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Глава 8

Развитие и рост

Личиночное развитие

Развитие яиц и формирование эмбриона
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 Рис. 8.1. Ранние стадии развития яйца камчатского краба (по: Marukawa, 1933)





При наблюдении за развитием яиц необходи​мо выработать четкую схе​му их измерения; одна из таких схем показана на ри​сунке 8.3.
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Рис. 8. 2. Развитие яйца камчатского краба (по: Marukawa, 1933) 1-5 ― 25-26 сут. после оплодотво​рения; 35-38 сут.; 47-48 сут.; 50 сут.; 52-53 сут.; 6 ― науплиальная ста​дия, 60 сут. после оплодотворения; 7 ― науплиальная стадия, терми​нальный конец антенны ветвится - 65 сут. после оплодотворения; 8 ― цефальные доли хорошо развиты, появилась каудальная вилка и ру​димент карапакса ― 70-75 сут.; 9 ― эмбрион увеличивается в разме​рах, абдомен удлиняется и сегмен​тируется, появляются максиллы и максиллопеды ― 85 сут.; 10 ― вид сбоку яйца-зоэа; 11 и 12 ― продоль​ный разрез и вид сбоку яйца-зоэа перед вылуплением.
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Рис. 8.3. Схема измерения эмбриона (по: Nakanishi, 1987) 1, 2 ― длина и ширина яйца; 3-5 ― длина, ширина и высота эмбриона; 6, 7 ― длина и шири​на оптического нервного узла; 8 ― пространство желтка; 9, 10 ― высота и длина желтка; 11, 12 ― длина и ширина глаза.

Строение личинок

Личинки видов Paralithodes описаны в работах X. Марукавы (Mamkawa, 1933), С. Сато и С. Танака (1949а, б), С. Сато (Sato, 1958), X. Курата (Kurata, 1959, 1960b, 1964), P.P. Макарова (1966).

Зоэа Lithodidae ― типичные галатеидные личинки, похожие на зоэа Paguridae (табл. 8.1). Приводим наиболее важные признаки, по которым можно различать зоэа трех основных видов рода Paralithodes (табл. 8.2). Самым удобным признаком является строение задних углов карапакса, очень характерное для каждого из этих видов. При определенном навыке один лишь этот признак оказывается вполне достаточным для правильной идентификации зоэа этого рода.

Таблица 8.1. Признаки стадий зоэа подотряда Anomura (по: Макаров, 1966)

	Зоэа

	Максиллопеды

	Плеоподы

	Уроподы




	I
II
III

	Развиты и несут экзоподиты I и II пары

Развиты и несут три пары экзоподитов
Тоже
	Нет

Нет

Нет

	Нет

Нет
Есть

	Не отделен от абдомена

Тоже

Отделен от абдомена



	IV

	Тоже

	Есть

	Есть

	Тоже






	Параметр

	Р. camtschaticus

	Р. platypus

	Р. brevipes



	Рострум и антенна II

	Длинный, несколько вы​дается за конецангенныП

	Короче, почти равен по длине антенне II

	Значительно короче, чем у двух других ви​дов, по длине почти ра​вен антенне II
В виде маленьких шипиков, обычно загну​тых вниз
Выпуклые



	Выступы на заднем крае карапакса

	Тонкие и длинные, ост​рие длинное

	Более толстые и корот​кие, острие значитель​но короче

	


	Края выемки задне​го края карапакса
Шипы абдомена

	Вогнутые

	Вогнутые

	


	
	Увеличены латераль​ные шипы только на V сегменте абдомена

	Вогнутые

	Увеличены латераль​ные шипы на Ш ― V сег​ментах



	Задний

	
	
	6 пар щетинок на ста​дии зоэа I и 7 пар на ос-



	
	



Из яйца вылупляется личинка протозоэа, обладающая длинным брюшком и продолговатым гладким панцирем (Виноградов, 1941; Иванов, 1955). Она отличается от последующей стадии зоэа мощным развитием перистых щетинок Нельсона и антенн. Эти перистые щетинки напоминают чехлы, покрывающие упругие щетинки будущей зоэа I. Щетинки ногочелюстей протозоэа совер​шенно не развиты, и концы этих придатков заключены в протозойных оболоч​ках, как в чулках. Плавает протозоэа, в отличие от последующих стадий, широкими размашистыми ударами тельсона (Закс, 1936).

Большая головогрудь личинки вооружена длинным рострумом спереди и парой боковых шипов сзади (расположены на задних левом и правом уг​лах панциря). Личинка имеет полное число сегментов и характеризуется наличием фасеточных глаз и развитых ротовых конечностей. Остальные грудные ножки находятся лишь в зачатке, а брюшные еще отсутствуют. Брюшко длинное. Размеры личинки несколько меньше 0,5 мм. Протозоэа отличается очень коротким периодом существования; продолжительность этой стадии определяется секундами, минутами, реже ― часами.

При нормальном развитии представители семейства Lithodidae, как и все остальные представители Anomura, проходят несколько стадий зоэа; обычно выделяют 4 стадии (рис. 8.4).
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Зоэа имеет короткую широкую головогрудь и длинный тонкий абдо​мен. На головогруди спереди расположен длинный фронтальный шип. Глаза огромные, сетчатые. С нижней стороны головогруди отходят три пары ногочелюстей. Характерны два направленных назад длинных боко​вых шипа на заднем краю панциря.

