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ВВЕДЕНИЕ

Проблема происхождения и ранней эволюции
многоклеточных животных является одной из
важнейших в современной биологии. Многокле%
точность не могла возникнуть без появления ме%
ханизмов координации клеточных делений, диф%
ференцировок и программируемой гибели, а так%
же межклеточной адгезии и узнавания. Эволюция
этих механизмов обеспечивала все более устойчи%
вую интеграцию отдельных клеток в единые со%
подчиненные структуры, что в конечном итоге
привело к переходу от одноклеточных организ%
мов, через колониальные формы, к настоящим
многоклеточным животным. К настоящему мо%
менту получено множество данных о поведении
клеток, механизмах их интеграции и коммуника%
ции в составе интактных тканей, во время эмбри%
онального развития, а также в ходе восстанови%
тельных морфогенезов у большого числа беспо%
звоночных и позвоночных животных. Результаты
исследований позволили выявить общие законо%
мерности функционирования тканей многокле%
точных животных и высказать предположения
относительно процессов, происходивших на ран%
них этапах становления многоклеточности (Tyler,
2003; Srivastava et al., 2010; Adamska et al., 2011).
Тем не менее, в данной области остается множе%

ство нерешенных проблем. Для дальнейшего про%
гресса в решении этой проблемы представляется
перспективным подробное изучение механизмов
интеграции и коммуникации клеток в составе
тканей низших многоклеточных животных, в
частности у представителей типа Porifera (губки).

Губки – это водные прикрепленные многокле%
точные животные с фильтрационным питанием и
дыханием. Во взрослом состоянии губки имеют
очень примитивную организацию – у них отсут%
ствуют какие%либо органы, пищеварительная,
нервная и мышечная системы. Наиболее харак%
терной чертой организации губок является их во%
доносная система. Она представляет собой сеть
каналов, пронизывающих все тело животного и
соединяющих хоаноцитные камеры, выстланные
воротничковыми клетками, несущими жгутики –
хоаноцитами. Вода попадает в водоносную систе%
му через множество мелких отверстий на поверх%
ности губки – остий, и выбрасывается через одно
или несколько крупных отверстий – оскулюмов
(рис. 1).

Посредством водоносной системы губка про%
качивает через свое тело огромные объемы воды,
из которой получает необходимые для жизни пи%
тание и кислород. За счет постоянного биения
жгутиков хоаноциты создают ток воды, проходя%
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щий через тело животного. Хоаноциты также
обеспечивают питание губки – большая часть пи%
щевых частиц захватывается из воды именно эти%
ми клетками. Каналы водоносной системы и
внешняя поверхность тела губок покрыты слоем
уплощенных или Т%образных клеток – пинако%
цитов. 

Весь объем тела между каналами, камерами
водоносной системой и внешней поверхностью
губки занимает так называемый мезохил. Хотя
мощность мезохила сильно варьирует в разных
группах губок, у всех представителей типа Porifera
в его состав входит большое количество подвиж%
ных типов клеток, различающихся по строению и
функциям (археоциты, склероциты, колленциты
и др.), и рассеянных в обводненном внеклеточ%
ном матриксе (основном веществе мезохила)
(Ересковский, 2005). Также в мезохиле располага%
ется скелет животного, состоящий из органиче%
ских (тяжи спонгина) и неорганических (известко%
вые или кремневые спикулы) элементов (рис. 1).

Долгое время губок считали самостоятельной
ветвью животных, возникшей независимо от
Metazoa. При этом многие исследователи харак%
теризовали губок как животных, находящихся
между одноклеточными организмами и настоя%
щими многоклеточными животными (Hadzi,
1963; цит. по Ересковский, 2005). Причиной это%
му служили особенности строения тела губок и
сходство хоаноцитов с одноклеточными или ко%
лониальными протистами хоанофлагеллятами
(Adamska et al., 2011).

С развитием методов молекулярной биологии
стало очевидным, что губки и настоящие много%
клеточные животные (Eumetazoa) образуют еди%
ную монофилетическую группу (рис. 2). Публи%
кации последних лет на эту тему указывают не
только на монофилию губок и Eumetazoa, но и на
базальное положение губок в кладе многоклеточ%
ных животных (Srivastava et al., 2008, 2010; Pick
et al., 2010). Более того, есть основания предпола%
гать, что Porifera – это единственный ныне суще%
ствующий тип животных, близкий к гипотетиче%
скому предку многоклеточных животных (Müller,
2001). В связи с этим невозможно обсуждать вопро%
сы появления и ранней эволюции многоклеточных
животных, не принимая во внимание губок.

Монофилия губок и Eumetazoa позволяет
предположить, что молекулярные механизмы,
обеспечивающие функционирование тканей,
коммуникацию и интеграцию клеток, а также
протекание морфогенезов у губок сходны с тако%
выми у высших многоклеточных животных. К на%
стоящему времени, в геноме губок обнаружены
гены многих классов транскрипционных факто%
ров (ANTP, PRD, POU, LIM, SIX, Sox, nuclear re%

ceptor (NR), Fox, T%box, Mef2, Ets, IRO) и элемен%
тов основных сигнальных путей (Wnt, TGF%β,
Notch, Hedgehog), которые характерны для пред%
ставителей высших многоклеточных (Larroux
et al., 2006; Srivastava et al., 2010; Ereskovsky et al.,
2013).

Вместе с тем, в организации губок присутству%
ют черты, абсолютно нехарактерные для других
многоклеточных животных. Уникальной чертой
организации взрослых губок можно считать мо%
бильность и пластичность их анатомических и
клеточных структур. В отличие от других много%
клеточных животных на пост%эмбриональных
стадиях, у которых активные клеточные движе%
ния и дифференцировки связаны, преимуще%
ственно, с процессами формирования структур%
ных и функциональных элементов организма или
восстановительными морфогенезами, в теле губок
абсолютно все клетки находятся в процессе посто%
янного перемещения и трансдифференцировки.
Это приводит к непрерывной реорганизации ос%
новных анатомических структур тела животного –
водоносной системы и скелета. Высокая лабиль%
ность всех структур в теле губок позволяет им
быстро и адекватно реагировать на изменяющие%
ся гидродинамические условия окружающей сре%
ды (Bond, 1992; Ересковский, 2005).

Одной из форм проявления описанной выше
пластичности является способность клеток губок
к реагрегации после диссоциации тканей живот%
ного химическими или механическими метода%
ми. Впервые процесс реагрегации клеток губок
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Рис. 1. Схема организации взрослой особи губки (по:
Лавров, Косевич, 2013). Жк – хоаноцитные камеры,
Кв – каналы водоносной системы, Мх – мезохил,
Ос – оскулюм, Ост – остии, Эк – пинакодерма.
Стрелки на схеме показывают направление токов во%
ды через водоносную систему.
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был описан Вилсоном в 1907 г. (Wilson, 1907) и с
тех пор стал предметом исследования многих ав%
торов. Изучались как морфологическая сторона
процесса, так и вопросы, связанные с межклеточ%
ными взаимодействиями, дедифференцировкой
и трансдифференцировкой различных типов кле%
ток (Ефремова, 1969; Волкова, Золоторева, 1981).
В ходе процесса реагрегации происходит форми%
рование многоклеточных агрегатов разнообраз%
ного строения, а в некоторых случаях и полное
восстановление организации губки (Wilson, 1907;
Huxley, 1912; Galtsoff, 1925b; Короткова, 1972).
Особой стадией этого процесса является форми%
рование так называемых примморфов. Приммор%
фы представляют собой трехмерные клеточные
агрегаты сферической формы. Они характеризу%
ются наличием непрерывной пинакодермы, отде%
ляющей внутреннюю массу неспециализирован%
ных клеток от окружающей среды. Примморфы –
это завершение процесса реагрегации клеток.
После их окончательного формирования при
определенных условиях могут начаться процессы
регенерации и роста губки (Custudio et al., 1998;
Müller et al., 1999). Долговременные культуры
примморфов в настоящее время рассматриваются
как потенциальная система для получения биоло%

гически активных веществ из губок (Osinga, 1999;
Müller et al., 2000; Pomponi, 2006).

Цель данного обзора – обобщить имеющиеся
к настоящему времени данные, касающиеся раз%
личных аспектов процесса реагрегации клеток гу%
бок. В нем будут проанализированы поведение
клеток при реагрегации, динамика формирова%
ния и структура формирующихся клеточных аг%
регатов, механизмы и факторы, определяющие
реагрегацию клеток, а также процессы, приводя%
щие к восстановлению интактной организации
животного.

ПОВЕДЕНИЕ КЛЕТОК НА РАННИХ
ЭТАПАХ РЕАГРЕГАЦИИ

Для получения суспензии клеток используют
два основных метода диссоциации тканей губок –
химический или механический. В случае механи%
ческой диссоциации ткани животного протирают
через мелкий мельничный газ, что приводит к их
механическому разделению на отдельные клетки
и небольшие группы клеток (Wilson, 1907; Ефре%
мова, 1969). При химической диссоциации ткани
губки помещают в безкальциевую и безмагние%
вую воду с хелатирующим компанентом (ЭДТА),
что приводит к нарушению межклеточных кон%
тактов и разделению тканей на отдельные клетки
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Рис. 2. Филогенетическое дерево многоклеточных животных, построенное методом Баейса на основании 229 ядерных
белок%кодирующих генов. Все клады имеют статистическую поддержку в виде постериорной вероятности равной 1
(по: Srivastava et al., 2010).
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(Humphreys, 1963; Custudio et al., 1998; Müller
et al., 1999). Концентрированные суспензии кле%
ток помещают в чашки Петри, получая, таким об%
разом, временные культуры клеток, в которых бу%
дет происходить процесс реагрегации.

