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Работа посвящена проблемам взаимной адаптации двух чужеродных видов промысловых кра-
бов — камчатского краба Paralithodes camtschaticus и краба-стригуна опилио Chionoecetes
opilio— и реципиентной экосистемы Баренцева моря. Представлены данные о распределении
сообществ мегабентоса, полученные за период с 2006 по 2020 г. Проанализированы динамика
численности крабов и связанные с ней изменения, произошедшие в донных сообществах Барен-
цева моря за указанные годы. Проведено обсуждение механизмов воздействия крабов на дон-
ные сообщества и перспектив освоения ими акватории Баренцева моря. Исследование основано
на результатах количественно-таксономического анализа прилова беспозвоночных в 6010 тра-
лениях стандартным учётным тралом Campelen 1800, выполненных в акватории Баренцева мо-
ря в 2006–2020 гг. в ходе проведения совместной российско-норвежской экосистемной съёмки
на судах Полярного филиала ФГБНУ «ВНИРО» и Института морских исследований (Institute
ofMarine Research, Bergen, Trømso). Расширение ареала и увеличение численности камчатского
краба с начала 1990-х гг. привели к его расселению в обширной акватории южной части Барен-
цева моря. В 2006–2010 гг. камчатский краб доминировал в сообществах мегабентоса Мурман-
ской и Канинской банок. К 2016–2020 гг. область его доминирования расширилась на север и во-
сток — до острова Колгуев и южного склона Гусиной банки. Рост численности краба-стригуна
опилио привёл к заселению им огромной акватории в Баренцевом море — от Печорского мо-
ря до архипелага Земля Франца-Иосифа и от архипелага Новая Земля до архипелага Шпиц-
берген. В 2006–2010 гг. численность краба-стригуна опилио начала расти у архипелага Новая
Земля, где он выступал в качестве субдоминанта в сообществах мягких грунтов Гусиной банки.
В 2011–2015 гг. краб-стригун опилио стал доминировать в сообществах Гусиной банки, Ново-
земельской банки, северной части Центральной возвышенности. В то же время он продолжал
увеличивать свою роль как вид-субдоминант практически во всех сообществах у архипелага Но-
вая Земля. Позднее, в 2016–2020 гг., краб-стригун опилио доминировал в бентосных сообще-
ствах на границе с Карским морем между архипелагами Новая Земля и Земля Франца-Иосифа,
на склонах Новоземельской банки, у Центральной банки и в Южно-Новоземельском жёлобе.
Его ареал увеличился и в итоге охватил акваторию от архипелагов Земля Франца-Иосифа и Но-
вая Земля до возвышенности Персея на западе и до Печорского моря на юге. Показано, что кам-
чатский краб будет и дальше входить в состав сообществ юго-восточной части Баренцева моря.
Краб-стригун опилио продолжит миграцию с востока в западную часть моря вплоть до архи-
пелага Шпицберген, где существуют сходные сообщества бентоса; в случае похолодания ми-
грация пойдёт более быстрыми темпами. Возможен сценарий, при котором мелководье архи-
пелага Шпицберген станет новым центром воспроизводства популяции краба-стригуна опилио
в Баренцевом море вместе с нынешним центром у архипелага Новая Земля.
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Большинство донных сообществ крупных морских экосистем, таких как Баренцево море, под-
вержены трансформации, протекающей в пространстве и во времени. Одни из наиболее силь-
ных факторов, влияющих на их перестройку, — флуктуации климата, межвидовая конкуренция
и антропогенное воздействие.

В Баренцевом море такие изменения исследуют довольно давно, и они выявлены на при-
мере макрозообентоса в случае влияния климата и донного тралового промысла [Денисенко,
2003, 2007, 2013; Манушин, 2021a, b], а также пресса со стороны интродуцентов [Захаров и др.,
2022b; Манушин и др., 2021; Стрелкова и др., 2021; Zakharov et al., 2021b]. Однако в связи с появ-
лением многолетних данных о прилове донных беспозвоночных при ихтиологических тралениях
и о выявлении отличий этой части сообщества от макрозообентоса, изучаемого с применением
дночерпателей и драг [Захаров и др., 2021a], возникает вопрос о его реакции на внешнее воздей-
ствие. В литературе бентос, попадающий в ихтиологические тралы, преимущественно называют
мегабентосом [Атлас мегабентосных организмов, 2018; Gutt, Starmans, 1998; Jørgensen et al., 2022;
Rybakova et al., 2019; Zakharov et al., 2020], реже — траловым макробентосом [Колпаков и др.,
2018; Шунтов, Волвенко, 2015].

В последнее время появление новых видов в пределах баренцевоморского шельфа — до-
вольно частое явление [Zakharov, Jørgensen, 2017]. Как правило, это единичные находки и вли-
яние таких вселенцев на нативные сообщества носит преимущественно локальный и ограничен-
ный характер. Исключение составляют камчатский краб Paralithodes camtschaticus (Tilesius, 1815)
и краб-стригун опилио Chionoecetes opilio (Fabricius, 1788). В силу своих размеров они могут быть
отнесены к категории мегабентоса, поэтому исследование их прилова в составе тралового бен-
тоса представляет определённый интерес в рамках изучения как процесса их акклиматизации,
так и связанной с ним динамики бентосных сообществ в Баренцевом море.

С момента вселения в Баренцево море камчатского краба прошло уже более 60 лет [Кам-
чатский краб, 2021], краба-стригуна опилио — более 25 лет [Краб-стригун, 2016; Kuzmin
et al., 1998]. Расширение ареала и рост численности популяции камчатского краба с нача-
ла 1990-х гг. привели к заселению им обширной акватории южной части Баренцева моря.
Область распространения краба-стригуна опилио увеличилась от Гусиной банки (одна на-
ходка в 1996 г.) до обширной акватории в Баренцевом и Карском морях с прилегающими
к ним районами.