Эти совершенно прозрачные существа обитают в придонных слоях воды и питаются мелкими планктонными организмами. Если они оседа​ют на дно, то погибают. Зоэа совершают вертикальные суточные мигра​ции; планктонная их жизнь длится около двух месяцев. За это время они переносятся течением на десятки миль.

На наружной поверхности личинки обычно имеются зубчики, шипы, щетинки и другие придатки (Sato, 1958). Щетинки на малых челюстях и ногочелюстях, наличие спинного панциря, брюшных ножек и хвостовых члеников являются важными элементами при классификации зоэа. С. Сато и С. Танака (1949а) выделили четыре вида этих придатков ― зуб​чики, шипы, волоски и щетинки. При определении типа принимаются во внимание наличие сустава у основания придатков зоэа, наибольший ди​аметр и длина стебелька. Основное значение при классификации имеют щетинки, которые по морфологическим особенностям стебельков, нали​чию вторичных ветвей и т.д. делятся на типы А, В, С и ВС (рис. 8.5).  
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Рис. 8.5. Типы придатков зоэа (по: Sato, 1958)          



Рис. 8.6. Глаукотоэ (А ― по: Marukawa, 1933) и первая стадия малька камчатского краба (Б ― по: Sato, 1958)
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Рис. 8.7. Малек камчатского краба (по: Marukawa, 1933)

Примерно через двадцать дней глаукотоэ, линяя, превращается в молодого краба, называ​емого в промысловой практике «мальком». Ма​лек уже похож на взрослого краба, но очень мал ― ширина его панциря всего 2 мм. Главное внешнее отличие его ― изобилие очень длин​ных и острых шипов на теле (рис. 8.7).

Малек ведет такой же образ жизни, как и глаукотоэ, в течение трех лет. За это время он линяет несколько раз, превращаясь в молодого камчатского краба (рис. 8.8). Через три года он покидает заросли водорослей и переходит на песчаные места. В возрасте 6-7 лет, достигнув около 7 см в поперечни​ке головогруди, молодые крабы начинают собираться в косяки и совершать, подобно взрослым, но отдельно от них, протяженные миграции.
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Рис. 8.8. Молодой камчатский краб (рисунок Н.Н. Кондакова)

Выживаемость личинок очень мала. Так как у всех самок данного района вылупление из яиц проис​ходит более или менее одновременно, то планктон сразу обогащается массой личинок. Од​нако даже в аквариальных услови​ях следующих стадий достигают только около 9,5% личинок протозоэа. Нет сомнений, что и в природе мно​жество зоэа погибает, становясь жертвами различных хищников, глав​ным образом рыб. Смертность личинок с момента вылупления до стадии глаукотоэ, т.е. до оседания на дно, вероятно, составляет около 97%.

Личиночный цикл

Личиночный цикл камчатского краба в естественных условиях хорошо прослежен (Виноградов, 1945, 1946, 1947; Макаров, 1964, 1966, и мн. др.).

В мае - июне краб большими косяками подходит к берегу, где на не​больших глубинах происходит вылупление личинок, а затем спаривание и откладывание на плеоподы новых икринок. Личинки камчатского кра​ба в планктоне существуют приблизительно два месяца (Marukawa, 1933; Закс, 1933, 1936; Виноградов, 1945, и др.).

Данные по распределению личинок краба в других морях имеются для зал. Немуро (Marukawa, 1933) и восточной части Берингова моря (Takeuchi, 1962). Такеучи указывает, что в середине мая в районе, где проводились исследования (у южного берега Бристольского залива), в изобилии встречались только зоэа I; а в середине июня начали появляться и зоэа других стадий. И.Г. Королев (1964) пишет, что выход личинок в планктон в юго-восточной части Берингова моря происходит с середины апреля по вторую половину июня.

Распределение и смена личиночных стадий по сезонам для всего шельфа носила в середине 60-х годов следующий характер (Макаров, 1966). 

Весна. На юге шельфа, в Озерновском, Кихчикском и Колпаковском районах в апреле - начале мая встречено сравнительно небольшое количество зоэа I. В мае в Хайрюзовском и Ичинском районах зоэа I камчатского краба попадалась в громадном количестве (по несколько сот штук на одну пробу). Таким образом, для зоэа I отмечаются крупные скопления на севере и постепенное уменьшение численности личинок этой стадии с продвижением на юг, что в первую очередь связано с соответствующим уменьшением численности взрослых крабов. В гораздо меньшем количе​стве зоэа I отмечены в планктоне шельфа западной Камчатки до самой южной его части ― Озерновского района. В какой-то степени малое ко​личество зоэа I в этих южных районах связано и с более ранними сбора​ми проб. Правда в дальнейшем, при посещении этих районов в более поздние сроки, зоэа I здесь также встречены в сравнительно небольшом количестве.

