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1КЛЕТКИ ПОЛОВОЙ 
И СОМАТИЧЕСКИХ ЛИНИЙ

Репродуктивная стратегия многоклеточных жи(
вотных, понимаемая как комплекс адаптивных
признаков и черт биологии размножения и разви(
тия, который затрагивает уровни организации от
субклеточного и клеточного до видового и биоце(
нотического (Касьянов, 1989; Касьянов и др., 1997,
1999; Kasyanov, 2001), может включать как половое,
так и бесполое размножение. При бесполом, агам(
ном размножении происходит естественное клони(
рование организма, развившегося из зиготы, с об(
разованием множества генетически идентичных
индивидов или модулярных единиц колонии. В
жизненном цикле колониальных животных одно
поколение оозооида (индивида, развившегося из
яйца) чередуется со множеством поколений бласто(

1 Работа поддержана Российским фондом фундаментальных
исследований (проекты № 09(04(00019, 09(04(98540).

зооидов; соответственно происходит чередование
морфогенетических процессов – эмбриогенеза и
бластогенеза (Иванова(Казас, 1996). У размножаю(
щихся лишь половым путем организмов в ходе эм(
бриогенеза происходит обособление первичных по(
ловых клеток. У беспозвоночных животных с бес(
полым размножением нет раннего обособления
линии половых клеток; самообновляющийся ре(
зерв стволовых клеток с неограниченным или ши(
роким морфогенетическим потенциалом поддер(
живается на протяжении всей жизни индивида или
колонии. Проблема происхождения линии клеток с
неограниченным морфогенетическим потенциа(
лом у многоклеточных животных с различной ре(
продуктивной стратегией восходит к классической
общебиологической теории “зародышевой плаз(
мы” А. Вейсмана.

Август Вейсман (1834–1914), внесший в XIX в.
наибольший после Дарвина вклад в эволюционную
теорию (Mayr, 1985), впервые обнаружил и описал
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Рассматривается разнообразие бластогенеза и эмбриогенеза у животных с различной репродуктив(
ной стратегией и вариантами обособления клеток половой линии, определяемыми в литературе как
преформация, эпигенез и соматический эмбриогенез. В ходе соматического эмбриогенеза (точнее,
бластогенеза) происходит естественное клонирование развившегося из яйца оозооида с образова(
нием множества генетически и морфологически идентичных клональных индивидов или модуляр(
ных единиц колонии. Клонирование ведет к амплификации родительского генотипа; последующее
половое размножение обеспечивает генетическую рекомбинацию, а возникновение огромного чис(
ла личинок с функцией расселения – репродуктивный успех. У размножающихся бесполым путем
беспозвоночных не происходит обособления линии половых клеток; популяция стволовых клеток,
способных к реализации полной программы развития, включающей гаметогенез и бластогенез,
представлена диаспорой клеток, рассеянных в организме и обладающих эволюционно консерва(
тивными чертами морфофункциональной организации, характерными и для клеток половой ли(
нии. Пластичность раннего эмбриогенеза животных раскрывается с помощью экспериментов на
культивируемых in vitro клетках зародышей. Бесполое размножение неоднократно возникало в эво(
люции многоклеточных животных, бластогенез у животных разных таксонов более вариабелен и
менее консервативен, чем эмбриогенез, однако встраивание бластогенеза в процесс раннего эм(
бриогенеза разрушает консерватизм эмбрионального развития.
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стволовые клетки (Stammzellen) многоклеточных
животных и появление первичных половых клеток
(Ur(кeimzellen) в результате детального исследова(
ния 31 вида колониальных гидроидов (Weismann,
1883; см. также: Frank et al., 2009). Исследования на
гидроидах послужили основой для создания теории
“зародышевой плазмы” (Keimplasma, germ plasm –
ядерного наследственного вещества, содержащего
детерминанты половых клеток), передающейся от
поколения к поколению (Weismann, 1892, 1893). Со(
гласно Вейсману, стволовые клетки, сохраняющие
зародышевую плазму, способны дифференциро(
ваться в гаметы, обеспечивая непрерывность линии
половых клеток, полового пути (Keimbahn), насле(
дование комплекса видоспецифичных признаков и
продолжение жизни вида в ряду поколений. При
этом именно Вейсман установил, что половые клет(
ки гидроидов возникают из эмбрионального резер(
ва недифференцированных клеток, и не связывал
представление о линии половых клеток с ее ранним
обособлением, примером чего он рассматривал раз(
витие членистоногих (Weismann, 1892). Идея ранне(
го обособления половых клеток и непрерывности
этих клеток в ряду поколений впервые сформули(
рована Нуссбаумом, причем он приписывал интер(
стициальным клеткам гидры, уже известным к тому
времени, поддержание зародышевого пути (Nuss(
baum, 1880). Вейсман же рассматривал интерстици(
альные клетки (Interstitielle Zellen) как предше(
ственники нематоцитов (Weismann, 1883). К насто(
ящему времени показано, что интерстициальные
клетки гидроидов – стволовые клетки, непрерывно
находящиеся в митотическом цикле, – продуциру(
ют и половые клетки, и некоторые типы соматиче(
ских клеток (см.: Bode, 1996; Bosch, 2008; Frank et al.,
2009). Таким образом, гидроиды с поздним обособ(
лением клеток половой линии, на протяжении всей
жизни колонии дифференцирующихся из интер(
стициальных клеток и дающих соматические про(
изводные, парадоксальным образом оказались ос(
новным объектом исследований, которые привели
к появлению идеи раннего отделения линии тоти(
потентных половых клеток от соматических клеток
(Nussbaum, 1880) и теории зародышевой плазмы
Вейсмана (Weismann, 1883, 1892, 1893). Вейсман ис(
ходил из представления о генетической неравно(
ценности половых и соматических клеток, полагая,
что в половых клетках сохранены все наследствен(
ные факторы, в то время как каждая соматическая
клетка утрачивает в процессе дифференцировки
часть зародышевой плазмы и первоначальных по(
тенций яйца (Weissman, 1892, 1893); эти представле(
ния Вейсмана не раз подвергались критике с пози(
ций современной биологии (см., например: Frank
et al., 2009). Но взгляды Вейсмана не были столь
жесткими, как у некоторых его последователей, –
“Вейсман не был вейсманистом” (Winter, 2001.

Р. 518). В частности, Вейсман показал, что у гидрои(
дов половые клетки дифференцируются не в пери(
од эмбрионального развития, а значительно позже,
у поколений, образовавшихся путем почкования
(Knospen(Generationen) (Weismann, 1883).

