.

Из биологов нового времени, пожалуй, лишь Н.А. Бернштейн убедитель-
но показал, что само понятие эволюционного прогресса неизбежно требует
понятия цели. Разрабатывая понятие цели в проблеме физиологии, двига-
тельной активности как "модели потребного организму будущего",
Н.А, Бернштейн (1966) применил его к процессам развития — и в онто-
генетическом аспекте, и в аспекте прогрессивной эволюции ("мегаэволю-
ции" — термин Н.А. Бернштеина), Он писал: «Многочисленные наблюдения
и факты во всех областях биологии уже давно указывали на неоспоримую
целесообразность устройств и процессов, присущих живым организмам.
Эта целесообразность... — резкое, может быть даже решающее отличие
живых систем от каких бы то ни было объектов неживой природы.... И все
отчетливее стала откристаллизовываться мысль: а не потому ли и постигает
биолога неудача или неудовлетворенность при попытке выяснения встав-
шей перед ним закономерности, что в применении к биологическим объек-
там к вопросам "как" и "почему", исчерпывающе достаточным в физике и
химии, необходимо добавить еще третий равноправный с ними вопрос
"для чего"?» (1966, с, 326). В понимании Н.А. Бернштеина существует
заранее разрабатываемая живым организмом кодовая модель цели и про-
грамма действия для прокладки пути к требуемой цели, причем речь идет
не о предвидении предстоящего события, а об его описании чертами.соот-
ветствующего кода.

Иными словами, в прогрессирующей линии организмов существует нечто
аналогичное автопилоту, запрограммированному на достижение некоего
желаемого результата и подавляющего отклонения от приближения к эюму
результату.

Н.А. Бернштейн подчеркивал, что дарвиновская концепция переживания
наиболее приспособленных - один из немногих случаев, когда биологам
удавалось <(путем поистине гениального хода мысли» обосновывать и
объяснять закономерности жизненных явлений, не выходя за пределы во-
просов "как" и "почему", но механизм переживания наиболее приспособ-
ленных <{ не может обладать творческой силой для негэнтропического раз-
вития каких бы то ни было органических форм, кроме разве что однокле-
точных» (там же, с. 327—328). Отмечая, что представление о цели в разви-
тии "отпугивало механицистов прошлого века своей видимостью идеалис-
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тического финализма и телеологизма", он совершенно справедливо ут-
верждал, что "только введенные биокибернетикой понятия кода и кодиро-
ванной предвосхищающей модели будущего указали на безупречно мате-
риалистический выход из этого кажущегося тупика" (с. 327).

Таким образом, эволюционный прогресс отличается от других модусов
эволюции тем, что каждая последующая стадия процесса проверяется
дважды: на соответствие нынешним, сегодняшним требованиям, предъяв-
ляемым средой обитания, на приспособленность к данным условиям су-
ществования — и на степень приближения к образу цели, которая есть
повышение общего уровня организации и энергии жизнедеятельности1. Пер-
вую проверку осуществляет обычный дарвиновский механизм естественно-
го отбора, выживания наиболее приспособленных. К обсуждению механиз-
ма, осуществляющего вторую проверку, контроль степени приближения
к цели, мы и переходим.

Общий вывод из изложенных выше сведений об эволюции нектона со-
стоит в том, что основной движущей силой в прогрессивной эволюции
головоногих была конкуренция с рыбами (Naef, 1922; Packard, 1972;
Несис,-1974з, 19756, 1978а). Основная эволюция головоногих моллюсков
шла на шельфах тропической зоны. Там же протекала основная эволюция
и рыб. С конца палеозоя эти две группы боролись за господство на шель-
фах. Именно на шельфе, в верхних горизонтах склона и в эпипелагиали,
в зонах наиболее острой конкуренции сложились все прогрессивные типы
жизненных форм головоногих. Специализированные же формы головоно-
гих, как и рыб, развивались и сохранялись преимущественно в глубинах
океана, т.е. на периферии зоны прогрессивной эволюции. Глубины океана,
во-первых, стация переживания древних форм, вытесненных с мелководий
и сброшенных со столбовой дороги эволюционного прогресса (Nautilus,
Spirula, Vampyroteuthis, Chlamydoselachus, Latimeria), во-вторых, адап-
тивная зона групп, не выдержавших конкуренции более прогрессивных
соперников и вынужденных сменить образ жизни и среду обитания. Уход
в глубины не выдержавших конкуренции и вынужденных перейти к спе-
циализации представителей прогрессивных линий — переход от ароморфо-
за к алломорфозу и далее к телеморфозу — был равносилен завоеванию
новой адаптивной зоны и вел к быстрой адаптивной радиации, возникно-
вению многочисленных новых таксонов (Бирштейн, Виноградов, 1971).
Это характерно для полупланктонных и планктонных Oegopsida, глубо-
ководных Incirrata, примитивных костистых рыб - отр. Salmoniformes
(подотряды Argentinoidei, Stomiatoidei, Alepocephaloidei, Astronestoidei),
Myctophiformes, Cetomimiformes и др. Ароморфоз, алломорфоз и теле-
морфоз - последовательные стадии эволюции любого достаточно круп-
ного таксона (Северцов, 1934; Шмальгаузен, 1940, 1946, 1968а), но на
примере взаимоотношений головоногих и рыб видно, что начальные и за-
ключительные стадии этого процесса проходят в разной экологической
обстановке. Прогрессивная эволюция, арогенез идет в "основном эколо-
гическом центре", в условиях обостренной конкуренции, специализация,
телеморфоз — на "экологической периферии". Дж. Бриггс (Briggs, 1966,

1 В том числе и развития высшей нервной деятельности, "мозговитости" (Тейяр да Шар-
ден, 1965).
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1974, 1984) развил идею о двух типах эволюции — "филогенетически
успешной", идущей в географических центрах происхождения или основ-
ных центрах расселения группы, медленной, но дающей конкурентоспособ-
ные доминантные формы, и "филогенетически безуспешной", идущей на
географической периферии основных центров, быстрой, дающей сразу пуч-
ки радиирующих линий ("букетный тип видообразования" Е.Ф. Гурьяно-
вой, 1951), но не приводящей к возникновению доминантных форм. Оче-
видно, эта идея применима не только к географическим, но и к экологичес-
ким закономерностям эволюции. Она представляет собой один из частных
случаев различия между арогенезом и аллогенезом и восходит в принципе
к классическим идеям В.О. Ковалевского об "адаптивной" (филогенети-
чески успешной) и "инадаптивной" (экологически полезной, но филогене-
тически безуспешной) эволюции. Пример такого различия был показан
выше: эволюция кальмаров лолигинид и каракатиц сепиид (Несис, 1980а).

