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Сферическая зеленая водоросль вольвокс состоит из нескольких сотен или тысяч соматических
клеток, которые претерпевают терминальную дифференцировку, старение и смерть, и небольшого
числа гонидий (бесполых репродуктивных клеток), которые дают начало особям следующего поко-
ления. В первой части настоящей статьи кратко рассмотрены онтогенетическое разнообразие рода
Volvox, а также механизмы дифференцировки на два упомянутых выше типа клеток, которые были
обстоятельно исследованы в последние годы у Volvox carteri. Затем проведен подробный критиче-
ский анализ литературных и некоторых собственных данных по старению и гибели клеток (в основ-
ном у V. carteri и в меньшей степени у V. aureus) и отмечено, что этот аспект биологии развития воль-
вокса изучен недостаточно. Указаны некоторые перспективы дальнейшего исследования процес-
сов гибели клеток и старения у представителей рода Volvox в сравнительном аспекте.
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ВВЕДЕНИЕ
Процессы старения и гибели клеток изучаются

в последние годы на разнообразных объектах и
модельных системах: многоклеточных животных
(Goldsmith, 2015; Brusentsev et al., 2017; Davaapil et al.,
2017; Skulachev, Skulachev, 2017; Zhu et al., 2019
и др.), высших растениях (van Doorn, Woltering,
2004; Rogers, 2015; Locato, De Gara, 2018; Woo
et al., 2019; Doronina et al., 2020 и др.), однокле-
точных организмах, включая протистов (Gordee-
va et al., 2004; Franklin et al., 2006; Deponte, 2008;
Kasuba et al., 2015; Bidle, 2016; Durand et al., 2016).
Среди модельных организмов (систем) для анализа
этой проблемы достаточно важное место могли бы
занимать одни из самых примитивных многокле-
точных (колониальных) организмов – вольвоксо-
вые водоросли, на что в литературе традиционно
обращали внимание (см., например: Weismann,
1893, 1904; Golstein et al., 2003; Bhatia-Dey et al.,
2016). Тем не менее, первые экспериментальные
исследования старения водоросли Volvox (Chloro-
phyta, Volvocales, Volvocaceae) были опубликованы
около 40 лет тому назад (Hagen, Kochert, 1980;
Pommerville, Kochert, 1981, 1982), последующие ра-
боты по упомянутой теме появлялись лишь эпи-

зодически и не было специальных обобщающих
публикаций о гибели клеток и старении у этого
типичного представителя фитопланктона стоя-
чих пресных вод. В настоящей статье вначале
кратко изложены некоторые современные дан-
ные по биологии развития Volvox (важные для
понимания основной темы обзора), а затем пред-
ставлено обсуждение данных литературы и неко-
торых собственных данных по гибели клеток и
старению у вольвокса, что расширит представле-
ния об особенностях этих процессов у низших
растений.

Говоря о старении и клеточной гибели у воль-
вокса, как правило, имеют в виду возрастные из-
менения соматических клеток в ходе развития
модельного вида V. carteri. В этой статье впервые в
литературе по старению Volvox предпринята по-
пытка применить сравнительный подход и при-
влечь данные по “немодельному” виду V. aureus.
Наконец, хотелось также привлечь внимание к
особенностям гибели гонидий (потенциально бес-
смертных бесполых репродуктивных клеток) при
ограничении ресурсов в стареющих культурах у
разных видов вольвокса.
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ОСНОВНЫЕ ДАННЫЕ О РАЗВИТИИ
И ДИФФЕРЕНЦИРОВКЕ КЛЕТОК У VOLVOX

Род Volvox включает более 20 видов (Herron,
Nedelcu, 2015; Nozaki et al., 2015, 2019, 2020) и эти
зеленые жгутиковые водоросли предоставляют
возможность анализировать индивидуальное раз-
витие в системе, состоящей лишь из двух клеточ-
ных типов – нескольких сотен или тысяч малень-
ких соматических клеток и небольшого числа
(обычно 8–16) крупных репродуктивных клеток.
Несмотря на относительную простоту организа-
ции вольвокса (рис. 1), исследователи сталкива-
ются здесь с целым рядом интересных явлений и
процессов: формированием клеточных линий,
ростом и дроблением репродуктивных клеток,
перестройками онтогенеза в эволюции родствен-
ных видов, морфогенезом, половыми феромона-
ми и т.д. Таким образом, вольвокс стал весьма по-
пулярным модельным объектом биологии разви-
тия – упомянутым выше аспектам онтогенеза
этой водоросли посвящен ряд обзорных статей
последних лет (Herron, 2016; Matt, Umen, 2016;
Desnitskiy, 2018, 2019; Desnitskiy et al., 2018; Umen,
2020 и др.).

