
БИОЛОГИЯ МОРЯ, 2022, том 48, № 6, с. 413–420

413

СОСТАВ СТАБИЛЬНЫХ ИЗОТОПОВ УГЛЕРОДА И АЗОТА У ЛИЧИНОК 
РОЮЩИХ КРЕВЕТОК ИНФРАОТРЯДОВ GEBIIDEA И AXIIDEA 

(CRUSTACEA: DECAPODA) ИЗ ЗАЛИВА ВОСТОК ЯПОНСКОГО МОРЯ
© 2022 г.   Е. С. Корниенко1, *, С. И. Кияшко1

1Национальный научный центр морской биологии им. А.В. Жирмунского (ННЦМБ) ДВО РАН,
Владивосток 690041, Россия
*e-mail: kornielena@mail.ru

Поступила в редакцию 28.02.2022 г.
После доработки 11.07.2022 г.

Принята к публикации 02.09.2022 г.

Исследован изотопный состав углерода (δ13С) и азота (δ15N) у личинок восьми видов роющих кре-
веток из зал. Восток Японского моря. Установлено, что у зоэа I этих видов состав изотопов углерода
варьировал в диапазоне, характерном для планктотрофных организмов; средние значения δ13С у ли-
чинок упогебий были ниже, чем у личинок аксиид. Наибольшие значения δ15N, сопоставимые с
данными для всеядного зоопланктона, показаны для личинок видов Leonardsaxius amurensis и
Boasaxius princeps. На преобладание фитопланктона в рационе зоэа I Nihonotrypaea makarovi указыва-
ли низкие значения δ15N, близкие к соотношению изотопов азота взвешенного органического ве-
щества. В соответствии с изотопным составом азота личинки трех видов Upogebia и двух видов Niho-
notrypaea занимали промежуточное положение (δ15N от 6.2 до 6.4‰). Установлено, что рацион ис-
следованных личинок роющих креветок не зависел от таксономического положения; пищевые
предпочтения заметно различались даже у зоэа видов, принадлежавших к одному роду, что необхо-
димо учитывать при культивировании личинок декапод в лабораторных условиях.
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Десятиногие ракообразные – типичные оби-
татели морских экосистем, их свободно плаваю-
щие планктотрофные личинки (зоэа) – важный
сезонный компонент прибрежного меропланкто-
на. В трофических цепях личинки декапод явля-
ются потребителем более мелких планктонных
организмов, а также служат пищей для хищного
зоопланктона и рыб (Lindley et al., 1994). Однако
их пищевые предпочтения все еще недостаточно
изучены. Когда-то считали, что личинки декапод
исключительно хищники (Thorson, 1946), однако
к настоящему времени установлено, что они все-
ядны и в их рацион входят бактерии, фитопланк-
тон от пико- до микроразмера, зоопланктон от
нано- до мезоразмерных групп, детрит и фекаль-
ные гранулы (Anger, 2001; Schwamborn et al., 2006;
Fileman et al., 2014; Umezawa et al., 2018, и др.).
Потребляя широкий спектр пищевых частиц раз-
ного размера и разной подвижности, личинки де-
капод демонстрируют избирательность в отноше-
нии отдельных видов потенциальной добычи
(Fileman et al., 2014). Известно также, что мелкие
личинки (например, пенеидных креветок) в боль-
шей степени зависят от усвоения фитопланктона,

тогда как крупные (например, личинки омаров)
являются плотоядными; у личинок многих видов
трофический уровень в ходе онтогенетического
развития изменяется (Le Vay et al., 2001). Доступ-
ность и качество пищи влияют на выживаемость
и рост личинок декапод (Anger, 2001; Zeng et al.,
2020).

