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Представлены материалы исследований о взаимосвязи морфометрических параметров клешни 
с шириной карапакса (ШК) у краба-стригуна ангулятуса Chionoecetes angulatus из Охотского моря. 
Для оперативного разделения самцов на морфометрически зрелых (широкопалых) и незрелых (уз-
копалых) предложено применять коэффициент морфометрической зрелости (К%). Этот коэффи-
циент можно определить как отношение высоты клешни к ширине карапакса —  (КВ%) или как 
отношение диагонали клешни к ширине карапакса —  (КД%), выраженное в процентах. При оцен-
ке коэффициента морфометрической зрелости (К%) граничное значение по КВ% составляет 16, 
а по КД% —  35, что позволяет достоверно идентифицировать широкопалых самцов при значениях 
К% выше граничных значений, а узкопалых —  при значениях К% ниже граничных значений. У C. 
angulatus было выделено четыре функциональные группы самцов: 1) узкопалые физиологически 
незрелые —  ШК ≤90 мм, значение КВ% <13,5 и КД% ≤29; 2) узкопалые физиологически зрелые —  ШК 
90,1–120 мм, KВ% 12–16 и КД% 25–35; 3) узкопалые крупноразмерные физиологически половозре-
лые —  ШК >120 мм, KВ% 13–16 и КД% 29–35; 4) широкопалые морфометрически и функционально 
зрелые —  ШК 74–167 мм, KВ% >16 и КД% >35. Обсуждается корреляция наступления морфоме-
трической зрелости с биохимическими показателями гемолимфы и уровнем развития мышечной 
ткани. Реализована оценка численности для различных функциональных групп самцов C. angulatus 
с учётом коэффициента К%.
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широкопалые, узкопалые, коэффициент морфометрической зрелости, белок, гемолимфа, мышцы.
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из задач рыбохозяйственных ис-

следований является изучение биологиче-
ского состояния популяций промысловых 
видов крабов и оценка их промыслового 
потенциала для рыбопромышленной от-
расли [Алексеев и др., 2017]. В Охотском 
море краб-стригун ангулятус (Chionoecetes 
angulatus Rathbun, 1924) населяет верхнюю 
часть материкового склона от 212 до 2100 м 
[Слизкин, 2010], его вылов составляет до 
12 % от 80–85 тыс. т всех видов крабов, до-
бываемых в дальневосточных морях. Из 
биологии ангулятуса известно, что изоме-
трический рост тела происходит у разновоз-
растной молоди во время линек. На опреде-
лённом этапе онтогенеза наступает конечная 
(терминальная) линька, сопровождающаяся 
опережающим (аллометрическим) ростом 
клешни по отношению к ширине карапакса. 
После этой анатомической перестройки сам-
цы становятся морфометрически половоз-
релыми и в течение последующих 4–7  лет, 
вплоть до элиминации, они не растут. Сам-
цов прошедших терминальную линьку на-
зывают широкопалыми, а растущих изоме-
трически  —  узкопалыми [Conan, Comeau, 
1986; Sainte-Marie et al., 1995; Lovrich et al., 
1995; Иванов, Соколов, 1997].

У глубоководных видов крабов-стригу-
нов C. angulatus и японского (красного) C. 
japonicus (Rathbun, 1932) терминальная линь-
ка проходит при приблизительно равном 
диапазоне ширины карапакса —  78–135 и 70–
125 мм соответственно. У шельфового вида 
краба-стригуна опилио C. opilio (Fabricius, 
1788) конечная линька проходит в более ши-
роком диапазоне от 38 до 130 мм, а прирост 
составляет около 25 мм, или 18,4 % от пред-
линочного размера [Слизкин и др., 2010 а, б; 
Miller, Watson, 1976; Jadamec et al., 1999; Otto, 
1998]. Такой существенный разрыв в раз-
мерно-возрастных характеристиках прохо-
ждения терминальной линьки у крабов рода 
Chionoecetes определяется воздействием на 
рост и развитие краба ряда абиотических 
и биотических факторов, запускающих био-
химические, физиологические и морфологи-
ческие перестройки в организме животного. 
Эти факторы тесно взаимосвязаны с про-

странственно-функциональной структурой 
ареала крабов-стригунов [Comeau, Conan, 
1992;  Sainte-Marie et al., 1995; Lovrich et al., 
1995; Paul A., Paul, 1995; Otto, 1998; Jadamec et 
al., 1999; Слизкин, Сафронов, 2000; Слизкин и 
др., 2010 а, б; Dawe et al., 2012; Карасев, 2014; 
Первеева, 2015; Карасев, Карпинский, 2018; 
Сологуб и др., 2018].

В настоящее время узкопалые самцы про-
мысловых размеров и близких к промысло-
вым, могут рассматриваться как будущее 
пополнение промыслового запаса [Слиз-
кин и др., 2010 а, б; Слизкин, Кобликов, 2014; 
Алексеев, Буяновский, 2015]. Проблему раз-
деления особей на узкопалых и широкопа-
лых обычно решают путем сравнения со-
отношения размеров клешни и карапакса. 
Для этого применяют визуальное выделение 
определённых областей на точечных гисто-
граммах [Иванов, Соколов, 1997; Иванов, 
2010; Слизкин, Кобликов, 2010; 2013; 2014; 
Карасев, 2014; Мельник и др., 2014; Слиз-
кин и др., 2010 а, б; Первеева, 2015; Карасёв, 
Карпинский, 2018], либо используют методы 
многомерной статистики [Буяновский, Горя-
нина, 2018; Сологуб и др., 2018].

Однако, такие методические подходы 
мало пригодны для небольших выборок или 
на стадии оперативной обработки материа-
ла в море. Для работы в таких условиях было 
предложено применять коэффициент мор-
фометрической зрелости, представляющий 
собой соотношение между высотой клешни 
и шириной карапакса, выраженное в про-
центах [Моисеев и др., 2018]. Его граничное 
значение, разделяющее широкопалых сам-
цов и узкопалых, для C. opilio равно 20, а для 
крабов-стригунов Бэрда (C. bairdi Rathbun, 
1924) и C. angulatus —  16. Большинство сам-
цов, для которых коэффициент морфоме-
трической зрелости (К%) был выше гранич-
ного значения относились к широкопалым, 
а меньше граничного значения  —  к узко-
палым. Но наряду с этим, выборка по C. 
angulatus была минимальной и полученное 
ранее значение К% для этого вида требовало 
уточнения на более обширном материале.