У всех животных с бесполым размножением со(
храняется эмбриональный резерв недифференци(
рованных тотипотентных клеток, и дифференциа(
ция элементов на половые и соматические отсроче(
на (Бунур, 1968; Айзенштадт, 1984), половая линия у
таких животных не сегрегирована (Buss, 1999; Sköld
et al., 2009); стволовые клетки со свойствами, не
слишком отличающимися от таковых зиготы, слу(
жат клеточным источником для бесполого размно(
жения и регенерации (Frank et al., 2009). Кроме ин(
терстициальных клеток книдарий примерами тако(
го рода резервных стволовых клеток, способных
дифференцироваться и в половые, и в соматиче(
ские клетки, служат археоциты губок, необласты
планарий, стволовые клетки колониальных корне(
головых ракообразных и колониальных асцидий
(см. обзоры: Исаева, 2009; Frank et al., 2009;
Rinkevich et al., 2009; Sköld et al., 2009). В последние
годы, помимо уже выделенных ранее двух основных
типов обособления клеток половой линии (Ex(
tavour, Akam, 2003; Travis, 2007; Frank et al., 2009),
определяемых как преформация (ранняя специфи(
кация первичных половых клеток путем асиммет(
ричного распределения материнских цитоплазма(
тических детерминантов) и эпигенез (более поздняя
спецификация клеток половой линии индуктивны(
ми сигналами окружения) признается и третий ва(
риант – соматический эмбриогенез (Blackstone, Jas(
ker, 2003; Rinckevich et al., 2009). Термин “соматиче(
ский эмбриогенез”, введенный Токиным (1959) при
разработке концепции развития целого организма
из группы соматических клеток, становится широ(
ко используемым – без ссылки на автора. Сомати(
ческий эмбриогенез рассматривается как состоя(
ние, характерное для низших многоклеточных жи(
вотных; в эволюции наблюдается переход от
соматического эмбриогенеза к преформации и эпи(
генезу, возврат к соматическому эмбриогенезу –
редкость (Blackstone, Jasker, 2003). Клональный
морфогенез, названный соматическим эмбриоге(
незом, применительно к животным обычно имено(
вался бластогенезом (Бриан, 1968; Иванова(Казас,
1977, 1996; Berrill, 1961), а у растений называется и
соматическим эмбриогенезом, и эмбриоидогене(
зом (Батыгина, Рудский, 2006; Батыгина, Виногра(
дова, 2007). У животных с соматическим эмбриоге(
незом половая линия остается необособленной и у
взрослого животного, гаметы которого дифферен(
цируются из стволовых клеток (Blackstone, Jasker,
2003; Sköld et al., 2009).



342

ОНТОГЕНЕЗ  том 41  № 5  2010

ИСАЕВА

СИСТЕМЫ СТВОЛОВЫХ КЛЕТОК

Присутствие той или иной системы стволовых
клеток характеризует все многоклеточные организ(
мы; отмечено и поразительное сходство, и суще(
ственные различия таких клеточных систем у расте(
ний и животных (Lohman, 2008). Согласно обще(
принятым представлениям, стволовые клетки –
клетки эмбрионов или взрослых организмов, спо(
собные к самообновлению и дифференциации. Са(
мообновлением называется способность стволовых
клеток к митотической репродукции в течение дли(
тельного периода, в случае стволовых клеток взрос(
лых организмов – на протяжении его жизни; ство(
ловые клетки клоногенны: одна клетка может дать
клон стволовых клеток (Smith, 2001; Weissman et al.,
2001; Lohman 2008; Rinkevich et al., 2009; Sköld et al.,
2009). В зависимости от широты потенциального
спектра клеточной дифференцировки разделяют
тотипотентные, плюрипотентные, мультипотент(
ные, олигопотентные и унипотентные стволовые
клетки, причем понимание этой терминологии да(
леко не унифицировано и нередко противоречиво
(см.: Исаева и др., 2007, 2009; Smith, 2001; Newton,
2006; Rinkevich et al., 2009; Sköld et al., 2009). Тотипо(
тентными обычно называют стволовые клетки,
способные генерировать все типы дифференциро(
ванных клеток организма. Стволовые клетки раз(
множающихся бесполым путем беспозвоночных
животных часто, но не всегда, именуют тотипотент(
ными, если показана их способность дифференци(
роваться в гаметы и любые соматические клетки ор(
ганизма (Исаева и др., 2009; Rinkevich et al., 2009;
Sköld et al., 2009). Например, археоциты губок рас(
сматриваются как тотипотентные (Simpson, 1984;
Müller, 2006; Sköld et al., 2009) или плюрипотентные
(Funayama, 2008), необласты планарий, как прави(
ло, считают тотипотентными (Shibata et al., 1999;
Gschwentner et al., 2001; Peter et al., 2001; Sköld et al.,
2009); как тотипотентные можно рассматривать
стволовые клетки колониальных корнеголовых ра(
кообразных (Исаева и др., 2008, 2009; Isaeva et al.,
2001, 2004; Shukalyuk et al., 2005, 2007). Стволовые
клетки колониальных асцидий причисляют и к то(
типотентным, и к плюрипотентным (Weissman,
2000; Laird et al., 2005; Sunanaga et al., 2006). В каче(
стве мультипотентных обычно рассматриваются
интерстициальные клетки книдарий, способные
дифференцироваться в гаметы и несколько типов
соматических клеток и наиболее изученные у пред(
ставителей рода Hydra (Bode, 1996; Mochizuki et al.,
2001; Frank et al., 2009), но интерстициальные клет(
ки Hydractinia echinata признаны тотипотентными
(Frank et al., 2009).

Противоречива и оценка потенциала клеток
женской половой линии: такие клетки можно ква(
лифицировать и как унипотентные, поскольку они

дают лишь один тип дифференцированных клеток,
и как тотипотентные – с учетом потенциала разви(
тия в целый организм (Hogan, 2001; Seydoux, Braun,
2006; Strome, Lehman, 2007). Впервые Нуссбаум
(Nussbaum, 1880) признал клетки половой линии
тотипотентными и принципиально отличными от
соматических клеток с их ограниченной потенцией.
Разделяя концепцию поддержания тотипотентно(
сти клетками женской половой линии, мы полага(
ем, что способность стволовых клеток размножаю(
щихся бесполым путем беспозвоночных дифферен(
цироваться в женские половые клетки и тем самым
потенциально обеспечивать последующее развитие
организма дает основание рассматривать их как то(
типотентные независимо от широты спектра их со(
матических производных (Исаева и др., 2009).

