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MIKROSTRUKTURA MUSZLI INWAZYJNEGO MALZA
RACICZNICA ZMIENNA DREISSENA POLYMORPHA (PALLAS, 1771)

Shell microstructure of the invasive zebra mussel
Dreissena polymorpha (Pallas, 1771)

Abstract. The freshwater mussel Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) is well known as an invasive
species, but aspects of its shell biomineralisation have been addressed only in a limited number of studies.
This topic is important, as the mussel selectively accumulates certain heavy metals in its shell. Moreover,
the microstructure of the shell exhibits remarkable characteristics of an excellent biocomposite material,
making it a valuable model for biomimetic research. Understanding the biomineralisation mechanism
will allow us to read long-term data on metal concentrations in the mussel’s environment and to use this
invasive species to recover metals from water or for bioremediation purposes. This paper introduces key
issues related to biomineralisation in bivalves using the zebra mussel as an example.
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WSTEP

Malze (Bivalvia) maja zdolno$¢ do koncentrowania jonéw obecnych w wodzie
w poblizu zewnetrznego nabtonka fatdu ptaszcza, co pozwala im w procesie biominerali-
zacji wytwarza¢ muszle z weglanu wapnia (CaCO,) dostepnego w ich Srodowisku. Ma to
kluczowe znaczenie dla chemizmu wéd powierzchniowych (Vaughn & Hoellein, 2018),
poniewaz w skali globalnej kontroluje zakwaszenie i tempo wyczerpywania si¢ buforu
weglanowego w wodach morskich. Oprécz weglanu wapnia, w strukture muszli wbudo-
wywane sg takze jony metali rozpuszczonych w wodzie, np. stront (Sr), fosfor (P), bar
(Ba) czy lit (Li). Plaszcz matza dostarcza dwdch kluczowych komponentéw do budowy
muszli: nieorganicznych prekursoréw jonowych (gtéwnie Ca’* i HCO,-) oraz ztozonej
matrycy organicznej (biatek, glikoprotein i polisacharydéw). W wyniku samoorganizacji
tych sktadnikéw, mineraly tworza si¢ poczatkowo w fazie amorficznej. Brakuje jednak
pelnego zrozumienia mechanizmdéw odpowiedzialnych za uporzadkowane tworzenie
i uktadanie si¢ krystalitéw muszli (Immel i in., 2016; Checa, 2018). Poniewaz proces biomi-
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Ryc. 1. Zestawienie czynnikéw kontrolujacych proces biomineralizacji, okreslajacych osiami X, Y, Z
wirtualng przestrzen mikrostruktury muszli matzy

Fig. 1. Factors controlling the biomineralisation process and defining the X, Y, and Z axes of the virtual
space of the mussel shell microstructure

neralizacji odbywa si¢ zasadniczo w ciagu calego Zycia malza, laminy przyrostowe muszli,
tworzone dziefi po dniu, stanowig naturalne archiwa, w ktorych rejestruja si¢ parametry
biofizykochemiczne srodowiska (Schone i in., 2005; Schone, 2013). Stanowia one zatem
doskonaly materiat badawczy w sklerochronologii i sklerochemii (Kwiecien i in., 2022),
czego przyktadem jest badanie wzorca wzrostu i geochemii (w tym sktadu pierwiastkowego
i izotopowego) muszli malzy w zmieniajacych si¢ warunkach srodowiskowych. Poznanie
mechanizmu biomineralizacji muszli matzy moze réwniez wplywac na sposob zarzadzania
ochrona Srodowiska (zob. Grocke & Gillikin, 2008; Steeves i in., 2018).

Duza heterogeniczno$¢ muszli matzy, ich zréznicowanie morfologiczne oraz mikro-
strukturalne, zwigzane jest z mnogo$cia mechanizméw biomineralizacji, ktore r6znig si¢
nie tylko pomiedzy taksonami, ale takze pomigdzy Srodowiskami wod stodkich i stonych.
Ogolnie uznaje si¢, Ze sam proces biomineralizacji matzy jest kontrolowany zaréwno przez
czynniki Srodowiskowe i fizyczne (tj. geometryczne, krystalograficzne i przestrzenne), jak
i genetyczne, np. tworzenie biatek jest uzaleznione od gatunku malza (ryc. 1; Checa, 2018).

