
320

ХИМИЯ  МОРЯ

ОКЕАНОЛОГИЯ, 2024, том 64, № 2, с. 320–331

УДК 595.384.12

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЛИЧИНОК КРАБА-СТРИГУНА  
CHIONOECETES OPILIO В КАРСКОМ МОРЕ

© 2024 г.   Э. В. Липухин*, А. К. Залота, А. В. Мишин, У. В. Симакова
Институт океанологии им. П.П. Ширшова РАН, Москва, Россия

*e-mail: lipukhin.e@gmail.com
Поступила в редакцию 24.07.2023, г. 

После доработки 04.10.2023 г. 
Принята к публикации 18.12.2023 г.

Чужеродный краб-стригун опилио, Chionoecetes opilio, скорее всего, попал в Карское море из Ба-
ренцева моря как при миграции взрослых особей, так и на личиночной стадии. На данный момент 
в Карском море присутствует большое количество пелагических личинок, однако их происхожде-
ние до сих пор не уточнено. Личинки, вылупившиеся в Карском море, должны быть на более ран-
ней стадии развития относительно баренцевоморских в связи с более поздним вылуплением.
Личинки С. opilio и краба-паука Hyas araneus собраны в центральной и юго-западной части Карского 
моря в июле — начале августа 2019 г. Личинки распределялись по акватории неравномерно: основ-
ные скопления обнаружены на границе с Баренцевым морем в желобе Святой Анны (до 860 экз/м2),  
также относительно высокие концентрации личинок отмечены в юго-западной части моря  
(18–302 экз/м2). В зоне действия Обско-Енисейского плюма личинки крабов отсутствовали либо 
их численность была минимальной. С помощью молекулярно-генетических методов достовер-
но определена видовая принадлежность личинок. Установлены достоверные отличия в размерах 
на стадии зоеа II между C. opilio и H. araneus. На большей части акватории Карского моря в июле 
2019 г. личинки крабов были представлены зоеа I C. opilio с единичными экземплярами зоеа I  
H. araneus карскоморского происхождения, и лишь в юго-западной части на границе с Баренцевым 
морем наблюдалось присутствие в пробах зоеа II C. opilio и H. araneus с увеличением доли послед-
него вида в уловах, которые, по-видимому, имели уже баренцевоморское происхождение.
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ВВЕДЕНИЕ

Краб-стригун опилио, Chionoecetes opilio, яв-
ляется вселенцем и важным промысловым видом 
в Баренцевом море [1, 4]. В течение последних 
двух десятилетий наблюдается его продвижение 
на восток и развивающаяся инвазия краба-ст-
ригуна из Баренцева в Карское море [3, 45–47]. 
В 2010 и 2011 гг. несколько особей были пойманы 
в желобе Святой Анны [11], а в 2012 г. на западе 
Карского моря были найдены взрослые крабы 
и планктонные личинки C. opilio [48]. Появление 
краба-стригуна в новой для него экосистеме Кар-
ского моря сопровождается значительным ее из-
менением [8].

В ходе многолетних наблюдений за дина-
микой распространения краба-стригуна в Кар-
ском море [3, 45–47, 49] в пробах отмечены 
самки с икрой на плеоподах. Их икра находится 

чаще всего на ранней стадии развития. Почти 
не встречаются недавно отметавшие самки, что 
подвергает сомнению местный источник ос-
новной массы личинок. Является ли Баренцево 
море единственным источником пополнения 
и воспроизводства C. opilio, или популяция кра-
ба-стригуна в Карском море самовоспроизводя-
щаяся?

Личиночный пелагический период жизни 
краба-стригуна делится на три стадии: зоеа I и II 
и мегалопа [23, 24] (рис. 1). По различным оцен-
кам продолжительность каждой стадии состав-
ляет от 35 до 82 дней для зоеа I, от 36 до 84 дней 
для зоеа II и от 42 до 80 дней для мегалопы, что 
дает общую личиночную фазу от 113 до 246 дней 
(16–35 недель) [20, 34, 42, 43]. Мегалопа оседает 
на дно, линяет, превращаясь в ювенильную, а за-
тем во взрослую особь, претерпевая периодиче-
ские линьки [45].
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Температура влияет на продолжительность 
каждой личиночной стадии. Эксперименты 
по выращиванию личинок показали, что период 
развития, необходимый для достижения каждой 
личиночной стадии, сокращается с повышением 
температуры [22, 42]. Оптимальная же темпера-
тура для существования зоеа I краба-стригуна 
составляет около 11°C. Лабораторные экспери-
менты показывают, что первая линька проходит 
успешно при температурах от 9 до 15°C, а уже при 
менее 6°C и при более 18°C наблюдалось сниже-
ние выживаемости личинок [33]. Отмечается, что 
развитие зоеа I в зоеа II было медленнее при 9.5°С 
(24–38 дней) по сравнению с 14°С (15 дней). На-
против, показано, что развитие мегалопы было 
медленнее, чем у зоеа, по мере повышения тем-
пературы от 4 до 17°С. Оптимальная температура 
для ее развития, по-видимому, составляет около 
9°C, что еще раз свидетельствует о том, что эта по-
следняя личиночная стадия более приспособлена 
к холоду, чем предыдущие стадии [33]. Соленость 
также влияет на выживаемость и продолжитель-
ность личиночных стадий. Оптимальные уров-
ни солености для зоеа находятся в промежутке  
29–35 psu, а для мегалопы — 25–34 psu [43].

