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Оогенез и ультраструктурное строение половых детерминант пресноводных губок Eunapius fragilis и
Swartschewskia papyracea исследованы с помощью световой и электронной микроскопии. Впервые у
губок в цитоплазме ооцитов выявлены герминативные гранулы, окруженные митохондриями –
ультраструктурный признак “зародышевой плазмы” у ряда многоклеточных животных. Показано
структурное изменение половых детерминант в ходе оогенеза и выявлены признаки участия мито-
хондрий в формировании центрального компонента половых детерминант.
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ВВЕДЕНИЕ
Половые детерминанты – одно из названий

особых органелл, присутствующих в половых
клетках многоклеточных животных (Kloc et al.,
2004). Половые детерминанты являются надеж-
ным морфологическим маркером клеток половой
линии. Эти структуры часто входят в состав так на-
зываемой “зародышевой плазмы” – участка цито-
плазмы ооцита, ответственного за спецификацию
линии половых клеток эмбриона при т.н. префор-
мационном способе сегрегации линии половых
клеток (обзор Extavour, Akam, 2003).

Присутствие детерминант, или герминатив-
ных гранул, свидетельствует о принадлежности
клеток, их содержащих, к линии половых или
плюрипотентных стволовых клеток. Закономер-
ности в расположении этих органелл в цитоплазме
ооцита указывают на наличие зон, участвующих в
формировании будущих первичных половых кле-
ток (ППК), и косвенно указывают на детермини-
рованный характер развития. Структура гермина-
тивных гранул и стадия оогенеза, на которой они
выявлены, могут свидетельствовать о способе де-
терминации линии половых клеток и о наличии
или отсутствии “зародышевого пути” у исследуе-
мого вида.

Вопрос о происхождении половых клеток и о
наличии “зародышевого пути” у губок до сих пор
остается открытым (Ефремова, 1988; Extavour,
Akam, 2003, Funayama 2010). В настоящее время
для решения этого вопроса используется не-
сколько методических подходов: выявление мо-
лекулярных маркеров половых клеток; выясне-
ние характера экспрессии маркерных генов с по-

мощью гибридизации in situ; выяснение характера
локализации белкового продукта этих генов с по-
мощью иммуноцитохимических методов; выявле-
ние и описание морфологических маркеров ли-
нии половых клеток. К настоящему времени
комплексное исследование о происхождении
половых клеток у губок отсутствует. Связано это,
главным образом, с методическими трудностями,
обусловленными особенностями организации гу-
бок, отсутствием у них оформленных органов и
тканей, чрезвычайной трудностью в идентифика-
ции типов клеток (особенно на переходных стади-
ях их дифференцировки) и феноменом живорож-
дения, свойственным большинству губок. Это
определяет фрагментарность сведений о проис-
хождении линии половых клеток у этой группы
многоклеточных и, вместе с тем, повышает значе-
ние любых фактов, проливающих свет на этот ак-
туальный вопрос биологии развития.

К настоящему времени герминативные грану-
лы найдены у двух видов морских губок: Oscarella
malakhovi (Homoscleromorpha) (Исаева, Ахмадие-
ва, 2011) и Paraleucilla magna (Calcarea) (Lanna,
Klautau, 2010). Они представлены одиночными
околоядерными скоплениями фиброгранулярно-
го электроноплотного материала.

В ооцитах пресноводных губкок Eunapius fragi-
lis и Swartschewskia papyracea нами выявлены по-
ловые детерминанты в виде митохондриальных
облаков. Показано ультраструктурное изменение
половых детерминант в ходе оогенеза, косвенно
свидетельствующее об участии митохондрий в
формировании центрального компонента детер-
минант.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал для исследования оогенеза пресно-
водных губок был собран в Каменном ручье, вы-
текающем из Английского пруда в Петродворце,
в окрестностях Санкт-Петербурга (Eunapius fragi-
lis (Leidy, 1851)) и в озере Байкал (Swartschewskia
papyracea (Dybowski, 1880)). Губок Eunapius fragilis
(Demospongiae, Haplosclerida, Spongillidae) соби-
рали конце июня и первой половине июля, губок
Swartschewskia papyracea (Demospongiae, Haplo-
sclerida, Lubomirskiidae) собирали с помощью ак-
валангической техники с глубины 5–10 метров в
середине июля. Для световой микроскопии ку-
сочки губки фиксировали в жидкости Буэна. Для
электронно-микроскопического анализа неболь-
шие кусочки губок фиксировали в смеси 1% глу-
тарового альдегида и 1% четырехокиси осмия на
фосфатном буфере в течение 1 ч (в двух сменах
фиксатора). Фиксацию осуществляли сразу после
сбора материала при температуре окружающего
воздуха. После дегидратации материала в этаноле
и ацетоне производили заливку в эпоксидную
смолу. Полутонкие и ультратонкие срезы изго-
тавливали на ультратоме LKB Nova. Полутонкие
срезы окрашивали 1% толлуидиновым синим.

