
Труды Зоологического института РАН
Том 320, № 2, 2016, c. 176–192

УДК 595.123:591.81:576.31

УЛЬТРАСТРУКТУРА НЕОБЛАСТОВ У ТУРБЕЛЛЯРИИ GEOCENTROPHORA 
WAGINI TIMOSHKIN, 1984 (LECITHOEPITHELIATA: PLATHELMINTHES)

И.М. Дробышева

Зоологический институт Российской академии наук, Университетская наб. 1, 199034 Санкт-Петербург, Россия; 
e-mail: irina.droby@gmail.com

РЕЗЮМЕ

Ацеломорфа и плоские черви (Acoelomorpha и Plathelminthes) обладают уникальной системой стволовых 
клеток – необластов, которые, как полагают, составляют единый пролиферативный компартмент для со-
матических клеток и клеток зародышевой линии. Между тем на электронно-микроскопическом уровне эти 
клетки остаются не изученными в большинстве таксонов ресничных червей. В этой работе описывается уль-
траструктура необластов у турбеллярии из таксона Lecithoepitheliata (Plathelminthes): байкальского энде-
мика Geocentrophora wagini Timoshkin, 1984. Необластоподобные клетки G. wagini определяются высоким 
ядерно-цитоплазматическим соотношением. Цитоплазма обнаруживает черты недифференцированных кле-
ток: она содержит свободные рибосомы и митохондрии, тогда как другие органеллы редки и встречаются 
не во всех необластах. На основании цитоплазматической и ядерной организации в паренхиме выделены 
три основных типа необластов. В типе 1 ядра имеют сложную, разветвленно-отростчатую конфигурацию. 
Периферический гетерохроматин не выражен. В цитоплазме встречается крупная рыхлая структура фи-
брозной природы, а также миниатюрный аппарат Гольджи с несколькими секреторными гранулами. Ядра 
необластов типа 2, несмотря на отдельные выросты или инвагинации, имеют более простые и обычные кон-
туры, чем таковые типа 1. Наблюдается слабое развитие периферического конденсированного хроматина, а 
плотность распределения отдельных сгустков гетерохроматина по всему пространству ядра обычно выше по 
сравнению с типом 1. Вблизи оболочки ядра со стороны цитоплазмы иногда можно видеть кластер мелких 
плотных гранул или небольшое рыхлое тельце. Для необластов типа 3 характерны наиболее компактные 
ядра с гетерохроматином в виде крупных неправильных блоков предельно высокой электронной плотно-
сти. Многие из этих блоков соединяются друг с другом и с мембраной ядра. Скудная цитоплазма содержит 
только митохондрии и рибосомы. Недифференцированные клетки в гастродермисе демонстрируют сход-
ство с необластами типа 2 в паренхиме. Впервые за пределами Tricladida в цитоплазме необластов отмечены 
особые структуры: рыхлые фиброзные тельца и кластеры гранул, которые, вероятно, могут быть функцио-
нально тождественны хроматоидным тельцам планарий. Полученные результаты вносят свой вклад в срав-
нительную морфологию стволовых клеток у плоских червей и базовых Bilateria и подтверждают гетероген-
ность пролиферативного компартмента у турбеллярий.
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ABSTRACT

Acoelomorpha and Plathelminthes have a unique system of stem cells (neoblasts), which is believed to represent a 
common proliferative compartment of somatic and germ line cells. Meanwhile, on the electron-microscopic level, 
these cells are not studied in most taxa of Turbellaria. In this study, I describe the ultrastructure of neoblasts in 
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ВВЕДЕНИЕ

Стволовые клетки у турбеллярий (Acoelo-
morpha, Plathelminthes), обычно называемые не-
областами, известны как единственный источник 
умножения и возобновления клеток во время 
роста, физиологической регенерации и восстанов-
ления утраченных частей тела (Gustafsson 1977; 
Ehlers 1985; Rieger et al. 1991; Hori 1997; Baguñà 
1998, 2012; Rieger et al. 1999; Gschwentner et al. 
2001; Peter et al. 2004; Egger et al. 2009).

Согласно сравнительно недавним поразитель-
ным исследованиям, трансплантация единствен-
ного необласта в летально облученных планарий 
Schmidtea mediterranea восстанавливает нормаль-
ный тканевой гомеостаз и возрождает способность 
животных к регенерации (Wagner et al. 2011). При 
этом клоногенные необласты производят клетки, 
которые дифференцируются в нейрональные, ки-
шечные и другие известные типы постмитотиче-
ских клеток и распределяются по всему телу жи-
вотного, что свидетельствует о плюрипотентности 
соматических стволовых клеток и их способности 
к самовозобновлению (Wagner et al. 2011; Wagner 
et al. 2012). Такой единый (унифицированный) 
тип стволовой клетки для всех тканей и их систем 
представляет, скорее, экстраординарную ситуа-
цию среди Bilateria (Rieger et al. 1999; Ladurner et 
al. 2000; Peter et al. 2004; Rossi et al. 2007; Egger 

et al. 2009), поскольку у всех хорошо изученных 
высших многоклеточных подобные клетки редко 
являются единственным источником клеточного 
возобновления во взрослой жизни (Rieger et al. 
1999; Weissman 2000; Гривенников [Grivennikov] 
2008; Dimmeler and Losordo 2011).

Излюбленным модельным объектом при из-
учении необластов у турбеллярий были (и все еще 
остаются) планарии (Tricladida, Plathelminthes), 
что в значительной степени обусловлено их не-
обычайными регенеративными способностями 
и относительной легкостью культивирования в 
лабораторных условиях (Baguñà et al. 1989; Agata 
and Watanabe 1999; Reddien and Sánchez Alvarado 
2004; Saló 2006; Sánchez Alvarado 2006; Newmark 
et al. 2008; González-Estévez et al. 2012; Saló et al. 
2009; Aboobaker 2011; Gentile et al. 2011; Tasaki 
et al. 2011; Baguñà 2012). Для оценки геномной 
специфичности соматических стволовых клеток 
у турбеллярий, главным образом у планарий, в 
последнее десятилетие широко используются 
разнообразные достижения молекулярной техни-
ки (Rossi et al. 2007; Pfister et al. 2008; Robb et al. 
2008; Eisenhoffer et al. 2008; De Mulder et al. 2009; 
Fernández-Taboada et al. 2011; Moritz et al. 2012; 
Nakagawa et al. 2012; Solana et al. 2012; Elliott and 
Sánchez Alvarado 2013; Reddien 2013; Rink 2013; 
Rouhana et al. 2013; Sasidharan et al. 2013; Almuedo-
Castillo et al. 2014; Robb and Sánchez Alvarado 2014; 