Для десятиногих ракообразных с пелагическим развитием свойствен​но численное преобладание личинок 1-й стадии над всеми остальными, что особенно характерно для видов с высокой плодовитостью, к которым относится камчатский краб. Это подтверждается и данными для всего района западно-камчатского шельфа в целом. Если количество зоэа I ис​числяется в некоторых пробах сотнями экземпляров, то численность зоэа II и зоэа III снижается до десятков, а на стадии зоэа IV ― до единиц. В дальнейшем смертность личинок при линьке резко сокращается. Зоэа II были обнаружены только в Ичинском и Хайрюзовском районах в мае. В трех южных районах они отсутствовали, что можно объяснить, очевидно, тем, что в конце апреля - начале мая выход личинок краба в планктон еще только начинается, и основные массы зоэа находятся на 1-й стадии разви​тия. При оптимальных условиях зоэа живут семь суток, но этот срок мо​жет сильно изменяться в зависимости от условий обитания (Sato, 1958; Kurata, 1960a).

Лето. Численность личинок камчатского краба в южных районах очень мала. В Колпаковском районе зоэа не встречены вовсе. В конце июня ― начале июля в северных районах встречено личинок краба по сравнению с южными районами значительно больше, и это особенно характерно, если учесть, что работы здесь проводились позднее, чем на юге. В 1963 г. были найдены довольно многочисленными зоэа, и в то же время совершенно отсутствовали глаукотоэ.

Размножение и выход личинок в планктон начинаются в исследуемом районе во второй половине апреля, на севере этот процесс может длить​ся до конца июня. Но в общем в конце июня - начале июля основная масса личинок находится на стадии зоэа III-IV; последние зоэа линяют в конце июля - начале августа. Хорошо видно, что существует определен​ная тенденция к резкому уменьшению количества личинок камчатского краба в южных районах шельфа по сравнению с северными. Отмечена также общая закономерность падения численности личинок от стадии к стадии.

Характерно различное распределение личинок разных стадий отно​сительно глубин и берега. Личинки зоэа I встречаются над глубинами 15-55 м, редко глубже, т.е. в сравнительно мелководном районе, где происходит их вылупление. Личинки на старших стадиях по сравнению с зоэа I и даже с зоэа II встречены дальше от берега, над большими глуби​нами ― 35-75 м, что предположительно можно объяснить действием приливо-отливных течений. Таким образом, вылупившиеся из икры у берегов личинки по мере развития перемещаются на большие глубины.

По мнению Р.Р. Макарова (1966), размножение и развитие камчатско​го краба на западной Камчатке происходит преимущественно в Хайрю​зовском и частично Ичинском районах, где сосредоточены основные скопления личинок. Этот же вывод делался раньше на основании изуче​ния распределения взрослых крабов (Виноградов, 1945; Галкин, 1959, 1960). Но размножение краба во все уменьшающемся объеме при продви​жении к югу происходит и вдоль всего побережья западной Камчатки.

Хорошо выяснены различные аспекты личиночного развития камчатско​го краба на Аляске (Paul et al., 1979, 1989, 1990; Paul, Paul, 1980, 1996, Babcock et al., 1988; Shirley, Shirley, 1988, 1989, 1990, Abrunhosa et al., 1997, и мн. др.).



Оптимальная температура для развития зоэа ― около 3°С, развитие по​здних стадий происходит примерно при 8°С (Nakanishi, 1987). В Бристольском заливе планктонная фаза длится примерно 13-14 недель ― 10 недель прохождение через 4 стадии зоэа и 3-4 перед оседанием. Первоначально эти личинки обитают в заливах вдоль полуострова Аляска; развиваясь, они переносятся превалирующими течением к востоку и северу. Распределение концентрации личинок в разные годы варьирует (Armstrong et al., 1993).


Пик оседания обычно наблюдается в конце июля или в августе, пре​имущественно в прибрежной зоне, хотя имеются сообщения, что годови​ки камчатского краба были собраны на глубине более 100 м. Сборы на юго-востоке Берингова моря показали отсутствие оседания ниже 50 м, несмотря на существование подходящих мест обитания и присутствие личинок в толще воды (МсМurrау et аl., 1984). Изучение камчатского краба в зал. Кочемак (зал. Аляска) показало, что оседание ограничено 22 м (Sundberg, Clausen, 1977); наблюдалось также оседание личинок на литорали (Stone et аl., 1993). 



Распределение личинок 

Западная Камчатка

X. Марукава (Marukawa, 1933) выдвинул гипотезу сноса планктонных ли​чинок краба со всего западно-камчатского шельфа в северную его часть и миграции взрослых крабов из этой части шельфа во все остальные. С. Caто (Sato, 1958) на основании анализа движения двух тысяч меченых кра​бов пришел к выводу о повсеместном размножении краба на западнокамчатском шельфе и о движении крабов из южных районов главным образом в северном направлении к наиболее богатым бентосом и пищей участкам.

Доля самок и молодых самцов камчатского краба неуклонно уменьша​ется при продвижении вдоль западного шельфа Камчатки с севера на юг (Виноградов, 1945). Первая и вторая личиночные стадии многочисленны в северной части шельфа, а третья и четвертая почти только там и встре​чаются. Мальки обычны только в северной части западно-камчатского шельфа, вдоль восточного побережья зал. Шелихова и в южной части Пенжинской губы. Размножение краба и выклев личинок могут происхо​дить здесь почти повсеместно. Однако основным репродуктивным райо​ном является участок между 57°40' и 55°00' с.ш. (Родин, 1985).

Выклюнувшиеся личинки (массовый их выклев в условиях умеренно​го температурного режима ― май, сурового ― июнь) в разных районах западно-камчатского шельфа подвергаются сносу в направлении с юга на север и переносу в Пенжинский залив. Численность личинок в процессе их развития резко сокращается, особенно при первой линьке.

