
УЧЕНЫЕ ЗАПИСКИ КАЗАНСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО УНИВЕРСИТЕТА
Том 151, кн. 2 Естественные науки 2009

УДК 595.123.41:591.484

УЛЬТРАСТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ
МУЛЬТИОКУЛЯРНОЙ ФОТОРЕЦЕПТОРНОЙ СИСТЕМЫ

PLANARIIDAE (TURBELLARIA: TRICLADIDA)
НА ПРИМЕРЕ POLYCELIS TENUIS

Н.В. Шакурова

Аннотация

Проанализированы особенности ультратонкого строения фоторецепторных орга-
нов многоглазых планариид рода Polycelis. Выявлен единый план строения глаз для
планариид, обладающих мультиокулярной системой. Опровергнута информация о ге-
терогенности краевых глаз Polycelis tenuis: глаза переднего края и предглоточной зоны
одинаковы по строению, образованы единственной сферической пигментной клеткой и
тремя инвертированными фоторецепторными клетками. Описана линза – производная
пигментированной обкладочной клетки глаза как постоянный компонент глаз P. tenuis.
Обсуждаются ультраструктурные изменения фоторецепторных органов в онтогенезе.
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Семейство Planariidae (планариида) включает три рода: Phagocata, Planaria
и Polycelis с 20 видами, характерными для континентальных вод Северной и
Центральной Евразии [1, с. 12]. Среди этих видов есть как двуглазые (роды
Phagocata, Planaria), так и многоглазые формы (род Polycelis). В литературе
можно найти описание глаз для трех видов планариид с биокулярным зрением
(Planaria torva, Phagocata sibirica и Ph. fontinalis) и для трех видов рода
Polycelis. Би- и мультиокулярные рецепторные системы планариид описаны
главным образом на световом уровне (исключение составляют два электронно-
мискроскопических исследования Polycelis sapporo [2] и P. tenuis [3]). Пред-
ставляло интерес изучение тонкого строения глаз многоглазых планариид рода
Polycelis с тем, чтобы составить детальное описание ультраструктуры фоторе-
цепторных органов с выделением специфических черт строения.

Материал и методы

Для выяснения особенностей структурной организации фоторецепторных
органов многоглазых планариид рода Polycelis были использованы методы све-
товой и электронной микроскопии. Объектом исследования послужил вид
Polycelis tenuis. Исходя из зоогеографического и исторического анализа, пред-
ставленного в монографии Н.А. Порфирьевой и Р.Я. Дыгановой «Планарии
европейской части СССР», существование вида Polycelis nigra на территории
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Западной Европы не доказано [4]. Однако обычным для Фенноскании и Запад-
ной Европы является его вид-двойник Polycelis tenuis. Можно со значительной
долей уверенности говорить о том, что описания, приводимые в работах не-
мецких и французских авторов, относятся к виду Polycelis tenuis, а не P. nigra.
Учитывая, что большой цикл работ по физиологии и регенерации глаз плана-
рий [5–7], выполнен на модельном объекте, именуемом «Polycelis nigra» (sensu
Polycelis tenuis), важно иметь точное представление о том, как устроены фото-
рецепторные органы планариид этого вида.

Сбор червей проводился на Голубом озере (г. Казань) круглогодично.
Множественные глаза P. tenuis, расположенные на головном и предглоточном
участках тела, исследовались на световом и ультратонком уровнях. Биоматериал
фиксировался в 2.5%-ном растворе глутарового альдегида на 0.05 М какоди-
латном буфере (pH 7.4) (+4 °С) в течение 4 ч. Позже материал фиксировался 1 ч
в 2%-ном растворе OsO4 на том же буфере. Далее образцы обезвоживали в
спиртах восходящей концентрации и ацетоне и заключали в смесь смол (эпон
812 DDSA, MNA, DMP-30). Для изучения ориентации, морфологии и размерных
характеристик глаз использовались серии полутонких срезов толщиной 2 мкм.
Особенности клеточного строения глаз Polycelis tenuis изучались с помощью
электронных микроскопов JEM-7, JEM-100B. Для построения трехмерных мо-
делей глаз использовались серии полутонких срезов с периодической детализа-
цией тонкого строения по сериям ультратонких срезов. Кроме того, у P. tenuis
анализировались ультраструктурные изменения фоторецепторных органов в
онтогенезе на примере двух возрастных групп: ювенильных и половозрелых
червей.