Geocentrophora wagini Timoshkin, 1984 (Lecithoepitheliata, Plathelminthes), an endemic turbellarian from Lake 
Baikal. The neoblast-like cells showed a high nucleus/cytoplasm ratio. The cytoplasm revealed the features of un-
differentiated cells. Particularly, there were free ribosomes and mitochondria, while other organelles were rare and 
did not occur in all the cells studied. Based on their cytoplasmic and nuclear organization, three main types of 
parenchymal neoblasts have been distinguished. In type 1, the nuclei had a complex, highly branched configura-
tion. The peripheral heterochromatin was not developed. A large loose structure of fibrous nature and a tiny Golgi 
apparatus with several secretory granules could be observed in the type 1 neoblast cytoplasm. The nuclei of the type 
2 neoblasts had much simpler outlines than those of type 1, despite some processes or invaginations. The poor devel-
opment of peripheral condensed chromatin was observed and distribution density of the heterochromatin clumps 
tended to be slightly higher, as compared to type 1. A cluster of small dense granules or a little loose body occasion-
ally could be seen in the proximity to nuclear membrane. Type 3 neoblasts had the most compact nuclei and their 
heterochromatin was seen as large, irregular clumps of extremely high electron density. Many of these clumps were 
connected with each other and with the nuclear membrane. The scarce cytoplasm contained only mitochondria and 
ribosomes. Undifferentiated cells in the gastrodermis were similar to the type 2 neoblasts in the parenchyma. For 
the first time outside Tricladida special structures were found in the neoblast cytoplasm. These loose fibrous bod-
ies and clusters of granules are likely to be functionally identical to the planarian chromatoid bodies. The obtained 
results contribute to the comparative morphology of the stem cells in flatworms and basic Bilateria and confirm the 
heterogeneity of the proliferative compartment in Turbellaria.

Key words: Lecithoepitheliata, Plathelminthes, stem sells
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Scimone et al. 2014; Vásquez-Doorman and Petersen 
2014). Исключительная концентрация внимания 
на молекулярных признаках необластов ото-
двинула в тень классические ультраструктурные 
исследования. Между тем о тонкой морфологии 
стволовых клеток у представителей большинства 
таксонов внутри Аcoelomorpha и Plathelminthes 
практически ничего не известно, и принято 
априори считать, что ранние стволовые клетки 
всех турбеллярий должны соответствовать необ-
ластам планарий, у которых эти клетки первыми 
среди Plathelminthes были подробно изучены на 
электронно-микроскопическом уровне (Pedersen 
1959; Morita et al. 1969; Coward 1974; Hay and 
Coward 1975) и до сих пор рассматриваются в 
качестве классического эталона стволовой клетки 
ресничных червей.

Характерные признаки необласта планарий – 
высокий показатель отношения ядра к цитоплаз-
ме и недостаток цитоплазматических органелл, за 
исключением митохондрий и рибосом. При этом 
ядро имеет крупное ядрышко и отличается равно-
мерным распределением мелких, изолированных 
сгустков гетерохроматина при фактическом от-
сутствии пристеночного конденсированного хро-
матина (Morita et al. 1969; Coward 1974; Hay and 
Coward 1975). Особенностью необласта планарий 
являются хроматоидные тельца – округлые, не 
окруженные мембраной электронно-плотные об-
разования вблизи ядра со стороны цитоплазмы 
(Morita et al. 1969; Coward 1974; Hori 1982). Необ-
ласты с начальными признаками специализации 
(что выражается в появлении новых органелл в 
цитоплазме и уменьшением числа хроматоидных 
телец) относят к категории дифференцирующихся 
стволовых клеток, также называемых регенератив-
ными клетками при восстановлении утраченных 
частей тела (Hori 1992, 1997; Higuchi et al. 2007).

Кроме планарий (Tricladida, Plathelminthes), 
ультраструктура необластов исследована у не-
скольких микротурбеллярий из Catenulida (Pla-
thel minthes), Macrostomida (Plathelminthes) и 
Acoela (Xenacoelomorpha).

У микростомид (Microstomidae, Macrostomida, 
Plathelminthes) и катенулид (Catenulida, Plathel-
minthes) обнаружены два типа необластов, разли-
чающихся по наличию или отсутствию кластера 
варьирующего числа центриолей (Moraczewski 
1977; Palmberg 1990, 1991). В этих стволовых 
клетках ультраструктура ядра не описывалась 

детально, а в цитоплазме необластов катенулид, 
помимо рибосом и митохондрий, отмечались 
цистерны ШЕР (шероховатого эндоплазматиче-
ского ретикулума) и, изредка, аппарата Гольджи 
(Moraczewski 1977).

В соответствии со структурой ядерного ге-
терохроматина и сопутствующими цитоплазма-
тическими признаками, у макростомид (Macro-
stomidae, Macrostomida, Plathelminthes) выде-
лены три формы необластов (Rieger et al. 1999; 
Bode et al. 2006), а у бескишечных турбеллярий 
(Acoela, Acoelomorpha) – только две, совпадаю-
щие с 1-й и 3-й формами необластов макростомид 
(Gschwentner et al. 2001). Необласты 1-й катего-
рии похожи на «классические» необласты плана-
рий: крупное ядро с мелкими, изолированными 
блоками гетерохроматина имеет ядрышко, скуд-
ная цитоплазма содержит только митохондрии и 
рибосомы. В ядрах необластов 3-й категории ге-
терохроматин формирует более рельефные пучки, 
соединенные друг с другом и с хорошо развитой 
ядерной ламиной, а в цитоплазме присутствуют 
ШЕР и комплекс Гольджи (Rieger et al. 1999; 
Gschwentner et al. 2001). В категорию 2 попада-
ют необласты с промежуточными признаками 
ядерного гетерохроматина, без дополнительных 
цитоплазматических органелл (Rieger et al. 1999). 
Эти выделенные формы чаще рассматриваются 
как стадии развития однородных стволовых кле-
ток в ходе их клеточной спецификации (Rieger 
et al. 1999; Маркосова и Мамкаев [Markosova and 
Mamkaev] 2000; Gschwentner et al. 2001), хотя 
одновременно высказывается предположение, что 
разные категории необластов могут представлять 
собой разные субпопуляции, каждая из которых 
характеризуется особым клеточным циклом 
(Bode et al. 2006; Peter et al. 2004).

В отличие от планарий, в необластах и реге-
неративных клетках исследованных микротур-
беллярий структуры, которые могли бы класси-
фицироваться как явные хроматоидные тельца, 
не были найдены (Moraczewski 1977; Palmberg 
1986; Hori et al. 1999; Rieger et al. 1999; Марко-
сова и Мамкаев [Markosova and Mamkaev] 2000; 
Gschwentner et al. 2001; Bode et al. 2006). Наряду 
с отмеченными свойствами ядра и цитоплазмы, 
общими внешними признаками стволовых клеток 
всех изученных представителей Acoelomorpha и 
Plathelminthes принято считать мелкие размеры 
(3–12 мкм в диаметре) и сферическую или вере-
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теновидную форму тела (Rieger et al. 1999; Shibata 
et al. 2010; Baguñà 2012).