Эти положения применимы отнюдь не только к головоногим и не толь-
ко к нектону. Анализ эволюции доминирующих трофических группировок
в морских донных сообществах кембрия—ордовика и верхнего мела при-
вел Д. Яблонского с соавторами (Jablonski et al., 1983) к выводу, что ос-
новные "экологические новшества" и в прошлом впервые возникали в
прибрежных районах, в биотопах, подверженных стрессу, и лишь затем
распространялись на более "спокойные" сообщества внешнего шельфа и
материкового склона.

Сущность предлагаемой нами гипотезы о различии механизмов арогенеза
и аллогенеза, эволюции в сторону морфофизиологического прогресса и
эволюции в сторону биологического прогресса — в том, что такое различие
определяется способностью или неспособностью формирующегося вида к
активной конкурентной борьбе за место в зоне, наиболее богатой пищей и
наиболее благоприятной для жизни, а потому характеризующейся наиболее
сильной конкуренцией. Если вид "в состоянии противостоять врагу актив-
ной защитой" (Северцов, 1934, с. 140), если он "активно борется с агрес-
сорами и имеет притом известные шансы на успех" (Шмальгаузен, 1968а,
с. 382), то для него открывается путь эволюционного прогресса, "адаптив-
ной", "филогенетически успешной" эволюции. При относительном равно-
весии сил соперников прогресс будет обеспечен коэволюцией этого вида
(точнее, фила, эволюционной линии) и его основных врагов и конкурен-
тов1 . Биотические отношения фила с его главными врагами и конкурента-
ми на длительное время станут главным эволюционным противоречием
и главным движущим фактором его эволюции. Каждая новая адаптация
развивающегося фила, сколь бы малой она ни была и сколь малую пользу
она ни приносила бы, будет немедленно вызывать соответствующую ~
аналогичную или противодействующую — адаптацию у фила-конкурента:
эволюция снаряда и брони, ракеты и антиракеты. Эволюция будет направ-
ленной, линейной, ортогенетической; механизм такой эволюции разобран

1 Относительное равенство сил тоже поддерживается коэволюцией. Кальмар неспосо-
бен активно противостоять кашалоту, но, истребив кальмаров, кашалоты погибнут
от голода. Это "противоречие межвидового преимущества" (Серебровский, 1973)
коэволюция разрешает, например, выработкой стратегии "предусмотрительного
хищника" ( Slobodkin, 1962). Гибель аммонитов и белемнитов означала и гибель
ихтиозавров, но аммонитов и белемнитов истребили не ихтиозавры.
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А.С. Серебровским (1973). Высокое давление отбора будет направлено не
на выработку частных адаптации, а на общее повышение организации и
энергии жизнедеятельности. На этом пути могут и должны будут возник-
нуть, в том числе конвергентно у обеих коэволюирующих групп, сложные
морфофизиологические усовершенствования, "эволюционные новшества''.
Именно такова была коэволюция головоногих и рыб с конца палеозоя
поныне (Packard, 1972; Несис, 1974з, 19756, 1978а).

Я не касаюсь здесь вопроса о том, достаточно ли для быстрой направлен-
ной прогрессивной эволюции и возникновения "эволюционных новшеств"
материала, доставляемого обычным мутационным механизмом, или необ-
ходим принос экзогенной генетической информации от иных членов сооб-
щества в виде, например, транспорта перемещающихся генетических эле-
ментов плазмидами, вирусами и пр, (Кордюм, 1982; Хесин, 1984), Для на-
ших рассуждений это несущественно. Важно, что в естественных условиях
особи популяций насыщены рецессивными мутациями и другой "нестан-
дартной" генетической информацией, которая в условиях господства
стабилизирующего отбора сохраняется, покуда не экспрессируется, "мол-
чит", но элиминируется отбором, если проявляет себя в генотипе. "Вид,
как губка, впитывает в себя гетерозиготные геновариации, сам оставаясь
при этом все время внешне (фенотипически) однородным" (Четвериков,
1926/1983, с. 189). Но как только стабилизирующая форма отбора сменит-
ся движущей, налагаемые отбором запреты снимаются, молчащая генети-
ческая информация "получает право "голоса", любые генетические измене-
ния, кроме, конечно, летальных и резко понижающих жизнеспособность,
могут экспрессироваться, и отбор получает возможность экспериментиро-
вать с великим множеством генетических вариантов, "дорабатывая" их
через фенотипические проявления на соответствие новые требованиям.

Идея коэволюции конкурирующих групп в активной борьбе за господ-
ство в наиболее благоприятной для жизни зоне может объяснить факты
резкого увеличения скорости эволюции в некоторые моменты геологичес-
кой истории, быстрого развития крупных таксонов на пути "филетической
эволюции" (Симпсон, 1948), не прибегая к малообоснованным сальта-
ционистским гипотезам. Механизм арогенеза, макроэволюции (мегаэволю-
ции) - тот же дарвиновский естественный отбор, что и в аллогенезе, мик-
роэволюции (см. также: Stanley, 1975, 1982), но по-иному направленный,
на иное нацеленный. Таким образом, эта идея не требует признания каких-
либо нематериальных факторов или не записанных в генофонде целей.
Цель вида одна — победить в конкуренции. Направленность развития,
высокая скорость эволюции, общее повышение организации — следуют
из нее. Цель не впереди, она не образ желаемого, она проявляется на каж-
дом эволюционном шаге и контролирует каждый эволюционный шаг.

Естественно, борьба двух конкурирующих групп в конце концов может
привести к решительной победе одной из них. Другая группа вымрет или
будет оттеснена на "эволюционную периферию". Вполне вероятно, что рез-
кие изменения физико-географической обстановки (тектонические собы-
тия и связанные с ними изменения уровня океана, климата, состава атмо-
сферы, биологической продуктивности) сыграют роль катализатора победы
(Красилов, 1977; Huxley, 1942; Wiedmann, 1973). Но победа группы несет
в самой себе зачаток поражения. Оказавшись вне конкуренции, группа
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потеряет стимул дальнейшего совершенствования организации, ведущая
форма отбора сменится стабилизирующей, победившая группа хотя и смо-
жет продолжать дивергировать и радиировать, неизбежно скатится на путь
специализации или гиперморфоза (пример: эволюция перегородочной
линии у аммоноидей) и станет легкой жертвой новой группы, вступающей
в активную борьбу за "место под солнцем".