Зимой поверхностная температура воды Кар-
ского моря изменяется от –1.3 до –1.7°С [35]. Лет-
ние температуры на глубине до 15 м составляют 
6–12°С. На удаленной от кромки льда акватории, 
при наличии плавающего льда, показатели тем-
пературы равны зимним. Глубже температура па-
дает вплоть до –1.5°С у дна [35]. Помимо низких 
температур, для этого района характерна высокая 
ледовитость. Лед начинает вставать в середине 
октября и покрывает большую часть моря вплоть 
до середины июля, причем в северной части лед 
существует круглый год [6, 7]. Однако с середины 
2000-х годов в Карском море наблюдается общая 
для Арктики тенденция замедления образования 
льда осенью и более раннего его распада весной 
или в начале лета [46].

Средняя соленость Карского моря колеблется 
в районе 33–34 psu. Снижению солености в верх-
них водных слоях способствует значительный 
речной сток из рек Обь и Енисей [6, 31]. В ре-
гионах, подверженных пресноводному стоку, 
соленость находится на уровне 3–5 psu. Таким 
образом, воды Карского моря по абиотическим 
характеристикам подходят для развития личинок 
краба-стригуна.

В летние месяцы в Карском море происходит 
таяние морского льда, которое значительно по-
нижает соленость и сопровождается цветением 
воды. Оно является триггером для вылупления 
личинок крабов-стригунов [38]. В разные годы 
даты начала весеннего цветения отличаются из-за 
погодных условий, но в Карском море оно обыч-
но приходится на конец июня [18]. Баренцево 

море никогда полностью не покрывается льдом 
из-за теплых течений [29]. Здесь цветение обыч-
но начинается в апреле в южной части моря, рас-
пространяясь по всей акватории, достигая пика 
в мае-июне [15]. Это способствует более раннему 
вылуплению личинок краба-стригуна в Баренце-
вом море.

Личинки краба-стригуна могут попадать в Кар- 
ское море из Баренцева двумя основными путями: 
через желоб Святой Анны и через пролив Карские 
ворота, откуда поступают более теплые и соле-
ные водные массы [9, 10, 14, 32]. Поступающие 
баренцевоморские воды являются крайне благо-
приятной средой для быстрого роста и развития 
личинок краба-стригуна. Подходящие условия 
для развития личинок в Карском море складыва-
ются позже, чем в Баренцевом море [29], и этот 
временной разрыв может обусловливать расхож-
дение в размерах личинок из двух морей.

До появления C. opilio в Карском море оби-
тал только один представитель крабов — Hyas 
araneus, но только в приграничной с Баренцевым 
морем зоне [5]. Оба краба относятся к одному се-
мейству (Oregoniidae) и имеют визуально трудно 
различимые личинки на стадиях зоеа I и II [28, 
30]. В Баренцевом море ранее была предприня-
та попытка идентификации личинок с помощью 
секвенирования по Сэнгеру, по результатам 
которой личинки C. opilio однозначно опреде-
лялись, и не было обнаружено ни одной зоеа  
H. araneus [19].

Жизненный цикл H. araneus так же, как 
и у опилио, включает в себя эмбриональную, 
личиночную, состоящую из зоеа I и II и мега-
лопы, и взрослую стадии [37]. В Северном море 
обнаружено, что личинки Hyas araneus так же, 
как и личинки краба- стригуна, вылупляют-
ся в период арктического весеннего цветения 
[40]. Развитие личинок H. araneus также зависит 
от температуры. Однако Волтер и соавт. (2010) 
[40] считают, что раз зоеа II встречается с апреля 
по май в Северном море, когда температура повы-
шается до ~9°C, а мегалопа — с мая по июль при 
температуре ~16°C, то пелагиальные стадии кра-
ба-паука могут быть предварительно адаптирова-
ны к низким температурам, в то время как мега-
лопы предпочитают более теплые условия.

