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Исследован линочный цикл и динамика размерно-весовых показателей у камчатского 
краба Paralithodes camtschaticus на всех личиночных стадиях (зоэа I–IV). Установлено, 
что в линочном цикле преобладает предлиночный период (D), на который приходится 
более 60% времени. Динамика показателей сухой массы характеризуется равномерным 
ростом в период между линьками и снижением сухой массы особи после линьки. Сухая 
масса сбрасываемого экзувия составляет от 20 до 30% от сухой массы особи. Линоч-
ные процессы необходимо учитывать при оценке показателей роста в личиночный пе-
риод при культивировании.
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ВВЕДЕНИЕ

Рост и развитие ракообразных явля-
ются дискретными или ступенчатыми про-
цессами, что напрямую связано с последо-
вательными линьками (Hartnoll, 2001). По 
мере их прохождения увеличивается размер 
особи, происходят кардинальные изменения 
в морфологии и поведении. Процессы линь-
ки достаточно хорошо изучены у взрослых 
представителей десятиногих ракообразных 
(Drach, 1939; Skinner, 1962; Kurup, 1964; 
Drach, Tchernigovtzeff, 1967; Elorza, Dupré, 
1996; Reynolds, 2002; Yamasaki-Granados et 
al., 2012), однако исследование планктонных 
личиночных стадий затруднено небольшими 
размерами объектов, тонкостью их покровов, 
а также скоротечностью прохождений от-
дельных стадий. По этим причинам работ по 
изучению линьки у личинок проведено срав-
нительно немного (Anger, 2001).

При культивировании ракообразных 
одним из важнейших этапов, обусловлива-
ющих эффективность дальнейшего содержа-
ния, является личиночный период, который 
характеризуется активным ростом и зна-
чительными морфологическими изменени-
ями особей (Ковачева, 2008; Wickins, Lee, 
2002). При этом нормальное прохождение 
линочных процессов имеет огромное значе-
ние. Существующие работы по исследованию 
линьки у личинок десятиногих ракообразных 
(Hayd et al., 2008; Gueraoa et al., 2010) вы-
полнены на видах, развитие которых про-
исходит при высоких температурах воды, а 
промежутки между линьками малы. Тогда 
как результаты исследования линочных про-
цессов у личинок холодноводных видов деся-
тиногих ракообразных на сегодняшний день 
в литературе отсутствуют.

Камчатский краб Paralithodes 
camtschaticus – один из самых крупных пред-
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ставителей десятиногих ракообразных. Этот 
вид является ключевым элементом донных 
экосистем и важным объектом промышлен-
ного рыболовства морей Дальнего Востока и 
Баренцева моря. Развитие камчатского кра-
ба начинается с планктонных стадий презоэа 
и зоэа I–IV (Epelbaum et al., 2006). Линька 
со стадии зоэа IV на стадию глаукотоэ (ме-
галопа) сопровождается значительными из-
менениями в морфологии особи, связанны-
ми с переходом к бентосному образу жизни 
(Epelbaum et al., 2006).

Камчатский краб – бореальный вид, 
развитие его личинок происходит при доста-
точно низких температурах, что обусловлива-
ет большую продолжительность отдельных 
стадий. При температуре 7–8° С, являю-
щейся оптимальной для содержания краба в 
искусственных условиях, продолжительность 
отдельных личиночных стадий составляет 
7–12 сут. (Ковачева и др., 2005), что зна-
чительно больше, чем у большинства тепло-
водных видов. Это позволяет рассматривать 
камчатского краба в качестве модельного 
объекта для исследования линьки и связан-
ных с ней процессов (Борисов, Кряхова, 
2014). Цель работы – исследование линоч-
ного цикла и взаимосвязей процессов роста и 
линьки у личинок камчатского краба.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работы выполнены в 2013 г. на экс-
периментальном бассейновом комплексе, 
расположенном на МБС «Запад» ИБМ 
ДВО РАН, в пос. Авангард, Приморье (зал. 
Восток, Японское море), спроектированном 
сотрудниками лаборатории марикультуры 
беспозвоночных ФГУП «ВНИРО» для 
выполнения работ по искусственному вос-
производству камчатского краба (Ковачева 
и др., 2012). Личинки камчатского краба по-
лучены от самок, выловленных из естествен-
ной среды. Разница между выходом из икры 
личинок, отобранных для проведения экспе-
риментов, составляла не более 12 ч. Личинок 
размещали в емкость с объемом воды 400 л. 
Вода в выростную емкость подавалась из 

моря после прохождения ею систем фильтра-
ции и УФ-стерилизации. Температуру воды 
на протяжении эксперимента поддерживали 
в диапазоне 7–8° C. Соленость воды со-
ставляла 30–34‰. Линочный цикл и раз-
мерно-весовые показатели исследованы для 
личинок камчатского краба всех четырех ста-
дий зоэа. Продолжительность эксперимен-
тальных работ составила 35 сут.

