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Cl1юmatophoп:s ot· еагlу lit·e 11istoгy stag·es о(· the геd kiпg сгаЬ Paralithodes cmntschaticus (Tilesius , 
1815) were iпvestigated iп aqнarium coпditioп . All p laпktoпic stages of the red kiпg crab were fонпd to 
ha,,e ye!IO\v light-гe flectiпg star-shaped chп)matop l10гes, which сап ехрапd \vheп ап aпima l is exposed to 
tl1e bright lighL апd со пtгасl. afi.eг а long stay in the darkness. Adaplatioпa l importaпce о[ light-iпduced 

cl1Гomatop l10re ' s response is discussed. Most ргоЬаЬ!у. expansion of chгomatophoгes may protect laгva 
[гот diгect UV гadiatioп . As the size of yello\·V chгomatophoгes depends primaгily оп illнmiпation, these 
st1·нctuгes са п поt Ье нsed as indicatoгs o r· physiological conditioп о[ the еаг !у stages оГ сгаЬs (glaнcothoe 

and larvac). 

ВВЕДЕНИЕ 

Одним из факторов, онределяющих цвет планктонных личинок десятиногих 

ракообразных (отр. Decapoda), являются хроматофоры, имеющие желтую, крас­
ную, оранжевую, черную и белую окраску [McNamara, Moreyra, 1983; Wear, 1968]. 
Часто нигменты являются светоотражающими, дихроматическими, то есть име­

ют два характерных цвета, например, переходят из черного в желто-зеленый или 

красный [Wеаг, 196Я]. Расположение и число хроматофоров у личинок отр. Deca­
poda видоснецифично [Wear, 1970] . 

Значение хроматофоров в процессе жизнедеятельности планктонных стадий 

развития десятиногих ракообразных до кою,а не ясно. Основная гипотеза заклю­

чается в том , что светоотражающие нигменты хроматофоров предохраняют ор­

ганизм, экранируя ультрафиолетовое излучение [Mineг et al., 2000]. При этом яр­
ко окрашенные формы меньше подвержены воздействию солнечной радиации и 

выдерживают большую интенсивность облучения, чем прозрачные [Morgan, 
Chгist, 1996]. На свету хроматофор расширяется и пигментные зерна распрост­
раняются по всему его объему, заполняя разветвленные дендриты клеток, покры­

вая личинку звездчатой сетью нрожилок . В темноте нигмент стягивается в центр 

сжатого хроматофора и организмы становятся более светлым. Однако хромато­

форы реагируют раппирением не только на увеличение количества УФ, но и на 

нростое повышение яркости видимого снектра света [Miner et al., 2000]. Это ста­
вит под сомнение узкое адаптивное значение хроматофоров как экрана от сол­

нечной радиаr,ии. Поэтому выдвигаются ;,ополнительные предположения, что 
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хроматофоры играют роль при терморегуляции и маскироnке личинок 1 Miпer eL 
а \ ., 2000]. Отчасти их подтверждает то, что перераспределение пигментов и из­
менение размера хроматофора могут вызывать изменения темнературы и солено­

сти IDiwan, Na~abhushaпam, 1974; Viпuesa eL а\. , 19851 . 
К настоян\ему времени о строении и фующионировании. системы хроматофо­

ров у личинок десятиногих ракообразных наконлено относительно мало инфор­

мации. При этом больши11стnо данных относится к личшшам п/отр. Caridea и 
Brachyuгa [Wеаг, 1970; McNamara, Могеуга , 1983; Могgап, Chгi st, 1996; Mineг et al., 
2000 и др.], но работы 11освящены изучению хроматофоров личинок крабов 
п/ отр. Лпomura отсутстnуют. 

Цель настоящей работы описать расположение и морфологию хроматофоров 

ранних стадий развития камчатского краба и исследовать реакцию хроматофо­

роn на измепепие осnещешюсти и температуры. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Исследования выполнены в аквариальной лаборатории воспроизводства ра­

кообразных ВНИРО. Материалом послужили: икра, личинки (зоэа I-IV), 11осле­
личипки ( глаукотоэ) и мальки камчатского краба, полученные от самок, отлов­
ленных на акватории Баренцева моря. Выращивание всех стадий проводили в ус­

ловиях естественного светового дня при температуре воды 5-7 °С. 
В экспериментах особей отсаживали n стеклянные цилиндры объемом 100 мл 

или чашки Петри диаметром 5 см. Стеклянные цилиндры помещали в термоста­
тическую емкость с темнературой воды 6 ° С. Чашки Петри наполняли водой 6 °С 

и оставляли в помещении, что обеспечиnало плаnный подъем температуры до 

19-20 ° С (для икры и личинок пребывание в течение одного-двух часов при этой 
темнературе не является летальным). 

