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В 1983 г. М.Н. Затравкин опубликовал выпол�
ненное Я.И. Старобогатовым описание нового
рода Kunashiria (типовой вид Anodonta japonica
Clessin 1847), в состав которого были включены
K. japonica и K. haconensis (Ihering 1893) c юга о�ва Са�
халин и южных Курильских островов. Хотя всех
дальневосточных беззубок Затравкин отнес к
подсемейству Anodontinae Rafinesque 1820, род
Kunashiria на основе некоторого сходства формы
раковин с европейскими Pseudanodonta Bourguig�
nat 1876 был включен в подсемейство Pseudan�
odontinae Jaeckel 1962. Позже состав рода Kunash�
iria пополнился новыми видами K. sinanodontoides
с о�ва Итуруп и K. iturupica с о�вов Кунашир и
Итуруп (Bogatov et al., 1999), а также южно�ку�
рильским видом K. iwakawai (Suzuki 1939), ранее
относимым к роду Anodonta Lamark 1799 и перво�
начально известным только с о�ва Хоккайдо,
Япония (Suzuki, 1939; Bogatov et al., 2001).

В 1984 г. Затравкин и Старобогатов описывают
новый вид с восточного склона Сихотэ�Алиня,
который относят к роду Amuranodonta Moskviche�
va 1973 – A. sihotealinica. Позже было показано,
что данный вид отличается от остальных предста�
вителей Amuranodonta по типу макушечной
скульптуры, поэтому он был обозначен типовым
для нового рода Arsenievinaia Zatrawkin et Bogatov
1987 из подсемейства Anodontinae. В состав рода
также вошли новые виды A. zimini и A. сoptzevi (За�
травкин, Богатов, 1987), затем были добавлены
A. alimovi и A. zarjaensis (Богатов, Затравкин,
1988), A. zatravkini и A. compressa (Богатов, Старо�
богатов, 1996). В дальнейшем было показано, что
название вида A. alimovi является синонимом

A. сoptzevi (Богатов, Колпаков, 2003). Известный
ранее только с севера Сахалина, вид Arsenievinaia
taranetzi (Shadin 1938) долгое время относили к ро�
ду Beringiana Starobogatov in Zatrawkin 1983, однако
позже он был включен в состав рода Arsenievinaia,
при этом было показано, что A. zatravkini следу�
ет считать младшим синонимом A. taranetzi (Са�
енко, Богатов, 2001).

Комплексный анализ признаков раковины,
мягкого тела и глохидиев позволил доказать необ�
ходимость перевода Kunashiria из подсемейства
Pseudanodontinae в подсемейство Anodontinae
(Богатов и др., 2002). Более того, сходство многих
морфологических признаков Kunashiria, Arseniev�
inaia и Beringiana Starobogatov in Zatrawkin 1983
дало основание объединить их в общую трибу
Brachyanodontini Crosse et Fisher 1893 (Богатов
и др., 2002).

На необходимость дальнейшего пересмотра
систематического статуса Kunashiria и Arsenievina�
ia указывали последние данные о распростране�
нии этих моллюсков. В частности, было подтвер�
ждено, что на территории России представители
рода Kunashiria встречаются на южных Куриль�
ских о�вах и южном Сахалине (Прозорова и др.,
2000, 2002, 2004; Bogatov et al., 1999; Sayenko, 2001;
и др.). Беззубки рода Arsenievinaia, ранее извест�
ные только из бассейнов рек восточного склона
Сихотэ�Алиня (Затравкин, Богатов, 1987; Бога�
тов, Затравкин, 1988), впервые были обнаружены
на северном Сахалине (Ивлева и др., 1998; Labay,
Shulga, 1999; и др.). Первоначально северо�саха�
линские беззубки описаны как Kunashiria japonica
boreosakhalinensis Labay et Shulga 1999, однако
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позже этот подвид был отнесен к Arsenievinaia si�
hotealinica (Саенко, Богатов, 2001). При этом
предполагалось, что в России представители рода
Arsenievinaia обитают только в Приморье и на се�
вере Сахалина, а беззубки рода Kunashiria – толь�
ко на юге Сахалина, южных Курильских о�вах и
Хоккайдо. Впоследствии в сборах из оз. Лебяжье
(Тонино�Анивский п�ов, Корсаковский р�н, юг
Сахалина) одновременно были выделены Arse�
nievinaia taranetzi и Kunashiria haconensis, что по�
казало отсутствие географической изолирован�
ности родов Kunashiria и Arsenievinaia (Прозорова
и др., 2004; Старобогатов и др., 2004).