Максимальное скопление личинок в стадии зоэа I приходится в водах западно-камчатского шельфа в районе между 55°00' и 59°30' с.ш. на июнь. В стадии зоэа II личинки концентрируются в среднем севернее, проникая в Пенжинскую губу до 60° с.ш. В это время численность личинок у запад​ного побережья сокращается в 1,7 раза, а в Пенжинском заливе ― увели​чивается в 1,3 раза.

В августе происходит переход личинок в стадию глаукотоэ и оседание их на дно. Максимальные скопления мальков краба и сеголеток тяготеют к прибрежной зоне. При этом средние размеры мальков уменьшаются в сторону кутовой части Пенжинской губы.

Личинки, не вынесенные к северным районам западно-камчатского шельфа и в Пенжинский залив, также развиваются в мальков, однако их численность незначительна, и они не дают существенного пополнения этой популяции.

Исследование механизмов формирования урожайности поколений краба показало (Родин, Лаврентьев, 1974), что в холодные в гидрологичес​ком отношении годы выход краба в прибрежную зону задерживается, поэтому самки выметывают икру, находясь еще в мористой части шель​фа. Выклев личинок у той части самок, которые не смогли проникнуть через холодный слой воды с придонными температурами ниже ―1,0°С в прибрежную зону, происходит в районе глубин 80-120 м. В таких слу​чаях из-за суровых условий, а также сноса пелагических личинок в райо​ны с неблагоприятными для оседания условиями (например, за пределы северной части западно-камчатского шельфа) смертность личинок, по-ви​димому, выше, чем в умеренные или теплые годы. По этой причине поко​ления, рожденные в холодные годы, относительно малоурожайны.

В менее суровые годы выклев личинок происходит в прибрежных водах, поэтому они образуют скопления над глубинами 30-50 м, откуда благополучно сносятся в восточную часть зал. Шелихова, весьма благоприятную для обитания молоди. В такие годы появляются урожай​ные поколения, что и было отмечено для 1958, 1963, 1970 и 1971 гг. С 1981 г. поколения 1970 и 1971 г. достигли миграционного состояния и начали за​селять более южные участки шельфа.




Таким образом, различия между самцами выделенных группировок за​ключались как в сроках линьки, так и в местах ее прохождения. Если самцы второй группировки на всем шельфе западной Камчатки наблюдались примерно на одинаковых глубинах, то батиметрическое распределение самцов первой группировки в разных миграционных районах было различ​им. Их наибольшая удаленность от берега была отмечена в Хайрюзовском районе; южнее основные концентрации линялых самцов находились ближе к берегу. В расположении самцов разного биологического состояния из Кихчикского района, самого южного из исследованных, не было четко видимых различий. Таким образом, на протяжении шельфа наблюдалась разная степень разобщенности выделенных группировок: в южном районе она не выражена, в северном была наиболее отчетливой. Впрочем, и география дна в этих районах существенно различается. Например, в расположенном южнее наблюдается более резкое падение дна.

Свидетельством участия в нересте самцов обеих группировок служит большое число самок с недавно отложенной икрой. Учитывая простран​ственную разобщенность самцов, можно утверждать, что каждая их груп​пировка имела свое место спаривания и собственную партнерскую груп​пировку самок. Самки, концентрировавшиеся около скоплений самцов первой группировки, во всех районах, за исключением Кихчикского, практически все отнерестились, в то время как на мелководье доля самок в стадии ЛВ оставалась еще высокой. Кроме того, по направлению к боль​шим глубинам прослеживалось увеличение доли самок в стадии ИБ, то есть отнерестившихся гораздо раньше остальных.

Суммирование продолжительности нереста каждой группировки дает увеличение общей длительности нереста популяции по сравнению с обычным, что подтверждается присутствием в уловах самок в стадии ИГ (икра нереста прошлого года) и НГ (икра нереста текущего года). Временная разница между ними в нерестовом цикле составляет приблизительно 4-6 мес. Исходя из фак​тического распределения самцов, авторы считают, что нерест первой группи​ровки в Хайрюзовском районе проходил на глубине свыше 50 м, а в Ичинском и Колпаковском районах ― на 25-30 м и глубже. Самки, нерестившиеся при участии самцов второй группировки, находились в Хайрюзовском районе на глубине менее 40 м, а в Ичинском и Колпаковском районах ― менее 25 м. Боль​шинство этих самок уже отнерестились. Наличие значительного числа самок в стадии ЛВ указывает на окончание нереста в конце июня.



Рассмотренные нерестовые группировки различались прежде всего оче​редностью прохождения линьки и нереста. Если у группировки, нерестившей​ся на малых глубинах, последовательность биологических процессов была обычной (т.е. линька самцов проходила после полного нереста самок), то у крабов, нерестившихся на больших глубинах, самцы линяли в период нереста. Прерывание нереста в результате линьки самцов отразилось на размножении самок, откладывавших в это время икру. На основании этого авторы полагают, что в апреле временно образовался дефицит способных к размножению сам​цов. Поэтому самки, выметавшие икру во время линьки самцов, в большинстве своем не могли быть оплодотворены, и их икра осыпалась.