Цель работы: установить для крабов C. 
angulatus значения коэффициента морфо-
метрической зрелости (К%) при различных 
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способах измерения клешни и сравнить по-
лученные данные для крабов из разных рай-
онов Охотского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Исследования проходили на НИС «Зо-

диак» в районе материкового склона цент-
ральной части Охотского моря в июне-ию-
ле 2018 г. (рис. 1). Сбор данных проводили 
конусной ловушкой японского типа. Расчёт 
плотности распределения выполняли с по-
мощью программного обеспечения «ГИС 
КартМастер» [Бизиков и др., 2006], площадь 
облова одной ловушки принимали рав-
ной 3300 м2 [Михайлов и др., 2003; Моисе-
ев, 2003]. Биологический анализ C. angulatus 
проводили по общепринятым методикам 
[Мельник и др., 2014]. Морфометрические 
измерения состояли из ширины карапакса 
(ШК) без шипов [Jadamec et al., 1999] и трёх 
замеров клешни (рис. 2). Крабов с регенери-
рованными клешненосными конечностями 
и с физическими повреждениями карапак-
са или клешней из морфометрического ана-

лиза выбраковывали. ШК измеряли с точ-
ностью до 1 мм, а высоту и длину клешни 
(ВКл и ДКл) —  до 0,1 мм. Данные промеров 
группировали по четырём районам иссле-
дований, которым присвоены номера с I по 
IV (табл. 1). Для описания сходства и разли-
чия между широкопалыми (ШПС) и узко-
палыми (УПС) самцами краба C. angulatus 
собраны биохимические пробы гемолимфы 
и выполнена оценка физиологического со-
стояния мышечной ткани по методике при-
нятой во ВНИРО [Моисеев и др., 2012; Мо-

Рис. 1. Схема района сбора данных в Охотском море.
Обозначения: ЦчОм —  подрайон Центральная часть Охотского моря (I); С-Ом —  Северо-Охотоморская 

подзона, районы в юго-восточной (II) и юго-восточнее банки Кашеварова (III); В-Сах —  Восточно-Сахалинская 
подзона, район в северной части (IV).

Рис. 2. Схема измерений клешни у крабов 
Chionoecetes spp. (по А. Н. Карасеву [2014], с нашими 

дополнениями). Обозначения —  ДКл, ВКлВ 
и ВКлМ см. в тексте.
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исеев, Моисеева, 2016; 2019; Moiseev et el., 
2013]. В биохимических пробах определяли 
содержание белка в гемолимфе, а по напол-
нению конечностей мышечной тканью и её 
степени гидратации оценивали физиологи-
ческое состояние крабов.

Обработку данных проводили в два этапа. 
Вначале для каждого района был сформиро-
ван массив из натуральных логарифмов зна-
чений ширины карапакса и диагонали клеш-
ни. Выбор в качестве модельного параметра 
диагонали клешни был обусловлен тем, что, 
по сравнению с другими промерами, он наи-
более чётко разделял морфометрически зре-
лых (широкопалых) и незрелых (узкопалых) 
самцов (см. ниже). Далее для каждого мас-

сива из 4-х районов был рассчитан индекс 
I [Буяновский, Горянина, 2018]:

 Ii = (ln(ШК)ij —  Cj) / ln(ДКл)ij,  (1)

где Сj  —  расчётное значение свободного 
члена в уравнения регрессии, описывающей 
зависимость натуральных логарифмов ди-
агонали клешни от ширины карапакса, i —  
номер особи, j —  номер района (от I до IV).

После графического представления ре-
зультатов (рис.  3)  каждую выборку визу-
ально делили на 2 части, выбирая в качестве 
граничной такую величину индекса (с точ-
ностью до 0,01), которая содержала наимень-
шее число значений. После разделения вы-
борки, каждой особи, чей индекс был выше 
граничного значения, присваивали ранг 

Таблица 1. Материал по C. angulatus из северной части Охотского моря

Район
Промеры, экз. Пробы, шт.

ШК* ВКлВ* ДКл* ВКлМ* Физиол.1 / Биохим.2

I 499 212 440 471 20/20
II 816 207 808 809 240/240
III 790 474 766 761 106/106
IV 898 422 834 834 72/72

Всего 3003 1315 2848 2875 438/438

Примечание: * —  сокращения, см. рис. 2; пробы:1 —  физиологические;2 —  биохимические

Рис. 3. Визуальное разделение значений индекса I, отложенного в зависимости от ширины карапакса, 
в разных районах. 

а-г —  районы I–IV соответственно



ПрИМененИе коэффИцИентА МорфоМетрИчеСкой зрелоСтИ Для оПреДеленИя терМИнАльной лИнькИ у крАБА …

Trudy VNIRO. Vol. 179. P. 5–25  9

ШПС, ниже (или равен) —  УПС. Далее каж-
дый из 4 массивов (содержащих значения 
логарифмов ширины карапакса, диагонали 
клешни, индекса ШПС или УПС) был обра-
ботан с помощью дискриминантного анали-
за, который позволил уточнить принадлеж-
ность к ШПС или УПС особей, у которых 
значения индекса Ii были близки к гранич-
ным [Моисеев и др., 2018].

На втором этапе для каждой из двух 
групп, выделенных дискриминантным анали-
зом, строили графики зависимости высоты 
(ВКлВ —  высота клешни без шипов (ВНИРО, 
[Jadamec et al., 1999]) или ВКлМ —  с учётом 
шипов (МагаданНИРО [Карасев, 2014])) или 
диагонали клешни (ДКл, [Слизкин и др., 2010 
а]), от ширины карапакса. Аналогичную зави-
симость строили для коэффициента морфо-
метрической зрелости (К%) [Моисеев и др., 
2018], который определяли по формуле:

 К% = (a / ШК) × 100 %, (2)

где а —  высота клешни ВКлВ или ВКлМ или 
её диагональ (ДКл), мм.

Для того, чтобы избежать ошибочных из-
мерений параметров клешни, каждый мас-
сив значений К% проверяли на наличие сом-
нительных вариант методом нормирования 
[Лакин, 1990]. Все значения коэффициен-
та К% (вместе с соответствующим ему ШК 
и параметром клешни), которые были выше 
критических максимумов для УПС или ниже 
критических минимумов для ШПС удаляли 
из массива и только затем строили графики 
зависимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ранее было показано, что при разделении 

крабов-стригунов опилио и Бэрда на широко-
палых и узкопалых самцов по коэффициенту 
морфометрической зрелости, определяемому 
по соотношению высоты клешни и ШК, су-
ществует зона перекрытия, в которой встре-
чались как ШПС, так и УПС [Моисеев и др., 
2018]. Поэтому было выдвинуто предположе-
ние, что и у C. angulatus для всех измеряемых 
параметров клешни может существовать по-
добная граничная зона, а её диапазон может 
варьировать в зависимости от района обита-
ния краба или единицы запаса.