, Смена одной доминирующей группы другой влечет за собой изменение
целых экосистем, это всегда крупный переворот в истории биосферы.
Виды сменяют друг друга постоянно, вымирание видов — столь же естест-
венный процесс, как и их возникновение. Но для крупных переворотов
в истории биосферы типично вымирание крупных таксонов (Давиташвили,
1969). Одно дело, если таксон длительное время клонился к упадку и в
конце концов от него сохранился лишь один или несколько видов с узким
реликтовым ареалом (латимерия, гаттерия) ; для вымирания такого вида,
а с ним — таксона достаточно лишь локальных колебаний условий среды.
Но когда за относительно короткий в геологическом смысле срок — мак-
симум немногие миллионы лет - вымирает крупный таксон, еще в начале
этого срока представленный многими родами и видами, как аммоноидей
или белемноидей в Маастрихте (соответственно 11 и 2 семейства и свыше
30 родов — Шиманский, Соловьев, 1982), терпит крах не просто вид, адап-
тированный к конкретным условиям существования и неспособный пере-
жить изменения этих условий. Вымирание таксона — это почти синхронное
вымирание многих видов, приспособленных к разным условиям существо-
вания и распространенных в разных географических областях. Загадка
гибели крупных таксонов — один из важных и нерешенных вопросов
палеонтологии.

Здесь мы, очевидно, сталкиваемся со случаем, когда план строения так-
сона оказывается причиной, препятствующей видам таксона уйти от кон-
куренции. Можно предполагать, что именно этим объясняется вымирание
многих групп раковинных головоногих в конце мела, когда конкурен-
ция с бурно прогрессирующими костистыми рыбами достигла решающей
стадии. Аммоноидей и белемноидей оказались не в состоянии ни выдержать
конкуренцию, ни уйти от нее в глубины, этого не допускал их план строе-
ния — и они погибли. Они давно клонились к упадку. Общее число семейств
аммоноидей уменьшилось от 21-22 в сеномане-туроне (начало верхнего
мела) до 11 в Маастрихте, число семейств белемноидей - от 4—5 в сенома-
не до 2 в Маастрихте. В сеномане и туроне вымерло больше семейств аммо-
ноидей и белемноидей, чем в Маастрихте, соответственно 14-15 и 13. То же
касается и числа родов (Давиташвили, 1969; Руженцев, 1957; Шиманский,
Соловьев, 1982; Ward, 1983a). Гибель аммоноидей и белемноидей была
предрешена. Нужен был лишь толчок. Таким толчком могли стать резкие
изменения условий жизни в океане в Маастрихте, в период ларамийского
тектогенеза: сильная регрессия, аридизация климата, катастрофически
быстрое вымирание нескольких крупных групп нанопланктона (форами-
ниферы, радиолярии, кокколитофориды), повлекшее за собой кратко-
временное, но сильное падение биологической продуктивности океана,
накопление COj в атмосфере и опять-таки кратковременное, но значи-
тельное потепление (Лисицын и др., 1980; Найдини др., 1982; Шиманский,
Соловьев, 1982; Hsu et al., 1982; Officer, Drake, 1983). В неизменных
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условиях смена фаун могла бы растянуться на десятки миллионов лет,
тут же основные события произошли в геологическом смысле почти мгно-
венно, может быть, за время порядка 10-100 тыс. лет.

Такая схема событий повторялась в истории биосферы не раз. Великие
вымирания морских организмов отмечались в конце ордовика, девона,
перми, триаса и мела, причем пермское вымирание намного превосходило
все остальные и было катастрофическим, если не по кратковременности,
то по размаху: вымерло свыше половины семейств морских животных
(Raup, Sepkoski, 1982; Sepkoski et al., 1981). Многие группы организмов
вымирали синхронно - и синхронно же развивались новые группы после
периода массового вымирания (Thomson, 1976). Именно эти периоды
одновременной смены крупных, доминантных групп организмов отмечают
границы стратиграфических периодов и даже эр.

Если фил не способен к активной борьбе или настолько уступает против-
нику по размерам или силам, что не имеет шансов на победу, но план строе-
ния не привязывает его жестко к одной адаптивной зоне, то ему остается
возможность уйти в такую жизненную зону или экологическую нишу, где
конкуренция ослаблена, например, в глубины океана, интерстициаль, под-
земные воды, на литораль и т.п. Там он может дать новую вспышку таксо-
номической радиации, но это уже будет аллогенез или телегенез, и резуль-
татом будет биологический, но не морфофизиологический прогресс. В част-
ности, наутилоидеи не только не вымерли в конце мела, но оказались в
состоянии выработать новую модификацию сифона, кото рая дал а им воз-
можность уйти от конкуренции, пережить расцвет и дать вспышку видооб-
разования в палеогене—миоцене (упомянутый выше род Aturia, насчиты-
вавший около 50 видов и заселивший почти весь Мировой океан), с тем,
чтобы почти полностью вымереть в конце миоцена (Шиманский, 1979;
Шиманский, Соловьев, 1982).

Таким образом, высокая или низкая конкурентоспособность фила опре-
деляет выбор между активной борьбой за место в основных эволюционных
центрах и уходом от борьбы на "эволюционную периферию", между путями
ароморфоза и специализации, между эволюционным прогрессом и другими
направлениями биологического прогресса. Основной движущей силой
прогрессивной эволюции головоногих моллюсков, и в частности процесса
выработки нектонного типа жизненных форм, была конкурентная борьба
консументов высших трофических уровней за господство в наиболее бо-
гатых пищей зонах океана (шельф и эпипелагиаль тропической зоны) и
обусловленная ею коэволюция хищников, их конкурентов и жертв. Послед-
няя "смена лидера" произошла в самом конце мезозоя, когда старые
типы головоногих, имевшие раковинный механизм регуляции плавучести,
потерпели поражение от костистых рыб. Головоногие сумели найти "выход
из эволюционного тупика", смогли создать совершенно новые жизненные
формы, олицетворенные в экологических группах Ommastrephes, Loligo и
Octopus, и "новый усовершенствованный вариант" старой модели (Sepi-
idae) и доказали способность успешно существовать и процветать на мелко-
водьях и в эпипелагиали тропических вод в условиях жесточайшей конку-
ренции с рыбами, но их таксономическая радиация дошла еще только до
родового ранга. У них еще все впереди.