Сведения о стволовых клетках у турбеллярий 
таксона Lecithoepitheliata (Plathelminthes) в ли-
тературе отсутствуют, не считая тезисов автора 
(Дробышева [Drobysheva] 2012, 2014).

В данной работе впервые представлено опи-
сание ультраструктуры необластов у лецитоэпи-
телиаты Geocentrophora wagini Timoshkin, 1984 
(Lecithoepitheliata, Plathelminthes). При этом 
показано, что необласты G. wagini при сходстве 
базовых признаков со стволовыми клетками дру-
гих турбеллярий представляют собой гетероген-
ную по морфологическим признакам популяцию 
и могут отличаться от стволовых клеток других 
турбеллярий состоянием гетерохроматина и осо-
быми структурами в цитоплазме.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служили взрослые 
особи байкальской эндемичной турбеллярии 
Geocentrophora wagini (Lecithoepitheliata, Pla-
thelminthes). Собранные экземпляры фиксиро-
вали целиком в 2%-ном растворе глутаральде-
гида на 0.05М какодилатном буфере (pH=7.2) 
в течение 2 часов при 4 °С и дофиксировали в 
2%-ном растворе четырехокиси осмия (Москов-
ский химзавод им. Войкова) на том же буфере в 
течение 2 часов при комнатной температуре, за-
тем обезвоживали в серии растворов этанола воз-
растающей концентрации и в ацетоне, после чего 
заключали в смесь Эпон-Аралдит (Fluka Chemie 
AG-9470 Buchs, Switzerland). Ультратонкие срезы, 
полученные на ультратомах LKB III и Leica EM 
UC6rt, контрастировали уранилацетатом и цитра-
том свинца и просматривали в электронных ми-
кроскопах LEO 900, JЕМ 1200-EX или Morgagni 
при ускоряющем напряжении 80 кВ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Необласты G. wagini характеризуются высо-
ким ядерно-цитоплазматическим отношением и 
скудостью цитоплазматических органелл (Рис. 
1–10). Цитоплазма заполнена свободными ри-
босомами, среди них неравномерно разбросаны 
митохондрии, изредка наблюдаются мелкие фаго-
сомы. В некоторых необластах обнаружен мини-
атюрный аппарат Гольджи с небольшим числом 

плотных секреторных гранул (Рис. 11С), а также 
особые структуры – рыхлые тельца и кластеры 
фиброзных гранул (Рис. 11).

Ядро содержит крупное округлое ядрышко, 
неоднородное по своей электронной плотности 
(Рис. 1, 4, 7, 8). В редких случаях имеются два 
ядрышка. Наружный, варьирующей толщины 
(вплоть до исчезновения) слой ядрышка более 
плотный по сравнению с сердцевиной, инкру-
стированной точечными вкраплениями высокой 
плотности (Рис. 1, 4, 7, 8). Периферическая часть 
ядрышка, очевидно, соответствует плотному фи-
бриллярному компоненту (ПФК), тогда как сре-
динная зона представляет собой фибриллярный 
центр (ФЦ); гранулярный компонент ядрышка не 
был выражен.

У подавляющего большинства необластов 
электронная плотность ядерного гетерохромати-
на значительно ниже, чем в ядрах дифференциро-
ванных соматических клеток (Рис. 6), а ядерная 
ламина обычно не просматривается и, возможно, 
отсутствует на больших площадях. При этом пе-
ринуклеарное пространство более узкое по срав-
нению с ядрами дифференцированных соматиче-
ских клеток: у необласта оно составляет в среднем 
21 нм, тогда как у дифференцированных клеток 
эта величина приближается к 69 нм. В оболочке 
ядра могут быть видны поры с тонкодисперсным 
материалом, который выделяется в цитоплазму 
околоядерного пространства и формирует мелкие, 
похожие на облачка структуры средней электрон-
ной плотности. Отвечая главным ультраструктур-
ным критериям стволовой клетки, необласты в 
паренхиме G. wagini в то же время демонстрируют 
замечательное морфологическое разнообразие, в 
пределах которого можно условно выделить три 
основные категории клеток.

Необласты в паренхиме

Необласты 1-го типа. Контуры этих клеток 
близки к округлым (Рис. 1, 2), цитоплазма ино-
гда образует лопасти, похожие на псевдоподии 
(Рис. 2). Ядро очень сложной конфигурации с 
нерегулярными червеобразными выростами дает 
на отдельных срезах картину нескольких, разной 
величины ядер в одной клетке (Рис. 2). Гетерох-
роматин в ядрах некоторых необластов представ-
лен преимущественно мелкими и относительно 
однородными сгустками (Рис. 1), в ядрах других 
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Рис. 1. Geocentrophora wagini. Необласт первого типа. Ядро сложной конфигурации с нерегулярными червеобразными выростами, 
имеется одно ядрышко. Сгустки гетерохроматина относительно равномерно разбросаны по ядру, пристеночный конденсирован-
ный хроматин не развит. Другой необласт типа 1 виден в верхней части изображения. Сокращения: ect – экстрацеллюлярный 
матрикс, n – ядро, Neo1 – необласт первого типа, nu – ядрышко.

Fig 1. Geocentrophora wagini. The type 1 neoblast. The nucleus of the complex configuration with irregular vermiform appendages, there is 
one nucleolus. Clumps of heterochromatin are relatively evenly scattered throughout the nucleus; peripheral condensed chromatin is not 
developed. Another neoblast of type 1 is visible at the top of the picture. Abbreviations: ect – extracellular matrix, n – nucleus, Neo1 – type 
1 neoblast, nu – nucleolus.

Рис. 2. Geocentrophora wagini. Необласт первого типа. Картина нескольких разноразмерных ядер в одной клетке обусловлена 
разветвлённой формой ядра. Недалеко от ядерной оболочки – крупное рыхлое тельце со «спутником». В правом верхнем углу – 
фрагмент необласта типа 1; в левом верхнем углу – фрагмент соматической паренхимной клетки. Вставка: рыхлое тельце со 
«спутником» при большем увеличении. Сокращения: ect – экстрацеллюлярный матрикс, llb – крупное рыхлое тельце, n – ядро, 
Neo1 – необласт первого типа, nu – ядрышко, sg – секреторные гранулы; голова стрелки отмечает «спутник» крупного рыхлого 
тельца.

Fig. 2. Geocentrophora wagini. The type 1 neoblast. Branched nucleus looks like several nuclei of different sizes on the single section. 
Large loose body and its satellite are located not far from the nucleus envelope. Fragment of the type 1 neoblast is visible in the upper 
right corner; fragment of the somatic parenchymal cell is seen in the upper left corner. Insert: a large loose body and its “satellite” at 
higher magnification. Abbreviations: ect – extracellular matrix, llb – large loose body, n – nucleus, Neo1 – type 1 neoblast, nu – nucleolus, 
sg – secretory granules; arrowhead marks “satellite” of large loose body.