Цикл бесполого развития Volvox, который изу-
чают в условиях клональных аксеничных (содер-
жащих микроорганизмы только одного вида) куль-
тур, включает рост гонидий, период их дробления
(серия 9–15 синхронных делений у различных ви-
дов), инверсию (выворачивание наизнанку) моло-

дых сфероидов, их рост внутри родительской осо-
би, освобождение из родительского сфероида,
после чего происходят рост и дробление гонидий
следующей генерации. С другой стороны, остаю-
щийся сферический “каркас” (hulk), состоящий
только из родительской сомы, стареет и умирает.
Традиционно различали два основных типа бес-
полого развития и размножения у Volvox (Starr,
1970; Kochert, 1975; Desnitski, 1992, 1995; Desnits-
kiy, 2016). Можно говорить также о наличии двух
репродуктивных стратегий. У нескольких видов
(V. africanus, V. carteri f. kawasakiensis, V. carteri f.
nagariensis, V. carteri f. weismannia, V. gigas, V. sper-
matosphaera), гонидии в результате продолжи-
тельного периода свето-зависимого роста до на-
чала дробления достигают крупных размеров и
превышают соматические клетки по диаметру по
крайней мере в 6–8 раз; во время быстрых после-
довательных делений (весь период дробления за-
нимает не более 10–12 часов), которые могут про-
исходить в темноте, нет клеточного роста. Напро-
тив, у других видов (например, V. aureus, V. ferrisii,
V. globator, V. rousseletii), зрелые гонидии относитель-
но небольшого размера и превышают соматические
клетки по диаметру не более, чем в 3–4 раза, по-
скольку период роста гонидий короткий и клетки
зародыша растут в длительных интервалах между
делениями дробления, требующего света. Сле-
довательно, в данном случае период дробления
растянут по крайней мере на двое или трое су-
ток. Деления начинаются утром первого дня,
временно блокируются ночью, возобновляются
утром следующего дня, снова останавливаются
ночью и т.д. (Desnitskiy, 2017). Филогенетический
анализ (Herron et al., 2010) показывает, что такой
тип бесполого развития вольвокса (с медленным
светозависимым дроблением) является эволюци-
онно продвинутым.

Циклы полового онтогенеза вольвокса включа-
ют развитие и дифференцировку сфероидов с муж-
скими или женскими репродуктивными клетками
(вместо бесполых гонидий). Единственной дипло-
идной стадией в жизненном цикле Volvox является
зигота (зигоспора), которая прорастает после пери-
ода покоя (Starr, 1975). У большинства представите-
лей рода Volvox выявлены видо-специфичные по-
ловые феромоны (Starr, 1970; Kirk, 1998; Hallmann,
2011; Coleman, 2012). В частности, у V. carteri f. naga-
riensis под влиянием такого феромона, производи-
мого спонтанно образовавшейся мужской особью
или соматическими клетками бесполой особи,
находящейся в стрессовых условиях (например,
тепловой шок или механическая травма), гони-
дии бесполой особи подвергаются модифициро-
ванному паттерну дробления и формируют в сле-
дующем поколении половые особи (с яйцеклет-
ками в женском клоне или с андрогонидиями в
мужском клоне).

Рис. 1. Молодые бесполые колонии (сфероиды) Vol-
vox carteri f. weismannia незадолго до освобождения из
родительского сфероида, соматические клетки кото-
рого скоро вступят в фазу старения.

50 мкм
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Возвращаясь к краткому описанию бесполого
цикла развития перейдем к проблеме дифферен-
цировки на типы репродуктивных и соматиче-
ских клеток. Прежде всего заметим, что наличие в
сфероиде вольвокса соматических клеток – это
несомненный признак многоклеточного организ-
ма. При этом отличительной особенностью и до-
стоинством данного объекта (по сравнению, на-
пример, с многоклеточными животными или
высшими растениями) является то, что сома у
вольвокса представлена всего лишь одним ти-
пом клеток. Согласно филогенетическому ана-
лизу (Herron, Michod, 2008) сома возникала три
раза в ходе эволюции водорослей порядка Volvo-
cales, причем дважды в пределах полифилетическо-
го рода Volvox. Основными функциями двужгути-
ковых соматических клеток вольвокса являются
обеспечение подвижности организма (включая
фототаксис), а также синтез гликопротеинового
межклеточного матрикса, объединяющего в соста-
ве сфероида клетки обоих типов (Matt, Umen,
2018). Предполагали (Koufopanou, Bell, 1993; Kou-
fopanou, 1994; Hoops et al., 2006) возможность пере-
дачи от молодых соматических клеток питательных
веществ (синтезированных ими либо даже “под-
хваченных” из окружающей среды) к гонидиям и
дробящимся зародышам, хотя до сих пор это
окончательно не доказано.

