
6	 Труды ВНИРО. Т. 172. С. 6–26 

УДК: 595.384.2

Определение широкопалости у крабов-стригунов 
рода Chionoecetes в полевых условиях

С. И. Моисеев1, А. И. Буяновский 1, С. А. Моисеева2

1  Всероссийский научно-исследовательский институт рыбного хозяйства и океанографии (ФГБНУ 
«ВНИРО»), г. Москва
2  Институт биофизики клетки РАН (ФГБУН «ИБК РАН»), г. Пущино, Московская область
E-mail: moiseev@vniro.ru; albuy@mail.ru

Анализируются данные о взаимосвязи между высотой клешни и шириной карапакса крабов-стригу-
нов (род Chionoecetes) из Охотского и Берингова морей. Для быстрого разделения морфометрически 
зрелых (широкопалых) и незрелых (узкопалых) самцов предложен коэффициент морфометрической 
зрелости (К%), рассчитываемый как отношение высоты клешни и ширины карапакса, выраженное 
в процентах. Граничное значение К%, позволяющее идентифицировать широкопалых и узкопалых 
особей самцов с вероятностью свыше 95% для крабов-стригунов Бэрда и ангулятус равно 16; для 
краба-стригуна опилио — ​21% (Западная Камчатка, северная часть Охотского моря, Восточный 
Сахалин, Корякский район Берингова моря) или 19% (Наваринский район Берингова моря, цент-
ральный часть Охотского моря). Предполагается, что у узкопалых самцов краба-стригуна опилио 
наступление физиологической и морфометрической половой зрелости происходит при значениях 
К%, равных 14 и 20% соответственно. Обсуждается взаимосвязь наступления морфометрической 
зрелости с биохимическими показателями гемолимфы и развитием мышц. Предложена общая схема 
роста самцов крабов-стригунов с учётом альтернативности в возрасте наступления физиологической 
и морфометрической зрелости, а также — ​в возрасте прохождения терминальной линьки.
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Введение

В дальневосточных морях России из де-
сяти промысловых видов крабов четыре вида 
представляют род Chionoecetes. Два вида на-
селяют шельф и верхнюю часть материково-
го склона — ​краб-стригун опилио (C. opilio 
(Fabricius, 1788)) и краб-стригун Бэрда (C. 

bairdi Rathbun, 1924), а два глубоководных 
вида населяют батиаль — ​краб-стригун ан-
гулятус (C. angulatus Rathbun, 1924) и краб-
стригун красный (C. japonicus Rathbun, 1932). 
Для рыбохозяйственной отрасли России эти 
запасы имеют больше значение [Антонов 
и др., 2016], так в дальневосточных морях 
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крабы-стригуны составляют до 65% объемов 
вылова от общего допустимого улова (ОДУ) 
всех промысловых видов крабов.

Характерной особенностью онтогене-
за крабов-стригунов является терминальная 
линька самцов, наступающая при достижении 
ими половозрелости и приводящая к останов-
ке дальнейшего роста. У промысловых видов 
крабов-стригунов рода Chionoecetes процесс 
терминальной линьки очень вариативен и мо-
жет проходить при ширине карапакса (ШК) 
от 4–6 см до 10–13 см. Такая вариативность 
прохождения конечной линьки обусловлена 
влиянием на процесс роста крабов-стригунов 
биотических и абиотических факторов позво-
ляющих запустить морфологические, физио-
логические и биохимические преобразования 
в организме крабов [Слизкин, Сафронов, 
2000; Слизкин и др., 2001 а, б; 2010; Слиз-
кин, 2008; Paul A., Paul J., 1995; Sainte-Marie 
et al., 1993; 1995; 2008; Otto, 1998]. Наибо-
лее важным фактором, влияющим на запуск 
терминальной линьки, считается температур-
ный режим [Dawe et al., 2012]. В 1986 г. ка-
надские учёные Джерард Конан и Мишель 
Комо [Conan, Comeau, 1986] впервые опи-
сали влияние терминальной линьки на мор-
фометрическую половозрелость для самцов 
краба-стригуна опилио из района Ньюфа-
ундленд. Эта работа вызвала бурную полеми-
ку среди северо-американских карцинологов 
[Donaldson, Johnson, 1988; Comeau, Conan, 
1992; Sainte-Marie et al., 1995; Otto, 1998], 
которая продолжалась вплоть до начала нуле-
вых годов: «Продолжается оживленная дис-
куссия о существовании терминальной линьки 
для самцов при морфометрической зрелости.» 
[Jadamec et al., 1999, стр. 13]. С середины 
90-х гг. Б. Г. Ивановым и В. И. Соколовым 
[1997] в отечественную карцинологию были 
введены два термина для крабов-стригунов — ​
широкопалые самцы (ШПС) и узкопалые 
самцы (УПС). В первом случае термин при-
меняется для особей самцов после завершения 
терминальной (конечной) линьки, а во вто-
ром — ​для особей продолжающих участвовать 
в линочном процессе. К середине нулевых го-
дов терминальная линька самцов крабов-стри-
гунов и её значение были уже широко призна-
ны в среде карцинологов [Карасев, 2014].

В настоящее время имеется большое число 
работ, в которых исследуется влияние алло-
метрического роста крабов-стригунов на он-
тогенез и морфофизиологические особенности 
после терминальной линьки, приводятся гра-
фики и функции описывающие зависимость 
высоты клешни (ВКл) от ШК для широкопа-
лых и для узкопалых самцов [Михайлов и др., 
2003; Слизкин, 2008; Карасев, 2009; 2014; 
Иванов, 2010; Шагинян и др., 2012; Мельник 
и др., 2014; Слизкин, Кобликов, 2013; 2014; 
Алексеев и др., 2017; Буяновский, Алексеев, 
2017; Буяновский, Горянина, 2018; Sainte-
Marie et al., 1995; Tamone et al., 2005]. Как 
правило, удовлетворительное разделение сам-
цов на узкопалых и широкопалых возможно 
только после создания полного массива и его 
последующей обработки с помощью методов 
многомерного анализа. В этих условиях раз-
деление особей крабов-стригунов на ШПС 
и УПС в полевых условиях, на стадии форми-
рования массива данных, затруднительно или 
практически невозможно. Целью данной рабо-
ты является разработка надёжного и простого 
критерия, позволяющего оперативно разделять 
функциональные группы самцов крабов-стри-
гунов на этапе сбора материала.