Накопленные нами данные были учтены в по�
следнем определителе пресноводных двустворча�
тых моллюсков, где род Arsenievinaia без объясне�
ний рассматривается как младший синоним Ku�
nashiria (Старобогатов и др., 2004); данное мнение
было поддержано в ряде последних малакологи�
ческих работ (см., например, Prozorova, Kolpakov,
2004). Однако вопрос о необходимости углублен�
ного анализа признаков представителей родов
Kunashiria и Arsenievinaia, доказывающего вер�
ность новых систематических построений, до на�
стоящего времени оставался открытым, что опре�
делило цель и задачи нашего исследования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для данной работы послужили
сборы беззубок и их глохидиев, хранящиеся в
коллекции Биолого�почвенного института ДВО
РАН, Владивосток (БПИ) (табл. 1). Основная
часть коллекции Kunashiria и Arsenievinaia с Ку�
рильских о�вов и Сахалина собрана в ходе Меж�
дународного курильского (International Kuril Is�
land Project), 1994–1999 гг., и Международного са�
халинского (International Sakhalin Island Project),
2001–2003 гг., проектов. Отдельно отбирались
моллюски со зрелыми глохидиями для детального
изучения морфологии личиночных раковин. 

Для определения взрослых раковин использо�
вались как конхологические признаки, характер�
ные для исследуемых видов, так и данные по кон�
турам фронтального сечения с применением ком�
параторного метода (Логвиненко, Старобогатов,
1971) в модификации Богатова (2007). Видовая
принадлежность глохидиев, извлеченных из по�
лужабр моллюска, устанавливалась путем иден�
тификации данной беззубки по раковине.

При работе с глохидиями применяли стан�
дартные методы фиксации и подготовки к свето�
вой и сканирующей электронной микроскопии
(Саенко, 2006; Calloway, Turner, 1978; Hoggarth,
1988, 1999; Wachtler et al., 2001; и др.). При описа�
нии прикрепительного аппарата глохидиев под
микрошипами обозначены шипики размером ме�
нее 1 мкм длиной, а под макрошипами – шипики
более 1 мкм длиной (Clarke, 1981; Hoggarth, 1999).

Под плотностью пор понимаем количество пор
на единицу площади глохидиальной створки,
данная характеристика рассчитывалась только
для глохидиев, изученных на сканирующем элек�
тронном микроскопе.

Для статистического анализа морфологиче�
ской изменчивости раковин взрослых моллюсков
и глохидиев нами были применены три метода,
при этом анализировались не сами мерные при�
знаки, а только индексы.

1. Кластеризация по средним (k�means cluster�
ing). Исходные промеры были трансформирова�
ны в координаты главных компонент (ГК), при
этом ГК (в нашем случае их пять) являются ли�
нейными комбинациями данных. Первая главная
компонента отражает наибольшую часть вариа�
бельности исходных данных, вторая – наиболь�
шую часть дисперсии без учета предыдущей ча�
сти, ассоциированной с первой компонентой, и
так далее. Данные могут быть полностью рекон�
струированы только из всех главных компонент,
иными словами, хотя первые компоненты лишь
аппроксимируют данные, они в то же время
уменьшают размерность. Главные вектора и их
проекции на главные компоненты были получе�
ны из отцентрованных (к нулевому среднему для
каждого признака) и шкалированных (к единич�
ной дисперсии для каждого признака) данных.
Таким образом, мы использовали в своем анализе
корреляционные ГК. Кластеризация проекций
двух первых главных компонент осуществлялась
в двумерном пространстве путем метода средних
(Hartigan, Wong, 1979). При этом для улучшения
результата кластеризации была применена про�
цедура ортогонального вращения главных компо�
нент с использованием метода Варимакс. Этот
метод значительно облегчает интерпретацию
факторов.

2. Многомерное шкалирование (multidimen�
sional scaling). Этот метод позволяет сохранить
информацию о дистанции по многомерным дан�
ным в пространстве меньшей размерности. Была
применена двумерная редукция с (а) с использо�
ванием евклидова расстояния (этот метод имеет
некоторое сходство с методом главных компо�
нент, основанном на матрице ковариации) и (б)
шкалированием по Саммону (Sammon, 1969).

3. Кластерный анализ, в котором в качестве
меры близости использовано евклидово расстоя�
ние и для иерархического объединения кластеров
выбран метод полной связи (complete linkage).

При кластеризации использованы следующие
сокращения видовых названий: h – haconensis; i –
iturupica; w – iwakawai; j – japonica; s – sihotealinica;
n – sinanodontoides; t – taranetzi; m – zimini; c – cop�
tzevi.

Для статистического анализа глохидиев ис�
пользованы индексы H/L, lig/L, hook/H, где H –

2*
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Таблица 1.  Материал беззубок и их личинок, используемый в работе

