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Development of larval shell of Macoma balthica 
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SUMMARY. The development of the larval shell and 
hinge of the bivalve mollusk Macoma balthica in the 
White Sea is described. Macoma spawning occurs at 
the end of June. Larvae at the D-stage of development 
have a shell length of 120-140 µm. The shell is oval, 
the hinge edge is straight with a noticeable striation. 
During development, the shell becomes more elongated 
with a pointed anterior end. A characteristic feature is 
the expressed concentric striation of prodissoconch II. 
The umbos are low and rounded. Hinge edge is straight, 
with small teeth of provinculum. The ligament occupies 
the central position. At later stages, a pair of large hook-
shaped teeth is formed in the anterior part of the hinge. 
Metamorphosis occurs at shell length of 300-310 µm.

Введение
Двустворчатые моллюски рода Macoma Leach, 

1819 широко распространены в бореальных и 
арктических морях [Scarlato, 1981; Kantor, Sysoev, 
2005]. Макомы могут образовывать крупные 
поселения в прибрежной зоне, на глубинах от 
ноля до нескольких сотен метров. Поселяются 
обычно на илистых и илисто-песчаных грунтах 

и являются важным компонентом бентосных со-
обществ. Эти моллюски также служат пищей для 
целого ряда хищников: других беспозвоночных, 
рыб и птиц [Gosling, 2015]. Наиболее распростра-
ненным представителем рода является Macoma 
balthica (Linnaeus, 1758). M. balthica – амфиборе-
альный вид, обитающий в тихоокеанском бассей-
не, бассейне Северного Ледовитого океана и на 
побережье Северной Атлантики. Этот моллюск 
тяготеет к заиленным грунтам в литоральной и 
сублиторальной зонах. В Белом море макома на-
селяет илисто-песчаные грунты в затишных губах 
и бухтах [Scarlato, 1981; Naumov, 2006].  

Размножению и раннему развитию M. balthica 
посвящено значительное число исследований. 
Однако, в большей часть работ описывается га-
метогенез, сроки нереста и ранний эмбриогенез 
[Battle, 1932; Shaw, 1965; Beukema et al., 1998; 
Günther, Fedyakov, 2000; Flyachinskaya, 2008]. 
Данные о постэмбриональном развитии макомы, 
формировании личиночной раковины и замка не-
многочисленны [Jørgensen, 1946; Sullivan, 1948; 
Kasyanov et al., 1998; Shanks, 2001]. Исследова-
ния, проведенные в отечественных арктических 
водах, и в частности, в акватории Белого моря, 
затрагивали только вопросы сроков размноже-
ния и эмбриогенеза M. balthica [Kaufman, 1977; 
Maximovich, 1980; Günther, Fedyakov, 2000; 
Flyachinskaya, 2008].

Цель данной работы – исследование развития 
личиночной раковины и замка моллюска Macoma 
balthica в Белом море.
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РЕЗЮМЕ. Описано развитие личиночной раковины и замка двустворчатого моллюска Macoma 
balthica в Белом море. Размножение макомы происходит в конце июня. Личинки на D-стадии 
развития имеют длину раковины 120-140 мкм. Раковина овальная, замочный край прямой с заметной 
исчерченностью. В процессе развития раковина становится более вытянутой с заостренным передним 
краем. Характерной чертой является выраженная концентрическая исчерченность продиссоконха 
II. Макушки невысокие, округлые. Замочный край прямой, с мелкими зубчиками провинкулюма. 
Лигамент занимает центральное положение. На поздних стадиях в передней части замка формируется 
пара крупных крючковидных зубов. Метаморфоз происходит при длине раковины 300-310 мкм.
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Материалы и методы
Исследования выполнены на Беломорской 

Биологической станции Зоологического инсти-
тута РАН (66°20.230´N; 33°38.972´E) в течение 
2000-2015 гг. Для работы использовался матери-
ал, как полученный в условиях лабораторного 
культивирования, так и собранный в планктоне. 
Сборы личиночного материала и взрослых жи-
вотных проводились в акватории губы Чупа вбли-
зи биостанции. Взрослые особи макомы в сезон 
размножения отбирались на илистой литорали 
бухты Круглая около биостанции. Стимуляция 
нереста производилась путем повышения темпе-
ратуры воды на 3-5ºC, относительно температуры 
воды в море. Полученных личинок доращивали в 
лабораторных условиях до необходимой стадии.

Личинок M. balthica на поздних стадиях раз-
вития также получали из планктона, с помощью 
планктонной сети Джеди с размером ячеи 100 
мкм. Видовая идентификация животных бази-
ровалась на проведенных ранее исследованиях 
личиночного развития M. balthica [Flyachinskaya, 
1999; 2008]. Полученный материал при необхо-
димости доращивали в лабораторных условиях. 