Среди тех особенностей современных головоногих моллюсков, которые
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обеспечили им возможность успешно выдерживать конкуренцию с рыбами,
следует отметить своеобразное сочетание черт г- и К-отбора. r-Отбор это
отбор на скорость размножения. Для видов, находящихся под влиянием
г-отбора, типичны высокая скорость размножения, растянутость периода
размножения, отсутствие заботы о потомстве, высокая смертность и измен-
чивость размера популяций, быстрый темп роста, малые размеры, высокий
Р/В-коэффициент, короткий жизненный цикл, моноциклия (семельпария),
оппортунистическая жизненная стратегия, способность быстро осваивать
разнообразные биотопы, оказавшиеся на ранних стадиях сукцессии, в ко-
роткие сроки завершать в них свой жизненный цикл, но неспособность
противостоять медленно размножающимся доминирующим в конкуренции
видам. Для видов, находящихся под воздействием К-отбора, или отбора
на эффективность использования ресурсов, типичны низкая скорость
размножения, часто - кратковременность сезона нереста, забота о потом-
стве, низкая смертность, высокая стабильность популяций, большая про-
должительность жизни, длительные жизненные циклы, низкий темп роста,
крупные дефинитивные размеры, полициклия (итеропария), низкий Р/В-
коэффициент, специализация к определенным биотопам, высокая кон-
курентоспособность, способность колонизировать пространство и вытес-
нять ранее развившихся поселенцев (MacArthur, Wilson, 1967; Одум, 1975;
Несис, 1977е; Пианка, 1981; Уиттекер, 1980). Эти два типа отбора не разде-
лены непроходимым барьером, скорее, это - концы одного континуума
(Пианка, 1981). Примеры того и другого типа отбора можно найти в каж-
дой группе животных. Например, в сем. Sepiolidae виды подсем. Rossiinae
характеризуются сдвигом в К-сторону, подсем. Sepiolinae-в г-сторону(Во-
letzky, 1981a). Но в целом для головоногих характерно сочетание черт
r-отбора: высокая скорость размножения, видовая растянутость сезона
нереста, быстрый темп роста, короткий жизненный цикл, полное преоблада-
ние моноциклии, высокие значения Р/В-коэффициента - с чертами К-отбо-
ра: забота о потомстве на стадии яйца, крупные размеры, высокая конку-
рентоспособность, высокая эффективность использования ресурсов. Такое
сочетание обусловлено способностью очень быстро набирать вес, совершен-
ством пищеварительной, дыхательной и кровеносной систем, быстрым пи-
щеварением, интенсивным дыханием и метаболизмом, высоким кровяным
давлением, чрезвычайно высокими значениями коэффициентов усвояе-
мости и использования усвоенной пищи на рост, прекрасным развитием ор-
ганов чувств и ЦНС и многообразными поведенческими адаптациями,
в частности, при охоте и обороне (Несис, 1980а, 1982а; Нигматуллин, 1979;

'Boletzky, 1981a; Mangold, 1983с; Mangold-Wirz, Fioroni, 1970; Packard,
1972).

Стратегия r-отбора свойстйенна видам, находящимся под мощным дав-
лением неизбирательной элиминации, чаще всего под давлением неблаго-
приятных для жизни абиотических условий, сильных, непериодических и
непредсказуемых пертурбаций среды, реже - давлением хищника или
конкурента, столь превосходящего по силам, что с ним невозможно бороть-
ся даже путем выработки каких-либо хитроумных адаптации, можно лишь
увеличивать скорость размножения (параметр г, отсюда r-отбор). Числен-
ность вида колеблется столь резко и в среднем поддерживается на столь
низком уровне, что факторы, зависящие от плотности, неощутимы. Сооб-
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щество контролируется абиотическими ("физическими") факторами,
внутривидовая конкуренция пренебрежимо мала и не является движущим
фактором эволюции. Стратегия К-отбора свойственна видам, живущим в
стабильных, неизменных или предсказуемо изменяющихся условиях среды,
в "биологически пригнанных" сообществах, где достигнут некоторый ба-
ланс хищников, конкурентов и жертв, основанный на многообразных
системах взаимных адаптации, коадаптаций (подобных коадаптациям
энтомофильных растений и их опылителей, опасных или ядовитых видов
и подражающих им съедобных, дневных хищников и их активных ночью и
спящих в норах днем жертв и т.д.). В этих условиях численность К-видор
близка к предельной емкости местообитаний (параметр К, отсюда — К-от-
бор). Внутривидовая борьба становится решающим фактором эволюции.
Но она не приводит к коренному изменению организации. К-отбор — это
отбор на все более хитроумные, но частные адаптации, идиоадаптации, в ос-
новном — на раздел и более плотную упаковку экологических ниш и на
половой отбор.

Введение фактора межгрупповой конкуренции из-за "наилучшего места
в жизни" сразу меняет направление отбора. Межвидовой отбор становится
господствующим, но, поскольку борьба не бессмысленна и победа возмож-
на, становится эволюционно выгодным именно отбор "на победу", т.е.
соревнование широких адаптации, отбор на "изобретение новшеств", на
повышение организации.

Идея о том, что взаимные отношения между организмами суть важней-
шие из всех факторов эволюции, принадлежит Ч. Дарвину. Со времени вы-
хода в свет "Происхождения видов" она обсуждалась многократно (см.
обзоры: Камшилов, 1961; Милославская, 1961, 1964). Но обычно она
рассматривалась в плане выработки коадаптаций, "биологической пригон-
ки" видов в'сообществах. Мысль о коэволюции активно конкурирующих
филов как ведущем факторе прогрессивной эволюции и причине, обуслов-
ливающей коренное отличие арогенеза от аллогенеза, стала обсуждаться
лишь в недавнее время (Серебровский, 1973- Несис, 1974з, 19756; Stanley,
1975,1979).

Одно из следствий развитых выше представлений о различии механизмов
арогенеза и аллогенеза состоит в том, что эволюционный прогресс, как
и все формы биологического прогресса, может быть только групповым
прогрессом таксономической группы. Морфофиэиологический прогресс,
будучи групповым, одновременно является и "биотехническим" (Franz,
1935;Яблоков, 1966, 1968) прогрессом, т.е. прогрессом "технических
средств" живого организма. Заканчивается ли конкурентная борьба побе-
дой эволюционной линии с последующим переходом ее на путь идиоадапта-
ции или ее поражением с последующим изгнанием на "эволюционную
периферию" и переходом к специализации, в том и другом случае эволю-
ционный прогресс данной группы прекращается. Общая картина смены
доминирующих морфологических типов в эволюции биосферы Земли
представляется серией независимых линий повышения уровня организа-
ции. Средняя высота этих линий в ходе эволюции от архея до голоцена
повышается, как если бы мы наблюдали смену травяного луга кустарни-
ком, подлеском и мачтовым лесом, но каждая линия тянется вверх не
сама по себе, а в соревновании с соседями. Никакой "магистральной линии"
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неограниченного эволюционного прогресса от прокариот до человека
(Huxley, 1942; Завадский, 1958; Зубов, 1978; Тейяр де Шарден, 1965;
Яблоков, 1966, 1968; ЯР оков, Юсуфов, 1976) нет. Можно согласиться
с А.Г. Пономаренко (1972), что линия, ведущая к человеку, на дочело-
веческой стадии была не более прогрессивной, чем линии, ведущие к голо-
воногим, насекомым или дельфинам.