Материал и методика

Материалом послужили промеры ШК 
и ВКл у самцов трёх видов крабов-стригу-
нов рода Chionoecetes, выполненные в рей-
сах в Охотском и Беринговом морях в период 
с 2006 по 2016 гг. (табл. 1). Размер ШК за-
меряли с точностью до 1 мм, а размер ВКл — ​
до 0,1 мм. Все промеры были выполнены од-
ним из авторов (С.М.) штангенциркулем 
с одним и тем же классом точности измерения. 
Обмеры проводили у крабов с целым карапак-
сом, с двумя неповрежденными и не регенери-
рованными клешненосными конечностями.

Морфометрические промеры для каждого 
вида крабов группировали по небольшим рай-
онам, где ведётся промысел крабов-стригу-
нов или где проводились учётные ловушечные 
съёмки. В Беринговом море нами выделено 
2 традиционных района — ​Корякский и На-
варинский [Федотов, 2017]. В Охотском море 
было выделено 5 участков, расположенных 
в соответствующих рыбопромысловых подзо-



С. И. Моисеев, А. И. Буяновский, С. А. Моисеева

8	 Труды ВНИРО. Т. 172. С. 6–26 

нах1 — ​Западно-Камчатской, Камчатско-Ку-
рильской (Юго-Западная Камчатка), Севе-
ро-Охотоморской и Восточно-Сахалинской. 
Всего, таким образом, было сформировано: 3 
массива по C. bairdi, 6 — ​по C. opilio, 1 — ​по 
С. angulatus (табл. 1).

Для определения коэффициента морфоме-
трической зрелости (К%) использовали фор-
мулу:

	 К% = (ВКл/ШК) × 100%.	 (1)

Стандартную обработку массивов выпол-
няли с применением дискриминантного анали-
за [Буяновский, Горянина, 2018]. Для этого 
полученные данные вначале логарифмировали, 
затем для каждой (i-й) особи вычисляли ин-
декс:

	 Ii = (ln ВКлi- ​C)/ lnШКi,	 (2)

где С — ​расчётное значение свободного члена 
в уравнения регрессии.

1  Границы рыбопромысловых районов определяются 
Приказом Министерства рыбного хозяйства СССР от 
09.09.1980 г. № 408 «О разграничении Мирового оке-
ана на промысловые районы в новых условиях промы-
сла», а также дополнениями и изменениями, внесенны-
ми в него приказами Министерства рыбного хозяйства 
СССР от 08.08.1988 № 350 и от 10.03.1989 № 126.

После расчёта индекса все его значения 
делили на 2 массива, каждый из которых ха-
рактеризуется нормальным распределением. 
Для разделения использовали ПО FISAT 
II — ​FAO-ICLARM Stock Assessment Tool 
[Gayanilo et al., 2005]. После разделения ка-
ждому значению индекса был присвоен ранг 
ШПС или УПС, и далее значения логариф-
мов ВКл, логарифмов ШК и рангов были об-
работаны методом дискриминантного анализа 
(ПО  «STATISTICA»), который позволил 
исправить ранги, к которым по результатам 
разделения индексов Ii ошибочно были отне-
сены некоторые особи. В отличие от методи-
ки, описанной ранее [Буяновский, Горянина, 
2018], обработку массива с помощью дискри-
минантного анализа выполняли не один раз, 
а несколько — ​до тех пор, пока ошибочные 
ранги переставали выявляться.

Для выделения границ между когортами по 
коэффициенту К% был применён тот же спо-
соб, что и при первичном разделении ШПС 
и УПС: вначале все значения К%, рассчи-
танные для краба-стригуна опилио (из  всех 
районов), были ранжированы с шагом 0,5 мм. 
Затем (в отличие от метода описанного выше) 
рассчитанные частоты были сглажены методом 
16-членной скользящей средней [Буяновский, 
2004] и обработаны для выявления смеси нор-

Таблица 1. Районы и сроки работ, объём материала

Регион Район
Координаты

Годы
Измерено крабов, экз.

(с. ш.; в. д.) C.opilio C.bairdi C.angulatus

Берингово 
море

Наваринский 60°30'–62°30';
176°00'–179°00'*

2006–2008; 
2010–2012 613 1213 -

Корякский 59°30'–62°30';
170°30'–176°00' 2010, 2012 1491 107 -

Охотское 
море

Западная Кам-
чатка

54°00'–60°00';
154°00'–158°00'

2004; 2007–2008; 
2011; 2014–2015 1380 - -

Юго-Западная 
Камчатка

51°30'–54°00';
155°00'–156°30'

2006; 2008; 2011; 
2014–2015 - 1177 -

Северная часть 56°00'–58°00';
148°00'–151°00'

2006–2008, 2010, 
2014–2016 1954 - -

Центральная 
часть

55°30'–56°00';
148°00'–151°00'

2008, 2010, 
2015–2016 1612 - 103

Восточный 
Сахалин

48°00'–50°00';
145°00'–146°00' 2015–2016 794 - -

*179°00' з. д.
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мальных распределений с помощью програм-
мы FISAT (см. выше).

В 2015_2016 гг. у 178 особей краба-стригу-
на опилио из разных районов Охотского моря 
(рис. 1) дополнительно к морфометрическим 
промерам были собраны биохимические про-
бы гемолимфы и технологические параметры, 
характеризующие наполнение конечностей 
крабов мышечной тканью. Сбор и обработка 
проб проводились по общепринятой методике 
[Моисеев и др., 2012; 2013; Моисеев, Моисе-
ева, 2017; Moiseev et el., 2013]. По биохими-
ческим пробам определяли содержание белка 
в гемолимфе (СБГ), а по наполнению конеч-
ностей мышечной тканью (НКМТ) и её отно-
сительной гидратации оценивали физиологиче-
ское состояние крабов.

Результаты

Краб-стригун Бэрда, Берингово море. 
Зона перекрытия по К%, куда попадали как 
широкопалые, так и узкопалые особи, в Ко-
рякском и Наваринском районах была одина-
ковой и располагалась между 14 и 17%, (рис. 1 
б, г). Доли узкопалых и широкопалых самцов, 

разделенных ранее методом дискриминантного 
анализа (рис. 1 а, в), ниже и выше зоны пере-
крытия составили соответственно в Корякском 
районе 82 и 94, в Наваринском — ​84 и 99%.