Рис. 3. Geocentrophora wagini. Необласт первого типа в профазе митоза. Хромосомы конденсируются в ядре, сохраняющем 
сложную конфигурацию; ядерная оболочка во многих местах хорошо различима. Внизу справа в цитоплазме видны мелкие 
секреторные гранулы аппарата Гольджи. Вверху справа – фрагмент цитоплазмы секреторной клетки в паренхиме. Сокращения: 
ch – конденсированный хроматин, G – аппарат Гольджи, m – митохондрия, n – ядро, Neo-1 – необласт первого типа, nu – ядрышко, 
pm – паренхимные мышцы, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума, sg – секреторные гранулы.

Fig. 3. Geocentrophora wagini. The type 1 neoblast in the prophase of mitosis. Condensed chromosomes are located inside the nucleus that 
retains a complex configuration; nuclear envelope is discernible in many places. Small secretory granules of Golgi apparatus are visible in 
the cytoplasm at the bottom right. Top right: minor part of the cytoplasm of parenchymal secretory cell. Abbreviations: ch – condensed 
chromosomes, G – Golgi apparatus, m – mitochondrion, n – nucleus, Neo-1 – type 1 neoblast, nu – nucleolus, pm – parenchymal muscles, 
rer – profiles of rough endoplasmic reticulum, sg – secretory granules.

Рис. 4. Geocentrophora wagini. Необласт второго типа с удлиненно-веретеновидным профилем. Сгустки и пряди гетерохромати-
на разбросаны по всему пространству ядра с ядрышком, имеются участки конденсированного пристеночного хроматина. Внизу 
слева – фрагмент погруженной части эпидермальной клетки (цитона), справа – гастродермис. Сокращения: bm – базальная мем-
брана, ci – реснички, cm – кольцевые мышцы, cr – ресничный корешок, e – эпителиосома, EC – эпидермальная клетка (цитон), 
ecm – экстрацеллюлярный матрикс, el – эпителиальный слой, G – аппарат Гольджи, GC – гастродермальная клетка, gd – проток 
паренхимной железы, lm – продольные мышцы, ltv – светлые трубочки и пузырьки, m – митохондрия, n – ядро, Neo2 – необласт 
второго типа, nu – ядрышко, pm – паренхимные мышцы, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума, sg – 
секреторные гранулы.

Fig. 4. Geocentrophora wagini. The type 2 neoblast with an elongated spindle-shaped profile. Clumps and strands of heterochromatin are 
scattered throughout the space of nucleus with nucleolus. There are peripheral areas of condensed chromatin. Bottom left: fragment of the 
insunk part of epidermal cell (cyton); right: gastrodermis. Abbreviations: bm – basement membrane, ci – cilia, cm – circular muscles, cr – 
ciliary rootlet, e – epitheliosome, EC – epidermal cell (cyton), ecm – extracellular matrix, el – epithelial layer, G – Golgi apparatus, GC – 
gastrodermal cell, gd – parenchymal gland duct, lm – longitudinal muscles, ltv – light tubules and vesicles, m – mitochondrion, n – nucleus, 
Neo-2 – type 2 neoblast, nu – nucleolus, pm – parenchymal muscles, rer – profiles of rough endoplasmic reticulum, sg – secretory granules.

эти структуры сильно варьируют в размерах и 
могут достигать значительной величины (Рис. 1, 
фрагмент необласта вверху). Отдельные срезы 
крупных гетерохроматиновых сгустков нередко 
выглядят электронно-плотными, неправильных 
очертаний пластинками, пронизанными отвер-
стиями разного диаметра (Рис. 1). Перифериче-
ский гетерохроматин не развит, обуславливаясь 
(от случая к случаю) сцеплениями с внутренней 
мембраной ядра разобщенных, главным образом 

крупных, гетерохроматиновых блоков, распреде-
ленных по ядру неравномерно (Рис. 1, 2).

В цитоплазме необластов этого типа часто при-
сутствует группа плотных варьирующей величи-
ны гранул секрета вблизи миниатюрного аппарата 
Гольджи (Рис. 3, 11C), а также необычное рыхлое 
тельце фиброзной природы (Рис. 2, 11A–C). 
Форма рыхлых телец изменчива – от неправиль-
ной с выступами, до округлой. На срезе крупное 
рыхлое тельце имеет бреши разных размеров и 
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очертаний; иногда рядом с ним находится (в виде 
«спутника») мелкое рыхлое тельце (Рис. 2, 11B). 
В цитоплазме у одного необласта, кроме стопки 
коротких цистерн аппарата Гольджи и структуры, 
напоминающей рыхлое тельце, на другой стороне 
клетки вблизи оболочки ядра обнаружен кластер 
мелких, сильно разрозненных фиброзных гранул 
(Рис. 11D). В отдельных участках необластов это-
го типа цитоплазматическое пространство между 
ядром и границей клетки заметно расширено, что, 
вероятно, может быть следствием как необычной 
формы ядра, так и, скорее, началом процесса 
дифференцировки, приводящей к увеличению 
цитоплазматической массы.

Для необластов 1-го типа характерно форми-
рование небольших тесных скоплений, обычно 
расположенных ближе к кишечнику, чем к кожно-
мышечному мешку. Среди клеток одного из таких 
скоплений обнаружена клетка в профазе митоза с 
ядром, контуры которого демонстрируют типич-
ную для необластов этого типа сложную конфи-
гурацию (Рис. 3). Диаметр необластов 1-го типа в 
среднем составляет 17 мкм.

Необласты 2-го типа. Необласты этого типа 
чаще всего разбросаны поодиночке и парами по 
всей паренхиме, не проявляя явной тенденции к 
образованию относительно обособленных групп. 
Очертания необластов изменяются в широких 
пределах: от удлиненных веретеновидных до 
угловатых и неправильной формы (Рис. 4, 5). Их 
ядра, несмотря на отдельные лопасти или глу-
бокие инвагинации ядерной оболочки, имеют в 
целом более простое и обычное, не разветвленное, 
тело по сравнению с ядрами необластов 1-го типа. 
Гетерохроматиновые сгустки чаще соединяются 
друг с другом и с мембраной ядра, а их плотность 
распределения, как правило, выше, чем в ядрах 
необластов 1-го типа. Характер ядерного гетерох-
роматина в необластах 2-го типа в какой-то мере 
изменчив: гетерохроматиновые сгустки и пряди 
могут быть более массивными и рельефными в 
одних клетках и менее выраженными в других, 
но большинство необластов этого типа демон-
стрирует смешанный состав и мелких, и крупных 
сгустков (Рис. 4–6). Из органелл в цитоплазме ре-
гулярно присутствуют митохондрии и рибосомы. 
В нескольких клетках недалеко от ядра найдено 
рыхлое тельце небольшого размера, составленное 
из близко лежащих крупных фиброзных гранул 
(Рис. 11E, F). У единичных необластов этого типа 

рядом с ядром наблюдалось скопление мелких 
плотных фиброзных гранул (Рис. 6, вставка). При 
наличии отмеченных органелл объем цитоплазмы, 
как казалось, был увеличенным. Тем не менее, в 
соответствии с морфологией ядра и характеристи-
кой гетерохроматина, а также учитывая скудное 
содержимое цитоплазмы (в частности, отсутствие 
заметного комплекса Гольджи с секреторными 
гранулами), эти необласты с особыми органелла-
ми отнесены к типу 2. Размеры необластов этого 
типа более вариабельны, чем у 1-го типа, а их сред-
ний диаметр приближается к 16 мкм.