Личиночный материал содержали в полиэти-
леновых контейнерах при постоянной аэрации 
и плотности посадки 1-2 экз. на 1 мл воды. 
Температура воды в контейнерах (11-12.5ºС) со-
ответствовала температуре верхних слоев воды 
в море. Соленость также соответствовала соле-
ности воды в море (24‰). Кормление личинок 
осуществлялось, начиная со стадии велигера. 
Для кормления личинок использовались одно-
клеточные водоросли Monochrisis sp., Isochrisis 
sp. и Dunaliella sp. (отр. Chrysophitae) [Loosanoff, 
Davis, 1963].

Для фотосъемки раковин использовали микро-
скоп МББ-1а и цифровую фотокамеру Nikon 
Coolpix 4500. Исследование личиночного замка 
и строения раковины проводили на очищенных 
от мягких тканей створках [Flyachinskaya, Lezin, 
2008]. Для получения детальных изображений 
использовали методику многократного наложе-
ния фотографий, сделанных с разной глубиной 
резкости [Baker, 2001; Flyachinskaya, Lezin, 2008].

Результаты
Macoma balthica достигает половой зрелости 

при длине раковины 13-15 мм, что примерно 
соответствует возрасту 3 лет. В конце мая по-
ловозрелые животные уже готовы к нересту, 
который начинается к концу июня, когда темпе-
ратура поверхностных слоев воды в Белом море 
достигает 9-11°С.

Через 53-56 часов после оплодотворения 

трохофора начинает превращаться в велигера: 
закладывается раковина, начинает формировать-
ся парус и мышцы-ретракторы паруса. Через 
4,5 суток после оплодотворения, при размере 
120-140 мкм, личинка макомы уже представляет 
собой велигера с D-образной формой раковины. 
Для данной стадии характерно наличие развитой 
раковины и переднего аддуктора. Раковина имеет 
характерную для велигеров D-стадии форму с 
прямым замочным краем (Рис. 1A). Отчетливо 
различима звездчатая зона раковины (Рис. 1A, sz).

Начиная с размера 160-170 мкм раковина при-
обретает овальную форму, начинается закладка 
макушек (Рис. 1B). Продиссоконх II имеет вы-
раженную концентрическую исчерченность. 
При достижении размера 190-200 мкм, раковина 
становится более вытянутой с несколько за-
остренным задним краем (Рис. 1C). Начинается 
обособление макушек, плечи раковины длинные 
и прямые. Замочный край практически прямой с 
заметной исчерченностью (Рис. 2А).

При дальнейшем развитии продолжается обо-
собление макушек. Переднее плечо становится 
длиннее заднего, передний конец раковины вы-
тягивается (Рис. 1D). На замочном крае образу-
ются многочисленные мелкие зубчики, начинают 
формироваться латеральные замковые структуры 
и центральный лигамент (Рис. 2B). 

На 17-20 сутки после оплодотворения при 
размере раковины 260 мкм личинка M. balthica 
переходит на стадию педивелигера. Раковина на 
этой стадии более овальная с вытянутым перед-
ним концом (Рис. 1E). Кроме того, отмечается 
характерное утолщение раковины в районе плеч. 
Продиссоконх II несет выраженную концентри-
ческую скульптуру. На раковине хорошо заметны 
мантийная линия (Рис1E, pl) и места крепления 
аддукторов (Рис. 1E, ams). На левой створке ра-
ковины закладывается крупный зуб замка.

На стадии педивелигера начинает функци-
онировать биссусная железа, личинки могут 
формировать биссусные нити и перемещаться 
посредством дрифта. У моллюска хорошо раз-
личимы зачатки дефинитивного жаберного ап-
парата. Перед оседанием, при размере 290 мкм 
раковина становится более округлой с хорошо 
заметной концентрической исчерченностью (Рис. 
1F). Отчетливо видна линия мантийного синуса 
и места крепления аддукторов (Рис1E, pl, ams). 
Замочный край остается прямым с мелкими зуб-
чиками. Крупный, развитый лигамент занимает 
центральное положение. В передней части про-
винкулюма формируются дополнительные зам-
ковые структуры в виде крупного крючковидного 
зуба на каждой створке (Рис. 2C). К 30-33 суткам 
развития при размерах раковины 300-310 мкм 
личинка приступает к оседанию и метаморфозу. 
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Обсуждение
Размножение макомы в разных частях ареала 

происходит в различное время, но приурочено к 
весеннему периоду. Как правило, нерест проте-

кает в апреле–мае [Jørgensen, 1946; Caddy, 1967; 
Günther, 1991; Armonies, 1996]. В некоторых слу-
чаях, отмечается несколько пиков размножения 
в течение летне-осеннего периода, с апреля и до 
осени [Battle, 1932; Shaw, 1965; Beukema et al., 

РИС. 1. Личиночная раковина Macoma balthica на разных стадиях развития. A. 120 мкм; B. 160 мкм; C. 200 мкм; D. 
230 мкм; E. 260 мкм; F. 300 мкм. Обозначения: ams – отпечатки аддукторов; pl – линия мантийного синуса; sz – 
звездчатая зона; 