Краб-стригун Бэрда, Охотское море. 
Зона перекрытия по К% располагалась между 
16 и 20% (рис. 2 б), т. е. — ​несколько выше, 
чем в Беринговом море. Доли узкопалых и ши-
рокопалых самцов, разделённых ранее методом 
дискриминантного анализа (рис.  2 а), ниже 
и выше зоны перекрытия составили соответст-
венно 87 и 71%

Краб-стригун опилио, Берингово море. 
Зона перекрытия по К% в Корякском и Нава-
ринском районах была различной (рис. 3). Для 
крабов из Наваринского района она располага-
лась в диапазоне 18–20% (рис. 3 б), Коряк-
ского — ​19–22% (рис. 3 г). Доли узкопалых 
и широкопалых самцов, разделенных ранее ме-
тодом дискриминантного анализа (рис. 3 а, в), 
ниже и выше зоны перекрытия составили соот-
ветственно в Наваринском районе 80 и 98%, 
в Корякском — ​78 и 90%.
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Рис. 1. Соотношение широкопалых () и узкопалых () самцов краба-стригуна Бэрда в Корякском (а-б) 
и Наваринском (в-г) районах Берингова моря. Слева — ​результаты дискриминантного анализа, справа — ​

измерения коэффициента К%
Обозначения: ​пунктирными линями (верхняя и нижняя) дана зона с границей максимального коэффициента К% для 
узкопалых самцов (верхняя граница) и с границей минимального коэффициента К% для широпалых самцов (нижняя 

граница); на рисунках б и г тёмными и светлыми кружками обозначены те же особи, что были выделены методом 
дискриминантного анализа (а и в‑соответственно); по оси абсцисс — ​ширина карапакса, мм; по оси ординат — ​

высота клешни, мм (а, в), или К% (б, г)
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Краб-стригун опилио, Охотское море. 
Зона перекрытия по К% в разных районах 
была различной (рис. 4). Для крабов с Запад-
ной Камчатки она располагалась в диапазоне 
18–21%, северной части Охотского моря — ​
19–22%, центральной части Охотского 
моря — ​17–20%, Восточного Сахалина — ​
19–21%. Доли узкопалых и широкопалых 
самцов, разделенных ранее методом дискри-
минантного анализа (рис. 4 а, в, д, ж), ниже 
и выше зоны перекрытия составили соответст-
венно: у Западной Камчатки 48 и 94%, в се-
верной части Охотского моря — ​60 и 88%, 
в центральной части Охотского моря — ​49 
и 96%, у Восточного Сахалина 50 и 99%.

Краб-стригун ангулятус. Для самцов 
данного вида зоны перекрытия отмечено не 
было, скорее наоборот — ​при значении К% 
более 16 все самцы были широкопалыми, а при 
значении К% менее 17 — ​все самцы были уз-
копалыми (рис.  5). Возможно, отсутствие 
зоны перекрытия связано с относительно не-
большим объёмом выборки (103 экз.).

Таким образом, полученные выше резуль-
таты для трёх видов крабов-стригунов пока-
зывают, что, во‑первых, коэффициент морфо-
метрической зрелости К% с разной степенью 
надежности позволяет разделять широкопалых 
и узкоплаых особей. Во-вторых, для разных 
районов обитания или единиц запаса [Алексеев 

Рис. 2. Соотношение широкопалых () и узкопалых () самцов краба-стригуна Бэрда в Охотском море по 
результатам дискриминантного анализа (а) и измерения коэффициента морфометрической зрелости К% (б)

Обозначения такие же, как на рис. 1.
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Рис. 3. Соотношение широкопалых () и узкопалых () самцов краба-стригуна опилио в Наваринском (а-б) 
и Корякском (в-г) районах Берингова моря. Рисунки по результатам дискриминантного анализа расположены 

слева, а измерения коэффициента морфометрической зрелости К% справа
Обозначения такие же, как на рис. 1.
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Рис. 4. Соотношение широкопалых () и узкопалых () самцов краба-стригуна опилио у Западной Камчатки 
(а-б), в северной части Охотского моря (в-г), в центральной части Охотского моря (д-е) и у Восточного 

Сахалина (ж-з). Рисунки по результатам дискриминантного анализа расположены слева, а измерения 
коэффициента морфметрической зрелости К% справа

Обозначения такие же, как на рис. 1.
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Рис. 5. Соотношение широкопалых () и узкопалых () самцов краба-стригуна ангулятуса по результатам 
дискриминантного анализа (а) и измерения коэффициента морфометрической зрелости К% (б)

Обозначения такие же, как на рис. 1.
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и др., 2017], граничные значения коэффициен-
та К% могут быть разными.

Размерные когорты среди узкопалых сам-
цов. На примере краба-стригуна опилио при 
разделении УПС наилучшая аппроксимация 
была получена для 4 нормальных распределе-
ний (рис. 6), пересекающихся в области 14, 17 
и 20%. На границах 14 и 20% результирую-
щая траектория резко меняет форму, а на гра-
нице 17% изгибов не происходит.

Биохимические и физиологические ис-
следования. Ранее биохимические и физио-
логические исследования ВНИРО проводи-
лись для изучения жизнеспособности крабов 
в условиях промыслового стресса. Исследо-
вания показали высокую ответную реакцию 
организма крабов-стригунов на внешние воз-
действия — ​хендлинг и декомпрессию. Эти 
изменения касались оперативного, в течение 
нескольких дней, трансформирования кон-
центрации гемоцианина, основного белка в ге-
молимфе крабов [Моисеев и др., 2012; 2013; 
Moiseev et аl., 2013]. Исходя из этого нами 
было выдвинуто предположение, что в период 
прохождения терминальной линьки или после 
ее завершения в гемолимфе крабов могут про-
исходить серьёзные изменения, которые могут 
повлиять на содержание белка в крови крабов-
стригунов.

В связи с этим в Охотском море были ис-
следованы две группы особей C. opilio — ​пер-
вая группа самцов, находящихся в промежу-
точной зоне с коэффициентом К% 18–20, 
и вторая группа самцов с К% более 20% (см. 
рис. 4). В первой группе было проанализиро-
вано 22 экз., во второй — ​156 экз. Собран-
ный материал показал, что как наполнение 
конечностей мышцами, так и содержание бел-
ка в крови у обеих групп варьирует в относи-
тельно равных пределах от 1,8 до 8,7 г/100 мл 
СБГ и от 25–40 до 100% НКМТ. При этом 
средние значения СБГ в первой и второй груп-
пах составили 4,5 и 4,9 г/100 мл и НКМТ 
76,6 и 86,9% соответственно. Но при рас-
смотрении этих параметров в зависимости от 
внешнего состояния карапакса крабов было 
отмечено значительное расхождение значе-
ний между особями самцов из промежуточной 
зоны и непосредственно самцов с коэффициен-
том К% >20 (табл. 2–3).

