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Формирование плана строения в онтогенезе лю�
бого организма – результат межклеточных и меж�
тканевых взаимодействий. Эмбриональная индук�
ция – наиболее важный класс таких взаимодей�
ствий – была описана Шпеманом и Мангольд в
1924 году (Sander, Faessler, 2001). В 1921–1923 гг. они
обнаружили, что фрагмент дорзальной губы бласто�
пора эмбриона амфибии, трансплантированный на
вентральную сторону эмбриона�реципиента, инду�
цирует формирование вторичной оси тела, состоя�
щей, в основном, из тканей реципиента (Spemann,
Mangold, 1924). Этими авторами было введено в эм�
бриологию понятие “эмбриональный организа�
тор”. В последующих экспериментах гомологи ор�
ганизатора амфибий были обнаружены и детально
изучены у представителей всех классов позвоноч�
ных животных (DeRobertis et al., 2000; Gerhart, 2001;
Stern, 2006). В современной биологии развития эм�
бриональный организатор определяется как “реги�
он, фрагмент которого способен к индукции вто�
ричной оси тела при эктопической транспланта�
ции” (Stewart, Gerhart, 1990). Активность регионов�
организаторов характерна для эмбрионального раз�
вития не только позвоночных, но и беспозвоноч�
ных животных. Например, в эмбриогенезе иглоко�
жих (некоторых видов морских ежей) вегетативные
микромеры дифференцируются в клетки скелето�

генной мезенхимы, но, кроме того, действуют как
организационный центр, индуцирующий форми�
рование архентерона и вторично�мезенхимных
структур (Ransick, Davidson, 1993; McClay et al.,
2000). У представителя низших хордовых, ланцет�
ника Branchiostoma belcheri, дорзальная губа бласто�
пора в экспериментах индуцирует формирование
вторичной оси тела (Tung et al., 1962).

В последние годы было обнаружено, что индук�
ционная активность регионов�организаторов осно�
вана на сходных молекулах и сигнальных путях да�
же у таких далеких друг от друга таксонов, как по�
звоночные, головохордовые, иглокожие, полухор�
довые, и, возможно, моллюски (Lowe et al., 2006; Yu
et al., 2007; Garcia�Fernandez et al., 2007; Lambert,
2008). С биохимической точки зрения, организатор
представляет собой сложный сигнальный центр,
отвечающий за поддержание градиентов молекул,
являющихся компонентами сигнальных каскадов,
главным образом BMP� и Wnt�сигнальных путей
(Garcia�Fernandez et al., 2007). Распространенность
эмбриональных организаторов среди разных таксо�
нов животных, а также их функциональная и био�
химическая консервативность, заставляют заду�
маться о том, насколько рано в эволюции появи�
лись регионы�организаторы.
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Активность регионов�организаторов необходима для формирования плана строения развивающе�
гося организма. Трансплантация фрагмента такого региона организму�реципиенту приводит к фор�
мированию вторичной оси тела, состоящей из тканей как донора, так и реципиента (Gerhart,
2001). Объект данной работы, представитель Cnidaria, беломорский гидроидный полип Dynamena
pumila L. (Thecaphora, Sertulariidae), обладает высокоорганизованной колонией, которая формиру�
ется в ходе сложного метаморфоза личинки�планулы. Для выявления у личинки Dynamena региона�
организатора, были выполнены эксперименты по трансплантации фрагментов тканей планулы�до�
нора эмбрионам, находящимся на стадиях ранней и поздней гаструлы, а также планулам. Только пе�
ресадка фрагмента заднего конца планулы�донора плануле�реципиенту того же возраста приводила
к развитию в ходе метаморфоза вторичного побега, использующего для своего формирования до
50% тканей реципиента. При трансплантации фрагментов переднего конца и середины тела плану�
лы, у реципиентов никогда не наблюдалось формирования каких�либо эктопических структур. Был
сделан вывод о том, что задний конец планулы Dynamena обладает свойствами организатора.
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Cnidaria, низшие многоклеточные животные,
обладают примитивным планом строения: их двух�
слойное тело не имеет дорзо�вентральной оси. В
онтогенезе многих представителей этого типа на�
блюдается четкая преемственность полюсов и осей:
анимальный полюс яйцеклетки соответствует по�
люсу эмбриона, где происходит интернализация
презумптивной эндодермы, заднему концу личин�
ки�планулы и оральному полюсу полипа (Freeman,
1981, 1983; Momose, Schmid, 2006; Momose, Houlis�
ton, 2007; Fritzenwanker et al., 2007). Данные молеку�
лярно�биологических исследований показывают,
что в регионе полюса, где происходит гаструляция,
экспрессируются гены, специфичные для эмбрио�
нальных организаторов высших Metazoa (Hayward
et al., 2002; Lee et al., 2006; Rentzsch et al., 2006; Matus
et al., 2006; Momose, Schmid, 2006; Momose, Houlis�
ton, 2007; Momose et al., 2008; Saina et al., 2009).
Можно предположить, что именно в этом регионе
локализован эмбриональный организатор. К сожа�
лению, проверка этой гипотезы была выполнена
только для Nematostella vectensis (класс Anthozoa).
Было показано, что способностью индуцировать
формирование эктопической вторичной оси обла�
дает фрагмент губы бластопора инвагинационной
гаструлы Nematostella (Kraus et al., 2007).