Изучение питания камчатского краба и краба-стригуна опилио позволило описать их раци-
он в Баренцевом море и выявить наиболее интенсивно потребляемые группы животных [Краб-
стригун, 2016; Манушин, 2021b; Zakharov et al., 2021b и др.]. Данные о прилове ихтиологических
тралов позволяют оценить расселение крабов-вселенцев, их биомассу в новых районах и воз-
можное влияние на другие виды мегабентоса. В связи с этим цель настоящего исследования —
выявить изменения в структуре мегабентосных сообществ, произошедшие за последние 15 лет
под влиянием камчатского краба и краба-стригуна опилио.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал для данной работы был собран в ежегодных российско-норвежских экосистемных

съёмках в августе — ноябре 2006–2020 гг. (рис. 1А). Исследованиями были охвачены вся аква-
тория Баренцева моря, северо-западная часть Карского моря, восточные районы Норвежского
и Гренландского морей, а также прилегающие участки Северного Ледовитого океана. Траления
в основном выполнялись в узлах стандартной сетки станций с расстоянием между станциями
около 40 морских миль (рис. 1Б).
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Рис. 1. Донные траления, выполненные в 2006–2020 гг. (А) и стандартная сетка станций (Б),
принятая в совместной российско-норвежской экосистемной съёмке
Fig. 1. Position of bottom trawls in 2006–2020 (А) and the standard grid of stations (Б) in the joint
Russian–Norwegian ecosystem survey

Для сбора материала использован учётный донный трал Campelen 1800 [Атлас мегабентосных
организмов, 2018]. За 2006–2020 гг. выполнено 6010 станций. Материал обрабатывали на бор-
ту научных судов по единой методике [Захаров и др., 2022a; Zakharov et al., 2020]. Определе-
ны 1182 таксона, из них 747 — до видового уровня. Таксономическую идентификацию живот-
ных проводили до максимально возможного уровня. Материал по крабу-стригуну опилио и кам-
чатскому крабу собирали с 2004 г. Данные о питании крабов взяты из ранее опубликованных
работ [Манушин, 2021a; Zakharov et al., 2021b].

Для сравнительного анализа представленную в настоящей статье биомассу рассчитывали
на стандартную дистанцию траления в 1 морскую милю. Пелагические и бентопелагические
виды (например, креветка Pandalus borealis Krøyer, 1838) исключены из анализа.

Для оценки изменений, произошедших в сообществах мегабентоса за 15 лет, этот временнόй
период разделён на три: 2006–2010, 2011–2015 и 2016–2020 гг. Станции, выполненные в каж-
дый из указанных периодов и находящиеся на расстоянии не более 35 морских миль от узлов
стандартной сетки станций (рис. 1Б), объединяли для последующего анализа. Станции, распо-
ложенные на большем расстоянии и не входившие в стандартную сетку тралений, исключали
из анализа. Каждая траловая точка была прикреплена только к одному узлу стандартной сет-
ки станций. Варьирование глубин между станциями в узлах решётки по каждому из периодов
составило в среднем около 5 м.

Так как материал, полученный в разные годы на различных судах и обработанный специали-
стами разной квалификации, различался детализацией таксономической обработки, для стан-
дартизации исходных данных и для последующего анализа часть материала не использовали
или объединяли в таксономические группы. Виды и таксоны, отмеченные единожды за весь рас-
сматриваемый период, были исключены из анализа. Также из него были исключены надвидовые
определения широко распространённых и легко идентифицируемых видов [например, Hyas sp.
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при наличии двух хорошо узнаваемых видов — Hyas araneus (Linnaeus, 1758) и Hyas coarctatus
Leach, 1815]. Определения до уровня типа, класса и отряда были исключены из анализа из-
за малочисленности или незначительного вклада в общую биомассу. Виды, имеющие низкую
биомассу (мшанки, гидроиды и амфиподы) и сложные для таксономического определения (губки
и многощетинковые черви), объединяли до ранга семейства.

Для каждой группы станций, объединённых в узлах стандартной сетки тралений, определяли
общий список таксонов и их долю в общей суммарной биомассе. Полученные данные обраба-
тывали методом кластерного анализа k-means с использованием индекса Брея — Кёртиса в каче-
стве постанционной меры сходства. Количество кластеров было определено для каждого периода
на основании проверки оптимального их количества разными статистическими способами—ме-
тодом локтя (elbow method), gap-анализом (gap statistics), методом силуэтов (silhouette method)
и методом кластерного дерева (clustree).

Статистическая обработка данных проведена в программной среде R с использованием биб-
лиотек geosphere, tidyr, tidyverse, ggplot2, clustree, vegan, factoextra и cluster, а также в MS Office
Excel. Карты построены в Golden Software MapViewer 8.

Названия морфоструктур Баренцева моря заимствованы из работы А. Г. Зинченко [2001].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Мониторинг, начатый в 2004–2005 гг., показал, что краб-стригун опилио и камчатский краб

в акватории съёмки встречались на 1 % станций. Далее их встречаемость изменялась: у краба-
стригуна опилио она начала резко расти и к 2020 г. увеличилась практически в 30 раз; у кам-
чатского краба она до 2013 г. оставалась на уровне 2 %, а с 2014 г. стала расти и достигла
4–5 % (рис. 2). Это отражает разные этапы акклиматизации, на которых популяции крабов на-
ходились в рассматриваемый период. Так, камчатский краб находился на последних этапах на-
турализации, в то время как краб-стригун опилио активно осваивал реципиентную экосистему,
расширяя свой ареал и увеличивая численность.

В 2004 г. площадь распространения краба-стригуна опилио составила 20 тыс. км², камчатско-
го краба — 28 тыс. км². К 2020 г. ареал краба-стригуна опилио увеличился более чем в 40 раз,
достигнув 831 тыс. км², в то время как площадь распространения камчатского краба выросла
лишь в 6 раз, составив 176,1 тыс. км². При этом скорости увеличения как частоты встречаемости,
так и площади ареала краба-стригуна опилио были существенно выше, чем таковые у камчатского
краба (рис. 2).