Для самцов C. opilio из промежуточной 
группы (К% 18–20) колебания СБГ было 
характерным для особей совершающих меж-
линочные циклы. Так, после линьки на ранних 
стадиях (внешнее состояние карапакса) СБГ 
было низким и достигало максимальных значе-
ний в 3-й поздней стадии, а затем в 4-й пред-
линочной стадии происходило незначительное 
снижение СБГ (табл. 2). У крабов из проме-
жуточной группы НКМТ было подвержено 
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Рис. 6. Размерные когорты, полученные при расщеплении смеси нормальных распределений значений К% 
(по оси абсцисс).

По оси ординат — ​сглаженные частоты. 1 — ​эмпирические значения (при размерном шаге 0,5; сглажены методом 
скользящей средней); 2 — ​нормальные распределения; 3 — ​суммарная траектория; вертикальными линиями 

обозначены условные границы между когортами 1–2 и 3–4
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стандартному колебанию, свойственному ли-
няющим особям, — ​низкое НКМТ у особей 
с внешним состоянием карапакса в постлиноч-
ных стадиях и вплоть до 3-й ранней стадии. 
Высокое НКМТ наблюдалось только у особей 
в 3-й промежуточной и в 3-й поздней стадиях. 
В дальнейшем у особей промежуточной груп-
пы с коэффициентом К% 18–20 с внешним 
состоянием карапакса, соответствующем 4-й 
стадии, отмечалось снижение НКМТ, а в мы-
шечной ткани увеличивалось содержание воды 
(наблюдалось гидратация тканей, характерная 
для предлиночного состояния УПС).

Для самцов C. opilio из второй группы 
(К% >20) колебания СБГ можно разделить 
на две фазы. Первая фаза — ​характерна для 
особей совершивших недавно терминальную 
линьку, у таких особей СБГ увеличивается 
синхронно с внешним старением карапакса, 
которое по внешним признакам соответству-
ет 2-й и 3-й ранней стадии состояния кара-
пакса. СБГ достигает максимальных значений 

у самцов в стадии по внешним признакам со-
ответствующей 3-й поздней стадии (табл. 3). 
После этого, у самцов наступает вторая фаза, 
и внешнее состояние постепенно напоминает 
4-стадию линяющих особей, но из-за много-
месячной продолжительности старения кара-
пакс характеризуется различной степенью его 
изношенности. У таких особей сильно падает 
значение СБГ, а НКМТ понижается незначи-
тельно. У крабов на этой фазе мышечная масса 
снижается, но обводнение мышц не отмечено.

Но, наиболее наглядно сходство и разли-
чие между двумя группами самцов C. Opilio, 
имеющих коэффициент К% 18–20 и более 20 
(табл. 2–3) видно при графическом сравнении 
этих групп (рис. 7).

Для самцов, входящих в группу с коэффи-
циентом К% 18–20, характерно постепенное 
увеличение концентрации белка в гемолимфе 
от постлиночных стадий до 3-й поздней стадии 
и относительно небольшое снижение в 4-й ста-
дии. Такое колебание СБГ характерно только 

Таблица 2. СБГ и НКМТ у самцов C. opilio из группы с К% равным 18–20

Состояние кара-
пакса УПС

N
Содержание белка в гемолимфе Наполнение конечностей мышечной тканью

г/100 мл г/100 мл г/100 мл % % %

экз. минимум максимум средняя минимум максимум средняя

II - н/д* н/д н/д н/д н/д н/д
III‑0 1 2,0 2,0 2,0 35 40 40
III‑1 1 3,4 3,4 3,4 75 80 78
III‑2 8 2,7 6,8 5,1 75 95 89,4
IV 12 2,7 5,8 4,1 45 90 71,2

*н/д — ​нет данных.

Таблица 3. СБГ и НКМТ у самцов C. opilio из группы с К% свыше 20

Состояние кара-
пакса ШПС

№ 
Содержание белка в гемолимфе Наполнение конечностей мышечной тканью

г/100 мл г/100 мл г/100 мл % % %

экз. минимум максимум средняя минимум максимум средняя

II - н/д* н/д н/д н/д н/д н/д
III‑0 7 1,9 4,5 3,0 40 85 67,3
III‑1 55 2,8 8,0 4,7 60 98 87,8
III‑2 89 2,8 8,7 5,3 55 100 88,8
IV 7 1,8 5,7 3,1 40 90 74,6

*н/д — ​нет данных.
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для крабов, совершающих межлиночные ци-
клы. Для самцов, входящих в группу с коэф-
фициентом К% более 20, характерен быстрый 
темп синтеза белка до 3-й стадии и значитель-
ное снижение СБГ в 4-й стадии (рис. 7 А), по-
добное снижение СБГ в 4-й стадии характерно 
для крабов, прошедших терминальную линьку.

Наполнение мышечной массой конечностей 
в зависимости от состояния крапакса у обеих 
групп C. opilio (К% 18–20 и К% >20) сам-
цов развивается сходно, как и концентрации 
СБГ  — ​быстрый темп увеличения мышеч-
ной массы до 3-й стадии, но уже в 4-й стадии 
снижение НКМТ происходит незначитель-
но и практически синхронно для двух групп 
(рис. 7 Б). Как отмечалось выше, для груп-
пы самцов с К% 18–20 НКМТ в 4-й стадии 
была характерна гидратация мышечной мас-
сы, а у самцов группы с К% >20 гидратации 
мышц не было. На рисунке 7 видно, что у кра-
бов с К% >20 синтез белка в гемолимфе и на-
ращивание мышечной массы происходит зна-
чительно быстрее, чем у крабов из буферной 
зоны с К% 18–20. По-видимому, в группу 
с К% 18–20 входили в основном узкопалые 
особи, а в во вторую группу с К% >20 входи-
ли в основном широкопалые особи.

Полученные результаты по вариативно-
сти содержания белка в гемолимфе и степе-
ни наполнения конечностей мышечной массой 
(табл. 2–3, рис. 7) могут служить дополнитель-
ными критериями установления принадлежности 
самцов краба-стригуна опилио из группы осо-

бей с К% 18–20 к узкопалым самцам, а с К% 
выше 20 — ​к широкопалым самцам.