Зародыши V. africanus, V. carteri f. kawasakiensis,
V. carteri f. nagariensis, V. carteri f. weismannia, V. ob-
versus, и V. reticuliferus характеризуются асиммет-
ричными (неравными) делениями и дифферен-
циацией линий презумптивных репродуктивных
и соматических клеток на относительно ранних
этапах развития, на 16-клеточной, 32-клеточной
либо на несколько более поздних стадиях дробле-
ния (Starr, 1969; Karn et al., 1974; Nozaki, 1988; Her-
ron et al., 2010; Desnitskiy, 2016). У зародышей дру-
гих видов вольвокса асимметричных делений нет и
гонидии становятся морфологически отличимы-
ми от соматических клеток только после заверше-
ния дробления или даже после инверсии молодо-
го сфероида.

Теперь перейдем к краткому изложению дан-
ных по клеточным и молекулярно-генетическим
механизмам дифференцировки на сому и гони-
дии у V. carteri f. nagariensis, единственному пред-
ставителю рода, подробно изученному в этом от-
ношении (Tam, Kirk, 1991; Kirk, 1998, 2001, 2005;
Pappas, Miller, 2009; Matt, Umen, 2016 и др.). Ко-
гда зародыш этого вида и формы Volvox достигает
32-клеточной стадии дробления (после пяти сим-
метричных делений), 16 передних клеток делятся
асимметично на большие и маленькие клетки, со-
ответственно линии презумптивных гонидиаль-
ных и соматических клеток следующей генера-
ции. Напротив, 16 клеток в задней части зародыша
претерпевают только симметичные деления и та-
ким образом вносят вклад только в формирование

линии маленьких соматических клеток. Асиммет-
ричные деления в передних клетках зародыша про-
исходят под контролем генов glsA и Hsp70A, которые
кодируют белки шапероны (соответственно glsA и
Hsp70A) взаимодействующие с митотическим вере-
теном и смещающие плоскость клеточного деления
(Kirk et al., 1999; Cheng et al., 2005; Pappas, Miller,
2009). Интересно, что имеется несколько работ,
показавших вовлечение гена glsA также в мужской
гаметогенез (Mori et al., 2003; Igawa et al., 2009) у
лилиецветных (Liliales) либо в другие морфогене-
тические процессы у высших растений (Guzman-
Lopez et al., 2016).

В ходе развития зародыша V. carteri f. nagariensis
после асимметричного деления дробления про-
дукты гена lag подавляют активность соматиче-
ских генов в больших клетках, тогда как в малень-
ких клетках продукты гена regA подавляют актив-
ность гонидиальных генов (Kirk, 2001; Matt,
Umen, 2016). Следовательно, большие и малень-
кие клетки зародыша дифференцируются соот-
ветственно в большие репродуктивные клетки
(бесполые гонидии) и маленькие соматические
клетки. Предыдущие экспериментальные иссле-
дования (Pall, 1975; Kirk et al., 1993) показали, что
все клетки зародыша, достигающие в конце серии
делений 8 мкм в диаметре или более, становятся
гонидиями (независимо от их положения в сфе-
роиде), а все клетки менее 8 мкм в диаметре диф-
ференцируются как соматические. Заметим, что в
ходе нормального развития у V. carteri f. nagariensis
формирующиеся гонидии в конце серии делений
имеют размер около 13 мкм в диаметре, а молодые
соматические клетки – около 2 мкм. Таким обра-
зом, важным фактором, определяющим направле-
ние дифференцировки клеток молодого сфероида
этого вида вольвокса, является их размер. Однако
причина прямой связи между размером эмбрио-
нальной клетки и определением ее судьбы остается
загадочной. Формальная схема процесса диффе-
ренциации на гонидии и соматические клетки у
V. carteri f. nagariensis представлена на рис. 2.