Вид Место сбора M N n

Kunashiria
japonica

о�в Кунашир, оз. Алигер; 31.VII 1994; ВВБ, ЛАП, ЕМС 12 1 42

о�в Кунашир, озерцо у оз. Алигер; 31.VII 1994; ВВБ, ЕМС 9 – –

о�в Кунашир, оз. Лагунное; 31.VII 1994; ЛАП 2 – –

о�в Кунашир, оз. Серебряное; 01.VIII 1994; ВВБ 4 – –

о�в Кунашир, бас. оз. Песчаное; 12.VIII 1999; ЕМC 1 3 125

о�в Кунашир, оз. у пос. Головнино; 02.VIII 1994; ВВМ 1 1 20

о�в Зелёный, оз. Среднее; 06.VIII 1994; ЕМС, ЛАП 1 1 30

о�в Танфильева, безымянное озеро; 19.VIII 1998; ЕМС 2 – –

K. haconensis о�в Кунашир, оз. Алигер; 31.VII 1994; ВВБ, ЛАП, ЕМС 20 2 71

о�в Кунашир, озерцо у оз. Алигер; 31.VII 1994; ВВБ, ЕМС 6 – –

о�в Кунашир, оз. Безымянное; 03.VIII 1994; ВВБ, ЛАП 2 2 38

о�в Кунашир, оз. Лагунное; 31.VII 1994; ЛАП 1 2 51

о�в Кунашир, оз. у пос. Головнино; 02.VIII 1994; ВВМ 2 – –

о�в Кунашир, оз. Серебряное; 01.VIII 1994; ВВБ 1 1 33

о�в Итуруп, р. Славная; 29.VIII 1994; JB, ВЯБ 3 – –

о�в Итуруп, оз. Куйбышевское; 22.VIII 1994; ВВБ, ЕМС 3 – –

о�в Итуруп, оз. Лебединое; 17.VIII 1994; ВВБ 1 – –

о�в Зелёный, оз. Каменское; 06.VIII 1994; ЕМС, ЛАП 2 1 31

о�в Зелёный, оз. Утиное; 05.VIII 1994; ЕМС, ЛАП. 1 6 187

K. iwakawai о�в Кунашир, оз. Лагунное; 31.VII 1994; ЛАП 2 – –

о�в Зелёный, оз. Утиное; 05.VIII 1994; ЕМС, ЛАП 2 – –

о�в Кунашир, оз. у пос. Головнино; 02.VIII 1994; ВВМ 1 – –

о�в Сахалин, бас. р. Айнская, оз. Бакланье; 21.VII 2003; ВВБ 2 – –

K. iturupica о�в Кунашир, оз. Серебряное; 01.VIII 1994; ВВБ 3 1 32

о�в Итуруп, оз. Куйбышевское; 22.VIII 1994; ВВБ, ЕМС 5 – –

K. sinanodontoides о�в Итуруп, оз. Доброе; 13.VIII 1994; ВВБ 13 2 33

о�в Итуруп, оз. Доброе; 15.VIII 1999; ТВН 2 2 44

Arsenievinaia
sihotealinica

Приморский кр., Дальнегорский р�н, бас. р. Рудная, оз. Васьковское; 
19.IX 1997; ВВБ

13 4 110

Приморский кр., Тернейский р�н, оз. Японское в устье р. Серебрянка; 
IX 2000 г.; ЕВК

17 – –

Хабаровский кр., Сов. Гавань, оз. в бас. р. Ходя; 15.VI 1994; ВЯК, АВМ. 5 – –

о�в Сахалин, зал. Сахалинский, оз. Сладкое; 06.IX 1994; ОПШ, ВСЛ 1 1 16

A. taranetzi Хабаровский кр., Сов. Гавань, оз. в бас. р. Ходя; 15.VI 1994; ВЯК, АВМ 3 – –

A. zimini Приморский кр., Лазовский р�н, оз. Заря; 1997 г.; ВВБ 1 – –

A. coptzevi Приморский кр., Дальнегорский р�н, бас. р. Рудная, оз. Васьковское; 
19.IX 1997 (ВВБ) и 03.X 1997 (ЛАП)

2 1 23

Приморский кр., Тернейский р�н, оз. Японское в устье р. Серебрянка; 
IX 2000 г.; ЕВК

17 – –

Примечание. M – количество промеренных раковин взрослых беззубок; N – количество моллюсков, у которых брали пробы
со зрелыми глохидиями; n – количество промеренных глохидиев. Обозначения сборщиков материала: ВВБ – В.В. Богатов,
ВЯБ – В.Я. Богатов, ВВМ – В.В. Марченко, ВСЛ – В.С. Лабай, ВЯК – В.Я. Кавун, ЕВК – Е.В. Колпаков, ЕМС – Е.М. Саенко,
ЛАП – Л.А. Прозорова, АВМ – А.В. Мартынов, ТВН – Т.В. Никулина, ОПШ – О.П. Шульга, JB – J. Burch.
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высота раковины, L – ее длина, lig – длина лига�
мента, hook – длина крючка (Саенко, 2006). Для
анализа раковин взрослых моллюсков применя�
лись следующие индексы (Старобогатов и др.,
2004): H/L, B/L, B/H, Wa/L, Ua/L, где H – макси�
мальная высота раковины, L – ее длина, B – вы�
пуклость раковины, Wa – расстояние между пе�
редним краем створки и вершиной крыла, Ua –

расстояние между передним краем створки и ма�
кушкой. 