Рис. 2. Частота встречаемости (%) (А) и площадь ареала (км²) (Б) краба-стригуна опилио
и камчатского краба по данным 2004–2020 гг.
Fig. 2. Frequency of occurrence (%) (А) and range area (km²) (Б) of the snow crab and the red king crab
in 2004–2020
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Для анализа изменений, произошедших в составе мегабентоса за 15 лет, были выбраны узлы
стандартной сетки станций (рис. 1Б), в которых за весь период исследований были зарегистри-
рованы краб-стригун опилио и камчатский краб. Доля краба-стригуна опилио в общей биомас-
се приловов в занимаемой им акватории постепенно увеличивалась с 0,2 % в 2006 г. до 2 %
в 2011 г. В 2012 г. она возросла до 5 %, а к 2013 г. резко увеличилась до 15 %. В последующие
годы относительная биомасса стабилизировалась и незначительно варьировала на одном уровне,
достигнув в 2020 г. 20,6 %. Относительная биомасса камчатского краба в обследованной аквато-
рии в 2008–2013 гг. оставалась на уровне 1–2 %, однако с 2014 г. она стала резко увеличиваться
и к 2020 г. достигла 28,9 % (рис. 3).

Рис. 3. Динамика соотношения биомассы основных групп мегабентоса и двух вселенцев в их ареале
в Баренцевом море (трёхлетние скользящие средние)
Fig. 3. Dynamics of the ratio of biomass of the main megabenthic groups and two invasive species in their
range in the Barents Sea (three-year moving averages)

В целом в области распространения вселенцев с 2006 г. снизилась доля практически всех
групп мегабентоса: асцидий— с 5 до 0,1 % в 2020 г.; стрекающих (преимущественно актиний)—
с 7 до 1%; ракообразных (без учёта интродуцентов)—с 6 до 3%; моллюсков—с 5,2 до 1,3%. Зна-
чительно уменьшилась доля иглокожих— с 62 % в 2006 г. до 36 % в 2020 г. Не обнаружено изме-
нений в относительном количестве полихет (Annelida на рис. 3), немертин, приапулид и др. (Varia
на рис. 3). Вместе с тем отмечено увеличение доли губок в прилове — с 5 до 10 % (рис. 3).

Динамика относительной биомассы краба-стригуна опилио демонстрирует статистически
значимый положительный тренд (R² = 0,69; p = 0,0015) (рис. 4). При удалении из рас-
чётов данных за 2018 и 2019 гг., когда массовые скопления краба-стригуна опилио были
недообследованы [ICES Working Group, 2020], коэффициент детерминации возрос до 0,79.

Рис. 4. Динамика относительной биомассы
краба-стригуна опилио в его ареале. Сплош-
ной линией представлены трёхлетние скользя-
щие средние значения, пунктиром — линия
линейного тренда
Fig. 4. Dynamics of the snow crab relative biomass
in its range. The solid line represents three-year
moving averages; the dotted line, linear trend
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Скользящая средняя динамики относительной биомассы краба-стригуна опилио в пределах
области его распространения демонстрирует рост, причём с небольшим снижением в послед-
ние годы (рис. 4), однако такая тенденция характерна не для всех частей ареала. Так, на Гу-
синой банке линейный тренд динамики относительной биомассы краба-стригуна опилио за пе-
риод 2006–2020 гг. носит отрицательный характер (рис. 5А), тогда как в районе Центральной
возвышенности и на Новоземельском мелководье он положителен (рис. 5Б–Г).

Рис. 5. Динамика относительной биомассы краба-стригуна опилио в районе Гусиной банки (А),
Центральной возвышенности (Б), южной части Новоземельского мелководья (В) и северной части
Новоземельского мелководья (Г). Сплошной линией представлены трёхлетние скользящие средние
значения, пунктиром — линия линейного тренда (использованы данные всех уловов в районе)
Fig. 5. Dynamics of the snow crab relative biomass in the Goose Bank (А), Central Bank (Б), southern
Novaya Zemlya Bank (В), and northern Novaya Zemlya Bank (Г). The solid line represents three-year
moving averages; the dotted line, linear trend (data from all catches in the area are used)

Доля камчатского краба в суммарной биомассе мегабентоса в пределах его распространения
быстро увеличивалась вплоть до 2015 г., после чего в определённой степени стабилизировалась
на достаточно высоком уровне с незначительной тенденцией к снижению (рис. 6). Динамика отно-
сительной биомассы камчатского краба демонстрирует статистически значимый тренд (R² = 0,81;
p = 0,0012).

Рис. 6. Динамика относительной биомассы
камчатского краба в его ареале
Fig. 6. Dynamics of the red king crab relative
biomass in its range
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По результатам кластерного анализа k-means было выделено по 11 кластеров в первом
и втором анализируемом периоде и 12 кластеров в третьем (рис. 7, табл. 1).

В 2006–2010 гг. краб-стригун опилио стремительно увеличивал свою численность в юго-
восточной части Баренцева моря, достигнув субдоминирования [на фоне доминирования мор-
ской звезды Ctenodiscus crispatus (Bruzelius, 1805)] в сообществах мягких грунтов в районе Гуси-
ной банки [сообщество № 6 на рис. 7 и в табл. 1]. К 2010 г. краб-стригун опилио уже локально
преобладал по биомассе в уловах мегабентоса в этом районе [Любин и др., 2010a].