Процесс реагрегации начинается в суспензии
клеток непосредственно после ее получения (ес%
ли суспензия была получена химическим мето%
дом, то реагрегация начинается только после пе%
ренесения клеток в среду, содержащую ионы Ca2+

и Mg2+). В суспензии изолированные клетки
быстро приобретают округлую форму. Исключе%
ние составляют хоаноциты, которые некоторое
время сохраняют жгутик и воротничок микровор%
синок. Клетки начинают образовывать псевдопо%
дии, число, размер и форма которых сильно ва%
рьируют (Galtsoff, 1923; Ефремова, Дроздов, 1970;
Ефремова, 1972; Короткова, 1972; Волкова, Золо%
тарева, 1981). В некоторых случаях было показа%
но, что псевдоподии формируют только опреде%
ленные типы клеток (амебоциты), тогда как дру%
гие типы (хоаноциты и/или пинакоциты) не
обладают этой способностью (Короткова, 1972)
или обладают в меньшей степени (Ефремова,
Дроздов, 1970; Ефремова, 1972; Короткова, 1997).

После оседания на субстрат из толщи суспен%
зии и формирования псевдоподий, клетки боль%
шинства видов губок приобретают амебоидную
подвижность. Вилсон, работавший на морской
губке Clathria prolifera (Ellis & Solander, 1786) из кл.
Demospongiae, указывает, что амебоидной по%
движностью обладают все типы клеток данного
вида, хотя не проводил детального наблюдения за
поведением клеток в суспензии (Wilson, 1907).
Более подробные наблюдения за поведением кле%
ток C. prolifera в суспензии были проведены Галь%
цовым (Galtsoff, 1923, 1925a). Гальцов выделял в
суспензии три типа клеток – археоциты, покров%
ные клетки (вероятно, пинакоциты) и хоаноци%
ты. По его наблюдениям амебоидной подвижно%
стью обладали только археоциты и покровные
клетки (при этом археоциты перемещались более
активно), а хоаноциты могли двигаться только
некоторое время за счет биения жгутика. Сход%
ные данные о поведение клеток в суспензии были
получены для пресноводных губок Ephydatia fluvi�
atilis (Linnaeus, 1759) и Spongilla lacustris Linnaeus,
1759 (Языков, 1965; Ефремова, Дроздов, 1970;
Ефремова, 1972). Данные о способности к амебо%
идному движению только некоторых типов кле%
ток (амебоцитов) были получены также для двух
представителей кл. Calcarea – Leucosolenia compli�
cata (Montagu, 1818) и Sycon lingua (Haeckel, 1870)
(Короткова, 1972; Giano et al., 1985).

Наблюдения за миграцией клеток C. prolifera
(Galtsoff, 1923) и Clathrina sp. (Giano et al., 1985)

показали, что перемещение клеток происходит в
случайном направлении, т.е. клетки не мигриру%
ют целенаправленно одна к другой или в направ%
лении большой группы клеток. В ходе миграции
клетки часто меняют направление и скорость пе%
ремещения. При встрече в ходе миграции клетки
агрегируют и формируют небольшие группы, ко%
торые также сохраняют подвижность. Судя по все%
му, у данных видов губок реагрегация клеток про%
исходит в основном за счет случайных встреч по%
движных клеток или групп клеток (Wilson, 1907;
Galtosoff, 1923, 1925a; Giano, Burlando, 1990).

Для ряда видов морских Demospongiae (Hal�
isarca dujardini Johnston, 1842, Haliclona aquaeduc�
tus (Schmidt, 1862) и Halichondria panicea (Pallas,
1766)) описан иной механизм реагрегации. Клет%
ки данных видов губок в суспензии округляются и
образуют псевдоподии, но не проявляют амебо%
идной активности. Клетки используют псевдопо%
дии для обследования пространства вокруг себя.
Только при контакте псевдоподий клетки подтя%
гиваются друг к другу (Волкова, Золотарева, 1981;
Лавров, Косевич 2013). 

Тем не менее, существуют данные о способно%
сти клеток H. panicea к активному амебоидному
движению в суспензии (Языков, 1965), а тщатель%
ные наблюдения за клетками E. fluviatilis в суспен%
зии выявили “смешанный” характер их поведе%
ния – большинство клеток образует псевдоподии
для активного перемещения по субстрату, но
часть клеток производит псевдоподиями только
“поисковые” движения вокруг себя (Ефремова,
Дроздов, 1970; Ефремова, 1972). Возможно, ха%
рактер поведения диссоциированных клеток губок
является не видоспецифичным явлением, а в боль%
шей степени зависит от условий постановки экс%
перимента и физиологического состояния особи
губки, из которой была получена суспензия.

МОЛЕКУЛЯРНЫЙ МЕХАНИЗМ 
РЕАГРЕГАЦИИ КЛЕТОК

На молекулярном уровне реагрегация клеток
губок происходит при участии внеклеточного
макромолекулярного комплекса – фактора агре%
гации. Исследования на электронном и атомно%
силовом микроскопах показали, что факторы аг%
регации C. prolifera и Geodia cydonium (Jameson,
1811) имеют форму розетки: в ее центре находит%
ся ядро комплекса – кольцевая молекула глико%
зилированного белка диаметром 100–130 нм, от
которой расходятся 16–25 линейных молекул бел%
ков, соединенных с ядром посредством ковалент%
ных и нековалентных связей (Fernandez%Busquets,
Burger, 1999; Müller, Müller, 2003) (рис. 3а). Факто%
ры агрегации Halichondria bowerbanki Burton, 1930,
Suberites aurantiacus (Duchassaing & Michelotti,
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1864) и Haliclona oculata (Pallas, 1766) имеют сход%
ные размеры и структуру, но ядром комплекса яв%
ляется линейная молекула (Fernandez%Busquets,
Burger, 1999). Фактор агрегации переходит в рас%
твор при диссоциации интактных тканей губки.
При реагрегации клеток он действует как своеоб%
разный мостик, который соединяет соседние
клетки, взаимодействуя с трансмембранным бел%
ком – рецептором агрегации, что приводит к объ%
единению этих клеток. В экспериментах с суспен%
зиями клеток C. prolifera и H. oculata было продемон%
стрировано, что по мере реагрегации концентрация
свободного фактора агрегации в среде падает, по%
скольку он связывается с поверхностями клеток
(Moscona, 1968). Процесс реагрегации клеток по%
средством фактора агрегации является двухсту%

пенчатым и включает в себя Ca2+%зависимый и
Ca2+%независимый этапы. Поэтому для эффек%
тивной работы фактору агрегации необходимо
наличие в среде ионов Ca2+ и Mg2+, а также поли%
пептида галектина (Короткова, 1997; Spiegel,
1954; Humphreys, 1963; Popescu, Misevic, 1997;
Fernandez%Busquets, Burger, 1999; Müller, Müller,
2003; Ereskovsky, 2007) (рис. 3б).

Начальная концентрация фактора агрегации в
среде влияет на степень реагрегации клеток губ%
ки: повышение его концентрации ведет к форми%
рованию более крупных агрегатов, понижение –
к уменьшению размеров агрегатов или отсут%
ствию агрегации (Humphreys, 1963; Moscona,
1968; Leith, 1979). Для протекания процесса реаг%
регации клетки губки необязательно должны

(a)

(б) Цитоплазматическая мембрана

Рецептор

Ассоциированные Межклеточное

Галектин

агрегации (AR)

белки пространство

Ядро фактора
агрегации

Цитоплазматическая мембрана

Рецептор
агрегации (AR)

Рис. 3. Фактор агрегации клеток (AF) губок (по: Müller, Müller, 2003). а – электронно%микроскопическая фотография
фактора агрегации Geodia cydonium (Jameson, 1811). Видно ядро комплекса и 25 ассоциированных с ним белков (ТЭМ,
увеличение ×70000); б – схема взаимодействия клеток губки посредством фактора агрегации.

Галектин
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быть метаболически активными. В присутствие
фактора агрегации возможна реагреагация кле%
ток, предварительно зафиксированных глютаро%
вым или формалиновым альдегидом (Moscona,
1968; Leith, 1979), или реагрегация при низких
температурах, когда метаболизм клеток блокиро%
ван (Humphreys, 1970; Popecsu, Misevic, 1997;
Fernandez%Busquets, Burger, 1999). Однако в отсут%
ствии самого фактора агрегации или при его бло%
кировании (иммунной сывороткой или поликло%
нальными антителами) реагрегация клеток не
происходить (Spiegel, 1954; Humphreys, 1963;
Popecsu, Misevic, 1997; Fernandez%Busquets, Burg%
er, 1999).

ВИДОВАЯ И ИНДИВИДУАЛЬНАЯ 
СПЕЦИФИЧНОСТЬ РЕАГРЕГАЦИИ КЛЕТОК

Для ряда видов губок известно, что в ходе про%
цесса реагрегация их клетки проявляют способ%
ность к видоспецифичной агрегации. В этом случае
при смешивании суспензий клеток, полученных
от двух разных видов губок, реагрегация происхо%
дит только между клетками и клеточными агрега%
тами одного вида. Клетки разных видов не реаг%
регируют, даже если они искусственно сближены
посредством центрифугирования (Wilson, 1910;
Galtsoff, 1923, 1925a; Curtis, 1962; Humphreys,
1963, 1970; Fernandez%Busquets, Burger, 1999).

Эксперименты Хамфриса (Humphreys, 1963,
1970) со смешанной суспензией клеток C. prolifera
и H. oculata показали, что для данных видов ха%
рактерна высокая видоспецифичность реагрега%
ции, и в культурах никогда не формируются сме%
шанные агрегаты. При удалении из смешанной
суспензий клеток факторов агрегации обоих ви%
дов реагрегации клеток не происходит. Если по%
сле этого к суспензии добавить фактор агрегации
одного из видов, то происходит формирование
агрегатов из клеток только этого вида. Сходные
эксперименты были проведены Шпигелем (Spie%
gel, 1954) на смешанной суспензии клеток C. pro�
lifera и Cliona celata Grant, 1826, для которых также
характерна высокая видоспецифичность реагре%
гации. Однако в своих экспериментах Шпигель
не удалял факторы агрегации из смешанной сус%
пензии клеток, а блокировал их с помощью им%
мунных сывороток. Добавление иммунной сыво%
ротки против фактора агрегации одного из видов
останавливало реагрегацию только клеток этого
вида, никак не влияя на процесс реагрегации кле%
ток другого вида.