Эволюцию самого человека как биологического вида, пожалуй, тоже
можно рассматривать с позиции высказанной выше гипотезы. Когда в
верхнем миоцене, около 6 млн. лет назад (Кларк, 1977), отдаленный
предок человека — преимущественно брахиатор (Юровская, 1976) — спус-
тился с деревьев, чтобы начать жить на земле, это, вероятно, было вызва-
но прогрессирующей аридизацией климата, связанной с оледенением Ан-
тарктиды.

Но другие представители той же эволюционной линии - предки
гориллы, шимпанзе, орангутана (Le Gros Clark, 1978) - остались в лесах,
хотя гориллы и спустились на землю. Очевидно, уже в этот момент проя-
вилось расхождение линии, ведущей в сторону активной конкуренции,
которая в саванне, разумеется, выше, чем в тропическом дождевом лесу,
и линии, ведущей к специализации. Эволюция предков человека в саванне
в последующие миллионы лет шла очень быстро, но только в сторону
развития мозга (Pilbeam, Gould, 1974) и приспособлений к манипуляции
и прямохождению; эволюция биохимических систем шла обычным темпом,
и генетико-биохимическая дистанция между человеком, гориллой и шим-
панзе не превышает различии между видами одного рода или даже видами-
близнецами, чего и следовало ожидать при столь небольшой продолжи-
тельности дивергенции, как 5-8 млн. лет (Cronin et al., 1981; King, Wil-
son, 1975; Wilson, Sarich, 1969).

В конце плиоцена, 2, 0-2, 2 млн. лет назад одна из эволюционных линий
австралопитеков — некрупных преимущественно растительноядных жите-
лей саванн - дала начало роду Homo, более крупному, более прогрессивно-
му, в пище которого наряду с корнями, клубнями, семенами значитель-
ную роль играло мясо (Pilbeam, Gould, 1974). Эволюция Homo шла чрез-
вычайно быстро. Очень быстро шло и его расселение по лику Земли —
яванский H.mojokertensis ненамного моложе восточноафриканского
(олдовайского) HJiabilis (Cronin et al., 1981). Что же обусловило столь
интенсивное развитие грацильных австралопитеков и архантропов (пи-
текантропов и предшествующих им форм Homo) ? Кажется наиболее вероят-
ным, что это была коэволюция в борьбе за господство в адаптивной зоне
среднеразмерного стадного хищника-эврифага саванн, и соперниками
архантропа в этой борьбе были павианы и гиеновые собаки.

В этой борьбе развивался не только человек. У павианов и гиеновых
собак также возникли своеобразные, в первую очередь поведенческие
адаптации, — в структуре стада, охране потомства, поисках пищи, появ-
лении (у павианов) и развитии (у гиеновых собак) хищничества, выгодно
отличающие их от родственников — павианов от других узконосых обезь-
ян, а гиеновых собак - от других псовых (Дембовский, 1963; Иди, 1977;
Лавик-Гудолл Дж., Лавик-Гудолл Г., 1977; Меннинг, 1982; Фридман,
1979). По мере развития первых го минид наряду с межгрупповой конку-
ренцией все большее значение стала получать внутригрупповая конкуренция
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среди гоминид - Homo с Australopithecus и "Meganthropus" и между
разными эволюционными линиями рода Homo. Необходимо подчеркнуть,
что господствующая сейчас в теории эволюции концепция прогрессивного
видообразования в периферических популяциях {Грант, 1980; Майр,
1968, 1974) и широко распространенная в отечественной антропологии
гипотеза широкого моноцентризма (Рогинский, 1977; Яблоков, Юсуфов,
1976) могут быть совмещены только, если полагать, что каждая после-
дующая стадиальная форма в эволюции человека возникала на части ареа-
ля предшествующей формы и, постепенно распространяясь по ареалу,
вытесняла ее. Таким образом, в пределах одной линии стадиального разви-
тия предыдущая и последующая формы сосуществовали на обширном
пространстве в течение длительного (но, возможно, в каждом данном
месте короткого) времени в условиях острой конкуренции, обусловлен-
ной экологической несовместимостью.

Борьба между разными эволюционными линиями шла на протяжении
верхнего плиоцена, эоплейстоцена и нижнего плейстоцена (Грант, 1980;
Кларк, 1977; Майр, 1968; Cronin et al., 1981), до тех пор пока появив-
шийся в среднем плейстоцене (около 0,3 млн, лет назад — граница ран-
него и позднего археолита по: История 1983) палеантроп (Homo sa-
piens s.l.) не научился активной загонной охоте на крупных стадных траво-
ядных животных. Этот способ охоты требовал высокого развития речи,
включения в группу на равноправных основах молодых половозрелых
самцов (а, следовательно, перехода от стадной структуры к семейной —
Алексеева, 1977), перехода от преимущественно растительной к преиму-
щественно мясной диете, освоения огня. Загонная охота невиданно рас-
ширила начавшие развиваться еще на предыдущей стадии — архантропа,
Homo erectus - возможности человека. Это была полная победа над кон-
курентами. Но в период между появлением палеантропа (миндель-рисс)
и появлением неандертальца (рисс-вюрм, начало мустье, приблизительно
100—125 тыс. лет назад — Борисковский, 1980), т.е. в среднем палеолите
биологический прогресс человека, увеличение размера мозга, усовершенст-
вование руки и ноги — постепенно прекратился (Szarski, 1981). Вытес-
нение, вероятно, истребление последних неандертальцев людьми современ-
ного типа в Юго-Западной Европе во время межстадиала вюрм I—II, около
35000 лет назад (конец мустье - Борисковский, 1980) было последним,
завершающим этапом эволюционной , борьбы, этапом, который сам по
себе уже ничего не решал. Эволюция человека после рисса — эволюция
не биологическая, а социальная. В смысле биологическом неоантроп, чело-
век современного типа (Homo sapiens sapiens), ничуть не прогрессивнее
неандертальца (Homo sapiens neandertalensis). В смысле социальном между
ними — пропасть (История ..., 1983). "Ничтожный морфологический
скачок и вместе с тем невероятное потрясение сфер жизни — в этом весь
парадокс человека... Несмотря на незначительность морфологического
скачка с гоминизации начинается новая эра. Земля "меняет кожу" (Тейяр
де Шарлей, 1965, с. 163, 182). Ибо "чем более люди отдаляются от живот-
ных, тем более их воздействие на природу принимает характер преднаме-
ренных, планомерных действий, направленных на достижение определен-
ных, заранее известных целей". (Маркс К., Энгельс Ф. Соч., 2-е изд., т. 20,
с. 494).
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г. КОНВЕРГЕНЦИИ И ПАРАЛЛЕЛИЗМЫ
в эволттши головоногих
Конвергенцией называют независимое появление сходных признаков

или органов у филогенетически не родственных организмов,, параллелиз-
мом — появление сходных признаков, черт строения у организмов одного
крупного таксона, ближайшие общие предки которых не имели этих приз-
наков (черт строения). Конвергенция развивается у форм, планы строе-
ния которых различны, параллелизм - у тех, планы строения которых
сходны.