Морфометрические исследования 
крабов C. angulatus

Район I. У крабов C. angulatus в подрайо-
не Центральной части Охотского моря зона 
перекрытия отсутствовала. Граница между 
ШПС и УПС проходила для коэффициента 
морфометрической зрелости, рассчитанно-
му по высоте клешни (КВ%) по значению 
равному 16 (независимо от метода измере-
ния клешни, см. рис. 2), а для коэффициента 
морфометрической зрелости рассчитанному 
по диагонали клешни (КД%) —  по значению 
35 (рис. 4).

Район II. У крабов из юго-восточной ча-
сти Северо-Охотоморской подзоны для 
ВКлВ область перекрытия отсутствовала, 
граница проходила по значению КВ% равно-
му 16 (рис. 5 б). Для ВКлМ область перекры-
тия была в диапазоне КВ% 16–17; единст-
венное значение КВ%, зарегистрированное 
для УПС и равное 17,9 (рис. 5 г), скорее все-
го, явилось следствием технической ошибки 
измерения, но не было удалено из-за отсут-
ствия возможности установления ошибки 
статистическими методами. Для данных по 
измерению диагонали (ДКл) область пере-
крытия отсутствовала, граница проходила 
по значению КД% 35 (рис. 5 е).

Район III. У крабов из района банки Ка-
шеварова Северо-Охотоморской подзоны 
для ВКлВ область перекрытия отсутство-
вала, граница проходила по значению КВ%, 
равному 16 (рис.  6 б). Для ВКлМ область 
перекрытия была в диапазоне КВ% 15–17 
(рис. 6 г). Для ДКл максимальное значение 
КД% для УПС было равно 35,0 с вероятно-
стью 0,01; для ШПС вероятность равенства 
КД% значениям, меньшим, чем 35 составила 
0,005. Учитывая вышесказанное, полагаем, 
что и для этого района областью перекрытия 
можно пренебречь, установив границу меж-
ду ШПС и УПС, по КД% равную 35 (рис. 6 е).

Район IV. У крабов, из северной части 
Восточно-Сахалинской подзоны для ВКлВ 
область перекрытия отсутствовала, граница 
между ШПС и УПС проходила по значению 
КВ%, равному 16 (рис. 7 б). Для ВКлМ об-
ласть перекрытия располагалась в диапазоне 
КВ% 16–18, причём для ШПС вероятность 
равенства значению КВ% ≤16 составляла 
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Рис. 5. Соотношение ШПС (/) и УПС (") краба-стригуна C. angulatus при измерении трёх параметров 
клешни (ВКлВ, ВКлМ и ДКл) —  юго-восточная часть Северо-Охотоморской подзоны. Обозначения такие 

же, как на рис. 4

Рис. 4. Соотношение широкопалых (/) и узкопалых (") самцов краба C. angulatus при измерении трёх 
параметров клешни (ВКлВ, ВКлМ и ДКл) и соответствующих индексов морфометрической зрелости К% 

в подрайоне Центральная часть Охотского моря. 
Слева зависимость параметра клешни от ШК; справа —  зависимость соответствующего индекса К% от ШК; 

а-б —  ВКлВ (КВ%), в-г —  ВКлМ (КВ%), д-е —  ДКл (КД%).
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Рис. 6. Соотношение ШПС (/) и УПС (") краба-стригуна C. angulatus при измерении трех параметров 
клешни (ВКлВ, ВКлМ и ДКл) —  район банки Кашеварова Северо-Охотоморской подзоны. Обозначения 

такие же, как на рис. 4.

Рис. 7. Соотношение ШПС (/) и УПС (") краба-стригуна C. angulatus при измерении трех параметров 
клешни (ВКлВ, ВКлМ и ДКл) —  северная часть Восточно-Сахалинской подзоны. Обозначения такие же, 

как на рис. 4
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0,003, а значению меньше 17–0,01. Для ДКл 
область перекрытия отсутствовала, грани-
ца проходила по значению КД%, равному 37 
(рис. 7 е). Для УПС вероятность равенства 
КД% значению ≥37 была 0,014.

Учитывая вышеизложенное, представля-
ется, что для C. angulatus критические зна-
чения коэффициента морфометрической 
зрелости К%, разделяющие широкопалых 
и узкопалых самцов в разных районах, оди-
наковы. Для коэффициента КВ%, рассчитан-
ного по высоте клешни (независимо от учёта 
шипов см. рис. 2), критическое значение рав-
но 16, а для КД%, рассчитанного по диагона-
ли клешни, это значение равно 35.

Биохимические и физиологические 
исследования крабов C. angulatus

Перед анализом результатов обработки 
биохимических и физиологических проб все 
самцы были разбиты на три группы по зна-
чениям коэффициента морфометрической 
зрелости КВ%. Узкопалые самцы с КВ% ≤16 
(N=70 экз.), группа с неопределённым стату-
сом ШПС или УПС (далее —  самцы переход-
ной зоны или СПЗ) с коэффициентом КВ% 
16,1–16,5 (N=14 экз.) и широкопалые самцы 
с КВ% >16,5 (N=351 экз.). В первой группе 
содержание белка в гемолимфе (СБГ) и на-
полнение конечностей мышечной тканью 
(НКМТ) варьировали от 1,8 до 7,5 г/100мл 
при среднем значении 4,53±0,15 г/100мл 
и от 15 до 100 % при среднем 78,3±2,3 % со-
ответственно. Во второй группе эти показа-
тели составили соответственно 3,3–7,3 при 
среднем 4,56±0,27 г/100мл и 55–95 % при 

среднем 77,1±2,4 %. В третьей группе —  СБГ 
от 1,3 до 7,2 г/100мл при среднем 4,39±0,06 
г/100 мл, а НКМТ от 15 до 100 % при среднем 
83,0±0,8 %.

Наблюдаемая вариабельность биохи-
мических параметров у узкопалых самцов 
связана с наличием у них линочного цикла, 
а у широкопалых —  со временем, прошед-
шим после окончания терминальной линь-
ки. В связи с этим, для каждой группы сам-
цов была рассмотрена динамика средних 
значений биохимических параметров в за-
висимости от внешнего состояния карапак-
са со 2-й до 4-й стадий (табл. 2).

У всех групп наблюдалось равномерное 
увеличение концентрации белка в гемолим-
фе от 2-й стадии к 3.2 (от 2 до 5,6 г/100мл) 
и понижение СБГ в 4-й стадии —  до 4 еди-
ниц. Динамика наполнения конечностей 
мышечной тканью у УПС и у ШПС была 
сходной с динамикой СБГ. НКМТ нарастало 
от ранних стадий к 3-й поздней (с 30–35 до 
90 %) и снижалось на 10–15 % в 4-й стадии. 
У самцов переходной зоны на стадии 3.0 
НКМТ не отличалось от узкопалых и ши-
рокопалых самцов. В дальнейшем же на ста-
диях 3.1–4 особи СПЗ имели НКМТ на 10 % 
ниже, чем у УПС и ШПС. Начиная со стадии 
3.1 у узкопалых самцов и особей из переход-
ной зоны содержание белка в крови было 
выше, чем у широкопалых в среднем на 0,5 
г/100мл. По нашим данным на стадиях 3.1–4 
особям СПЗ свойственен быстрый темп син-
теза белка, но одновременно наблюдается де-
фицит роста мышечной массы по сравнению 
с УПС и ШПС.

