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Введение 
 
 Двустворчатые моллюски (Bivalvia Linnaeus, 1758) –второй по величине класс 
моллюсков (тип Mollusca). Они широко распространены и обитают во всех типах 
водоемов – как пресных, так и соленых. Моллюски семейства Unionidae (Unionidae 
Rafinesque, 1820) играют большую роль в экологии водоемов. Практически все виды этого 
семейства являются фильтраторами и питаются, в зависимости от типа водоема, детритом 
или планктоном (Жадин, 1938). В свою очередь на них охотятся пресноводные рыбы, 
птицы, млекопитающие. Таким образом, униониды встроены в разнообразные пищевые 
цепочки. Также моллюски участвуют в процессе самоочищения вод, в частности 
потребляя донные органические остатки. Чтобы проанализировать роль двустворчатых 
моллюсков в экосистемах, нужно точное определение видового состава. Однако его 
затрудняет широкая морфологическая изменчивость диагностических признаков и 
отсутствие общепринятой системы семейства (Жадин, 1938; Bolotov et al., in press). 

В данный момент наиболее широко используемое руководство для определения 
представителей сем. Unionidae в Европейской России – «Определитель зоопланктона и 
зообентоса пресных вод Европейской России. Том 2. Зообентос» (Богатов, Кияшко, 2016). 
В нем семейство Unionidae разделили на четыре рода – Anodonta (Lamarck, 1799) (три 
вида), Colletopterum (Bourguignat, 1880) (6 видов), Pseudanodonta (Bourguignat, 1876) (два 
вида), Unio (Retzius, 1788) (6 видов). Для разграничения родов используются такие 
признаки, как форма раковин, вид макушечн ой скульптуры, наличие зубов и др. На 
основании молекулярных данных род Colletopterum сведен в синонимы рода Anodonta, 
многие виды, выделяемы в этом руководстве, объединены. Согласно последней обработке 
группы (Bolotov et al., in press), на севере европейской части России сем. Unionidae 
представлено шестью видами из трех родов: род Anodonta – A. anatina (Linnaeus, 1758), A. 
cygnea (Linnaeus, 1758); род Pseudanodonta – P. complanata (Rossmässler, 1835); род Unio – 
U. pictorum (Linnaeus, 1758), U. tumidus (Retzius, 1788), U. crassus (Retzius, 1788). Рода 
Anodonta и Pseudanodonta очень похожи, однако у Аnodonta часто более закругленный 
передний край раковины, а также меньше расстояние от макушки до задней границы 
лигамента (Bolotov et al., in press) и иной тип макушечной скульптуры - у Anodonta в виде 
волнистых линий, у Pseudanodonta 2-3 валика расположены на слегка утолщенных 
возвышениях (Mezhzherin et al., 2014). Раковины видов рода Unio имеют удлиненно-
овальную или овально-коническую форму, кардинальные и латеральные зубы хорошо 
развиты, пластинчатые, макушечная структура представлена двумя расходящимися 
рядами бугорков (Богатов, Кияшко, 2016). Ключ для разграничения видов в статье Bolotov 
et al. (in press) не приводится, но для каждого вида приводятся фотографии. 

Видовой состав моллюсков сем. Unionidae в региональных фаунах севера 
Европейской России в соответствие с новой таксономической обработкой (Bolotov et al., in 
press) пока критически не проанализирован. Диапазон изменчивости диагностических 
признаков также не проанализирован для видов в новом объеме. Последнее необходимо, 



 3 

так как форма и размер раковин сем. Unionidae заметно меняются в пределах одного вида 
в зависимости от условий обитания и места сбора (Жадин, 1938).  
 Цель нашей работы – проанализировать морфологическую изменчивость раковин 
наиболее распространенных двустворчатых моллюсков сем. Unionidae на юго-восточном 
побережье Ладожского озера. Мы проводили сбор материала на территории Нижне-
Свирского заповедника, где антропогенное воздействие на экосистемы сведено к 
минимуму. 
 