Выращивание личинок в лабораторной куль-
туре – метод, широко применяемый при изуче-
нии биологии декапод. Описание морфологии
личинок от самки, принадлежащей к определен-
ному виду, позволяет идентифицировать их в
планктоне, что вносит значительный вклад в изу-
чение биоразнообразия десятиногих ракообраз-
ных, в первую очередь видов, ведущих скрытный
образ жизни. Информация о рационах личинок
декапод также получена в основном в результате
лабораторных исследований. На лабораторной
культуре происходит апробация оптимальных ра-
ционов и условий содержания при выращивании
объектов марикультуры, например, палемонид-
ных и пенеидных креветок. Показано, что у неко-
торых видов декапод в зависимости от условий
питания может варьировать количество стадий
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зоэа (Hamasaki et al., 2020). При культивировании
декапод подотряда Pleocyemata в качестве пищи
для личинок обычно используют микрозоо-
планктон: науплиев Artemia sp. (см.: Rice, William-
son, 1970) или коловраток Brachionotus sp., иногда –
личинок корнеголовых ракообразных (Корниен-
ко, Корн, 2005; Корниенко и др., 2007) или зоэа
других декапод, например, краба Uca spp. (McCo-
naugha, 2002). Использование этих пищевых объ-
ектов позволило успешно выращивать в лабора-
торных условиях личинок десятиногих ракооб-
разных многих видов до оседания или до первых
ювенильных стадий. Высокая смертность зоэа,
отмечавшаяся при культивировании некоторых
видов, может быть связана с неподходящим раци-
оном.

Роющие креветки инфраотрядов Axiidea и
Gebiidea играют заметную роль в бентосных сооб-
ществах благодаря образу жизни. При рытье нор
они биотурбируют осадок, изменяя его структуру
и увеличивая скорость разложения органических
веществ (Kinoshita et al., 2003; Webb, Eyre, 2004;
Laverock et al., 2010; Das et al., 2017, и др.). Для
многих из них характерна значительная плот-
ность поселений, например, у каллианассид Ni-
honotrypaea harmandi и N. japonica у берегов Япо-
нии она достигала соответственно 1440 и 340 экз./м2

(Kubo et al., 2006), в российских водах для N. ja-
ponica отмечена плотность около 200 экз./м2 (Се-
лин, 2015а). Это довольно крупные животные с
высокой плодовитостью, например, длина тела
Upogebia major может превышать 10 см, а плодови-
тость достигает более 4000 яиц (Селин, 2015б).
Все это позволяет считать личинок роющих кре-
веток значимым компонентом сезонного меро-
планктона. В зал. Восток (зал. Петра Великого,
Японское море) известны 8 видов роющих креветок:
Upogebia major (De Haan, 1841), U. issaeffi (Balss,
1913) и U. yokoyai Makarov, 1938 из инфраотряда
Gebiidea, а также Leonardsaxius amurensis (Kobjako-
va, 1937), Boasaxius princeps (Boas, 1880), Nihonotrypaea
japonica (Ortmann, 1891), N. makarovi Marin, 2013 и
N. petalura (Stimpson, 1860) (см.: Marin, 2013, 2015;
Марин и др., 2013; Марин, Корниенко, 2014) из
инфраотряда Axiidea. В лабораторной культуре
данные виды выращивали по общепринятой ме-
тодике, используя науплиев артемии в качестве
корма. В результате 7 видов были выращены до
стадии мегалопы (Kornienko et al., 2012, 2013, 2014,
2015, 2018; Корн и др., 2017), однако у N. makarovi
описана только стадия зоэа I, так как высокая
смертность личинок наблюдалась уже на ранних
стадиях (Korn et al., 2016).

У личинок ракообразных основная роль в сор-
тировке и физической переработке пищевого ма-
териала принадлежит, в первую очередь, манди-
булам, а также максиллулам, максиллам и мак-
силлипедам (Watling 2013). Мандибулы – это

наиболее важная часть ротового аппарата, служа-
щая для механической обработки пищи. Извест-
но, что у взрослых ракообразных разных таксоно-
мических групп морфология мандибул позволяет
получить представление о рационе и способе пи-
тания. Например, Буруковский (2022), рассмат-
ривая строение мандибул в связи с особенностя-
ми питания взрослых креветок, отмечает, что у
хищников происходит редукция жевательного
или режущего отростков, а у детритофагов перети-
рающие поверхности мандибул хорошо развиты.
У личинок десятиногих ракообразных эта связь
мало изучена, однако считают, что тупые разма-
лывающие мандибулы характерны для травояд-
ных личинок, присутствие на мандибулах острых
зубцов указывает на плотоядность зоэа, а проме-
жуточные формы мандибул встречаются у всеяд-
ных личинок (Anger, 2001). Исследование, прове-
денное нами ранее, показало, что морфология
мандибул зоэа упогебий значительно отличается
от таковой личинок каллианассид и аксиид (Кор-
ниенко, Голубинская, 2018, 2020). Было высказа-
но предположение, что различия в морфологии
мандибул у личинок Upogebia и Nihonotrypaea мо-
гут указывать на различия их рационов.