Если тотипотентность клетки понимать как спо(
собность одной клетки дать целый организм, тоти(
потентны лишь зигота и бластомеры раннего заро(
дыша млекопитающих и других животных с регуля(
тивным типом развития. У растений при бесполом
размножении, например, при полиэмбрионии, на(
блюдается развитие нового индивида из одной
стволовой клетки, и при этом паттерн делений
стволовой клетки сходен с дроблением зиготы (Ба(
тыгина, Виноградова, 2007). Таким образом, тоти(
потентная стволовая клетка растений функцио(
нально может быть подобна зиготе. Способность
растений в течение всей жизни организма поддер(
живать тотипотентные стволовые клетки рассмат(
ривается в качестве фундаментального отличия от
стволовых клеток животных (Lohman, 2008). Что же
касается стволовых клеток беспозвоночных с бес(
полым размножением – клеток, традиционно рас(
сматриваемых как тотипотентные, то, как правило,
не одна стволовая клетка, а некий их комплекс (аг(
регат, конгломерат) дает начало новому организму
или зооиду при бесполом размножении, становясь
обладающим теми же потенциями, что и одна поло(
вая клетка (Бриан, 1968; Blackstone, Jasker, 2003;
Rinkevich et al., 2009). Экспериментально показано,
что одна стволовая клетка трипсинизированного
цистицерка паразитического ленточного червя Tae#
nia crassiceps, инъецированная в организм хозяина,
может образовать целый цистицерк в организме хо(
зяина (Toledo et al., 1997), но это редкое исключение
из правила. У корнеголовых ракообразных эндопа(
разитический организм развивается из немного(
численных клеток, вносимых в организм хозяина
личинкой паразита (Glenner, Høeg, 1995; Høeg,
Lützen, 1995). Число стволовых клеток самой ран(
ней почки бластозооида колониальных корнеголо(
вых ракообразных Peltogasterella gracilis и Polyascus
polygenea, по нашим данным (Исаева, Шукалюк,
2007; Исаева и др., 2008), не превышает 10–15. Чис(
ло стволовых клеток, способных дать бластозооид
книдарий и асцидий, определено в пределах 100–
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300 клеток; сходное число клеток найдено как ми(
нимальное для регенерации целого организма сво(
бодноживущих плоских червей (Rinkevich et al.,
2009). Близкое по значению число археоцитов губки
Ephydatia fluviatilis, дающих целый организм после
объединения в агрегаты, было экспериментально
установлено Никитиным (1974), который показал,
что одиночные археоциты через несколько часов
после перенесения в воду подвергаются цитолизу, и
достаточно обоснованно объяснил полученные им
результаты необходимостью создания “критиче(
ской массы” клеток для развития организма губки.
“Эффект массы” объясняется созданием в клеточ(
ных агрегатах определенной концентрации необхо(
димых метаболитов (Васильев, Гельфанд, 1981). На(
личие “критической массы” клеток, по(видимому,
необходимо и для формирования индивида или
бластозооида беспозвоночных. Способность одной
клетки или небольшого числа стволовых клеток эн(
допаразитических животных к развитию целого ор(
ганизма обусловлена наличием адекватной среды
внутри тела хозяина. Среда организма хозяина или
внутренняя среда родительского организма создает
“нишу”, обеспечивающую стволовые клетки тро(
фическим и регуляторным окружением, необходи(
мым для поддержания и реализации их потенций.
Критерий тотипотентности как способности одной
клетки делиться и затем продуцировать все типы
клеток организма может рассматриваться лишь с
учетом условий такой специализированной “ни(
ши”. Клеточная “ниша” важна для реализации по(
тенций стволовых клеток и растений (Батыгина,
Рудский, 2006; Lohman, 2008), и животных (Frank
et al., 2009; Rinkevich et al., 2009). В то же время мо(
бильные стволовые клетки животных с бесполым
размножением, рассеянные в соме организма, рас(
сматриваются и как независимые от определенной
“ниши” (Rinkevich, 2009), если “нишу” понимать
как локальное окружение неподвижной или мало(
подвижной клетки.

ОБЩИЕ ЧЕРТЫ СТВОЛОВЫХ КЛЕТОК 
ЖИВОТНЫХ С БЕСПОЛЫМ 

РАЗМНОЖЕНИЕМ И КЛЕТОК
ПОЛОВОЙ ЛИНИИ

Проведенное нами сравнительное исследование
стволовых клеток беспозвоночных животных с бес(
полым размножением и самоподдерживающейся
линией стволовых клеток: археоцитов губки Oscarel#
la malakhovi (Porifera), интерстициальных клеток
колониального гидроида Obelia longissima (Cnidaria),
необластов планарии бесполой линии Girardia tigri#
na (Plathelminthes), стволовых клеток корнеголовых
ракообразных Polyascus polygenea, Peltogasterella gra#
cilis (Arthropoda) и колониальной асцидии Botryllus
tuberatus (Chordata) − показало, что стволовые клет(

ки служат предшественниками половых и сомати(
ческих клеток и подобны клеткам половой линии,
обладая эволюционно консервативными чертами
морфофункциональной организации, характерны(
ми и для клеток половой линии (Исаева и др., 2003,
2007, 2008, 2009; Ахмадиева и др., 2007; Исаева, Шу(
калюк, 2007; Isaeva et al., 2001, 2004, 2005; Shukalyuk
et al., 2005, 2007). Стволовые клетки – морфологи(
чески недифференцированные клетки с высоким
ядерно(цитоплазматическим отношением (см. об(
зоры: Исаева и др., 2008, 2009; Rinkevich et al., 2009)
и другими морфологическими особенностями,
включая наличие в цитоплазме “зародышевой
плазмы”, – так был переосмыслен и превращен в
метафору знаменитый термин Вейсмана, исходно
означавший генетический ядерный материал.