Задачи: 
 

1. Выявить видовую принадлежность выброшенных на берег раковин. 
2. Выявить границы морфологической изменчивости видов, найденных на юго-

восточном побережье Ладожского озера по существующим диагностическим 
признакам.  

3. Проверить правомерность выделения отдельных морфотипов в пределах 
полиморфного вида A. anatina.  

 

Материалы и методы  
 

Мы проводили сбор раковин на берегу юго-восточной части Ладожского озера 
(Лодейнопольский район Ленинградской области, Нижне-Свирский государственный 
природный заповедник), где в течение 6 дней (с 30.06.2019 по 05.07.2019) заложили 20 
площадок (табл. 1; рис. 1). Массовый выброс раковин произошел осенью 2018 г во время 
сильного шторма (В.А. Ковалев, личное сообщение); летом 2018 г массовые выбросы 
унионид на этом участке берега отсутствовали. Мы заложили первую площадку в 100 м 
восточнее устья р. Пельчужня, на расстоянии 2-3 м от уреза воды: с помощью веревки 
длиной 10 м и четырех колышков разметили квадрат площадью 100 м2. Затем произвели 
сбор всех целых раковин с двумя соединенными створками двустворчатых моллюсков 
(среди них были только представители сем. Unionidae) с этого квадрата в отдельный 
пластиковый контейнер, подписанный номером квадрата. Следующие площадки 
закладывали по направлению к устью р. Гумбарка таким образом: отходили от западной 
(ближайшей по направлению к р. Пельчужня) стороны квадрата на 50 м и размечали 
следующий квадрат. Географические координаты центра квадрата измеряли при помощи 
GPS (табл.1). 

 
Географические 

координаты 

№ площадки 
Градусы 

сев. 
широты 

Градусы  
вост. 

долготы 

Число 
раковин 

1 
60°39'45" 32°57'10" 

14 

2 
60°39'47" 32°57'9" 

13 

3 
60°39'49" 32°57'8" 

21 

4 
60°39'50" 32°57'7" 

34 

5 
60°39'52" 32°57'6" 

25 
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Географические 
координаты 

№ площадки 
Градусы 

сев. 
широты 

Градусы  
вост. 

долготы 

Число 
раковин 

6 
60°39'53" 32°57'4" 

15 

7 
60°39'55" 32°57'3" 

28 

8 
60°39'56" 32°57'2" 

61 

9 
60°39'58" 32°57'0" 

25 

10 
60°39'59" 32°56'59" 

26 

11 
60°40'1" 32°56'57" 

26 

12 
60°40'2" 32°56'56" 

11 

13 
60°40'3" 32°56'55" 

13 

14 
60°40'4" 32°56'53" 

25 

15 
60°40'6" 32°56'52" 

35 

16 
60°40'7" 32°56'50" 

39 

17 
60°40'9" 32°56'49" 

12 

18 
60°40'10" 32°56'47" 

11 

19 
60°40'11" 32°56'46" 

6 

20 
60.67042 32°56'43" 

20 

Табл.1. Географические координаты и число исследованных раковин на площадках  
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Рис.1. Географическое положение площадок  
 
В лаборатории мы вручную очищали раковины от песка и органических остатков и 

писали на них маркером номер, состоящий из номера пробы (площадки) и номера самой 
раковины.  

Мы фотографировали раковины на IPhone X (камера: TrueDepth 12 МП) с помощью 
самодельной подставки, позволявшей фотографирование с постоянной высоты 20 см. 
Ракушки фотографировали с четырех ракурсов: сбоку (одна из створок полностью), 
внутренняя сторона двух створок раковины, вид спереди и сверху (рис. 2). 
А                                               Б                               В                          Г 

    
Рис. 2. А – вид сбоку (левая створка раковины), Б – внутренняя поверхность раковины, В – 
вид спереди, Г – вид сверху. 