Таблица 2. Средние значения содержания белка в гемолимфе и наполнение конечностей мышечной 
тканью в зависимости от внешнего состояния карапакса

Состояние 
карапакса,

стадия

Узкопалые самцы,  
КВ%≤16,0

Самцы переходной зоны, 
КВ%=16,1–16,5

Широкопалые самцы,  
КВ%≥16,6

СБГ,
г/100 мл

НКМТ,
%

СБГ,
г/100 мл

НКМТ,
%

СБГ,
г/100 мл

НКМТ,
%

2 2,24 37,4 2 35 2,04 35
3.0 3,86 74,0 3,80 77,5 3,40 73,6
3.1 4,97 86,0 4,48 77,3 4,32 86,3
3.2 5,55 90,3 5,57 81,7 5,14 89,4
4 4 76,3 4,20 70,7 3,64 80,7
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ОБСУЖДЕНИЕ
Учитывая отсутствие у краба C. angulatus 

пространственных различий в соотношении 
параметров клешни и ширины карапакса, 
мы объединили имеющиеся выборки из раз-
ных районов для удобства их дальнейшего 
анализа и интерпретации.

Коэффициент морфометрической 
зрелости К%

Для краба C. angulatus наиболее стабиль-
ным граничным значением, разделяющим 
узкопалых самцов от широкопалых явля-
ется индекс коэффициента морфометриче-
ской зрелости КВ% рассчитанный по ВКлВ 
(см. рис. 4–7). Среди 233 узкопалых самцов 
коэффициент КВ% варьировал от 11,8 до 
16,0 при среднем значении 14,0. Среди 1527 
широкопалых самцов КВ% был от 16,1 до 
26,0 при среднем значение 19,7. В целом, во 
время терминальной линьки аллометриче-
ский прирост высоты клешни по величине 
коэффициента КВ% варьирует от 4,3 (с ми-
нимального значения КВ% у УПС равного 
11,8 до минимального КВ% у ШПС 16,1) и до 
10,1 (с максимального значения КВ%=15,9 

у УПС до максимального КВ%=26,0 у ШПС). 
Во время терминальной линьки, при перехо-
де УПС в ШПС, наиболее вероятное измене-
ние значения КВ% должно составить не ме-
нее чем 5,7 единиц. Эта величина составляет 
разность средних значений между коэф-
фициентами КВ% ШПС (19,7) и УПС (14,0) 
и, по-видимому, максимальный прирост зна-
чения КВ% не превышает 8–12 единиц.

В целом, у краба C. angulatus, по аналогии 
с C. opilio [Моисеев и др., 2018], можно вы-
делить четыре группы самцов с различной 
степенью функциональной зрелости.

1. УПС с ШК ≤90 мм имеющих по высоте 
клешни КВ% <13,5 или по диагонали КД% 
≤29. Вероятно, эта группа самцов сформи-
рована физиологически незрелыми и воз-
можно ещё остающимися ювенильными или 
созревающими особями, не участвующими 
в воспроизводстве (рис. 8: группа I).

2. УПС с ШК от 90,1 до 120 мм имеющих 
КВ% от 12 до 16 или КД% 25–35 (рис. 8: груп-
па II). Мы полагаем, что это —  физиологи-
чески зрелые самцы, которые могут участ-
вовать в воспроизводстве при отсутствии 
морфометрически зрелых самцов.

Рис. 8. Взаимосвязь коэффициента морфометрической зрелости (КД% по диагонали клешни) и ширины 
карапакса для крабов C. angulatus в Охотском море.

А —  направление изометрического роста узкопалых самцов; Б —  направление аллометрического роста 
после терминальной линьки; I–III —  функциональные группы среди узкопалых самцов —  физиологически 

незрелые (I) и физиологически зрелые (II) и крупноразмерные половозрелые (III) УПС; широкопалые самцы —  
морфометрически и функционально зрелые (IV) особи
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3. УПС крупноразмерные физиологиче-
ски половозрелые особи с ШК более 120 мм 
имеющих КВ% от 13 до 16 или КД% 29–35 
(рис. 8: группа III). Это половозрелые узко-
палые крупноразмерные самцы, у которых 
морфометрические параметры (ШК, ВКл, 
ДКл и др.) позволяют им успешно участво-
вать в воспроизводстве при малой числен-
ности широкопалых самцов или при их от-
сутствии.

4. ШПС морфометрически и функцио-
нально зрелые особи с ШК 74–167 мм. Ши-
рокопалые самцы имеют КВ% >16 или КД% 
>35 (рис. 8: группа IV). Во время терминаль-
ной линьки у этих крабов происходит зна-
чительный аллометрический рост клешни 
по отношению к ШК. В воспроизводстве по-
пуляции эта группа самцов является доми-
нантной группой.

Выделение функциональных групп 
у самцов крабов-стригунов в достаточной 
мере уже описаны в карцинологической 
литературе. Авторами обычно рассматри-
ваются две группы крабов —  широкопалые 
и узкопалые самцы и реже три —  физиоло-
гически незрелые и зрелые УПС и морфо-
метрически зрелые ШПС [Comeau, Conan, 
1992; Sainte-Marie et al., 1995; Слизкин, Саф-
ронов, 2000; Михайлов и др., 2003; Tamone 
et al., 2005; Слизкин, Кобликов, 2010; 2013; 
2014; Слизкин и др., 2010 а, б; Мельник и 
др., 2014; Карасев, 2014; Карасев, Карпин-
ский, 2018]. Анализ распределения коэф-
фициента морфометрической зрелости К% 
позволяет предположить, что среди выде-
ленных нами 4-х функциональных групп 
у C. angulatus в первых двух группах узко-
палых самцов (см. рис. 8: группы I–II) рост 
может быть как изометрическим, так и ал-
лометрическим, отражающим прохождение 
терминальной линьки. В третьей группе уз-
копалых самцов (см. рис. 8: группа III), по-
видимому, возможна только терминальная 
линька с аллометрическим ростом, такие 
особи, став ШПС, эти самцы имеют макси-
мальные значения коэффициента морфо-
метрической зрелости, как по КВ%, так и по 
КД%. Подобный сценарий был ранее отме-
чен для узкопалых самцов краба C. opilio 
[Моисеев и др., 2018].