В связи с тем, что объем коллекционного мате�
риала (включая и литературные данные по про�
мерам раковин) по ряду видов не позволял досто�
верно оценить межвидовые различия, основной
задачей статистического анализа было выяснение
вопроса наличия или отсутствия различий между

a�1 б�1 в�1

a�2 б�2 в�2

a�3 б�3 в�3

Рис. 1. Глохидии некоторых видов Kunashiria (сканирующая электронная микроскопия): 1 – внешний вид глохидиев,
створки открыты; 2, 3 – крючки, вид спереди и сбоку; а – K. haconensis, оз. Лагунное, о�в Кунашир; б – K. japonica,
оз. Среднее, о�в Зелёный; в – K. japonica, оз. Алигер, о�в Кунашир. Масштаб (мкм): 1 – 100; 2–3 – 25.
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Kunashiria и Arsenievinaia. Вторым этапом анализа
стала оценка достоверности именно межвидовых
различий для видов, имеющих выборки объемом
не менее 25 экз. из каждого места сбора. Всего бы�
ли сопоставлены данные по мерным признакам
раковин взрослых моллюсков четырех из шести
видов рода Arsenievinaia (A. sihotealinica, A. zimini,
A. сoptzevi, A. taranetzi), а также всех пяти видов ро�
да Kunashiria.

При изучении морфологии мягкого тела
взрослых беззубок основное внимание уделено
форме жабр и ротовых лопастей, характеристике
папилл на внутренней поверхности вводного си�
фона, а также некоторым другим признакам. Ри�
сунки получены на МБС�10 с помощью рисо�
вального аппарата РА�4.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ морфологических признаков глохидиев.
Глохидии Beringiana, Kunashiria и Arsenievinaia
(представители трибы Brachyanodontini) имеют
схожее строение и относятся к анодонтоидному
типу (Антонова, Старобогатов, 1988; Прозорова,
Саенко, 2001; Саенко и др., 2001; Sayenko, Ôhara,
2001; Саенко, 2006). Ниже приводим описания
глохидиев для Kunashiria и Arsenievinaia.

Створки раковины слабо асимметричные
(рис. 1, 2), расстояния от макушки до наиболее

удаленных точек переднего и заднего краев почти
равны, однако передний край створки более вы�
пуклый. Высота глохидия обсуждаемых беззубок
равна его длине или, чаще, слегка больше. Глохи�
дии из одной полужабры взрослого моллюска
различаются по размерам не более чем на 25 мкм.
Раковины снаружи и внутри равномерно, в том
числе и в районе аддуктора, пронизаны порами.
Размеры пор, покрывающих наружную и внут�
реннюю поверхности раковин, лежат в одних и
тех же пределах; у глохидиев разных видов эти
размеры также одинаковы и составляют 0.9–
2.3 мкм (рис. 1, 2). Для глохидиев изученных нами
видов установлено, что плотность пор наружной
поверхности створки меньше или равна плотно�
сти пор внутренней поверхности створки (см.
также Богатов и др., 2002; Sayenko, Ôhara, 2001).

Глохидии имеют тонкостенные раковины, так
что толщина у края створки не превышает 9.5 мкм
(K. japonica из оз. Алигер – 6.8 мкм; K. haconensis
из оз. Лагунное, K. iturupica из оз. Серебряное и
K. sinanodontoides из оз. Доброе – 7.7 мкм; A. siho�
tealinica из оз. Васьковское – 9.1 мкм). Этим они
резко отличаются от дальневосточных беззубок
родов Anemina Haas 1969; Buldowskia Moskvicheva
1973; Amuranodonta, имеющих более толстостен�
ные, до 14.2 мкм, раковины (Саенко, 2006).

Пределы изменчивости основных размерных
характеристик глохидиев Kunashiria и Arsenievina�

Рис. 2. Глохидии Arsenievinaia sihotealinica (сканирующая электронная микроскопия) из оз. Васьковское, Приморье (а)
и оз. Сладкое, Сахалин (б): 1 – внешний вид глохидиев, створки закрыты; 2, 3 – крючки, вид спереди и сбоку. Масштаб
(мкм): 1 – 100; 2, 3 – 24.

a�1

б�1

a�2

б�2

a�3

б�3
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ia перекрываются, при этом обычно длина и вы�
сота створок не превышают 310 мкм (только в по�
пуляциях Kunashiria japonica и K. haconensis с о�ва Зе�
лёный, Малая Курильская гряда, размер личи�

ночных раковин доходит до 320 мкм); длина лига�
мента 190–235 мкм; длина крючка 60–115 мкм,
что составляет 25–40% от высоты глохидиальной
створки (табл. 2). Отметим, что личиночные ра�

Таблица 2.  Морфометрические признаки глохидиев Kunashiria и Arsenievinaia

Вид H, мкм L, мкм lig, мкм hook, мкм H/L

Kunashiria japonica

Оз. Алигер, Кунашир

Бас. оз. Песчаное, Кунашир

Оз. у п. Головнино, Кунашир

Оз. Среднее, Зелёный

Kunashiria haconensis

Оз. Алигер, Кунашир

Оз. Безымянное, Кунашир

Оз. Лагунное, Кунашир

Оз. Серебряное, Кунашир

Оз. Каменское, Зелёный *

Оз. Утиное, Зелёный

Kunashiria iturupica

Оз. Серебряное, Кунашир

Kunashiria sinanodontoides

Оз. Доброе, Итуруп

Arsenievinaia sihotealinica

Оз. Васьковское, Приморье 264.2** 1.05**

Оз. Сладкое, Сахалин

Arsenievinaia coptzevi

Оз. Васьковское, Приморье

Примечание. Для каждого вида: верхняя строка (над чертой) – пределы изменчивости (min–max) каждого признака, нижняя
строка (под чертой) – среднее арифметическое ± стандартное отклонение; * – отсутствие промеров из�за деформации крюч�
ков; ** – единичные промеры без вычисления среднего арифметического.