Где проводить границу между родственными и не родственными
организмами, между разными и сходными планами строения и, следова-
тельно, между конвергенциями и параллелизмами — решается в каждом
конкретном случае. Разумеется, планы строения моллюсков и позвоноч-
ных, а следовательно, головоногих и рыб столь различны, что любое сход-
ство между ними будет конвергентным, хотя история биологии знает по-
пытки доказательства идентичности плана строения головоногого и позво-
ночного - такую идею выдвинули в конце 1820-х годов Лорансе и Мей-
ран, ее защищали Э. Жоффруа Сент-Илер и много позже Р. Оуэн, с ней бо-
ролся Ж. Кювье (см.: Russell, 1916; Амлинский, 1955).

О конвергенции головоногих и рыб уже говорилось. На пути конвер-
генции у головоногих возникли такие замечательные структуры, как
глаза (их сходство и различие у головоногих и позвоночных обсуждал
еще Ч. Дарвин), органы равновесия и восприятия угловых ускорений
позвоночного типа, визуостатический центр мозга, структурно и функцио-
нально сходный с мозжечком, нервно-гормональная система регуляции
активности гонад, сходная с гипоталамо-гипофизарной системой и т.п.
(Budelrnann, 1979; Hobbs, Young, 1973; Maddock, Young, 1984; Packard,
1972; Sanders, 1975; Stephens, Young, 1978; Wells, 1966, 1976; Wells,
Wells, 1969; J. Young, 1971, 1976). Это черты функционального, а во мно-
гих случаях и структурного сходства, возникшие на основе полностью
различных планов строения.

Здесь мы будем говорить о конвергенциях и параллелизмах среди
головоногих. Как конвергенции будут рассматриваться признаки, отсутст-
вовавшие у архетипа обеих эволюционных ветвей, в которых возникло
сходство признака (Naef, 1921-1923), как параллелизмы — признаки,
имевшиеся у архетипа, но в последствии утраченные в обеих дивергировав-
ших ветвях, или такие, к развитию которых предрасположено строение
соответствующего органа, свойственное архетипу.

Следует различать внешнюю конвергенцию, не имеющую гомологичной
основы, и внутреннюю, истинную конвергенцию. Раковина аргонавтов
внешне сходна с раковиной некоторых аммоноидей, на основании чего
неоднократно высказывались предположения о происхождении осьмино-
гов (или только аргонавтов) от аммонитов (Schwarz, 1894; Steinmann,
1925; Naef, 1921-1923, 1922; и др.), хотя они абсолютно не гомологичны
и функционально не сходны. Кальмары рода Gonatopsis не имеют щупа-
лец (утрачивают их в конце личиночной стадии) и часто ловятся в дойных
тралах, отчего возникали предположения об их экологическом сходстве
с осьминогами (Sasaki, 1929; Okiyama, 1970), которого в действитель-
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ности нет ни у них, ни у многочисленных других кальмаров, утрачиваю-
щих щупальца в юности или взрослом состоянии (см. выше).

Примеры истинной конвергенции среди головоногих таковы. Миопсид:
ный глаз с замкнутой роговицей выработался у каракатиц подотряда
Sepiina и кальмаров подотряда Myopsida, тогда как для спирул (подот-
ряд Spirulina) и океанических кальмаров (подотряд Oegopsida) типичен
эгопсидный глаз, внешняя камера которого открыта. Миопсидныйглаз,
вероятно, - адаптация к обитанию на шельфах, эгопсидный - в откры-
том океане и в глубинах (Naef, 1921-1923; J. Young, 1977). Мантийная
септа независимо выработалась у осьминогов и Sepiolidae, вероятно, как
приспособление к донному образу жизни - первичному у осьминогов и
вторичному у сепиолид (Fioroni, 1981; Несис, 1982г). Независимо выра-
ботались органы свечения, заселенные светящимися бактериями и располо-
женные на чернильном мешке у нескольких родов сепиолид и нескольких
видов (из 2 родов) лолигинид — они сходны по положению, но различны
по строению (Haneda, 1956, 1963; Herring, 1977). Независимо возникли
присоски на роговой мембране у многих видов лолигинид и некоторых ви-
дов Oegopsida (сем. Ctenopterygidae и Bathyteuthidae), их число сильно
варьирует и они могут даже отсутствовать у некоторых особей. Часты кон-
вергенции в строении гладиуса — сходство ростра Moroteuthis robusta
и белемнитов, гладиусов Thysanoteuthis и ископаемых Loliginites, His-
tioteuthis и Loligo s. str., Rossia HLoligo (Doryteuthis), нового семейства
и Onykia, независимая утрата гладиуса в разных группах каракатиц и каль-
маров (Несис, 1982г). Независимо формируются крючья на руках и щу-
пальцах (причем на руках независимо от щупалец) у белемнитов и в раз-
ных семействах эгопсид (Kulicki, Szaniawski, 1972), происходит сраста-
ние мантии с головой и (или) воронкой у Sepiolidae (часть), Sepiadariidae,
Grimalditeuthidae, Promachoteuthidae, Cranchiidae, формируются сходные
типы фотофоров у эгопсид (Herring, 1977), возникают сходные особен-
ности половой системы. Независимое возникновение крючьев или фотофо-
ров может рассматриваться как конвергенция, но роговое кольцо присос-
ки с острыми зубцами преадаптировано к превращению в крюк, и меха-
низм этого превращения не может быть разнообразным, а биохимический
механизм люциферин-люциферазной биолюминесценции сходен у всех
океанических кальмаров и, вероятно, у спирулы и осьминогов, сколь бы
разнообразным ни было строение световодов, рефлекторов, фильтров и
ширм хроматофоров (Несис, 1976а, 1982а; Herring, 1977; McCapra, Hart,
1980; R. Young et al., 1979). В этом смысле образование крючьев и фото-
форов может рассматриваться и как параллелизм.

Приведенные примеры касаются конвергенции органов. Есть и примеры
конвергенции организмов: каракатицевидный кальмар Sepioteuthis сходен
с каракатицами Sepiidae по форме тепа, строению плавников, многим чер-
там экологии и в особенности этологии (Boycott, 1965; Moynihan, Ro-
daniche, 1982). Неритический кальмар Pickfordiateuthis pulchella no форме
тела, строению плавников и образу жизни чрезвычайно сходен с сепиолида-
ми (G. Voss, 1953; Несис, 1975а, б).