Рис. 7. Сообщества мегабентоса, выделенные в Баренцевом море и прилегающих водах по ре-
зультатам исследований 2006–2010, 2011–2015 и 2016–2020 гг. Обозначения сообществ приведены
в табл. 1
Fig. 7. Megabenthic communities in the Barents Sea and adjacent waters based on the surveys of 2006–2010,
2011–2015, and 2016–2020. Designations of the communities are given in Table 1
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Таблица 1. Сообщества мегабентоса, выделенные в Баренцевом море в 2006–2010, 2011–2015
и 2016–2020 гг. Обозначения сообществ — те же, что и на рис. 7. Приведены доминанты
и субдоминанты с указанием доли от общей биомассы сообщества (%)
Table 1. Megabenthic communities in the Barents Sea based on the surveys of 2006–2010, 2011–2015,
and 2016–2020. Designations of the communities are the same as in Fig. 7. Dominant and subdominant
species are given with relative biomass indicated (%)

2006–2010 гг. 2011–2015 гг. 2016–2020 гг.
Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

1
Paralithodes
camtschaticus (55,0)
Geodiidae (1,9)
Hippasteria phrygiana (1,7)

1 Paralithodes
camtschaticus (41,7)
Suberitidae (1,8)

1 Paralithodes
camtschaticus (61,2)

2
Gorgonocephalus (14,8)
Ophiopleura borealis (9,7)
Umbellula encrinus (7,6)
Heliometra glacialis (7,3)
Ophiacantha bidentata (5,8)

2
Ophiopleura borealis (21,0)
Gorgonocephalus (12,9)
Molpadia (6,6)
Ophiacantha bidentata (5,6)
Ophioscolex glacialis (4,5)

2 Ophiopleura borealis (24,3)
Chionoecetes opilio (4,9)
Molpadia (4,0)
Gorgonocephalus (3,7)

3 Geodiidae (75,4)
Parastichopus tremulus (1,4)

3 Geodiidae (67,2)
Ancorinidae (4,9)

3 Geodiidae (70,2)
Ancorinidae (4,9)

4 Actiniaria (57,4)
Alcyonacea (7,0)
Hormathiidae (5,1)
Hippasteria phrygiana (3,5)

4 Hormathiidae (8,7)
Actiniaria (6,5)
Urasterias lincki (6,2)
Ctenodiscus crispatus (5,0)

4
Bolocera tuediae (10,1)
Hippasteria phrygiana (10,1)
Parastichopus tremulus (8,2)
Hormathiidae (5,0)
Molpadia (4,5)

5 Gorgonocephalus (48,8)
Actiniaria (2,9)
Heliometra glacialis (2,8)
Ctenodiscus crispatus (2,5)

5 Gorgonocephalus (45,9)
Ctenodiscus crispatus (4,2)
Sabinea septemcarinata (3,1)
Chionoecetes opilio (2,1)

5
Gorgonocephalus (37,6)
Chionoecetes opilio (13,0)
Ophiopleura borealis (4,2)
Ophioscolex glacialis (4,1)

6 Ctenodiscus crispatus (23,7)
Chionoecetes opilio (7,7)
Urasterias lincki (7,0)
Icasterias panopla (6,7)

6
Ctenodiscus crispatus (39,6)
Icasterias panopla (18,6)
Urasterias lincki (10,0)
Sabinea septemcarinata (8,7)
Hormathiidae (5,8)

6
Ctenodiscus crispatus (23,1)
Urasterias lincki (9,6)
Icasterias panopla (6,9)
Polymastiidae (5,0)
Chionoecetes opilio (4,4)

7
Polymastiidae (10,6)
Actiniaria (8,3)
Molpadia (7,5)
Ctenodiscus crispatus (6,2)
Theneidae (4,1)

7 Molpadia (24,8)
Ctenodiscus crispatus (11,2)
Polymastiidae (3,6)
Theneidae (3,6)

7 Molpadia (22,9)
Ctenodiscus crispatus (12,3)
Bathyarca glacialis (7,6)
Polymastiidae (7,1)8

Ciona intestinalis (13,7)
Molpadia (11,5)
Ctenodiscus crispatus (4,3)
Strongylocentrotus (4,3)

9 Strongylocentrotus (35,1)
Sabinea septemcarinata (5,7)
Gorgonocephalus (5,5)
Ctenodiscus crispatus (3,6)

9
Strongylocentrotus (34,4)
Chionoecetes opilio (18,0)
Ctenodiscus crispatus (9,2)
Urasterias lincki (4,6)
Gorgonocephalus (3,6)

9 Strongylocentrotus (37,9)
Chionoecetes opilio (9,9)
Gorgonocephalus (1,7)

10 Heliometra glacialis (27,6)
Actiniaria (6,0)
Sabinea
septemcarinata (3,7)

10
Gorgonocephalus (7,9)
Sabinea septemcarinata (6,4)
Heliometra glacialis (6,1)
Ophiacantha bidentata (5,0)
Strongylocentrotus (4,4)
Ctenodiscus crispatus (4,1)

10
Heliometra glacialis (7,6)
Sabinea septemcarinata (6,0)
Ctenodiscus crispatus (5,6)
Chlamys islandica (5,0)
Ophiacantha bidentata (4,7)
Gorgonocephalus (4,5)

Продолжение на следующей странице…
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2006–2010 гг. 2011–2015 гг. 2016–2020 гг.
Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

Сооб-
щество

Доминанты
и субдоминанты

11

Sabinea septemcarinata
(15,4)
Cucumaria frondosa (12,7)
Sclerocrangon boreas (7,0)
Hyas araneus (6,4)
Balanus (5,8)
Strongylocentrotus (5,4)