FIG. 1. Larval shell of Macoma balthica at the different stages of development. A. 120 µm; B. 160 µm; C. 200 µm; D. 230 µm; 
E. 260 µm; F. 300 µm. Abbreviations: ams – adductor musle scar; pl – pallial line; sz – star zone.
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1998]. В Белом море, по литературным данным, 
созревание половых продуктов происходит уже 
в мае, нерест протекает в середине-конце июня и 
может продолжаться до августа [Kaufman, 1977; 
Maximovich, 1980; 1985; Günther, Fedyakov, 2000; 
Flyachinskaya, 2008]. Представленные в литера-
туре данные хорошо согласуются с полученными 
нами результатами.

Полученные результаты показывают, что на 
ранних стадиях развития (на стадии прямого 
замка), личинки макомы не имеют характерных 
черт и трудно отличимы от личинок других ви-
дов. Эту особенность формы раковины на ран-
них стадиях развития также отмечает Jørgensen 
[1946]. Некоторые авторы считают, что раковина 
макомы не имеет характерных черт и обладает 
нечеткой формой на всем протяжении личиноч-
ного развития [Shanks, 2001]. Однако, другие 
исследователи отмечают хорошо выраженную 
треугольную форму раковины макомы на позд-
них стадиях развития [Jørgensen, 1946; Sullivan, 
1948]. Полученные нами данные показывают, что 
личиночная раковина M. balthica в Белом море 
имеет скорее овальную, нежели треугольную 
форму. На поперечно-овальную форму ракови-
ны личинок макомы также указывают и другие 
авторы [Kasyanov et al., 1998]. 

Закладку и обособление макушек ракови-
ны мы отмечали при длине раковины личинок 
160-170 мкм, что совпадает с данными, при-

веденными Sullivan [1948]. Однако описание 
формы макушек и особенности их развития в 
литературных источниках сильно различается. 
Так, Sullivan [1948] описывает макушки как не 
слишком выступающие, где края макушек всегда 
являются продолжением линии плеч. В то время 
как Kasyanov с соавторами [1998] определяют ма-
кушки личиночной раковины макомы как круглые 
на ранних стадиях и шишковидные – на поздних. 
Полученные нами данные показывают, что для M. 
balthica в Белом море характерна форма макушек, 
близкая к описанной Sullivan [1948]. Макушки 
беломорских маком невысокие, округлые и сла-
бообособленные, однако не продолжают линию 
плеч раковины.

Для личиночного замка представителей 
Tellinacea характерна достаточно высокая из-
менчивость. На ранних личиночных стадиях 
провинкулюм представлен мелкими зубчиками 
[Rees, 1950]. С развитием замка формируются 1-2 
крупных передних зуба и латеральные структуры 
[Rees, 1950; Nevesskaya, 1963]. Однако некото-
рые представители Tellinacea, например Tellina 
balaustina Linnaeus, 1758, T. agilis Stimpson, 1857, 
Donax variabilis Say, 1822, лишены крупных 
замковых структур [Odhner, 1914; Chanley, 1969, 
Chanley, Andrews, 1971]. Положение лигамента 
также различается у разных видов и может варьи-
ровать от переднего до центрального [Rees, 1950].

У M. balthica в литературных источниках 

РИС. 2. Личиночный замок Macoma balthica на разных стадиях развития. A. 180 мкм; B. 250 мкм; C. 300 мкм.

FIG. 2. Larval hinge of Macoma balthica at the different stages of development. A. 180 µm; B. 250 µm; C. 300 µm.
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описано формирование характерного для телли-
нид замка со средним лигаментом, небольшими 
зубчиками провинкулюма и крупным передним 
зубом на левой створке (или на обеих створках) 
[Jørgensen, 1946; Kasyanov et al., 1998]. Полу-
ченные нами данные о развитии макомы в Белом 
море соответствуют результатам, представленны-
ми другими авторами. Однако следует отметить, 
что проанализированные нами моллюски во всех 
случаях имели крупные передние зубы на обеих 
створках раковины. 

Анализ литературных данных показывает, 
что длина раковины M. balthica, при которой 
происходит метаморфоз, сильно варьирует в 
пределах ареала вида. Размер оседания по лите-
ратурным источникам колеблется от 250 до 315 
мкм [Sullivan, 1948; Caddy, 1969; Maximovich, 
1980; Kulikova, Kolotukhina, 1989]. В Белом море 
оседание и метаморфоз под данным Maximovich 
[1985] происходит при длине раковины 300-320 
мкм. Полученные нами данные показали, что раз-
мер раковины при оседании M. balthica в Белом 
море составляет 300-310 мкм, что сопоставимо 
с размером оседания макомы в дальневосточных 
морях [Kulikova, Kolotukhina, 1989] и совпадает с 
размерами, приведенными ранее для Белого моря 
[Maximovich, 1985].
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