То, что конвергенции и параллелизмы в эволюции чрезвычайно часты,
хорошо известно (Майр, 1968; Шмальгаузен, 1969). "Параллелизм, прояв-
ляющийся в самых различных признаках — не исключение, а правило (быть
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может, лучше сказать — "закон")" (Светлов, 1962, с. 219). Но специалис-
ты по филогении и таксономии по-прежнему рассматривают дивергенцию
как основу своей философии, эти дисциплины — дивергентны par excel-
lence, их парадигма не допускает возможности существования таксона,
произошедшего не от одного предка. Предельный случай такого исполь-
зования парадигмы — называть монофилетическим лишь таксон, произо-
шедший от одной особи (Ивановский, 1976). Филогенетическая система-
тика отличается от нумерической систематики взвешиванием признаков,
приданием разным признакам неравного веса. Филогенетически важными
признаками считаются те, конвергентное или параллельное происхождение
которых в высокой степени маловероятно (дискуссию см.: L^vtrup, 1977).
Практически это — редкие события, независимое возникновение которых
статистически маловероятно. Мы приведем два примера независимого появ-
ления статистически маловероятных событий в параллельных эволюцион-
ных рядах, которые заставляют принять нетрадиционный взгляд на систе-
му.

Первый пример относится к сем. Ommastrephidae. Для двух его видов,
которых ранее обозначали как Symplectoteuthis oualaniensis (Lesson,
1830) и S. luminosa (Sasaki, 1915), характерно срастание мантийного и
вороночного хряща. Хрящи срастаются на одной или, чаще, обеих сторонах
тела на послеличиночной стадии: у S. oualaniensis при длине мантии 9—12 мм,
у S. luminosa — 8-11 мм (Несис, 1979а), причем до сращения они имеют
типичную для оммасгрефид форму и сохраняют ее после срастания. Ни у
каких других головоногих нет ничего похожего, если уж мантия срастается
с воронкой (Grimalditeuthidae, Cranchiidae, Octopodidae), то это проис-
ходит в эмбриогенезе и хрящи вовсе не формируются. Естественно, этот
уникальный признак был признан достаточным для создания самостоятель-
ного рода Symplectoteuthis Pfeffer, 1900 (Pfeffer, 1912; Sasaki, 1929;
Thiele, 1934). Однако анализ системы светящихся органов (см. выше)
показал, что у S. oualaniensis они идентичны с Ommastrephes pteropus
и резко отличны от S. luminosa, у которого они близки к Hyaloteuthis
pelag ica. Включение в анализ нескольких других важных морфологических
и экологических признаков показало (Зуев и др., 1975), что S. oualaniensis
и S. luminosa нельзя объединять в одном'роде: они различны по 6 из 8 рас-
смотренных признаков. S. oualaniensis нужно объединить с О. pteropus
(сходны по 7 признакам из 8), причем оба вида родственны О, bsrtrami,
но отличаются от него на родовом уровне. S. luminosa, напротив, близок к
Н. pelagica - 5 общих признаков из 8. Следовательно, род Symplectoteuthis
гетерогенен и должен быть ликвидирован, Г.В. Зуев и др. (1975) вклю-
чили S. oualaniensis вместе с О. pteropus в род Sthenoteuthis Verrill, 1880,
близкий к монотипическому роду Ommastrephes d'Orbigny, 1839 (вид
О. bartrami), a S. luminosa выделили в монотипический род Eucleoteuthis
Okada, 1916, близкий к монотипическому же Hyaloteuthis Gray, 1849
(вид Н. pelagica). Sth. pteropus, Sth. oualaniensis, О. bartrami и Dosidicus
gjgas представляют (рис. 36) одну линию развития, Е. luminosa и Н, pe-
lagica - другую (Зуев и др., 1975; Несис, 1979а; Нигматуллин, 1979). Сле-
довательно, уникальный признак - сращение хрящей на послеличиночной
стадии - появился дважды, независимо, но в параллельных линиях разви-
тия подсем. Ommastrephinae. Такое предположение может показаться не-
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Р и с . 36. Схема филогенетических отношений подсемейств, родов и ввдов семейства
Ommastrephidae (по: Нигматуллин, 1979 с изменениями)

вероятным, но было бы еще менее вероятным предположить, что многочис-
ленные признаки, сближающие Sth. oualaniensis с Sth. pteropus, a E. lumi-
nosa - с Н.ре lag ica в отличающие Sth.ouataniensisoTE, tominosa, возникли
бы независимо. Нумерический анализ, проведенный Уэрматом (Wormuth,
1976), привел его, независимо от Зуева и др. (1975), к такому же выводу.
Уэрмат даже включает E. luminosa и Н. pelagica в один род (см. также:
Roe leveld, 1982).

Второй случай еще сложнее. Он относится к сем Gonatidae. Часть видов
этого семейства лишена щупалец — они утрачиваются на стадии личинки
или молоди (Несис, 1973д, 19796). Виды, лишенные щупалец, выделялись
в род Gonatopsis Sasaki, 1920. Из видов, имеющих щупальца, часть характе-
ризуется наличием крючьев на булаве и радулой из 5 продольных рядов
зубов (род Gohatus Gray, 1849), часть - отсутствием крючьев на булаве и
радулой из 7 продольных рядов зубов (род Berryteuthis Naef, 1921)
(Ofcutani, 1968b; Roper et al., 1969). Нами (Несис, 19716, 19726, 1973д)

был описан новый вид Gonatus tinro с пятирядной радулой, но без крючьев на
булаве щупалец, и показано, что Gonatopsis borealis имеет семирядную раду-
лу, а остальные виды этого рода - пятирядную. Анализ строения и эволюции
признаков в пределах семейства показал, что утрата щупалец у Gonatopsis
происходит не вследствие их ослабления и постепенной редукции, а за
короткое и характерное для каждого вида время, возможно, в результате
автотомии. Щупальца личинок и молоди Gonatopsis - нормально функцио-
нирующий орган, так что их утрата - эволюционно вторичное явление.
Строение булавы щупалец у Berryteuthis соответствует первичной, у Go-
natus tmro - промежуточной, у прочих видов Gonatus — завершающей ста-
дии эволюции признака. Семирядная радула гонатид типична для Angus-
teradulata (Lehmann, 1967a), т.е. всех Coleoidea (кроме тех, у которых ра-
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Р и с. 37. Схема филогенетических отношений родов и видов семейства Gonatidae
(по: Несис, 1973д с изменениями)

