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МОЛОДИ КРЕВЕТКИ MACROBRACHIUM ROSENBERGII
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Исследовано влияние на окраску молоди креветки Macrobrachium rosenbergii хроматических и яркостных
характеристик окружающего пространства. В первом эксперименте креветок содержали 10 сут в емко-
стях с белым, серым, черным, зеленым, синим и красным фонами, во втором – 30 сут в емкостях с
красным, серым и синим фонами. По окончании экспериментов в цветовом пространстве CIELab
оценены показатели цвета на участках абдомена, бранхиостегита, рострума. При смене фона у мо-
лоди M. rosenbergii наблюдалось изменение яркостной составляющей элементов окраски. Макси-
мально этот эффект был выражен на черном фоне. Хроматические показатели окраски также изме-
нялись, что свидетельствует об участии цветового зрения в регулировании окраски. Изменение хро-
матических показателей окраски было менее выражено, и статистически значимыми были
изменения только в более длительном эксперименте.
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Изучение окраски животных затрагивает фун-
даментальные и прикладные аспекты, относящи-
еся к широкому кругу областей, включая пове-
денческую экологию и адаптацию к окружающей
среде. Маскировка – ключевая функция окраски
для большинства животных, имеющая решающее
значение для выживания [1–7]. Чаще всего это
достигается за счет криптической окраски, кото-
рая позволяет сливаться с фоном [3, 4]. Еще один
вариант маскировки – дизруптивная окраска.
Для нее характерно наличие контрастных пятен и
полос, “разрушающих” контур тела, что делает
особь менее заметной [1, 5, 8–10]. Дизруптивная
окраска часто сочетается с криптической, т.е.
пятна в окраске животного гармонируют с фоном
[11–13]. Скрадывающая окраска основана на эф-
фекте противотени: более освещенные участки
животных окрашены темнее, а менее освещен-
ные, напротив, – светлее. У многих планктонных
и некоторых бентосных организмов прозрач-
ность тела или его частей является важным эле-
ментом камуфляжа [8, 14].

Примером использования сочетания сразу не-
скольких вариантов маскировочной окраски мо-
жет служить молодь креветки Macrobrachium
rosenbergii (de Man, 1879). Молодь этого вида име-
ет зеленоватую или коричневато-серую окраску,
иногда с синеватым оттенком. На карапаксе рас-

полагаются продольные нерегулярные синие по-
лосы, а отдельные участки тела могут быть прак-
тически прозрачными. В формировании окраски
креветок основная роль принадлежит красным хро-
матофорам звездчатого типа и клеткам гиподермы,
которые могут окрашиваться в синий цвет [15].

Регуляция окраски у ракообразных осуществ-
ляется гормонами, в синтезе которых принимает
участие синусовая железа, находящаяся в глазном
стебельке [16–21]. В свою очередь на деятельность
этой железы оказывает влияние информация, полу-
чаемая органами зрения. Многие десятиногие ра-
кообразные под влиянием интенсивности освеще-
ния, а также яркости и хроматических характери-
стик окружающего биотопа могут менять окраску
[9, 22–26 и др.]. Часто несколько факторов воздей-
ствуют на особь одновременно, что затрудняет
оценку их влияния. При этом наиболее сложным
является вопрос о влиянии хроматических харак-
теристик окружающего пространства на окраску
ракообразных. Проведенные в последнее время экс-
перименты [27–29] показали, что креветки M. rosen-
bergii имеют цветовое зрение и используют его
при выборе пищи и убежищ. В связи с этим мо-
лодь креветки M. rosenbergii является интересным
объектом для изучения механизмов и стратегий
изменения окраски в зависимости от цветовых
характеристик окружающего пространства. Цель
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данного исследования – анализ влияния на
окраску молоди креветки M. rosenbergii яркостных и
хроматических характеристик окружающего про-
странства.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В ходе работ выполнены два эксперимента.
Все особи, задействованные в исследовании, по-
лучены от одной самки гигантской пресноводной
креветки Macrobrachium rosenbergii. При проведе-
нии экспериментов молодь содержали в прямо-
угольных емкостях (объем воды 5 л), на дно и три
стенки которых с внутренней стороны были на-
клеены пластиковые фоны для предметной фото-
съемки. До пересадки в экспериментальные ем-
кости особей содержали в бассейне синего цвета
(объем воды 500 л). Для освещения при содержа-
нии до и во время эксперимента использовали
люминесцентные лампы Sun-Glo (производства
Hagen, Япония), разработанные для аквариуми-
стики и имитирующие спектр солнечного света –
цветовая температура –4200 K. Освещенность на
дне экспериментальных емкостей составляла
400 лк. Режим освещения – 12 свет : 12 темнота.
Кормление осуществляли два раза в сутки комби-
кормом TetraMin Granules (производства Tetra,
Германия). Количество вносимого корма регули-
ровали в зависимости от его потребления особя-
ми. Все емкости были подключены к единой си-
стеме биологической фильтрации. Температура
содержания 27–28°С.