Obecnie badania sklerochronologiczne koncentruja si¢ na sktadzie mineralnym
(réznorodnoé¢ morfologiczna, np. Lopes-Lima i in., 2010; Brom & Szopa, 2016; Morhun
iin., 2022) lub na sktadzie chemicznym/zawartosci pierwiastkéw (np. Poitevin i in., 2020)
muszli pochodzqcych z roznych lokalizacji i warunkéw Srodowiskowych. Podkresdla sig
w nich znaczenie stresu srodowiskowego, ktéry moze wp}ywac na wzrost (Miiller i in.,
2021) i blommerahzaq(—; malzy, np. poprzez zmme]szenle tempa wzrostu, a tym samym
zaburzenie wzoréw struktury muszli, np. wyrazne przerwy widoczne w liniach przyrostu
muszli, odzwierciedlajace stres srodowiskowy (ryc. 2; Elorza i in., 2001).
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Ryc. 2. Schemat budowy muszli malzy na przyktadzie typowego trojwarstwowego podzialu A-C oraz
w przypadku analizowanego gatunku D. polymorpha D-F

Fig. 2. Mussel shell structure: A-C — typical three-layer division; D-F — D. polymorpha

W ostatnich latach mozna zauwazy¢ takze wzrost zainteresowania wptywem $ro-
dowiska na morfologie muszli malzy a takze mechanizm jej biomineralizacji. Pierwsze
dane zwigzane z analizg wplywu Srodowiska nie tylko na morfologi¢ muszli, ale takze na
mechanizm jej biomineralizacji zostaly przedstawione w pracy Kennedy’ego i in. (1969),
w ktdérej wspomniano o tym, ze racicznice majg catkowicie aragonitowe muszle, sktada-
jace sie z dwoch warstw roznigcych sie uktadem skrzyzowanych lameli, blaszkowatych
krysztatéw aragonitu (struktura krzyzowo-plytkowa; crossed-lamellar), przy czym warstwa
wewnetrzna — ztozony uktad skrzyzowanych lameli — jest mniej uporzadkowana niz ze-
wnetrzna. Taka mikrostruktura skrzyzowanych lameli aragonitu wystepuje u wigkszosci
migczakéw (Liiin., 2017), w tym u kilku heterodontycznych malzy, jednak mechanizmy
jej powstawania sa wciaz przedmiotem badan (Suzuki i in., 2011). W przypadku muszli
racicznicy zmiennej Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) niewiele wiadomo na temat
przebiegu samego procesu biomineralizacji, a przeciez matz ten odgrywa bardzo wazna
role w Srodowisku ze wzgledu na szerokie rozprzestrzenienie i masowe wystepowanie
zwigzane z jego inwazyjnym charakterem. Pewna luke w wiedzy na ten temat wypelnia
praca Immel i in. (2016), w ktérej zwrdécono uwage na to, ze muszla racicznicy zmiennej
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wykazuje selektywng koncentracje niektorych metali ciezkich, w tym uranu, co mozna
wykorzysta¢ do lokalnej remediacji tego zanieczyszczenia. Zaproponowano tez, aby
badania nad biomineralizacja D. polymorpha uczyni¢ modelowymi dla zrozumienia
potaczenia pomiedzy ekotoksykologia a ewolucja. Ostatnio ukazata si¢ interesujgca
publikacja, w ktérej muszle racicznicy zmiennej wskazano jako znakomite alternatywne
Zrédlo weglanu wapnia stosowanego w procesie produkeji wapna do usuwania fosforu ze
Sciekéw, z wydajnoscia powyzej 99% (McCorquodale-Bauer & Cicek, 2020). Doniesienia
te pokazuja, ze muszle D. polymorpha warte sa zainteresowania badaczy, a niniejsza pu-
blikacja, noszaca w duzej mierze charakter przegladowo-opisowy, ma na celu przyblizenie
czytelnikowi zagadnien zwiazanych z ich mikrostrukturg na przyktadzie wybranej muszli
typowego osobnika.