Необласты 3-го типа. Эти стволовые клетки 
имеют наиболее компактные ядра, чьи контуры 
достаточно редко демонстрируют единичные 
выступы или глубокие инвагинации (Рис. 7, 8). 
Предельно высокой электронной плотности (как 
в ядрах специализированных клеток) гетерох-
роматин в виде очень крупных, перфорирован-
ных сгустков и прядей заполняет все ядерное 
пространство (Рис. 7, 8). Гетерохроматиновые 
структуры могут соединяться между собой и с 
оболочкой ядра, что приводит к причудливым 
картинам на срезе (Рис. 8). Крайне скудная цито-
плазма, тонким слоем окаймляющая ядро, содер-
жит только рибосомы и митохондрии. Структуры, 
подобные кластерам разрозненных гранул или 
рыхлым тельцам, в клетках этого типа не были 
найдены. В паренхиме необласты 3-го типа обыч-
но встречаются реже необластов типа 2, но так же, 
как и последние, повсеместно, и иногда они обра-
зуют пары друг с другом (Рис. 8) или находятся 
по соседству с необластами 2-го типа. По своим 
размерам необласты 3-го типа самые мелкие: их 
диаметр составляет около 10–11 мкм.

Среди клеток паренхимы и экстрацеллюлярно-
го матрикса обнаружены два одиночных необласта 
с признаками митотической активности. У одного 
необласта спирализованные хромосомы распола-
гаются в цитоплазме, оболочка ядра отсутствует 
(Рис. 9). Другой необласт имеет вид, характерный 
для клетки после недавно произошедшей цито-
томии, если судить по состоянию общей массы 
гетерохроматина под ядерной оболочкой и мало-
му размеру самой клетки (Рис. 10). Поскольку 
отмеченные необласты окружены соматическими 
специализированными клетками и их отростками, 
а на серии срезов в цитоплазме у них нет иных ор-
ганелл, кроме митохондрий и рибосом, их можно 
было бы отнести как к типу 2, так и 3.
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Необласты в гастродермисе

При изучении серийных срезов под световым 
микроскопом, в гастродермисе G. wagini, в исклю-
чительно редких случаях, были отмечены клетки с 
митотическими фигурами. На электронно-микро-
скопическом уровне среди специализированных 
клеток кишки регулярно встречаются клетки с 
высоким ядерно-цитоплазматическим отношени-
ем и бедной органеллами цитоплазмой. По форме 
ядра и состоянию гетерохроматина эти недиф-

ференцированные клетки более всего похожи на 
необласты 2-го типа в паренхиме.

ОБСУЖ ДЕНИЕ

Тонкая структура необластов G. wagini де-
монстрирует несомненное сходство со стволо-
выми клетками турбеллярий из других таксонов 
(Morita et al. 1969; Hay and Coward 1975; Hori 
1982; Hori et al. 1999; Ehlers 1985; Rieger et al. 1991; 
Rieger et al. 1999; Gschwentner et al. 2001). Это ка-

Рис. 5. Geocentrophora wagini. Два необласта второго типа с угловатыми контурами в окружении паренхимных клеток, их отрост-
ков и экстрацеллюлярного матрикса. Ядро нижнего необласта имеет глубокие инвагинации ядерной оболочки. Слева вверху – 
фрагмент цитоплазмы цитона. Сокращения: EC – эпидермальная клетка (цитон), ecm – экстрацеллюлярный матрикс, gd – проток 
паренхимной железы, ltv – светлые трубочки и пузырьки, m – митохондрия, n – ядро, Neo2 – необласт второго типа, nu – ядрышко, 
pm – паренхимные мышцы, sg – секреторные гранулы.

Fig. 5. Geocentrophora wagini. Two neoblasts of the second type with angular contours surrounded by parenchymal cells, their processes 
and the extracellular matrix. The nucleus of the lower neoblast has deep invaginations of the nuclear envelope. Top left: part of the cyton 
cytoplasm. Abbreviations: EC – epidermal cell (cyton), ecm – extracellular matrix, gd – parenchymal gland duct, ltv – light tubules and 
vesicles, m – mitochondrion, n – nucleus, Neo2 – type 2 neoblast, nu – nucleolus, pm – parenchymal muscles, sg – secretory granules.

Рис. 6. Geocentrophora wagini. Фрагменты расположенных по соседству друг с другом цитона и необласта второго типа. Вставка: 
другой фрагмент того же необласта с кластером мелких фиброзных гранул вблизи ядерной оболочки при большем увеличении. 
Сокращения: EC – эпидермальная клетка (цитон), fg – кластер мелких фиброзных гранул, m – митохондрия, n – ядро, Neo2 – не-
област второго типа, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума. 

Fig. 6. Geocentrophora wagini. Fragments of a cyton and the type 2 neoblast very closely located. Insert: small portion of the same neoblast 
with a cluster of fibrous granules near the nuclear envelope at higher magnification. Abbreviations: EC – epidermal cell (cyton), fg – cluster 
of small fibrous granules, m – mitochondrion, n – nucleus, Neo2 – type 2 neoblast, rer – profiles of rough endoplasmic reticulum.
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Рис. 7. Geocentrophora wagini. Необласт третьего типа, расположенный вдоль границы с гастродермисом. Крупные сгустки гете-
рохроматина высокой электронной плотности заполняют все пространство ядра. Сокращения: ecm – экстрацеллюлярный матрикс, 
G – аппарат Гольджи, GC – гастродермальная клетка, gd – проток паренхимной железы, m – митохондрия, n – ядро, Neo3 – не-
област третьего типа, nu – ядрышко, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума, sg – секреторные гранулы.

Fig. 7. Geocentrophora wagini. The type 3 neoblast located along the border with gastrodermis. Large clumps of heterochromatin of high 
electron density fill the entire space of the nucleus. Abbreviations: ecm – extracellular matrix, G – Golgi apparatus, GC – gastrodermal cell, 
gd – parenchymal gland duct, m – mitochondrion, n – nucleus, Neo3 – type 3 neoblast, nu – nucleolus, rer – profiles of rough endoplasmic 
reticulum, sg – secretory granules.

