
БИОЛОГИЯ МОРЯ, 2020, том 46, № 5, с. 304–314

304

РЕПРОДУКТИВНАЯ СТРАТЕГИЯ РАКОВ-ОТШЕЛЬНИКОВ
УМЕРЕННЫХ ШИРОТ
© 2020 г.   Е. С. Корниенко*

Национальный научный центр морской биологии (ННЦМБ) им. А.В. Жирмунского ДВО РАН,
Владивосток 690041, Россия
*e-mail: kornielena@mail.ru

Поступила в редакцию 27.01.2020 г.
После доработки 25.03.2020 г.

Принята к публикации 27.03.2020 г.

В обзоре проанализированы основные характеристики репродуктивной стратегии раков-отшель-
ников: соотношение полов, возраст (размер) наступления половозрелости, плодовитость и длитель-
ность инкубационного периода, а также оценена их зависимость от наличия и качества доступных
раковин гастропод. Обсуждаются широтные вариации репродуктивных характеристик и особенно-
сти размножения прибрежных раков-отшельников умеренных широт.

Ключевые слова: Paguroidea, соотношение полов, возраст половозрелости, плодовитость, инкубаци-
онный период, эмбриональная диапауза
DOI: 10.31857/S0134347520050058

Жизненный цикл вида зачастую зависит от
стратегии размножения, которая определяет ди-
намику численности, возрастной состав популя-
ции и соотношение полов. Репродуктивная стра-
тегия отражается на видовых характеристиках,
таких как ареал вида и длительность его жизни
(Касьянов, 1989). В умеренных широтах морским
организмам свойственна сезонность размноже-
ния в соответствии с циклическим характером
температуры воды и продолжительности светово-
го дня. Считается, что это позволяет синхронизи-
ровать пик выхода личинок с периодом наиболь-
шей доступности пищи в пелагической среде (An-
ger, 2001).

Термин “стратегия” описывает запрограмми-
рованный набор характеристик поведения или
цикла развития. Традиционно жизненные циклы
разделяют на две группы: r-стратегия (ранний
возраст половозрелости, большое количество
потомства, отсутствие родительской заботы,
большое репродуктивное усилие) и K-стратегия
(отсроченное половое созревание, небольшое чис-
ло потомков, родительская забота, небольшое ре-
продуктивное усилие). Стратегия каждого вида –
компромисс между этими двумя крайними вари-
антами (Pianka, 1970; Пианка, 1981).

Отличительной чертой декапод подотряда
Pleocyemata, к которому относятся и раки-от-
шельники (Anomura, Paguroidea), является забота
о потомстве; их самки вынашивают яйца на плео-
подах до вылупления личинок (обычно на стадии
зоэа). У некоторых видов потомство находится

под плеоном самки до достижения ювенильной
стадии (Thiel, 2003; Bolaños et al., 2004; Vogt,
Tolley, 2004; Huguet et al., 2011; Rodríguez, Cuesta,
2011; Vogt, 2013). Среди раков-отшельников рас-
ширенная забота о потомстве известна только у
одного представителя рода Calcinus, для которого
характерны небольшое количество яиц в кладке и
сокращенное развитие. Выйдя из яйцевых оболо-
чек на поздней стадии зоэа, личинки рака-от-
шельника остаются в материнской раковине, ли-
няя сначала в мегалопу, затем в первую ювениль-
ную стадию, и только после этого покидают
раковину (Calado et al., 2006).

Основная особенность морфологии раков-от-
шельников – мягкий некальцинированный
брюшной отдел, для защиты которого Paguroidea
обычно используют пустые раковины брюхоно-
гих моллюсков. Представители некоторых видов
поселяются в раковинах двустворчатых и лопато-
ногих моллюсков; известны виды, живущие в
прикрепленных раковинах гастропод-верметид
или в известковых трубках полихет (Williams, Mc-
Dermott, 2004). Раки-отшельники – это животные-
эдификаторы: используя раковины гастропод, они
изменяют среду обитания, а также влияют на оби-
лие и распространение других беспозвоночных.
Известно более 550 видов симбионтов, связанных
приблизительно со 180 видами раков-отшельни-
ков (Williams, McDermott, 2004).

Paguroidea – довольно крупные представители
макробентосных сообществ литорали и сублито-
рали, всеядные мусорщики, падальщики и детри-
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тофаги, играющие заметную роль в морских пи-
щевых цепях (Hazlett, 1981; Laidre, Greggor, 2015).
Несмотря на сезонность присутствия, их личин-
ки являются существенной частью планктона,
которым питается молодь рыб. Взрослые особи
служат пищей для птиц, донных рыб, осьминогов
и морских звезд. К настоящему времени надсе-
мейство Paguroidea включает более 1000 видов
(McLaughlin et al., 2010). Раки-отшельники встре-
чаются в самых разных местообитаниях от назем-
ных до глубоководных, но подавляющее боль-
шинство – это морские виды (McLaughlin, 2003),
которые распространены от субарктических
(Gorny, 1999) до антарктических (Balazy et al., 2015)
морей, достигая наибольшего видового разнообра-
зия в тропических и субтропических регионах.