Метод стабильных изотопов углерода и азота
все чаще используется в качестве инструмента
для анализа трофической структуры наземных и
водных экосистем. Содержание тяжелых природ-
ных изотопов 13C и 15N в тканях – это естествен-
ная метка, с помощью которой можно проследить
обмен вещества и энергии между отдельными ор-
ганизмами и целыми сообществами. Соотноше-
ние изотопов углерода служит для идентифика-
ции источников пищи для животных, а изотоп-
ный состав азота позволяет определить позицию
животных в трофических цепях (Тиунов, 2007; Le
Vay, Gamboa-Delgado, 2011).

Цель настоящей работы – используя метод
изотопного анализа, определить трофические по-
зиции в планктонном сообществе у личинок
восьми видов роющих креветок инфраотрядов
Gebiidea и Axiidea; на основании этих данных вы-
яснить, связаны ли морфологические особенно-
сти мандибул личинок гебиидей и аксиидей с раз-
личиями их рационов. Полученная информация
о характеристиках питания личинок отдельных
видов необходима при описании их трофическо-
го положения в экосистеме, а также при культи-
вировании личинок декапод в лабораторных
условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Планктонные пробы брали в районе биостан-

ции “Восток” ННЦМБ ДВО РАН (зал. Восток,
Японское море) в июне–июле 2019 г. В качестве
образцов для изотопного анализа отбирали зоэа I
роющих креветок видов Nihonotrypaea japonica,
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N. petalura и N. makarovi (семейство Callianassi-
dae); Boasaxius princeps и Leonardsaxius amurensis
(семейство Axiidae); Upogebia major, U. issaeffi и
U. yokoyai (семейство Upogebiidae). Личинок
идентифицировали до вида на основе морфологи-
ческих признаков с помощью определительного
ключа (Корн и др., 2017). Из этих же проб были
отобраны основные компоненты планктонного
сообщества: мизиды, копеподы и сагитты, а так-
же взвешенное органическое вещество (ВОВ),
представленное в основном фитопланктоном.
Каждый образец для изотопного анализа состоял
из нескольких целых особей (n = 7–25 экз. в зави-
симости от размера личинок); количество образ-
цов (N) для отдельного вида личинок или компо-
нента зоопланктона варьировало от 5 до 14
(табл. 1). Образцы сушили в сушильном шкафу
при температуре 60°С и хранили в холодильнике
при температуре −18°С.

Изотопный анализ выполнен в Лаборатории
стабильных изотопов Дальневосточного геологи-
ческого института ДВО РАН с помощью элемент-
ного анализатора FlashEA-1112, соединенного че-
рез интерфейс ConFlo-IV с изотопным масс-
спектрометром МАТ-253 (Thermo Finnigan, Гер-
мания). Относительное содержание тяжелых изо-
топов 13С и 15N в образцах выражали в виде вели-
чин δ в промилле от соответствующего стандарта
изотопного состава:

где X – стабильные изотопы 13C или 15N, а R – от-
ношения содержаний стабильных изотопов
(13C/12C или 15N/14N). Все приведенные ниже зна-
чения δ13С и δ15N даны в отношении к общепри-
нятым международным стандартам изотопного
состава карбоната PDB и атмосферного азота.

Для калибровки использовали стандарты
IAEA CH-6, NBS-22, IAEA N-1 и IAEA N-2 (Меж-

( )δ = ×образца стандарта стандарта‰ – 1000,[( ) ]X R R R

дународное агентство по атомной энергии, Вена).
Точность определения величин δ13С и δ15N соста-
вила ±0.10‰. Данные изотопного анализа приве-
дены в виде среднего значения для нескольких
образцов (N) личинок одного вида ± стандартная
ошибка среднего (SE). Стандартная ошибка сред-
него на рисунке показана линиями. Достовер-
ность различий полученных значений проверяли
при помощи дисперсионного анализа (ANOVA).
Статистическую обработку данных проводили с
использованием программ STATISTICA 8.0 и Mi-
crosoft Office Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ
По результатам анализа изотопного состава

всех образцов личинок роющих креветок (N = 65)
размах изотопных соотношений углерода соста-
вил 6.9‰. Вариации изотопного состава углерода
личинок определялись видовой принадлежно-
стью образцов (F = 16.649, p < 0.0001). Средние
значения δ13C всех исследованных видов находи-
лись в диапазоне от −22.4 до −19.2‰. У личинок
каллианассид Nihonotrypaea japonica и N. petalura
зарегистрированы самые высокие средние значе-
ния δ13C (−19.2 и −19.3‰ соответственно).