 
 Потом при помощи штангенциркуля измеряли четыре параметра – длина раковины 

(д), высота у макушки (вм), высота у крыла (вк), выпуклость двух створок (вп) (рис.3). Эти 
признаки были предложены как наиболее эффективные для диагностики Богатовым и  
Кияшко (2016).  
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 Рис. 3. Промеры, взятые нами в качестве диагностических признаков из «Определитель 
зоопланктона и зообентоса пресных вод Европейской России. Том 2. Зообентос» (Богатов, 
Кияшко, 2016). 

 
Всего мы собрали 460 раковин. Для определения мы выбирали взрослых раковины 

длиной не менее 40 мм. Диагностические признаки у молодых особей могут иметь другие 
значения, чем у взрослых (М.В. Чертопруд, личное сообщение). Всего мы определили 191 
моллюска. Мы использовали определительный ключ Гураль-Сверловой, Гураля (2015). 
Таксономия в ключе соответствует публикации Bolotov et al. (in press). Правильность 
определения была проверена И.Н. Болотовым (по выборочным фото). 

Форма раковины Anodonta anatina (вид сбоку) проанализирована при помощи 
геометрической морфометрии (метод сравнения форм объектов, в котором форма 
описывается как совокупность точек в декартовой системе координат, изменение формы - 
их смещение, по которому происходит сравнение). Для этого мы взяли 25 раковин этого 
вида. Выбранные раковины отмечены на рис. 4. 

Выбор раковин был осуществлен следующим образом: по диаграмме рассеяния, 
созданной на основе двух параметров (длина и «форма» (отношение высоты у крыла к 
длине)), были выбраны несколько раковин из основной образовавшейся группы, а так же 
некоторые выделяющиеся (рис.4). Всего было выбрано для геометрической морфометрии 
25 раковин, однако некоторые из них были сильно повреждены, поэтому мы провели 
анализ только на 20 образцах.  

Сначала мы обводили раковины по контуру в программе GIMP, затем ставили 
точки в программе tpsDig (Rohlf, 2001b). Автоматически по контуру каждой раковины 
через равные промежутки расставлялись 50 точек, начиная с макушки. Мы использовали 
координаты этих точек, чтобы сравнить раковины по форме между собой, а также с 
образцами, взятыми из литературы (Гураль-Сверлова, Гураль, 2015). Из исследования 
Гураль-Сверловой, Гураля мы взяли контуры трех видов: Anodonta cygnea, Anodonta 
anatina и Pseudanodonta complanata. Выбор пал на эти виды по нескольким причинам. A. 
cygnea и A. anatina трудно различимы именно по форме раковины, они имеют похожие 
признаки. Вид Pseudanodonta complanata мы выбрали, так как при самостоятельном 
определении по «Определитель зоопланктона и зообентоса пресных вод Европейской 
России. Т. 2» (Богатов, Кияшко, 2016) мы часто относили моллюсков именно к нему. 

Также все три вида являются генетически близкими (Mezhzherin et al., 2014).  
Анализ всех полученных данных проводили в программах R (R CoreTeam, 2016), 

для геометрической морфометрии использовали программы tpsUtil и tpsRelw.  
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Результаты 
 
Видовая принадлежность выброшенных на берег раковин 
 

Определенные нами раковины принадлежат трем видам из двух родов моллюсков сем. 
Unionidae. 

Род Anodonta: 
1. A.anatina (Linnaeus, 1758) (162 раковины) (см. Приложение) 

Отсутствие зубов, овальная форма, а если и округлая, то с ярко выраженным 
крылом. 

Род Unio: 
1. U.tumidus (Philipsson in Retzius, 1788) (26 раковин) (см. Приложение) 

Зубы есть, хорошо заметен дополнительный кардинальный зуб. 
2. U.pictorum (Linnaeus, 1758) (3 раковины) (см. Приложение) 

Зубы есть, дополнительный кардинальный зуб плохо заметен, основание 
основного кардинального зуба расположено параллельно или почти 
параллельно спинному (верхнему) краю правой створки. 
 

 

Морфологическая изменчивость найденных видов 
 

В таблице ниже мы приводим данные о морфологической изменчивости 
моллюсков, полученные в ходе исследования. 