Доля самок зимнего нереста возрастает от Хайрюзовского района к Колпаковскому, что указывает на более позднее начало нереста в север​ных районах по сравнению с южными. При значительно большей доле зимнего нереста процент яловости самок в Колпаковском районе ниже, чем на севере. Видимо, это результат меньшего разобщения между груп​пировками самцов зимней и летней линек. Поэтому самкам во время ран​ней линьки самцов первой группировки было легче перераспределиться для нереста. Примечательно, что в самом южном, Кихчикском районе, явно отсутствовал зимний нерест, а линочный цикл самцов соответствовал типичному для камчатского краба в южных районах (Родин, 1985).



По данным А.И. Буяновского и др. (1999), после отхода основной части самцов самки держатся на мелководье практически весь период биологического лета, что, вероятно, связано с оптимальными условиями для развития эмбрионов. В течение всего указанного периода сохраняется четкое батиметрическое разделение как в размерной структуре, так и в соотношении репродуктивных стадий. По-видимому, это обусловлено особенностями жизненного цикла популяции, связанными с переносом личинок на север и постепенным движением осевшей молоди к югу (Родин, 1985 и др.); таким об​разом, подходя из района б. Квачина, молодые самки постоянно оказываются «за спиной» у более старых особей.

Если проанализировать возрастную зависимость репродуктивного состоя​ния, можно отметить постепенное снижение доли особей без икры. Такая кар​тина вполне соответствует представлению о неодновременном половом созревании долгоживущих беспозвоночных. В целом, если бы имела место яло​вость, связанная с дефицитом самцов (Родин и др., 1996), следовало бы ожидать более или менее равномерного распределения самок стадии БИ в старших воз​растных группах.

За нерестом следует продолжительный период вынашивания эмбрионов (Низяев, Федосеев, 1994). В результате трения абдомена о грунт, выедания, паразитизма или по каким-либо другим причинам самка за этот период теряет часть эмбрионов. Вследствие этого не все выметанные и оплодотворенные яйцеклетки благополучно завершают стадию эмбрионального развития.

Основной причиной редукции численности поколения на этапе личи​ночного развития является хищнический пресс планктонофагов. Для ли​чинок камчатского краба, массовый выклев которых, как правило, приурочен к пику «цветения», хищнический пресс, вероятно, имеет пер​востепенное значение. Другой лимитирующий фактор ― разнос личинок течениями. После выклева личинки крабов-литодид должны выноситься течением в район с богато развитой эпифауной, предохраняющей маль​ков от выедания хищниками и одновременно являющейся объектом их питания (Родин, 1985). Система течений делит репродуктивный район у западной Камчатки на батиметрические зоны с разной степенью разно​са личинок. Поэтому в зависимости от зоны, где происходит выклев, доля элиминации личинок уменьшается или увеличивается. Это обстоятель​ство ставит данный этап редукции численности в зависимость от хода не​рестовых миграций половозрелых особей (Nizyaev et al., 1990).

В результате значительной протяженности западно-камчатского шельфа с севера на юг (540 миль) и разнообразия условий создаются предпосылки для формирования сложной пространственной структуры популяции краба. Особенности распределения различных размерных и половых групп, разли​чия в сроках выпуска личинок, линьки и спаривания, численности и соотно​шении полов на различных участках дают основание для выделения отдельных миграционных группировок, или субпопуляций. В пределах гра​ниц субпопуляций, название которых даны по местным названиям Камчат​ки: хайрюзовская, ичинская, колпаковская, кихчикская, озерновская (Виноградов, 1969), происходит сезонное перемещение краба с мест зимовок к берегу, размножение, летний нагул и обратный отход на зимовку.

В зимний, осенний и ранне-весенний периоды указанные субпопуляции наиболее разобщены географически. Летом, находясь в прибрежной зоне, краб постепенно смещается с севера на юг вдоль побережья Камчатки. При летних перемещениях элементарные скопления (косяки) крабов заходят в соседние районы, а в центральных и южных участках западно-камчатского шельфа в некоторых случаях наблюдается перемешивание субпопуляций. Пополнение молодыми особями всех субпопуляций происходит из одного са​мого северного участка западно-камчатского шельфа (56-60° с.ш.) ― основ​ного центра воспроизводства западно-камчатской популяции.

Опираясь на большой фактический материал и используя представле​ния В.Н. Беклемишева (1960) о независимых, полузависимых и зависи​мых популяциях, Л.Г. Виноградов (1969) показал, что хайрюзовская группировка относится к независимой популяции, ичинская ― к полуза​висимой, колпаковская и кихчикская ― к зависимым популяциям. Озерновский район рассматривается как стерильная зона выселения, населенная псевдопопуляционной группировкой краба. Представления об обитании на западно-камчатском шельфе крупной, но единой суперпопуляции краба принимается большинством исследователей и сейчас.

О-в Сахалин

В зал. Анива в конце апреля в планктоне встречались только зоэа I кам​чатского краба (Клитин, Кочнев, 1999). Их наибольшие концентрации ― до 20 экз./м2 ― были обнаружены в северо-западной части залива, в том числе в б. Лососей, в непосредственной близости от основного района вы​пуска личинок самками (траверз г. Анива ― пос. Кириллово).