Из всех упомянутых выше генов V. carteri f.
nagariensis наиболее подробно изучен ген regA,
контролирующий соматическую дифференци-
ровку, препятствующий биогенезу хлоропластов
и кодирующий локализующийся в ядре репрес-
сор транскипции (Tam et al., 1991; Choi et al., 1996;
Kirk et al., 1999; Stark et al., 2001; Duncan et al.,
2007; Grochau-Wright et al., 2017 и др.). В свете
этих данных становится понятно, почему содер-
жание хлоропластной ДНК в гонидии перед на-
чалом периода дробления превышает содержание
хлоропластной ДНК в соматической клетке при-
мерно в 120 раз (Kochert, 1975). Интересно отме-
тить, что в мутантных линиях regA– сначала фор-
мируются морфологически нормальные молодые
бесполые сфероиды с обоими клеточными типа-
ми. Однако затем соматические клетки увеличи-
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ваются в размерах, трансдифференцируются в го-
нидии и претерпевают серию делений дробления.
Эта группа мутаций у V. carteri f. nagariensis была
впервые описана около 50 лет назад и была тогда
названа “somatic regenerator” (Starr, 1970).

Интересно, что Э. Ханшен и соавторы (Han-
schen et al., 2014) недавно идентифицировали ген
regA также и у нескольких других представителей
полифилетического рода Volvox, в том числе у
V. ferrisii, вида с маленьким размером зрелых го-
нидий и без асимметричного деления. Послед-
ний общий предок V. carteri f. nagariensis и V. ferri-
sii не имел соматических клеток (Herron, Michod,
2008) и, таким образом, в двух эволюционных ли-
ниях сома возникла независимо. Ген regA, крити-
чески важный для соматической дифференциров-
ки у V. carteri f. nagariensis, имеет гомолога у одно-
клеточной родственной водоросли Chlamydomonas
reinhardtii из порядка Volvocales. У C. reinhardtii
этот гомологичный ген экспрессируется в стрес-
совых условиях, когда клеточный рост и размно-
жение подавлены (Nedelcu, Michod, 2006; Nedelcu,
2009a; König, Nedelcu, 2020). С другой стороны, ген
lag, важный для дифференцировки гонидий у
V. carteri f. nagariensis, еще не был предметом тща-
тельного изучения (в отличие от генов regA, glsA и
Hsp70A) и сравнительно недавно было отмечено
(Matt, Umen, 2016), что конкретный механизм
действия этого гена в дифференцировке на два
клеточных типа пока неясен.

СТАРЕНИЕ И ГИБЕЛЬ КЛЕТОК
У ВОЛЬВОКСА

Соматические клетки вольвокса являются тер-
минально дифференцированными пост-митоти-
ческими клетками, претерпевающими старение и
смерть (Starr, 1970; Kochert, 1975; Kirk, 1998; Matt,
Umen, 2016 и др.). Они не способны делиться по-
сле завершения процессов дробления и инверсии
зародыша. Имеющееся в литературе описание де-
ления соматической клетки у V. aureus (Soyer, 1973,
Plate 3, Fig. 2) не заслуживает доверия и представ-
ляется чрезвычайно сомнительным. Впрочем,

нельзя полностью исключить возможность тер-
минологической путаницы в упомянутой статье,
автор которой не указала на каких этапах жизнен-
ного цикла вольвокса брала материал для иссле-
дования. Клетки дробящегося зародыша (еще не
дифференцированного на два клеточных типа) в
этой публикации могли бы быть ошибочно назва-
ны соматическими.

Первая серия экспериментальных работ по
старению соматических клеток у вольвокса была
выполнена на частично синхронизированных
культурах V. carteri f. nagariensis (Hagen, Kochert,
1980) и V. carteri f. weismannia (Pommerville, Kochert,
1981, 1982) при температуре 28–30°C, свето-темно-
вых режимах 39 ч : 9 ч или 29 ч : 19 ч и пересевах на
свежую питательную среду каждые два дня (за эти
48 ч завершался один цикл бесполого развития).
У этих форм вольвокса соматические клетки от
момента своего формирования до этапов терми-
нальной дифференцировки и старения в боль-
шинстве случаев увеличиваются в диаметре от
примерно 2 до 5–6 мкм. В упомянутых исследова-
ниях лаборатории Г. Кохерта были показаны су-
щественные различия в паттернах мечения поли-
пептидов (по включению 35S) между молодыми
соматическими клетками и гонидиями, а также
между молодыми и стареющими соматическими
клетками. Эти данные говорили о перспективно-
сти использования V. carteri как модельного объекта
для изучения процесса старения сомы. Уместно от-
метить, что ранее в той же лаборатории был разра-
ботан метод разделения на два клеточных типа в
культурах вольвокса для последующего биохимиче-
ского анализа (Yates et al., 1975).