264.2–299.9
284.7 9.24±
������������������������� 264.2–292.7

278.5 7.59±
������������������������� 199.9–235.6

214.8 9.01±
������������������������� 82.1–100.0

92.9 5.85±
���������������������� 1.0–1.08

1.03 0.02±
���������������������

264.2–307.0
287.1 12.54±
�������������������������� 264.2–292.7

279.6 5.95±
������������������������� 199.9–235.6

211.6 4.90±
������������������������� 64.3–100.0

91.5 5.91±
���������������������� 0.95–1.05

1.01 0.03±
���������������������

264.2–285.6
279.4 6.53±
������������������������� 271.3–285.6

277.9 8.56±
������������������������� 199.9–214.2

207.8 3.85±
������������������������� 71.4–85.7

84.8 4.62±
���������������������� 0.95–1.03

1.0 0.02±
��������������������

278.5–321.3
289.8 10.56±
�������������������������� 271.3–285.6

279.0 4.86±
������������������������� 207.1–228.5

215.3 5.17±
������������������������� 85.7–107.1

96.6 5.63±
���������������������� 1.0–1.09

1.03 0.02±
���������������������

271.3–299.9
286.1 6.81±
������������������������� 274.9–292.7

283.1 4.38±
������������������������� 199.9–221.3

210.9 7.04±
������������������������� 85.7–107.1

95.3 8.07±
���������������������� 0.97–1.05

1.01 0.02±
���������������������

264.2–303.5
286.2 11.77±
�������������������������� 271.3–299.9

287.0 8.81±
������������������������� 207.1–235.6

218.2 6.81±
������������������������� 64.3–114.2

87.4 11.53±
������������������������ 0.93–1.03

1.0 0.03±
��������������������

257.0–285.6
274.5 7.44±
������������������������� 249.9–285.6

270.2 6.11±
������������������������� 192.8–214.2

204.5 6.68±
������������������������� 71.4–92.8

83.8 6.20±
���������������������� 0.99–1.06

1.02 0.02±
���������������������

271.3–292.7
279.4 5.31±
������������������������� 264.2–285.6

277.5 5.49±
������������������������� 199.9–221.3

209.4 4.66±
������������������������� 78.5–100.0

88.9 7.23±
���������������������� 0.95–1.05

1.01 0.02±
���������������������

278.5–314.2
292.4 9.0±

������������������������� 278.5–299.9
286.7 5.64±
������������������������� 207.1–228.5

216.8 6.26±
������������������������� 0.98–1.05

1.01 0.02±
���������������������

264.2–314.2
284.2 11.58±
�������������������������� 257.1–299.9

279.1 10.79±
�������������������������� 199.9–221.3

211.4 7.72±
������������������������� 64.3–107.1

87.1 11.19±
������������������������ 0.95–1.08

1.01 0.03±
���������������������

271.3–299.9
285.3 7.43±
������������������������� 278.5–299.9

284.0 5.95±
������������������������� 207.1–221.3

213.6 4.29±
������������������������� 71.4–107.1

88.9 9.31±
���������������������� 0.97–1.05

1.01 0.03±
���������������������

264.2–307.0
281.3 10.74±
�������������������������� 271.3–285.6

277.6 5.62±
������������������������� 214.2–221.3

215.5 2.56±
������������������������� 71.4–96.4

84.1 6.36±
��������������������� 0.95–1.03

1.0 0.03±
��������������������

278.5–292.7
286.5 5.93±
������������������������� 210.6–214.2

212.4 2.08±
������������������������� 78.6–107.1

94.6 10.89±
������������������������

285.6–307.0
296.2 5.55±
������������������������� 278.5–299.9

290.3 6.45±
������������������������� 207.1–228.5

214.1 4.48±
������������������������� 71.4–107.1

89.5 9.13±
���������������������� 0.98–1.06

1.02 0.02±
���������������������

285.6–307.0
299.7 6.47±
������������������������� 285.6–307.0

295.1 5.99±
������������������������� 207.1–221.3

215.2 5.28±
������������������������� 78.6–107.1

94.5 8.29±
���������������������� 1.0–1.03

1.01 0.01±
���������������������
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ковины Beringiana немного крупнее, их размеры
достигают 340 мкм (Саенко, 2006). Проведенный
статистический анализ размерных характеристик
глохидиев (индексов) не показали различий меж�
ду личиночными раковинами Kunashiria и Arse�
nievinaia, в том числе и по местам сбора (остро�
вам, водотокам и т.д.). 

Крупные шипы крючка образуют 1–3 диаго�
нальных ряда (рис. 1, 2), при этом макрошипов не
менее 13, а их максимальный размер составляет
для разных видов 9.3–13.5 мкм. Мелкие шипики
покрывают основание крючка, до половины по�
верхности боковых лопастей и продолжаются по�
лосами вдоль крупных шипов, не доходя до вер�
шины крючка на одну треть его длины. Глохидии
Beringiana имеют другой характер расположения
мелких шипиков на крючке: микрошипики дохо�
дят вдоль макрошипов до половины длины стиле�
та (Саенко, 2006). Мерные признаки прикрепи�
тельного аппарата глохидиев K. haconensis и A. siho�
tealinica оказались полностью схожими (табл. 3).