MATERIALY I METODY BADAWCZE

Bardzo dobry przeglad wiedzy o D. polymorpha (Pall.) dostarcza publikacja
Karatayeva & Burlakovej (2025) oraz strona internetowa Instytutu Ochrony Przyrody PAN
(Staniczykowska & Lewandowski, 2014). Mozemy si¢ tam dowiedzie¢, ze malz ten to swo-
isty inzynier ekosystemu, ktdry potrafi znaczaco zmienic caly akwen, w ktérym wystepuje.
Jest znakomitym filtratorem, co zwigksza przejrzysto$¢ wody, rGwnoczesnie jednak usuwa
z niej sktadniki odzywcze, kluczowe dla innych gatunkéw. Po ustapieniu ostatniego glacja-
tu, jego wystepowanie ograniczalo si¢ gtéwnie do obszaru pontokaspijskiego (M. Czarne,
M. Kaspijskie), skad rozprzestrzenit si¢ do Europy poprzez system kanatéw wodnych,
a do Ameryki Pénocnej zawleczony zostat w latach 80. XX w. w wodach balastowych
statkéw. Jego masowe wystepowanie potrafi wyrzadza¢ duze straty gospodarcze, np.
zatykac rury wlotowe w elektrowniach i oczyszczalniach §ciekéw. Muszla prezentowana
w niniejszej pracy pochodzi z zalanego wyrobiska po eksploatacji zwiru Bagry Wielkie
na krakowskim Plaszowie (wspotrzedne 50°1'55" N; 19°59'51" E). Zostata wybrana jako
reprezentatywna dla badanej populacji ze wzgledu na doskonatly stan zachowania, typo-
wa wielkoS§¢ i1 szacunkowy wiek ok. 4 lat, ktéry odpowiada muszli dojrzatego osobnika
w szczycie swego okresu rozrodczego (Staficzykowska & Lewandowski, 2014; tab. 1).
Okaz D. polymorpha przed analiza oczyszczono w myjce ultradzwickowej w wodzie
dejonizowanej (~5 min/20° C) i wysuszono (~24 h/~30° C), nastepniec muszla zostata
przetamana w taki sposob, aby uzyskac przetam prostopadly do powierzchni muszli zgod-
nie z najdtuzszg osig miedzy zawiasem a brzegiem muszli. Odpowiednio wypreparowane
fragmenty zostaly napylone weglem w napylarce Cressington Turbo Carbon Coater 208.
Analiza mikrostruktury muszli i jej obrazowanie zostato przeprowadzone w Laboratorium
Mikroskopii Skaningowej Elektronowej i Mikroanalizy Instytutu Nauk Geologicznych
Uniwersytetu Jagiellofiskiego przy pomocy mikroskopu skaningowego z emisja polowa
HITACHI S-4700 (FE-SEM).

Tabela 1. Parametry badanej muszli
Table 1. Parameters of the examined shell

Diugosé Szerokos¢ | Wysokosé Szacunkowy wiek
Length Width Height W/H [1] | H/L[1] Estimated age
L [em] W [cm] H [cm] [lata / years]

D. polymorpha 3,20 1,50 1,80 1,20 0,47 4
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OMOWIENIE WYNIKOW

Zasadniczo muszle malzy sktadaja sie z trzech gléwnych warstw widocznych w prze-
kroju poprzecznym muszli (ryc. 2A-C; 3A-C):

— zewnetrznej warstwy rogowej zwanej periostrakum. Jest to najciefisza warstwa muszli,
ktora jest obecna na powierzchni muszli za zycia malza, ale rozpada si¢ stosunkowo
szybko po obumarciu osobnika. Zbudowana jest z konchioliny o Sredniej grubosci od
1 do 110 wm (Harper, 1997), chroni aragonitowa struktur¢ muszli przed korozja;