“Зародышевая плазма” в современном понима(
нии, содержащая “зародышевые (половые) детер(
минанты”, структурированные в виде герминаль(
ных гранул или дисперсного материала nuage – спе(
цифический ультраструктурный маркер и ключе(
вой органоид клеток половой линии (Matova,
Cooley, 2001; Seydoux, Braun, 2006; Strome, Lehman,
2007) и тотипотентных (плюри(, мультипотентных)
стволовых клеток беспозвоночных животных (Иса(
ева и др., 2007, 2009; Shibata et al., 1999; Mochizuki
et al., 2001; Frank et al., 2009). Гранулярный герми(
нальный материал в начале XX в. именовался по(
немецки Keimbahnchromidien, Keimbahnplasma, и
эта терминология была прямо связана с вейсманов(
ской, затем появились аглоязычные термины: germ
plasm, germ cell determinants, polar, perinuclear, chro(
matoid, germinal, germ granules (bodies), dense bodies,
ectosomes, французский термин nuage и множество
других (см.: Бунур, 1968; Айзенштадт, 1984; Исаева
и др., 2009; Mahowald, 2001; Lim, Kai, 2007; Frank
et al., 2009). Комплексные структуры, включающие
электронно(плотный материал и митохондрии в
вителлогенных ооцитах, называются Balbiani body,
vitelline (yolk) body, mitochondrial cloud, mitochondri(
al cement, yolk nucleus, oosome: такой “хаос в номен(
клатуре” очень затрудняет сравнение этих структур
у разных видов (Kloc et al., 2004). Предполагается,
что регуляторные функции герминального матери(
ала половой (зародышевой) плазмы заключаются в
поддержании тотипотентности и защите клеток от
соматической дифференцировки, что подтвержда(
ется данными о транскрипционном “молчании”
клеток половой линии (Leatherman, Jongens, 2003;
Seydoux, Braun, 2006; Strome, Lehman, 2007). Герми(
нальные гранулы найдены не только в клетках по(
ловой линии, но и в стволовых клетках размножаю(
щихся бесполым путем гидроидов, турбеллярий и
колониальных корнеголовых ракообразных (Исае(
ва и др., 2009; Isaeva et al., 2005). Ультраструктурная
и молекулярная организация герминальных гранул
у всех изученных представителей животного мира
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эволюционно консервативна (Matova, Cooley, 2001;
Seydoux, Braun, 2006). В мире растений оогониаль(
ные клетки бурой водоросли Undaria pinnatifida ха(
рактеризуются присутствием электронно(плотных
тел, сходных с герминальными гранулами оогони(
альных клеток и ооцитов Metazoa; подобные тела
были найдены в цитоплазме некоторых других ви(
дов низших и высших растений (Alexandrova, Re(
unov, 2008), что свидетельствует об очень консерва(
тивном паттерне морфофункциональной организа(
ции репродуктивных клеток растений и животных.

В составе гранул половых (зародышевых) детер(
минантов клеток половой линии различных пред(
ставителей животного мира найден белковый про(
дукт (РНК(хеликаза) гена vasa или его гомологов –
один из ключевых детерминантов линии половых
клеток, необходимый для формирования и поддер(
жания структурной организации герминальных
гранул и предположительно для сохранения тоти(
потентности клеток (Matova, Cooley, 2001; Extavour,
Akam, 2003; Seydoux, Braun, 2006; Sunanaga et al.,
2006; Strome, Lehman, 2007); активность гена vasa
требуется и для миграции первичных половых кле(
ток (Li et al., 2009). Экспрессия гена, родственного
vasa, специфична не только для гаметогенных, но и
для стволовых клеток размножающихся бесполых
путем беспозвоночных и может служить их селек(
тивным маркером (2007; Исаева и др., 2009; Shibata
et al., 1999; Mochizuki et al., 2001; Shukalyuk et al.,
Rinkevich et al., 2009; Sköld et al., 2009). У растений
найдены гены, родственные vasa и другим генам се(
мейства DEAD (Raz, 2000; Shukalyuk et al., 2007).
Стволовые клетки беспозвоночных животных с
бесполым размножением, как и клетки половой ли(
нии, характеризуются также экспрессией белков,
родственных Piwi, Nanos и некоторым другим (см.
обзоры: Rinkevich et al., 2009; Sköld et al., 2009). В
стволовых клетках губки Ephydatia fluviatilis выявле(
на активность гена, родственного гену piwi, который
экспрессируется в клетках половой линии и стволо(
вых клетках других животных и растений и функци(
онирует, поддерживая тоти( (плюри(, мульти() по(
тентность этих клеток (Funayama, 2008). Тем не ме(
нее до сих пор неизвестны какие(либо универ(
сальные генетические или эпигенетические марке(
ры стволовых клеток растений и животных (Баты(
гина, Рудский, 2006).

Стволовые клетки размножающихся бесполым
путем животных, как и все стволовые клетки, вклю(
чая клетки половой линии (Hogan, 2001), характе(
ризуются способностью к самообновлению и мар(
кируются такими показателями клеточной репро(
дукции, как позитивная реакция на ядерный
антиген пролиферирующих клеток (PCNA), тело(
меразная активность, включение бромдезоксиури(
дина (Исаева и др., 2009; Laird et al., 2005; Rinkevich
et al., 2009; Sköld et al., 2009). Реакция выявления ак(

тивности щелочной фосфатазы, используемая для
идентификации первичных половых и эмбрио(
нальных стволовых клеток позвоночных, прежде
всего млекопитающих, успешно применена в каче(
стве цитохимического маркера стволовых клеток
беспозвоночных; высокая активность щелочной
фосфатазы оказалась маркером и гаметогенных, и
тотипотентных стволовых клеток (Исаева и др.,
2003; Ахмадиева и др., 2007; Laird et al., 2005; Shuka(
lyuk et al., 2005; Rinkevich et al., 2009; Sköld et al.,
2009). Среди растений высокой активностью ще(
лочной фосфатазы выделяется зачаток гаметангия
бурой водоросли Undaria pinnatifida (Alexandrova,
Reunov, 2008). Стволовые клетки размножающихся
бесполым путем беспозвоночных сходны с первич(
ными половыми клетками своей способностью к
амебоидной подвижности и обширным миграциям
в пределах организма, направленным соответствен(
но к гонадам или местам бесполого размножения и
регенерации (Исаева и др., 2008, 2009), в отличие от
стволовых клеток растений, окруженных ригидной
оболочкой, неспособных мигрировать внутри орга(
низма и лишь пассивно смещающихся вместе с тка(
нью за счет клеточной пролиферации и экспансии
(Lohman, 2008); у животных также возможны пас(
сивные морфогенетические перемещения стволо(
вых и первичных половых клеток. Черты стволовых
клеток беспозвоночных с бесполым размножением
включают возможность паразитирования в орга(
низме того же или другого вида и способность кон(
курировать с другими клеточными линиями; ство(
ловые клетки представляют собой возможные еди(
ницы селекции при отборе на клеточном уровне
(Pancer et al., 1995; Buss, 1999; Stoner, Weissman, 1996;
Weissman, 2000; Rinkevich, 2009; Rinkevich et al.,
2009).