Результаты и их обсуждение

В литературе представлены фрагментарные сведения по макро- и ультра-
структуре глаз трех видов планарий рода Polycelis – P. sapporo, P. tenuis и
P. nigra [2, 3, 8]. Фоторецепторные органы планариид вида P. sapporo образо-
ваны единственной пигментированной сферической клеткой и одним фоторе-
цептором с микровиллярными светочувствительными органеллами (рис. 1).
По характеру ориентации рецепторной клетки относительно света глаза
P. sapporo принадлежат к инвертированному типу [2].

У планарий P. nigra [8] и P. tenuis [3] в литературе описана гетерогенная
морфология краевых глаз из передней и предглоточной областей. Однако све-
дения по этим видам противоречивы. Так, согласно светооптическим наблюде-
ниям З. Пенца (S. Pentz), глаза передней зоны P. nigra образованы одной пиг-
ментной и одной фоторецепторной клетками, тогда как предглоточные глаза
имеют в своем составе три фоторецепторные клетки [8]. Противоположные
сведения представлены в ультраструктурном описании глаз P. tenuis других
авторов [3]. Это тем более странно, что речь, возможно, идет об одном и том
же виде, поскольку в континентальных водах Центральной и Северной Евразии
достоверно описан лишь вид P. tenuis [4].



УЛЬТРАСТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ… 97

Рис. 1. Polycelis sapporo. Двуклеточный глаз: бокаловидная пигментированная клетка
(ПК) и единственная фоторецепторная клетка (ФРК) с микровиллярным рабдомом
(МВ), Я – ядро пигментной клетки (по [2])

Световая микроскопия. Многочисленные оцелли P. tenius в количестве
30–35 у молодых червей и более 70 у половозрелых форм расположены марги-
нально в передней части тела до уровня глотки. Пигментные бокалы передних
краевых глаз обращены своей открытой «зоной» вперед, а боковых предгло-
точных глаз – латерально. Глаза P. tenuis как молодых, так и половозрелых
червей залегают в паренхиме на глубине 20–30 мкм от базальной пластинки.
Морфологические отличия глаз планарий двух возрастных групп, регистрируе-
мые на светооптическом уровне, состоят главным образом в изменении размеров
и структуры пигментной клетки. В постэмбриогенезе значительно увеличива-
ется объем как передних, так и боковых краевых оцелль: глаза передней зоны
увеличиваются в объеме почти в 3 раза, а глаза предглоточной области – в 1.5
раза. Линейные параметры при этом возрастают в 1.5 раза в случае передних
глазков (у молоди диаметр пигментной клетки в фронтальном сечении 60 мкм, в
поперечном – 300 мкм, у половозрелых червей – 100 и 500 мкм соответственно)
или меняются незначительно в случае боковых глаз (у ювенильных экземпля-
ров – 60 и 240 мкм, у половозрелых червей – 60 и 300 мкм соответственно).

Для всех краевых глаз как передней, так и боковой зон характерно измене-
ние в онтогенезе соотношения между «открытой» (оптически прозрачной) и
пигментированной зонами: от 1 : 1 у молоди до 1 : 2 у половозрелых форм.

Электронная микроскопия. Глаза переднего края и предглоточной области
имеют неизменный клеточный набор: одну пигментную и три фоторецепторные
клетки (рис. 2). Единственная пигментная клетка глаза имеет сферическую фор-
му. Поскольку по своей функции эта клетка является световым адсорбентом,
основным компонентом обкладочной клетки глаза оказываются пигментные
гранулы с черным пигментом. Две трети ее объема занимают мембранограни-
ченные гранулы с осмиофильным содержимым (рис. 3). Наличие в  цитоплазме
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Рис. 2. Polycelis tenuis. Объемная реконструкция глаза: сферическая пигментированная
клетка (ПК) окружает микровиллярные рабдомы (МВ) трех фоторецепторных клеток
(ФРК). Наружные и внутренние беспигментные выросты ПК образуют линзовидное
утолщение (Лз)