Соматические клетки молодых растущих сфе-
роидов (после их освобождения из родительской
особи) характеризуются интенсивной работой жгу-
тиков и активно синтезируют внеклеточный гли-
копротеиновый матрикс. На этом этапе развития
белковый синтез в относительно молодых сомати-
ческих клетках протекает примерно в пять раз ин-
тенсивнее, чем в стареющем каркасе родительской
сомы, внутри которого уже нет особей молодого
поколения и который мало подвижен вследствие

Рис. 2. Схематичное изображение процесса дифференцировки на соматические и репродуктивные клетки в ходе бес-
полого цикла развития у Volvox carteri. Показано, на каких этапах онтогенеза активны гены glsA, hsp70A, regA и lag (по:
Kirk, 2001, 2005; Matt, Umen, 2016, с упрощениями).
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резкого ослабления интенсивности работы жгути-
ков (Hagen, Kochert, 1980; Pommerville, Kochert,
1982). Однако даже на этом завершающем этапе
бесполого жизненного цикла соматические клет-
ки сохраняют способность к регенерации жгути-
ков, которая осуществляется за два часа (дефла-
гелляцию на обеих стадиях развития производи-
ли путем резкого понижения pH от 8.0 до 4.0 в
течение 90 с) (Coggin, Kochert, 1986). Сопоставле-
ние особенностей соматических клеток на разных
этапах цикла бесполого развития показывает, что
в процессе старения на фоне уменьшения содер-
жания в клетках белков и уменьшения числа ци-
топлазматических рибосом, происходит также
интенсивная аккумуляция цитоплазматических
липидных телец, замедление фотосинтетической
активности и затем ее утрата, нарушение структу-
ры хлоропласта, уменьшение содержания хлоро-
филла, в результате чего зеленая пигментация кле-
ток ослабевает и в конце концов исчезает (Hagen,
Kochert, 1980; Pommerville, Kochert, 1981, 1982).
Эти возрастные изменения сомы у вольвокса по-
степенные и кумулятивные; они напоминают
процессы, происходящие, например, при старе-
нии листьев у высших растений (Guo, Gan, 2005).

К сожалению, четкая хронологическая после-
довательность развития сомы, а также однознач-
ные определения молодых, зрелых и переходящих
к старению соматических клеток отсутствуют в
рассмотренных работах лаборатории Кохерта. Тем
не менее, было показано, что у V. carteri f. nagariensis
соматические клетки начинают стареть и умирают
значительно раньше, чем у V. carteri f. weismannia
(время жизни соматических клеток после их ис-
ходного формирования при развитии сфероида
составляет соответственно около 4 и 5–7 сут)
(Pommerville, Kochert, 1982). Авторы не объясни-
ли причину таких различий по темпам старения.
Как бы то ни было, данные пионерских исследо-
ваний Кохерта говорили в пользу того, что про-
хождение соматических клеток вольвокса через
этапы старения и смерти является частью генети-
чески контролируемой эндогенной программы
развития, а не пассивного процесса некроза. Вме-
сто того, чтобы умирать случайным образом, не-
зависимо друг от друга, соматические клетки в
пределах одного сфероида гибнут синхронно.
Кроме того, потеря жизнеспособности сомы су-
щественно задерживается, когда стареющую ко-
лонию вольвокса обрабатывают ингибитором
синтеза белка циклогексимидом в концентрации
0.1 мкг/мл; в результате авторы (Pommerville,
Kochert, 1982) сделали вывод, что гибель сомати-
ческих клеток вольвокса является активным про-
цессом. Однако они не указали, что при этом
конкретно имели в виду.

Очень интересно, что у обеих форм V. carteri
соматические клетки женских сфероидов подвер-
гаются старению гораздо медленнее и умирают на

несколько дней позднее, чем соматические клет-
ки бесполых сфероидов (Hagen, Kochert, 1980;
Pommerville, Kochert, 1982). Авторы опять никак
не объяснили этот результат. Однако мне пред-
ставляется возможным предложить соответству-
ющий комментарий с учетом специфики цикла
полового онтогенеза вольвокса. В данном случае
нет освобождения молодых сфероидов из старею-
щего каркаса родительской сомы. Дело в том, что
после того, как содержащиеся в женском сферои-
де яйцеклетки будут оплодотворены, образовав-
шиеся зиготы претерпевают длящийся несколько
дней процесс созревания внутри материнского
сфероида. Сначала зиготы имеют темно-зеленую
окраску (свето-зависимый этап онтогенеза), а за-
тем красную или оранжевую и окружаются тремя
оболочками (Starr, 1969; Kirk, 1998). Соматиче-
ские клетки умирают только после этого. Таким
образом, цикл полового развития у всех видов
вольвокса длится существенно дольше, чем цикл
бесполого развития.