Раков-отшельников часто используют как
объект для изучения поведенческих реакций
(Gravel et al., 2004; Bullock, Dunbar, 2009, 2011; Bu-
ranelli et al., 2015; Yasuda, Koga, 2016, и др.), а также
в качестве видов-индикаторов в экологических
исследованиях (см., например: Steibl, Laforsch,
2019). Изучение жизненного цикла важно для со-
хранения биоразнообразия этой группы декапод.
Популяции раков-отшельников страдают от ан-
тропогенного воздействия: они в массовом коли-
честве погибают, попадая в прилов при тралении
(Frameschi et al., 2015); практика выбрасывания
прилова, мелких рыб и субпродуктов рыболовны-
ми судами приводит к увеличению популяций
наиболее агрессивно конкурирующих за пищу
видов раков-отшельников, при этом снижается
обилие подчиненных видов (Kaiser et al., 1998);
закисление океана влияет на количество и каче-
ство доступных раковин гастропод и является
причиной повышенной смертности личинок ра-
ков-отшельников (Tomatsuri, Kon, 2019); многие
виды раков-отшельников популярны в аквариум-
ном бизнесе, для которого изымаются из есте-
ственной среды (Calado et al., 2003). Биоразнооб-
разию раков-отшельников угрожают и виды-все-
ленцы, которые могут повлиять на местные виды,
изменив структуру и функционирование экоси-
стем. Например, инвазивный прибрежный краб
Hemigrapsus sanguineus стал доминирующим ви-
дом на юго-восточных пляжах Массачусетса, по-
теснив нативные виды, среди которых раки-от-
шельники Pagurus acadianis и P. longicarpus (см.:
Westgate, 2011).

Сезон размножения раков-отшельников, как
и других ракообразных из инфраотряда Pleocye-
mata, – это период, когда в популяции присут-
ствуют самки с яйцами на плеоподах (яйценос-
ные самки) (Reese, 1968). У представителей рода
Diogenes (Diogenidae) и многих видов семейства
Paguridae спариванию предшествует прекопуля-
тивное поведение самцов: малой клешней они за-
хватывают край раковины самки и удерживают ее
в течение некоторого времени до копуляции, а
иногда и после (Imafuku, 1986; Wada et al., 1996;
Goshima et al., 1998; Asakura, 2009). Во время уха-

живания самец помещает сперматофоры внутрь
раковины на поверхность тела самки. Спустя не-
сколько часов после получения сперматофоров
самка откладывает яйца (Hess, Bauer, 2002; Con-
treras-Garduño, Córdoba-Aguilar, 2006). Время по-
явления прекопулятивных пар позволяет опреде-
лить начало сезона размножения. Продолжитель-
ность сезона размножения – один из аспектов
репродуктивной стратегии вида; она зависит от
длительности инкубационного периода и от ко-
личества кладок, которые самка вынашивает в те-
чение сезона. Соотношение полов, плодовитость
и возраст наступления половозрелости также ха-
рактеризуют репродуктивную биологию вида.

Для изучения репродуктивных стратегий мор-
ских беспозвоночных важны данные о биологии
личинок: типе развития, способе питания и дли-
тельности пелагической стадии (Thorson, 1950;
Милейковский, 1985; Касьянов, 1989). У раков-
отшельников, как и у других бентосных декапод,
личинки и конспецифичные взрослые значительно
различаются по морфологии, способам питания и
передвижения. Пелагическая личинка раков-от-
шельников (зоэа) активно плавает, используя
приспособленные для этого грудные придатки, а
питается с помощью ротовых придатков, утра-
тивших плавательную функцию (Anger, 2006), и в
процессе развития претерпевает несколько линек в
соответствии с количеством стадий. Долгое время
зоэа рассматривали как расселительную стадию.
Однако в настоящее время известно, что личинки
декапод могут удерживаться вблизи родитель-
ской популяции с помощью пассивных или ак-
тивных средств, препятствующих их переносу из
первоначальной среды обитания (Gherardi, 1995;
Tamaki et al., 2010). Пелагическая фаза жизни ра-
ков-отшельников семейства Paguridae обычно
представлена четырьмя (редко тремя) стадиями
зоэа, у Parapaguridae количество стадий может до-
стигать шести, у представителей Diogenidae раз-
витие бывает сокращенным до двух стадий зоэа
(Tudge et al., 2012). Оседание происходит на ста-
дии мегалопы, которая по морфологии, экологии
и поведению сходна с ювенильными и взрослыми
особями. При оседании мегалопа ползает по дну,
используя переоподы, но сохраняет способность
к плаванию с помощью плеоподов.