Биохимические и физиологические 
особенности при аллометрическом росте

Около 70–90 % белка гемолимфы крабов 
составляет гемоцианин (белок-переносчик 
кислорода) [Truchot, 1992]. При этом суще-
ствует тесная корреляция между концен-
трацией гемоцианина в гемолимфе краба 
и уровнем наполнения конечностей мышеч-
ной тканью. То есть концентрация гемоци-
анина и/или общего белка крови позволяет 
судить о двигательной активности краба, 
а также об активности протекания у него 
различных физиологических процессов. Ра-
нее, при сравнении динамики содержания 
белка в крови и наполнения конечностей 
у краба C. opilio было показано, что широко-
палые самцы после терминальной линьки на 
стадиях 2–3.1 (внешнее состояние карапак-
са) опережают узкопалых самцов по темпу 
синтеза белка в гемолимфе и росту мышеч-
ных тканей. По этим показателям узкопалые 
самцы выравниваются с ШПС только в ста-
дии 3.2. В 4-й стадии УПС C. opilio имеют 
СБГ выше, чем ШПС, но при этом у первых 
НКМТ ниже. Подобная вариабельность био-
химических параметров у особей УПС объ-
ясняется наличием у них линочного процес-
са и завершение такового у ШПС [Моисеев 
и др., 2018].

В отличие от краба-стригуна опилио 
у крабов C. angulatus в трёх рассмотренных 
нами группах (УПС, самцы переходной зоны 
и ШПС) —  наблюдается иная динамика син-
теза белка в гемолимфе и роста НКМТ в раз-
личных стадиях внешнего состояния кара-
пакса. Во-первых, в стадиях 3.0–3.2 у всех 
трёх групп крабов идёт равномерный рост 
СБГ до максимальных значений и равномер-
ное снижение этого параметра в 4 стадии. 
Следует отметить, что во всех стадиях состо-
яния карапакса у ШПС C. angulatus количе-
ство белка ниже, чем у УПС и самцов пере-
ходной зоны (СПЗ), в среднем на 0,5 г/100мл. 
По-видимому, данное отличие связано с по-
вышенной двигательной активностью кра-
бов УПС и СПЗ по сравнению с крабами 
ШПС и как следствие необходимостью обес-
печения кислородом мышечных тканей во 
время сезонных, нагульных и иных онтоге-
нетических миграций, а также связанных 
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с ними поведенческих особенностей УПС 
и СПЗ. Во-вторых, у всех групп C. angulatus 
в стадиях 3.0–3.2 происходит равномерный 
рост мышечной ткани до максимальных зна-
чений, а затем в 4 стадии НКМТ снижается. 
В 4-й стадии, как у крабов C. opilio, так и у C. 
angulatus, у широкопалых самцов наполне-
ние конечностей мышцами было на 5–7 % 
выше, чем у УПС. У особей СПЗ краба C. 
angulatus на поздних стадиях состояния ка-
рапакса НКМТ было на 10 % ниже, чем у дру-
гих групп (рис. 9).

Динамика биохимических показателей 
у особей СПЗ представлена в сравнении 
с УПС (рис. 9А, В) и с ШПС (рис. 9Б, Г). Осо-
би СПЗ краба C. angulatus с коэффициен-
том КВ%=16,1–16,5, по-видимому, с одной 
стороны обладают повышенной двигатель-
ной активностью и высоким содержанием 
белка-переносчика кислорода  —  гемоци-
анина, с другой стороны у них замедляет-
ся рост мышечной ткани в стадиях 3.1–3.2, 
оставаясь на уровне стадии 3.0, а в стадии 
4 значительно снижается  —  до 70 %. Низ-
кие значения НКМТ в 4 стадии у самцов 
с КВ%=16,1–16,5 (СПЗ) могут косвенно сви-
детельствовать о том, что у этой группы кра-

бов C. angulatus терминальная линька, воз-
можно, ещё не проходила. Исходя из этого 
предположения, мы полагаем, что в районах 
с высоким промысловым прессом, при оцен-
ке численности крабов C. angulatus из рас-
чётов промыслового запаса можно исклю-
чать самцов с коэффициентом КВ% 16,1–16,5 
(по высоте клешни ВКлВ см. рис. 2). В таких 
районах промысла данный подход к оцен-
ке запаса позволит сохранять высокий по-
тенциал воспроизводства не только за счёт 
старших некондиционных самцов предэли-
минационного возраста, но и за счёт более 
молодых с КВ% ≤16,5, в настоящее время 
включаемых в промысловый запас.

Наблюдаемая динамика содержания бел-
ка в крови и мышечной массы у крабов за-
висит от биотических (доступность пищи) 
и абиотических (температура воды в при-
донных слоях) условий. Возможно, именно 
различием в условиях обитания двух близ-
ко родственных видов можно объяснить су-
ществующие отличия в динамике двух би-
охимических параметров (см. рис. 9). Если 
C. opilio шельфовый вид с широким диапа-
зоном глубин обитания (эврибатный вид), 
то C. angulatus батиальный вид. Например, 

Рис. 9. Сравнение биохимических и физиологических показателей для трех групп краба C. angulatus: 
УПС —  КВ%≤16,0; СПЗ —  КВ%=16,1–16,5; ШПС —  КВ%≥16,6) и для двух групп краба C. opilio (по материалам 

Моисеев и др., 2018, УПС —  КВ%≤20; ШПС —  КВ%≥20,1
Среднее значение содержания белка в гемолимфе для узкопалых (А) и широкопалых (Б). Среднее значение 

наполнения конечностей мышечной тканью для УПС (В) и ШПС (Г).
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в Охотском море краб C. opilio наиболее мас-
сово обитает на шельфе и верхней части ма-
терикового склона от 100–150 до 350 м, его 
оптимальные температуры варьируют от 
–0,5 до +0,5–0,8 °C [Моисеев, Моисеева, 2016: 
2017; 2019]. Кормовой базой для C. opilio слу-
жит значительная часть населения бентоса. 
В районах обитания опилио биомасса бенто-
са составляет от 100 до 400–600 г/м2 и более 
[Савилов, 1961; Виноградов, Нейман, 1969; 
Кузнецов, 1980; Надточий и др., 2007; Бан-
дурин, Карпинский, 2015]. В районах шель-
фа с увеличенной концентрацией бентоса 
плотность распределения ШПС в несколько 
раз выше, чем УПС. По-видимому, на таких 
участках нагула происходит внутривидовое 
соперничество между функциональными 
группами C. opilio за пищу. В этой конкурен-
ции особи ШПС имеют морфометрические 
преимущества перед УПС и, как следствие, 
у узкопалых самцов отмечается снижение 
синтеза белка в гемолимфе и задержка роста 
мышечной массы. В пользу данного предпо-
ложения указывают различия в пищевых 
предпочтениях молоди и взрослых крабов 
C. opilio [Слизкин, 2010]. Основными объек-
тами питания C. opilio являются полихеты, 
моллюски, декаподы, амфиподы, офиуры, 
морские ежи и другие виды донного сооб-
щества, но если у молоди доминируют толь-
ко полихеты, то с увеличением размера —  
полихеты, моллюски и иглокожие.