Эти данные, а также результаты аналогичных
экспериментов других исследователей (Moscona,
1968; Leith, 1979), указывали на видоспецифич%
ный характер действия фактора агрегации и поз%
воляли сделать предположение о его участии в

процессе видоспецифичной реагрегации клеток
губок. Эти предположения были полностью под%
тверждены в экспериментах с цветными синтети%
ческими гранулами, которые были соединены с
факторами агрегации трех видов губок (С. prolifera,
H. panicea и C. celata). При наличии в среде ионов
Ca2+ в этой экспериментальной системе происхо%
дит видоспецифичная агрегация гранул, что одно%
значно указывает на центральную роль фактора аг%
регации в процессе видоспецифичной реагрегации
клеток губок (Popescu, Misevic, 1997; Fernandez%
Busquets, Burger, 1999; Fernandez%Busquets, 2008).

Тем не менее, в ряде экспериментов со сме%
шанными суспензиями клеток не происходит
полного разделения клеток разных видов, и фор%
мируются смешанные агрегаты различного стро%
ения (Curtis, 1962; Humphreys, 1970; Leith, 1979).
Это указывает на то, что, по крайней мере, у неко%
торых губок видоспецифичность реагрегации вы%
ражена не так ярко. Кертису (Curtis, 1962) в экс%
периментах с несколькими видами губок удалось
наблюдать весь спектр возможных результатов
реагреации смешанной суспензии клеток – от
полного разделения клеток разных видов до фор%
мирования агрегатов, в которых клетки двух ви%
дов были случайно перемешаны. При этом пол%
ное разделение клеток двух видов губок происхо%
дило, если темп реагрегации у этих видов сильно
различался. В случае сходного темпа реагрегации
в смешанной суспензии двух видов формирова%
лись смешанные агрегаты. Эти данные позволяют
предположить, что видовая специфичность реаг%
регации клеток определяется не только видоспе%
цифичностью действия фактора агрегации, но и
временнòй компонентой.

На разных клональных линиях пресноводной
губки E. fluviatilis было показано, что реагрегиру%
ющие клетки проявляют не только видовую спе%
цифичность, но и индивидуальную. При смешива%
нии суспензий клеток, полученных из представи%
телей разных клональных линий, на ранних
этапах реагрегации формируются смешанные аг%
регаты. Но в течение нескольких суток в этих аг%
регатах происходит сортировка клеток, которая
приводит к полному разделению клеток, принад%
лежащих разным линиям. То есть формируются
агрегаты, состоящие из клеток только одного ин%
дивидуума (Van de Vyver, 1975; Fernandez%
Busquets, Burger, 1999). Индивидуальная специ%
фичность сохраняется и при смешивании клеточ%
ных фракций, которые состоят только из одного
типа клеток (De Sutter, Van de Vyver, 1979; Fernan%
dez%Busquets, Burger, 1999).

Хотя до сих пор неясно, какой механизм лежит
в основе индивидуальной специфичности и ги%
стосовместимости у губок, некоторые факты ука%
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зывают на участие в этом процессе фактора агре%
гации. (1) В упомянутых выше экспериментах на
E. fluviatilis было показано, что добавление в среду
фактора агрегации одной из клональных линий
вызывает усиленную реагрегацию клеток только
своей линии и подавляет этот процесс у клеток
других линий (Van de Vyver, 1975). (2) Исследова%
ния значительного количества особей C. prolifera
показали, что каждая особь имеет разный набор
генов, кодирующих белки MAFp3 и MAFp4, ко%
торые формируют ядро в молекуле фактора агре%
гации. Индивидуальная вариабельность наблю%
дается и на уровне углеводов, входящих в состав
фактора агрегации. Такой высокий внутривидо%
вой полиморфизм характерен для молекулярных
систем, участвующих в аллогенном распознавании
у высших многоклеточных животных (Fernandez%
Busquets, Burger, 1997,1999; Fernandez%Busquets
et al., 1998; Fernandez%Busquets, 2008). (3) В экспери%
ментах по аллогенной трансплантации на C. prolifera
было показано накопление мРНК MAFp3, а также
самого белка в клетках на границе тканей донора и
реципиента (Fernandez%Busquets et al., 1998, 2002).

ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ РЕАГРЕГАЦИИ 
КЛЕТОК 

Процесс реагрегации клеток губок изучали на
представителях двух классов: Demospongiae и
Calcarea. Однако на известковых губках было
проведено лишь небольшое количество исследо%
ваний (Huxley, 1912; Короткова, 1972). Было по%
казано, что на ранних этапах скорость реагрега%
ции клеток отличается у представителей Demo%
spongiae и Calcarea. Так, первые клеточные
агрегаты, состоящие из 15–30 клеток, у L. compli�
cata и S. lingua (кл. Calcarea) образуются только
через 2–3 ч после начала реагрегации, а у губок
класса Demospongiae агрегаты такого же размера
формируются уже через 15–40 мин. Во всех слу%
чаях первые клеточные агрегаты имеют неболь%
шие размеры и неправильную форму (рис. 4а). В
дальнейшем происходит увеличение их размеров
за счет слияния агрегатов друг с другом, а также за
счет дальнейшего присоединения к ним отдель%
ных клеток из суспензии. Через 2–4 ч клеточные
агрегаты представителей класса Demospongiae
достигают размеров сотен микрометров (в неко%
торых случаях 1–1.5 мм), в то время, как у губок
из кл. Calcarea для достижения тех же размеров
агрегатам требуется 12–24 ч (Короткова, 1972;

100 мкм
(а)

200 мкм

1 мм 10 мкм

(б)

(в) (г)

Рис. 4. Основные этапы реагрегации клеток губок в лабораторных условиях. а – клеточные агрегаты аморфной формы
S. massa, 15 мин (по: Sipkema et al., 2003); б – ранний примморф L. baicalensis, 6 часов (по: Chernogor et al., 2011a); в –
настоящие примморфы S. massa, 7 сут (по: Sipkema et al., 2003); г – область выделения детрита и мертвых клеток (от%
мечена звездочкой) на поверхности примморфа S. domuncula (по: Sipkema et al., 2003).
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Sipkema et al., 2003; Zhang et al., 2003a; Chernogor
et al., 2011), что, возможно, связано с меньшей
амебоидной подвижностью клеток в суспензии.

На 2–3%е сутки в культурах появляются агрега%
ты, имеющие округлую форму и неровную по%
верхность (рис. 4б). Данную стадию реагрегации
можно охарактеризовать как ранние примморфы,
которые постепенно преобразуются в настоящие
примморфы (рис. 4в). Процесс преобразования
ранних примморфов сопровождается уплотнени%
ем клеточных агрегатов и формированием на их
поверхности сплошного слоя экзопинакодермы
(первые этапы формирования экзопинакодермы
в некоторых случаях наблюдаются спустя не%
сколько часов после начала реагрегации) (Müller
et al., 1999; Sipkema et al., 2003; Zhang et al., 2003a;
Chernogor et al., 2011) (рис. 7б). В процессе преоб%
разования первичных клеточных агрегатов в
примморфы вокруг них часто образуется зона, в
которой лежат детрит, мертвые клетки и спикулы,
вероятно, выделяемые самими агрегатами (Müller
et al., 1999; Sipkema et al., 2003; Лавров, Косевич,
2013) (рис. 4г). Кроме того, в это время в клеточ%
ных агрегатах может происходить синтез полиса%
харидов и коллагена de novo, как это показано для
Hymeniacidon heliophila (Parker, 1910). Синтез по%
лисахаридов у клеточных агрегатов этого вида
наиболее активен в первые сутки реагрегации и
падает практически до нуля к моменту формиро%
вания примморфов (4–5 сут). По мнению авто%
ров, эти результаты указывают на важную роль
полисахаридов в клеточной адгезии у губок, в
частности, на ранних этапах реагрегации клеток
(Vilanova et al., 2010). Изменения интенсивности
синтеза коллагена в ходе развития агрегатов пока
не изучены.

Исследование ряда видов средиземноморских
губок, относящихся к классу Demospongiae, пока%
зало, что у 14 видов примморфы формируются на
3–7%е сут, у 5 видов – на 8–20%е сут, у 1 вида – на
35–40%е сут и у еще 8 видов примморфы не фор%
мируются – агрегация доходит только до стадии
клеточных агрегатов (таблица) (Sipkema et al.,
2003; Valisano et al., 2006a). Время формирования
примморфов сильно варьирует у разных видов, в
основном за счет различий в скорости преобразо%
вания ранних примморфов в настоящие прим%
морфы (Sipkema et al., 2003). Сильно варьирует и
время существования примморфов разных видов
губок в культуре – от 6 дней до 10 мес. (Müller
et al., 1999; Sipkema et al., 2003; Valisano et al.,
2006a; Chernogor et al., 2011a) (таблица). Среди
причин того, что у некоторых видов губок реагре%
гация клеток не приводит к формированию
примморфов, называются анатомические и эко%
логические особенности данных видов. Предпо%

лагается, что губки рода Cliona формированию
примморф может препятствовать седиментарный
материал, накапливающийся в хоаноцитных ка%
мерах губки в результате сверлящей активности, а
в случае Aplysina aerophoba формированию прим%
морфов препятствует огромное количество сим%
биотических бактерий (Valisano et al., 2006a). Од%
нако четкого обоснования этих предположений в
работе не приводится.