Важно, что если у молодого бесполого сферои-
да V. carteri f. nagariensis удалить гонидии, то полу-
чившийся в таком эксперименте молодой каркас
соматических клеток будет развиваться и стареть с
такой же скоростью, как и контрольные интакт-
ные сфероиды (Hagen, Kochert, 1980). На этом ос-
новании было сделано предположение, что разви-
тие репродуктивных клеток не оказывает влияния
на процессы терминальной дифференцировки,
старения и смерти соматических клеток. Однако
эта идея не согласуется с рассмотренными выше
данными тех же авторов о замедлении темпов ста-
рения соматических клеток в женских сфероидах
(содержащих яйцеклетки вместо бесполых гони-
дий). Было бы очень интересно проверить темпы
старения каркаса сомы женского сфероида после
экспериментального удаления из него яйцекле-
ток. Данные об отсутствии влияния яйцеклеток
на процесс старения соматических клеток жен-
ской особи вольвокса дали бы основания предпо-
лагать наличие разных программ старения и
смерти у сомы из бесполых и женских сфероидов.
Кроме того, была высказана идея (Kirk, 1998) до-
пускавшая принципиальную возможность, что на
темпы старения сомы V. carteri мог бы оказывать
влияние уже упомянутый выше половой феро-
мон, который, таким образом, контролировал бы
процессы онтогенеза не только у репродуктивных
клеток, но также и у соматических.

В связи с рассмотренными выше данными по
замедленным темпам старения соматических кле-
ток женских сфероидов V. carteri представляется
обоснованным упомянуть об особенностях старе-
ния сфероидов у нескольких линий V. aureus. Дело в
том, что этот вид представлен не только линиями,
для которых характерно половое размножение и
формирование зигот (Darden, 1966; Starr, Zeikus,
1993), но также и линиями, в которых мужские
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сфероиды отсутствуют или встречаются чрезвы-
чайно редко (Darden, 1968; Starr, Zeikus, 1993;
Desnitski, 2000). В культурах таких линий многие
гонидии без оплодотворения постепенно транс-
формируются в предположительно гаплоидные
партеноспоры (цитологический или генетический
анализ не производили), хотя они имеют такой же
внешний вид, как зрелые диплоидные зиготы, и
также являются резистентной покоящейся стадией.
Сфероиды V. aureus, содержащие партеноспоры,
живут на несколько дней дольше, чем сфероиды с
гонидиями (Desnitskiy, 2009). Таким образом, пар-
теноспоровые линии этого вида вольвокса могли
бы быть использованы для анализа особенностей
старения их соматических клеток.

К сожалению, подробно рассмотренные выше
исследования лаборатории Кохерта по старению
соматических клеток у V. carteri не были им про-
должены. Перейдем к данным других авторов, хо-
тя изучение старения и смерти не всегда было ос-
новной темой их публикаций. В обстоятельном
микроспектрофлуорометрическом исследовании
(окраска DAPI) лаборатории А. Коулман (Coleman,
Maguire, 1982) было показано, что у V. aureus и V. car-
teri f. nagariensis содержание ядерной ДНК в сома-
тических клетках в ходе бесполого цикла разви-
тия остается постоянным от момента завершения
дробления зародыша до самой смерти. У обоих
видов вольвокса содержание хлоропластной ДНК
в соматических клетках также существенно не из-
меняется в ходе дифференцировки и старения (в
контрасте с резким увеличением содержания хло-
ропластной ДНК в растущих гонидиях).