Происхождение большого количества личи-
нок C. opilio, наблюдаемых в Карском море, не од-
нозначно, так как самки с созревшей кладкой 
или только отметавшие икру встречаются там 
крайне редко. Таким образом, основной целью 
данной работы является определение происхож-
дения личинок краба-стригуна опилио в Карском 
море. Личинки C. opilio, вылупившиеся в Карском 
море, должны быть на более ранней стадии раз-
вития и иметь меньшие средние размеры по срав-
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нению с попавшими сюда баренцевоморскими 
личинками в связи с более поздним карскомор-
ским весенним цветением и, соответственно, бо-
лее поздним вылуплением. Следовательно, пер-
вичной задачей данной работы было достоверно 
отличить зоеа двух видов: C. opilio и H. araneus 
с помощью молекулярно-генетических методов 
и выявить различия в размерах личинок, которые 
могут пролить свет на их происхождение.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал был собран в центральной и юго-за-
падной частях Карского моря в ходе 76-го рейса 
НИС “Академик Мстислав Келдыш” (АМК 76) 
с 07.07 по 02.08.2019, выполненного в рамках 
многолетней программы “Экосистемы морей 
Сибирской Арктики”. Всего было выполнено 30 
косых ловов на горизонте 50–0 м, либо дно–по-
верхность в случае меньшей глубины на станции 
(рис. 2, табл. 1). В качестве орудия лова исполь-
зовали зоопланктонную сеть Бонго с диаметром 
входного отверстия 60 см и с ячеей фильтрующе-
го конуса 500 мкм. Сеть была оснащена датчиком 
давления (Mili-DT, фирмы Star-Oddy) для точной 
регистрации нижней границы горизонта лова 
и вертушкой-счетчиком профильтрованного объ-
ема воды (Hydrobios). Материал фиксировался 

и хранился в 96% этаноле. Поскольку вертикаль-
ная протяженность горизонтов лова различалась 
между станциями, численность личинок крабов 
в пробах пересчитывали на количество под 1 м2 
поверхности воды по формуле:

N n H V= ( )× / ,

где N — численность личинок (экз/м2), n — число 
личинок в пробе (шт), H — вертикальная протя-
женность горизонта лова (м), V — профильтро-
ванный объем воды (м3).

Личинки краба были отобраны из проб пин-
цетом под бинокуляром, помещены в этикетиро-
ванные полиэтиленовые банки (объемом 50 мл), 
после чего тотально зафиксированы в 96% спир-
те. Через 3 дня после фиксации спирт полностью 
сменяли. В дальнейшем пробы хранили при тем-
пературе –20°С до обработки в 2022–2023 гг.

На станциях, наиболее удаленных друг от друга: 
6222, 6224, 6236, 6257 и 6281, личинки были ото-
браны для молекулярно-генетических и морфо-
логических исследований, со станции 6282 только 
для морфометрии (рис. 2, табл. 1). Промеры вклю-
чали в себя следующие параметры: DSL — длина 
спинного шипа, RSL — длина рострального шипа, 
и CL — длина панциря (рис. 1а) [19].

Рис. 1. Пелагические личиночные стадии C. opilio (верхний ряд) и H. araneus (нижний ряд) с иллюстрацией сделан-
ных измерений (RDL — ростродорсальная длина, DSL — длина спинного шипа, RSL — длина рострального шипа, 
CL — длина панциря). а — зоеа I C. opilio, б — зоеа II C. opilio, в — мегалопа C. opilio, г — зоеа I H. araneus, д — зоеа II  
H. araneus, е — мегалопа H. araneus.

ЛИПУХИН и др.
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Из 361 измеренной целой личинки краба вы-
деляли ДНК прямым лизисом [41]. Высушенные 
от этанола образцы помещали в 200 мкл буфера 
для лизиса (10х TAQ буфер без MgCl2, 20х протеи-
назы К, 10х Chelex 100) и инкубировали в течение 
1 ч при 56°С, а затем — 10 мин при 95°С. После 
центрифугирования (2500 g) 100–150 мкл супер-
натанта переносили в чистую пробирку и хранили 
при –20°С.

В данной работе применяли два метода опре-
деления видовой принадлежности конкретно-
го образца. Вначале идентификацию проводили 
с помощью секвенирования по Сэнгеру и анализа 
сходства последовательностей с референсными 
данными, полученными для взрослых и однознач-
но идентифицированных представителей обоих  
видов. Однако этот метод довольно дорог и тру-
доемок. Поэтому для идентификации протести-
ровали и модифицировали методику с исполь-
зованием ПЦР в реальном времени из работ [21] 
и [44]. Полученный подход позволяет получить 
результаты идентификации для большого коли-
чества образцов (до нескольких сотен) в течение 
одного дня (от момента начала выделения ДНК 
до получения таблицы данных о видовой принад-
лежности образцов). Несколько личинок были 
определены двумя способами (табл. 1).

ПЦР участка гена субъединицы 1 ци-
тохром-с-оксидазы (COI) или баркодового регио-
на проводили с помощью HS-ScreenMix (Evrogen, 
Россия) в соответствии с рекомендациями про-
изводителя и пары универсальных праймеров 
HCO2198–LCO1490 [16] при температуре отжи-
га 52°C. Качество проведенной ПЦР оценивали 
с помощью агарозного (2%) гель-электрофореза. 
Очистку ПЦР-продукта проводили методом пря-
мого переосаждения ДНК с этиловым спиртом 
в присутствии ацетата аммония в мягких услови-
ях [2]. Секвенирование по Сэнгеру было проведе-
но с помощью тех же праймеров, что и ПЦР, с по-
мощью набора реактивов ABI PRISM® BigDye™ 
Terminator v. 3.1 с последующим анализом про-

дуктов реакции на автоматическом секвенаторе 
ABI PRISM 3500 в компании “Синтол”. Полу-
ченные хроматограммы в формате ab1 обрабаты-
вали и собирали в одну консенсусную последо-
вательность в программе CodoneCode Aligner 
(CodonCode Corporation, Dedham, Massachusetts). 
Для сравнения последовательностей с помощью 
алгоритма BLAST использовали базу данных 
GeneBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) и базу 
данных последовательностей взрослых иденти-
фицированных специалистами крабов C. opilio 
и H. araneus, полученных ранее в ИО РАН (Сима-
кова и др., неопубл.).