11 Cucumaria frondosa (32,0)
Microcosmus glacialis (4,7)
Balanus (1,9)

11
Cucumaria frondosa (21,2)
Paralithodes
camtschaticus (13,8)
Suberitidae (7,0)
Hormathiidae (2,3)

12
Strongylocentrotus (13,8)
Balanus (10,4)
Chlamys islandica (6,9)
Alcyonidium
gelatinosum (5,6)
Hyas araneus (4,7)

12 Strongylocentrotus (16,2)
Balanus (9,1)
Chlamys islandica (6,9)

13 Chionoecetes opilio (35,3)
Ctenodiscus crispatus (4,1)
Gorgonocephalus (3,3)

В 2011–2015 гг. краб-стригун опилио вышел на позиции субдоминанта в районе Новоземель-
ского мелководья (сообщество № 9 на рис. 7 и в табл. 1) и к северу от Центральной банки (№ 5).
В это время он присутствовал в качестве субдоминанта практически во всех сообществах, разви-
вающихся у архипелага Новая Земля. Площадь некоторых сообществ изменялась: таковая мор-
ских ежей, например, сокращалась (№ 9), а морской звезды C. crispatus (№ 6) — увеличивалась.
Поселения краба-стригуна опилио были непостоянными (см. рис. 5). Так, плотное поселение у Гу-
синой банки сильно уменьшилось, что связано с перераспределением скоплений. При этом пе-
решедшие в районы Центральной возвышенности и южной части Новоземельского мелководья
скопления краба-стригуна опилио наращивали свою долю в сообществах с 2006 г., а в северной
части Новоземельского мелководья — с 2009 г.

В 2016–2020 гг. краб-стригун опилио доминировал в сообществах (№ 13 на рис. 7 и в табл. 1)
между архипелагамиНовая Земля и ЗемляФранца-Иосифа на границе с Карским морем, на скло-
нах Новоземельского мелководья и у Центральной банки, а также в Южно-Новоземельском
жёлобе. Площадь сообществ с субдоминированием этого краба возросла и охватила аквато-
рию от архипелагов Земля Франца-Иосифа и Новая Земля до возвышенности Персея, а так-
же северную часть Печорского моря (№ 2, 5 и 9). К югу от архипелага Земля Франца-
Иосифа краб-стригун опилио выступал субдоминантом в сообществе офиурыOphiopleura borealis
Danielssen &Koren, 1877 (№ 2). На Новоземельском мелководье в сообществе морских ежей рода
Strongylocentrotus Brandt, 1835 (№ 9), главным образом Strongylocentrotus pallidus (G. O. Sars, 1871),
краб-стригун опилио выступал вторым по доминированию видом. В восточной части моря в со-
обществе офиур рода Gorgonocephalus Leach, 1815 (№ 5) и O. borealis (№ 2) краб-стригун опилио
занимал второе место.

В 2006–2010 гг. камчатский краб доминировал среди мегабентосных организмов в прибреж-
ных водах Кольского полуострова, в районе Мурманского мелководья и в водах, примыкающих
к полуострову Канин (сообщество № 1 на рис. 7 и в табл. 1). В сообществе губок (№ 3) у Во-
сточного Мурмана и тепловодных видов (№ 4) у Западного Мурмана он выступал в качестве
субдоминанта.

В 2011–2015 гг. он всё так же доминировал в районе мыса Нордкап и в водах Восточного
Мурмана, но стал реже встречаться в приловах в прибрежной области ЗападногоМурмана иМур-
манского мелководья. Плотные скопления камчатского краба в районе южного склона Канинской
банки расширились на восток, к полуострову Канин.
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В 2016–2020 гг. область доминирования камчатского краба значительно расширилась
в северо-восточном направлении: он доминировал в сообществах вокруг всего полуострова Ка-
нин, к северу и западу от острова Колгуев, вокруг Канинской банки и у Гусиной банки. В сооб-
ществе голотурии Cucumaria frondosa (Gunnerus, 1767) (№ 11 на рис. 7 и в табл. 1) камчатский
краб выступал в качестве первого субдоминанта в районах на юге Мурманской банки, на скло-
нах Канинской банки и на юге Гусиной банки. Также он встречался в ограниченном количестве
в сообществах губок рода Geodia Lamarck, 1815 (№ 3), тепловодных видов (№ 4) и мелководных
видов (№ 12) в Печорском море и даже в сообществе краба-стригуна опилио (№ 13) у южной
оконечности архипелага Новая Земля (см. рис. 1 и табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ
Исследования динамики сообществ макрозообентоса в Баренцевом море показали, что их из-

менения под воздействием климатических факторов и донного тралового промысла регистриру-
ются с задержкой приблизительно в четыре года [Денисенко, 2013; Любина и др., 2016; Lyubina
et al., 2012]. В случае с более крупными и долгоживущими мегабентосными организмами задерж-
ка регистрируемой реакции на стрессовое воздействие или изменение условий среды должна
быть продолжительнее. По этим соображениям, для анализа изменений в структуре мегабен-
тосной составляющей бентосных сообществ были рассмотрены не ежегодно получаемые данные,
а данные за периоды продолжительностью в пять лет.

Трансформация сообществ в различных частях Баренцева моря может протекать по разным
сценариям (в зависимости от силы воздействия преобладающих факторов).

В южной части моря наиболее значимыми факторами воздействия на бентосные сообще-
ства являются: приток тёплых атлантических вод [Денисенко, 2003, 2007, 2013; Захаров и др.,
2022b], активно ведущийся здесь донный траловый промысел [Любин и др., 2010b], а также хищ-
ничество со стороны камчатского краба [Манушин, 2021a, b] и донных видов рыб (в основном
пикши и камбалы) [Eriksen et al., 2020]. Следует признать, что ни один из перечисленных фак-
торов в течение нескольких последних десятилетий не препятствовал активному процессу ак-
климатизации камчатского краба в южной части Баренцева моря, наращиванию им численности
и расширению ареала.

Длительный период положительных температурных аномалий, наблюдающихся в Баренце-
вом море с конца XX в. [Трофимов и др., 2018; Boitsov et al., 2012], способствовал расселению
краба не только на запад, вдоль побережья Норвегии, но и в восточном направлении, вдоль побе-
режья Кольского полуострова вплоть до Воронки Белого моря, а также Мурманского и Северо-
Канинского мелководий [Камчатский краб, 2021].