— warstwy Srodkowej zwanej ostrakum, ktéra jest najgrubsza, pryzmatyczng warstwa
muszli zbudowana z weglanu wapnia w postaci krysztatéw (pryzmatéw) kalcytu lub
aragonitu (ryc. 3). Posiadaja one charakter monokrysztatéw, cho¢ w rzeczywistosci sa
przestrzennie uporzadkowanymi nanoziarnami o tej samej orientacji krystalograficznej
(Colfen & Antonietti, 2005; Wolf i in., 2012). Pryzmaty sa zorientowane prostopadle
do periostrakum u wigkszoSci gatunkéw, cho¢ zdarzaja si¢ uko$nie zorientowane lub
prawie réwnolegle;

—warstwy wewnetrznej zwanej hypostrakum. Warstwa ta bezpoSrednio styka si¢ z ptasz-
czem matza w postaci mikrostruktury pertowej (macica pertowa), ktéra sktada si¢
zwielokatnych plytek aragonitu, zorientowanych réwnolegle do ostrakum (prostopadle
do osi pryzmatéw) i zgrupowanych w cienkie arkusze zatopione w organicznej matrycy
(Colfen & Antonietti, 2005; Wolf i in., 2012). Najcze¢sciej spotykana jest laminarna
mikrostruktura macicy perfowej zwana ,,ceglang Sciana” (ryc. 3C; Nakahara, 1991).
Hypostrakum w najwiekszym stopniu determinuje whasciwos$ci mechaniczne muszli
i jest uwazane za naturalny kompozyt o tysiackrotnie wyzszej odpornoSci na pekanie
niz aragonit wytracany chemicznie (Taylor & Layman, 1972; Jackson i in., 1990).

W analizowanym przypadku D. polymorpha nie obserwujemy jednak typowego
podziatu na te trzy wymienione warstwy mikrostruktury muszli (ryc. 4; por. Immel i in.,
2016). Ze wzgledu na wystepowanie krzyzowo-plytkowego utozenia krysztalow aragonitu
0 zmiennym stopniu uporzadkowania, trudno wskaza¢ warstwe pryzmatyczng a takze
dopatrzy¢ si¢ hypostrakum (warstwy perfowej) o zgrupowanych w arkusze plytkach
aragonitu. Zamiast tego, bezposrednio pod periostrakum widaé wyraznie zaznaczajaca
si¢ warstwe z ukladem krzyzowo utozonych lamelek krysztatow aragonitu, ktora jest
podscielona podobna struktura, ale o znacznie mniejszej regularnosci (ryc. 4B-F).

Jak wczeéniej zauwazono, wlasciwosci mechaniczne muszli sa w gtéwnym stopniu
uzaleznione od wystgpowania biokompozytu jakim jest hypostrakum (macica pertowa).
Jak w takim razie wyglada wytrzymato$¢ mechaniczna muszli D. polymorpha? Okazuje
sie, ze uktad krzyzowo-plytkowy ma unikatowe whaSciwosci, ktore doskonale widaé
w analizowanym przyktadzie. Sa to wspomniany juz uktad krzyzowy lamelek aragonitu,
a takze jego hierarchiczno$¢, wyrazona w postaci zmniejszajacego si¢ uporzadkowania.

Ta charakterystyczna kompozytowa struktura wykazuje znacznie wyzsza odporno$¢
na pekanie niz czysty minerat weglanowy. Struktury te, o ztozonej hierarchicznej mikro-
architekturze obejmujacej rézne skale, wykazuja ogromny potencjal wzmacniania si¢
podczas odksztatcania, dzieki mechanizmom takim jak mikropeknigecia, mostkowanie
wldkien aragonitu i odchylanie pekni¢¢. Badanie tych mechanizméw wzbudza duze
zainteresowanie, poniewaz toruje droge do rozwoju biomimetycznych zaawansowanych
materialéw kompozytowych do zastosowan konstrukcyjnych (Li1i in., 2017). Co ciekawe,
brak macicy pertowej, ktdra zawiera duza ilo§¢ matrycy organicznej, odpowiada niskiemu
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Anodonta cygnea Dreissena polymorpha