Для пресноводного полипа Hydra (класс Hydro�
zoa) показано, что трансплантация фрагмента гипо�
стома (околоротовой области) полипу�реципиенту
приводит к формированию вторичного тела, состо�
ящего, в основном, из тканей реципиента (Browne,
1909; Broun et al., 2005). Таким образом, гипостом
гидры является настоящим организатором, хотя его
активность проявляется в постэмбриональном пе�
риоде. Поскольку вегетативное размножение (поч�
кование) играет огромную роль в жизненном цикле
гидры, формирование плана строения для нее − не�
прекращающийся процесс, а для его регуляции не�
обходима постоянная активность региона�органи�
затора (MacWilliams, 1983). Показано, что индукци�
онная активность гипостома гидры основана на
взаимодействии тех же самых молекул и сигналь�
ных путей, что и активность эмбриональных орга�
низаторов позвоночных животных (Broun et al.,
2005; Rentzsch et al., 2007). Гипостомальный органи�
затор интересен также и тем, что у многих книдарий
оральный конец первичного полипа формируется
непосредственно из заднего конца личинки�плану�
лы, а он, в свою очередь, соответствует области пре�
зумптивной эндодермы у видов с поляризованной
гаструляцией. 

В наиболее яркой форме непрерывное фор�
мообразование присутствует в жизненном цикле
колониальных Hydrozoa, у которых постоянно
формируются новые элементы (модули) коло�
нии (Марфенин, 1993; Marfenin, Kossevitch,
2004). Обладают ли колониальные гидроиды реги�
онами�организаторами? 

Существуют данные об индукционной активно�
сти заднего конца тела личинки – планулы морско�
го колониального гидроида Hydractinia echinata.
При пересадках небольшого витально окрашенного
фрагмента заднего конца планулы в тело первично�
го полипа или в среднюю область тела планулы�ре�
ципиента было обнаружено, что задний конец тела
планулы Hydractinia обладает свойствами организа�
тора: индуцирует развитие вторичной оси тела у
планулы�реципиента и эктопических структур (щу�
палец) у полипа (Stumpf et al., 2010). Несмотря на то,
что гаструляция этого вида морфологически апо�
лярна, наблюдается строгая преемственность меж�
ду анимальным полюсом яйцеклетки и задним кон�
цом планулы (Plickert et al., 2006). Было показано,
что в регионе, который впоследствии становится
задним концом личинки, на протяжении всего эм�
брионального развития экспрессируются гены,
продукты которых вовлечены в канонический сиг�
нальный каскад Wnt/beta – catenin/Tcf (Plickert
et al., 2006; Stumpf et al., 2010). Эти же гены экспрес�
сируются и у зооидов Hydractinia в области гипосто�
ма, причем гиперактивация Wnt�пути ведет к усиле�
нию почкования, подавлению роста столонов, фор�
мированию эктопических щупалец и гипостомов у
зооидов колонии (Muller et al., 2007). Можно пред�
положить, что для нормального формирования ко�
лонии Hydractinia необходима постоянная актив�
ность гипостомальных организаторов, которыми
обладают взрослые зооиды и развивающиеся поч�
ки. Однако архитектоника колонии у многих видов
Hydrozoa значительно сложнее, чем у Hydractinia
(Марфенин, 1993; Marfenin, Kossevitch, 2004). У них
из осевшей личинки в ходе метаморфоза формиру�
ется не первичный полип, а первый модуль коло�
нии, состоящий из нескольких зачатков, то есть не
наблюдается непосредственной преемственности
между задним концом планулы и гипостомами гид�
рантов первого модуля колонии. Новые модули ко�
лонии формируются за счет активности постоянно
действующей верхушки роста, а ветви и побеги – за
счет активности почек, образующихся на теле коло�
нии и/или на столонах, обеспечивающих распро�
странение колонии по субстрату. Обладают ли
сложно устроенные колониальные гидроиды регио�
нами�организаторами? И если обладают, то на ка�
кой стадии жизненного цикла они активны и где
локализованы? Данная работа – первая попытка
ответить на эти вопросы, используя в качестве объ�
екта беломорского колониального гидроида Dyna'
mena pumila (Thecaphora, Sertulariidae). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Dynamena pumila – массовый  вид  в районе Бе�
ломорской Биологической Станции МГУ
им. Н.А. Перцова, где и выполнялась работа. Ко�
лонии Dynamena являются обычными компонента�
ми обрастаний водорослей рода Fucus и легко до�



118

ОНТОГЕНЕЗ  том 42  № 2  2011

КРАУС

ступны во время отлива. Развитие эмбрионов Dyna'
mena pumila происходит внутри слизистого мешка,
т.н. акроцисты, формирующейся на гонозооиде
(половом гидранте). В каждой акроцисте находится
в среднем 14 эмбрионов. Эмбриональное развитие
продолжается примерно 72 часа при температуре
16°С и завершается выходом из акроцисты личи�
нок�планул. Акроцисты, содержавшие эмбрио�
нов, отделяли от собранных колоний и помеща�
ли в чашки Петри с профильтрованной морской
водой. Воду заменяли один�два раза в сутки.
Планул, вышедших из акроцист, немедленно пе�
реносили в чистые чашки Петри.

Для трансплантаций использовали планул в воз�
расте 8–10 часов после выхода из акроцисты. Эм�
брионов�реципиентов извлекали из акроцист непо�
редственно перед экспериментом с помощью пре�
паровальных игл. Оперированных эмбрионов
содержали в чашках Петри, дно которых было по�
крыто пленкой Parafilm, в профильтрованной мор�
ской воде.

Фрагменты  ткани планулы�донора размером
30  мкм вырезались с помощью микрохирургиче�
ского скальпеля (MICRO FEATHER, Р�715), пере�
садку фрагментов эмбриону или плануле�реципи�
енту осуществляли с помощью акупунктурных игл.
Метаморфоз планул�реципиентов индуцировался
15–30�минутной инкубацией в 0.5 мM растворе
CsCl по стандартной методике (Seipp et al., 2006) и
(или) с помощью осушения планул в течение 15–
30 минут. 

Результаты экспериментов регистрировали при�
жизненно с помощью моторизованного стереомик�
роскопа Leica M205 A, оснащенного цифровой
10 Mп камерой и программным обеспечением той
же фирмы (модуль Leica LAS Multifocus). 

Эмбриональное развитие и метаморфоз D. pumila.
Эмбриогенез, формирование планулы и метамор�
фоз у этого вида подробно изучены (Teissier, 1923,
1931; Краус, Черданцев, 1999, 2003; Kraus, 2006; Пя�
таева, 2007). Яйцеклетки D. pumila очень богаты
желтком, что, по�видимому, обуславливает высо�
кую изменчивость дробления. В результате дробле�
ния образуется морула, представляющая собой
рыхлую массу клеток. В начале гаструляции клетки
морулы формируют небольшие фрагменты эпите�
лиального пласта, число и расположение которых
на этой стадии очень изменчиво. Позже эти фраг�
менты объединяются друг с другом, формируя за�
мкнутый эктобласт. Дальнейшее развитие приводит
к формированию базальной мембраны, разделяю�
щей экто� и эндобласт, эпителизации эндобласта,
удлинению передне�задней оси планулы и диффе�
ренцировке ее полюсов, а также к процессам кле�
точной дифференцировки. 