Активно осуществляемый в южной части Баренцева моря донный промысел крайне негатив-
но сказывается на мегабентосе [Захаров, Любин, 2012; Любин и др., 2010b; Lyubin et al., 2011;
Løkkeborg, Fosså, 2011], но камчатского краба затрагивает в меньшей степени, так как существу-
ющие на данный момент правила рыболовства РФ направлены на максимальную защиту этого
вида, являющегося ценным промысловым ресурсом. Не допускается прилов крабов в объёме
более 10 экз. на 1 т улова; в случае превышения этого уровня прилова судно должно сменить
позицию на 5 морских миль. Все пойманные крабы, независимо от количества, пола и размера,
должны быть незамедлительно возвращены в среду обитания, что достаточно строго контроли-
руют надзорные органы. Браконьерский промысел локализован преимущественно в прибрежных
водах и оказывает минимальное воздействие на плотные промысловые скопления в открытой ча-
сти моря. К тому же донный траловый промысел является для крабов дополнительным источни-
ком пищи (отходы судовой обработки рыбы и выбросы некондиционной части улова) [Манушин,
2021a], а животные, травмированные тралами, становятся для них привлекательной и лёгкой
добычей [Kedra et al., 2017].
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Единственным негативным фактором из вышеперечисленных можно считать конкуренцию
с донными рыбами, однако промысел активно снижает их давление на донные сообщества,
а потребление рыбами взрослых крабов крайне незначительно [Долгов, Бензик, 2021]. Та-
ким образом, в открытой, южной части Баренцева моря в последние годы сложились весьма
благоприятные условия для расселения камчатского краба.

Более слабо выраженный за анализируемый период рост частоты встречаемости (см. рис. 2)
и области распространения камчатского краба, по сравнению с показателями краба-стригуна опи-
лио, обусловлен меньшей площадью ареала и тем, что значительная часть его популяции скон-
центрирована в прибрежных водах. Кроме того, траловые уловы камчатского краба в открытых
водах (при достаточно редкой сетке станций экосистемной съёмки) во многом носят случайный
характер из-за высокой мобильности группировок крупных половозрелых самцов: они соверша-
ют длительные и протяжённые миграции в поисках пищи и к местам размножения [Беренбойм,
2003]. Значительная доля камчатского краба в общей биомассе мегабентоса объясняется также
тем, что в южной части Баренцева моря траловый прилов мегабентоса достаточно низок. В ка-
честве одной из возможных причин этого обоснованно рассматривают многолетнее негативное
воздействие активного тралового промысла [Любин и др., 2010b]. Так, даже один промысловый
самец весом в несколько килограммов, попавший в трал, может стать причиной превышения всей
биомассы мегабентоса в прилове.

Основными группами макрозообентоса, наиболее активно выедаемыми камчатским крабом,
являются иглокожие и моллюски [Стрелкова и др., 2021]. Среди мегабентосных организмов в пре-
делах области распространения камчатского краба в целом за исследованный период снизилось
также относительное количество актиний, ракообразных и асцидий. Одновременно отмечено уве-
личение относительного количества губок, биомасса которых отрицательно коррелирует с плот-
ностью распределения камчатского краба. В частности, в водах Западного Мурмана (часть побе-
режья к западу от Кольского залива) после уменьшения плотности распределения камчатского
краба зафиксирован рост относительной биомассы губок вплоть до формирования локальных
сообществ с их доминированием.

Изменение структуры донного населения, с замещением губками части бентосного сооб-
щества, ранее было зарегистрировано в районе Святоносского поселения исландского гре-
бешка Chlamys islandica (O. F. Müller, 1776), в области массового развития фауны сестоно-
фагов [Золотарев, 2016; Носова и др., 2018]. Основным фактором, повлиявшим на измене-
ние состава сообщества в этом районе, стал многолетний промысел гребешка. В результа-
те перелова и возникшей на его фоне эпизоотии произошло замещение доминирующего ви-
да (исландского гребешка) другими сестонофагами, преимущественно губками. Они, в от-
личие от более высокоорганизованных животных, слабо подвержены прессу хищников, ин-
фекционным заболеваниям и травматизму от воздействия промысловых драг. Так, наруше-
ние целостности тела губки при механическом воздействии может провоцировать формиро-
вание новых особей на основе образовавшихся фрагментов. В искусственных условиях фраг-
мент губки Geodia barretti Bowerbank, 1858, широко распространённой в Баренцевом море,
за год полностью регенерировал структуру тела и увеличил его массу на 40 % [Hoffmann
et al., 2003]. На данный момент не ясна вероятность обратного процесса — по конкурент-
ному замещению губок гребешками при прекращении их промысла. Вероятно, процесс де-
градации гребешкового поселения под влиянием промысла необратим; тогда восстановление
запаса этого ценного вида до прежнего уровня невозможно. Однако для других видов дан-
ный фактор может оказаться положительным, поскольку губки, образуя плотные поселения,
создают благоприятную среду обитания для многих видов животных [Kedra et al., 2017; Khalaman,
Komendantov, 2011].
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Похожая картина отмечена в районах массовых поселений кукумарии C. frondosa на мел-
ководьях в северо-западной и юго-восточной частях моря (Шпицбергенская, Гусиная и Северо-
Канинская банки, плато Моллера). В период 2006–2010 гг. её сообщество не выделялось в каче-
стве отдельного при кластеризации, а было соединено с сообществом, характерным для мелково-
дий юго-востока моря и части Шпицбергенской банки. В 2011–2015 гг. относительная биомасса
кукумарии в южной части моря увеличилась (см. табл. 1), что может быть связано с постепен-
ным выеданием камчатским крабом определённых групп бентоса и с перестройкой структуры
сообществ. Ранее аналогичные структурные перестройки — уменьшение количества основных
компонентов (таксонов) рациона камчатского краба и увеличение обилия их трофических кон-
курентов, не потребляемых крабом, — были зарегистрированы в макробентосных сообществах
Мотовского залива [Стрелкова и др., 2021]. Сходную картину отмечали и в ряде других водоёмов
при появлении вселенцев [Алимов и др., 2000].