Сопоставимые значения δ13C отмечены для зо-
эа I Boasaxius princeps. Личинки всех видов упо-
гебий показали самые низкие средние значения
δ13C: от −22.4‰ у Upogebia yokoyai до −21.0‰ у
U. issaeffi (табл. 1). В образцах зоэа каллианассиды
Nihonotrypaea makarovi и аксииды Leonardsaxius
amurensis соотношение изотопов углерода было
одинаковым и имело промежуточное значение
−20.6‰.

Образцы личинок исследованных видов рою-
щих креветок различались и по изотопному со-
ставу азота, средние значения δ15N варьировали
от 5.3 до 8.0‰ (F = 35.952, p < 0.0001). Диапазон

Таблица 1. Соотношения стабильных изотопов азота (δ15N) и углерода (δ13C) (среднее ± стандартная ошибка
среднего) у личинок роющих креветок из зал. Восток Японского моря

Примечание. N – количество образцов, взятых для анализа; средние значения с одинаковыми буквенными индексами досто-
верно не различаются (p > 0.05, ANOVA Post-hoc HSD test).

Вид Индекс вида N δ15N, ‰ δ13C, ‰

Boasaxius princeps Bp 6 8.0 ± 0.5a −19.4 ± 1.3c, d

Leonardsaxius amurensis La 9 7.2 ± 0.3b −20.6 ± 0.4b, c

Nihonotrypaea japonica Nj 8 6.4 ± 0.2c −19.2 ± 0.5d

Nihonotrypaea makarovi Nm 5 5.3 ± 0.4d −20.6 ± 0.4b, c, d

Nihonotrypaea petalura Np 5 6.2 ± 0.1c −19.3 ± 0.1c, d

Upogebia issaeffi Ui 8 6.2 ± 0.2c −21.0 ± 0.3b

Upogebia major Um 14 6.3 ± 0.2c −21.6 ± 0.9a, b

Upogebia yokoyai Uy 10 6.2 ± 0.2c −22.4 ± 1.5a
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вариаций изотопных соотношений азота соста-
вил 3.9‰. Самые высокие значения δ15N отмече-
ны у личинок аксиид B. princeps и L. amurensis − 8
и 7.2‰ соответственно; самые низкие – у калли-
анассиды N. makarovi. Промежуточные значения
δ15N показали зоэа I каллианассид N. japonica и
N. petalura (6.4 ± 0.2 и 6.2 ± 0.1‰ соответственно),
которые по изотопному составу азота мало отли-
чались от личинок упогебий Upogebia major,
U. issaeffi и U. yokoyai (рис. 1, табл. 1).

Изотопный состав углерода в образцах основ-
ных компонентов планктонного сообщества ва-
рьировал от −22.7 до −20.6‰. Заметно различал-
ся в образцах и изотопный состав азота, что, по-
видимому, отражало положение исследованных
объектов в трофической иерархии. В образцах
ВОВ, представлявших смесь первичных продуцен-
тов, средние значения δ15N составили 5.1 ± 0.4‰;
у сагитт − хищного компонента зоопланктона,
достигали 9.2 ± 0.3‰, а для всеядного зоопланкто-
на (мелкие копеподы и мизиды) получены проме-
жуточные значения δ15N − соответственно 7.4 ± 0.1
и 7.6 ± 0.1‰ (рис. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Информация о факторах окружающей среды,
влияющих на продолжительность развития и рост
личинок морских беспозвоночных, важна для по-
нимания процессов выживания и распростране-
ния личинок, а также взаимосвязи популяций и