Для раков-отшельников мощным фактором,
определяющим динамику популяции, является
ресурс раковин. Размер, вид, масса раковин и на-
личие на них эпибионтов могут влиять на разные
аспекты жизненного цикла рака-отшельника, в
том числе и на его репродуктивные характеристи-
ки (Fotheringham, 1976, 1980; Bertness, 1981; Ha-
zlett, 1981; Elwood et al., 1995; Turra, Leite, 2003).
Потребность в раковине впервые возникает при
оседании личинок (Asakura, 1991; Harvey, Colasurdo,
1993; Oba, Goshima, 2004). Предполагается, что
конкуренция между мегалопами, которые впер-
вые приобретают раковину, может быть более на-
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пряженной, чем между взрослыми раками-от-
шельниками, имеющими раковину.

Цель настоящей работы – на основе анализа
литературных данных о размножении раков-от-
шельников умеренных широт выявить особенно-
сти их репродуктивной стратегии, обусловленные
влиянием ограниченного ресурса подходящих ра-
ковин гастропод и воздействием климатических
факторов, определяющих период, благоприят-
ный для размножения.

Соотношение полов

Известно, что заметное отклонение соотноше-
ния полов от 1 : 1 широко распространено среди
морских ракообразных. Одним из факторов, спо-
собствующих неравенству соотношения полов,
является разная смертность самок и самцов. На
соотношение полов в популяции могут также по-
влиять ограниченность питания, бóльшая актив-
ность и переселение (эмиграция) одного из по-
лов, использование разных мест обитания (Wen-
ner, 1972). У прибрежных раков-отшельников,
как и у многих других декапод, среди мелких осо-
бей обычно преобладают самки, а крупные особи
представлены преимущественно самцами (Lan-
caster, 1990; Turra, Leite, 2000; Mishima, Henmi,
2008; Balazy et al., 2015). Энергетические затраты
организма на рост и размножение у разных полов
часто различаются, что приводит к появлению
размерного полового диморфизма. Производство
яиц – затратный процесс, в который самки вкла-
дывают значительную часть энергии, в то время
как самцы используют эту энергию для роста
(Abrams, 1988). У многих прибрежных видов ра-
ков-отшельников самки начинают размножаться
при небольших размерах в первый год жизни.
Считается, что это позволяет в определенной сте-
пени снизить внутривидовую конкуренцию за ра-
ковины (Lancaster, 1990). Соотношение полов в
разных размерных группах варьирует, но в целом
оно может быть близким к 1 : 1, как, например, у
Pagurus proximus (см.: Wada, Mima, 2003; Kornienko
et al., 2019), Discorsopagurus schmitti (см.: Gherardi,
Cassidy, 1995), Anapagurus alboranensis и P. excavatus
(см.: Macpherson, Raventos, 2004). У некоторых
видов преобладают самцы, как у Loxopagurus loxo-
chelis (см.: Martinelli et al., 2002) и P. brachiomastus
(см.: Корниенко, Селин, 2019). Однако чаще со-
отношение полов у раков-отшельников смещено
в сторону преобладания самок, как у P. minutus
(см.: Yasuda et al., 2017; Korn et al., 2018), Anapagu-
rus petiti (см.: Macpherson, Raventos, 2004), P. mid-
dendorffii (см.: Wada et al., 1995), P. lanuginosus и
Clibanarius virescens (см.: Imazu, Asakura, 1994).
Соотношение полов может изменяться в зависи-
мости от сезона. Так, в эстуарии р. Вака (Вакаяма,
Япония) в популяции P. minutus в течение репро-
дуктивного сезона, который длится с ноября по
апрель, преобладали самки, с мая по июль соот-
ношение полов было почти равным, а в августе

заметно преобладали самцы (Yasuda et al., 2017).
В зал. Восток (Японское море) у P. proximus соот-
ношение полов в целом было близко к 1, но в мае,
когда все самки были яйценосными, самцов было
в 4 раза меньше, чем самок. В июле–августе соот-
ношение полов было почти равным, а в сентябре,
когда сезон размножения завершался, преоблада-
ли самцы (Kornienko et al., 2019).

Возраст наступления половозрелости
и плодовитость

Возраст (размер) наступления половозрелости
раков-отшельников определяется риском смерт-
ности, связанной с использованием раковин раз-
ного размера. Маленькие раковины легко повре-
ждаются и разрушаются хищниками, поэтому
особи, обитающие в них, часто погибают. Ракам-
отшельникам с небольшими размерами тела до-
стичь репродуктивного успеха позволяют ранняя
половозрелость и высокое репродуктивное усилие.
У крупноразмерных раков-отшельников уровень
смертности молоди, обитающей в небольших ра-
ковинах, также высок, но взрослые особи зани-
мают большие крепкие раковины и более устой-
чивы по отношению к хищникам; для них харак-
терны позднее созревание и низкий уровень
репродуктивного усилия (Carlon, Ebersole, 1995).
Предполагается, что при раннем созревании сни-
жается внутривидовая конкуренция между пола-
ми за ресурс раковин: самки освобождаются от
необходимости достижения определенного раз-
мера для размножения. Самцы этого же возраста
в результате данной стратегии освобождаются от
внутривидовой конкуренции за большие ракови-
ны, так как рост самок замедляется во время вы-
нашивания яиц (Lancaster, 1990).