 
Признак  A. anatina U. pictorum U. tumidus 

 Среднее 63 57 59 Длина, мм 
min.-max. 40-76 52-63 35-75 

 Среднее 35 24 27 Высота у крыла, мм 

min.-max. 22-41 23-26 19-37 

 Среднее 34 24 27,5 Высота у макушки, мм 

min.-max. 22-49 23-25 17-35 

 Среднее 22 17 23 Выпуклость двух створок, мм 

min.-max. 10-29 17-18 16-27 

 Среднее 0,5 0,41 0,5 «Форма» (высота у 
крыла/длина) 

min.-max. 0,48-0,6 0,4-0,44 0,4-0,7 

 Среднее  0,6 0,71 0,8  «Выпуклость» 
(выпуклость/высота у крыла) 

min.-max. 0,5-0,7 0,7-0,74 0,6-1 

Табл. 2. Средние, максимальные и минимальные показатели шести измеренных 
параметров (длина, высота у крыла, высота у макушки, выпуклость двух створок, 
отношение высоты у крыла к длине, отношение выпуклости к высоте у крыла) у трех 
видов сем. Unionidae (A. anatina, U. pictorum, U. tumidus). 
 
 Мы сравнили результаты своей работы с работой (Moteka E.N., 2015) также 
посвященной этим трем видам (рис. 4-6). Мы сравнивали диаграммы регрессии 
отношения высоты к длине, т.е. формы, в зависимости от длины раковины. U. pictorum не 
сравнивали из-за малого количества раковин. 
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Рис. 4. Сравнение диаграмм по A. anatina. Слева – данные E.N. Moteka (2015), справа –  
наши данные. 
 

 
 
Рис. 5. Сравнение диаграмм по U. pictorum. Слева – данные E.N. Moteka (2015), справа –  
наши данные. 
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Рис.6. Сравнение диаграмм по всем трем видам. Слева – данные E.N. Moteka (2015), 
справа – наши данные. 
 
 

Геометрическая морфометрия  
 
 На рис. 7 показаны раковины A. anatina, выбранные для изучения с помощью 
геометрической морфометрии. 
 
 
 

 
  

                 Рис. 7. Диаграмма рассеяния исследованных раковин Anodonta anatina по двум 
параметрам: по оси абсцисс – отношение высоты у крыла к длине, по оси ординат  – длина 
раковины. Красными прямоугольниками выделены раковины, выбранные для 
морфометрии. 
 

Д
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 Видно, что все моллюски из наших сборов и образцы трех видов, изученные по 
фотоснимкам из работы (Гураль-Сверлова, Гураль, 2015), перемешались. Как и указано в 
ключе Гураль-Сверловой, Гураль, Anodonta anatina и Anodonta cygnea имеют очень 
схожую форму раковины. С ними по форме схожи и Pseudanodonta complanata, для их 
различия с двумя указанными выше видами используются другие признаки, такие как 
примакушечная скульптура. 
 

Обсуждение 
 
Видовое разнообразие 
 

Мы проанализировали все выброшенные на берег штормом раковины. Количество 
выброшенных на берег раковин зависит от глубины обитания и глубины закапывания в 
песок; так что неизвестно, была ли выборка репрезентативной. Мы можем только 
предполагать, что какое-то количество раковин каждого вида было выброшено. 

Оба вида Unio были приведены в «Определителе зоопланктона и зообентоса 
пресных вод Европейской России. Т. 2» (Богатов, Кияшко, 2016) как обитающие на севере 
европейской части России. Род Anodonta в издании представлен другими видами. Также 
этот вид есть в определителе под синонимичными названиями. В исследовании Bolotov et 
al. (in press) все три вида указаны как обитающие в европейской части России. 
 Насколько нам известно, наше исследование первым описывает фауну моллюсков 
на территории Нижне-Свирского заповедника, поэтому они будут включены в список 
видов.  
 