ПЦР в реальном времени проводили с помо-
щью набора 5X qPCRmix-HS (Evrogen, Россия) 
с SYBR Green I в соответствии с рекомендация-
ми производителя. В качестве специфических для 
C. opilio праймеров использовали CO-F и CO-R 
[21], а качестве положительного внутреннего кон-
троля — пару универсальных праймеров 18S-uni-F 
и 18S-uni-R для участка гена малой субъединицы 
рибосомальной РНК (18S) [44] при температуре 
отжига 65°C. Готовили общий мастермикс, кото-
рый затем делили на 2 части, в каждую добавляли 
соответствующие праймеры (по 2 пмоль на ре-
акцию) и вносили в лунки для ПЦР. Реакции 
со специфическими и универсальными прайме-
рами проводили в одной плашке в течение одного 
запуска (95°C в течение 5 минут, 40 циклов 20 се-
кунд при 95°C, 30 секунд при 65°C, считывание 
флуоресценции, плавление от 40 до 95°C с про-
межутком в 0.5°C) в амплификаторе CFX Opus 96 
Real-Time PCR System (Bio-Rad Laboratories, Inc., 
США). Данные об изменении флуоресценции об-
рабатывали в программе CFX Manager™ Software 
(Bio-Rad Laboratories, Inc., США) [27]. Результат 
считался положительным для обоих праймеров 
при достижении Ct на 30 цикле и ранее.

Корреляционный анализ между ростродор-
сальной длиной (RDL) и длиной панциря (CL), 
длиной спинного шипа (DSL) и длиной ростраль-
ного шипа (RSL) (рис. 1а) был произведен в про-

Таблица 1. Количество всех пойманных личинок и пересчитанная плотность только личинок C. opilio на станци-
ях (Ст.), с которых были отобраны особи для морфометрических измерений и определения видовой принадлеж-
ности с помощью метода секвенирования по Сэнгеру и с помощью метода ПЦР в реальном времени (РТ-ПЦР)

Ст. Общее кол-во 
личинок C. opilio, лич./м2 Сиквенс  

по Сэнгеру РТ-ПЦР
Измерено

H. araneus C. opilio
6222 683 137.1 95 0 1 94
6236 3506 350.2 16 94 1 93
6224 146 32.8 0 6 0 6
6257 346 14.9 0 88 1 87
6281 286 43.4 0 78 14 64
6282 385 90.8* 0 0 – –

* Плотность всех личинок, пойманных на станции 6282, без определения видовой принадлежности.
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грамме MS Excel (Microsoft Corporation, США). 
Количество размерных групп определяли в про-
грамме Past 4.03 [17] с помощью разделения сме-
шанного распределения на нормально распре-
деленные группы (mixture analysis), основываясь 
на показателях измерений RDL — ростродорсаль-
ной длины. Для оценки качества предсказаний 
модели использовались два показателя: критерий 
Акаике (AIC; Akaike) и параметр логарифмиче-
ского правдоподобия (Log ik.hood). Информа-
ционный критерий Акаике [12] рассчитывается 
с поправкой на малую выборку.

Достоверное отличие групп друг от друга было 
проверено с помощью многомерного диспер-
сионного анализа (MANOVA) и дисперсионно-
го анализа (ANOVA), также выполнен Post hoc  
анализ Тьюки. Соответствие данных исходными 
положениям дисперсионного анализа — нор-
мальное распределение значений и равенство 
дисперсий — проверяли тестом Шапиро–Вилка 
и t-критерием Левене соответственно. Все пе-
речисленные тесты проводились в программе 
RStudio [36].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Установлено два основных района концентра-
ции личинок: первый, относительно локальный, 

район находился в северной части моря в желобе 
Святой Анны на границе с Баренцевым морем, 
где численность личинок изменялась в пределах 
от 167 до 860 экз/м2; второй район с относитель-
но высокой численностью личинок был распо-
ложен в юго-западной части акватории, где чис-
ленность колебалась в пределах 50–300 экз/м2  
(рис. 2). В центральной части Карского моря, 
особенно в зоне с пониженной поверхностной 
соленостью, — непосредственно в районе распро-
странения Обско-Енисейского плюма и на его 
границах — численность пелагических стадий 
развития крабов резко снижалась, а на границе 
с Обским эстуарием они полностью отсутство-
вали. В северной и центральной части аквато-
рии личинки были представлены зоеа I C. opilio 
с единичным и экземплярами зоеа I H. araneus 
(рис. 2, табл. 1). В юго-западной части на границе 
с Баренцевым морем, помимо зоеа I, наблюдали 
присутствие в пробах зоеа II C. opilio и H. araneus, 
с увеличением доли последнего вида в уловах.