Таким образом, особенности структурной орга(
низации цитоплазмы и функциональной активно(
сти клеток половой линии всех многоклеточных
животных и стволовых клеток животных с беспо(
лым размножением оказываются во многом общи(
ми и обеспечиваемыми эволюционно консерватив(
ными механизмами.

Термин “соматический эмбриогенез”, введен(
ный Токиным (1959) вместе с разработанной им
концепцией развития целого организма из группы
соматических клеток, ясно свидетельствует о при(
числении стволовых клеток, обеспечивающих бес(
полое размножение животных, к соматическим.
Авторы, признававшие сохранение “эмбриональ(
ного резерва” тотипотентных клеток у животных с
бесполым размножением, писали о дифференциа(
цировке половых клеток из соматических и превра(
щении соматических клеток в половые (Бриан,
1964; Айзенштадт, 1984). Современные сторонники
“соматического эмбриогенеза” подобным же обра(
зом называют стволовые клетки животных с беспо(
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лым размножением соматическими (Blackstone,
Jasker, 2003; Rinkevich, 2009; Sköld et al., 2009), и пи(
шут о возникновении новых особей при вегетатив(
ном размножении из соматических тканей (Black(
stone, Jasker, 2003).

Однако стволовые клетки, предшественники
половых и соматических клеток у животных с бес(
полым размножением, как и первичные половые
клетки при половом размножении, не принадлежат
ни одному зародышевому листку, дифференциро(
ванной ткани или популяции соматических
клеток – это не соматические клетки в обычном по(
нимании. Популяция таких стволовых клеток, ха(
рактеризующихся, подобно первичным половым
клеткам, амебоидной подвижностью и отсутствием
контактного ингибирования клеточной репродук(
ции и движения, представлена диаспорой рассеян(
ных в организме клеток. Наши представления об
эволюционном и онтогенетическом подобии ство(
ловых клеток размножающихся бесполым путем
животных клеткам половой линии (Исаева и др.,
2008, 2009) возвращают нас к концепции Вейсмана
(Weismann, 1883), который писал о неотличимости
гаметогенных и сохраняющих “зародышевую плаз(
му” недифференцированных клеток. 

Позже отмечены принципиальное тождество,
идентичность тотипотентных бластогенных и гаме(
тогенных клеток (Бриан, 1968), неотличимость и
предполагаемая эволюционная и онтогенетическая
связь первичных половых и тотипотентных стволо(
вых клеток (Weissman, 2000; Extavour, Akam, 2003;
Travis, 2007). Бриан (1968) называл эмбриональный
резерв тотипотентных клеток животных с бластоге(
незом непрерывным и бессмертным, уподобляя тем
самым стволовые клетки половой линии; по его
данным, стволовые клетки, вступающие на путь
бластогенеза, приобетают вид, характерный для
первичных половых клеток в самом начале гамето(
генеза, иногда сходство и параллелизм так резко
выражены, что рост бластогенных клеток сопро(
вождается накоплением желтка, как это происходит
у некоторых губок и мшанок. Ринкевич (Rinkevich,
2009) пишет о неясности, размытости границы
между этими двумя типами стволовых клеток в тех
случаях, когда половая линия отделяется поздно в
онтогенезе или вовсе не отделяется, подобно тому,
как у растений клетки половой линии возникают из
меристемных клеток верхушек побегов вместе с со(
матическими. Бунур (1968) рассматривал стволовые
клетки, способные к гаметогенезу и бластогенезу,
как клетки двойной природы, сравнимые с клетка(
ми раннего зародыша до обособления половой ли(
нии. Недавно стволовые клетки животных с беспо(
лым размножением названы “первичными стволо(
выми” (Sköld et al., 2009), и этот термин кажется
более удачным, чем “резервные стволовые”, кото(
рый мы (Исаева и др., 2009) использовали вслед за

авторами, писавшими об “эмбриональном резерве”
клеток у животных с бесполым размножением. Ве(
роятно, такие первичные стволовые клетки служат
предшественниками первичных половых клеток
(Blackstone, Jasker, 2003; Sköld et al., 2009).

Принципиальное отличие репродуктивной
стратегии, включающей бесполое размножение, от
стратегии лишь с половым размножением связано с
поддержанием линии первичных стволовых клеток
с неограниченным морфогенетическим потенциа(
лом в течении всей жизни организма. В процессе
бластогенеза у исследованных беспозвоночных, как
правило, решающую роль играют первичные ство(
ловые клетки; самообновляющийся резерв первич(
ных стволовых клеток – клеточная основа репро(
дуктивной стратегии, включающей половое и бес(
полое размножение. Вероятно, стволовые клетки
животных с бесполым размножением, как и клетки
половой линии, происходят в раннем эмбриогенезе
от тотипотентных бластомеров раннего зародыша,
способных в результате изоляции развиться в целый
организм, или их производных, сохранивших тоти(
потентность. Мы полагаем, что эволюционно и он(
тогенетически родственные клетки ранних эмбрио(
нов, первичные стволовые и первичные половые
клетки относятся к популяциям клеток, способных
к реализации полной программы развития, включа(
ющей гаметогенез (потенциально – и последую(
щий эмбриогенез) и бластогенез (Исаева и др.,
2007–2009).