Оценка плодовитости, напрямую связанной с
распределением энергии, играет главную роль в
исследованиях жизненных циклов и в разработке
их моделей. Существуют важные взаимосвязи и
компромиссы между плодовитостью и такими
жизненными характеристиками, как размер яй-
ца, размер и возраст самки, возраст при первом
размножении, репродуктивные усилия и остаточ-
ная репродуктивная ценность. Компромиссы,
морфофункциональные ограничения и генети-
ческие вариации определяют эволюцию жиз-
ненных циклов посредством естественного от-
бора (Ramírez-Llodra, 2002). Плодовитость – это
количество потомков, продуцируемых самкой в
определенный период времени. Выделяют три
категории плодовитости декапод: потенциаль-
ная плодовитость – количество ооцитов в яич-
нике, включая развивающиеся и зрелые клетки;
реализованная плодовитость – количество яиц,
откладываемых на плеоподы, и фактическая пло-
довитость – количество вылупившихся личинок,
позволяющее оценить успех оплодотворения и
смертность эмбрионов (Anger, Moreira, 1998).



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 46  № 5  2020

РЕПРОДУКТИВНАЯ СТРАТЕГИЯ РАКОВ-ОТШЕЛЬНИКОВ 307

У декапод реализованная плодовитость огра-
ничена доступным пространством на плеоне сам-
ки. У раков-отшельников данное ограничение
усиливается из-за сокращения числа плеоподов в
результате асимметрии плеона. У большинства
видов Diogenidae и Paguridae у обоих полов отсут-
ствуют первые плеоподы, а остальные плеоподы
непарные (у самок обычно второй–пятый, реже
второй–четвертый) (Tudge et al., 2012). Но, как и у
других десятиногих, плодовитость раков-отшель-
ников в первую очередь связана с размером самки
(Волвенко, 1995; Gherardi, Cassidy, 1995; Macpher-
son, Raventos, 2004). Реализованная плодовитость
относительно небольших литоральных раков-от-
шельников (SL от 1 до 5–6 мм), таких как P. nigro-
fascia, P. minutus и P. proximus (Goshima et al., 1996;
Mishima, Henmi, 2008; Korn et al., 2018; Kornienko
et al., 2019), варьирует от нескольких экземпляров
до нескольких сотен яиц (табл. 1). У крупных ви-
дов кладка состоит из нескольких тысяч и десят-
ков тысяч яиц (см., например: Wada et al., 2000;
Mura et al., 2006). Поскольку в процессе эмбрио-
нального развития размер яйца увеличивается,
некоторые яйца из крупного выводка могут быть
экструдированы. Вследствие этого реализован-
ная и фактическая плодовитость различаются.
Фактическая плодовитость может снижаться и
из-за живущих внутри раковин гастропод хищни-
ков (книдарий, плоских червей, полихет, ракооб-
разных), которые питаются яйцами раков-от-
шельников (Williams, 2003).

В ряде работ обсуждается вопрос о влиянии
качества раковин на плодовитость раков-отшель-
ников (Wilber, 1989; Elwood et al., 1995; Mantelatto
et al., 2002, и др.). Так, самки литорального P. ber-
nhardus в предпочтительных видах раковин от-
кладывали яйца в начале сезона, производили
больше яиц в первом выводке и чаще нерестились
повторно, чем самки в менее подходящих ракови-
нах (Elwood et al., 1995). Отмечена положительная
корреляция между плодовитостью раков-отшель-
ников, массой и внутренним объемом занимае-
мых ими раковин. Увеличение плодовитости са-
мок, обитающих в больших раковинах, связано с
бóльшим пространством, доступным для кладки,
и с тем, что эти раковины занимают более круп-
ные особи, производящие большее количество
яиц (Mantelatto, Garcia, 1999; Mantelatto et al.,
2002). У P. longicarpus особи обоих полов, исполь-
зовавшие низкозавитые округлые раковины га-
стропод, были крупнее особей, использовавших
раковины с высокими завитками (Blackstone,
1985). Следовательно, самки в таких раковинах
произведут более многочисленное потомство,
чем самки этого же возраста в низкозавитых ра-
ковинах. Напротив, у P. filholi самки, предпочи-
тавшие высокозавитые раковины Batillaria, от-
кладывали большее количество яиц, чем самки,
использовавшие раковины Homalopoma (см.:
Yoshino, Goshima, 2001). Однако у литорального
рака-отшельника P. minutus в течение сезона раз-

множения и в период покоя не обнаружено зави-
симости плодовитости от вида раковины (Yasuda
et al., 2019). Предпочтение, отдаваемое в репро-
дуктивный период самками этого рака-отшель-
ника раковинам Batillaria, авторы объясняют тем,
что данные раковины, возможно, обеспечивают
лучшую защиту от хищников или снижают внут-
ривидовую конкуренцию за ресурс между полами
на время размножения. Существует мнение, что
крупные самки, обитающие в поврежденных или
обросших раковинах, реже участвуют в размно-
жении (Wilber, 1989).