Обсуждение

Граничные значения коэффициента К%. 
Использование коэффициента К% позволяет 
более или менее надежно разделять широко-
палых и узкопалых самцов различных видов 
крабов-стригунов (см. рис. 1–5). Однако, за 
исключением краба-стригуна ангулятуса, для 
каждой единицы запаса существует зона пе-
рекрытия, куда может входить от 13 до 52% 
узкопалых самцов и — ​от 1 до 29% широкопа-
лых самцов. Это означает, что для значитель-
ной части крабов применение коэффицента 
К% с учётом этой зоны не позволяет надежно 
идентифицировать морфометрическую поло-
возрелость. Поэтому вместо зон перекрытия 
мы попытались использовать граничные зна-
чения, позволяющие увеличить надежность 
идентификации.

При установлении границы первоначально 
было выбрано значение, соответствующее се-
редине зоны перекрытия и округлённое с точ-
ностью до 0,5. Для краба-стригуна ангулятуса 
было установлено значение К%, равное 16,5, 
которое располагалось посередине между «вы-
вернутыми» границами (см. выше). Все особи 
C. angulatus (100%), для которых К% был 
выше этого значения, относились к широкопа-
лым самцам, а ниже — ​к узкопалым.

Для краба-стригуна Бэрда Берингова моря 
такой границей было значение 15,5%, которая 

Рис. 7. Биохимические и физиологические показатели краба-стригуна опилио для двух групп — ​
с коэффициентом К% 18–20 и более 20:

А — ​среднее значение содержания белка в гемолимфе (СБГ); Б — ​среднее значение наполнения конечностей 
мышечной тканью (НКМТ) (точечными линями показан тренд на снижение концентрации СБГ и НКМТ 

к предполагаемому минимуму на постлиночных стадиях I–II (Моисеев и др., 2012; 2013)
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также соответствовала середине зоны пере-
крытия. Свыше 95% крабов, для которых К% 
был больше этой величины, относилось к ши-
рокопалым самцам, а меньше или равной ей — ​
к узкопалым самцам. Для крабов C.  bairdi 
Юго-Западной Камчатки аналогичным обра-
зом было установлено значение в 18,0%.

Наибольшее затруднение вызвало установ-
ление границы для краба-стригуна опилио. Так 
для широкопалых самцов границы, проведён-
ные посередине зон перекрытия, отсекали от 
98 до 100% всех измеренных особей. Но для 
узкопалых самцов C. opilio эта величина варь-
ировала от 88 до 99%, т. е. — ​для некоторых 
районов обитания (единиц запаса) средняя гра-
ница перекрытия отсекала менее 95% особей. 
Введение единых значений K%, равных 20, 
20,5 и 21, также не позволило удовлетвори-
тельно (≥95%) разделить эти группы самцов 
во всех единицах запаса (районах обитания).

Учитывая эти обстоятельства для каждой 
единицы запаса граничное значение подби-
рали индивидуально. По результатам подбо-
ра были оставлены две границы — ​19 и 21% 
(табл. 4). При таких границах во всех случа-
ях выше и ниже оказывалось ≥95% широко-
палых и узкопалых самцов соответственно. 
Разные значения границ для крабов из двух 
районов, относящихся к одной единице запаса, 
могут свидетельствовать, что они принадлежат 

к разным популяциям [Алексеев и др., 2017], 
в особенности, если учесть что скопления до-
статочно отчетливо разделяются [Буяновский, 
Алексеев, 2017].

Кроме того, для удобства дальнейшего при-
менения коэффициенты К% для крабов-стри-
гунов C. angulatus и C. bairdi были округлены 
до целочисленных значений.

Полученные значения К% могут впол-
не успешно использоваться для экспресс-
анализа при необходимости оперативной 
оценки состояния запаса. Вместе с тем, для 
окончательной оценки соотношения между 
широкопалыми и узкопалыми особями, после 
формирования полного массива, требуется 
стандартная обработка с применением дис-
криминантного анализа.

Аллометрия и половозрелость. Размеры, 
при которых у крабов-стригунов происходит 
аллометрия и наблюдается терминальная (ко-
нечная) линька, варьируют в широком диапа-
зоне от 4 до 13–14  см. Морфометрическая 
и физиологическая роль терминальной линьки, 
приводящей к формированию широкопалых 
самцов в онтогенезе крабов-стригунов, уже 
достаточно хорошо изучена. Показано, что 
разделение самцов на широкопалых и узкопа-
лых приводит к более обоснованному и кор-
ректному расчёту промыслового запаса [Слиз-

Таблица 4. Граничные значения коэффициента К%, позволяющие разделять узкопалых (УПС)  
и широкопалых (ШПС) самцов крабов-стригунов

Вид Район
УПС ШПС

Граница, % Доля,% n Граница, % Доля,% n

Сh. angulatus Центральная часть Охотского 
моря ≤ 16,0 100,0 8 > 16,0 100,0 95

Ch. bairdi
Наваринский ≤ 16,0 100,0 26 > 16,0 98,8 81
Корякский ≤ 16,0 100,0 44 > 16,0 97,8 1168
Юго-Западная Камчатка ≤ 18,0 97,2 252 > 18,0 96,9 924

Ch. opilio

Наваринский ≤ 19,0 96,6 59 > 19,0 99,9 1430
Корякский < 21,0 96,3 27 ≥ 21,0 95.6 567
Западная Камчатка < 21,0 100,0 84 ≥ 21,0 99.1 1288
Северная часть Охотского моря < 21,0 97,0 66 ≥ 21,0 97,7 1318
Центральная часть Охотского 
моря ≤ 19,0 95,2 61 > 19,0 98,6 1540

Восточный Сахалин < 21,0 100,0 16 ≥ 21,0 98,8 777
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кин, Сафронов, 2000; Слизкин и др., 2001; 
2010; Крылов, 2001; Михайлов и др., 2003; 
Первеева, 2005; Слизкин, 2008; Карасев, 
2009; 2014; Иванов, 2010; Мельник и др., 
2014; Слизкин, Кобликов, 2013; 2014; Алек-
сеев, Буяновский, 2015; Алексеев и др., 2017; 
Sainte-Marie, 1993; Paul, Paul.. 1995; Yosho 
et al., 2007; Zheng, Pengilly, 2011; Rugolo, 
Turnock, 2012; Nichol, Somerton, 2015]. Груп-
пу узкопалых самцов с промысловой ШК 
исключают из расчётов промыслового запаса 
и из объёмов ОДУ, т. к. эти особи, линяя оче-
редной раз, продолжают рост до наступления 
терминальной линьки [Карасев, 2014; Слиз-
кин, Кобликов, 2014; Буяновский, Горянина, 
2018].