Ультратонкие срезы контрастировали спиртовым
раствором ацетата уранила и цитратом свинца и
изучали с помощью трансмиссионного микро-
скопа BS-500 TESLA.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Оогенез

Пресноводные губки чаще всего раздельнопо-
лы. В период полового созревания в мезохиле
женских особей наблюдается появление ранних
ооцитов. На этапе цитоплазматического роста
ооциты представляют собой амебоидные клетки с
цитоплазмой, содержащей незначительное коли-
чество базофильных включений, крупное ядро
содержит ядрышко (рис. 1а, 1б). На этих стадиях
ооциты часто обнаруживаются вблизи каналов
водоносной системы, образованных эндопинако-
цитами (рис. 1а, 1б). Диаметр ооцитов с такими
морфологическими характеристиками составля-
ет около 20–35 мкм. Затем наступает вителлоген-
ный этап оогенеза. Ооциты, находясь в толще ме-
зохила, останавливаются и окружаются слоем
уплощенных клеток эмбриональной капсулы
(рис. 1в). Через слой клеток эмбриональной кап-

Рис. 1. Оогенез губки Eunapius fragilis. Полутонкие срезы. (а, б) Oоциты на этапе цитоплазматического роста в мезохиле ма-
теринской губки. (в) Ооцит на завершающем этапе цитоплазматического роста, формирование эмбриональной капсулы.
(г, д) Вителлогенный этап оогенеза. Миграция трофоцитов к ооцитам и формирование желтка. (e) Завершение вителлоген-
ного этапа оогенеза, сформированный ооцит. Шкала: (а, б, в) – 60 мкм; (г, д, е) – 50 мкм. Условные обозначения: АЦ – ар-
хеоцит, ЖГ – желточные гранулы, ОЦ – ооцит, ТЦ – трофоцит, ЭК – эмбриональная капсула, Я – ядро.
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сулы к ооциту начинают мигрировать специали-
зированные клетки – трофоциты (рис. 1г). Они
фагоцитируются ооцитами и постепенно транс-
формируются в многочисленные желточные гра-
нулы, заполняющие цитоплазму растущих ооци-
тов. В вителлогенный период средний диаметр
ооцита увеличивается от 40 до 200 мкм (рис. 1г–
1е). Этапы развития ооцитов сходны у обоих ис-
следованных видов губок.

Ультраструктура половых детерминант 
(герминативных гранул)

На электронограммах ооцитов E. fragilis, нахо-
дящихся на завершающих этапах цитоплазматиче-
ского роста (рис. 1в) обнаруживаются многочис-
ленные герминативные гранулы (рис. 2а). Они со-
стоят из электроноплотного фиброгранулярного
материала, образующего на срезах округлые или

эллипсоидные, с неровной поверхностью, структу-
ры. Этот центральный компонент половых детер-
минант окружен многочисленными митохондрия-
ми. Срезы митохондрий имеют разную форму: от
округлой до вытянутой или гантелевидной (рис. 2а,
2б). Митохондрии имеют пластинчатые кристы и
электроноплотный матрикс. На отдельных элек-
тронограммах видна картина непосредственного
слияния митохондрий и центрального компонен-
та половых детерминант (рис. 2б, стрелки).

В цитоплазме ооцитов, находящихся на ранней
вителлогенной стадии (рис. 1г), также обнаружива-
ются многочисленные половые детерминанты
(рис. 3а, 4). Центральный компонент гранул пред-
ставляет собой электроноплотный фиброгрануляр-
ный материал. Он образует округлые на срезах
скопления с неровной поверхностью, диаметр ко-
торых колеблется в пределах 1.5–2.5 мкм. Цен-
тральный компонент герминативных гранул окру-

Рис. 2. Герминативные гранулы в цитоплазме ооци-
тов на завершающих этапах цитоплазматического ро-
ста. Электронограммы. (а) Участок цитоплазмы
ооцита с многочисленными герминативными гранула-
ми. (б) Ультраструктура половых детерминант. Шкала:
2 мкм. Условные обозначения: Л – липидные вклю-
чения; ПГ – герминативные гранулы; МХ – митохон-
дрии; К – коллаген; ЭК – эмбриональная капсула.
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Рис. 3. Герминативные гранулы в цитоплазме ооци-
тов на ранней вителлогенной стадии. Электроно-
граммы. (а) Участок цитоплазмы ооцита с многочис-
ленными герминтивными гранулами. (б) Уль-
траструктура герминативных гранул. Шкала: 2 мкм.
Условные обозначения: ЖГ – желточная гранула; Л –
липидные включения; ПГ – герминативные гранулы;
МХ – митохондрии; К – коллаген; ЭК – эмбриональ-
ная капсула.
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жен многочисленными митохондриями (рис. 3а, 4).
На срезах они имеют исключительно округлую
форму. Матрикс электронопрозрачный с незна-
чительными включениями электроноплотного
материала (рис. 3б). Пластинчатые кристы более
редкие, чем на предыдущей стадии.