Предполагается, что, как и у Brachyura (Somer-
ton, Meyers, 1983; Sainte-Marie, 1993), впервые
участвующие в нересте самки раков-отшельников
производят яиц меньше, чем самки этого же раз-
мера, нерестящиеся повторно (Mantelatto et al.,
2002). Отмечено, что у видов, производящих за
сезон размножения несколько генераций потом-
ства, количество яиц, выметанных при первом
нересте, больше, чем при повторном (Wada et al.,
2000; Mura et al., 2006; Kornienko et al., 2019).

Широтные вариации репродуктивных моделей
Чтобы адаптироваться к сезонным изменениям

температуры, осадков, доступности пищи и дру-
гих факторов окружающей среды, многие виды
проявляют пластичность в распределении своих
репродуктивных усилий во времени. Следова-
тельно, репродуктивные характеристики видов,
ареалы которых включают разные климатические
зоны, в разных частях ареала могут различаться
(van de Kerk et al., 2016, а также цитируемые авто-
рами работы). В первой половине прошлого сто-
летия Торсон (Thorson, 1950) отметил, что у рако-
образных, иглокожих, полихет, брюхоногих и
двустворчатых моллюсков виды из Восточной
Гренландии обычно имели более крупные яйца,
чем родственные виды из более низких широт.
Позже эта тенденция была подтверждена для
многих декапод (Jones, Simons, 1983; Berkenbusch,
Rowden, 2000; Lardies, Castilla, 2001; Terossi et al.,
2010a; Wehrtmann et al., 2012; Lira et al., 2015, и др.).

Сравнительные исследования репродуктив-
ных параметров разных популяций декапод вдоль
широтных градиентов обнаружили внутривидо-
вые различия, в первую очередь связанные с раз-
мерами наступления половой зрелости у самок, с
объемом яиц и количеством яиц в кладке. При
низкой температуре замедляются темпы роста,
что приводит к отсроченному достижению поло-
вой зрелости самок в высоких широтах. Продол-
жительность развития яиц напрямую зависит от
температуры, поэтому в популяциях низких ши-
рот самки могут производить больше кладок в те-
чение репродуктивного сезона и доля яйценос-
ных самок будет больше (Jones, Simons, 1983).
Плодовитость – очень пластичная характеристи-
ка в пределах, определенных биоэнергетикой и
жизненной стратегией организма (Ramírez-Llo-
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dra, 2002). Количество яиц в кладке у одинаковых
по размеру самок увеличивается от высоких ши-
рот к низким, а размер яиц отрицательно корре-
лирует с их количеством. Это связано с тем, что
энергия, которую можно вложить в размножение,
ограничена; наблюдается компромисс между ка-
чеством и количеством потомства (Касьянов,
1989). В высоких широтах более крупные яйца об-
ладают достаточным количеством желтка, чтобы
поддерживать длительный период инкубации эм-
брионов, характерный для развития беспозво-
ночных в холодных регионах (Thorson, 1950). Как
следствие адаптации к низкой температуре в вы-
соких широтах рассматривается и тенденция к
сокращенному личиночному развитию декапод.
Однако среди раков-отшельников сокращенное
развитие обычно встречается у теплолюбивых
диогенид, тогда как у представителей семейства
Paguridae личиночное развитие включает 4 стадии
зоэа даже у крайних пределов распространения
данной группы, как это показано для P. comptus из
субантарктических вод (канал Бигл, Огненная
Земля) (Lovrich, Thatje, 2006).

Важным аспектом репродуктивной стратегии
являются сроки размножения, которые совпада-
ют с наличием благоприятных условий и опреде-
ляются фенотипической пластичностью репро-
дуктивной модели, зависящей от окружающей
среды (Giesel, 1976). Сравнение репродуктивных
характеристик в двух пространственно разделен-
ных популяциях обитающего у берегов Южной
Америки рака-отшельника P. exilis показало, что у
побережья Бразилии этот вид размножается круг-
лый год, а в холодных прибрежных водах Арген-
тины – только весной и летом; яйценосные самки
бразильской популяции крупнее, их плодовитость
выше (от 317 до 2885 яиц, в среднем 1447 ± 831), чем
в популяции у побережья Аргентины (от 114 до 2665
яиц, в среднем 987 ± 711), однако размер яиц в ар-
гентинской популяции больше (Terossi et al., 2010b).