В первом эксперименте в емкостях размещали
по 5 экз. молоди креветки. Использовали емкости
шести цветов: белого, серого, черного, синего, зе-
леного, красного. Продолжительность экспери-
мента – 10 сут. Для каждого варианта экспери-
мента выполнено от пяти до семи повторностей.
Общее количество особей для каждого варианта
без учета особей, погибших в результате канниба-
лизма, составило не менее 20 экз. По окончании
эксперимента масса особей в среднем составила
0.87 (±0.38) г, длина – 34.2 (±4.4) мм.

Во втором эксперименте молодь размещали
индивидуально в емкостях серого, синего и крас-
ного цветов. Продолжительность эксперимента –
30 сут. Выполнены 24 повторности для каждого
варианта. За время проведения эксперимента все
особи перелиняли от одного до трех раз (в сред-
нем два раза). По окончании эксперимента масса
особей в среднем составила 4.40 (±1.20) г, длина –
55.8 (±4.8) мм.

В последние сутки экспериментов, через 5 ч
после включения освещения, креветок отлавли-
вали из емкостей. При помощи планшетного ска-
нера Epson Perfection 4990 (разрешение 1200 dpi)
получены изображения креветок с латеральной
стороны. Для предотвращения искажения цвета
сканирование осуществляли без использования

автоматических алгоритмов цветокоррекции, а в
область сканирования помещали эталонный об-
разец. Измеряли массу и длину тела (от глазной
выемки до конца тельсона).

При анализе полученных изображений ис-
пользовали программу Adobe Photoshop CS6. На
всех изображениях выполняли коррекцию цвета
по эталону, после чего в цветовом пространстве
CIELab (CIE L*a*b*) измеряли показатели, харак-
теризующие окраску особи. Измерения проводи-
ли на латеральной части второго сегмента абдо-
мена, синей полосе на карапаксе и первой трети
рострума (рис. 1). В цветовом пространстве
CIELab координатой L обозначена яркость, или
светлота (изменяется от 0 до 100, т.е. от самого
темного до самого светлого). Хроматическая со-
ставляющая в CIELab задана двумя декартовыми
координатами a и b: первая обозначает положе-
ние цвета в диапазоне от зеленого до красного,
вторая – от синего до желтого. Сходную методику
оценки цвета особей с использованием цветового
пространства CIELab применяли при изучении
креветок Penaeus monodon [24], Penaeus vannamei
[23] и омара Homarus americanus [30]. Мы также
учитывали количество темных полос на бранхио-
стегите креветок.

Статистическая обработка результатов выпол-
нена в программе Statistica v.12. Влияние цвета
фона и освещенности на окраску особей оцени-
вали с помощью критерия Краскела-Уоллиса.
При обнаружении статистически значимых раз-
личий между группами проводили апостериор-
ные сравнения с помощью критерия Манна-Уит-
ни. При проведении множественных сравнений
критический уровень значимости рассчитывали
по формуле p* = 1 – 0.951/n, где n – количество про-
водимых сравнений. Для выявления различий меж-
ду вариантами экспериментов применяли канони-
ческий дискриминантный анализ [31]. Использова-
ли пошаговую процедуру отбора признаков. Этот
метод позволяет выделить наиболее информатив-
ные признаки и их сочетания. Статистическую зна-
чимость обнаруженных различий оценивали при
помощи лямбда-критерия Уилкса.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В первом эксперименте спустя 10 сут обнару-

жены статистически значимые отличия в окраске
молоди креветок. Сильнее всего выделялись осо-
би, содержавшиеся на черном фоне: они были
темнее по всем показателям, а самую светлую
окраску имели особи, которые находились на бе-
лом фоне (рис. 2). В окраске абдомена у особей,
содержавшихся на черном фоне, преобладал си-
ний оттенок, а рострум часто был окрашен в крас-
ный цвет (рис. 3). Усредненные показатели
окраски (яркость – координата L и хроматиче-
ская составляющая – координаты а и b) абдомена
и рострума молоди креветок, содержавшейся на
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черном фоне, имели статистически значимые от-
личия от всех прочих вариантов эксперимента
(см. рис. 2а, в; 3а, в). У креветок, содержавшихся
в емкостях с серым, синим, зеленым, красным и
белым фонами, отмечены сходные показатели
яркости окраски (см. рис. 2), а различия хромати-
ческой составляющей окраски (координат а и b в
цветовом пространстве CIELab) между этими
группами не были статистически значимыми (см.
рис. 3). Следует отметить, что различия в яркост-
ной и хроматической составляющих для абдоме-
на и рострума были выражены сильнее, чем те же
показатели для полос на карапаксе. Статистиче-
ски значимых отличий между группами по харак-
теристикам цвета полос на карапаксе не выявле-
но, однако у особей из варианта с черным фоном
число полос на карапаксе было больше (рис. 4), и
они были четче выражены, чем у особей из про-
чих вариантов эксперимента.