В северной части Охотского моря в отли-
чие от краба-стригуна опилио доминирую-
щего в зоне шельфа, краб C. angulatus в на-
ших уловах встречался на глубинах от 304 до 
1150 м. Наибольшая плотность C. angulatus 
отмечалась в диапазоне 460–790 м с узким 
диапазоном придонных температур в нем от 
+2,3–2,5 до +2,9 °C [Моисеев, и др., 2019]. На 
изобатах обитания C. angulatus наблюдает-
ся невысокое разнообразие кормовой базы 
и очень низкая ее плотность, а в пищевом 
рационе этих крабов преобладают полихеты 
и моллюски [Надточий и др., 2007; Чучукало 
и др., 2016]. На материковом склоне Охот-
ского моря общая биомасса бентоса состав-
ляет не более 100–50 г/м2, а на глубинах око-
ло 1000 м может быть менее 5–10 г/м2, при 
этом распределение бентосных животных на 

глубинах более 500 м относительно равно-
мерно [Савилов, 1961; Кузнецов, 1980].

Таким образом, в районах скоплений C. 
opilio на глубинах 100–350  м наблюдается 
низкая температура воды (–0,5-+0,8 °C) и вы-
сокая концентрация кормовой базы, где из-за 
морфометрических особенностей преиму-
щество в конкуренции за пищу имеют ШПС 
особи. В отличие от этого в районах обитания 
C. angulatus даже при более высоких темпера-
турах (2,3–2,9 °C), но при низкой плотности 
кормовой базы и её более равномерном рас-
пределении, особи ШПС уже не имеют мор-
фометрических преимуществ в конкуренции 
за пищу перед УПС этого вида. Поэтому син-
тез белка в гемолимфе и рост мышечной мас-
сы у всех функциональных групп C. angulatus 
может проходить сравнительно равномер-
но. Более высокое значение СБГ у узкопа-
лых самцов и у СПЗ было обусловлено тем, 
что этим животным необходимо иметь более 
высокую двигательную активность в поиске 
пищи и в соревновании за нее с ШПС. Более 
высокую двигательную активность поддер-
живает более высокая концентрация гемо-
цианина. Следует отметить, что у C. angulatus 
при внешнем состоянии карапакса в стади-
ях 3.1–4 у особей СПЗ при высоких параме-
трах СБГ наблюдалось пониженное значение 
НКМТ. Это может быть обусловлено обита-
нием особей СПЗ в районах повышенной 
концентрации ШПС имеющих преимущест-
во в борьбе за пищу перед особями СПЗ име-
ющих более низкий коэффициент морфоме-
трической зрелости К%.

Граничные значения коэффициента 
морфометрической зрелости К%

Применение коэффициента К% позволя-
ет относительно надёжно разделять широ-
копалых и узкопалых самцов у различных 
видов крабов-стригунов. Если для самцов 
C. opilio и C. bairdi в зависимости от района 
сбора проб, существует зона перекрытия, где 
отмечается значительное количество как уз-
копалых, так и широкопалых самцов [Мои-
сеев и др., 2018], то для самцов C. angulatus 
такая зона практически отсутствует.

Полученные результаты по коэффициен-
ту морфометрической зрелости К% показы-
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вают, что для C. angulatus можно, во первых, 
достаточно надёжно разделять узкопалых 
и широкопалых самцов; во вторых, внутри 
функциональных групп можно идентифи-
цировать и формировать подгруппы с раз-
личным диапазоном коэффициента морфо-
метрической зрелости, как по КВ%, так и по 
КД% (см. рис. 8); в третьих, для разных рай-
онов обитания или единиц запаса Охотско-
го моря, граничные значения коэффициента 
К% не отличаются —  ни по КВ%, ни по КД%.

Роль терминальной линьки в онтогене-
зе дальневосточных видов крабов-стригу-
нов уже хорошо изучена, а результаты часто 
применяются с целью выполнения осторож-
ных расчётов промыслового запаса и оценок 
величины общего допустимого улова (ОДУ) 
для этих видов. Узкопалых самцов с промы-
словой ШК исключают из расчётов запаса ис-
ходя из того, что эти особи, линяя очередной 
раз, продолжают рост до наступления тер-
минальной линьки [Слизкин и др., 2010 а, б; 
Слизкин, Кобликов, 2010; 2013; 2014; Карасев, 
2014; Буяновский, Горянина, 2018; Карасев, 
Карпинский, 2018; Сологуб и др., 2018]. Если 
в предшествующих исследованиях определе-
ние и разделение крабов-стригунов на ШПС 
и УПС проводили только после создания 
массива данных, то результаты изучения ко-
эффициента морфометрической зрелости 
К% (как по КВ%, так и по КД%) у C. angulatus 
и других видов крабов-стригунов позволя-
ют это делать ещё на этапе сбора данных при 
рыбохозяйственных исследованиях.

Значения коэффициента морфометриче-
ской зрелости К% можно применять при из-
учении структуры уловов в экспедиционных 
условиях на каждой станции и для каждой 
отдельной особи, как на стадии заполнения 
полевого журнала биологического анали-
за, так и при составлении декадных и иных 
промежуточных рейсовых отчётов. При со-
ставлении окончательных отчётов и про-
гнозных материалов для C. angulatus, так же 
как и для других видов крабов-стригунов 
[Моисеев и др., 2018], можно выполнять до-
полнительную обработку данных с помо-
щью дискриминантного анализа. При этом 
в качестве начальных значений для УПС C. 
angulatus можно вводить величины КВ% ≤16 

по высоте клешни или КД% ≤35 по диагона-
ли; соответственно для ШПС эти значения 
должны быть >16 или >35. В целом, приме-
нение коэффициента морфометрической 
зрелости К% позволяет более точно оценить 
численность C. angulatus в каждой выде-
ленной функциональной группе на любой 
отдельной станции сбора данных и опера-
тивно реализовать их оценку численности 
в программе «ГИС КартМастер» [Бизиков 
и др. 2006].