ЭМБРИОГЕНЕЗ И БЛАСТОГЕНЕЗ

Половое размножение относительно консерва(
тивно во всем животном царстве (Sköld et al., 2009).
Ранние стадии эмбриогенеза, как правило, едино(
образны ввиду монофилии многоклеточных живот(
ных; в бластогенезе животных разных таксонов та(
кого единообразия нет, потому что бесполое раз(
множение возникало в эволюции различных ветвей
многоклеточных животных неоднократно и неза(
висимо (Иванова(Казас, 1977, 1996; Sköld et al.,
2009). Бесполое размножение очень вариабельно и
менее консервативно, чем эмбриогенез (Sköld et al.,
2009); бластогенез и эмбриогенез характеризуются
фундаментальными различиями (Бунур, 1968; Ива(
нова(Казас, 1996). Иванова(Казас (1996) в своем
перечне принципиальных отличий бластогенеза от
эмбриогенеза называла отсутствие дробления и га(
струляции и дедифференцировку клеток при поч(
ковании, “забывающих” свое происхождение от
определенного зародышевого листка. Рассмотрим
перечисленные отличия бластогенеза от эмбриоге(
неза. Стадия дробления при бластогенезе, несо(
мненно, выпадает, и стволовые клетки можно упо(
добить эмбриональным клеткам зародыша стадии
морулы. Бриан (1968) писал, что геммула губок и
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формирующийся при почковании у медуз узелок
сходны и вполне сравнимы со стадией морулы в эм(
бриогенезе. Стволовые клетки внутри самой ран(
ней почки корнеголовых ракообразных Polyascus
polygenea и Peltogasterella gracilis также формируют
подобие морулы; морулоподобная стадия бластоге(
неза у корнеголовых – результат агрегации 10–
15 стволовых клеток (Исаева, Шукалюк, 2007; Иса(
ева и др., 2008). Бриан (1968) полагал, что в почке
асцидий сразу реализуется структура гаструлы, од(
нако, по нашему мнению и наблюдениям почкова(
ния асцидии Botryllus tuberatus, такая структура воз(
никает после агрегации стволовых клеток внутри
почки с последующей эпителизацией наружного
слоя клеточного агрегата. Процесс, подобный га(
струляции морулоподобного агрегата клеток путем
деламинации с образованием наружного эпители(
зованного слоя и внутренней массы клеток, осу(
ществляется в ходе раннего бластогенеза. Если же
рассматривать строение ранней почки корнеголо(
вых, ботриллид и других колониальных организмов
вместе с ее исходным наружным эпителием (произ(
водным материнского организма), то оно сходно с
организацией бластоцисты млекопитающих. Ран(
ние почки, как и бластоциста млекопитающих,
окружены эпителиальным листком, производные
которого выполняют трофическую, защитную либо
иную вспомогательную функцию и заключают
внутри компактную массу недифференцированных
стволовых клеток. Что же касается происхождения
бластогенных клеток от “определенного зародыше(
вого листка”, то диаспора стволовых клеток, играю(
щих ключевую роль в бластогенезе, не принадлежит
какому(либо зародышевому листку. Проблема де(
дифференцировки клеток в процессе бластогенеза
не столь очевидна, и ее решение требует примене(
ния специфических маркеров. Представление о вы(
сокой пластичности развития и судьбы клеток у ко(
лониальных животных (Frank et al., 2009; Rinkevich
et al., 2009; Sköld et al., 2009), сходной с тем, что на(
блюдается у растений (Sköld et al., 2009), кажется до(
статочно обоснованным. Однако у растений полно(
стью дифференцированные клетки сохраняют спо(
собность дедифференцироваться и становиться
тотипотентными стволовыми (Батыгина, Рудский,
2006; Lohman, 2008); такая способность, как прави(
ло, отсутствует у клеток животных на стадии терми(
нальной дифференцировки.

Итак, морфогенез при бесполом размножении у
животных не полностью повторяет эмбриогенез, а
обеспечивающие его стволовые клетки не тожде(
ственны соматическим. Поэтому термин “сомати(
ческий эмбриогенез” не вполне корректен, предпо(
чтительным кажется термин “бластогенез” (Berrill,
1961), относящийся именно к бесполому размно(
жению животных; для растений предложен термин
“эмбриоидогенез” (Батыгина, Рудский, 2006).

Одной из общепринятых догм оказывается пред(
ставление о распространенности бесполого раз(
множения лишь у низших, но не высших животных
(см., например: Blackstone, Jasker, 2003). В недавних
обзорах (Blackstone, Jasker, 2003; Sköld et al., 2009) и
современных учебниках ракообразные, подобно
всем представителям членистоногих и всей ветви
Ecdysozoa, рассматриваются как неколониальные и
неспособные к клонированию, хотя у представите(
лей нескольких семейств корнеголовых ракообраз(
ных (Crustacea: Cirripedia: Rhizocephala) уже описа(
на колониальная организация, возникающая путем
бесполого размножения (см. обзоры: Исаева, Шу(
калюк, 2007; Исаева и др., 2008; Høeg, Lützen, 1995;
Glenner et al., 2003). Вероятно, отрицание до по(
следнего времени колониальности корнеголовых в
значительной мере обусловлено отсутствием ясной
визуализации их колониальной интерны. Нам уда(
лось визуализировать процесс бесполого размноже(
ния путем почкования без потери связи развиваю(
щихся бластозооидов со столоном у Peltogasterella
gracilis и Polyascus polygenea, что не оставляет сомне(
ний в колониальной организации этих корнеголо(
вых на эндопаразитической стадии жизненного
цикла (Исаева, Шукалюк, 2007; Исаева и др., 2008;
Isaeva et al., 2001, 2004; Shukalyuk et al., 2005, 2007).
Бластогенез и колониальность таких видов корне(
головых вовлекают глубокую реорганизацию разви(
тия и метаморфоза, предельно выраженный поло(
вой диморфизм, утрату на паразитической стадии
морфологии и плана строения членистоногих, а так(
же вторичный переход от детерминированного мо(
заичного дробления с ранним выделением полового
зачатка к дроблению с эквипотенциальными бла(
стомерами, содержащими герминальные гранулы,
т.е. радикальное, эволюционно вторичное преобра(
зование предковой репродуктивной стратегии, за(
трагивающее все уровни организации от молекуляр(
ного и субклеточного до видового и биоценотиче(
ского, что полностью подтверждает теоретические
представления Касьянова (Касьянов и др., 1989,
1997, 1999; Kasyanov, 2001), который отмечал, что “у
Rhizocephala разрушен весь предковый репродук(
тивный облик” (Касьянов и др., 1997. С. 341); их
“репродуктивная стратегия разыграла фантастиче(
ский спектакль” (Касьянов и др., 1999. С. 10), ради(
кально изменив онтогенез и жизненный цикл. Кле(
точной основой репродуктивной стратегии Rhizo(
cephala, включающей половое и бесполое разм(
ножение, служат тотипотентные стволовые клетки
(Исаева, Шукалюк, 2007; Исаева и др., 2008). У ко(
лониальных асцидий, представителей типа хордо(
вых, найдены стволовые клетки, дающие начало
половой и соматическим линиям клеток (Pancer
et al., 1995; Weissman, 2000; Laird et al., 2005; Sunana(
ga et al., 2006; Rinkevich, 2009; Rinkevich et al., 2009).
Обнаружение скоплений стволовых клеток в ран(
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них почках Botryllus tuberatus (Ахмадиева и др., 2007)
проясняет происхождение клеточного материала
всех трех зародышевых листков, источником ко(
торого при паллеальном почковании ботриллид
считали эндобранхиальный эпителий (Berrill,
1961; Иванова(Казас, 1977). Эти данные о беспо(
лом размножении представителей членистоно(
гих и хордовых противоречат догме о распро(
страненности бесполого размножения лишь сре(
ди низших животных.