Согласно традиционным представлениям 
рост узкопалых самцов происходит изометри-
чески, т. е. с сохранением постоянного соот-
ношения между высотой клешни и шириной 
карапакса, а алометрия регистрируется толь-
ко при наступлении морфометрической зре-
лости, т. е. — ​при переходе к широкопалости. 
Анализ полученных данных показывает, что 
для краба-стригуна опилио это правило со-
блюдается не всегда — ​для части УПС со-
отношение между высотой клешни и шириной 
карапакса увеличивается по мере увеличения 
последнего (см. рис. 3 б, 4 б, г, е). В то же 
время для других УПС традиционное пред-
ставление подтверждается, и по мере увели-
чения ширины карапакса соотношение между 
ВКл и ШК остаётся более или менее посто-
янным (см. рис. 3 г, 4 з).

Для того, чтобы понять, есть ли алломе-
трический переход при росте УПС, следует 
проанализировать частотное распределение 
значений К% (см. рис. 6). В целом, граница 
между когортами 3–4 (20%) близка к ми-
нимальным значениям К%, зарегистрирован-
ным для ШПС (табл. 4), которые являются 
потенциальными конкурентам морфологиче-
ски зрелых УПС. Другая граница между ко-
гортами (1 и 2), при которой резко меняется 
форма суммарной траектории (14%), может 
отражать наступление физиологической по-
ловозрелости, когда у молоди развивается 
половая система, и она превращается в самца 
[Федосеев, Слизкин, 1988].

Каких-либо обоснований для границы 17% 
найти не удалось, и её наличие, скорее всего, 
связано с асимметрией распределения анали-
зируемых частот, которое, при использовании 
данного метода их разделения, нередко явля-
ется причиной формирования «ложных» воз-
растных когорт [Буяновский, Войдаков, 2011].

Таким образом, для разделения молоди 
и физиологически зрелых самцов краба-стри-
гуна опилио можно принять границу К%, рав-
ной 14%, а для разделения физиологически 
и морфометрически зрелых (узкопалых) сам-
цов — ​20%.

Для установления аналогичных границ 
у других видов данных пока недостаточно. 
Анализ эмпирических распределений (см. 
рис. 1–2) даёт основания предположить, что 
граница, разделяющая молодь и физиологиче-
ски зрелых самцов краба-стригуна Бэрда, на-
ходится на уровне 13% или близка к значени-
ям, установленным для краба-стригуна опилио 
(14%), а граница разделения физиологически 
и морфологически зрелых самцов C. bairdi рас-
полагается ниже, чем у краба-стригуна опи-
лио, — ​в области 15–16%.

Аллометрия и рост. Согласно современ-
ным представлениям терминальная линька, 
приводящая к превращению узкопалых сам-
цов в широкопалых, может происходить в ши-
роком возрастном спектре [Sainte-Marie et al, 
1995; Иванов, Соколов, 1997; Слизкин Коб-
ликов, 2014; Алексеев, Буяновский, 2015]. 
Поэтому, можно предположить, что алломе-
трическое изменение клешни при росте узко-
палых самцов также происходит в разном воз-
расте. В этом случае возможно два сценария: 
когда клешня растёт изометрически, и когда 
увеличение ширины карапакса сопровождает-
ся её аллометрией.

Для того, чтобы понять происходящие из-
менения весь размерный ряд узкопалых осо-
бей краба-стригуна опилио Охотского моря 
был разбит на размерно-возрастные классы, 
которые были взяты из данных по Японскому 
морю [Kon, 1980]. Границы между возраст-
ными классами были проведены посередине 
между их средними значениями (рис. 8 а).

Далее, в пределах каждого возрастного 
класса было проанализировано распределе-
ние значений К%. В большинстве классов 
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(рис.  8 в, д-ж, к) оно было мономодаль-
ным, однако в некоторых случаях бимодаль-
ность была выражена достаточно отчётливо 
(рис. 8 г, з-и). Соответственно, для классов, 
где распределение было мономодальным 

считали одно среднее значение К%, а би-
модальное — ​2. При расчёте двух средних 
значений границу проводили по пороговым 
значениям — ​14 и 20% (см. рис. 6). Для са-
мого первого возрастного класса, из-за ма-

Рис. 8. Рост и аллометрия самцов краба-стригуна опилио в Охотском море
Обозначения: а — ​зависимость К% (ось ординат) от ШК (ось абсцисс, мм) для узкопалых самцов из разных 

районов (ЗК –Западная Камчатка, СОМ — ​северная часть Охотского моря, ОМЦ — ​центральная часть 
Охотского моря, ВС –Восточный Сахалин); ( ) — ​размерные границы возрастных классов; цифры — ​номера 
возрастных классов; б-к — ​частотное распределение К% (по оси абсцисс) в пределах возрастных классов; цифры 

в заголовках соответствуют номерам возрастных классов выделенных на фрагменте а; по оси ординат — ​частота, экз.; 
л — ​предполагаемая схема роста и изменения значения К% (ось ординат) в зависимости от ШК (ось абсцисс, мм); 
(), (), () средние значения К% соответственно для условно неполовозрелых, физиологически половозрелых 

и морфометрически половозрелых узкопалых самцов;  — ​основные направления роста,  — ​дополнительные 
направления роста; горизонтальные линии при К% 14 и 20 — ​пороговые значения К%, разделяющие условно 

неполовозрелых, физиологически половозрелых и морфометрически половозрелых узкопалых самцов; вертикальная 
линия — ​промысловая мера; ( ) — ​выделена область значений К%, где преобладают широкопалые самцы и их 

размерный состав по ШК, мм.
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лого объема выборки (рис. 8 а, б), решение 
о вычислении двух значений К% было при-
нято экспертно, поскольку встречались осо-
би, для которых К% было как больше, так 
и меньше порогового значения (14%).

Полученные данные позволяют ре-
конструировать схему зависимости алло-
метрического роста клешни от возраста 
и обозначить основные этапы наступления 
половозрелости. При реконструкции мы 
исходили из предположения [Буяновский, 
Горянина, 2018], что при линьке ШК уве-
личивается, независимо от того как по от-
ношению к ней меняется высота клешни. 
Размер 49 мм достигается после IX линь-
ки [Kon, 1980], что соответствует возра-
сту 6  лет [Буяновский, Горянина, 2018]. 
Наличие особей с К% >14 указывает, что 
некоторые самцы могут достигать физи-
ологической зрелости в возрасте, когда 
большинство из них ещё является моло-
дью. Однако отсутствие моды выше 14% 
в следующем возрастном классе (7 лет, X 
линек, средняя ШК 65 мм) указывает, что 
такие особи немногочисленны и, возможно, 
нежизнеспособны. Основная часть моло-
ди растёт изометрически, переходя в сле-
дующий возрастной класс (рис.  8 а:2). 
Дальнейший рост может происходить по-
разному. Одна часть молоди растёт изо-
метрически, и это указывает на то, что она 
все ещё остаётся неполовозрелой, а другая 
часть растёт аллометрически, становясь по-
сле линьки физиологически зрелой.