Валисано с коллегами (Valisano et al., 2006a),
проводившие исследования процесса реагрега%
ции на ряде видов средиземноморских губок, ука%
зывают, что примморфы, получаемые от разных
видов губок, различаются по форме, размеру и
общему числу в культуре, даже если для их фор%
мирования используют один и тот же объем тка%
ней. При этом не наблюдается корелляции между
закономерностями формирования примморфов
и таксономическим положением губки. Подоб%
ные выводы выглядят не совсем корректными,
так как реальное влияние на динамику процесса
реагрегации оказывает не столько объем исполь%
зуемых тканей, сколько концентрация клеток в
суспензии, получаемой после диссоциации этих
тканей. К сожалению, в своей статье авторы не
указывают концентрации клеток в используемых
суспензиях. Вместе с тем, авторы предполагают,
что различия в количестве и размерах приммор%
фов могут быть объяснены различным “поведе%
нием” примморфов после их окончательного
формирования: 1) примморфы сливаются, при
этом их количество уменьшается, а размеры уве%
личиваются; 2) примморфы дробятся, и их коли%
чество увеличивается, а размеры уменьшаются
(Valisano et al., 2006a). Все эти данные и рассужде%
ния говорят в пользу существования нескольких
путей реагрегации клеток губок.

В целом динамику реагрегации клеток можно
представить следующим образом (Valisano et al.,
2006a) (рис. 5):

1. Диссоциированные клетки;
2. Клеточные агрегаты;
3. Примморфы:
3.1. Медленное формирование;
3.2. Быстрое формирование:
3.2.1. Короткоживущая культура;
3.2.2. Долгоживущая культура:
3.2.2.1. Дробление – количество примморфов

увеличивается, их размеры уменьшаются;
3.2.2.2. Слияние – количество примморфов

уменьшается, их размеры увеличиваются.
Совершенно особый тип реагрегации был про%

демонстрирован на губке Dysidea avara (Schmidt,
1862). После образования настоящих приммор%
фов реагрегация продолжилась – на 10%е сут куль%
тивирования примморфы начали сливаться, об%
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Время формирования и существования в культуре примморфов разных видов губок (по: Sipkema et al., 2003, Val%
isano et al., 2006a, Chernogor et al., 2011 с дополнениями)

Вид губки
Время формирова%
ния примморфов, 

сутки

Время существования 
примморфов 

в культуре
Источник

Acanthella acuta Schmidt, 1862 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Agelas oroides (Schmidt, 1864) 15 27 дней Valisano et al., 2006a

Aplysma aerophoba Nardo, 1833 – – Valisano et al., 2006a

Axinella damicornis (Esper, 1794) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Axinella polypoides Schmidt, 1862 35–40 >5 месяцев Sipkema et al., 2003

Axinyssa aurantiaca (Schmidt, 1864) 3 9 дней Valisano et al., 2006a

Batzella inops (Topsent, 1891) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Chondrilla nucula Schmidt, 1862 – – Valisano et al., 2006a

Chondrosia reniformis Nardo, 1847 – – Valisano et al., 2006a

Clathria prolifera (Ellis & Solander, 1786) 1–2 вг (6–20 суток)
Wilson, 1907 
Galtsoff, 1925b

Cliona celata Grant, 1826 3 6 дней Valisano et al., 2006a

Cliona nigricans (Schmidt, 1862) – – Valisano et al., 2006a

Corticium candelabrum Schmidt, 1862 – – Valisano et al., 2006a

Dysidea avara (Schmidt, 1862) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Ephydatia fluviatilis (Linnaeus, 1759) 1 вг (6–7 суток) Ефремова, 1969

Geodia cydonium (Jameson, 1811) 7–10 >2 месяцев Sipkema et al., 2003

Halichondria panicea (Pallas, 1766) 3–20
1–5 месяцев Короткова, 1972

 вг (25–30 суток)
Sipkema et al., 2003
Лавров, Косевич, 2013

Haliclona aquaeductus (Shmidt, 1862) 5–8 1–2 месяца Лавров, Косевич, 2013

Haliclona fulva (Topsent, 1893) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Haliclona oculata (Pallas, 1766) 18 18 дней Sipkema et al., 2003

Halisarca dujardini Johnston 1842 2–3 вг (20–25 суток) Волкова, Золотарева, 1981 
Кутерницкая и др., 2008

Hemimycale columella (Bowerbank, 1847) 3 15 дней Valisano et al., 2006a

Hymeniacidon agminata Ridley, 1884 5–7 н/о Zhang et al., 2003a

Hymeniacidon perlevis (Montagu, 1818) 5 н/о Zhang et al., 2003b

Hymeniacidon heliophila (Parker, 1910) 4–5 н/о Vilanova et al., 2010

Ircinia oros (Schmidt, 1864) – – Valisano et al., 2006a

Leucosolenia complicata (Montagu, 1818) 5–6 вг (3 недели) Короткова, 1972

Lubomirskia baicalensis (Pallas, 1766) 2 10 месяцев Chernogor et al., 2011

Petrosia ficiformis (Poiret, 1789) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Phorbas fictitious (Bowerbank, 1866) 3 15 дней Valisano et al., 2006a

Pleraplysilla spinifera (Schulze, 1879) 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Pseudosuberites aff. andrewsi 4–8 9 дней Sipkema et al., 2003

Spirastrella cunctatrix Schmidt, 1868 3 27 дней Valisano et al., 2006a

Spongia officinalis Linnaeus, 1759 – – Valisano et al., 2006a

Stylissa massa (Carter, 1887) 7–10 >2 месяцев Sipkema et al., 2003

Suberites domuncula (Olivi, 1792) 3–7 4–5 месяцев
Custudio et al., 1998 
Valisano et al., 2006a

Sycon lingua (Haeckel, 1870) 2–3 вг (4 недели) Короткова, 1972

Sycon raphanus Schmidt, 1862 5 вг (17–30 суток) Huxley, 1912
Прочерк – в проведенных экспериментах примморфы не формировались; н/о – время жизни примморфов в культурах не опре%
делялось; вг – в культурах примморфов происходит восстановление функциональных особей губок, в скобках указано время
полного восстановления особи.
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разуя сеть, которая прикреплялась ко дну чашки
Петри (рис. 6). Эта сеть достигла размеров 10–30 ×
× 5–20 мм, при толщине “столонов” ~50 мкм и
размерах пор ~150 мкм (Müller et al., 2000). К со%
жалению, дальнейшая судьба данного типа агре%
гатов не была прослежена.

ГИСТОЛОГИЧЕСКОЕ СТРОЕНИЕ 
КЛЕТОЧНЫХ АГРЕГАТОВ И ПРИММОРФОВ

Клеточные агрегаты, формирующиеся в пер%
вые часы после диссоциации, включают все типы
клеток, присутствовавших в суспензии. На на%
чальной стадии клетки в составе агрегатов упако%
ваны неплотно. Форма клеток близка к округлой,
реже они образуют цитоплазматические отростки
для взаимодействия с соседними клетками. Часть
клеток содержит в своей цитоплазме фагосомы.
Клетки, располагающиеся на поверхности кле%
точных агрегатов, не отличаются по морфологии
от клеток, лежащих глубже (рис. 7а). В состав аг%
регатов также могут входить обломки спикул, тя%
жи спонгина, симбиотические бактерии и одно%
клеточные водоросли, которые присутствовали в
тканях материнской губки (Ефремова, 1969; Ко%
роткова, 1972; Волкова, Золотарева, 1981; Cher%
nogor et al., 2011). Остается непонятным, что поз%
воляет клеткам держаться вместе: обычные мето%
ды фиксации для электронной микроскопии не
выявляют никакого внеклеточного матрикса, а

видимых точек контактов между клетками явно
недостаточно.

Во время преобразования клеточных агрегатов
в примморфы происходит изменение их строе%
ния. В основном изменения касаются поверх%
ностного слоя клеток: эти клетки приобретают
уплощенную или Т%образную форму, и постепен%
но формируют непрерывный слой экзопинако%
дермы на поверхности примморфа (рис. 7б, 7в). В
это время также меняется распределение волокон
коллагена внутри агрегата. У первичных клеточ%
ных агрегатов возрастом 24 ч волокна коллагена
немногочисленны и распределены случайным
образом. Но к моменту формирования приммор%
фов коллагеновые фибриллы заполняют межкле%
точное пространство, а на поверхности приммор%
фов образуют сплошной слой, который, вероят%
но, обеспечивает механическую поддержку слою
экзопинакоцитов (Vilanova et al., 2010). На по%
верхности примморфов E. fluviatilis, в отличие от
других видов губок, формируется двойной слой
пинакоцитов, который в некоторых местах отде%
ляется от внутренней массы клеток и образует ги%
подермальные полости (Ефремова, 1969).

Постепенно клетки внутренней массы прим%
морфов приобретают довольно плотную упаков%
ку. Они характеризуются амебоидной формой, и
большинство из них может быть определено как
амебо% и археоциты. Реже во внутренней массе

Формирование

Диссоциированные клетки

Агрегация клеток Клеточные

Медленное формирование

Быстрое формирование

Короткоживущая культура

Долгоживущая культура

Дробление – количество примморфов
увеличивается, их размеры уменьшаются

Слияние – количество примморфов
уменьшается,  их размеры увеличиваются

примморфов агрегаты

Рис. 5. Общая схема процесса реагрегации клеток губок в лабораторных условиях (по: Valisano et al., 2006a).
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встречаются лофоциты (Vilanova et al., 2010) или
разнообразные клетки с включениями, уль%
траструктура которых напоминает таковую кле%
ток в интактных тканях губок (Короткова, 1972;
Custudio et al., 1998; Müller et al., 1999; Le Pennec
et al., 2003; Chernogor et al., 2011) (рис. 7в). Не%
смотря на плотную упаковку клеток в составе
примморфов, на уровне электронной микроско%
пии видно, что цитоплазматические мембраны
соседних клеток расположены параллельно друг
другу и разделенны небольшим расстоянием.