Рис. 3. Polycelis tenuis Пигментные гранулы (ПГ) в экранирующей зоне обкладочной
клетки (ПК) глаза. μ21400

пигментных клеток крупных глобулярных тел, заполненных фрагментами мик-
ровилль, указывают на утилитарную функцию пигментной клетки. Этот вывод
согласуется с имеющимися в литературе сведениями о фагоцитарной деятель-
ности пигментных клеток глаз планарий (род Euplanaria) [9] и высших живот-
ных (земноводных), у которых фагоцитоз старых сношенных дисков фоторе-
цепторов осуществляется также пигментными клетками [10].

ПГ

ПК
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Рис. 4. Polycelis tenuis. Срез через передний край глаза. Рабдомы трех фоторецептор-
ных клеток (Р1, Р2, Р3) изолированы друг от друга беспигментными выростами опор-
ной клетки, формирующими линзу (Лз). Микровилли двух зрительных клеток (Р1 и Р2)
ориентированы параллельно друг другу, тогда как микровилли третьей клетки (Р3)
расположены в перпендикулярной плоскости. μ11300

Рис. 5. Фрагмент линзы глаза Polycelis tenuis. Беспигментные выросты обкладочной
клетки формируют рефракционный элемент глаза – линзу. Скопление митохондрий
(МХ) характерно для этой зоны. μ21200

Постоянным структурным элементом всех краевых глаз P. tenuis как моло-
дых, так половозрелых червей является линза (рис. 2, 4). Она образована цито-
плазматическими отростками обкладочной клетки, отходящими от ее внешнего
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Рис. 6. Polycelis tenuis. Щетковидный рабдом фоторецепторной клетки (ФРК). Корот-
кие микровилли (МВ) отходят от вершины дендрита. В субмикровиллярной зоне отме-
чается высокая концентрация миткротрубочек (стрелка) и митохондрий (МХ). μ18000

края и от внутренней поверхности. Основными клеточными органеллами лин-
зовидных выростов являются митохондрии (рис. 5). Высокая концентрация ми-
тохондрий в этой области вряд ли связана с функцией рефракции. Вероятней
всего, многочисленные пигментные гранулы, составляющие светоизолирую-
щий экран глаза, вытеснили митохондрии в беспигментную клеточную зону,
преобразованную в рефракционный элемент.

Наличие трех фоторецепторных клеток характерно для глаз P. tеnuis обеих
возрастных категорий. Пигментная клетка окружает рабдомы трех фоторецепто-
ров, два из которых лежат внутри пигментного бокала, а один расположен сна-
ружи, среди линзовых отростков (рис. 2). Причем микровилли первых двух кле-
ток, как правило, параллельны друг другу, тогда как вилли третьего фоторецеп-
тора перпендикулярны им (рис. 4). Светочувствительные окончания всех трех
рецепторных клеток обращены от света, то есть инвертированы. Микровилли
отходят от апикальной поверхности конического тела, образуя «щетку» (рис. 6).
У молодых червей рабдомеры значительно меньше по своим размерам, чем у
половозрелых экземпляров: у молоди средний диаметр и длина вилль составляет
960 Å и 3.8 мкм соответственно; у взрослых червей – 1100 Å и 4.5 мкм. Меня-
ется и структура рабдома: на ранних стадиях онтогенеза микровилли упакова-
ны более рыхло (расстояние между соседними органеллами – 350 Å), чем на
поздних этапах (расстояние между виллями у половозрелых форм сокращается
до 80–100 Å). На поперечных срезах хорошо видна плотная гексагональная
упаковка микровилль. Рабдомеры у молодых червей ориентированы строго па-
раллельно друг другу, у половозрелых – нередко перекручены. Таким образом,
на примере цитологического сравнения рецепторных структур глаз Polycelis
tenuis двух возрастов четко прослеживается определенная тенденция в их раз-
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витии. В период раннего постэмбриогенеза (молодь) микровиллярный аппарат
слабо дифференциирован, отличаясь относительно малыми размерами и рыхлой
упаковкой. Тогда как рабдомеры у половозрелых форм, то есть на заключи-
тельном этапе онтогенетического развития, демонстрируют более совершенную
структуру. Морфогенез фоторецепторного аппарата P.tenuis следует расцени-
вать, на наш взгляд, как проявление общей тенденции в эволюции рабдомер-
ных фоторецепторов Metazoa, когда «…в ходе эволюции рабдомер должен был
стать достаточно длинным для того, чтобы обеспечить высокую абсолют-
ную чувствительность фоторецептора… так как именно длина рабдомера
является наиболее легко изменяемым фактором, определяющих абсолютную
чувствительность фоторецептора» [11].