динамики их пополнения. Доступность и каче-
ство пищи – это один из важнейших факторов,
определяющих успех развития личинок (Anger,
2001; Schwamborn et al., 2006; Hamasaki et al., 2020;
Zeng et al., 2020). Большая часть информации о
рационах личинок декапод основана на лабора-
торных исследованиях, в ходе которых личинкам
предлагали рацион (зачастую избыточный), со-
стоявший из отдельных видов культивируемого
фито- или зоопланктона или их смеси. Очевидно,
что в естественной среде, где доступность подхо-
дящих пищевых организмов значительно варьи-
рует из-за временнóй и пространственной пятни-
стости распределения планктона, для удовлетво-
рения энергетических потребностей личинки
десятиногих ракообразных используют более ши-
рокий спектр питания: растворенное органиче-
ское вещество, детрит, бактерии, микроводорос-
ли, простейшие и зоопланктон. Это существенно
расширяет возможности оптимального выбора
пищи разными формами и стадиями личинок
(Anger, 2001).

О рационах и пищевой избирательности личи-
нок роющих креветок инфраотрядов Gebiidea и
Axiidea в естественных условиях известно немно-
го (Fileman et al., 2014; Somiya et al., 2014; Umezawa
et al., 2018). Согласно результатам молекулярного
анализа содержимого кишечника зоэа Upogebia spp.
из планктона, собранного в прол. Ла-Манш, ли-
чинки упогебий всеядны и потребляют широкий
спектр добычи разного размера и разной степени
подвижности (Fileman et al., 2014). В этом же ис-
следовании в экспериментах, основанных на ме-
тоде проточной цитометрии, показано, что куль-
тивируемые личинки упогебий, которых корми-
ли разными микроводорослями, обладали
избирательностью по отношению к некоторым из
них; кроме того, они поглощали мелкие клетки,
включая нано- и пикопланктон.

Изучение функциональной морфологии рото-
вых придатков и содержимого пищеварительного
тракта личинок каллианассиды Nihonotrypaea har-
mandi подтвердило, что зоэа этого вида могут ре-
гулярно питаться фитопланктоном, особенно ди-
атомовыми водорослями (Somiya et al., 2014).
Следует отметить, что полное развитие N. har-
mandi впервые описано по результатам лабора-
торных экспериментов, в которых личинок кор-
мили коловратками или науплиями артемии
(Konishi et al., 1999; Tamaki et al., 2013). В более
поздних экспериментах зоэа, питавшиеся микро-
водорослями Chaetoceros gracilis, также успешно
достигли стадии мегалопы (Umezawa et al., 2018).
Ранние стадии зоэа N. harmandi встречаются, как
правило, ниже слоя максимума хлорофилла; по
результатам изотопного анализа среднее значение
δ13C для них составило −18.3‰, а δ15N – около
6.0‰, что соответствует рациону из фитопланк-
тона и тонущего фитодетрита, на котором при-

Рис. 1. Соотношения стабильных изотопов углерода и
азота (среднее ± стандартная ошибка среднего) у зоэа
I восьми видов роющих креветок инфраотрядов Gebi-
idea и Axiidea, а также у основных компонентов
планктонного сообщества в зал. Восток (Японское
море). Индексы видов, как в табл. 1; ВОВ – взвешен-
ное органическое вещество.

10

7

6

5

4
–17–23–24–25

Сагитты

Мизиды
Копеподы

Uy Um

ВОВ

Ui
Np

Nm

La
Nj

Bp

�15
N

�13С

9

8

–18–19–20–21–22



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 6  2022

СОСТАВ СТАБИЛЬНЫХ ИЗОТОПОВ УГЛЕРОДА 417

сутствуют гетеротрофные простейшие (Umezawa
et al., 2018).

По нашим данным в образцах личинок трех
исследованных видов упогебий из зал. Восток соот-
ношение изотопов азота было одинаковым, причем
ниже, чем у всеядного зоопланктона, но выше по-
казателей для ВОВ. Следовательно, как и личинки
упогебий в планктоне прол. Ла-Манш, они могут
потреблять разнообразную пищу, в том числе фито-
планктон разного размера и простейших.

Среди образцов личинок каллианассид, иссле-
дованных нами, у зоэа Nihonotrypaea japonica и
N. petalura соотношение изотопов азота было на
0.1–0.2‰ выше значений, полученных для личи-
нок N. harmandi (см.: Umezawa et al., 2018). Напро-
тив, у зоэа Nihonotrypaea makarovi это соотноше-
ние было на 0.7‰ ниже и близко к значению
δ15N, полученному нами для ВОВ (5.1 ± 0.4‰),
что указывает на преобладание в рационе личи-
нок N. makarovi растительного компонента. Как и
у личинок N. harmandi (см.: Somiya et al., 2014), на
мандибулах зоэа I N. makarovi отмечены остатки
пеннатных диатомовых водорослей и следы исти-
рания жевательной поверхности молярного от-
ростка (Корниенко, Голубинская, 2018), что так-
же указывает на растительноядность личинок
этого вида.