ОСОБЕННОСТИ ФИЗИОЛОГИИ 
ПРИММОРФОВ

Как показали исследования, физиологическое
состояние клеток в составе клеточных агрегатов и
примморфов отличается от такого в интактных
тканях губок.

Исследование уровня теломеразной активно%
сти у Suberites domuncula (Olivi, 1792) с помощью
“Telomerase Detection Kit” (TRAP) показало, что в

примморфах он довольно высокий по сравнению
с клетками, находящимися в суспензии, но гораз%
до ниже, чем клетках интактных тканей губки. Те%
ломеразная активность в интактных тканях со%
ставляет 8.9 единиц TPG (total product generated)
на 5 × 103 клеток. В клетках, которые находились
в суспензии 14 часов, теломеразная активность
падает до 0.9 единиц TPG на 5 × 103 клеток. В
примморфах (10 суток после формирования из
отдельных клеток) теломеразная активность воз%
растает до 4.7 единиц TPG на 5 × 103 клеток
(Custudio et al., 1998; Müller et al., 1999).

Теломеразная активность клеток в составе
примморфов свидетельствует о том, что они со%
храняют способность к митотическим делениям.
Исследования митотической активности клеток
на разных стадиях процесса реагрегации S. do�
muncula с использованием BrdU%метки (5%бромо%
2'%деокси%уридин) показали, что клетки, которые
находились в суспензии 24 ч, не включали метку в
своих ядрах. Клеточные агрегаты, полученные че%
рез 24 ч культивирования, содержали 6.5% BrdU%

(а)
10 мкм 43 mm 10 mm

я

я
я
ф

ф

ф
эк

(б) (в)

Рис. 7. Гистологическое строение клеточных агрегатов и примморфов губок. а – срез клеточного агрегата H. panicea,
72 ч (я – ядра клеток, ф – фагосомы) (ТЭМ) (по: Лавров, Косевич, 2013); б – наружная часть примморфа L. baicalensis,
19 суток (СЭМ) (по: Chernogor et al., 2011a); в – скол примморфа S. massa, 7 сут (белая стрелка – пинакоцит, черная
стрелка – гранулоцит, черный круг – межклеточное пространство) (СЭМ) (по: Sipkema et al., 2003).

1 мм

Рис. 6. Прикрепленные сетчатые примморфы D. avara, 10 суток (по: Müller et al., 2000).
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положительных клеток. В примморфах количе%
ство BrdU%положительных клеток зависело от
возраста примморфа. Так, в трехдневных прим%
морфах количество BrdU%положительных клеток
составляло 33.8%, а в примморфах возрастом
1 мес. – 22.3%. Эти данные указывают на то, что
клетки в примморфах S. domuncula синтезируют
ДНК и, вероятно, претерпевают клеточные деле%
ния (Custudio et al., 1998; Müller et al., 1999).

Способность клеток примморфов к синтезу
ДНК и, возможно, к митотическим делениям,
указывает на то, что эти клеточные агрегаты име%
ют предпосылки для роста и прогрессивного раз%
вития. Тем не менее, наблюдения показали, что
при длительном культивировании примморфов
Petrosia ficiformis (Poiret, 1789) не происходит уве%
личения биомассы. Сухой вес примморфов после
20 дней культивирования примерно в 10 раз мень%
ше сухого веса участка тела губки того же объема,
что был использован для получения этих прим%
морфов. В ходе этого эксперимента примморфы
культивировали в фильтрованной морской воде
без добавления каких%либо питательных компо%
нентов (Valisano et al., 2006b).

Примморфы, как и нормальные особи губок,
способны к синтезу биологически активных ве%
ществ. Уже после 3–6 сут культивирования в экс%
трактах примморфов D. avara наблюдается значи%
тельное количество аварола – 0.4–0.9 мкг на
100 мкг тканей. Это составляет примерно 30% от
содержания аварола в тканях интактной губки.
Содержание аварола в клетках значительно уве%
личивается после формирования сетчатых прим%
морфов, достигая 1.4 мкг на 100 мкг тканей (80%
от содержания аварола в тканях губки) (Müller
et al., 2000).

При определенных условиях культивирова%
ния, а также при прогрессивном развитии, связан%
ном с регенерацией исходной организации губки,
в примморфах начинается активный синтез новых
спикул, которые имеют характерную для данного
вида губки форму и размеры (Le Pennec et al., 2003;
Valisano et al., 2007a; Chernogor et al., 2011b).

МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПОТЕНЦИИ 
ПРИММОРФОВ

Несмотря на более чем столетнюю историю
изучения реагрегации клеток у губок, взгляды ис%
следователей на морфогенетический потенциал
примморфов сильно различаются.

В ранних работах, посвященных реагрегации
клеток губок (Wilson, 1907; Huxley, 1912; Galtsoff,
1925b) описывается полное восстановление
функциональных особей C. prolifera и Sycon rapha�
nus Schmidt, 1862 из суспензий клеток, получен%
ных механическим методом. Сформировавшиеся

в результате реагрегации, округлые клеточные аг%
регаты были способны к слиянию и прикрепле%
нию к субстрату. После прикрепления в агрегатах
наблюдалось образование каналов водоносной
системы (они появлялись как изолированные ла%
куны, которые постепенно сливались друг с дру%
гом), хоаноцитных камер и элементов скелета.
Завершающим этапом реорганизации агрегатов
было появление оскулярного возвышения. В по%
лученных таким образом губках наблюдали токи
воды и биение жгутиков хоаноцитов. Весь про%
цесс восстановления губки в лаборатории зани%
мал 6–20 сут.

Напротив, ряд современных авторов (Krasko
et al., 2002; Wiens et al., 2003) указывает на ограни%
ченные морфогенетические потенции приммор%
фов и невозможность восстановления функцио%
нальной особи губки после диссоциации и реаг%
регации ее клеток. Вместе с тем, было показано,
что при культивировании примморфов S. domun�
cula на полилизиновых или галектиновых под%
ложках (Wiens et al., 2003; Müller et al., 2004b), экс%
понировании их сильному течению (20 см/с)
(Perovic et al., 2003), а также при добавлении в
культуральную среду ионов железа и кремния
(Le Pennec et al., 2003) у примморфов наблюдает%
ся формирование каналов водоносной системы и
дермальной мембраны. Однако дальнейшего про%
грессивного развития агрегатов в ходе этих экспе%
риментов не происходило.

Исследователи расходятся также во мнении от%
носительно процессов, происходящих при морфо%
генетических преобразованиях примморфов. Раз%
ногласия касаются возможности и степени дедиф%
ференцировки клеток после их диссоциации, а
также возможности трансдифференцировки и
участия в формообразовательных процессах кле%
ток различных типов. Так Гексли (Huxley, 1912),
Бриан (Brien, 1937) и Бренстед (Brønsted, 1937)
рассматривают процессы развития, происходя%
щие после диссоциации тканей, как “самосбор%
ку” и перегруппировку клеток в соответствии с их
исходной дифференцировкой. При этом Гексли
(Huxley, 1912) считает, что после диссоциации
тканей клетки временно дедифференцируются,
но их редифференцировка возможна только в ис%
ходном направлении. Согласно точке зрения упо%
мянутых авторов для развития новой особи необ%
ходимо наличие в примморфе всех типов клеток,
присутствующих в интактной губке. Другой точ%
ки зрения придерживаются Вилсон (Wilson, 1907)
и Гальцов (Galtsoff, 1925b), допускающие возмож%
ность трансдифференцировки определенных ти%
пов клеток и придающие этим клеткам особое
значение в морфогенезе. При этом Вилсон (Wil%
son, 1907) считает, что после диссоциации тканей
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все клетки претерпевают дедифференцировку и
возвращаются к эмбриональному тотипотентно%
му состоянию. Гальцов (Galtsoff, 1925b), напро%
тив, отрицает возможность дедифференцировки
клеток. Изменения клеток, происходящие после
диссоциации тканей, он считает лишь неглубоки%
ми изменениями морфологии, но никак не де%
дифференцировкой клеток.

Подробные исследования реагрегации клеток
губок, проведенные сотрудниками лаборатории
Б.П. Токина Ленинградского государственного
университета в 70–80 гг. ХХ века, позволили отве%
тить на некоторые из этих вопросов. Было пока%
зано, что формирование и прогрессивное разви%
тие примморфов сопровождается гибелью части
клеток, а также процессами дедифференцировки
и трансдифференцировки некоторых типов кле%
ток. В процессе развития примморфа жизнеспо%
собные клетки либо сохраняют свою дифферен%
цировку, либо в определенных случаях могут ис%
пытывать трансдифференцировку в другие типы
клеток. У представителей класса Demospongiae
трансдифференцировке подвергаются в основ%
ном ядрышковые амебоциты, а у представителей
класса Calcarea – хоаноциты. Эти типы клеток
сначала претерпевают процесс дедифференци%
ровки, после чего способны трансдифференци%
роваться в экзо% и эндопинакоциты, хоаноциты,
склероциты и колленциты. Таким образом, вос%
полняется недостаток клеток данных типов. В то
же время эндопинакоциты и амебоциты со спе%
цифическими включениями сохраняют свою ис%
ходную дифференцировку (Ефремова, 1968; Еф%
ремова, 1969; Ефремова, 1972; Ефремова, Ники%
тин, 1974; Никитин, 1974; Волкова, Золоторева,
1981; Короткова, 1997).

В определении судьбы клеток, подвергшихся
трансдифференцировке, большую роль играет
место, которое они занимают в примморфе. Груп%
пы хоанобластов возникают всегда в центральной
части примморфа, а пинакоциты – преимуще%
ственно на поверхности или вблизи нее. Вероятно,
в примморфе возникает определенный физиоло%
гический градиент, связанный с формированием
различий микросреды в центре и на переферии аг%
регата, которые и определяют направление транс%
дифференцировки клеток (Никитин, 1974; Волко%
ва, Золоторева, 1981). Подтверждением этого
предположения служит неспособность к прогрес%
сивному развитию агрегатов, размеры которых
меньше 150 мкм. У таких агрегатов происходит
эпителизация поверхности за счет пинакоцитов,
но никогда не появляются хоанобласты, что мож%
но объяснить недостаточным различий микросре%
ды в центре и на периферии агрегата из%за его не%

больших размеров (Ефремова, Никитин, 1974;
Никитин, 1974; Короткова, 1997; Korotkova, 1979).