Анализ морфологии мягкого тела взрослых без7
зубок. Представители Arsenievinaia и Kunashiria,
как и большинство дальневосточных беззубок,
характеризуются наличием овального тела со сла�
бо выраженным крылом (рис. 3а–3в). Вершина
крыла у Beringiana, Arsenievinaia и Kunashiria рас�
положена более чем на одну треть длины тела от
заднего конца (0.36–0.44), что отличает их от
дальневосточных анодонтин, а именно Anemina и
Buldowskia, у которых вершина крыла расположе�
на менее чем на одну треть длины тела (0.18–
0.33).

Установлено, что Kunashiria и Arsenievinaia ха�
рактеризуются самым мелким размером ротовых
лопастей, что отличает их от остальных дальнево�
сточных беззубок (Саенко, 2006; Саенко, Бога�
тов, 2004).

По форме и расположению папилл вводного
сифона моллюски Kunashiria и Arsenievinaia также
не отличаются друг от друга (рис. 3г–3и): папиллы
удлинены и развиты по всей внутренней боковой
поверхности сифона, образуя в его срединной ча�
сти до пяти весьма плотных рядов. Следует отме�
тить, что хотя беззубки Beringiana имеют схожий
характер расположения папилл, однако, если у
Kunashiria и Arsenievinaia папиллы удлиненно�
клиновидные, то у Beringiana – бочонковидные.

Анализ морфологических признаков раковин
взрослых беззубок. Одним из признаков ракови�
ны взрослого моллюска является ее макушечная
скульптура. Еще первые исследования макушеч�
ной скульптуры беззубок указывали на несомнен�
ную схожесть Kunashiria и Arsenievinaia. Так, в
определителе Затравкина и Богатова (1987) авто�
ры объединили по типу макушечной скульптуры
Beringiana, Kunashiria и Amuranodontasihotealinica
в одну группу. Позже нами было показано, что ма�
кушечная скульптура раковин Kunashiria и Arse�
nievinaia имеет одинаковую и наиболее сложную
среди дальневосточных беззубок схему рисунка
(такую же имеют и Beringiana) (Богатов, Саенко,
2002; Богатов и др., 2002). В ее основе лежит двух�
петлевой тип макушечной скульптуры с вен�
трально выгнутыми валиками, при этом каждая
петля может дополнительно разделяться, образуя
в итоге 3� или 4�петлевой рисунок (рис. 4). Кроме
того, валик одного ряда может разрываться
(рис. 4а, 4е) или сливаться с частью параллельно
лежащего валика (рис. 4а).

На первом этапе анализа мерных признаков
раковин (табл. 4) мы оценивали сходство или раз�
личие Kunashiria и Arsenievinaia без выделения до�
стоверных межвидовых различий. Кластерный
анализ, многомерное масштабирование и класте�
ризация k�средними не показали различий между
раковинами Kunashiria и Arsenievinaia: получаю�
щиеся в ходе анализа условно выделенные груп�
пы отражали разделение по разным местам сбора,
при этом в каждую группу попадали представите�
ли как рода Kunashiria, так и Arsenievinaia, что
подтверждает сходство мерных признаков рако�
вин данных моллюсков. Так, при построении
дендрограммы сходства выделено три группы, при
этом основную часть первой группы образовали
раковины, собранные на Сахалине (оз. Сладкое и
р. Тымь) и Итурупе (оз. Доброе). Все экземпляры,
собранные в озерах Васьковском, Приморье
(A. сoptzevi), Лебяжьем, о�в Сахалин (A. taranetzi),
Среднем, о�в Зелёный (K. iwakawai), а также на
о�ве Хоккайдо, Япония (K. iwakawai), вошли в от�
дельную (вторую) группу дендрограммы, хотя
представители этих же видов, но из других мест,
попали в третью группу кластера. При использо�
вании кластеризации k�средними (рис. 5) сфор�
мировалось пять групп, при этом наиболее ком�
пактные группы образовали сборы со средних и

Таблица 3.  Признаки прикрепительного аппарата гло�
хидиев Kunashiria и Arsenievinaia