Корреляция между слабой степенью дифференцировки рецепторного аппа-
рата и относительно крупными размерами беспигментной зоны глаз у молоди
свидетельствует, на наш взгляд, еще об одном способе повышения эффектив-
ности фоторецепции у ресничных червей, примеры которого находим и у тур-
беллярий других отрядов (например, у Convoluta convoluta отр. Acoela). Так,
например, известно, что фоторецепторная мембрана светочувствительных кле-
ток у Convoluta convoluta не имеет четко выраженных микровилль, а представ-
лена лишь слабой складчатостью, при этом пигментная клетка глаза имеет вид
широко раскрытой, почти плоской чаши [12, 13]. По-видимому, небольшое ко-
личество фотопигмента, связанного с мембраной сенсорного домена зритель-
ной клетки, у ацель компенсируется увеличением светового потока, проходя-
щего сквозь широкое отверстие глазного бокала.

В заключение можно констатировать, что результаты электронно-микро-
скопического исследования глаз Polycelis tenuis свидетельствуют об их соот-
ветствии (по количественным характеристикам) первому типу глаз (по Р. Гессе
[14]) – типу Planaria torva. Тот же план строения демонстрируют и другие
представители семейства Planariidae: двуглазые планарии рода Phagocata –
Ph. sibirica, Ph. fontinalis [15, 16] и многоглазые планарии рода Polycelis [2, 3, 8].
Эти данные позволяют выделить единый для планариид морфологический тип
глаз. Для этого типа характерны одна пигментированная обкладочная клетка и
одна (или три) фоторецепторная клетка. Светочувствительные окончания зри-
тельных клеток инвертированы относительно падающего света. Выявленные с
помощью электронного микроскопа детали тонкого строения фоторецепторных
органов P. tenuis позволяют существенно дополнить общую картину. В первую
очередь следует отметить, что глаза планариид могут иметь не бокаловидную,
а сферическую пигментную клетку. Во-вторых, глаза некоторых планариид
(как, например, P. tenuis) имеют в своем арсенале рефракционный аппарат, что
наряду с относительно крупными размерами «открытой» (оптически прозрач-
ной) зоны пигментной клетки и совершенствованием в онтогенезе структуры
рабдома представляется способом интенсификации светочувствительной
функции глаз с малым набором фоторецепторных элементов. Наконец, в отличие
от имеющихся в литературе сведений, сравнительное электронно-микроскопи-
ческое исследование глаз различной локализации показало морфологическую
однородность передних и боковых глаз P. tenuis, образованных одной пигмен-
тированной и тремя фоторецепторными клетками.
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Summary

N.V. Shakurova. Ultrastructural Features of the Multiocular Photoreceptoral System of
Planariidae Family (Turbellaria: Tricladida).

The article views ultrastructural features of the multiocular planariiden eyes. General
pattern of eye structure for Planariidae family planarians was revealed. It was showed that
structure of all marginal eyes of Polycelis tenuis was in common. The photoreceptor organs
consist of only pigmented spherical cell and three inverted visual cells. A lens was described
as constant component of the eyes during post-embryogenesis. Fine structure changes of the
photoreceptor organs for postembriogenesis are discussed.

Key words: photoreceptor organs, ultrastructure, Polycelis tenuis, multiocular receptor
systems, eye morphogenesis.
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