Работами этой же лаборатории было также
подтверждено, что реагрегация клеток разных ви%
дов губок идет с неодинаковой интенсивностью и
не всегда заканчивается формированием жизне%
способных клеточных агрегатов. Наблюдается
корреляция между характером реагрегации кле%
ток у данного вида губки и структурой его жиз%
ненного цикла (Korotkova, 1979). Известно, что в
ходе жизненного цикла анатомическая структура
и тканевая организация губок может претерпе%
вать серьезные сезонные изменения (Korotkova,
1979; Ereskovsky, 2000). Если в жизненном цикле
губки после полового размножения присутствует
этап формирования внутренних почек или редук%
ционных телец, то обычно у такого вида в резуль%
тате реагрегации клеток происходит восстановле%
ния исходной организации особи. К таким видам
относятся пресноводные губки родов Ephydatia и
Spongillla, а также морские представители из ро%
дов Halisarca и Halichondria (Korotkova, 1979). Для
клеточных агрегатов E. fluviatilis (Ефремова, 1969,
1972), S. lacustris (Ефремова, 1972), H. dujardini
(Волкова, Золотарева, 1981), H. panicea, L. compli�
cata и S. lingua (Короткова, 1972) была показана
возможность прогрессивного развития, заканчи%
вающегося формированием новой особи губки.
Во время развития агрегаты указанных видов
проходят стадии, сходные с описанными для аг%
регатов C. prolifera и S. raphanus (Wilson, 1907;
Huxley, 1912; Galtsoff, 1925b). Развития агрегатов
E. fluviatilis в полноценных губок происходит за
6–7 суток. У H. dujardini, H. panicea, L. complicata и
S. lingua развитие происходит медленнее – полно%
стью сформировавшиеся губки появляются толь%
ко через 20–30 сут после начала экспериментов.
Это может быть связано с тем, что данные экспе%
рименты проходили при более низких температу%
рах, так как в них использовались холодноводные
представители упомянутых видов из Белого моря.

В целом, формирование новой губки при про%
грессивном развитии агрегатов включает в себя
следующие этапы: 1) реагрегация клеток и фор%
мирование устойчивых агрегатов (ранних прим%
морфов) определенного размера; 2) эпитализация
поверхности ранних примморфов (преобразова%
ние в настоящие примморфы); 3) прикрепление к
субстрату; 4) приобретение дефинитивной орга%
низации (формирование водоносной системы,
скелета и т.д.) (Ефремова, 1969; Короткова, 1972,
1997; Волкова, Золоторева, 1981; Korotkova, 1979).

Для большинства видов губок прикрепление
примморфов к субстрату является ключевым мо%
ментом развития (Galtsoff, 1925b; Волкова, Золо%
тарева, 1981). Именно в этот момент происходит
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изменение полиаксиальной симметрии на апико%
базальную. Прикрепление к субстрату сопровож%
дается значительными изменениями в распреде%
лении различных типов клеток внутри приммор%
фа. Если отделить развивающийся примморф от
субстрата, в его организации начинаются регрес%
сивные изменения (Ефремова, 1969; Короткова,
1972; Ефремова, Никитин, 1974; Galtsoff, 1925b).
Вместе с тем, для H. dujardini, в отличие от других
видов губок, прикрепление к субстрату не является
решающим моментом развития. Примморфы это%
го вида способны развиваться во взвешенном со%
стоянии. Однако отсутствие контакта с субстратом
влияет на завершающий этап развития – форми%
рование оскулюма. У неприкрепленных приммор%
фов формируется не одно, а несколько оскуляр%
ных отверстий (Волкова, Золоторева, 1981).

Приведенные выше факты однозначно гово%
рят в пользу возможности восстановления исход%
ной организации губки в процессе реагрегации ее
клеток. С большой долей вероятности можно
утверждать, что во время реагрегации клеток и
при последующем формировании губки основное
значение играют процессы, связанные с дедиф%
ференцировкой и трансдифференцировкой кле%
ток, а также с различным поведением клеток в за%
висимости от их положения в примморфе. Это
позволяет полностью отказаться от представле%
ний о процессах, происходящих после диссоциа%
ции тканей губок, как о “самосборке” исходно
дифференцированных клеток.

ФАКТОРЫ, ВЛИЯЮЩИЕ НА ПРОЦЕСС 
РЕАГРЕГАЦИИ

На процесс реагрегации клеток, а также на раз%
меры получаемых клеточных агрегатов, их коли%
чество, структуру и физиологию влияет множе%
ство различных факторов.

Физиологическое состояние губки. Физиологи%
ческое состояние особи, клеточный материал ко%
торой используется для экспериментов, оказыва%
ет существенное влияние на протекание процесса
реагрегации. Долгое (более 14 сут) содержание
губки в аквариуме перед проведением экспери%
ментов негативно отражается на реагрегации кле%
ток. Как результат – в суспензиях клеток, полу%
ченных от таких особей, происходит формирова%
ние только мелких клеточных агрегатов, не
способных к дальнейшему прогрессивному раз%
витию и погибающих в течение нескольких суток
(Galtsoff, 1925a; Valisano et al., 2006b). Это можно
объяснить общим ухудшением состояния губок
при длительном содержании в простых аквари%
альных системах.

Существенным фактором является и стадия
жизненного цикла губки. На E. fluviatilis показа%

но, что с наибольшей эффективностью процесс
реагрегации протекает в суспензиях клеток, полу%
ченных от особей, которые только приступили к
половому размножению или геммулогенезу. Если
же в экспериментах используются особи, уже ак%
тивно формирующие геммулы, начальные этапы
реагрегации клеток идут очень быстро, но затем
наблюдается замедление морфогенезов, связан%
ных с прикреплением к субстрату и формирова%
нием водоносной системы. При использовании
клеточного материала молодых особей губки в
культурах клеток формируются только очень мел%
кие агрегаты, состоящие преимущественно из хо%
аноцитов и не способные к дальнейшему разви%
тию (Ефремова, 1969; Ефремова, 1972; Коротко%
ва, 1997).

Криоконсервация суспензии клеток. В боль%
шинстве случаев эксперименты по реагрегации
клеток губок лучше проводить со свежеполучен%
ной суспензией клеток. Тем не менее, возможно
использование криоконсервация клеток. На сус%
пензиях клеток нескольких видов из класса
Demospongiae было показано, что криоконсерва%
ция незначительно снижает жизнеспособность
клеток. Так, свежеполученные суспензии клеток
изученных видов содержат 80–100% живых ар%
хеоцитов. После криоконсервации в 15% раство%
ре DMSO количество живых арехеоцитов снижа%
ется до 70–95% (Pomponi, 2006).

Клеточный состав суспензии. Суспензию кле%
ток, полученную путем диссоциации тканей губ%
ки, можно разделить на размерные фракции пу%
тем ее центрифугирования в ступенчатых или не%
прерывных плотностных градиентах. Размерные
фракции представляют собой или чистые фрак%
ции клеток определенного типа, или фракции,
обогащеные каким%либо типом клеток. 

Например, фракционирование суспензии кле%
ток морской губки Hymeniacidon perlevis (Montagu,
1818) позволяет получить 3 фракции клеток: С1 –
фракция, обогащенная мелкими клетками (80%
составляют клетки менее 2 мкм в диаметре); С2 –
фракция, содержащая смесь из клеток всех раз%
мерных классов; С3 – фракция, обогащенная
крупными клетками (76% составляют клетки 10–
15 мм в диаметре, которые можно охарактеризо%
вать как археоциты и археоцитоподобные клетки)
(Zhang et al., 2003b). Попытки получить приммор%
фы из клеток отдельных фракций показали, что
способностью к образованию примморфов облада%
ла только фракция крупных клеток С3. При исполь%
зовании этой фракции примморфы формировались
уже на 2%е сутки, в то время как при использовании
обычной суспензии клеток, полученной от того
же экземпляра губки, примморфы формирова%
лись только на 4–5%е сут. Кроме того, приммор%
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фы, полученные из фракции крупных клеток С3,
обладали более правильной и гладкой формой и
на протяжении всего эксперимента демонстриро%
вали более высокий уровень синтеза ДНК по
сравнению с обычными примморфами (Zhang
et al., 2003b) (рис. 8).

В суспензии клеток пресноводной губки E. flu�
viatilis удается выделить следующие фракции кле%
ток (De Sutter, Van de Vyver, 1977, 1979; Buscema
et al., 1980): А1 – чистая фракция археоцитов;
B2 + 3 – фракция, включающая все типы клеток
губки, кроме археоцитов; С2 – фракция, обога%
щенная хоаноцитами; С3 – фракция, включаю%
щая все типы клеток губки, кроме археоцитов и
хоаноцитов.

Процесс реагрегации клеток во фракции А1 ве%
дет к формированию примморфов через 24 ч и к
дальнейшему восстановлению исходной организа%
ции губки через 2–3%е сут (De Sutter, Van de Vyver,
1977; Buscema et al., 1980). Авторы не проводили
сравнения темпов реагрегации в данной фракции
и в обычной суспензии клеток, полученной от той
же особи. Вместе с тем, данные Ефремовой о тем%
пах реагрегации обычной суспензии клеток этого
вида свидетельствуют, что как и у H. perleve, ар%
хеоцитная фракция клеток E. fluviatilis проявляет
ускоренный темп реагрегации (Ефремова, 1969).