Личинки аксиид Boasaxius princeps и Leonard-
saxius amurensis имеющие самые высокие
значения δ15N среди исследованных видов в
планктонном сообществе занимали трофическую
позицию, соответствовавшую организмам всеядно-
го зоопланктона (копеподам и мизидам) (рис. 1).
Оба вида были успешно выращены в условиях ла-
боратории, в том числе B. princeps, развитие кото-
рого включает 8 стадий зоэа (стадии мегалопы ли-
чинки достигали через 38 сут после вылупления)
(Kornienko et al., 2014, 2018). Вероятно, этому спо-
собствовал рацион, близкий к естественному, так
как в качестве корма использовали свежевылу-
пившихся науплиев Artemia sp. Согласно резуль-
татам изотопного анализа, естественный рацион
исследованных личинок упогебий, а также калли-
анассид N. japonica и N. petalura (значения δ15N в
диапазоне 6.2–6.4‰) заметно отличался от раци-
она личинок B. princeps и L. amurensis. Однако при
культивировании личинок этих видов успешно
использовали и кормление науплиями артемии
(Konishi, 1989; Konishi et al., 1990; Miyabe et al.,
1998; Kornienko et al., 2012, 2013, 2015). Вероятно,
в данном случае успеху способствовали избыточ-
ная концентрация пищи в культуре или то, что
вместе с зоопланктоном в культуру личинок по-
падали микроорганизмы, которые на начальных
этапах развития зоэа частично удовлетворяли по-
требность личинок в пище. Сложности, возник-
шие при выращивании личинок N. makarovi, обу-
словлены в том числе и тем, что для них такой ра-

цион оказался неприемлемым, так как, согласно
результатам изотопного анализа, личинки этого
вида предпочитают растительную пищу.

Анализ изотопного состава углерода всех 65
образцов личинок роющих креветок показал, что
изотопные соотношения углерода в них остава-
лись в пределах, характерных для прибрежных
планктонных организмов, хотя и демонстрирова-
ли довольно большой размах вариаций. Самыми
низкими были значения δ13C у личинок упогебий
U. major, U. issaeffi и U. yokoyai. Соотношения изо-
топов углерода у личинок всех исследованных ак-
сиидей были выше, чем у личинок упогебий, и из-
менялись в диапазоне от −20.6‰ у N. makarovi и
L. amurensis до −19.2‰ у N. japonica. Большие раз-
личия в изотопных соотношениях углерода могут
указывать на разные источники пищи животных
(Post, 2002), например, личинки декапод способ-
ны потреблять разные виды фитопланктона или
мертвые клетки микроводорослей на разной сте-
пени деградации (Umezawa et al., 2018). Мы не
подвергали образцы личинок предварительному
обезжириванию, поэтому возможно, что отме-
ченные вариации значений δ13C в какой-то степе-
ни отражают различия в содержании липидов в
тканях исследованных организмов (Post et al.,
2007). Однако из литературных источников из-
вестно, что содержание липидов в личинках дека-
под невысоко, например, у зоэа краба-паука Maja
brachydactyla на липиды приходится 1.72 ± 0.25%
от сухой массы (Rotllant et al., 2014), а у личинок
лобстера Jasus edwardsii – от 7.9 до 12.5% в зависи-
мости от стадии развития (Ritara et al., 2003).

Структура пищевых сетей водоемов тесно свя-
зана с размером тела составляющих их организ-
мов. Размер в значительной степени определяет
трофический уровень консументов и их добычи
(Wirtz, 2012). Размер личинок десятиногих рако-
образных также часто определяет их трофическое
положение в планктонных пищевых сетях; мел-
кие личинки обычно питаются фито-, а крупные
зоопланктоном (Le Vay, Gamboa-Delgado, 2011).
В соответствии с полученными ранее данными
зоэа I исследованных нами роющих креветок об-
разуют следующий размерный ряд: L. amurensis >
> N. makarovi > B. princeps > U. major > N. japonica >
> N. petalura > U. issaeffi > U. yokoyai (Kornienko
et al., 2012, 2013, 2014, 2015, 2018; Korn et al., 2016;
Корн и др., 2017), что в целом отражает их поло-
жение в пищевой сети, за исключением личинок
N. makarovi, в рационе которых, несмотря на их
довольно крупные размеры, преобладает расти-
тельный компонент.