В молекулярно-генетических исследованиях
лаборатории Д. Керка были идентифицированы
12 транскриптов, специфичных для соматических
клеток и 19 транскриптов, специфичных для го-
нидий V. carteri f. nagariensis (Tam, Kirk, 1991; Tam
et al., 1991). Эти 12 соматических транскриптов
разделяются на две категории: 5 “ранних”, кото-
рые активно аккумулируются, начиная с момента
формирования соматических клеток непосред-
ственно после дробления зародыша, и 7 “позд-
них”, которые не могут быть обнаружены до вы-
хода молодых сфероидов из старой родительской
особи. Однако авторы (Tam et al., 1991) сомнева-
лись, что “поздние соматические гены” играют
решающую роль в старении сомы, поскольку пе-
риод, в течение которого была максимальная ак-
кумуляция поздних транскриптов, предшествует
фазе старения. Интересно, что один из этих позд-
них соматических генов (ген LSG2) кодирует гли-
копротеиновый литический фермент, который
аккумулируется в межклеточном гликопротеино-
вом матриксе развивающегося сфероида. Затем
этот фермент принимает участие в деградации
(частичном переваривании) матрикса, что позво-
лит освободиться сфероидам нового поколения
(Nishimura et al., 2017). Таким образом, экспрес-

сия гена LSG2 косвенно подготавливает основу
для последующего старения каркаса соматиче-
ских клеток.

Тем не менее, имеются публикации (Shimizu
et al., 2001, 2002), показавшие более важную роль
некоторых других поздних соматических генов у
V. carteri f. nagariensis в процессе старения сомы.
Так, например, был клонирован и изучен ген, ко-
дирующий связанную со старением РНКазу. Со-
ответствующая иРНК аккумулируется непосред-
ственно в фазе старения соматических клеток, то-
гда как содержание тотальной клеточной РНК
многократно уменьшается в ходе этого процесса.
Очевидно, что такие результаты не согласуются с
представлениями Керка и соавторов (Tam, Kirk,
1991; Tam et al., 1991) о роли поздних соматиче-
ских генов в старении и смерти сомы.

Наконец, заслуживают упоминания данные о
метакаспазах типа I и типа II у V. carteri f. nagarien-
sis (Nedelcu, 2009b), протеолитических фермен-
тах, играющих ключевую роль в процессе про-
граммированной клеточной смерти (ПКС) у низ-
ших эукариотов (Bidle, 2016; Durand et al., 2016).

Итак, после рассмотрения литературы по про-
цессу старения и последующей гибели соматиче-
ских клеток у вольвокса становится видно, что
этот вопрос (несмотря на его актуальность) к на-
стоящему времени изучен явно недостаточно. В
литературе по онтогенезу вольвокса неоднократ-
но отмечали, что его соматические клетки пре-
терпевают ПКС (например, Hagen, Kochert, 1980;
Kirk et al., 1987; Kirk, 1998). Однако авторы одного
из последних обзоров по биологии развития этой
зеленой водоросли указали, что они воздержива-
ются от использования термина ПКС, “посколь-
ку он подразумевает стереотипный набор собы-
тий, определяемых процессом апоптоза в клетках
животных, которые не были исследованы у Vol-
vox” (Matt, Umen, 2016, p. 109).

Перейдем к проблеме, которая обычно не при-
влекает внимание исследователей: особенностям
гибели гонидий у вольвокса. Более ста лет тому на-
зад А. Вейсман (Weismann, 1904, p. 261) заметил,
что гонидии (бесполые репродуктивные клетки,
дающие начало новому поколению сфероидов
вольвокса) являются потенциально бессмертны-
ми. Однако нельзя забывать, что при ограничении
ресурсов (как в природных условиях, так и в усло-
виях стареющих лабораторных культур) гонидии
могут гибнуть, не давая потомства.

В связи со сказанным представляет интерес
статья, содержащая некоторую информацию о
бесполых репродуктивных клетках в переполнен-
ной стареющей культуре V. carteri f. nagariensis
(Gilles, Jaenicke, 1982). В то время как в активно
растущей культуре (с плотностью около 10 сферо-
идов на мл) сфероиды содержали обычно по 12–
16 гонидий, в стареющей культуре (с плотностью
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более 1000 сфероидов на мл) большинство сферо-
идов содержали по 8–12 гонидий. Мои многолет-
ние наблюдения над культурами этого же вида и
формы Volvox согласуются с данными цитирован-
ной выше работы в отношении числа гонидий у
бесполых сфероидов из молодых и старых куль-
тур. Более того, поддерживая в течение ряда лет
культуры вольвокса, я наблюдал, что в стареющих
культурах V. carteri f. nagariensis (через 2–3 нед. по-
сле пересева на свежую питательную среду) гони-
дии перестают вступать в период дробления, за-
тем постепенно обесцвечиваются и в конце кон-
цов гибнут, разделяя судьбу соматических клеток
(замечу, что музейные культуры вольвокса обыч-
но поддерживают путем регулярных пересевов
дважды в месяц).