дула совсем отсутствует) и аммоноидей; ее строение у гонатид сходно с
таковым у родственных семейств кальмаров. Пятирядная радула Gonatus
и части Gonatopsis - обычная семирядная радула, в которой полностью ис-
чез первый латеральный (маргинальный) зуб (Grimpe, 1927). Этот зуб
редуцируется у некоторых осьминогов, но никогда не исчезает. У всех ви-
дов с пятирядной радулой она сходна, следов постепенной редукции одного
зуба не заметно. Это позволяет предположить, что утрата зуба произошла
"одномоментно", в результате единичной мутации. Кальмары откусывают
пищу большими кусками и не растирают ее, их зубы слабо специализирова-
ны, и утрата одного ряда зубов могла быть безразличной для эволюции и
закрепиться в потомстве. Получается, таким образом, что распределение
у видов семейства продвинутых состояний двух уникальных признаков —
утрата щупалец и утрата 1-го латерального зуба — не совпадает. Одно из
этих событий явно произошло дважды в параллельных эволюционных
линиях, но установить, какое именно, априори нельзя, а в ископаемом
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состоянии эти кальмары не сохраняются. Можно объединить виды с пяти-
рядной радулой независимо от наличия или отсутствия щупалец во взрос-
лом состоянии, но это решение не лучше и не хуже, чем объединить виды,
не имеющие щупалец, независимо от строения радулы. Анализ строения
других признаков позволил построить гипотетическую схему (рис, 37)
филогенетических отношений гонатид (Несис, 1973д), из которой следует,
что утрата щупалец произошла в двух филетических ветвях — с семирядной
(менее продвинутая) ипятирядной (более продвинутая) радулой, но тогда,
когда эти две линии еще не успели далеко разойтись и их генотип и образ
жизни были во многом сходны. Была принята (Несис, 1971г, 1973д) сле-
дующая система семейства: род Berryteuthis (щупальца без крючьев, се-
мирядная радула), род Gonatopsis (нет щупалец) с подродами Вогео-
teuthis Nesis, 1971 (семирядная радула) и Gonatopsis, s. str. (пятирядная
радула), род Gonatus (пятирядная радула) с подродами Eogonatus Nesis,'
1971 (щупальца без крючьев) и Gonatus s, str. (щупальца с крючьями).
С точки зрения ортодоксального филогенетика род Gonatopsis дифилети-
чен, но морфологически виды Boreoteuthis и Gonatopsis s, str. ближе друг
к другу, чем к видам Berryteuthis и Gonatus, и это оправдывает объедине-
ние их в одном роде.

Аналогичная ситуация -возникла в ихтиологии. Р.К. Джонсон (Johnson,
1974, 1982), ревизуя семейство Scopelarchidae (отрад Myctophiformes),
пришел к следующей филогенетической схеме. Семейство включает 4 рода:
Rosenblattichthys (3 вида), Scopelarchus (4), Scopelarchoides (5) и Веп-
thalbella (5 видов). Род Rosenblattichthys отщепился рано, а основная
эволюционная линия семейства распадается на две ветви: с одной сто-
роны, Scopelarchus и два вида Scopelarchoides (S, nicholsi и S. danae),
с другой - остальные три вида Scopelarchoides (S. signifer, S. climax,
S. kreffti) и Benthalbella. Род Scopelarchoides, строго говоря, дифилетичен,
но обе группы его видов произошли от одного корня, а разбиение его на
два рода привело бы к ликвидации таксона, четко определяемого по мор-
фологическим признакам.

Эти два примера показывают, что реальный ход эволюции может быть
значительно сложнее, чем обычно принимают; что и при дивергентной эво-
люции таксонов необходимо считаться с сетчатой (ретикулярной) эволю-
цией признаков, эти таксоны определяющих; что выражение К. Линнея "не
признаки определяют род, а род определяет признаки" (Linnaeus, 1737)
отражает лишь идеальное, желаемое для систематика состояние; наконец,
что практическому систематику очень важно не быть слишком ортодок-
сальным, ибо нет пользы выделять таксоны, не имеющие четкой морфоло-
гической характеристики, таксоны, идентифицировать которые в полевой
обстановке может разве что лишь их автор.
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9. ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Головоногие моллюски — высшее организационное достижение типа
моллюсков, вершина эволюции моллюсков. Наряду с десятиногими рако-
образными, костистыми рыбами и морскими млекопитающими, это одна
из вершин организации морских животных. Организации морфологической
и физиологической, но не в меньшей мере и экологической. Современные
головоногие моллюски сформировались и завоевали свое место в мире
в результате упорной и успешной конкуренции с костистыми рыбами
повсюду в Мировом океане. Особенность головоногих моллюсков в том,
что, уступая рыбам в "устройстве движителя" (отсутствие гемоглобина,
малая кислородная емкость крови), они не уступают им в "устройстве
двигателя" ("живые ракеты") и опережают "среднюю рыбу" по темпам
роста, скорости оборота генераций, эффективности использования пиши
на рост, продукционным возможностям. Стремительно мчащийся в воде
нектонный кальмар — сочетание мощи и элегантности. Огромная роль
головоногих моллюсков в экологической структуре океана состоит и
в том, что они эффективно переносят огромные массы вещества и энергии
из продуцирующих зон в потребляющие — из эпипелагиали и с шельфа
в промежуточные и глубинные слои, из эвтрофных вод умеренных широт
в олиготрофные субтропические.

Головоногие моллюски — планетарных масштабов система производ-
ства белка, мяса. Но не только это. И не столько это. Ибо они - животные
умные, "мозговитые". Достаточно взглянуть в глаза осьминогу, чтобы
в этом убедиться. Недаром популярная книга И.И. Акимушкина о го-
ловоногих названа "Приматы моря", а известная книга Ж.-И. Кусто и
Ф. Диоле (Cousteau, Diole', 1973) носит - в английском издании — назва-
ние "Осьминог и кальмар — мягкотелая интеллигенция". Оба титула ртра-
жают, пожалуй, главную особенность головоногих моллюсков - высоту
нервной организации, высшей нервной деятельности. В этом — удивитель-
ное своеобразие и неповторимость древнего и вечно юного класса Cep-
halopoda.
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К. Н. Неоис. Океанические головоногие мол-
люски (распространение, жизненные формы,
эволюция).
Кальмары, каракатицы и осьминоги открытого
океана населяют весь Мировой океан, от Север-
ного Полюса до Антарктиды: пелагиаль и глу-
бины, склон и абиссаль — они живут повсюду.
Их роль в биологин океана громадна. Перспек-
тивы промыслового использования очень велики.
Биология чрезвычайно разнообразна. На их при-
мере можно решать глобальные проблемы биогео-
графии моря. Они дают прекрасные примеры
прогрессивной и регрессивной эволюции. Систе-
матика, вертикальное и горизонтальное распре-
деление, биомасса, жизненные формы и эволю-
ция океанических головоногих на фоне общей
эволюции жизни в океане — вот о чем расска-
зано в этой книге.
Книга может быть интересна гидробиологам,
экологам, бногеографам, палеонтологам, специа-
листам по теории эволюции, сотрудникам мор-
ских рыбохозяйственных учреждений.
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