В следующем возрасте (8 лет, XI линек, 
80 мм) оставшаяся молодь после очередной 
линьки превращается в физиологически по-
ловозрелых узкопалых самцов. Те же сам-
цы, которые прошли этот этап годом ранее, 
претерпевают терминальную линьку, прев-
ращаясь в маломерных широкопалых сам-
цов. Вопрос, превращается ли часть из них 
в узкопалых самцов следующего возраста 
путём изометрического роста, пока остается 
открытым. В последующие два года узкопа-
лые самцы растут почти изометрически, но 
часть из них проходит терминальную линьку 
и превращается в морфометрически зрелых 
(широкопалых) самцов. Судя по размер-
ному составу последних, наиболее активно 

терминальная линька происходит в возрасте 
10–11 лет. После следующей линьки (XV) 
в возрасте 12  лет среди узкопалых самцов 
появляются морфометрически зрелые особи, 
которые практически ничем не отличаются от 
широкопалых самцов с относительно узкой 
клешней. Их принципиальное отличие за-
ключается в том, что эти особи способны ли-
нять и соответственно увеличиваться в раз-
мерах. Часть из них проходит терминальную 
линьку, превращаясь в крупных широкопа-
лых самцов.

Предложенная схема, вероятно, может 
быть приложена не только к разным районам 
обитания и/или единицам запаса C. opilio, 
но и разным видам крабов-стригунов рода 
Chionoecetes. Различия могут заключаться, 
во‑первых, в границах возрастных классов 
и, во‑вторых, в основных направлениях ро-
ста и аллометрии. Например, среди широко-
палых самцов центральной части Охотского 
моря доминировали крабы ШК 125 мм, а на 
Восточном Сахалине  — ​110  мм. Это мо-
жет быть связано с тем, что в первом районе 
терминальная линька происходит преиму-
щественно в возрасте 11 лет, а во втором — ​
в 10  лет (без учёта возможных пропусков 
линьки [Иванов, Соколов, 1997]).

В Беринговом море (см. рис.  3) молодь 
в возрасте 8 лет (80 мм, К% ≤ 14) практиче-
ски отсутствовала. Скорее, всего, здесь после 
7 лет она проходит физиологическое созрева-
ние, отражением которого может быть алломе-
трическое увеличение клешни, и далее растет 
изометрически. Среди широкопалых самцов 
доминируют особи ШК 100–110 мм, что ука-
зывает на терминальную линьку преимущест-
венно в возрасте 10 лет (если, конечно, темпы 
роста здесь не ниже, чем в Охотском море).

Возможность изометрического роста мо-
лоди существует для краба-стригуна Бэрда 
в Беринговом море (см. рис. 2), в то время как 
в Охотском море наоборот созревание (отра-
жающееся в аллометрическом росте) происхо-
дит в более раннем возрасте (см. рис. 3).

По каждому из рассмотренных районов 
и/или единиц запаса требуется проведение 
дополнительных исследований, но, в целом, 
предложенная схема может быть основой, 
в пределах которой будут усовершенствованы 
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отдельные детали, специфичные для каждой 
популяции крабов-стригунов.

Заключение

В настоящее время сложился устойчивый 
взгляд на онтогенез самцов крабов-стригу-
нов: 1) созревающие физиологически неполо-
возрелые узкопалые самцы, не участвующие 
в воспроизводстве; 2) физиологически зре-
лые узкопалые самцы, которые при отсутст-
вии морфометрически зрелых самцов могут 
участвовать в воспроизводстве; 3) морфо-
метрически зрелые узкопалые самцы, кото-
рые при малочисленности широкопалых сам-
цов могут участвовать в воспроизводстве; 4) 
морфометрически зрелые широкопалые сам-
цы, совершившие аллометрический рост при 
терминальной линьке и активно участвующие 
в воспроизводстве [Федосеев, Слизкин, 1988; 
Слизкин, Сафронов, 2000; Михайлов и др., 
2003; Слизкин, 2008; Карасев, 2009; 2014; 
Слизкин и др., 2001 а, б; 2010; Иванов, 2010; 
Шагинян и др., 2012; Мельник и др., 2014; 
Слизкин, Кобликов, 2013; 2014; Comeau, 
Conan, 1992; Sainte-Marie et al., 1995; Tamone 
et al., 2005]. А. Г. Слизкин с В. Н. Коблико-
вым [2014] отдельно выделяют половозрелых 
узкопалых самцов с промысловой ШК, по-
лагая, что, такие функционально зрелые сам-
цы, оставаясь узкопалыми и морфометрически 
незрелыми, обладают большим потенциалом 
к воспроизводству и в то же время не востре-
буются промышленностью. 

Для краба-стригуна опилио границы внутри 
функциональных групп узкопалых самцов (но-
мера 1–3, см. выше) можно провести по зна-
чениям К%, равным 14 и 20% (см. рис. 6). 
Границы, позволяющие удовлетворительно 
(с  точностью свыше 95%) разделять узко-
палых и широкопалых самцов C. Opilio, для 
большинства районов и единиц запаса прохо-
дят по значению К%, равному 21, а для груп-
пировок Корякского района Берингова моря 
и центральной части Охотского моря  — ​19 
(см. табл. 4).

Для краба-стригуна Бэрда границы между 
функциональными группами узкопалых самцов 
точно не установлены, но предположительно 
они соответствуют значениям К%, равным 
14 и 18 (см. рис. 3–4). Границы, позволяю-

щие удовлетворительно разделять узкопалых 
и широкопалых самцов C. bairdi в Беринговом 
море, проходят по значению К%, равному 16, 
в Охотском море — ​18 (см. табл. 4).

Для краба-стригуна ангулятуса (из запад-
ной части Охотского моря) границы, позволя-
ющие удовлетворительно разделять узкопалых 
и широкопалых самцов, проходят по значению 
К%, равному 16 (см. рис. 5). Для разделения 
функциональных группировок узкопалых сам-
цов данных пока недостаточно.