Ryc. 3. Poréwnanie typoéw mikrostruktury muszli matzy na przyktadzie Anodonta cygnea (szczezuja wielka;
mikrofotografie A-C) do D. polymorpha (mikrofotografie D-F). 1 — periostrakum; 2 — ostrakum z widocznymi
pryzmatami; 2a — warstwa ostrakum o uporzadkowanej (E) budowie krzyzowo-ptytkowej; 2b — warstwa ostra-
kum o nieuporzadkowanej (F) budowie krzyzowo-plytkowej; 3 — hypostrakum (macica pertowa), doskonale
widoczny (C) jest ,,ceglana §ciana”

Fig. 3. Comparison of shell microstructure between Anodonta cygnea (swan mussel; microphotographs
A-C), and D. polymorpha (microphotographs D-F). 1 — periostracum; 2 — ostracum, with visible prisms;
2a — ostracum with regular crossed-lamellar structure; 2b — ostracum with less organized crossed-lamellar
structure; 3 — hypostracum (nacre layer) showing a distinct “brick and mortar” arrangement
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D. polymorpha E

Ryc. 4. Zestawienie fotografii z mikroskopii skaningowej (FE-SEM). A — analizowany okaz D. polymorpha.
Strzatka wskazuje kierunek wzrostu muszli matza. Biaty okrag wyznacza miejsce, w ktérym wykonano mikrofo-
tografie przetamu muszli. B-F — fotografie mikrostruktury (FE-SEM): 1 — warstwa organiczna; v? — struktura
szewronowa (jodetkowa); 2a — warstwa krzyzowo-ptytkowa o wyraznym i regularnym stopniu wykrystalizowania
aragonitu; 2b — warstwa krzyzowo-plytkowa o mniej wyraznym stopniu wykrystalizowania aragonitu

Fig. 4. Compilation of FE-SEM images. A — the analysed specimen of D. polymorpha. The arrow indicates
the direction of shell growth, and the white circle marks the area where fracture-surface images were taken.
B-F — microstructure photographs (FE-SEM): 1 - organic layer; v? — chevron structure; 2a — crossed-lamellar
layer with a distinct and regular degree of aragonite crystallization; 2b — crossed-lamellar layer with a less
distinct degree of aragonite crystallization

kosztowi energetycznemu syntezy tych struktur biatkowych i jest trendem uksztattowa-
nym ewolucyjnie w kenozoiku, wypierajacym mikrostruktury bogate w takie organiczne
matryce (Palmer, 1992). Wydaje si¢, ze nie dotyczy to wylacznie matzy. Badanie na
15 gatunkach §limakéw morskich (Prosobranchia) wykazato, ze szybkos¢ regeneracji
muszli jest odwrotnie proporcjonalna do procentowej zawarto$ci matrycy organicznej
w muszli, co sugeruje, iz produkcja organicznego szkieletu jest bardziej wymagajaca
metabolicznie niz krystalizacja weglanu wapnia (Palmer, 1983). Takze w zapisie kopal-
nym innych grup tworzacych zmineralizowane szkielety zewnetrzne, np. ramienionogéw
(Brachiopoda) czy otwornic (Foraminifera), mozemy zauwazy¢ strategi¢ upraszczania
budowy szkieletu w okresach masowych wymieran w dziejach Ziemi (Wang i in., 2025).

W opisywanym przypadku racicznicy zmiennej, tego typu ,,uproszczona mikrostruktu-
ra” potaczona z szybkim wzrostem aragonitu, prowadzi takze do koncentracji zawartosci
pewnych metali w muszli w stosunku do otoczenia malza. Dotyczy to przede wszystkim
uranu (U), baru (Ba) i cynku (Zn) a takze, ale w mniejszym stopniu, zelaza (Fe), man-
ganu (Mn), strontu (Sr) i srebra (Ag) (Immel i in., 2016). Aragonit ma bowiem duza
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tolerancje na wbudowywanie do swojej sieci krystalicznej kationdw takich jak wtasnie
bar i uran, ktére majq wigksza Srednice niz wapfi (Immel i in., 2016). Ale to nie koniec
niezwyklych wtasciwosci mikrostruktury muszli D. polymorpha. Intrygujace sa takze
wlasciwosci sorpcyjne aragonitu pochodzace ze sproszkowanej muszli, ktére wykazuja
lepsze wlaSciwosci niz chemicznie stracany weglan wapnia, jeli chodzi o wylapywanie
fosforu w wodach poprzemystowych (Suzuki i in., 2011).