Во фракции B2 + 3 процесс реагрегации доходит
только до стадии примморфов. Дальнейшего вос%
становления губки не происходит. Клетки во
фракции С2 агрегируют быстрее, по сравнению с
клетками других фракций, но процесс реагрега%
ции доходит только до стадии клеточных агрега%
тов, которые погибают через несколько суток по%

сле своего формирования. Фракция С3 не облада%
ет способностью к реагрегации (De Sutter, Van de
Vyver, 1977, 1979).

Короткова (Короткова, 1997; Korotkova, 1979)
для изучения влияния клеточного состава суспен%
зии на процесс реагрегации клеток производила
сборку клеточных агрегатов с помощь микрома%
нипуляторов. В результате были получены искус%
ственные клеточные агрегаты, в состав которых
входил только один тип клеток губки. Было пока%
зано, что агрегаты, состоящие только из пинакоци%
тов или хоаноцитов, не способны к преобразова%
нию в функциональную губку. Агрегаты из арехео%
цитов проявляют бóльшие морфогенетические
потенции и способны восстановить исходную орга%
низацию животного в течение 6–7 сут.

Приведенные данные указывают, что различ%
ные типы клеток губок обладают неодинаковыми
морфогенетическими потенциями и способно%
стью к дедифференцировке и трансдифференци%
ровке, а также к индукции восстановительных
процессов.

Концентрация клеток в суспензии. Исходя из
общих соображений, можно предположить, что
концентрация клеток в суспензии должна влиять
на процесс реагрегации. И в самом деле, исследо%
вание, проведенное на S. domuncula, показало, что
при использовании бóльшей начальной концентра%
ции клеток формируются более крупные приммор%
фы. Так, увеличение концентрации клеток в сус%
пензии в 3 раза (с 2 × 107 кл/мл до 6 × 107 кл/мл) при%
вело почти к трехкратному увеличению размеров
примморфов (Sipkema et al., 2003). У Hymeniacidon
agminata Ridley, 1884 при повышении концентра%
ции клеток увеличивается не только размеры
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примморфов, он и скорость их формирования
(Zhang et al., 2003a). Влияние концентрации кле%
ток в начальной суспензии на скорость формиро%
вания и размеры примморф в первую очередь
должно проявляться у видов губок, разрозненные
клетки которых не обладают амебоидной по%
движностью.

Температура. Влияние температуры на реагре%
гацию клеток губок неоднозначно. Для суспензий
клеток H. agminata (вид из Южно%Китайского мо%
ря; до начала экспериментов губок содержали в
аквариуме при температуре 24–26°С) оптималь%
ной является высокая температура. При 30°С
примморфы данного вида губки появляются уже
через 24 ч, при 25°С на этот процесс требуется 2–
3%е сут, а при 15°С примморфы вообще не форми%
руются (Zhang et al., 2003a).

Противоположные результаты получены в ис%
следованиях, проведенных на примморфах P. fici�
formis (вид из Средиземного моря; до начала экс%
периментов губок содержали в аквариуме при
температуре 12°С) и L. baicalensis (вид из оз. Бай%
кал; до начала экспериментов губок содержали в
аквариуме при температуре 3–4°С) – оптимальной
для реагрегации оказалась низкая температура. Так,
в культурах P. ficiformis при 12°С размеры приммор%
фов составили 0.1 мм2, а при 24°С – 0.04 мм2. Кроме
того, в первую неделю культивирования при 24°С
наблюдалась высокая смертность примморфов
(Valisano et al., 2007b). Для L. baicalensis оптималь%
ной была температура 3–6°С – при данной тем%
пературе происходило активное образование
примморфов, и они долгое время сохраняли жиз%
неспособность. При 12°С формирование прим%
морфов происходило медленнее, кроме того,
многие примморфы погибали через несколько
дней после начала экспериментов. При темпера%
туре 18°С реагрегацию клеток L. baicalensis на%
блюдали только в первые часы, после чего клетки
погибали (Chernogor et al., 2011).

Очевидно, температура, оптимальная для про%
цесса реагрегации клеток, напрямую связана с
экологическими условиями, в которых обитают
соответствующие виды губок.

Культуральная среда. Обычно в качестве куль%
туральной среды для культивирования клеток гу%
бок используют стерилизованную фильтрацией
пресную или морскую воду. Но часто для успеш%
ного долговременного содержания культур прим%
морфов в культуральную среду добавляют анти%
биотики и фунгициды для предотвращения чрез%
мерного размножения бактерий и появления
грибковых заражений, которые оказывают нега%
тивное влияние на процесс реагрегации клеток
губок. Однако разные антибиотики и фунгициды
оказывают на культуру примморфов неодинако%

вое воздействие. Так, добавление в культураль%
ную среду пенициллина, гентамицина, рифампи%
цина, стрептомицина или смеси пенициллина%
стрептомицина заметно не влияет на реагрегацию
клеток (Sipkema et al., 2003; Pomponi, 2006). Одна%
ко добавление смеси четырех антибиотиков (ка%
намицина, тулозина, тетрациклина, гентамици%
на) ингибирует формирование примморфов у
7 средиземноморских видов губок (S. domuncula,
G. cydonium, S. massa, Pseudosuberites aff. andrewsi,
H. panicea, H. oculata, A. polypoides). В присутствии
этих антибиотиков формируются только аморф%
ные клеточные агрегаты. Возможно, негативное
влияние связано со слишком высокой концен%
трацией антибиотиков в этой смеси – концентра%
ции тилозина и тетрациклина были превышены в
10 раз по сравнению с рекомендациями произво%
дителя (Sipkema et al., 2003).

Приведенные данные представляют дополни%
тельный интерес, если принять во внимание, что
все виды губок образуют тесные и специфические
симбиотические ассоциации с бактериями. Мно%
гие губки населены сложным микробным сооб%
ществом, которое может составлять до 40% от
массы тела животного. Симбиотические бакте%
рии принимают участие в утилизации продукты
обмена губок, передают им питательные вещества
или производят вторичные метаболиты для хими%
ческой защиты хозяина от хищников и обрастате%
лей (Кутерницкая и др., 2008; Haygood et al., 1999;
Lee et al., 2001; Thakur et al., 2003). Также было по%
казано, многие метаболиты, в том числе и потен%
циальные биологически активные вещества,
представляют собой продукт совместной жизне%
деятельности клеток губок и симбиотических
бактерий (Müller et al., 2004a).

Вполне возможно, элиминация симбиотиче%
ских бактерий из клеток суспензии при добавле%
нии антибиотиков в культуральную среду может
препятствовать полноценной реагрегации клеток
и дальнейшему восстановлению структуры губки.
Подобные данные были получены при исследо%
ваниях реагрегации клеток H. dujardini. В культу%
рах клеток этого вида губок процесс реагрегации
полностью останавливается, если непосредственно
после получения суспензии в культуральную среду
добавляют антибиотик ампициллин. В таких куль%
турах не происходит формирования ни клеточных
агрегатов, ни примморфов. Если же добавление ан%
тибиотика происходит через 20–30 мин после нача%
ла культивирования суспензии клеток, то форми%
рование клеточных агрегатов и примморфов идет
нормально и внешне не отличается от контроля
(реагрегация клеток в среде без антибиотика). По
мнению авторов исследования, такой результат
экспериментов говорит о том, что начальный пе%
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риод реагрегации клеток является важнейшим
для определения дальнейшего взаимодействия
клеток губок и их симбиотических бактерий (Ку%
терницкая и др., 2008).

Из сказанного выше ясно, что для успешного
долговременного содержания примморфов, не%
обходимо проводить подбор оптимального набо%
ра и дозы антибиотиков для каждого конкретного
вида губки. При этом следует обращать внимание
не только на эффективность антибиотика в по%
давлении микробного заражения, но и на харак%
тер его влияния на клетки губок. Кроме того, пол%
ноценное функционирование клеток губок, судя
по всему, практически невозможно без симбиоти%
ческих бактерий. Этот факт также следует учиты%
вать при подборе условий для долговременного
культивирования примморфов, а также при по%
становке экспериментов, связанных с восстанов%
лением полноценной особи губки из суспензии
клеток.

Применение фунгицида амфотерицина ока%
зывает негативное влияние на реагрегацию клеток.
Причиной подобного влияния является механизм
действия данного фунгицида: афотерицин разру%
шает клетки грибов путем присоединения к основ%
ному стеролу их клеточных мембран – эргостеролу.
Биохимические исследования нескольких видов гу%
бок (D. avara, Ircinia pipette (Schmidt, 1868), Spon�
gionella gracilis (Vosmaer, 1883), Tethya aurantium
(Pallas, 1766)) показали, что эргостерол присут%
ствует в мембранах их клеток. Более того, эрго%
стерол является основным стеролом клеточных
мембран у D. avara, I. pipetta и S. gracilis (Sipkema
et al., 2003, 2004).

Подбор подходящего состава культуральной
среды может увеличить продолжительность жиз%
ни клеточных агрегатов и примморфов в культуре
и интенсифицировать метаболизм клеток в их со%
ставе. В результате это может обеспечить увеличе%
ние биомассы в культуре, более быстрое развитие
примморфов в функциональных губок и усилен%
ние продукции биологически активных веществ.
К настоящему времени большая часть исследова%
ний, направленных на создание культуральной
среды для клеток губок, были выполнены на
культурах диссоциированных клеток. Тем не ме%
нее, ряд подобных исследований был проведен и
на примморфах.

На культурах примморфов некоторых видов
губок изучали влияние добавления в культураль%
ную среду ионов кремния и железа. Основаниями
для таких экспериментов послужили данные о
том, что ионы железа и кремний интенсифициру%
ют синтез ДНК и белков в клетках губок, а также
усиливают спикулогенез (Krasko et al., 2002). Од%
нако результаты, полученные на разных видах гу%

бок, довольно противоречивы. Так, добавление
60 мкМ ионов кремния в культуру примморфов
S. domuncula вызвало увеличение их размеров в
три раза (с 2 мм до 6 мм). Последующее добавле%
ние 30 мкМ ионов железа вызвало дополнитель%
ное увеличение размеров примморфов до 10 мм и
развитие каналов водоносной системы (Le Pennec
et al., 2003).