Применение коэффициента 
морфометрической зрелости К% для оценки 

мгновенной численности C. angulatus
С помощью коэффициента КВ%, рассчи-

танного по высоте клешни, было сформи-
ровано четыре группы самцов: 1) крупные 
широкопалые самцы с ШК ≥110 мм; 2) мало-
мерные широкопалые самцы с ШК ≤109 мм; 
3) особи самцов из переходной зоны —  СПЗ 
(см. табл.  2); 4)  все узкопалые самцы как 
с ШК ≥110 мм, так и с ШК ≤109 мм. В районе 
исследований с помощью программы «ГИС 
КартМастер» было построено распределе-
ние выделенных групп самцов и самок с ре-
ализацией их оценки мгновенной численно-
сти (рис. 10, табл. 3). Если самцы встречались 
практически по всему району исследований, 
то самки C. angulatus традиционно встреча-
лись редко, поэтому, их оценка мгновенной 
численности (около 0,023 млн экз.) с помо-
щью ловушек крайне неточная и приблизи-
тельная.

Следует заметить, что самки C. angulatus 
относительно часто встречались на запад-
ном склоне б. Кашеварова в районах III и IV 
(рис.  10), что указывает на наличие здесь 
локальных зон воспроизводства для этого 
вида. По данным Е. А. Метелёва с соавтора-
ми [2017] в 2015 г. самки C. angulatus иногда 
встречались в районе I, причём 75 % встре-
чавшихся в прилове самок были ювениль-
ными особями. Возможно, к 2018 г. молодое 
поколение этих самок стало половозрелым 
и этим можно объяснить повышенную плот-
ность широкопалых самцов в наших уловах 
в Центральном подрайоне Охотского моря.

К р у п н ы е  ш и р окоп а л ы е  с а м ц ы 
(ШК ≥110 мм эта группа наиболее востре-
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бована промыслом) C. angulatus встречались 
повсеместно в верхней части материкового 
склона Охотского моря. Было отмечено три 
скопления таких самцов, из них два распо-
лагались на участках, где чаще встречались 
самки (рис.  10). Самцы узкопалые, мало-
мерные широкопалые (≤109  мм) и особи 
СПЗ встречались мозаично в основном 
в северной части исследований. В райо-
нах I и II основную долю уловов составля-
ли промысловые (крупноразмерные) особи 
ШПС —  83 и 87 % соответственно, средняя 
плотность была 0,3–0,35 тыс. экз./км2, а мак-
симальная плотность таких ШПС наблю-
далась в 4-м районе —  более 1 тыс. экз./км2 
(рис. 10; табл. 3). В районах III и IV наблюда-
лась высокая доля маломерных ШПС с ШК 
≤109  мм  —  до 20–30 %, а особи СПЗ чаще 

встречались в районе III на западных скло-
нах банки Кашеварова.

Неравномерность распределения среди 
различных групп самцов C. angulatus воз-
можно обусловлена тем, что за последние 
8–10 лет в районах III и IV (см. рис. 1) шёл 
интенсивный рост добычи C. angulatus, 
а районы I и II до последнего времени про-
мыслом не осваивались, оставаясь в нетро-
нутом состоянии. По мнению А. Г. Слизки-
на с соавторами [2010 а, б] неравномерная 
промышленная нагрузка на крабов-стригу-
нов может создавать диспропорцию между 
численностью широкопалых и узкопалых 
самцов. Высокий промысловый пресс на 
крабов C. angulatus в районе III и в меньшей 
степени в IV, по-видимому, повлиял на низ-
кие показатели плотности распределения 

Рис. 10. Распределение различных функциональных групп самцов краба C. angulatus и его самок летом 
2018 г. (схему расположения станций по районам I–IV см. на рис. 1).

Таблица 3. Оценка мгновенной численности краба-стригуна ангулятуса (C. angulatus) с учётом коэф-
фициента морфометрической зрелости (К%)

Район
Кол-во

/%

ШПС* СПЗ** УПС**

Самцы, все Самки, млн 
экз.№ тыс. кв. 

км ≥110мм <110мм (<110мм≥) (<110мм≥)

I 7,9
млн экз. 2,432 0,422 0,038 0,051 2,944

-
% 82,61 14,35 1,30 1,74 100

II 78,5
млн экз. 29,118 2,315 0,523 1,419 33,374

0,002
% 87,25 6,94 1,57 4,25 100

III 7,3
млн экз. 2,048 0,845 0,175 1,152 4,22

0,011
% 48,53 20,03 4,15 27,29 100

IV 0,75
млн экз. 0,785 0,396 0,013 0,137 1,332

0,01
% 58,93 29,76 0,99 10,32 100

В целом 94,45
млн экз. 34,383 3,979 0,749 2,759 41,87

0,023
% 65,80 18,75 2,22 13,24 100

Примечание: * —  ШПС разделены на две группы кондиционного и некондиционного размера; ** —  все узкопалые 
особи из оценки промысловой численности исключены
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ШПС в этих районах в 2018 г. В целом, оцен-
ка мгновенной численности всех самцов C. 
angulatus на обследованной акватории со-
ставила 42 млн экз. (табл. 3).

Таким образом, применение коэффици-
ента морфометрической зрелости К% мо-
жет эффективно использоваться в рыбохо-
зяйственных исследованиях с целью более 
объективного определения численности 
различных функциональных групп крабов-
стригунов. При необходимости полученные 
значения можно оперативно вводить в рас-
чёты для оценки промыслового запаса и ве-
личины ОДУ для различных единиц запаса 
крабов-стригунов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Применение коэффициента морфоме-

трический зрелости (К%) у самцов краба C. 
angulatus позволяет выделить четыре функ-
циональные группы: 1) узкопалые физиоло-
гически незрелые самцы с ШК ≤90 мм, КВ% 
>13,5 по высоте клешни (ВКл) или КД% >29 
по диагонали (ДКл), это ювенильные или 
созревающие особи не участвующие в вос-
производстве; 2) узкопалые физиологически 
зрелые самцы с ШК 90,1–120 мм (КВ% 12–16 
или КД% 25–35), они участвуют в воспроиз-
водстве при отсутствии морфометрически 
зрелых самцов; 3) узкопалые крупноразмер-
ные физиологически половозрелые самцы 
с ШК >120 мм (КВ% 13–16 или КД% 29–35), 
морфометрические параметры (ШК, ВКл, 
ДКл и др.) позволяют им успешно участво-
вать в воспроизводстве в условиях мало-
численности или отсутствия широкопалых 
самцов; 4) широкопалые морфометрически 
и функционально зрелые самцы с ШК 74–
167 мм (КВ% >16 или КД% >35), в воспроиз-
водстве популяции эта группа самцов явля-
ется доминантной.

Для C. angulatus аллометрия роста клеш-
ни, возможно, проявляется не только во 
время терминальной линьки, но и на более 
раннем этапе онтогенеза, вероятно, при фи-
зиологическом созревании (см. рис.  8) уз-
копалых самцов. Вероятно, в общей схеме 
роста и созревания самцов существует не-
сколько альтернативных вариантов, отли-
чающихся степенью прироста параметров 

клешни по отношению к ширине карапакса. 
В зависимости от абиотических и биотиче-
ских условий в районе обитания краба один 
из вариантов становится наиболее предпоч-
тительным.