Небольшой прибрежный рак-отшельник Pa-
gurus nigrofascia встречается у берегов Японии от
южного Хоккайдо до Кюсю (Komai, 1996; Komai
et al., 2015). Показано, что у северной границы его
ареала (о-в Хоккайдо, зал. Хакодате, 41°44′ N,
140°36′ E) плодовитость самок ниже, чем у южной
(о-в Кюсю, зал. Хаката, 33°40′ N, 130°25′ E)
(Goshima et al., 1996; Mishima, Henmi, 2008). Сам-
ки этого вида производят только одну кладку яиц
в год, и хотя сведения о размере яиц P. nigrofascia
из Хакодате отсутствуют, предполагается, что ре-
продуктивное усилие раков-отшельников в юж-
ной популяции выше (Mishima, Henmi, 2008).

Продолжительность инкубационного периода
и эмбриональная диапауза

Известно, что продолжительность эмбрио-
нального развития беспозвоночных зависит от
температуры. У Decapoda холодных или умерен-
ных вод инкубационный период длится от не-

скольких недель до нескольких месяцев. У видов,
производящих больше одной кладки, в одном и
том же районе по мере повышения температуры в
течение сезона размножения продолжительность
инкубационного периода может уменьшаться в
несколько раз (Wear, 1974).

Эмбриональная диапауза – явление задержки
эмбрионального развития, известное для многих
ракообразных (Алексеев, 1990; Alekseev, Starobo-
gatov, 1996). У декапод эмбриональная диапауза
чаще встречается на ранних стадиях, когда спустя
3–4 сут после нереста на стадии гаструлы яйца пе-
рестают развиваться и находятся в периоде покоя
от нескольких недель до нескольких месяцев; у
ряда видов пауза в развитии отмечена и на более
поздних стадиях (Wear, 1974; Moriyasu, Lanteigne,
1998; Stevens, 2006; Webb et al., 2007; Swiney, 2008).

Среди раков-отшельников эмбриональная
диапауза впервые обнаружена у вида P. nigrofascia.
Диапауза отмечена как у северной, так и у южной
границы его распространения, однако продолжи-
тельность периода покоя в этих популяциях оказа-
лась разной (Goshima et al., 1996; Mishima, Henmi,
2008). У берегов о-ва Хоккайдо первые яйценос-
ные самки P. nigrofascia появлялись в апреле, но
яйца в кладках оставались на начальных стадиях
развития до ноября. Доля яйценосных самок сни-
жалась в январе, в феврале наблюдался пик выхо-
да личинок, а в марте самки с кладками не встре-
чались (Goshima et al., 1996).

В южной популяции самки с яйцами на плео-
подах появлялись в марте, развитие яиц активизи-
ровалось в ноябре. После возобновления эмбрио-
нального развития его темпы в южной популяции
были выше, чем в северной, и выход личинок на-
блюдался уже в декабре. В январе–феврале в зал.
Хаката яйценосные самки P. nigrofascia отсутство-
вали. Таким образом, хотя период инкубации яиц
в обеих популяциях продолжался около 9 мес.,
эмбриональная диапауза в северной популяции
длилась около 7 мес., а в южной – около 8 мес.
(Mishima, Henmi, 2008). Следует заметить, что и в
северной, и в южной популяциях инкубацион-
ный период приходился на самое теплое время
года (см.: World Sea Temperatures, 2019), а выход ли-
чинок отмечен при минимальных значениях темпе-
ратуры: в зал. Хакодате в феврале при температуре
воды 3.2°C (Goshima et al., 1996), в зал. Хаката, где
минимум температуры (около 13°C) наблюдается в
феврале–марте (см.: World Sea Temperatures, 2019), –
в декабре (Mishima, Henmi, 2008).

Подтверждением того, что наличие эмбрио-
нальной диапаузы не является видоспецифич-
ным признаком, служит развитие P. proximus, рас-
пространенного у побережья Японии от Хоккайдо
до Хонсю и вдоль материкового побережья Япон-
ского моря от зал. Петра Великого до Корейского
полуострова (Komai, 2000; Komai et al., 2015). Ре-
продуктивные характеристики этого вида изуче-
ны в зал. Хакодате (о-в Хоккайдо) (Wada, Mima,
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2003) и в зал. Восток (зал. Петра Великого) (Kor-
nienko et al., 2019). В отличие от зал. Хакодате, для
зал. Восток характерны низкие зимние темпера-
туры воды (до –1.9°С) и присутствие ледового по-
крова в декабре–марте (Степанов, 1976).