Для молекулярно-генетического и морфоме-
трического анализа была отобрана 361 личинка 
краба на стадии зоеа с 5 станций (кроме ст. 6282) 
(рис. 2, табл. 1). С помощью секвенирования 
по Сэнгеру получены последовательности 111 ли-
чинок Chionoecetes opilio и Hyas araneus (табл. 1), 
обитающих в Карском море. При сравнении по-
следовательностей, выявлено, что сходство между 

Рис. 2. Общее распределение личинок крабов C. opilio и H. araneus (экз/м2) и приповерхностного хлорофилла-а (цве-
тами показаны перепады концентрации хлорофилла-а, мг/м3, где синий цвет обозначает минимальное его содержа-
ние, а красный — максимальное) на акватории Карского моря с 07.07 по 02.08.2019. Жирным выделены станции отбо-
ра личинок для молекулярно-генетического и морфометрических исследований, звездочкой отмечены станции, где 
обнаружены личинки H. araneus. 1 – 0 экз/м2, 2 – 1 экз/м2, 3 – 10 экз/м2, 4 – 100 экз/м2, 5 – 500 экз/м2, 6 – 860 экз/м2.  
Данные по хлорофиллу получены со спутника Aqua-MODIS и усреднены за июль 2019 г. (https://oceancolor.gsfc.nasa.
gov/cgi/browse.pl).
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двумя видами составляет около 88–89% [39]. Та-
ким образом, даже не очень длинного прочтения 
(<500 п.н.) в одну сторону оказалось достаточно 
для видовой идентификации при прямом сравне-
нии с эталонными последовательностями, принад-
лежащими к однозначно идентифицированным 
взрослым особям. 266 личинок были определены 
с использованием ПЦР в реальном времени (16 
из них уже были определены с помощью секвени-
рования по Сэнгеру). Определение видовой при-
надлежности для личинок со станции 6282 по тех-
ническим причинам произвести не удалось.

Корреляционный анализ измеренных параме-
тров показал, что длины анатомических струк-
тур (RDL к DSL, RSL и CL) личинок C. opilio и 
H. araneus линейно соотносятся (рис. 3, табл. 2). 
Линейное соотношение между RDL и DSL/RSL 

не удивительно, так как DSL и RSL — части, со-
ставляющие RDL. Однако RDL и CL — независи-
мые величины, но при этом сохраняют линейную 
зависимость. Таким образом, для последующего 
анализа обосновано использовать только один 
параметр из 4-х (RDL), так как он имеет наиболь-
шее значение коэффициента корреляции со все-
ми остальными параметрами и, следовательно, 
наиболее репрезентативен. На графике (рис. 3) 
выявляются 4 размерные группы, существование 
которых подтверждается последующим анали-
зом. Причем H. araneus образует две размерные 
группы, одна из которых накладывается на самую 
многочисленную размерную группу краба-стри-
гуна опилио.

Анализ с помощью разделения смешанного 
распределения на нормально распределенные 

Таблица 2. Результаты корреляционного анализа размерных параметров (RDL — ростродорсальная длина, 
DSL — длина спинного шипа, RSL — длина рострального шипа, CL — длина панциря) определенных и изме-
ренных личинок C. opilio (344 особи) и H. araneus (17 особей) из рейса АМК 76, 2019 г.

  RDL DSL RSL CL  
RDL 0.95 0.7 0.93

Hyas araneus
Chionoecetes opilio

DSL 0.9  0.51 0.91
RSL 0.76 0.56  0.52
CL 0.76 0.64 0.44  

Рис. 3. Отношение ростродорсальной длины (RDL) к длине спинного шипа (DSL, черные значки), длине ростраль-
ного шипа (RSL, светло-серые), длине панциря (CL, темно-серые). Кругами и сплошной линией показаны личинки 
C. opilio (C.o.), треугольники и прерывистая линия — H. araneus (H.a.).
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группы размеров RDL всех измеренных личи-
нок выявил нестабильный результат для четырех 
размерных групп (средние значения RDL ± стан-
дартное отклонение 4.1 ± 0.1, 4.8 ± 0.2, 5.4 ± 0.1 
и 6.4 ± 0.3 мм соответственно; Log ik.hood = 304.3 
и Akaike IC = –592.3) (рис. 4). При раздельном 
анализе размеров личинок для C. opilio стабиль-
но определяются три размерных группы со сред-
ними значениями RDL ± стандартное отклоне-
ние: 4.1 ± 0.1 и 4.8 ± 0.2 мм — на стадии зоеа I, 
и 6.4 ± 0.3 мм — на стадии зоеа II (Log ik.hood = 395  
и Akaike IC = –777.7). Анализ только личинок 
H. araneus выявил схожую с крабом-стригуном 
группу на стадии зоеа I (4.7 ± 0.2 мм) и отдельную 
группу на стадии зоеа II (5.5 ± 0.1 мм) (Log ik. 
hood = 395 и Akaike IC = –777.7). При раздель-
ном анализе данных с каждой станции группа 
с малыми размерами (4.1 ± 0.1 мм) выделялась 
только на станциях у пролива Карские Ворота  
(ст. 6281 и 6282). На станции в центре Карского 
моря (ст. 6222) была найдена только одна личинка 
с малыми размерами (RDL 4.2 мм).