Для исследования линочного цикла 
один раз в 2 сут. из выростной емкости от-
бирали личинок на всех стадиях зоэа, за ис-
ключением стадии зоэа III, когда материал 
отбирали ежедневно, и фиксировали в 4%-
ном растворе формальдегида. С помощью 
микроскопа Nikon E-200 (увел. х200–
400), оснащенного модулем для фотографии 
на основе камеры Nikon D90, у личинок 
обследовали и фотографировали тельсон, 
мандибулы, максиллулы, максиллы, мак-
силлипеды I. Для каждой пробы обработана 
выборка из пяти особей.

Тонкие покровы личинок позволя-
ют наблюдать изменения, происходящие в 
эпидермисе и кутикуле. Однако из-за малой 
структурированности покровов невозмож-
но идентифицировать происходящие мор-
фологические изменения с точностью, не-
обходимой для использования классической 
схемы цикла линьки (Drach, 1939) и ее по-
следующих вариантов (Skinner, 1962; Drach, 
Tchernigovtzeff, 1967), разработанных для 
взрослых особей с плотными покровами и с 
многослойной структурой. По этой причи-
не мы объединили некоторые подпериоды 
линочного цикла, как это было сделано ав-
торами, работавшими с личинками креветки 
Macrobrachium amazonicum (Hayd et al., 
2008) и краба Maja brachydactyla (Gueraoa 
et al., 2010).

Ранний послелиночный период (А) 
наступает сразу после линьки, кутикула у 
особей тонкая и морщинистая, тело личинки 
полностью мягкое.

Поздний послелиночный период 
(В) – кутикула становится более жесткой, 
ткани эпидермиса начинают концентриро-
ваться вдоль поверхности кутикулы.
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Межлиночный период (С) – кути-
кула плотная, происходит постепенное сокра-
щение лакунарных пространств и заметный 
рост тканей.

Предлиночный период (D) в свою 
очередь делится на следующие подэтапы: 
D0 – ранний предлиночный период, который 
характеризуется началом аполизиса – отде-
ления эпидермальный матрицы от кутикулы; 
D1 – промежуточный предлиночный период, 
в это время появляются складки и инвагина-
ции эпидермиса, необходимые для удлинения 
уже существующих и формирования новых 
щетинок и частей придатков тела; D2–4 – 
поздний предлиночный период, когда на по-
верхности эпидермиса щетинок и придатков 
тела появляется тонкая новая кутикула, а 
пространство между старой и новой кутику-
лой увеличивается.

Линька (Е) – сбрасывание старых 
покровов.

Длина карапакса личинок стадий зоэа 
I–IV (от конца рострума до заднего края ка-
рапакса без учета шипов) измерена у 20 осо-
бей каждой стадии.

Для измерения сухой массы отобраны 
и зафиксированы в 4%-ном растворе фор-
мальдегида личинки стадий зоэа I–IV (сразу 
после линьки, в середине стадии, за 1 сут. до 
линьки) и линочные экзувии личинок. Полу-
ченный материал высушивали в сушильном 
шкафу СШ-3 на листе алюминиевой фольги 
до постоянной массы при температуре 60ºС. 
Взвешивание проводили партиями по 15 (ли-
чинки) или 50 экз. (линочные экзувии) в трех 
повторностях на электронных весах Acculab 
ALC-210d4 с точностью до 0,001 мг.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенный сравнительный анализ 
полученных фотоматериалов показал, что 
для точной идентификации периодов линоч-
ного цикла лучше всего подходят части тела 
личинки с крупными конусовидными щетин-
ками. Такие щетинки располагаются на тель-
соне и верхней лопасти максиллулы (рис. 1). 
На этих частях тела личинок более отчетливо 

заметны признаки, характеризующие пери-
оды подготовки покровов к линьке, чем на 
других обследованных нами конечностях ли-
чинок. По этой причине в данной работе мы 
будем опираться в первую очередь на резуль-
таты, полученные при исследовании тельсона 
и верхней лопасти максиллулы личинок.