Изменчивость диагностических признаков 
 

Мы проводили сравнение полученных нами значений признаков с литературными 
данными только для Unio tumidus, так как информация об этих параметрах для Anodonta 
anatina практически не изучалась в контексте сравнения с другими видами. В работах 
наших предшественников данные признаки использовались только для анализа методом 
главных компонент (Zieritz, Aldridge, 2009) и не приводились в работе, или же без 
сравнения с другими видами и на малой выборке (Bura et. al., 2011).  

В нашей выборке число раковин U. pictorum слишком мало (три штуки), чтобы 
делать выводы о соответствии данным в литературе. По параметрам «длина» и 
«выпуклость» мы сравнили наши данные с данными, представленными в труде Жадина 
(1938). Параметры «высота у макушки» и «высота у крыла» сравнивать с данными 
Жадина некорректно, так как в публикации есть только один параметр Высота (неясно, 
какому именно параметру из «Определителя зоопланктона и зообентоса пресных вод 
Европейской России. Т. 2» (Богатов, Кияшко, 2016) он соответствует).  

 
 Длина, мм Выпуклость, 

мм 
Среднее 59 23 

min.-max. 35-75 16-27 

Среднее 77 25 

min.-max. 51-103 17-38 

Табл.3. Средние значения диагностических признаков U. tumidus. Наши данные – 
две верхние строчки, данные Жадина (1938) – нижние строчки. 
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Несмотря на то, что средняя длина раковин в нашем исследовании была меньше, 
чем средние показатели у В.И. Жадина (табл. 2 и 3), выпуклость створок U. tumidus 
попадала в обозначенный Жадиным диапазон изменчивости (табл. 3).  

Последние два параметра – «Форма» (высота у крыла/длина) и «Выпуклость» 
(выпуклость/высота у крыла) мы сравнивали с данными, приводимыми «Определителем 
зоопланктона и зообентоса пресных вод Европейской России. Т. 2» (Богатов, Кияшко, 
2016). Параметр «форма» в нашей выборке совпадает с указанным в определителе нижнем 
пределом значений (>0,5). Однако параметр «выпуклость» очень различается с теми 
данными, что указаны в определителе. В нашей выборке U. tumidus имеет среднюю 
выпуклость 0,8, тогда как согласно определителю показатель должен быть <0,65. 
 Полученные нами показатели перекрываются по значениям с указанными в 
литературе показателями признака у других видов (например, у Unio pictorum), поэтому 
нельзя считать применимыми для определения этих видов параметры “Выпуклость” и 
“Форма”.  
 Сравнение наших данных по кривым регрессии с данными, полученными для 
Финских популяций, говорит о сходстве процессов аалометрическогороста в северных 
популяциях унионид.   

 
Изменчивость формы раковин 
 
В работе Гураль-Сверловой Н.В., Гураля Р.И. (2015) форма не являлась диагностическим 
признаком. Как показывает диаграмма (рис. 8), все виды, близкие к A. anatina, по форме 
крайне cхожи и сильно перекрываются друг с другом, поэтому бессмысленно 
использовать форму как диагностический признак для этой группы унионид. К сходным 
выводам привело исследование популяций Байкала и Забайкалья (Klishko et. al., 2018).  
 
Выводы 
 

1) У юго-восточного берега Ладожского озера между устьями рек Пельчужня и 
Гумбарка найдены три вида моллюсков сем. Unionidae: A. anatinа, U. tumidus, U. 
pictorum.  

2) Многие диагностические признаки моллюсков, указанные в массово 
используемом определителе («Определитель зоопланктона и зообентоса 
пресных вод Европейской России. Том 2. Зообентос»), не позволяют четко 
разграничивать виды, поскольку промеры слишком сильно перекрываются у 
разных видов.  

3) Не обнаружено четкого разграничения по форме контура раковин между 
видами Anodonta anatinа, Pseudanodonta complanata и Anodonta cygnea. 
Проведенная геометрическая морфометрия доказывает, что форма контура не 
является достоверным определительным признаком при определении до вида в 
этой группе. 
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Приложение 
 

 

 
Рис. 1. Anadonta anatina из наших проб 

 



 16 

 
Рис.2. Unio tumidus из наших проб  
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Рис.3. Unio pictorum из наших проб 