Для подтверждения достоверности выделен-
ных групп был произведен многомерный диспер-
сионный анализ для всех четырех морфометри-
ческих измерений (RDL, DSL, RSL и CL), для 
всех измеренных личинок. Он показал, что суще-
ствует статистически значимая разница (Df = 3;  
F = 61.1; р < 2.2e-16) между всеми размерными 
группами в целом и по каждому измеренному 

параметру RDL, DSL, RSL и CL. В частности, 
был произведен дисперсионный анализ для RDL  
(Df =3; F =857.8; р < 2e-16) с последующим post-
hoc анализом (средневзвешенное Тьюки р = 0), 
которые также подтвердили достоверное отличие 
всех размерных групп. Это подтверждает кор-
ректность результатов, полученных с помощью 
анализа разделения смешанного распределения 
на нормально распределенные группы. Нормаль-
ность распределения данных была подтвержде-
на с помощью теста Шапиро–Уилка (W = 0.1,  
p = 0.5) и однородность дисперсии с помощью те-
ста Левене (Df = 3; F = 5.3; р = 0.001).

Для каждой станции было произведено раз-
деление смешанного распределения на нормаль-
но распределенные группы только для личинок 
C. opilio, для подтверждения присутствия основ-
ных размерных групп, выявленных во время об-
щего анализа (табл. 3). Для станции 6281 к ана-
лизу добавили размеры личинок H. araneus, где 
их было наибольшее количество, чтобы посмо-
треть, будут ли выделяться личинки H. araneus 
в отдельную размерную группу.

На самой северной станции в желобе Св. Анны 
(ст. 6236) и в центре Карского моря (ст. 6222 
и 6257) (табл. 3) выделялась одна размерная груп-
па (2; Log ik.hood = 107.2, 123.9, 125.2 и Akaike  
IC = –210.3, –243.6, –246.3 соответственно), 
не считая одной особи малых размеров на ст. 6222. 

Рис. 4. Размерные группы на основе размеров ростродорсальной длины (RDL, мм) и стадии развития всех измерен-
ных личинок, выделенные с помощью разделения смешанного распределения на нормально распределенные груп-
пы, на всех обработанных станциях (6222, 6224, 6236, 6257, 6281, 6282) рейса АМК 76 в 2019 г. На графике жирным 
шрифтом указаны средние величины размерных групп.
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Из-за малого количества личинок в центре моря  
на ст. 6224 отдельный статистический анализ был 
невозможен. Однако все измеренные оттуда осо-
би попадали во вторую размерную группу со сред-
ней длиной RDL 4.8 ± 0.1 мм (макс. 4.94 мм; мин. 
4.64 мм).

На станциях у пролива Карские Ворота, со сто-
роны Карского моря (ст. 6281) и со стороны Ба-
ренцева моря (ст. 6282), выделялись все четыре 
размерные группы (Log ik.hood = 44.44 и 11.48 
и Akaike IC = –70.8 и –2.158 соответственно, од-
нако для ст. 6282 результаты были не стабильны 
из-за малой выборки, табл. 3). На станции 6281, 
где был определен видовой состав личинок, в тре-
тьей размерной группе (5.5 ± 0.1 мм) присутство-
вали только личинки H. araneus, а во второй раз-
мерной группе (4.8 ± 0.2 мм) как личинки C. opilio, 
так и H. araneus. На станциях 6222, 6236 и 6257, где 
присутствовали единичные особи H. araneus, они 
попадали во вторую размерную группу. Таким 
образом, можно предположить, что на станции 
6282 со стороны Баренцева моря личинки в тре-
тьей размерной группе принадлежат H. araneus, 
а во второй есть и те, и другие.

ОБСУЖДЕНИЕ

Численность всех найденных крабовых личи-
нок в разных районах Карского моря варьиру-
ет вследствие воздействия множества факторов 
(репродуктивной способности местной популя-
ции краба, температуры, течений, удаленности 
от источника пополнения) (рис. 2). При пересче-
те численности личинок только краба-стригуна 
опилио плотность падает неравномерно по морю, 
так как на севере и в центре акватории находки 
H. araneus единичны, а на юге — намного более 

многочисленны (табл. 1). Поэтому при изучении 
динамики личинок C. opilio в Карском море необ-
ходимо проверять количественное соотношение 
этих двух видов в пробе.