Вид
Колич.
макро�
шипов

Максималь�
ная длина 
макроши�
пов, мкм

Kunashiria japonica

оз. Алигер, Кунашир 13–14 11.6

оз. Среднее, Зелёный 16–18 9.3

Kunashiria haconensis

оз. Лагунное, Кунашир 15–16 10.2

Kunashiria iturupica

оз. Серебряное, Кунашир 18–19 13.5

Arsenievinaia sihotealinica

оз. Васьковское, Приморье 14–16 10.5

оз. Сладкое, Сахалин 14–16 10.2
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Рис. 3. Общий вид мягкого тела (левый лист мантии удален) (а–в) и папиллы вводного сифона (правый лист мантии,
сифоны не полностью) (г–и): а – Beringiana beringiana, оз. Азабачье, Камчатка; б – Kunashiria japonica, оз. Лагунное,
о�в Кунашир; в – Arsenievinaia sihotealinica, оз. Васьковское, Приморский кр.; г – Beringiana youkonensis, оз. Явинское,
Камчатка; д – B. beringiana, оз. Азабачье, Камчатка; е –Kunashiria japonica, о�в Танфильева; ж – K. haconensis, оз. Пес�
чаное, о�в Кунашир; з – Arsenievinaia sihotealinica, оз. Японское, Приморский кр.; и – A. sihotealinica, р. Серебрянка,
Приморский кр.; 1 – задний мускул�замыкатель, 2 – выводной сифон, 3 – вводной сифон, 4 – мантия, 5 – наружная
полужабра, 6 – внутренняя полужабра, 7 – нога, 8 – ротовые лопасти, 9 – передний мускул�замыкатель. Масштаб:
а–в – 1 см, г–и – 1 мм.

малых Курил (острова Зелёный и Танфильева),
Хоккайдо, а также южных лагунных озер Куна�
шира, что соответствует результатам, получен�
ным при построении дендрограммы сходства.

Анализ межвидовых различий проводился для
Kunashiria haconensis, K. japonica, K. sinanodon�
toides, Arsenievinaia sihotealinica, A. taranetzi и
A. сoptzevi с помощью кластеризации и многомер�
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Рис. 4. Макушечная скульптура беззубок: а – Arsenievinaia sihotealinica (оз. Зеркальное, бассейн р. Рудная); б – A. zimini
(оз. Заря, Лазовский р�н); в – A. taranetzi (бас. р. Ходя, Хабаровский кр.); г – A. taranetzi (оз. Сладкое, о�в Сахалин); д –
Kunashiria haconensis (оз. Безымянное, о�в Кунашир); е – Beringiana beringiana (оз. Азабачье, Камчатка); ж – B. youkon�
ensis (р. Чукча, бассейн р. Кава, Магаданская обл.); з – B. kamchatica (оз. Чистое, бассейн р. Ола, Магаданская обл.).
Масштаб – 1 мм.

ного масштабирования. Было показано, что мер�
ные характеристики раковин Kunashiria iwakawai
наиболее сильно отличаются от других исследо�
ванных видов. Установлено, что размерные ин�
дексы раковин взрослых K. haconensis и A. siho�
tealinica лежат в одних и тех же пределах, таким
образом, по мерным признакам эти виды не отли�
чаются между собой. Сравнение контуров макси�
мально выпуклых сечений раковин Kunashiria и
Arsenievinaia также показало полное совпадение
рисунков для K. haconensis и A. sihotealinica.

Таким образом, из анализа комплекса сходных
признаков раковин, мягкого тела взрослых беззу�
бок, глохидиев, а также данных по распростране�
нию моллюсков следует, что Kunashiria Staroboga�
tov in Zatrawkin 1983 = Arsenievinaia Zatrawkin et
Bogatov 1987. При сопоставлении морфологиче�
ских характеристик видов упомянутых родов до�

стоверно показано, что Kunashiria haconensis (Ihe�
ring 1893) = Arsenievinaia sihotealinica (Zatrawkin
et Starobogatov 1984). Систематический статус
остальных видов требует дополнительных иссле�
дований и на данный момент оставлен неизмен�
ным, при этом подтвержден перевод 5 видов из
рода Arsenievinaia в род Kunashiria: K. taranetzi
(Shadin 1938), K. zimini (Zatrawkin et Bogatov 1987),
K. coptzevi (Zatrawkin et Bogatov 1987), K. zarjaensis
(Bogatov et Zatrawkin 1988), K. compressa (Bogatov
et Starobogatov 1996).

Распространение представителей рода Kunashi�
ria. На юге Курильского архипелага нами выявле�
ны 26 местообитаний беззубок рода Kunashiria (из
них 18 ранее не были известны) на островах Иту�
руп, Кунашир, Зелёный, Танфильева и Юрий (на
последнем до наших исследований Kunashiria не
отмечались). На о�ве Шикотан беззубок нет из�за
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отсутствия стоячих водоемов, а в озерах о�ва По�
лонского (Малая Курильская гряда) их отсутствие
объясняется засолением озер за счет поступления
морской воды. Установлено, что о�в Итуруп (а
именно старицы р. Славной на северо�западной
стороне острова) в пределах Курильского архипе�
лага является самой северной границей для видов
данного рода (Прозорова, Саенко, 1999; Прозо�
рова и др., 2000, 2002; Bogatov et al., 1999; Sayenko,
2001; и др.).

На северном Сахалине область распростране�
ния Kunashiria, по нашим данным, включает озе�
ра Сладкое, Успенское, Потанка, Светлое (Охин�
ский р�н, северо�западное побережье), Зеркаль�
ное, Эрри, Медвежье (Охинский р�он, северо�

восточное побережье), Круглое (Ногликский р�н),
а также бассейны рек Лангры, Вал, Тымь, Поро�
най (Саенко, Богатов, 2001). На южном Сахалине
беззубки Kunashiria отмечены в озерах Бакланье
(Томаринский р�о), Большое Вавайское, Малое
Чибисанское, Большое Чибисанское и Лебяжье
(Корсаковский р�н, Тонино�Анивский п�в), Сво�
бодинское, Хвалисекое и Русское (Корсаков�
ский р�н, залив Мордвинова), а также бассейнах
рек Айнская (Томаринский р�он), Пугачёвка
(Макаровский р�н), Сусуя (Анивский р�н).