В конце мая ― начале июня 1976 г. зоэа II и III были встречены в более широком районе, но также преимущественно в северной части залива. Зоэа IV были найдены только на одной станции у восточного побережья залива; их уловы не превышали 20 экз./м2, индекс зрелости личинок на всей акватории залива составлял 2,44. В начале мая 1991 г. зоэа II камчат​ского краба были встречены только на одной станции у восточного побе​режья залива на траверзе м. Мраморного над глубиной 80 м. В зал. Анива небольшие уловы молоди с шириной карапакса 10-70 мм найдены прак​тически вдоль всей береговой линии на глубине 20-50 м.

Распределение зоэа I в зал. Анива в апреле 1976 г. практически совпа​дало с районом основных преднерестовых концентраций самок. В конце мая происходил снос личинок в юго-восточном направлении, что не соот​ветствует циклонической схеме течений этого района и, вероятно, обус​ловливается юго-западными и западными ветрами. Оседание личинок камчатского краба у восточного побережья залива происходит ориенти​ровочно в три раза менее интенсивно, чем у западного, на что указывают относительная редкость и низкие уловы его немигрирующей молоди.

Таким образом, в случае выпуска личинок самками в северо-западной части зал. Анива их развитие завершается оседанием в его пределах. В от​дельные годы отмечен выпуск личинок частью самок вблизи скалы Ка​мень Опасности (прол. Лаперуза); в этом случае весьма вероятен их вынос и оседание за пределами залива.

Курильские острова

Зоэа камчатского краба были встречены в Южно-Курильском проливе, с тихоокеанской стороны о-ва Шикотан и с океанской стороны о-ва Итуруп (Клитин, 2000). Сравнение данных по распределению личинок со сведения​ми, полученными в 1932 г. X. Марукавой, показало многократное снижение численности личинок краба ― в 1998 г. она была ниже, чем в 1932г., в 33 раза, в 1999 г. ― в 76 раз.

В мае ― июне доля самок с фиолетовой икрой колебалась от 68,8 до 86,1% от общего числа половозрелых особей (Клитин, Низяев, 1999). Выклев личинок и откладывание икры на плеоподы в районе Южных Курил полностью завершались в течение апреля - мая.

Восточная часть Берингова моря

В восточной части Бристольского залива, куда в своем большинстве переме​щаются самки, массовый выклев личинок наблюдается в апреле - мае (Родин, 1985). Дрейф личинок происходит с запада на восток, а концентрации их на​блюдаются в области соприкосновения круговоротов, образующихся под вли​янием вдоль береговых течений п-ова Аляска. Высокое содержание кислорода, биогенных элементов, умеренные температуры и богатая эпифауна создают здесь благоприятные условия для обитания личинок и осевшей на дно молоди. В дальнейшем молодые особи из этого района переходят в состав мигрирую​щей части популяции и начинают совершать сезонные перемещения вместе со взрослыми крабами. По мере роста молодые крабы совершают более про​должительные миграции в сторону открытой части залива.

Скопления личинок тяготеют к определенным районам, являющимся центрами воспроизводства. Эти районы характеризуются своеобразной динамикой вод и наличием эпифауны, где осевшие мальки краба находят благоприятные условия для питания и защиты от хищников.

В Охотском и Беринговом морях В.Е. Родин выделил два основных типа годичных циклов камчатского краба. Первый тип характерен для особей са​мой северной части западно-камчатского шельфа. В условиях низких тем​ператур краб совершает четкие нерестовые весенние миграции на мелководье. В скоплениях взрослых самцов наблюдается преобладание самцов поздних (3-й и 4-й) межлиночных категорий, при этом отсутствует какая-либо значительная линька в зимний период. Выклев личинок проис​ходит после выхода основной массы краба к берегу. Второй тип характерен для крабов, обитающих в центральных районах западно-камчатского шель​фа, где наблюдается ранне-весенняя линька самцов. Весной самцы и самки более широко и равномерно распределяются от прибрежья до глубины 100-120 м. Такой тип присущ крабам, обитающим в самой южной части западно-камчатского и юго-восточно-беринговоморского шельфов. Харак​терна зимняя линька самцов. Перелинявшие самцы не участвуют в нерес​товых миграциях вслед за самками в прибрежную зону.



Как упоминалось ранее, оседание личинок камчатского краба ограни​чивается Бристольским заливом. По свидетельству Д. Армстронга с соавт. (Armstrong et al., 1993), местонахождение конкретных участков оседания год от года варьирует.

Рост

Данные о росте камчатского краба представлены в таблице 8.3.

Таблица 8.3. Темпы роста камчатского краба (по: Виноградов, 1941)
	Возраст

	Стадия метаморфоза
и роста

	Размер (зоэа ― длина, остальные стадии ―
ширина панциря),см

	Автор



	Самцы и самки


	Несколько минут


	Протозоэа

	—


	

	»

	Зоэа

	0,4

	Marukawa, 1933


	б0 сут.