Опреснение от стока рек Оби и Енисея (при-
ближенно показанное распределением хлорофил-
ла мг/м3, рис. 2) сильно уменьшало или полностью 
лимитировало присутствие личинок на станциях 
6239–6246. Личинки очень чувствительны к соле-
ности, и ее низкий уровень (3–5 psu) губителен 
для зоеа [13, 43]. На севере, в области захода ба-
ренцевоморских вод, на фронтальной зоне скло-
на желоба Св. Анны, было собрано самое большое 
количество личинок. В проливе Карские Ворота, 
несмотря на сильную подверженность влиянию 
Баренцева моря, плотность личинок была гораздо 
ниже, что может быть связано с плотностью посе-
ления взрослых особей в указанных районах. Тем 
не менее она была все еще выше, чем в центре 
Карского моря. Скорее всего, это связано с тем, 
что, во-первых, из Баренцева моря через желоб 
и пролив поступают личинки и здесь же нака-
пливаются, смешиваясь с популяцией местных 
личинок. Во-вторых, в этих районах подвержен-
ность речному стоку меньше, чем в центре моря 
(рис. 2), и меньше личинок погибает.

Показано, что вылупление личинок сопря-
жено с началом весеннего цветения воды фито-
планктоном [38]. Начало цветения на северной 
окраине акватории наступает позже, чем на юге, 
соответственно, вылупление личинок тоже. Толь-
ко в проливе Карские Ворота были обнаружены 
личинки, успевшие вырасти до стадии зоеа II, 
тогда как в центре и на севере — только зоеа I. Ве-
сенние сборы на севере Баренцева моря обнару-
жили личинки краба-стригуна только на стадии 
зоеа I [19]. Возможно, поэтому плотность личи-

Таблица 3. Результаты разделения смешанного распределения на нормально распределенные группы для длин 
RDL (средние ± стандартное отклонение в мм) личинок C. opilio и H. araneus из рейса АМК 76 в 2019 г. Все ли-
чинки со станции 6282 были проанализированы без определения видовой принадлежности. N — количество 
особей в каждой размерной группе, соответственно

Станция Вид
Размерные группы (ср. RDL ± стд.отк., мм)

N
1 2 3 4

6222
C. opilio 4.2 4.8 ± 0.2 1/93
H. araneus 4 4.7 1

6224 C. opilio 4.9 ± 0.1 6

6236
C. opilio 4.8 ± 0.2 93
H. araneus 4.8 1

6257
C. opilio 4.8 ± 0.2 87
H. araneus 4.4 1

6281
C. opilio 4 ± 0.1 4.8 ± 0.2 6.6 ± 0.2 2/56/6
H. araneus 4.7 ± 0.2 5.5 ± 0.1 5/9

6282 NA 4.2 5 ± 0.3 5.4 ± 0.1 6.4 ± 0.3 1/7/6/26

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ЛИЧИНОК КРАБА-СТРИГУНА



328

ОКЕАНОЛОГИЯ      том 64 № 2 2024

нок в желобе Св. Анны выше, так как личинки 
недавно вылупились по сравнению с проливом 
Карские Ворота, и их численность не успела сни-
зиться так сильно за счет выедания хищниками, 
естественной смертности и т.д.

Средние показатели RDL второй размерной 
группы найденных нами личинок соответствуют 
литературным о размерах зоеа I (4.93 ± 0.18 мм 
в Баренцевом море [19], 4.92 ± 0.17 мм и 4.90 
(4.70–5.08) мм в Атлантическом океане [34]). По-
этому на станции в желобе Святой Анны (ст. 6236) 
единственная выделяемая размерная группа (RDL 
4.8 ± 0.2 мм) может включать личинки зоеа I, ко-
торые родились как на севере Баренцева моря, так 
и в Карском.

Как и в желобе Св. Анны, на центральных 
станциях (6222, 6224, 6257) выделяется един-
ственная вторая размерная группа (4.8 ± 0.2 мм). 
При этом численность личинок на этих станциях 
гораздо ниже окраинных. Следовательно, скорее 
всего, на этих станциях собраны зоеа I, которые 
родились в Карском море. Занесенные личинки 
из Баренцева значительно повышали бы плот-
ность особей и выделялись бы в отдельную, более 
крупную по средней длине RDL, размерную груп-
пу, так как за время пути от окраины в центр моря 
они успели бы вырасти.

Только на юге, в проливе Карские Ворота, по-
являются более крупные по размеру личинки, ко-
торые выделяются в отдельную размерную груп-
пу. Они находятся на следующей стадии — зоеа II  
(рис. 1б), так как у них отмечается наличие брюш-
ных ног [25, 26]. Их происхождение, скорее всего, 
баренцевоморское, так как на станции из Барен-
цева моря (ст. 6282) соответствующая четвер-
тая размерная группа наиболее многочисленна. 
В то время как со стороны Карского моря наи-
более многочисленная группа на стадии зоеа I  
(RDL 4.8 ± 0.2 мм), которую в основном со-
ставляют особи карскоморского происхожде-
ния и не успевшие дорасти баренцевоморские 
особи. На этих же станциях найдены многочис-
ленные личинки H. araneus, на стадиях зоеа I  
и зоеа II (рис. 1г, д) [25, 26].