Аллометрия роста клешни проявляется не 
только во время терминальной линьки, но и на 
более раннем этапе, вероятно, при физиоло-
гическом созревании (см. рис. 8 л). В общей 
схеме роста и созревания самцов существует 
несколько альтернативных вариантов, один из 
которых, в зависимости от условий существо-
вания краба-стригуна в районе обитания (еди-
ницы запаса), становится наиболее предпоч-
тительным.
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риод с 2006 по 2016 гг.
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Determination of the terminal molt of the 
snow and tanner crabs in the field
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Data on correlation between the claw height (CH) and carapace width (CW) of the males of the crabs 
Chionoecetes from the Okhotsk and the Bering seas are evaluated. The coefficient of morphometric maturity 
(K%) is suggested for division of morphometrically mature and immature males. K% is calculated as 
percent relation of the CH to CW. The boundary value which allows divide mature and immature males 
with the probability more than 95% is equal to 16 for C. bairdi and C. angulatus. For the majority 
populations of the snow crab C. opilio (West Kamchatka, the Northern part of the Okhotsk Sea, East 
Sakhalin, Navarin area of the Bering Sea) it is equal to 21, while for 2 populations (the Central part of the 
Okhotsk Sea; Koryaksky area of the Bering Sea) it is equal to 19. It is proposed that immature males of the 
snow crab become physiologically mature when K% exceeds 14, and they become morphometrically mature 
while it exceeds 20. Correlations between morphometrically maturity, hemolymph biochemistry and muscle 
development are discussed. The general pattern of the snow and tanner crabs males growth with account 
of alternatives in the age of both physiological and morphometric maturities and terminal molt is proposed

Keywords: terminal moult, broad-shouldered and narrow-shouldered males, C. bairdi, C. opilio, C. 
angulatus, the coefficient of morphometric maturity, the width of the carapace, the height of the claw, 
hemolymph, muscle, areas, the Bering and Okhotsk Seas.
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Table captions

Table 1. Areas and terms of work, the amount of material.

Table 2. The protein content in hemolymph (СБГ) and the filling of limbs with muscle tissue (НКМТ) in males 
C. opilio from group K% = 18–20.

Table 3. The protein content in the hemolymph (СБГ) and the filling of limbs with muscle tissue (НКМТ) in males 
C. opilio from the group with K% over 20.

Table 4. The boundary values of the coefficient K%, which allow the separation of narrow-shouldered (УПС) and 
broad-shouldered (ШПС) males of snow crabs.

Figure captions

Fig. 1. The ratio of broad-shouldered () and narrow-shouldered () males crabs C. bairdi in the Koryak (а-б) and 
Navarino (в-г) regions of the Bering Sea. Left — ​the results of discriminant analysis, on the right — ​measurements of 

the coefficient K%.
Notation: the dotted lines (upper and lower) are given a zone with a maximum coefficient K% limit for narrow-shouldered 
males (upper bound) and with a minimum K% boundary for broad-shouldered males (lower boundary); in Figures б and 

г dark and light circles denote the same individuals that were isolated by the method of discriminant analysis (а and в, 
respectively); on the abscissa axis — ​the width of the carapace, mm; the ordinate is the height of the claw, mm (а, в) or K% 

(б, г).

Fig. 2. The ratio of broad-shouldered ( and narrow-shouldered () males crabs C. bairdi in the Sea of Okhotsk 
according to the results of discriminant analysis (а) and measurement of the coefficient of morphometric maturity K% 

(б). The designations are the same as in Figure 1.

Fig. 3. The ratio of broad-shouldered () and narrow-shouldered () males crabs C. opilio in Navarino (а-б)) 
and Koryak (в-г) areas of the Bering Sea. Figures based on the results of discriminant analysis are on the left, and 

measurements of the coefficient of morphometric maturity K% on the right. The designations are the same as in 
Figure 1.

Fig. 4. The ratio of broad-shouldered () and narrow-shouldered () males crabs C. opilio in Western Kamchatka 
(а-б), in the northern part of the Sea of Okhotsk (в-г), in the central part of the Sea of Okhotsk (д-е) and Eastern 

Sakhalin (ж-з). Figures based on the results of discriminant analysis are on the left, and measurements of the coefficient 
of morphometric maturity K% on the right. The designations are the same as in Figure 1.

Fig. 5. The ratio of broad-shouldered () and narrow-shouldered () males crabs C. angulatus according to 
the results of discriminant analysis (а) and measurement of the coefficient of morphometric maturity K% (б). The 

designations are the same as in Figure 1.

Fig. 6. Dimensional cohorts obtained by splitting the mixture of normal distributions of K% values (along the abscissa 
axis). The y-axis is the smoothed frequencies.

Notation: 1 — ​empirical values (at a step size of 0.5, smoothed by the moving average method); 2 — Are normal 
distributions; 3 — Is the total trajectory; vertical lines indicate the conditional boundaries between cohorts 1–2 and 3–4.

Fig. 7. Biochemical and physiological characteristics males crabs C. opilio for two groups — ​with a coefficient of K% 
18–20 and more than 20, А — ​the average value of protein content in hemolymph (СБГ), B — ​the average value of 

filling limbs with muscle tissue (НКМТ).
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Fig. 8. Growth and allometry of male snow crabs in the Sea of Okhotsk.
Notation: а — ​K% dependence (ordinate axis) from the CW (axis of abscissae, mm) for narrow-shouldered males from 
different regions (ЗК - western Kamchatka, СОМ — ​northern part of the Sea of Okhotsk, ОМЦ — ​central part of the 
Sea of Okhotsk, BC — ​eastern Sakhalin); ( ) — ​dimensional boundaries of age classes; numbers — ​numbers of age 

classes; б-к — ​the frequency distribution of K% (along the abscissa axis) within the age classes; the numbers in the headings 
correspond to the numbers of the age classes identified in the fragment in а; ordinate — ​frequency, number of specimens; л — ​

the assumed scheme of growth and change in the value of K% (ordinate axis) as a function of the LC (abscissa axis, mm); 
(), (), () mean values of K%, respectively, for conditionally immature, physiologically mature and morphometrically 

mature male narrow-shouldered males;  — ​the main directions of growth,  — additional growth directions; 
horizontal lines at K% 14 and 20 — ​threshold values of K%, separating the conditionally immature, physiologically mature 
and morphometrically mature male narrow-shouldered males; vertical line — ​field gauge; ( ) — ​the range of values of 

K% is distinguished, where the broad-shouldered males and their size composition according to the CW prevail, mm.