При сравнении состояния эпители-
альных структур тельсона и максилл мы об-
ратили внимание на то, что, по-видимому, 
на разных участках тела личинки новые по-
кровы формируются неодновременно. На 
это указывает наблюдавшаяся в ряде случаев 
разница в идентификации стадий линочного 
цикла для тельсона и максилл, принадлежав-
ших одной особи (рис. 1). Аполизис, обра-
зование новых структур и кутикулы сначала 
становятся заметными на мандибулах и мак-
силлулах, а затем на других придатках тела 
личинки. К примеру, процессы формирова-
ния новых покровов тельсона соответствуют 
подпериоду D0, тогда как на максиллулах они 
могут быть отнесены к концу подпериода D1 
линочного цикла (рис. 1).

Чаще всего для идентификации пе-
риодов линочного цикла у личинок исполь-
зуют тельсон (Hayd et al., 2008; Guerao et 
al., 2010). Однако, как показали наши ис-
следования, формирование новых покровов 
на максиллулах, возможно, начинается рань-
ше и прослеживается четче, чем на тельсоне 
(рис. 1). Вместе с тем маленькие размеры и 
сложность изготовления препарата из мак-
силлул делают нецелесообразным исполь-
зование их при контроле развития личинок 
в аквакультуре, но позволяют применять их 
при разработке методики и уточнения спор-
ных вопросов идентификации периодов ли-
ночного цикла с использованием тельсона.

Следует отметить, что на стадии зоэа 
IV идентификация подпериодов D затрудне-
на в связи с отсутствием развитых щетинок 
на максиллах и тельсоне у глаукотоэ – следу-
ющей стадии жизненного цикла камчатско-
го краба. Аналогичная ситуация была отме-
чена при исследовании личинок краба Maja 
brachydactyla (Guerao et al., 2010), в связи с 
чем авторы предлагали не выделять отдельно 
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подпериоды D1 и D2, различия между кото-
рыми во многом сводятся к процессу форми-
рования новых щетинок.

Периоды А и E в линочном цикле – 
это короткие временные промежутки от не-
скольких минут (линька) до нескольких ча-
сов, и они не прослеживались в обследованном 
материале. В связи с этим мы сосредоточили 
свое внимание на идентификации у личинок 
периодов В–D. В зависимости от продолжи-
тельности личиночной стадии менялась про-
должительность периодов линочного цикла, 
однако соотношение их продолжительности 
существенно не изменялось (таблица). На 
всех личиночных стадиях наибольшую про-
должительность имел период D (таблица), 
характеризующийся процессом аполизиса и 
следующим за ним формированием новой ку-
тикулы и морфологических структур (рис. 2). 
В среднем его продолжительность составля-

ла более 60% времени промежутка между 
линьками. Вторым по продолжительности 
был период C – около 30% (таблица).

Преобладание предлиночного перио-
да D в линочном цикле характерно и для ли-
чинок других видов десятиногих ракообраз-
ных (Hayd et al., 2008; Gueraoa et al., 2010), 
тогда как у взрослых особей десятиногих ра-
кообразных с сильно кальцифицированными 
покровами наблюдается обратная картина. 
Большую часть времени между линьками 
занимает межлиночный период С (Kurup, 
1964; Elorza, Dupré, 1996; Reynolds, 2002; 
Yamasaki-Granados et al., 2012). Именно в 
это время особь наиболее активна (Reynolds, 
2002), тогда как на поздних подпериодах 
периода D ракообразные чаще всего прекра-
щают питаться (Karinen, Rice, 1974; Siegel, 
1984; Duffy, Thiel, 2007). В период D про-
исходит формирование новой кутикулы и ще-

Рис. 1. Зоэа III камчатского краба Paralithodes camtschaticus на 6–7-е сут. после линьки:
а – мандибула, б – максиллула, в – максилла, г – максилопеда первая, д – тельсон. Ап – аполизис, 
Инв – инвагинация эпидермиса, НЩ – формирование новой щетинки. Масштаб: 0,1 мм.
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тинок, изменение старых и возникновение 
новых морфологических структур (щетинок, 
конечностей и т. д.). По-видимому, преобла-
дание периода D характерно для этапов жиз-
ненного цикла, когда особь активно растет, а 
также претерпевает существенные морфоло-
гические изменения, как, например, на личи-
ночных стадиях.

Данные по длине карапакса пред-
ставлены в таблице. Длина карапакса зоэа 

на первой стадии развития составляла 
2,7 (SD ±0,1) мм, а на последней, четвер-
той, – 3,9 (SD ±0,18) мм. Средний прирост 
линейных размеров особей составил 44% от 
начального.