ПЛАСТИЧНОСТЬ И РАЗНООБРАЗИЕ 
РАННЕГО ЭМБРИОГЕНЕЗА

Утверждение об отсутствии способности позво(
ночных к клонированию (Blackstone, Jasker, 2003)
опровергается давно известными фактами факуль(
тативной полиэмбрионии среди млекопитающих,
ставшей облигатной у отдельных видов броненос(
цев (Иванова(Казас, 1977), например у Dasypus
novemcinctus (Prodöhl et al., 1996; Loughry et al., 1998).
Полиэмбриония как развитие целого зародыша из
одного из ранних бластомеров, т.е. бесполое раз(
множение на ранней эмбриональной стадии, из(
вестна у представителей различных таксонов шести
типов животных (Craig et al., 1997; Sköld et al., 2009).
В частности, давно описана полиэмбриония неко(
торых паразитоидных представителей перепонча(
токрылых (Hymenoptera) и веерокрылых (Strep(
siptera) насекомых (см.: Иванова(Казас, 1977, 1997;
Johannsen, Butt, 1941; Hagan, 1951). Показано, что
при развитии вторичных эмбрионов в первичном
зародыше появляются центры размножения эм(
бриональных клеток, а третичные эмбрионы, воз(
никающие путем почкования вторичных, соедине(
ны друг с другом первичным эмбриональным эпи(
телием (Hagan, 1951) и прослойками трофамниона
(Иванова(Казас, 1997), т.е. возникает временна}я
связность организации вторичных и третичных за(
родышей, временна}я колониальная система таких
эмбрионов. Детально изучена полиэмбриония па(
разитоидных ос рода Copidosoma (Litomastix). У Copi#
dosoma floridanum зигота сначала формирует морулу,
состоящую приблизительно из 200 клеток; первич(
ная морула путем повторного разделения кластеров
митотически активных эмбриональных клеток дает
более тысячи вторичных морул, формирующих по(
лиморулу, или полигерм (Donnell et al., 2004; Corley
et al., 2005). Как справедливо отмечает Иванова(Ка(
зас (1997. С. 38), рассмотренные “примеры находят(
ся в противоречии с широко распространенным
представлением об эволюционном консерватизме
ранних стадий развития”. Итак, встраивание бла(
стогенеза в процесс раннего эмбриогенеза при по(
лиэмбрионии разрушает консерватизм эмбрио(
нального развития. Полиэмбриония и нарушение

консерватизма эмбриогенеза наблюдаются и у рас(
тений (Батыгина, Виноградова, 2007).

Полиэмбриония подобна почкованию (Ghiselin,
1987), последнее же весьма широко распространено
в животном мире как способ бесполого размноже(
ния и образования колоний. При полиэмбрионии
стадия дробления, клеточной репродукции стано(
вится более длительной, чем при обычном эмбрио(
нальном развитии. Раннее обособление половой
линии лимитирует митотическую активность кле(
ток развивающегося зародыша, при полиэмбрио(
нии это ограничение преодолевается (Donnell et al.,
2004). Пролиферация эмбриональных клеток, воз(
можно, вовлекает кооптацию консервативных ге(
нов, регулирующих клеточную пролиферацию
(Corley et al., 2005). Условия развития во внутренней
среде организма хозяина или матери, по(видимому,
стимулируют клеточную репродукцию. При поли(
эмбрионии паразитоидных насекомых создается
подобие культуры тканей и клеток (Иванова(Казас,
1977); своеобразное культивирование эндопарази(
тической интерны корнеголовых в исключительно
благоприятных условиях способствует размноже(
нию клеток, экспансии клеток и тканей, потере ис(
ходных осевых отношений и существенному упро(
щению строения (Иванова(Казас, 1979). Сравнение
естественного морфогенеза с его эксперименталь(
ными изменениями помогает понять пластичность
эмбриогенеза и бластогенеза.

Пластичность раннего эмбриогенеза животных
наглядно раскрывается в экспериментах с культи(
вированием in vitro диссоциированных клеток орга(
низма. Одним из первых свои знаменитые опыты
по диссоциации клеток губок, объединявшихся в
агрегаты, которые становились маленькими губка(
ми, провел Вильсон (Wilson, 1907); такая способ(
ность к восстановлению целостного организма из
диссоциированных клеток рассматривается как
примитивная форма бластогенеза (Иванова(Казас,
1977). Позже подобные экспериментальные иссле(
дования были проведены на зародышах морского
ежа: было показано, что реагрегаты диссоцииро(
ванных эмбриональных клеток развиваются с обра(
зованием плавающих “эмбриоидов” (Giudice, 1962;
Spiegel М., Spiegel S., 1975, 1986) и затем более или
менее нормальных личинок (Giudice, 1962), после
метаморфоза становящихся фертильными морски(
ми ежами (Hinegardner, 1975). Подобные экспери(
менты демонстрируют замечательные возможности
самоорганизации клеток in vitro (Isaeva et al., 2008). В
некоторых опытах развивающиеся личинки остава(
лись прикрепленными к стеклу и распластанными
(Spiegel М., Spiegel S., 1975). Крупные химерные ре(
агрегаты, образовавшиеся после диссоциации на
клетки множества зародышей морского ежа, пре(
терпевают в таком прикрепленном, распластанном
состоянии аберрантное развитие с появлением эпи(
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телиальных слоев и других дифференцированных
личиночных тканей и клеток (Исаева, 1994), с отде(
лением от общей массы отдельных бластуло( или
гаструлоподобных образований, подобным почко(
ванию. Такое явление сходно с естественным кло(
нированием личинок морских звезд и других игло(
кожих путем почкования и фрагментации (аутото(
мии и паратомии) с образованием вторичных
личинок (Jaeckle, 1994; Vickery, McClintock, 2000;
Rinkevich et al., 2009). Таким образом, изменение
начальных условий морфогенеза in vitro влечет за
собой изменение самоорганизации системы эмбри(
ональных клеток; подобные модификации эмбрио(
генеза могут возникать и в эволюции при суще(
ственном изменении условий раннего развития
(например, при паразитизме).