Этологические аспекты биологии камчатского краба и краба-стригуна опилио существенно
различаются. Камчатский краб, области размножения и откорма которого разобщены в простран-
стве, совершает длительные и протяжённые миграции. Как указано выше, в основном это каса-
ется крупных половозрелых самцов промысловых размеров. Самки и молодь являются более
оседлыми и практически круглогодично держатся в узкой прибрежной полосе [Камчатский краб,
2021]. Таким образом, в южной, открытой части Баренцева моря в прилове преобладают крупные
самцы камчатского краба, которые могут быть охарактеризованы как пасущиеся хищники. Меж-
ду тем для краба-стригуна опилио характерна значительно менее выраженная миграционная ак-
тивность; в пределах всего его ареала в уловах встречаются особи обоих полов и всех возрастных
групп с незначительной дифференциацией по глубинам [Zakharov et al., 2021b].

Рост популяции краба-стригуна опилио привёл к заселению им огромной акватории в во-
сточной и северной части Баренцева моря — от Печорского моря до архипелага Земля Франца-
Иосифа и от архипелага Новая Земля до Шпицбергена. В целом расселение краба-стригуна опи-
лио во многом копирует распределение в пределах Баренцева моря тихоокеанских по происхож-
дению видов, например моллюсков букцинид [Захаров, 2013]. В настоящее время тихоокеанские
виды встречаются повсеместно в Баренцевом море, однако устойчивый фаунистический ком-
плекс они формируют на Новоземельском, Канинско-Печорском иМедвежинско-Надеждинском
мелководьях. Фаунистическое сходство донного населения свидетельствует о близости условий
обитания в этих удалённых друг от друга районах.

В настоящее время ареал краба-стригуна опилио продолжает расширяться на запад, в на-
правлении архипелага Шпицберген, где бентос сходен по видовому составу и количественным
характеристикам с сообществами, широко распространёнными в области наиболее плотных
современных скоплений краба-стригуна опилио.

При этом современные данные свидетельствуют о том, что расширение ареала краба-стригуна
опилио в западном направлении происходит значительно медленнее, чем на восток, в прилега-
ющие районы Карского моря [Zalota et al., 2018, 2019, 2020; Zimina, 2014]. По-видимому, ос-
новным фактором, который тормозит его распространение на запад, в настоящее время являет-
ся потепление вод Баренцева моря, наблюдающееся на протяжении последних нескольких деся-
тилетий [ICES Working Group, 2022]. Очевидно, что в случае похолодания процесс заселения
крабом-стригуном опилио западной части моря может ускориться [Баканев, 2017] и в районе
архипелага Шпицберген может сформироваться новый центр его воспроизводства в дополнение
к имеющемуся у архипелага Новая Земля.

В период 2006–2010 гг. в Гусиной банке в отдельные годы прилов краба-стригуна опилио
достигал 30–40 % от массы улова; в последующие годы произошли снижение его численно-
сти в этом районе и формирование новых плотных поселений значительно севернее, в области
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Северо-Новоземельского мелководья и восточных склонов Центральной возвышенности и воз-
вышенности Персея. Снижение численности краба-стригуна опилио и его значимости в мегабен-
тосной части бентосного сообщества в районе Гусиной банки может быть связано как с влиянием
тёплых вод одной из ветвей Нордкапского течения, так и с уменьшением кормовой базы после
взрывного роста численности вселенца.

Интересен также факт наличия в 2006–2010 гг. сообщества с доминированием асцидии Ciona
intestinalis (Linnaeus, 1767) в районе Центральной впадины (№ 8 на рис. 7 и в табл. 1). В следую-
щие два периода оно уже не выделялось, оно было поглощено сообществом с доминированием
голотурий рода Molpadia Cuvier, 1817. Отчасти это может быть обусловлено выеданием асци-
дии растущей популяцией краба-стригуна опилио. Большой размер, мягкое цилиндрическое тело
без защитной оболочки, прикреплённый образ жизни — всё это, скорее всего, сделало асцидий
уязвимыми для вселенца-хищника при его массовом появлении, в отличие от закапывающихся
в грунт мольпадий.

Безусловно, при похолодании частота встречаемости и ареал краба-стригуна опилио будут
увеличиваться [Баканев, 2017], однако рост численности вселенца в уже освоенных акваториях
маловероятен, поскольку основным лимитирующим фактором в этом случае выступает не тем-
пература окружающей среды, а кормовая база. По всей видимости, после заселения определён-
ных районов будут происходить перераспределение скоплений в подходящие для вида смежные
сообщества и, возможно, дальнейшее уменьшение численности вселенца до определённого, оп-
тимального уровня. На данный момент похожая картина наблюдается в Гусиной банке и в неко-
торой мере в южной части Новоземельского мелководья, где рост численности вселенца снижа-
ется или уже прекратился. Скорее всего, новые урожайные поколения будут возникать локально
во впервые осваиваемых вселенцем акваториях, например в районах архипелагов Шпицберген
и Земля Франца-Иосифа, а также возвышенностей северо-центральной части моря.

Как и камчатский краб, краб-стригун опилио вытесняет или замещает аборигенные виды пу-
тём их поедания или конкуренции за пищу. Однако из-за своих меньших размеров краб-стригун
опилио, скорее всего, не способен поедать крупных особей мегабентоса; он оказывает влияние
через выедание их молоди. Отчасти пресс вселенца на мегабентос может снижаться за счёт
потребления крабом макрозообентоса.