В экспериментах для осnещепия использовали галогеновый оптиковолокон­

ный осветитель мощностью 150 Вт, дающий белый свет интенсивностью 1.1 х 

10 1 ~ квант см-2 с- 1 , - это значение попадает в дианазон освещенности верхнего 
горизонта nоды (0-15 м) n естестnешюй среде обитания ранних стадий разnития 
камчатского краба [Shirley, Shirley, 1988]. Для изоЛШ\ИИ от света емкости помеп\а­
ли в светоне1rроницаемые полиэтиленовые пакеты. 

Эксперименты проnодили на икре (незадолго до nьшлева), личиночных стади­

ях (зоэа I и III) , послеличинках (глаукотоэ). Всего на 172 особях выполнено 10 ва­
риантов экснериментов с различными сочетаниями освещенности , температуры 

и жизнеrнюй стадии (табл. 1 ). 
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Таблица 1. Варианты экснериментов 

ТаЫе 1. Diffe rent schemes of expe1·ime11ts 

Осnеще 11но сть 

Яркий свет 

Яркий свет 

Тем нота 

Темнота 

Яркий свет 

Темнота 

Темнота 

Яркий свет 

Яркий свет 

· 1 ем 1-1ота 

Теыпеµатура , ' С Кол 1. 1•1 ество особей. экз . 

Повышал;нъ с б до 19 24 

ПовыLш1mнъ с б до 19 26 

6 15 

6 20 

6 ]() 

б 11 

б 16 

б 11 

б 6 



При составлении морфологического описания и оценке развития хроматофо­

ров использовали бинокулярный микроскоп МБС-1 О и макрофотографии . 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Морфологи'ЧеС1Сие исследования 

Уже за месяц до вылупления эмбрионы имеют хорошо развитые хроматофо­

ры двух типов: хроматофоры первого типа, содержащие желтый блестящий (от­

ражающий свет) пигмент, который при контровом освещении выглядит черным, 

и хроматофоры второго типа, содержащие пигмент красного цвета. По способ­

ности отражать свет, форме и цвету хроматофоры первого типа соответствуют 

описанию гуанофоров (иридиоцитов) у рыб [Микулин, 2000]. Гуанофоры прида­
ют рыбам металлический блеск и серебристую окраску. В состав гуанофоров вхо­

дят кристаллы гуанина. Окраска и форма хроматофоров второго типа больше 

всего соответствуют эритрофорам у рыб, имеющим преимущественно красный 

цвет и звездчатую форму [Микулин , 2000] . В эритрофорах преобладающими пиг­
ментами являются каротиноиды, растворенные в жирах. В своей работе мы не 

проводили исследований состава пигментов хроматофоров камчатского краба, 

поэтому, чтобы избежать возможной ошибки, мы будем называть хроматофоры 

первого типа желтыми, а хроматофоры второго типа красными . 

Форма желтых хроматофоров меняется от небольших плотных шариков до 

звездчатой с сильно разветвленными отростками. По размеру и форме были вы­

делены три стадии выраженности хроматофоров (рис . 1). 

1 2 3 

Рш:. 1. Три стадии выраженности хроматофоров у зоэа П камчатского краба: 1 - хроматофоры 

минимального размера в виде плотных маленьких шариков; 2 - хроматофоры звездчатой формы 

с небольшими отростками ; З - хроматофоры с длинными сильно разветвленными отростками 
(вплоть до образования сплошной паутины) 

Figure 1. Three grades of expression of chromatophores in zoea 11 of the red king crab: 
1 - chromatophores are small , in shape of tiny dense spheres; 2 - chromatophores are star-like, 
with small radial appendages; З - chromatophores with long branched appendages, sometimes 

transforming into а net-like web 
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Желтые хроматофоры располагаются на строго определенных участках тела 

личинки . Шесть наиболее крупных - ближе к заднему краю карапакса и по одно­

му на базальных члениках максиллипед (1-111), иногда хроматофоры могут отсуг­
ствовать на части максиллипед, чаще всего на максиллипедах 111. При взгляде на 
плывущую личинку кажется, что ее опоясывает блестящий желтый пояс. На боку 

карапакса, в месте расположения самого крупного хроматофора, имеется замет­

ная выпуклость. 