В то же время, добавление 60 мкМ ионов крем%
ния и 30 мкМ ионов железа в культуру примморфов
P. ficiformis вызывало лишь слабый эффект, а увели%
чение концентрации ионов железа до 60 мкМ при%
водило к разрушению агрегатов в течение несколь%
ких недель. Наиболее выраженный положитель%
ный эффект вызывало добавление в среду только
ионов кремния в концентрациях 120 или 180 мкМ
(Valisano et al., 2007a).

Добавление в среду только ионов кремния или
ионов железа и кремния вызывало спикулогенез у
примморфов двух упомянутых выше видов, а так%
же у примморфов пресноводной губки L. baicalen�
sis. В случае P. ficiformis увеличивалось не только
количество спикул, но их размеры (Krasko et al.,
2002; Le Pennec et al., 2003; Valisano et al., 2007a;
Chernogor et al., 2011b).

Механизм влияния ионов железа и кремния на
увеличения размеров агрегатов остается неяс%
ным. Развитие каналов может быть связано с не%
достатком кислорода при увеличении размеров
примморфов. Водоносная система в этом случае
служит для доставки кислорода к тканям агрегата
(Le Pennec et al., 2003). Вместе с тем нет данных о
фоновых значениях концентраций ионов железа
и кремния в изначальной культуральной среде, и
рассматривалось влияние лишь добавленных
концентраций этих элементов.

На культурах диссоциированных клеток мор%
ских губок было показано, что добавление в среду
пирувата, витамина C, хлорида натрия и ионов
железа вызывает значительное увеличение жиз%
неспособности клеток (Zhang et al., 2004; Zhao
et al., 2005; Pomponi, 2006; de Caralt et al., 2007).
Положительное влияние на жизнеспособность
клеток и на интенсивность их метаболизма (уро%
вень синтеза ДНК и белков, активность эстеразы)
оказывает добавление в среду некоторых факто%
ров роста и гормонов (фитогемагглютинина, ин%
сулина, эпидермального фактора роста, просто%
гландина E2), а также культивация клеток губок в
разбавленных коммерческих средах, которые
обычно используются для культивации клеток
млекопитающих (Osinga et al., 1999; Pomponi,
2006; de Caralt et al., 2007).

Совершенно очевидно, что состав культураль%
ной среды оказывает значительное влияние на
процесс реагрегации клеток губок. Однако, не%
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смотря на то, что изучению данной проблемы по%
священо довольно много работ, многие получен%
ные результаты неоднозначны и варьируют от
эксперимента к эксперименту или от объекта к
объекту.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В меняющихся гидродинамических условиях
окружающей среды губкам, для осуществления
эффективной фильтрации воды через всю по%
верхность и объем тела, необходимо постоянно
перестраивать свою водоносную систему. В связи
с этим ткани, клеточные линии и организация во%
доносной системы этих животных крайне пла%
стичны (Ересковский, 2005). В тоже время, не%
смотря на постоянное перемещение клеток и ре%
моделирование анатомических структур, губка
является единым интегрированным организмом.
В своей организации эти животные смогли найти
баланс между очень высокой пластичностью всех
структур в теле и интеграцией этих структур в еди%
ную систему. Это требует наличия механизмов меж%
клеточной интеграции и коммуникации, значи%
тельно отличающихся от таковых у других Metazoa.
Реагрегация клеток губок представляет собой удоб%
ную модельную систему, которая позволяет в кон%
тролируемых условиях исследовать различные ас%
пекты функционирования тканей у губок.

Реагрегация клеток губок включает в себя не%
сколько стадий: 1) адгезия клеток и формирова%
ние стабильных многоклеточных агрегатов,
2) эпителизация многоклеточных агрегатов (фор%
мирование примморфов) и, в некоторых случаях,
3) развитие примморфов в полностью функцио%
нальную губку. Различные этапы этого процесса
позволяют изучать механизмы клеточной адгезии
и иммунного распознавания, поведение и взаи%
модействие клеток разных типов, а также просле%
дить восстановление исходных связей между
клетками и формирования основных структур%
ных элементов организма.

Реагрегация клеток губок происходит благода%
ря высокомолекулярному комплексу – фактору
агрегации. Судя по накопленным данным, этот
же комплекс принимает участие в обеспечении
видовой и, вероятно, индивидуальной специфич%
ности клеток и тканей губок. При этом многие де%
тали протекания иммунного распознавания у гу%
бок, а также молекулярные механизмы, его обес%
печивающие, до конца не изучены (Fernandez%
Busquets, 2002). Совмещение у губок механизмов
клеточной адгезии и иммунного распознавания
позволяют использовать ранние этапы процесса
реагрегации для изучения механизмов иммунно%
го распознавания на уровне отдельных клеток
или клеточных линий. Из%за относительно про%

стой организации губок и отсутствия у них орга%
нов можно предположить, что и иммунная систе%
ма этих животных устроена относительно просто.
Исследование иммунной системы у самых при%
митивных Metazoa может помочь лучше понять
устройство и детали функционирования иммун%
ной системы у высокоорганизованных животных,
в том числе и человека.

Интенсивность процесса реагрегации клеток
различается не только у разных видов губок, но и
внутри одного вида в зависимости от физиологи%
ческого состояния особи, связанного со стадиями
жизненного цикла. Для многих губок характерны
сильные перестройки тканей в ходе жизненного
цикла, дегенеративные и регенеративные явле%
ния, связанные с половым и бесполым размноже%
нием (Ereskovsky, 2000). Судя по всему, морфоге%
нетические потенции диссоциированных клеток
и, как следствие, протекание реагрегации клеток
сильно зависят от исходного физиологического
состояния особи. Следовательно, изучение про%
цесса реагрегации у широкого спектра видов гу%
бок на разных этапах их жизненных циклов поз%
волит понять морфогенетические потенции и
взаимоотношения клеточных линий, а также из%
менения физиологического состояния клеток в
зависимости от стадии жизненного цикла и свя%
занные с этим изменения морфогенетических по%
тенций клеток.

Особый интерес представляет стадия прим%
морфов. После окончательного формирования
данных агрегатов у ряда видов губок наблюдается
восстановление исходной организации животно%
го. Этот процесс является результатом не простой
“самосборки” и сортировки дифференцирован%
ных клеток. В ходе описанных восстановитель%
ных морфогенезов имеют место активные дедиф%
ференцировки и трансдифференцировки опреде%
ленных клеточных типов. Дальнейшая судьба
клеток, судя по всему, определяется их положени%
ем в агрегате. В процессе развития примморфов
происходит формирование новой системы коор%
динат, регулирующей дальнейшие процессы вос%
становления организации губки. Таким образом,
формирование примморфов и восстановление из
них полноценных губок позволяют изучать про%
цессы становления и регуляции пространствен%
ной организации многоклеточных организмов в
их онтогенезе. Примером таких работ может слу%
жить изучение роли Wnt сигнального пути в фор%
мировании эктопических оскулюмов у губки Os�
carella lobularis (Lapébie et al., 2009; Winsdor, Leys,
2010; Ereskovsky et al., 2013).

Самостоятельный интерес представляют во%
просы, касающиеся процессов, определяющих и
регулирующих возможность восстановления ин%
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тактной организации губки из примморфов. Де%
тальное изучение поведения клеток во время пре%
образования примморфов в полноценную губку
позволит понять механизмы, которые обеспечи%
вают интеграцию тканей губок и высокую пла%
стичность клеточных и анатомических структур в
их теле. До сих пор малоизученным остается во%
прос о роли внеклеточного матрикса в регуляции
развития и функционирования губок и других
многоклеточных животных (Aouacheria et al.,
2006). Необходимо не только определение основ%
ных компонентов внеклеточного матрикса, но и
изучение механизмов, регулирующих его выделе%
ние на разных стадиях онтогенеза организма. Это
позволит проанализировать влияние внеклеточ%
ного матрикса на поведение клеток. Примморфы,
как модельная система, в определенной степени
облегчают решение этой задачи, так как позволя%
ют проводить исследования в контролируемых
условиях, что затруднительно при работе с ин%
тактными губками.

Потенциально возможные долговременные
стабильные культуры примморфов позволят так%
же изучать биохимию и физиологию различных
клеток, процессы спикулогенеза. Кроме того,
долговременные культуры примморфов могут
стать основой для получения биологически ак%
тивных веществ губок для фармацевтической и
косметической промышленности (Fernandez%
Busquets, 2002; Pomponi, 2006). Тем не менее, для
этого требуется серьезная доработка методов,
связанная, в первую очередь, с подбором состава
культуральной среды и условий культивации прим%
морфов. Это необходимо для увеличения продол%
жительности жизни примморфов, а также для сти%
муляции в них митотических делений, которые
обеспечат увеличение биомассы в культурах.
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Sponge Cell Reaggregation: Mechanisms and Dynamics of the Process
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Abstract—Sponges (Porifera) are lower metazoans whose organization is characterized by a high plasticity of
anatomical and cellular structures. One of the manifestations of this plasticity is the ability of sponge cells to
reaggregate after dissociation of tissues. This review brings together the available data on the reaggregation of
sponge cells that have been obtained to date since the beginning of the 20th century. It considers the behavior
of dissociated cells in suspension, the mechanisms and factors involved in reaggregation, and the rate and
stages of this process in different representatives of this phylum. In addition, this review provides information
about the histological structure of multicellular aggregates formed during reaggregation of cells and the re%
generative morphogenetic processes leading to the formation of normal sponges from these multicellular ag%
gregates.

Keywords: sponges, reaggregation of cells, primmorphs, regenerative morphogenesis
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