В последние годы доля краба-стригуна опилио в уловах в давно освоенной им акватории
держится на уровне около ⅕ общей биомассы тралового мегабентоса. Можно предположить,
что в условиях Баренцева моря такое соотношение является оптимальным и в перспективе будет
сохраняться в пределах всей акватории, освоенной этим видом.

Очевидно, что появление краба-стригуна опилио и камчатского краба в экосистеме Барен-
цева моря не ведёт к увеличению общей биопродуктивности водоёма, так как последняя пол-
ностью определяется уровнем доступных для донного населения пищевых ресурсов [Зенкевич,
1970], то есть первичной продукции. В случае рассматриваемых вселенцев речь идёт только о пе-
рераспределении энергетических потоков и о наращивании их биомассы за счёт нативных ви-
дов. Будучи исключительно плотоядными животными, эти два вида не привносят в пищевую
пирамиду новые или невовлечённые источники биогенных элементов (например, невостребо-
ванный детрит или планктон), а лишь эксплуатируют и трансформируют существующие донные
сообщества [Биологические инвазии, 2004; Шадрин, Ануфриева, 2019].

Очевидно, что в текущих условиях оба краба продолжат расширять свой ареал в рамках
комфортного диапазона условий и наличия достаточной кормовой базы. Камчатский краб будет
и дальше встраиваться в сообщества Печорского моря и прилегающих к нему акваторий. Однако
продвижение его на север, скорее всего, ограничится Гусиной банкой и плато Моллера, а на во-
сток— мелководьями, подверженными зимнему выхолаживанию. Ареал краба-стригуна опилио
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охватит всю северную и восточную часть моря, за исключением районов, находящихся под вли-
янием тёплых атлантических вод. Его распределение будет неравномерным, однако площадь
сообществ мегабентосных организмов с его доминированием увеличится. Взаимная конкурен-
ция между вселенцами окажется, скорее всего, минимальной и будет наблюдаться лишь на сты-
ке ареалов. При климатических флуктуациях ареалы крабов будут изменяться в противофазе:
при потеплении ареал камчатского краба станет расширяться, а краба-стригуна — уменьшаться,
и наоборот.

Таким образом, в настоящее время донные сообщества Баренцева моря находятся в со-
стоянии трансформации, вызванном длительным периодом потепления и появлением но-
вых инвазивных видов. Представленные результаты позволяют предположить, что в процес-
се освоения рассматриваемыми крабами всей доступной для них акватории донное населе-
ние Баренцева моря претерпит значительные структурные изменения в пределах всей области
их распространения.

Материал для данной работы был собран в рамках государственного задания Полярного филиала
ФГБНУ «ВНИРО» и Института морских исследований в Бергене. Публикация подготовлена в рамках
государственного задания ЗИН РАН № 122031100275-4.
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IMPACT OF THE RED KING CRAB AND THE SNOW CRAB
ON THE BARENTS SEA MEGABENTHIC COMMUNITIES
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The work is devoted to problems of mutual adaptation of two invasive commercial crab species, the red
king crab Paralithodes camtschaticus and the snow crab Chionoecetes opilio, and the recipient ecosys-
tem of the Barents Sea. Data on the distribution of megabenthic communities obtained for 2006–2020
are provided. The dynamics of invasive crab populations is analyzed, and related changes that oc-
curred in the Barents Sea bottom communities during this period are studied. Mechanisms of the im-
pact of crab species on bottom communities and prospects for their colonization of the Barents Sea
are discussed. The research is based on the results of quantitative and taxonomic analysis of bycatch
in 6,010 bycatches with a Campelen 1800 trawl performed in the Barents Sea in 2006–2020 during
the joint Russian–Norwegian ecosystem survey on RV of the Polar branch of VNIRO and the Institute
of Marine Research. The expansion of the range and increase in abundance of the red king crab since
the early 1990s led to its colonization of the vast area of the southern Barents Sea. In 2006–2010,
this species dominated in megabenthic communities around the Murmansk Rise and Kaninskaya Bank.
In 2016–2020, the red king crab spread north and east – up to the Kolguev Island and the southern slope
of the Goose Bank. An increase in abundance of the snow crab resulted in its colonization of a huge
area in the Barents Sea: from the Pechora Sea to the Franz Josef Land archipelago and from the Novaya
Zemlya archipelago to the Spitsbergen archipelago. In 2006–2010, the snow crab abundance started
to increase in the Novaya Zemlya archipelago area; there, it was a subdominant species in communi-
ties of soft sediments of the Goose Bank. In 2011–2015, the snow crab began to dominate in com-
munities of the Goose and Novaya Zemlya banks and the northern Central Bank. At the same time,
it continued to increase its role as a subdominant species in almost all megabenthic communities near
the Novaya Zemlya archipelago. Later, in 2016–2020, this species dominated in benthic communi-
ties on the boundary with the Kara Sea between the Novaya Zemlya and Franz Josef Land archipela-
gos, on the slopes of the Novaya Zemlya Bank, near the Central Bank, and in the Southern Novaya
Zemlya Trench. Its range increased and covered the area from the Franz Josef Land andNovaya Zemlya
archipelagos to the Perseus Bank in the west and to the Pechora Sea in the south. As shown, under cur-
rent climatic conditions, the red king crab will remain part of megabenthic communities in the south-
eastern Barents Sea. The snow crab will continue to migrate from the east to the western Barents
Sea, up to the Spitsbergen archipelago, where similar benthic communities exist; in case of colder
conditions, its migration will occur faster. A scenario is possible in which shallow waters of the Spits-
bergen archipelago will be a new reproductive center of the snow crab population in the Barents Sea,
along with the current center near the Novaya Zemlya archipelago.
Keywords:Barents Sea, megabenthos, bottom communities, red king crab, Paralithodes camtschaticus,
snow crab, Chionoecetes opilio
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