Специальных исследований о локализации
половых детерминант в ооцитах мы не проводи-
ли. На основании имеющихся данных можно ска-
зать, что они встречаются и в центральной и в пе-
риферической цитоплазме ооцитов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Среди многочисленных отрядов типа Porifera
оогенез представителей отряда Haplosclerida опи-
сан наиболее подробно. Этапы оогенеза E. fragilis
сходны с таковыми у описанных ранее видов это-
го отряда (см. обзор Ересковский, 1999).

Половые детерминанты (герминативные гра-
нулы) к настоящему времени описаны у двух ви-
дов губок: Oscarella malakhovi (Homoscleromorpha)
(Исаева, Ахмадиева, 2011) и у Paraleucilla magna

(Calcarea) (Lanna, Klautau, 2010). У O. malakhovi
герминативные гранулы выявлены в стволовых
плюрипотентных клетках – археоцитах (Исаева,
Ахмадиева, 2011). Герминативные гранулы O. mal-
akhovi представляют собой мелкозернистые элек-
троноплотные тельца, не имеющие четко очер-
ченной границы. Подобные структуры присут-
ствуют в стволовых плюрипотентных клеток ряда
беспозвоночных: кишечнополостных (Noda, Ka-
nai, 1977; Исаева и др., 2011), планарий (Hori,
1982; Isaeva et al., 2005), корнеголовых раков (Shu-
kalyuk et al., 2005). При дифференцировке стволо-
вых клеток в различные типы специализирован-
ных клеток эти образования исчезают, а при
трансформации их в половые клетки – сохраня-
ются (Shibata et al., 1999; Исаева, Ахмадиева,
2011). Эти наблюдения позволили предположить,
что герминативные гранулы поддерживают тоти-
потентное состояние стволовых и половых кле-
ток. Вместе с тем, присутствие герминативных
гранул в стволовых плюрипотентных клетках не
является свидетельством их будущей трансфор-
мации в клетки половой линии.

У известковой губки P. magna структуры, напо-
минающие герминативные гранулы O. malakhovi,
выявлены в ооцитах, находящихся на стадии ци-
топлазматического роста (Lanna, Klautau, 2010).

Обнаруженные нами в ооцитах пресноводных
губок структуры являются классическими поло-
выми детерминантами, компонентами половой
(зародышевой) плазмы животных с преформаци-
онным типом спецификации линии половых кле-
ток. Митохондриальные облака, схожие по струк-
туре с половыми детерминантами изученных
пресноводных губок, присутствуют в зародыше-
вой плазме ксенопуса и дрозофилы. Присутствие
ассоциированных с митохондриями герминатив-
ных гранул выявлено у губок впервые. Описанные
нами картины слияния митохондрий и централь-
ного компонента гранул свидетельствуют в пользу
того, что содержимое митохондрий принимает
участие в формировании центрального компо-
нента герминативных гранул (Isaeva, Reunov,
2001). Это подтверждается и выявленным нами
изменением ультраструктуры митохондрий в ходе
оогенеза. Структурное изменение половой плаз-
мы в процессе оогенеза и развития показано у та-
ких модельных объектов, как Drosophila, Xenopus
и Caenorhabditis (Kloc et al., 2004, 2014).

Присутствие половых детерминант в ооцитах
пресноводных губок и сходство ее структуры с по-
ловыми детерминантами у животных с преформа-
ционным способом обособления линии половых
клеток свидетельствует о возможности существо-
вания “зародышевой плазмы” у губок. Возможно,
у губок таким образом происходит преформация
не линии первичных половых клеток, а линии
мультипотентных стволовых клеток, что согласу-

Рис. 4. Герминативные гранулы в цитоплазме ооцита
губки Swartschewskia papyracea. Электронограмма.
Условные обозначения: Л – липидные включения;
ГГ – герминативные гранулы; МХ – митохондрии.
Шкала 2 мкм.
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МХГГ
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ется с гипотезой, высказанной в 2013 г. Хорди Со-
лана (Solana, 2013). Для прояснения этого вопро-
са требуются дальнейшие исследования.

Авторы выражают благодарность Р.П. Костю-
ченко и М.Д. Воронцову. Работа выполнена с ис-
пользованием оборудования ресурсных центров
СПбГУ “Хромас” и “Культивирование микроор-
ганизмов”.
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The paper reports a light and electron microscopy study of the ultrastructure and oogenesis of germ-cell de-
terminants in freshwater sponges Eunapius fragilis and Swartschewskia papyracea. For the first time, germinal
granules surrounded by mitochondria, the ultrastructural signature of germinal plasma in a number of meta-
zoan organisms, has been described in Porifera. Structural changes in germ determinants in the course of oo-
genesis have been described, and participation of mitochondria in the formation of the central component of
germ-cell determinants has been suggested.
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