В активно растущих (молодых) культурах V. aureus
бесполые сфероиды содержат по 3–15 гонидий
(чаще 8–12) (Darden, 1966; Shelton et al., 2012
и др.). С другой стороны, мои многолетние наблю-
дения показали, что в старых культурах V. aureus
(примерно через 3–4 нед. после пересева на све-
жую среду) формируются миниатюрные беспо-
лые сфероиды, содержащие лишь 1–3 гонидия.
Таким образом, в данном случае нет прекраще-
ния процесса бесполого размножения, имеющего
место в старых культурах V. carteri f. nagariensis.
Однако эти старые культуры V. aureus не являются
переполненными, что дает основания полагать
гибель значительной части популяции на фоне
формирования относительно небольшого коли-
чества миниатюрных особей, способных впо-
следствии дать нормальное потомство после пе-
ресева на свежую среду. В связи со сказанным
уместно вспомнить о публикациях, развивающих
концепцию “альтруистической” клеточной гибели
у некоторых одноклеточных протистов в стрессо-
вых ситуациях (Durand et al., 2011, 2014; Nedelcu
et al., 2011), когда часть популяции гибнет, поддер-
живая выживание и размножение остальных осо-
бей. Однако в настоящий момент трудно оценить,
насколько мои упомянутые выше предваритель-
ные и неопубликованные данные на стареющих
культурах V. aureus укладываются в рамки кон-
цепции альтруистической клеточной гибели. В
будущем было бы интересно изучить этот вопрос
подробнее.

Как бы то ни было, V. aureus и V. carteri f. nagarien-
sis, характеризуются не только разными репродук-
тивными стратегиями в оптимальных условиях
культивирования (как указано выше в разделе о
развитии и дифференцировке клеток у этих водо-
рослей), но также и разными стратегиями выжива-
ния при ограничении ресурсов в стареющих куль-
турах. У V. carteri f. nagariensis дробление гонидий
в таких культурах блокируется, но в течение отно-
сительно короткого времени (несколько дней)
все репродуктивные клетки сохраняют способ-
ность начать новую серию делений (если условия

улучшатся). У V. aureus способность к формирова-
нию новых колоний сохраняется в неблагоприят-
ных условиях гораздо дольше (более месяца), но
бесполое размножение происходит только у отно-
сительно небольшого числа особей. Это согласует-
ся с моими исследованиями по экологии вольвокса
(Desnitskiy, 2016, 2017, 2020), которые показывают,
что V. aureus, единственный космополитный и наи-
более часто встречающийся в природе представи-
тель данного рода водорослей, лучше других ви-
дов адаптирован к жизни в суб-оптимальных и
суб-экстремальных условиях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Вольвокс стал перспективным модельным
объектом, который успешно используют для изу-
чения процессов дифференцировки и морфоге-
неза в относительно простой системе, состоящей
лишь из двух типов клеток. Однако настоящий
обзор сведений о старении и гибели клеток у этой
зеленой водоросли показывает, что данная тема к
настоящему времени разработана весьма слабо и
желательны дальнейшие исследования. Прежде
всего было бы важно четко определить и подроб-
но охарактеризовать разные этапы старения сомы
как в ходе бесполого цикла развития, так и в он-
тогенезе колоний, формирующих резистентные
покоящиеся стадии (зиготы или партеноспоры).
Заслуживает внимания также и более подробный
анализ процесса старения лабораторных культур
вольвокса и гибели гонидий, происходящей при
ограничении питательных ресурсов.

Род Volvox характеризуется значительным раз-
нообразием особенностей циклов развития. По-
этому в будущем для экспериментального анали-
за процессов старения и гибели клеток было бы
оптимальным применить сравнительный подход
и использовать не только V. carteri (наиболее изу-
ченный вид), но также и другие виды (прежде все-
го V. aureus).
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The spherical green alga Volvox consists of several hundred or thousand of somatic cells that undergo terminal
differentiation, senescence and death, and a small number of gonidia (asexual reproductive cells) that give rise
to the next generation. In the first part of this paper, the ontogenetic diversity of the genus Volvox is brief ly
considered, as well as the mechanisms of differentiation into the two types of cells mentioned above, which
have been thoroughly studied during recent years in Volvox carteri. Then, a detailed critical analysis of the lit-
erature and some of my own data on senescence and cell death (mainly in V. carteri and, to a lesser extent, in
V. aureus) was carried out, and it was noted that this aspect of Volvox developmental biology has not been suf-
ficiently studied. Some perspectives of further research of the processes of cell death and senescence in rep-
resentatives of the genus Volvox in a comparative aspect are indicated.
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