В зал. Хакодате яйценосные самки P. proximus
встречаются в январе–июле. Уже в феврале–мар-
те появляются самки с яйцами на последней ста-
дии развития. В популяции развитие кладок идет
несинхронно; за сезон размножения самки могут
вынашивать более одной кладки яиц (Wada, Mi-
ma, 2003). В зал. Восток отдельные самки P. proxi-
mus приступают к нересту в декабре. Доля яйценос-
ных самок увеличивается постепенно. К началу
мая, когда температура воды в заливе составляет
10°С и выше, 100% самок несут на плеоподах яйца
на начальных стадиях развития. В это время раз-
витие эмбрионов синхронно активизируется, к
концу мая – началу июня эмбриогенез заверша-
ется и личинки выходят в планктон. Таким обра-
зом, в зал. Восток нерест P. proximus и длительный
инкубационный период наблюдаются зимой в са-
мое холодное время. Как и в зал. Хакодате, в зал.
Восток у P. proximus отмечен достоверно менее
продуктивный повторный летний нерест (Kor-
nienko et al., 2019). Таким образом, репродуктив-
ная стратегия популяций одного вида, обитаю-
щих в разных климатических условиях, различа-
ется. В зал. Хакодате развитие яиц P. proximus в
популяции несинхронное и начинается сразу по-
сле откладки, следовательно, выход личинок в
планктон растянут во времени. В зал. Восток бла-
годаря наличию эмбриональной диапаузы разви-
тие яиц синхронизируется, обеспечивая одновре-
менный выход личинок в наиболее благоприятый
период и массовое пополнение популяции. Ме-
нее продуктивный повторный нерест позволяет
скорректировать влияние негативных послед-
ствий непредсказуемых условий среды.

Сравнительный анализ репродуктивных стра-
тегий P. nigrofascia и P. proximus, в развитии кото-
рых отмечена эмбриональная диапауза, показал,
что последовательность репродуктивных собы-
тий у этих видов несколько различается. Если у
P. nigrofascia длительный инкубационный период
приурочен к наиболее теплому времени года (со-
гласно World Sea Temperatures, 2019, температура
воды в августе в зал. Хакодате достигает 24°C, в
зал. Хаката – 29°С), а выход личинок – к периоду,
когда температура воды минимальна, то у P. prox-
imus в зал. Восток развитие с диапаузой происхо-
дит при низких температурах (Kornienko et al.,
2019), а личинки появляются в планктоне в нача-
ле июня при температуре не выше 13–15°С.

Обитание в районах с ярко выраженной сезон-
ностью и периодическими низкими температура-
ми не обязательно приводит к появлению эмбри-
ональной диапаузы. В зал. Восток обитают 12 ви-
дов раков-отшельников (Марин, Корниенко,
2014), репродуктивные характеристики изучены у
трех самых массовых прибрежных видов: P. minu-

tus, P. proximus и P. brachiomastus (Korn et al., 2018;
Kornenko et al., 2019; Корниенко, Селин, 2019).
Кроме P. proximus период покоя в развитии яиц
обнаружен у P. brachiomastus – третьего по чис-
ленности вида. У P. brachiomastus яйценосные
самки появляются в марте, яйца в кладках оста-
ются на начальных стадиях развития до начала
мая, доля самок с яйцами в это время составляет
около 80%, следовательно, часть самок приступает
к нересту позже, в июне–августе. Основная масса
личинок выходит в планктон в начале лета, а за-
тем синхронность выхода личинок нарушается
(Корниенко, Селин, 2019). Мелкий прибрежный
рак-отшельник P. minutus распространен у бере-
гов Японии от о-ва Хоккайдо до о-ва Рюкю и
вдоль материкового побережья от зал. Петра Ве-
ликого до Кореи и северного Китая (Komai et al.,
2015). В зал. Восток это самый массовый вид сре-
ди прибрежных раков-отшельников (Селин и др.,
2016). Репродуктивные характеристики P. minutus
исследованы в Японии в зал. Тоса (о-в Сикоку)
(см.: Wada et al., 2005) и в эстуарии р. Вака (о-в
Хонсю) (см.: Nakano et al., 2016; Yasuda et al.,
2017), а также у берегов России (зал. Восток,
Японское море) (см.: Korn et al., 2018). В разных
популяциях этого вида время и продолжитель-
ность нерестового периода различаются, но сам-
ки всегда откладывают несколько кладок за сезон
размножения, и развитие яиц идет без периода
покоя (табл. 1).

Считается, что диапауза синхронизирует жиз-
ненный цикл животного с сезонным ритмом
внешней среды и в неблагоприятные периоды
позволяет переносить воздействие комплекса
угнетающих или даже смертельных условий
(Alekseev, Starobogatov, 1996). Сравнение репро-
дуктивных циклов P. nigrofascia и P. proximus, в
развитии которых отмечена диапауза, в извест-
ной степени служит подтверждением этому. Оче-
видно, что планктонная личиночная стадия раз-
вития – наиболее уязвимый период жизненного
цикла декапод, поэтому появление личинок при-
урочено к благоприятному периоду, ограничен-
ному определенным диапазоном температур, и
диапауза способствует этому.