При проведении дискриминантного анализа
по комплексу признаков было выявлено, что
большую часть различий описывают первые две
дискриминантные функции (комбинации пере-
менных): первая переменная учитывала 72% ис-
ходной изменчивости, вторая – 18%, а в целом
они характеризовали 90% всей дисперсии. Наи-
больший вклад в различение выборок (рассчиты-
вали по сумме значений стандартизированных
коэффициентов первых двух дискриминантных
функций) вносили данные, связанные с коорди-
натами L и a – цвета абдомена и рострума. Стати-
стически значимые различия по всему комплексу
признаков отмечены для вариантов с черным и
белым фонами (за исключением сочетаний бе-
лый–серый и белый–зеленый). В результате дис-
криминации четко обособился вариант экспери-
мента с черным фоном, тогда как все остальные
варианты образовали плотную группу, что указы-

Рис. 1. Общий вид молоди креветки Macrobrachium rosenbergii: 1–3 – точки измерения яркостных и хроматических по-
казателей окраски: 1 – абдомен, 2 – полоса на карапаксе, 3 – рострум.
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Рис. 2. Показатели яркости окраски (координата L в цветовом пространстве CIELab) у молоди креветки Macrobrachium
rosenbergii в зависимости от цвета фона в эксперименте продолжительностью 10 сут: а – абдомен; б – полоса на кара-
паксе; в – рострум.
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вает на превалирование значений яркостных со-
ставляющих окраски для разделения групп.

Во втором эксперименте спустя 30 сут отмече-
но наличие статистически значимых отличий по
хроматическим (координаты а и b в цветовом
пространстве CIELab) показателям окраски кре-
веток, содержавшихся на красном фоне, от осо-
бей, содержавшихся на сером и синем фонах
(рис. 5). Статистически значимыми отличия бы-
ли для всех трех точек проведения измерений.
Кроме того, молодь креветки на красном фоне
оказалась светлее (рис. 6), а количество полос на
карапаксе у нее было меньше (см. рис. 4б), однако
эти различия не были статистически значимы. От-
личия в хроматических и яркостных показателях

окраски особей, содержавшихся на сером и синем
фонах, также не были статистически значимы.

При проведении дискриминантного анализа
по комплексу признаков было выявлено, что
большую часть (96%) различий описывает первая
дискриминантная функция. Наибольший вклад в
различение выборок вносит хроматическая со-
ставляющая окраски абдомена и рострума. В ре-
зультате дискриминации четко обособился вари-
ант эксперимента при содержании на красном
фоне – наблюдаемые различия были статистиче-
ски значимы.

Морфологически яркость окраски в первую
очередь зависела от окрашенных в синий цвет
участков гиподермы. У особей с темной окраской
наблюдалось увеличение площади, занятой участ-

Рис. 3. Показатели хроматической составляющей (координаты а и b в цветовом пространстве CIELab) окраски у мо-
лоди креветки Macrobrachium rosenbergii в зависимости от цвета фона в эксперименте продолжительностью 10 сут: а –
абдомен; б – полоса на карапаксе; в – рострум.
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ками гиподермы, окрашенными в синий цвет, в
том числе рост числа полос на карапаксе. У особей,
демонстрировавших более светлою окраску, на-
против, площадь, занятая окрашенными в синий
цвет участками гиподермы, была меньше.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Эффективность криптической окраски опре-
деляется ее соответствием окружающему особь
пространству: окрашенные в светлые тона особи
будут заметны на темном фоне, а темные – на свет-
лом. Аналогичные проблемы возникают и в случае
наличия цветового контраста между окраской осо-
би и фоном. В меняющихся условиях среды каму-
флирующие свойства окраски могут достигаться
тремя основными способами: коррекцией окрас-
ки, перемещением особи в более подходящие
биотопы, использованием компромиссного уни-
версального варианта окраски, подходящего для
широкого диапазона биотопов [7, 32, 33]. Меха-

низм изменения окраски в постоянно трансфор-
мирующихся условиях среды должен поддержи-
вать эффективный баланс между скоростью из-
менения окраски и затратами на этот процесс.
Создание высокоэффективного механизма тре-
бует существенных энергетических затрат и эво-
люционных ресурсов [34], поэтому лишь неболь-
шое количество групп животных смогло сформи-
ровать системы, позволяющие очень быстро
изменять окраску. Среди гидробионтов такими
способностями обладают головоногие моллюски
и некоторые виды рыб [35, 36]. У других видов
животных распространенным является измене-
ние окраски, связанное с сезонами или стадиями
онтогенетического развития [1, 2, 34]. Для многих
видов ракообразных характерна коррекция
окраски при изменении фона. Чаще всего дан-
ный процесс растянут во времени и может зани-
мать от нескольких часов до нескольких дней и
даже месяцев [23, 24, 26, 30, 37]. В некоторых слу-
чаях это обусловлено наличием твердого и непро-