Средние показатели сухой массы 
особей за весь период личиночного развития 
увеличились в пять раз (рис. 3): с 0,099 мг 
в начале стадии зоэа I до 0,52 мг – в конце 
стадии зоэа IV. Рассматривая динамику су-

Рост, продолжительность стадий и периодов линочного цикла у личинок камчатского краба

Стадия 
зоэа

Продолжительность 
стадии, сут.

Сумма 
градусо-дней, 

°C∙сут.

Длина кара-
пакса*, мм 

(±SD)

Продолжительность периодов 
линочного цикла, сут.

A-B C D
I 8–9 57–64 2,7 (±0,1) ≈ 1 2–3 4–5
II 7–8 51–60 3,3 (±0,09) « 2–3 3–4
III 7–9 54–67 3,7 (±0,08) « 3 4–5
IV 10–12 82–98 3,9 (±0,18) « 4–5 6–7

Примечание: *длина карапакса измерена от конца рострума до заднего края карапакса без учета 
шипов.

Рис. 2. Максиллулы и тельсон зоэа III камчатского краба Paralithodes camtschaticus; стадии линоч-
ного цикла, сут. с момента линьки: а – В, 1-е; б – С, 3-е; в – Д0, 5-е; г – Д1, 7-е; д – Д2–4, 9-е.
Лак – лакунарные пространства, НК – новая кутикула, остальные обозначения см. на рис. 1. 
Масштаб: 0,1 мм.
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хой массы личинок (рис. 3), можно отметить, 
что прирост сухой массы за стадию был до-
статочно равномерен и в среднем составлял 
25–35%. Однако после перехода на сле-
дующую стадию каждый раз наблюдалось 
снижение сухой массы особей. Это связано с 
тем, что личинка во время линьки сбрасывает 
экзувий (старые покровы), масса которого 
составляет значительную часть массы тела 
особи. Сухая масса экзувия составила при 
линьке с зоэа I на зоэа II 0,049 мг, линьке 
с зоэа II на зоэа III – 0,0704 мг, линьке с 
зоэа III на зоэа IV – 0,079 мг. Доля экзувия 
в общей массе тела личинки уменьшается по 
мере развития. Так, на стадии зоэа I она со-
ставляет 29%, на стадии зоэа II – 26%, на 
стадии зоэа III – 20% от сухой массы личин-
ки. Это связано с тем, что объем и масса ли-
чинки увеличиваются быстрее, чем площадь 
поверхности ее тела.

Поскольку размеры тела личинок на 
протяжении одной стадии остаются посто-
янными, их можно использовать для оценки 
роста и развития личинок. Однако эти пока-
затели не позволяют оценить рост на протя-
жении одной стадии. Сухая масса, наоборот, 
является хорошим показателем для оценки 
роста личинок на протяжении одной стадии, 
но при сравнении различных групп личинок 

и личинок разных стадий корректно сравни-
вать между собой только особей, находящих-
ся на одной и той же стадии линочного цикла.

На личиночной стадии жизненно-
го цикла камчатского краба в промежутках 
между линьками преобладает предлиночный 
период D, для которого характерно форми-
рование новых покровов и структур. При 
этом динамика показателей сухой массы от-
личается равномерным ростом и заметным ее 
снижением во время линьки, что связано с 
утратой старых покровов. Данные факторы 
необходимо учитывать при оценке показате-
лей роста в личиночный период, проводимой 
при культивировании видов.

Авторы выражают глубокую призна-
тельность сотрудникам Института биологии 
моря им. А. В. Жирмунского ДВО РАН, в 
особенности руководителю центра аквакуль-
туры и прибрежных биоресурсов С. И. Мас-
ленникову, за предоставленную возможность 
проведения исследований и помощь при вы-
полнении работы.
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MOLTING PROCESSES AND DYNAMICS OF SIZE AND WEIGHT IN THE 
LARVAE OF KING CRAB PARALITHODES CAMTSCHATICUS  

(DECAPODA, LITHODIDAE)
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Molting cycle and the dynamics of size and weight of all larval stages (zoea I-IV) of the 
red king crab Paralithodes camtschaticus were studied. Premolt stage (D) dominates in 
molting cycle and accounts for over 60% of the time. Dynamics of indicators of dry mass were 
characterized by equable growth between molts. Dry weight of the individual decreased after 
molting. Dry exuvial weight was from 20 to 30% of dry individual weight. Molting processes 
need to be considered with assessing of the growth rate  in the larval period.
Keywords: red king crab, Paralithodes camtschaticus, moulting, growth, larvae.