Рис. 8. Geocentrophora wagini. Два необласта третьего типа среди паренхимных клеток, их отростков и экстрацеллюлярного ма-
трикса. Внизу, в центре – фрагмент необласта, предположительно, второго типа; внизу, справа – фрагмент цитоплазмы цитона. 
Сокращения: e – эпителиосома, EC – эпидермальная клетка (цитон), ecm – экстрацеллюлярный матрикс, G – аппарат Гольджи, 
gd – проток паренхимной железы, ltv – светлые трубочки и пузырьки, m – митохондрия, n – ядро, Neo2 – необласт второго типа, 
Neo3 – необласт третьего типа, nu – ядрышко, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума, SC – секреторная 
клетка паренхимы, sg – секреторные гранулы.

Fig. 8. Geocentrophora wagini. Two neoblasts of the type 3 among parenchymal cells, their processes and the extracellular matrix. Below, 
in the center: fragment of a presumable type 2 neoblast. Bottom right: portion of the cyton cytoplasm. Abbreviations: e – epitheliosome, 
EC – epidermal cell (cyton), ecm – extracellular matrix, G – Golgi apparatus, gd – parenchymal gland duct, ltv – light tubules and vesicles, 
m – mitochondrion, n – nucleus, Neo2 – type 2 neoblast, Neo3 – type 3 neoblast, nu – nucleolus, rer – profiles of rough endoplasmic 
reticulum, SC – parenchymal secretory cell, sg – secretory granules.

сается соотношения объемов ядра и цитоплазмы 
в пользу ядра, отсутствия или слабого развития 
периферического гетерохроматина и дефицита 
цитоплазматических органелл, представленных 
главным образом рибосомами и митохондрия-
ми. В то же время результаты проведенного ис-

следования свидетельствуют об определенных 
морфологических различиях между необластами 
G. wagini и других представителей Acoelomorpha и 
Plathelminthes. Прежде всего, необласты G. wagini 
заметно крупнее: их средний диаметр составля-
ет около 14 мкм и варьирует от 10 до 17 мкм. У 
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планарий и микротурбеллярий этот параметр ко-
леблется в зависимости от вида животного и типа 
необласта в пределах 3–12 мкм (Rieger et al. 1999; 
Shibata et al. 2010; Baguñà 2012; Reddien 2013). 
Литературные описания необластов дают карти-
ну округлых, веретеновидных или яйцеобразных 
клеток (Rieger et al. 1999; Shibata et al. 2010; Baguñà 
2012), тогда как необласты G. wagini отличаются 
более широким спектром внешних контуров, что, 

возможно, объясняется значительным развитием 
экстрацеллюлярного матрикса в паренхиме и не 
статичным состоянием самих клеток (Дробышева 
[Drobysheva] 2007).

Сложная, разветвленно-отростчатая конфигу-
рация ядер в необластах 1-го типа впервые отме-
чена среди стволовых клеток изученных к насто-
ящему времени турбеллярий: обычно такие ядра 
имеют простую округлую форму. Распределение 

Рис. 9. Geocentrophora wagini. Необласт неопределенного типа в состоянии митоза. Оболочка ядра отсутствует, конденсированные 
хромосомы лежат в цитоплазме. Сокращения: ecm – экстрацеллюлярный матрикс, G – аппарат Гольджи, gd – проток паренхимной 
железы, m – митохондрия, n – ядро, Neo? – необласт неопределенного типа, Neo3 – необласт третьего типа, pm – паренхимные 
мышцы, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума, SC – секреторная клетка паренхимы, sg – секреторные 
гранулы.

Fig. 9. Geocentrophora wagini. Neoblast of an indeterminate type in mitosis. The nucleus envelope is absent, condensed chromosomes are 
located in the cytoplasm. Abbreviations: ecm – extracellular matrix, G – Golgi apparatus, gd – parenchymal gland duct, m – mitochondrion, 
n – nucleus, Neo? – neoblast of indeterminate type, Neo3 – type 3 neoblast, pm – parenchymal muscles, rer – profiles of rough endoplasmic 
reticulum, SC – parenchymal secretory cell, sg – secretory granules.

Рис. 10. Geocentrophora wagini. Необласт неопределенного типа после митотического деления среди экстрацеллюлярного матрик-
са и соматических клеток паренхимы. Сокращения: ecm – экстрацеллюлярный матрикс, m – митохондрия, n – ядро, Neo? – необ-
ласт неопределенного типа, pm – паренхимные мышцы, rer – профили шероховатого эндоплазматического ретикулума.

Fig. 10. Geocentrophora wagini. The indeterminate type neoblast after mitotic division among the extracellular matrix and somatic cells 
of the parenchyma. Abbreviations: ecm – extracellular matrix, m – mitochondrion, n – nucleus, Neo? – neoblast of indeterminate type, 
pm – parenchymal muscles, rer – profiles of rough endoplasmic reticulum.
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ядерного гетерохроматина в необластах G. wagini 
не вполне отвечает модели «шахматной доски», 
характерной для необластов планарий (Tricladida, 
Plathelminthes) (Morita et al. 1969; Coward 1974; 
Hori 1982) и необластам первой стадии у ма-
кростомид Macrostomum hystricinum marinum 
Rieger, 1977, Macrostomum lignano Ladurner et 
al., 2005 (Macrostomida, Plathelminthes) и бес-
кишечной турбеллярии Convolutriloba longifissura 
Bartolomaeus et Balzer, 1997 (Acoela, Acoelomorpha) 
(Rieger et al. 1999; Gschwentner et al. 2001; Bode 
et al. 2006 ).1 По состоянию гетерохроматина и 
отдельным цитоплазматическим признакам не-
областы 1-го и 2-го типов G. wagini в какой-то 
мере сравнимы со стадиями 3 и 2 у макростомид 
(Rieger et al. 1999; Bode et al. 2006) и регенера-
тивными клетками или стадией 3 у бескишечных 
турбеллярий (Hori et al. 1999; Gschwentner et al. 
2001). При этом необласты 3-го типа G. wagini, 
по-видимому, не имеют прямых аналогов сре-
ди турбеллярий, упомянутых выше, поскольку 
крупные, очень плотные, причудливой формы 
гетерохроматиновые сгустки в ядре наблюдают-
ся в клетках без каких-бы то ни было признаков 
цитоплазматической дифференциации. Между 
тем, согласно литературным источникам, более 
выраженной гетерохроматинизации ядра, как 
правило, сопутствует появление новых цитоплаз-
матических органелл в дополнение к рибосомам и 
митохондриям. Так, у макростомид M. hystricinum 
marinum, M. lignano и бескишечной турбеллярии 
C. longifissura в необластах 3-й стадии (с массив-
ными гетерохроматиновыми блоками и тяжами, 
а также с участками пристеночного конденсиро-
ванного хроматина в ядре) цитоплазма содержит 
ШЕР и, в ряде случаев, комплекс Гольджи (Rieger 
et al. 1999; Gschwentner et al. 2001; Bode et al. 2006).