Рис. 5. Показатели хроматической составляющей (координаты а и b в цветовом пространстве CIELab) окраски у мо-
лоди креветки Macrobrachium rosenbergii в зависимости от цвета фона в эксперименте продолжительностью 10 сут: а –
абдомен; б – полоса на карапаксе; в – рострум.
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Рис. 6. Показатели яркости окраски (координата L в цветовом пространстве CIELab) у молоди креветки Macrobrachium
rosenbergii в зависимости от цвета фона в эксперименте продолжительностью 10 сут: а – абдомен; б –полоса на кара-
паксе; в – рострум.
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зрачного экзоскелета и связано с линочными
процессами [13].

У молоди креветки M. rosenbergii эффект каму-
фляжа достигается за счет сочетания нескольких
стратегий: “разрушающего” контур тела рисунка
полос на карапаксе; общего тона окраски тела,
который позволяет особи сливаться с окружаю-
щим фоном; прозрачности отдельных участков
тела; более темной окраски спины и светлой
брюшной стороны. Наши исследования проде-
монстрировали наличие у молоди M. rosenbergii ме-
ханизмов, позволяющих изменять яркостные и
хроматические характеристики окраски. Получен-
ные нами в первом эксперименте результаты пока-
зали, что изменение в окраске молоди M. rosenbergii
происходит в первую очередь для ее коррекции в
соответствии с яркостными характеристиками
окружающего биотопа. Использование черного
фона привело к значимым изменениям окраски:
окраска особей стала темнее и насыщенней, при
этом ее хроматические показатели не претерпели
существенных изменений.

Результаты второго эксперимента демонстри-
руют наличие изменений хроматической состав-
ляющей окраски. Зафиксированные нами измене-
ния окраски особей, находившихся на красном фо-
не, подтверждают литературные данные [27–29] о
наличии цветного зрения у креветки M. rosenbergii
и свидетельствуют о том, что оно задействовано в
процессах адаптации криптической окраски осо-
би. Однако отсутствие статистически значимых
различий между группами, содержавшимися в
емкостях с фоном разного цвета, может свиде-
тельствовать о том, что изменения яркостных ха-
рактеристик окраски превалируют над изменени-
ями хроматических составляющих окраски. Из-
менение окружающих условий сказывается в
первую очередь на яркостных характеристиках
окраски. Возможно, изменение яркости субстра-
тов в естественных условиях происходит чаще,
чем изменение их цвета.

Другим объяснением того, что у молоди кре-
ветки изменения яркостных характеристик окрас-
ки превалируют над изменениями ее хроматиче-
ских составляющих, может быть то, что в общем
паттерне окраски молоди преобладают дизруптив-
ные элементы. Это подтверждают минимальные
изменения хроматической составляющей полос на
карапаксе. В результате сочетание криптической и
дизруптивной окраски у молоди M. rosenbergii
оказывается достаточно эффективным в широ-
ком цветовом диапазоне. Такой тип окраски осо-
бенно эффективен в зарослях, где часто предпо-
читает держаться молодь M. rosenbergii [38, 39].
Интересно, что изменение как яркостных, так и
хроматических составляющих окраски сильнее
всего проявляется на абдомене, который в меньшей
степени участвует в создании рисунка у M. rosenber-
gii, что отличает ее от креветки-хамелеона Hip-
polyte varians, у которой изменение хроматиче-

ских составляющих окраски в зависимости от фо-
на выражено очень ярко [34, 37].

Итак, наши эксперименты показали, что ос-
новой маскировки у молоди креветки M. rosenber-
gii является сочетание криптического и дизруп-
тивного типов окраски, основной паттерн кото-
рых остается устойчивым в широком диапазоне
условий. При смене фона происходит коррекция
яркостной составляющей как элементов крипти-
ческой, так и дизруптивной окраски. Хроматиче-
ские составляющие окраски также изменяются,
но для их устойчивого проявления требуется бо-
лее длительный период времени. Изменение хро-
матических характеристик окраски свидетель-
ствует об участии цветного зрения в регулирова-
нии окраски у молоди креветки M. rosenbergii.

Мы признательны коллективу отдела марикуль-
туры беспозвоночных ФГБНУ “ВНИРО” за по-
мощь в проведении экспериментов. Работа выпол-
нена в рамках государственного задания ФГБНУ
“Всероссийский научно-исследовательский ин-
ститут рыбного хозяйства и океанографии”.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Все применимые международные, на-
циональные и/или институциональные принци-
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