PODSUMOWANIE

Racicznica zmienna (D. polymorpha) to gatunek inwazyjnego malza, ktory cechuje
si¢ muszlg o ciekawej mikrostrukturze, wynikajacej z przebiegu procesu biomineralizacji,
ktory wcigz jest stabo poznany. Efektem jest muszla, ktorej hierarchiczna mikrostruktura
krzyzowo-blaszkowa (crossed-lamellar) moze stuzy¢ jako wzér do zastosowan w techno-
logiach materiatowych (biomimetyka). Proces biomineralizacji D. polymorpha jest takze
odpowiedzialny za selektywne wychwytywanie jonow niektorych metali ze Srodowiska.
Szczegdlnie interesujace jest wychwytywanie uranu, co mozna wykorzysta¢ do bioremedia-
cji. Nalezy przy tym zwrdci€ uwage, na pewne niebezpieczenstwa wynikajace ze zdolnosci
do koncentrowania metali w skorupie racicznicy, ktérej stosowanie jako paszy, powinno
by¢ kontrolowane (np. McLaughlan i in., 2014). Problemem wynikajacym z koncentracji
okreSlonych metali w muszli, moze by¢ interpretacja zapisu sklerochronologicznego, gdyz
wartoSci odczytane bezpoSrednio z muszli nie beda odpowiadaé wartoSciom wystepujacym
w Srodowisku. Proces biomineralizacji racicznicy zmiennej prowadzi takze do powstania
struktury aragonitu, ktéra ma znakomite wlasciwosci sorpcyjne, znacznie lepsze niz weglan
wapnia stracany chemicznie w laboratoriach. Nadaje si¢ zatem do filtrowania $ciekéw
i aktywnego wylapywania jonéw metali, np. fosforu.

W dotychczasowej literaturze podkre§la si¢ to, ze gtéwnym czynnikiem wplywajacym
na inwazyjno$¢ D. polymorpha jest efektywno§¢ strategii rozrodczej oraz sposob odzywia-
nia. Wydaje sie, ze nalezatoby doda¢ do tych cech takze sposob biomineralizacji, ktory
wigze si¢ z ewolucyjnym porzuceniem budowy skomplikowanych struktur biatkowych
wkomponowanych w macice perfowa i zastosowaniem hierarchicznej struktury krzyzo-
woblaszkowej do wzmocnienia muszli. Jest to cze$¢ trendu ewolucyjnego zmniejszajacego
wydatek energetyczny, ktory jest obserwowany u mieczakéw od kenozoiku, ale dotyczy
takze innych organizmdéw wytwarzajacych w drodze biokalcyfikacji zewnetrzne szkielety.
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SUMMARY

The zebra mussel D. polymorpha is an invasive bivalve species characterised by an inte-
resting shell microstructure resulting from an incompletely understood biomineralisation
process. This process produces a shell with a hierarchical crossed-lamellar microstructure
that may serve as a model for materials science (biomimicry). The biomineralisation pro-
cess of D. polymorpha is also responsible for the selective capture of specific metal ions
from the environment. Of particular interest is uranium uptake, which can be used for
bioremediation. However, it is important to note that the mussel’s ability to concentrate
metals in its shell carries potential risks. The use of zebra mussels as animal feed should
therefore be regulated (e.g. McLaughlan et al., 2014). Elevated metal concentrations
may also complicate the interpretation of sclerochronological records, as chemical signa-
tures captured in the shell do not necessarily reflect ambient environmental values. The
biomineralisation pathway of D. polymorpha also leads to the formation of an aragonite
structure with sorption properties superior to those of chemically precipitated laboratory
analogues. This makes it suitable for wastewater filtration and active capture of metal
ions such as phosphorus.