Самая малочисленная и маломерная размер-
ная группа личинок краба-стригуна со средней 
длиной RDL 4.0 ± 0.2 мм присутствует только 
на станциях у пролива Карские Ворота. Она вы-
бивается как из всех литературных, так и из по-
лученных нами данных и состоит только из осо-
бей краба-стригуна. Ее присутствие, возможно, 
может быть связано с затоком вод из Печорского 
моря. Там из-за неоптимальных условий (силь-
ного влияния речного стока и, соответственно, 
пониженной солености) личинки долго и плохо 
развиваются [43].

Размерная группа зоеа I краба-паука полно-
стью совпадает с присутствующей на всех ста-
циях размерной когортой личинок краба-стри-
гуна (рис. 3), а зоеа II краба-паука выделяется 
в отдельную группу. Про жизненный цикл и оп-
тимальные условия обитания H. araneus извест-
но мало, но, возможно, у этих размерных групп 
так же, как и у личинок краба-стригуна, разное 
место происхождения.

Личинки H. araneus на севере (6236) и в центре 
Карского моря (6222, 6224, 6257) находятся в очень 
маленьком количестве (табл. 1), что, скорее всего, 
связано с ареалом взрослых особей этого краба. 
H. araneus не встречается в центре и на севере Кар-
ского моря, и, видимо, течения не уносят вылу-
пляющихся личинок далеко от южной части моря. 
В исследовании, проведенном весной 2021 г. на се-
вере Баренцева моря личинок H. araneus также 
не было найдено [19]. Возможно, поэтому в жело-
бе Св. Анны они тоже не обнаруживаются. Низкое 
количество личинок H. araneus в центре Карского 
моря еще раз подтверждает предположение, что 
личинки в центре имеют в основном карскомор-
ское происхождение, и баренцевоморские личин-
ки туда заносятся в очень малом количестве.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Краб-стригун опилио, Chionoecetes. opilio — 
важнейший промысловый вид и играет суще-
ственную роль в жизни экосистемы. Он вселился 
в Карское море из Баренцева моря относительно 
недавно (около 10 лет назад) и не успел еще пол-
ностью адаптироваться. Способность чужерод-
ного вида воспроизводиться в инвазионном аре-
але является основной вехой в развития вселения 
и его способности акклиматизироваться на но-
вой территории. На основе размерной структуры 
и численного распределения личинок данное ис-
следование подтверждает, что популяция краба- 
стригуна опилио в Карском море является само-
воспроизводящейся.

Личинки из Баренцева моря более крупные 
из-за временного расхождения начала схода льда 
и цветения фитопланктона в этих акваториях. 
В центре Карского моря присутствует неболь-
шое количество личинок краба-стригуна только 
на ранней стадии развития, в то время как в Ба-
ренцевом море и на границе с ним численность 
личинок намного выше и присутствуют личинки 
на второй стадии развития.

Находки самок с икрой на плеоподах, у ко-
торой есть возможность вылупиться; высокая 
плотность личинок на границах двух акваторий 
и более низкая в центре Карского моря; нали-
чие на всех станций общей размерной группы — 
все это позволяет предположить, что популяция  
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краба-стригуна в Карском море является само-
воспроизводящейся.
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THE ORIGIN OF THE CHIONOECETES OPILIO SNOW CRAB LARVAE  
IN THE KARA SEA

E. V. Lipukhin#, A. K. Zalota, A. V. Mishin, and U. V. Simakova 
Shirshov Institute of Oceanology. Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

#e-mail: lipukhin.e@gmail.com

Most likely, the non-indigenous snow crab opilio, Chionoecetes opilio, entered the Kara Sea from the Barents 
Sea, both due to the migration of adults and with currents at the larval stage. At the moment, all bottom stages, 
including mature individuals and a large number of pelagic larvae are present in the Kara Sea. However, 
the origin of the larvae has not yet been clarified. The larvae that hatched in the Kara Sea should be at an 
earlier stage of development compared to the Barents Sea larvae that got here due, to later development of 
phytoplankton and, accordingly, later hatching.
The larvae of the snow crab Chionoecetes opilio and the spider crab H. araneus were collected in the central 
and southwestern parts of the Kara Sea in July — early August 2019 by the Bongo zooplankton net 60 cm 
in diameter. It was established that the larvae were unevenly distributed across the Kara Sea. The main 
concentrations were found on the border with the Barents Sea in the St. Anna Trough (up to 860 ind./m2), 
and relatively high concentrations of larvae were noted in the southwestern part, where their abundance at the 
stations varied from 18 to 302 ind./m2. In the zone of the Ob-Yenisei plume, crab larvae were absent or their 
abundance was minimal. Using molecular genetic methods, the species identity of 361 larvae (344 C. opilio 
and 17 H. araneus) was reliably determined, and measurements of a number of morphological structures 
were made for 401 larvae. Significant differences in size at the zoea stage II between C. opilio and H. araneus 
were established. In most of the Kara Sea in July 2019, in zooplankton samples, crab larvae were represented 
by zoea I C. opilio with rare specimens of zoea I H. araneus of the Kara Sea origin. Only in the southwestern 
part, on the border with the Barents Sea, the presence of zoea II C. opilio and H. araneus was observed in 
samples with an increase in the proportion of the latter species in catches, which probably originate from the 
Barents Sea.
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