Предположение о том, что различия в морфо-
логии мандибул личинок Upogebia и Nihonotrypaea
указывают на различия их рационов, не получило
подтверждения, так как по результатам изотоп-
ного анализа личинки трех видов упогебий и двух
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видов Nihonotrypaea образовали группу с очень
близкими значениями δ15N. В то же время у личи-
нок аксиид и калианассид, имеющих общий план
строения мандибул, эти значения заметно разли-
чались. У принадлежащих к одному роду N. ma-
karovi и N. japonica различия в морфологии ман-
дибул зоэа I отсутствуют (Корниенко, Голубин-
ская, 2018), однако значения δ15N составили
соответственно 5.3 ± 0.4 и 6.4 ± 0.2‰. Следова-
тельно, строение мандибул у личинок исследо-
ванных видов роющих креветок не отражает спе-
цифику их рациона. Ранее было высказано мне-
ние (Geiselbrecht, Melzer, 2010), что в строении
мандибул личинок декапод имеются таксон-
специфические наборы признаков, которые мо-
гут быть использованы для уточнения филоге-
нии видов. Наши исследования подтвердили,
что особенности питания не скрывают филоге-
нетически значимые морфологические характе-
ристики мандибул личинок декапод.

Таким образом, согласно полученным дан-
ным, изотопный состав углерода зоэа исследо-
ванных видов декапод изменялся в диапазоне, ха-
рактерном для планктотрофных организмов, од-
нако у исследованных видов аксиидей значения
δ13C были выше, чем у упогебий. Наибольшие
значения δ15N, сопоставимые с данными для все-
ядного зоопланктона, показаны для личинок
L. amurensis и B. princeps; низкие значения δ15N от-
мечены для зоэа N. makarovi, они близки к соот-
ношению изотопов азота ВОВ и указывают на
преобладание в рационе фитопланктона; проме-
жуточное положение (δ15N от 6.2 до 6.4 ‰) зани-
мали личинки трех видов Upogebia и двух видов
Nihonotrypaea. Из этого следует, что рационы ис-
следованных личинок роющих креветок не зави-
сят от таксономического положения вида; стро-
ение ротового аппарата личинок, в частности
мандибул, не всегда отражает их пищевые пред-
почтения, так как даже у зоэа декапод одного ро-
да рационы могут заметно различаться, что не-
обходимо учитывать при их культивировании в
лабораторных условиях.
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Stable Carbon and Nitrogen Isotope Composition of Larvae of Burrowing Shrimps 
(Crustacea: Decapoda: Gebiidea and Axiidea) from Vostok Bay, Sea of Japan

E. S. Kornienkoa and S. I. Kiyashkoa

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

Larvae of eight burrowing shrimp species from Vostok Bay, Sea of Japan, were analyzed for carbon (δ13C) and
nitrogen (δ15N) isotope composition. In zoea I larvae of these species, the δ13С values varied in a range char-
acteristic of planktotrophic organisms, with the average values for larvae of gebiids being lower than for larvae
of axiids. The highest δ15N values, comparable to those reported for omnivorous zooplankton, were recorded
from larvae of Leonardsaxius amurensis and Boasaxius princeps. The dominance of phytoplankton in the diet
of zoea I larvae of Nihonotrypaea makarovi was indicated by the low δ15N values close to the nitrogen isotope
ratio of particulate organic matter. According to the nitrogen isotope composition, the larvae of three Upoge-
bia species and two Nihonotrypaea species held an intermediate position (with δ15N values ranging from 6.2
to 6.4‰). It was found that the diet of the studied burrowing shrimp larvae does not depend on the taxonomic
position, and food preferences differ markedly even in zoeae of congener species, which should be taken into
account when cultivating decapod larvae under laboratory conditions.

Keywords: zoea I, Gebiidea, Axiidea, stable isotopes, nitrogen, carbon, Sea of Japan
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