На стадии глаукотоэ остаются шесть желтых хроматофоров, расположенных 

ближе к заднему краю карапакса, при этом они занимают меньшую площадь, чем 

у личинок. 

У мальков на карапаксе видны лишь остатки желтых хроматофоров, однако и 

они вскоре исчезают под становящимся непрозрачным карапаксом. 

Красные хроматофоры, часто имеющие звездчатую форму, разбросаны по 

всему телу личинки . Они в значительной мере определяют ее красновато-рыжую 

окраску. Их размер и форма, видимо, во многом зависят от физиологического со­

стояния личинки. Проведенные нами наблюдения показали, что слабые личинки 

имеют более сжатые красные хроматофоры, что, в том числе, приводит к обес­

цвечиванию личинок. При фиксации формалином красные хроматофоры сжима­

ются и выглядят как звездочки, с короткими отростками . 

В данной работе мы не ставили своей целью подробно исследовать красные 

хроматофоры, сосредоточив свое внимание на желтых хроматофорах, обладаю­

щих интересной способностью изменять свой размер . В дальнейшем планирует­

ся продолжить исследования хроматофоров ранних стадий онтогенеза камчат­

ского краба. 

Эксперимеиты 

Икра. При освещении икры, вне зависимости от того, поднималась ли темпе­

ратура или оставалась постоянной, спустя час экспозиции у более чем 90% эмб­
рионов хроматофоры увеличились в размерах и достигли третьей стадии (рис. 2). 
При постепенном подъеме температуры и отсугствии света у эмбрионов также 

наблюдалось увеличение хроматофоров, но оно было более медленное, и через 

час только 50% эмбрионов имели хроматофоры третьей стадии . 

В случае помещения эмбрионов с хроматофорами в темноту при температуре 

6 °С у них наблюдалось уменьшение хроматофоров в размерах. Однако, уменьше­

ние хроматофоров происходило гораздо медленнее, чем их увеличение. Так, спу­

стя 90 мин. экспозиции не было замечено сжатие хроматофоров до второй ста­

дии, уменьшение хроматофоров в размерах продолжалось и спустя 12 часов экс­
позиции (рис . 3) . 
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Рис. 2. Соотношения 
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Figure 2. Ratios between 
embryos with different 

expression of chromato­
phores in the beginning 

of experiments and one hour 
after its start. The experi­
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light-warmth; light-cold; 
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Рис. З. Изменение 

соотношения эмбрионов 

с хроматофорами разной 
степени выраженности 

в темноте при температуре 

воды +6 ·с 

Figuтe 3. Changes in ratios 
of embryos with different 
expression of chromato-

phores in the darkness and 
water temperature +6 °С 
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Зоэа. При освещении ярким светом и постоянной температуре как у зоэа 1, так 
и у зоэа 111 происходило более быстрое, чем у Эмбрионов, расширение хромато­
форов , и уже спустя 30 мин. от 90% до 100% личинок имели хроматофоры тре­
тьей стадии (рис . 4) . 

В темноте при температуре 6 °С у зоэа 1 наблюдалось постепенное сжатие хро­
матофоров (рис. 5) . Однако, также как и в случае с эмбрионами, оно происходи­
ло гораздо медленнее, чем их расширение. 

Глаукотоэ. При освещении ярким светом и постоянной температуре у глауко­

тоэ хроматофоры расширялись (рис . 6), но медленнее, чем у зоэа 1изоэа111. Спу­

сп1 30 мин. только 45% глаукотоэ имели хроматофоры третьей стадии, а через 
час их было 70%. 

Рис. 4. Соотношения доли личинок 
с хроматофорами разной степени 

выраженности в начале эксперимента 

и спустя 30 мин, у зоэа 1 и зоэа 111 

Figuтe 4. Ratios between larvae 
(zoea 1 and zoea 11) with different 

expression of chromatophores 
in the beginning and one hour 

after the start of experiment 

Рис. 5. Изменение 
соотношения зоэа 1 

с хроматофорами разной 
степени выраженности 

в темноте при температуре 

воды +6 ·с 

Figuтe 5. Changes in ratio 
of zoea 1 with different 

expression of chromatophores 
in the darkness under water 

temperature +6 °С 
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Рис. 6. Изменение 

соотношения глаукотоэ 
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Figure 6. Changes in ratio 
of glaucothoe with different 

expression of chromato­
phores in the light under 
water temperature +6 ·с 

В контрольных группах, когда зоэа 1 и глаукотоэ с хроматофорами первой ста­
дии содержали в темноте при температуре 6 °С , изменения размеров хроматофо­

ров после 30 минут экспозиции обнаружено не было . 