В Приморском крае моллюски Kunashiria обна�
ружены в озерах Заря, Заповедное (Лазовский р�н),
Северное (Ольгинский р�н), Васьковское, Зер�
кальное (Дальнегорский р�н) и Японское (Тер�

Таблица 4.  Конхологические признаки раковин взрослых беззубок

Вид Hmax/L B/L B/Hmax Wa/L Ua/L

Kunashiria japonica

K. haconensis 

K. iwakawai 0.67*

0.56 0.43 0.77

K. iturupica

0.58 0.38 0.66 0.56

K. sinanodontoides

0.60 0.39 0.65 0.65

Arsenievinaia sihotealinica

0.52 0.31 0.59

A. coptzevi

0.59 0.34 0.59

A. taranetzi

0.55 0.32 0.58

A. zimini 0.56* 0.23*

0.51 0.37 0.73

A. compressa 0.60 0.34 0.58 – –

A. zarjaensis 0.50 0.37 0.75 – –

Примечание. Hmax – максимальная высота раковины, L – длина раковины, В – выпуклость, Wa – расстояние от вершины
крыла до переднего края створки, Ua – расстояние между передним краем створки и макушкой. Для каждого вида: верхняя
строка (над чертой) – пределы изменчивости (min–max) каждого признака, нижняя строка (под чертой) – среднее арифме�
тическое ± стандартное отклонение; * – единичные промеры. Жирный шрифт – данные по лектотипу (A. taranetzi) или голо�
типу (остальные виды).
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нейский р�н), а также бассейнах рек Киевка, Чёр�
ная, Аввакумовка, Зеркальная, Рудная и Сереб�
рянка (Прозорова, Колпаков, 2001; Богатов,
Колпаков, 2003).

Беззубки K. sinanodontoides известны только из
оз. Доброе, о�в Итуруп; K. iturupica – с о�вов Ку�
нашир и Итуруп (Bogatov et al., 1999, 2001);
K. zarjaensis – из оз. Заря (Богатов, Затравкин,
1988); K. compressa – из бассейна р. Рудная, Примо�
рье (Богатов, Старобогатов, 1996); вид K. iwakawai
на территории России найден на о�вах Кунашир и
Зелёный, Курильские о�ва (Саенко, 2005), а также
в оз. Бакланье, о�в Сахалин (Прозорова и др.,
2004). Полагаем, что беззубки K. iwakawai и
K. japonica должны быть типичны для островов
Малой Курильской гряды и южного Сахалина. По
нашим данным, виды K. haconensis и K. taranetzi
встречаются по всей области распространения
рода. Вид K. coptzevi широко распространен в
Приморье и на северном Сахалине.

Kunashiria обитают в пресноводных озерах ла�
гунного типа, прудах, старичных озерах, каналах
оросительной системы, глубоких протоках с мед�
ленным течением на заиленном или песчаном

грунте. В сравнении с Beringiana представители
Kunashiria оказались менее требовательны к тем�
пературному режиму воды, а, следовательно, и к
количеству растворенного в воде кислорода, так
что их можно встретить и на хорошо прогревае�
мых песчаных отмелях (например, в озерах Пес�
чаное и Алигер, о�в Кунашир; в оз. Лебяжьем,
оз. Успенском, в так называемом Медвежьем углу
северо�западной части озера Сладкое, о�в Саха�
лин), и в местах выхода холодных грунтовых вод
(озерцо у оз. Алигер; место впадения холодновод�
ного ручья в северо�восточной части оз. Слад�
кое). В бассейне р. Аввакумовка (Приморский
край) они отмечены вместе с двустворчатыми
моллюсками рода Corbicula, в зоне действия соло�
новатых вод.
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Рис. 5. Расположение выборок взрослых раковин Kunashiria и Arsenievinaia в пространстве первых двух главных ком�
понент, построенных на основе кластеризации k�средними. Обозначения сокращений видовых названий даны в раз�
деле Материал и методы. 
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Based on the analysis of anodontin shells, soft parts and glochidia morphology, the synonymy is proved: Ku�
nashiria Starobogatov in Zatrawkin 1983 = Arsenievinaia Zatrawkin et Bogatov 1987; Kunashiria haconensis
(Ihering 1893) = Arsenievinaia sihotealinica (Zatrawkin et Starobogatov 1984). Five species were transferred
from the genus Arsenievinaia to the genus Kunashiria: K. taranetzi (Shadin 1938), K. zimini (Zatrawkin et
Bogatov 1987), K. coptzevi (Zatrawkin et Bogatov 1987), K. zarjaensis (Bogatov et Zatrawkin 1988), K. com�
pressa (Bogatov et Starobogatov 1996). The data on the Kunashiria distribution were generalized.
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