	»

	0,7

	»


	60-80 »

	Глаукотоэ

	0,17

	»


	80

	Малек сеголеток

	0,2

	»


	1год

	Малек годовик

	0,9


	

	2 года

	Малек

	1,7

	Marukawa, 1933


	З»

	»

	2,5

	»


	4»

	»

	3,4

	»


	5лет

	»

	4,2

	»


	б»

	»

	5,8

	Виноградов, 1941


	Самцы


	7 лет

	Молодь

	8,5

	»


	8»

	Маломерок

	10,1

	»


	9»

	»

	11,3

	»


	10 »

	Промысловый краб

	12,7

	»


	11»

	»

	13,8

	»


	12»

	Крупный промысловый краб

	14,7

	»


	13»

	»

	15,7

	»


	14»

	»

	16,6

	»


	15»

	»

	17,5

	»


	16»

	»

	19,1

	»



X. Марукава (Marukawa, 1933) изучал время линьки и скорость роста краба, исследуя частотное распределение ширины карапакса крабов в диапазо​не 2-215 мм, как собранных в море, так и выращенных искусственно. X. Ван (1937) нашел, что в округе Китами о-ва Хоккайдо самцы проводят после нере​ста 4-5 лет, на Сахалине самцы ― 5-6 лет, а самки ― 6 лет. М. Уэллс с соавт. (Wallace et al., 1949) подсчитали, что в южной части п-ова Аляска скорость роста животных после линьки при ширине карапакса 203,5 мм составляет 6,7%, что выше, чем у животных такого же размера в морях Японии ― 1,5%.

По данным С. Сато (Sato, 1958), флуктуации скорости роста имеют три стадии. У самцов с шириной карапакса менее 85 мм скорость роста меньше 20-10%. Она снижается с ростом животных (85-185 мм) до 7-8% и становится почти стабильной. У животных шириной более 185 мм она внезапно уменьшается до 1-2%. У самок менее 70 мм она составляет 17-10% и снижается до 7-5% у особей размером 7-135 мм. Затем у самок с шириной карапакса 135 мм скорость роста резко падает до 1-2%.

Как уже упоминалось выше, и личинки, и молодые, и взрослые крабы ра​стут не постоянно в течение года, а как бы отдельными скачками (Виноградов, 1945). Твердый панцирь не позволяет животному расти, и только сразу пос​ле линьки, пока новый мягкий панцирь еще не окреп, краб может увеличи​ваться в размерах. Первая линька личинки происходит через несколько минут после выклева. Плавающая личинка ― зоэа ― линяет 4 раза за два месяца, в результате превращаясь в ползающую личинку ― глаукотоэ. Пос​ледняя примерно через 20 сут. линяет и превращается в малька. Малек быс​тро растет, линяя несколько раз в течение летних месяцев.

Размер сеголетка ― около 2 мм по ширине карапакса. Малек в течение трех лет ведет образ жизни, подобный глаукотоэ. Прирост карапакса с каждой линькой составляет (мм):

	Ширина карапакса

	2

	4

	7

	9,5

	15,5

	21,6



	Прирост

	0,6

	0,7-0,8

	1,3

	1,6

	1,9

	3,5




Начиная с возраста 6-7 лет, малек (молодь) достигает размера 7 см и мигрирует отдельными от взрослого краба косяками, проходя в течение года около сотни миль.



На седьмом году жизни женские особи начинают заметно отставать в тем​пах роста от мужских. Самки достигают половозрелости на восьмом году жиз​ни и считается, что функциональный размер их зрелости равен 89 мм (Otto et al., 1990).

В процессе роста камчатского краба происходит положительный аллометрический рост его карапакса в ширину и непропорциональное увели​чение размеров мероподита и клешни (Клитин, 1998). В большинстве случаев относительный рост конечностей опережает относительный рост карапакса. Наиболее значителен аллометрический рост клешни в высоту.

Средняя масса тела камчатского краба (кг), выловленного в Приморье и Охотском море, составляет (Справочник, 1999):

	Район

	Самцы

	Самки



	Охотское море

	1,2-2,4

	0,83-1.8



	Приморье

	1,5-4.2

	0,90-2.2




Данных о росте и состоянии панциря камчатского краба в старости очень немного. Отметим только последние данные. По сведениям А.И. Буяновского и др. (1999), на северо-западной Камчатке устойчивое увеличе​ние доли старых особей начинается при ширине карапакса 131-135 мм. Наиболее высокая доля «гнилого краба» с изъязвленным панцирем и лег​ко отделяемыми конечностями отмечена для размерной группы 171-175 мм. В снюрреводных пробах отмечали от 5 до 20% такого краба.

Имеется информация о потере панциря и регенерации отдельных частей тела, влиянии плотности когорт на выживание и рост ювенилов, а также о других аспектах роста камчатского краба (Edwards, 1972; Rounds, 1990, и мн. др.). Разработана математическая модель зависимости роста молоди от температу​ры и сделана попытка с ее помощью проанализировать воздействие темпера​турного фактора на последующее воспроизводство (Stevens, Munk, 1990). 

Образование скоплений молоди 

Кроме использования всевозможных укрытий, молодь имеет собствен​ные защитные структуры ― твердый панцирь с большим количеством ши​пов. По достижении размеров 5 см по ширине карапакса и более количество линек сокращается до 2-3 в год, выедаемость хищниками снижается, и кра​бы могут покинуть убежище. При дальнейшем развитии особей вплоть до их старения численность поколения стабилизируется.

Интересная информация была получена в ноябре 1989 г. в ходе погруже​ния на подводном аппарате "ТИНРО-2" в зал. Анива в 15 милях к северу от скалы Камень Опасности (Клитин, Кочнев, 1999). На глубине 43 м подводный аппарат пересек каменистую гряду высотой до 2 м с общим простиранием на юго-восток (260°), представляющую нагромождение валунов и глыб различ​ной степени расчлененности, покрытых известковыми водорослями рода Lithotamnion, губками, гидроидами и актиниями. Богатый разнообразными видами сессильного бентоса район служил убежищем для молоди камчатс​кого краба.