Присутствие аппарата Гольджи с секреторны-
ми гранулами и крупных рыхлых телец в необ-
ластах 1-го типа, очевидно, отражает начало диф-
ференциации, несмотря на то обстоятельство, что 
при этом в ядре совсем не развит пристеночный 
хроматин. Похожие данные относительно раннего 
развития сложных синтетических органелл из-
вестны для необластов на стадии 2 у M. lignano 
(Macrostomida, Plathelminthes), в цитоплазме 
которых встречаются слабо развитый ШЕР и 

маленькие липидные капли (Bode et al. 2006). 
Также в необластах Catenula sp. (Catenulida, 
Plathelminthes) отмечают цистерны ШЕР и, из-
редка, аппарата Гольджи, наряду с кластерами 
центриолей (Moraczewski 1977).

Судя по морфологии и локализации клеток с 
признаками митотической активности, у G. wagini 
пролиферативными свойствами обладают как 
явно коммитированные необласты типа 1 (Рис. 
3), так и необласты типов 2 и (или) 3 (Рис. 9, 10). 
На митотическую активность клеток и 2-го, и 3-го 
типов в какой-то мере намекает тот факт, что они 
иногда встречаются однотипными парами (Рис. 
5, 8). При этом кажется вероятным, что какая-то 
часть необластов 2-го типа, с более выраженным 
ядерным гетерохроматином и структурами в виде 
гранул или рыхлых телец в цитоплазме, соответ-
ствует ранней стадии дифференциации и в деле-
нии уже не участвует. Отсутствие в цитоплазме 
одиночных митотических клеток особых структур 
и иных органелл, кроме митохондрий и рибо-
сом, подтверждает это высказывание. С другой 
стороны, необласты 2-го и 3-го типов могли бы 
отождествляться с состоянием клетки в разных 
фазах единого клеточного цикла и представлять 
собой «стадии» этого цикла (а не «типы») в одно-
родной популяции стволовых клеток. В свою оче-
редь, мелкие необласты 3-го типа с характерными 
сгустками конденсированного гетерохроматина 
своей морфологией наводят на мысль о том, что 
они находятся в G0. Возможно, необласты 3-го 
типа относятся к субпопуляции покоящихся или 
медленно циклирующих стволовых клеток, как 
это, в частности, предполагается для необластов 
B-типа с богатым гетерохроматином ядром у 
планарии Dugesia japonica Ichikawa et Kawakatsu, 
1964 (Higuchi et al. 2007).

Склонность необластов 1-го типа к образо-
ванию небольших тесных скоплений, а также 
признаки явной специализации (в виде крупных 
рыхлых телец и аппарата Гольджи с секретор-
ными гранулами, наряду с увеличенным объ-
емом цитоплазмы) позволяют считать, что они 
представляют собой первичные половые клетки 
пока неясной ориентации (germline cells). В то 
же время хаотично разбросанные по всей па-
ренхиме необласты 2-го и 3-го типов, вероятно, 

1Модель «шахматной доски» предполагает однородное распределение маленьких, приблизительно одноразмер-
ных сгустков гетерохроматина, не связанных между собой, по плоскости среза ядра (Rieger et al. 1999).
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относятся к категории соматических стволовых 
клеток взрослых червей (adult somatic stem cells). 
Действительно ли последние типы являются суб-
популяциями, или это лишь стадии в клеточном 
цикле однородной массы стволовых клеток па-
ренхимы – для ответа на этот вопрос необходима 
проверка новыми методами.

Такие исследования ультраструктурной орга-
низации необластов с привлечением метода со-
ртировки флуоресцентно-активированных клеток 
(FACS) и последующего облучения полученных 
фракций рентгеновскими лучами были проведе-
ны на примере планарии D. japonica (Hayashi et al. 
2006; Hayashi and Agata 2012; Higuchi et al. 2007; 
Shibata et al. 2010). Новые подходы позволили 
установить два определенных типа стволовых 
клеток (A и B) и один дополнительный – не-
классифицируемый тип по терминологии авторов 
(Higuchi et al. 2007). Более крупные необласты A 
типа имеют ядра, богатые эухроматином и боль-
шое число хроматоидных телец; у необластов 
B типа в ядре сильнее развит гетерохроматин и 
меньше хроматоидных телец; в необластах не-
классифицируемого типа хроматоидные тельца не 
обнаружены. При этом пролиферативными свой-
ствами обладают не только собственно стволовые 
клетки перечисленных типов, но и дифференци-
рующиеся клетки (Higuchi et al. 2007). Последние 
характеризуются всеми признаками «классиче-
ских» необластов, но имеют в цитоплазме слабо 
развитый ШЕР. Участие коммитированных необ-
ластов в митотическом цикле вместе с разными 
типами стволовых клеток позволило авторам 
высказать предположение о возможном разделе-
нии стволовых клеток в паренхиме у планарий 
на отдельные субпопуляции, как это имеет место 
у высших животных (Higuchi et al. 2007). Ранее 
на неоднородность популяции необластов у пло-
ских червей (как паразитических, так и свободно 
живущих) указывали результаты светомикроско-
пических исследований по кинетике стволовых 
клеток (Дробышева [Drobysheva] 1983; Корнева 
[Korneva] 2007; Saló and Baguñà 1984; Drobysheva 
1986; Palmberg 1990; Peter et al. 2004).

Убедительные доказательства в пользу не-
однородности пролиферативного пула получены 
при использовании разнообразных молекуляр-
ных подходов. Гетерогенность стволовых клеток 
планарий подтверждается при анализе генной 
экспрессии в популяции необластов у D. japonica 

(Rossi et al. 2006; Rossi et al. 2008; Sato et al. 2006; 
Salvetti et al. 2009; Hayashi et al. 2010; Shibata et al. 
2010; Shibata et al. 2012). Идентификация несколь-
ких гомологов гена piwi и анализ экспрессии этих 
гомологов предполагают неоднородность попу-
ляции необластов у планарии Dugesia ryukyuensis 
Kawakatsu, 1976 (Nakagawa et al. 2012). Не связан-
ная с клеточным циклом (т.е. с фазами S/G2/M) 
гетерогенность соматических стволовых клеток у 
планарии Schmidtea mediterranea выявляется при 
иммунном скрининге протеинов плазматической 
мембраны (Moritz et al. 2012). У S. mediterranea об-
наружено существование, как минимум, двух раз-
дельных субпопуляций стволовых клеток, и одна 
из них, как полагают авторы, состоит из некомми-
тированных, самовозобновляющихся необластов; 
при этом также подтверждается предположение 
о сохранении коммитированными необластами 
пролиферативных свойств (Moritz et al. 2012). 
Объединение РНК секвенирования (RNA-seq) не-
областов из раненых планарий S. mediterranea со 
скринингом экспрессии позволило отождествить 
33 фактора транскрипции, транскрибируемых как 
в специфически дифференцированных клетках, 
так и в небольших фракциях необластов во время 
регенерации (Scimone et al. 2014).