Данные по аллометрии краба C. angulatus 
могут быть использованы для оценки чи-
сленности промысловой части запаса. У C. 
angulatus коэффициент морфометрической 
зрелости имеет граничное значение КВ%=16 
по высоте клешни (без шипов) или КД%=35 
по диагонали клешни, которые позволяют 
достоверно разделить узкопалых и широко-
палых самцов.

В районах с высокой эксплуатацией про-
мыслового запаса C. angulatus (например, 
районы III и IV см. рис. 1) при осторожном 
подходе к оценке объемов ОДУ предлагаем 
в расчетах учитывать только численность 
широкопалых самцов с промысловой ШК 
и имеющих коэффициент морфометриче-
ской зрелости КВ% >16,5 (по высоте клеш-
ни без шипов) или КД% >36 (по диагонали 
клешни).
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Results of studies on the relationship between the claw morphometric parameters and the carapace width 
(CW) of the triangle crab (Chionoecetes angulatus) crab from the Sea of Okhotsk presented. For the 
operational screening and separation of males into morphometrically mature (ММ – large-clawed) and 
immature (MI – small-clawed) species, it is proposed to use the coefficient of morphometric maturity 
(K%). This coefficient can be defined as the ratio of claw height to carapace width (KH%) or as the ratio 
of claw diagonal to carapace width (KD%), expressed as a percentage. When assessing the coefficient of 
morphometric maturity (K%), the boundary value for KH% is 16, and for KD% it is 35, which allows 
reliable identification of large-clawed (MM) males at K% values above the boundary values, and small-
clawed (MI) males at K% values below the boundary values. Four functional groups were distinguished in 
males of C. angulatus: 1) MI physiologically immature —  CW ≤90 mm, KH% <13.5, and KD% ≤29; 2) MI 
physiologically mature —  CW 90.1–120 mm, KH% 12–16 and KD% 25–35; 3) MI large-sized physiologically 
sexually mature —  CW >120 mm, KH% 13–16 and KD% 29–35; 4) MM morphometrically and functionally 
mature —  CW 74–167 mm, KH% >16 and KD% >35. The correlation of the onset of morphometric maturity 
with biochemical parameters of hemolymph and with the development of muscle tissue is discussed. For 
various functional groups of males C. angulatus, an abundance estimate was implemented taking into 
account the K% coefficient.
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Table capTions

Table 1. Material on C. angulatus from the Northern part of the Okhotsk Sea
Table 2. Average values of protein content in hemolymph (g / 100ml) and filling of extremities with muscle tissue 

(%) depending on the state of carapax (stage)
Table 3. Estimation of the instant abundance of the triangle Tanner crab (C. angulatus) taking into account the 

coefficient of morphometric maturity (KH%)

figuRe capTions

Fig. 1. Scheme of the data collection area in the of Okhotsk Sea.
Designations: ЦчОм —  subarea Central part of the Sea of Okhotsk (I); С-Ом —  North-Okhotsk subzone, areas in the 

southeast (II) and southeast of the Kashevarov (III) bank; В-Сах —  East Sakhalin Subzone, a region in the northern part 
(IV).

Fig. 2. Measurement of claws in Chionoecetes spp crabs. (according to Karasev, 2014, with our additions). Claw 
measurement designations: ДКл (diagonal); ВКлВ (claw height without spikes); ВКлМ (claw height with spikes).
Fig. 3. Visual separation of the values of the index I, pending depending on the width of the carapace, in different 

areas. а-б-в-г —  regions I–IV, respectively.
Fig. 4. The ratio of morphometrically mature (ШПС —  ММ, large-clawed) (/) and immature (УПС —  MI, 

small-clawed) (") males crab C. angulatus shear crab when measuring three claw parameters (ВКлВ, ВКлМ and 
ДКл) and the corresponding morphometric maturity indices K% in the Central Sea of Okhotsk subarea. On the 
left is the dependence of the claw parameter on the width of the carapace; on the right —  the dependence of the 
corresponding index K% on the width of the carapace; а-б —  ВКлВ (КВ% / КН%), в-г —  ВКлМ (КВ% / КН%), 

д-е —  ДКл (КD%). Designations ВКлВ, ВКлМ and ДКл, see fig. 2.
Fig. 5. The ratio of ММ (ШПС) (/) and МI (УПС) (") of crab C. angulatus when measuring three claw 

parameters (ВКлВ, ВКлМ and ДКл) —  the southeastern part of the North Okhotsk Sea Subzone. Designations 
are the same as in figure 4.

Fig. 6. The ratio of ММ (ШПС) (/) and МI (УПС) (") of the crab of C. angulatus when measuring three claw 
parameters (ВКлВ, ВКлМ and ДКл) is the Kashevarov Bank area of the North Okhotsk subzone. Designations are 

the same as in figure 4.
Fig. 7. The ratio of ММ (ШПС) (/) and МI (УПС) (") of crab C. angulatus when measuring three claw 

parameters (ВКлВ, ВКлМ and ДКл) —  the northern part of the East Sakhalin subzone. Designations are the same 
as in figure 4.

Fig. 8. Correlation of morphometric maturity coefficient (KD% along the claw diagonal) and carapace width for 
C. angulatus crabs in the Sea of Okhotsk.

Designations: A —  direction of isometric growth of morphometrically immature (MI – small-clawed) males; B —  
direction of allometric growth after terminal molt; I–III —  functional groups among morphometrically immature males 
(small-clawed) —  MI physiologically immature (I) and MI physiologically mature (II) and MI large-sized physiologically 

sexually mature (III); ММ (large-clawed) males —  morphometrically and functionally mature (IV) individuals.
Fig. 9. Comparison of biochemical and physiological parameters for 3 groups of crab C. angulatus (MI / 

УПС —  KH% ≤16.0; MM / СПЗ —  KH% =16.1–16.5; ММ / ШПС —  KH% ≥16.6) and 2 groups of crab C. opilio 
(according to the materials of Moseev and others, 2018, MI / УПС —  KH% ≤20; MM / ШПС —  KH% ≥20.1).

The average protein content in hemolymph for morphometrically immature (MI / УПС —  small-clawed) males (A) and 
morphometrically and functionally mature —  MM / ШПС (Б).

The average value of filling the limbs with muscle tissue for MI / УПС (B) and MM / ШПС (Г).
Fig. 10. Distribution of various functional groups of males of the triangle Tanner crab and its females in the 

summer of 2018 (station diagram for regions I–IV, see Fig. 1).