Экспериментов с нагревом воды на личинках и глаукотоэ не проводили , пола­
гая, что реакция хроматофоров будет сходной с таковой у эмбрионов в икре. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Желтые хроматофоры у камчатского краба появляются на последних стадиях 

эмбрионального развития и исчезают на стадии малька. На всех стадиях зоэа рас­

положение и форма желтых хроматофоров практически совпадают, не меняется 

и поведение личинок. Хроматофоры зоэа 1 и 111 с одинаковой скоростью расши­
ряются при воздействии яркого света (см . рис . 4) . Поэтому, вероятно, на всех че­
тырех стадиях зоэа желтые хроматофоры будут одинаково реагировать на свет. 

Расширение желтых хроматофоров у эмбрионов в икре при ярком освещении 

(см . рис . 2) и их сжатие в темноте (см. рис. 3) показывает, что механизмы , управ­

ляющие этими процессами, начинают работать задолго до вылупления личинок. 

Таким образом, размер желтых хроматофоров на всех стадиях увеличивается на 

свету и уменьшается в темноте. При этом расширение хроматофоров происходит 

на порядок быстрее и более синхронно, чем их сжатие в темноте . Тот факт, что 

при повышении температуры в темноте процесс расширения хроматофоров шел 

заметно медленнее, чем при ярком свете и температуре 6 ° С, свидетельствует, 

что именно освещение регулирует размер хроматофоров. Расширение хромато­

форов при повышении температуры может зависеть от физиологических про­

цессов в организме и быть ответом на стрессовое воздействие, например, повы­

шение температуры , более чем на 10 ° С. 

Хорошо известно, что ультрафиолетовое излучение может отрицательно, 

вплоть до летального эффекта, влиять на зоопланктон. Личинки камчатского 

краба в естественной среде постоянно держатся в толще воды, совершая верти­

кальные миграции [Shirley, Shirley, 1988]. Глаукотоэ в начале стадии также актив­
но плавают, отыскивая подхощ:1щий субстрат для оседания . Кроме того, личинки 

и глаукотоэ обладают положительным фототаксисом и активно движутся в на­

правление источника света [Epelbaum et al., 2007] . Возможно , именно защита от 

солнечной радиации - основная функция, которую выполнЯют желтые хромато­
форы. Это подтверждает то, что желтые хроматофоры: содержат светоотражаю­

щий пигмент; реагируют на свет; быстро расширяются на свету и медленно сжи­

маются в темноте; присутствуют у стадий с прозрачными покровами, ведущими 

планктонный образ жизни. Функцию защиты от ультрафиолета для хроматофо­

ров предполагают Минер с соавторами [Miner et al., 2000], изучавшие мегалоп 
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двух видов крабов, а также Морган и Христ 1 Morgaп, Christ, 1996 I, исследовав-
111ие личинок четырех тропических крабов. Кроме того , известно, что меланофо­

ры и гуанофоры у личинок рыб защищают нервную систему и внугренние орга-

11 ы от воздействия ультрафиолета 1 Микулин, 20001. 1-Ia первой мальковой стадии 
краб впервые переходит к полностью бентосному образу жизни, возможно, имен­

но ноэтому у мальков происходит обызвествление каранакса, отсугствовавшее у 

глаукотоэ и личинок. Можно предположить, что переход I< бентоспому образу 

жизни и появление в карапаксе калы~ия делают защиту от ультрафиолета с помо­

щыо хроматофоров не нужной. 

lloзмoжllo , пигмент, отражающий свет в желтых хроматофорах личинок кра­

ба , не только защищает личинок от воздействия ультрафиолета, но, в отличие от 

черного нигмента, делает их не столь заметными для хищников. 

Поскольку размер желтых хроматофоров у личинок и глаукотоэ в первую оче­

редь зависит от интенсивности освещения и может изменяться даже в процессе 

осмотра особи нод бинокуляром с ярким осветителем, его нельзя иснользовать 

при оценке физиологического состояния особей . Возможно, для этой цели по­

дойдут красные хроматофоры, для которых отмечено изменение размера у исто­

щенных или погибших особей. Однако это требует более детального их исследо­

вания. 
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