Эти результаты наводят на мысль о том, что 
спецификация судьбы клеток для большинства 
(или всех) регенеративных линий имеет место 
среди необластов, которые происходят (наряду с 
регенеративными клетками бластемы) из весьма 
гетерогенного набора стволовых клеток с задан-
ными направлениями дифференциации (Scimone 
et al. 2014).

Особое внимание заслуживают необычные 
для стволовых клеток турбеллярий кластеры 
разрозненных мелких гранул и не заключенные в 
мембрану рыхлые тельца изменчивых размеров и 
форм, обнаруженные в необластах G. wagini (Рис. 
11). Существуют сомнения в том, что рыхлые 
тельца из разных клеток по сути своей идентичны: 
они различаются не только величиной и контура-
ми, но и характером фиброзного материала, из 
которого состоят. Так, рыхлые тельца в необла-
стах 2-го типа, как правило, сформированы тесно 
прилегающими друг к другу большими фиброз-
ными гранулами (Рис. 11E, F). Участие подобных 
гранул в организации крупных рыхлых телец не 
столь очевидно, хотя в цитоплазме необластов 
1-го типа также периодически наблюдаются 
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(обычно вблизи мембраны ядра) мелкие рыхлые 
образования либо из небольшого числа плотно 
сближенных крупных фиброзных гранул, либо 
более однородные по структуре, наподобие облач-
ка. Возможно, что разные состояния фиброзного 
материала отражают последовательные стадии 
развития рыхлых телец.

Среди исследованных на электронно-микро-
скопическом уровне взрослых турбеллярий 
особые цитоплазматические структуры – хрома-
тоидные тельца – известны и подробно изучены 
только в необластах планарий (Morita et al. 1969; 
Coward 1974; Hay and Coward 1975; Hori 1982; 
Hori and Kishida 2003; Auladell et al. 1993). Эти 
своеобразные «маркеры» соматических ство-
ловых клеток взрослых планарий пока не были 
достоверно найдены в необластах других пло-
ских червей.2 Согласно имеющимся описаниям, 
плотный материал, компонующий хроматоидные 
тельца и у планарий, и у других животных за 
пределами Plathelminthes, наилучшим образом 
характеризуется как фиброзно-гранулярный или 
тонко-филаментозный (Coward 1974; Hay and 
Coward 1975; Nagamori and Sassone-Corsi 2008). У 
G. wagini ультраструктура рыхлых телец и гранул 
из кластеров вполне соответствует этим определе-
ниям, однако рыхлые тельца G. wagini отличаются 
от хроматоидных телец планарий менее плотной, 
но сложной структурированностью фиброзного 
материала и разнообразием форм.

Молекулярный состав и свойства хромато-
идных телец в необластах планарий интенсивно 
исследуются (Sato et al. 2006; Yoshida-Kashikawa 
et al. 2007; Solana et al. 2009; Fernandéz-Taboada 
et al. 2010; Shibata et al. 2010; Rouhana et al. 
2012; Rouhana et al. 2014). Известно, что они 
являются комплексами рибонуклеопротеидов 
(РНП) (Hori 1982; Auladell et al. 1993; Yoshida-
Kashikawa et al. 2007) и играют важную роль в 
посттранскрипционной регуляции генной экс-
прессии в стволовых клетках (Solana et al. 2009; 
Fernandéz-Taboada et al. 2010; Shibata et al. 2010; 
Rouhana et al. 2012; Rouhana et al. 2014). Полу-
чены данные о неоднородности этих структур 
по содержанию РНП, ответственных за судьбу 
необластов (Shibata et al. 2010). Есть все осно-
вания допустить, что кластеры гранул и рыхлые 
тельца в необластах G. wagini функционально 
сравнимы с хроматоидными тельцами планарий 
и играют важную роль как в сохранении недиф-
ференцированного состояния и поддержании 
пролиферативных способностей, так и при ком-
митировании клеточных линий.

Рис. 11. Geocentrophora wagini. Рыхлые фиброзные тельца в 
необластах первого (A, C) и второго (E, F) типов и кластер 
мелких фиброзных гранул в необласте первого типа (D). Со-
кращения: fg – кластер мелких фиброзных гранул, G – аппарат 
Гольджи, llb – крупное рыхлое тельце, m – митохондрия, slb – 
мелкое рыхлое тельце, n – ядро, r – рибосомы, sg – секретор-
ные гранулы.

Fig. 11. Geocentrophora wagini. Loose fibrous bodies in type 
1(A, C) and type 2 (E, F) neoblasts and a small cluster of fibrous 
granules in the type 1 neoblast (D). Abbreviations: fg – cluster 
of small fibrous granules, G – Golgi apparatus, llb – large loose 
body, m – mitochondrion, slb – small loose body, n – nucleus, r – 
ribosomes, sg – secretory granules.

2Хроматоидные тельца мельком отмечены в необластах катенулиды Paracatenula galateia Dirks et al., 2011 
(Catenulida) при низком увеличении электронного микроскопа, без анализа их ультраструктурной организации 
(Dirks et al. 2012).
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Вышеизложенные литературные данные сви-
детельствуют о заметной морфологической и 
молекулярной изменчивости стволовых клеток 
у плоских червей и ацеломорф. Сравнительное 
ультраструктурное исследование необластов 
G. wagini предлагает в итоге дополнительные 
аргументы, подтверждающие гетерогенность 
пролиферативного компартмента у турбеллярий 
с участием в митотическом цикле коммитиро-
ванных необластов. По-видимому, полиморфизм 
необластов обусловлен как фазами клеточного 
цикла и ранними стадиями специализации, так и 
гетерогенностью всего пролиферативного пула, в 
котором отдельные субпопуляции характеризу-
ются индивидуальным клеточным циклом. Ввиду 
очевидных общих признаков с системной орга-
низацией стволовых клеток у млекопитающих, 
новые представления о стратегии необластов, как 
полагают, могут иметь большое значение для экс-
периментальных исследований стволовых клеток 
в области медицины (Peter et al. 2004; Agata 2008; 
Sánchez Alvarado 2007; Shibata et al. 2010; Önal et 
al. 2012; Resch et al. 2012; Rink 2013; Scimone et al. 
2014). Между тем, различия в тонком строении 
особых цитоплазматических органелл, связанных 
с недифференцированным состоянием клетки или 
ее «стволовостью» (stemness), позволяют предпо-
ложить определенную морфологическую вариа-
бельность этих структур при становлении много-
клеточности и выделении клеточных линий у 
анцестральных форм Metazoa. Нельзя исключить, 
что наличие/отсутствие хроматоидных телец или 
гранул могло бы оцениваться с позиции апоморф-
ного или плезиоморфного признака стволовой 
клетки в определенных группах беспозвоночных. 
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