В экспериментальных условиях возможно воз(
никновение генетического химеризма. Возникно(
вение генетических химер нередко происходит и в
ходе нормального онтогенеза растений (Батыгина,
Виноградова, 2007). Химеризм, вплоть до появле(
ния мультиклональной, мультихимерной организа(
ции, возможен у некоторых колониальных живот(
ных (Rinkevich, 2009). Женская колония корнеголо(
вых ракообразных включает десятки и даже сотни
экстерн, привлекающих личинок мужского пола,
каждая из которых редуцируется в процессе мета(
морфоза в рецептакуле экстерны до линии сперма(
тогенных клеток; паразитический колониальный
клональный женский организм может нести мно(
жество сперматогенных клонов – создается мульти(
клональная химера.

Общепринято признание важности полового
размножения для создания генетической вариа(
бельности и проигрыша в разнообразии организмов
при бесполом клонировании (см.: Ghiselin, 1987;
Craig et al., 1997; Sköld et al., 2009). Как преимуще(
ство бесполого размножения отмечена возмож(
ность быстрой колонизации без “инвестиций” в га(
метогенез и половой отбор (Sköld et al., 2009), в ка(
честве выигрыша рассматривается также возмож(
ность существенного умножения числа клонов вы(
жившего организма (Craig et al., 1997). Успех жиз(
ненных стратегий водных организмов зависит от
выживания личинок, и выбор личинкой субстрата
для оседания и метаморфоза выполняет функцию
“горлышка бутылки” при естественном отборе (An(
ger, 2006). Особенности репродуктивной стратегии
колониальных беспозвоночных связаны с сидячим
образом жизни, подобно тому, что наблюдается у
растений (Батыгина, Рудский, 2006; Lohman, 2008).
Таким образом, преимущество репродуктивной
стратегии, включающей бесполое и половое раз(
множение, заключается в том, что клонирование
способствует освоению и быстрому заполнению
уже занятой родительским организмом локальной
экологической ниши и ведет к амплификации ро(

дительского генотипа. Последующее половое раз(
множение обеспечивает генетическую рекомбина(
цию, а возникновение огромного числа семян у
растений и личинок у водных беспозвоночных –
функцию расселения и дальнейший репродуктив(
ный успех. Функция расселения и поиск места оби(
тания у водных организмов приписываются глав(
ным образом личинкам (Ghiselin, 1987), но почки с
функцией расселения (геммулы и т.п.) могут возни(
кать и путем бесполого размножения (Бунур, 1968;
Иванова(Казас, 1977).

Генетические предпосылки к эволюционно вто(
ричному возникновению бесполого размножения,
вероятно, следует искать в особенностях генетиче(
ских регуляторных программ раннего развития. Из(
вестно, что индивидуальное развитие и план строе(
ния животных контролируются прежде всего гена(
ми семейства Hox (Андреева, Кулакова, 2008).
Вероятно, возникновение бесполого размножения
среди членистоногих и хордовых обусловлено
ослаблением жесткого контроля плана строения
развивающегося организма Hox(генами. В ходе эво(
люции усоногих ракообразных произошла редук(
ция брюшного отдела тела: у всех современных усо(
ногих отсутствуют абдоминальные сегменты. Ис(
следование контролирующих сегментацию тела
Hox(генов выявило у представителей усоногих ра(
кообразных, включая принадлежащую к корнего(
ловым Sacculina carcini, отсутствие экспрессии во(
влеченного в детерминацию абдоминальных сег(
ментов гена Abd#A: этот ген утрачен или глубоко
изменен, а локализация экспрессии гена Abd#B су(
щественно нарушена (Mouchel(Vielh et al., 1998;
Gibert et al., 2000; Deutsch, Mouchel(Vielh, 2003; Bre(
na et al., 2005). У асцидий выявлена дезинтеграция
кластера Hox(генов (Ikuta et al., 2004).

Репродуктивная стратегия морских колониаль(
ных беспозвоночных включает каскад бесполого и
полового размножения, обеспечивающий огром(
ную численность потомства и репродуктивный
успех (Исаева и др., 2008, 2009). Неоднократное об(
разование зооидов при бесполом размножении яв(
ляется повторным морфогенезом на основе бласто(
генеза (Догель, 1962); благодаря бесполому размно(
жению и формированию колоний живые системы
могут переходить с одного конструктивного уровня
на другой, более высокий (Беклемишев, 1964; Ива(
нова(Казас, 1996). Повторный морфогенез бласто(
зооидов с развитием множества подобных друг дру(
гу модулей разного размера и разных стадий разви(
тия на основе относительно небольшой генети(
ческой программы (Исаева, 2009) рассматривается
как фрактальный алгоритм клонирования роди(
тельского организма и эффективный способ пере(
хода на уровень колониальной организации.
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Итак, при бесполом размножении животных
происходит естественное клонирование организма
путем бластогенеза, иначе именуемого соматиче(
ским эмбриогенезом; клеточным ресурсом как бла(
стогенеза, так и гаметогенеза служат первичные
стволовые клетки, которые обладают эволюционно
консервативными чертами морфофункциональной
организации, свойственными и клеткам половой
линии. Репродуктивная стратегия исследованных
беспозвоночных, вовлекающая каскад бесполого и
полового размножения, обеспечивает репродуктив(
ный успех. Бластогенез животных более вариабе(
лен, чем эмбриогенез, однако встраивание бласто(
генеза в процесс раннего эмбриогенеза разрушает и
консерватизм эмбрионального развития.
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Abstract—Diversity of blastogenesis and embryogenesis in animals with different reproductive strategy and
different variants of the isolation of germ lineage cells, defined in the literature as preformation, epigenesis,
and somatic embryogenesis, is discussed. In the course of somatic embryogenesis (or, more precisely, blasto(
genesis), the oozooid that has developed from the egg is naturally cloned and forms numerous genetically and
morphologically identical clonal individuals or modular units of a colony. This cloning results in amplifica(
tion of the parent genotype; the subsequent sexual reproduction provides for genetic recombination, and the
emergence of a huge number of larvae with dispersal function provides for reproductive success. In inverte(
brates that reproduce asexually, no isolation of the germ cell lineage takes place; the population of stem cells
capable of realizing the complete developmental program, which includes gametogenesis and blastogenesis,
is represented by a diaspora of cells dispersed in the organism and possessing evolutionarily conservative fea(
tures of morphofunctional organization typical to cells of the germ lineage. The plasticity of early animal em(
bryogenesis is revealed in experiments with embryonic cells cultivated in vitro. Asexual reproduction emerged
repeatedly in the course of metazoan evolution; blastogenesis in animals of different taxa is more variable and
less conservative than embryogenesis, but the installation of blastogenesis into the process of early embryo(
genesis undermines the conservatism of embryonic development.

Key words: asexual reproduction, blastogenesis, somatic embryogenesis, stem cells, germ plasm
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