Относительно крупное скопление молоди камчатском краба в зал. Анива (54 экз. за пятиминутное драгирование) с шириной карапакса 41-56 мм было обнаружено в апреле 1991 г. на глубине 29-31 м в 12 милях севернее от ранее описанного места. В сентябре 1998 г. в результате получасового траления в се​веро-восточной части залива на глубине 22 м было выловлено 400 экз. молоди краба с размерами карапакса 33-71 мм (ориентировочный возраст 2+, 3+).

Эти данные по распространению молоди согласуются с результатами работ К. Сандберга и Д. Клаузена (Sundberg, Clausen, 1977), изучавших районы пред​полагаемого обитания мальков камчатском краба в прол. Кука, Аляска. Маль​ки крабов встречались там вдоль скалистой перемычки, проходящей через бухту на глубине менее 27 м. Наибольшая плотность мальков (1,3-1,5 экз./м2) была отмечена при наличии мощной эпифауны из красных водорослей, губок и мшанок. Согласно С. Дью (Dew, 1990), цикл суточной активности молоди краба с шириной карапакса более 20 мм подразделен на периоды дневного покоя, когда крабы прекращали питаться и собирались в плотные куполообразные агрегации, и ночного кормления. Подобные агрегации камчатском краба на​блюдали водолазы-любители у северного побережья зал. Анива Очевидно, что именно агрегированный образ жизни молоди является основной причиной высокой селективности ее уловов при траловых съемках.

Поддинг, или образование камчатским крабом скоплений [«pods»], содер​жащих сотни или тысячи молодых особей, впервые отмечен Г. Повеллом и Р. Никерсоном в начале 60-х годов (Powell, Nickerson, 1965a, b). Первые детальные наблюдения с применением акваланга и фотокамер за такими скоплени​ями выполнил С. Дью (Dew, 1990) в 1987 г. (196 сут.) и в 1988 г. (148 сут.)

Пищевые перемещения крабов из скоплений осуществлялись только ночью, и характеристики движения трех наблюдаемых групп различались. Питание в течение первых 20 сут. происходило в относительно небольшом районе ― 30-50 м2. Питающиеся крабы демонстрировали хоминговое по​ведение, возвращаясь каждое утро в то же место, откуда выходили на кор​межку. Наблюдения в сумерки и с рассветом показали, что крабы питались по меньшей мере в 5-10 м от района дневного размещения скоплений.

Одно из скоплений начало двигаться на глубину в середине апреля, когда температура воды превысила 4°С. После этого поверхностная температура воды быстро росла относительно температуры на глубине, и скопления в по​ясках более холодной воды начали перемешаться глубже.

От октября до апреля активность в скоплениях была резко разделена на дневной отдых и ночное питание. Ночной пищевой период начинался, когда Крабы начинали питаться каждый вечер. Утром они прекращали кормежку и образовывали кучеподобные скопления, которые чаще имели форму купола из плотно упакованных животных.

С начала ноября по конец апреля, когда температура воды была ниже 7,5°С, вечернее разрушение скоплений наблюдалось после заката. Позже их разру​шение происходило уже днем. Отклонение времени разрушения скоплений после 20 апреля было зеркальным отражением зависимости их образования от времени восхода солнца; общее время питания увеличивалось начиная с третьей недели апреля.

Измерение длины карапакса выявило присутствие в скоплениях трех частотных мод возможно, связанных с тремя линочными возрастными стадиями. Водолазные наблюдения показали, что линька крабов происходила только ночью.

Поддинг молоди камчатского краба с длиной карапакса менее 17-18 мм не наблюдался; не происходило и питание крабов в течение дня. Они, по-видимому, предпочитают в качестве убежища в дневные часы укрытия, обра​зуемые некоторыми животными. Так, почти все мальки в возрасте 0+ и 1 год распределялись индивидуально в нишах, образованных лучами морских звезд Evasterias troscheli и Asterias amurensis, реже среди актиний Metridium senile.
Скопления крабов могут оставаться в пределах относительно мелковод​ных прибрежных районов, пока подъем температуры воды увеличивает ме​таболические требования до уровня, поддерживаемого питанием в течение 24 ч. Движение в более глубокую и менее освещенную воду может быть свя​зано с изменением в составе пищи. Оно также показывает, что предложения ограничить камчатского краба в прибрежном мелководье внутри защищен​ных заливов может быть нереализуемым.

Организованные «кучи» начинают рассредоточиваться при возрасте кра​бов около 4-х лет. В возрасте 5 лет появляются половые агрегации. В таких аг​регациях редко бывает более двух-трех слоев крабов (Stone et al., 1993).

По-видимому, поддинг свойственен камчатскому крабу, обитающему и в российских морях. Ассоциации между молодью камчатского краба и морскими звездами были зарегистрированы Л.Г. Виноградовым (1968, с. 50): «B некоторых местах аквалангисты обнаруживали мальков, сидящих на трупных шестилучевых звездах ― полярной лептастерии [Leptastenas sp.]» Это же явление отмечает К. Дью (Dew, 1990).