Предполагается, что для появления диапаузы
и повторного запуска развития яиц необходим
стимул – периодически повторяющийся внеш-
ний фактор, который может быть использован в
качестве сигнала для начала или окончания фазы
покоя. Первыми среди таких факторов называют
солнечную радиацию и связанную с ней темпера-
туру, а также фотопериод (Alekseev, Starobogatov,
1996; Alekseev et al., 2006). Однако сравнение ре-
продуктивной биологии раков-отшельников
P. minutus и P. proximus из двух разных мест обита-
ния (о-в Хоккайдо и зал. Восток) позволяет пред-
положить, что кроме перечисленных очевидных
факторов, вероятно, существуют и другие, дей-
ствующие более избирательно. В результате их
влияния в зал. Восток у P. proximus при прочих
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равных условиях появляется диапауза в развитии,
а P. minutus, как и у берегов Японии, развивается
без диапаузы.

Таким образом, производство относительно
небольшого количества яиц на одну кладку и за-
бота о потомстве, присущая ракам-отшельникам,
как и другим Pleocyemata, характеризуют их как
К-стратегов. Обитание в раковине ограничивает
количество вынашиваемых яиц, на количество
потомства влияет и качество раковины. Возраст
(размер) наступления половозрелости раков-от-
шельников также связан с использованием рако-
вин разного размера. Живущим в небольших
хрупких раковинах мелкоразмерным ракам-от-
шельникам достичь репродуктивного успеха поз-
воляют ранняя половозрелость и высокое репро-
дуктивное усилие. Для раков-отшельников, отли-
чающихся крупными размерами и занимающих во
взрослом состоянии большие прочные раковины,
характерны позднее созревание и низкий уровень
репродуктивного усилия. Такие ограничения ре-
продуктивных характеристик, связанные с ракови-
нами, существуют независимо от места обитания
раков-отшельников, они характерны и для тропи-
ческих видов, и для видов умеренных широт.

В умеренных широтах климатические условия в
разных частях ареала могут заметно различаться.
Сравнение репродуктивных характеристик ра-
ков-отшельников северных и южных популяций
подтверждает существование внутривидовых ши-
ротных вариаций репродуктивных моделей. Раз-
личия касаются сроков размножения, длительно-
сти инкубационного периода, размеров наступ-
ления половой зрелости самок, а также объема и
количества яиц в кладке. Однако в высоких ши-
ротах у раков-отшельников не отмечено тенден-
ции к сокращенному личиночному развитию.

Климатические условия умеренных широт, в
первую очередь температурные, ограничивают
период, благоприятный для развития пелагиче-
ских личинок раков-отшельников. Анализ лите-
ратурных данных показал, что характерная для
умеренных широт смена климатических условий
определяет сезонность выхода личинок в планк-
тон. Это происходит в довольно узком диапазоне
температур, зависит от происхождения вида и мо-
жет быть связано с периодами обилия фито-
планктона. Длительность сезона размножения
связана с продолжительностью инкубационного
периода и с количеством кладок, генерируемых
самкой за сезон. Инкубационный период у ра-
ков-отшельников умеренных широт может быть
приурочен как к самому теплому, так и к самому
холодному времени года. У некоторых видов дли-
тельность инкубационного периода заметно уве-
личивается за счет эмбриональной диапаузы, ко-
торая позволяет синхронизировать выход личи-
нок в наиболее подходящий период, обеспечивая
массовое пополнение популяции (табл. 1). К на-
стоящему времени присутствие эмбриональной
диапаузы отмечено у нескольких видов раков-от-

шельников умеренных вод. Наличие диапаузы в
развитии, как и ее длительность, не являются ви-
доспецифическими характеристиками, а зависят
от внешних условий. Проблема возникновения
эмбриональной диапаузы у Decapoda еще ждет
своих исследователей, и раки-отшельники уме-
ренных широт могут стать удобным тест-объек-
том для ее решения, а сравнение репродуктивных
характеристик популяций у границ ареала расши-
рит наши знания о механизмах адаптации среди
десятиногих, живущих в разных климатических
условиях, и позволит выяснить механизмы, обес-
печивающие репродуктивный успех вида.
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Reproductive Strategy of Hermit Crabs in Temperate Waters
E. S. Kornienko

A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

This review paper examines the main characteristics of the reproductive strategy in hermit crabs: the sex ratio, the
age (size) of onset of maturity, fecundity, and the duration of the incubation period, as well as their dependence on
the availability and quality of accessible gastropod shells. The latitudinal variation in reproductive characteristics
and the peculiarities of reproduction of coastal hermit crabs in temperate waters are discussed.

Keywords: Paguroidea, sex ratio, age of onset of maturity, fecundity, incubation period, embryonic diapause
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