Свободноживущая планула имеет длину при�
мерно 600 мкм, отношение ее длины к ширине рав�
но примерно 4 : 1. Передний конец планулы округ�
лый, задний − заостренный (рис. 1а). От выхода
планулы из акроцисты до начала оседания проходит
24–36 часов. Оседание планулы начинается с при�
крепления переднего конца к субстрату и формиро�
вания многочисленных складок (рис. 1б). Следую�
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Рис. 1. Оседание и метаморфоз планулы Dynamena pumila: а–д – последовательные стадии оседания планулы, передний ко�
нец планулы обращен вниз; е–ж – прорастание первичного побега (пп – первичный побег, впп – верхушка первичного по�
бега); з – верхушка первичного побега, разделившаяся на 3 зачатка (вр – верхушка роста, зг – зачаток гидранта). Схема.
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щий этап метаморфоза – постепенное расширение
и распластывание по субстрату переднего конца
планулы (рис. 1б–г), вплоть до уплощения планулы
(рис. 1д), превратившейся в прикрепительный диск
будущего первичного побега колонии. На этой ста�
дии эктодерма планулы уже покрыта перисарком
(наружным хитиновым скелетом). В центре при�
крепительного диска начинает прорастать первич�
ный побег (рис. 1е, 2а). У него формируется верхуш�
ка (рис. 1ж), которая впоследствии разделяется на
три зачатка: боковые зачатки гидрантов и цетраль�
ная верхушка роста (рис. 1з). Таким образом фор�
мируется первый модуль колонии (рис. 2б), а следу�
ющие модули колонии формируются за счет актив�
ности верхушки роста (рис. 2в). Таким образом, в
результате метаморфоза Dynamena сразу формиру�
ется первичный модуль колонии, а не первичный
полип, как у одиночных книдарий, или у книдарий,
имеющих просто устроенную колонию. Задний ко�
нец планулы, как показали результаты опытов с
меткой, состоящей из частиц кармина, соответству�
ет верхушке роста первичного побега в начале его
прорастания (Краус, неопубликованные данные).
При разделении верхушки на три зачатка материал
заднего конца планулы оказывается, в основном, в
верхушке роста первого модуля колонии.

Для того, чтобы проверить, обладает ли задний
конец планулы Dynamena, соответствующий вер�
хушке первичного побега колонии, индукционной
активностью, было выполнено несколько серий
трансплантационных экспериментов (рис. 3). Дли�
тельное развитие (от начала эмбриогенеза до конца
метаморфоза проходит до 10 дней) не позволяло ис�
пользовать мечение пересаживаемых тканей ви�
тальными красителями. Однако поскольку окраска
яйцеклеток, формирующихся у разных колоний,
варьирует от белой до темно�желтой, для экспери�
ментов подбирали пары, в которых ткани донора и
реципиента отличались друг от друга по цвету. Для
пересадки использовался фрагмент заднего конца
планулы размером 30 мкм, состоящий преимуще�
ственно из клеток эктодермы (рис. 3а). Фрагмент
вставлялся в разрез, сделанный на поверхности до�
нора (эмбрион на стадии средней гаструлы или
поздней гаструлы, планула) и на 1–2 минуты при�
жимался к раневой поверхности концом иглы. В
контрольных экспериментах пересаживали фраг�
мент ткани размером 30 мкм, вырезанный из сере�
дины тела или из переднего конца планулы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Пересадка фрагмента заднего конца планулы
эбрионам, находящимся на стадии средней гаструлы
(рис. 3а, е–з, л). Всего было выполнено 20 переса�
док. Во всех случаях эмбрионы дожили до стадии
планулы, но пересаженный фрагмент либо оттор�
гался во время развития (8 случаев), либо на стадии
поздней гаструлы – препланулы оказывался под

поверхностью эктобласта. Все 12 планул, сохранив�
ших в теле пересаженную ткань, имели нормальную
морфологию. Пересаженный фрагмент располагал�
ся в средней части тела планулы (9 случаев) или
вблизи одного из ее концов (3 случая). У этих
12 планул был индуцирован метаморфоз, но только
7 из них начали метаморфоз и успешно его закончи�
ли, сформировав нормальный первичный побег.

Пересадка фрагмента заднего конца планулы эм'
брионам, находящимся на стадии поздней гаструлы
(рис. 3а, е–л, 4). Пересадки выполнялись точно так
же, как и в предыдущем эксперименте. Пересажен�
ная ткань хорошо приживалась, но между переса�
женным фрагментом и тканью реципиента сохра�
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Рис. 2. Прорастающий первичный побег (а), первый
модуль молодой колонии (б) и колония, состоящая из
двух модулей (в) (п – перисарк, г – гидрант).
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нялась морфологическая граница (рис. 4а, б). Всего
было выполнено 25 трансплантаций, до стадии пла�
нулы дожили 19 эмбрионов из 25. Через 24 часа по�
сле пересадки эмбрионы�реципиенты находились
на стадии препланулы. К этому времени они приоб�
ретали овальную форму, а их длинная ось соответ�
ствовала будущей передне�задней оси планулы. Пе�
ресаженные фрагменты на этой стадии располага�
лись либо в середине тела эмбриона, либо были
смещены к одному из его полюсов (рис. 4б). В 12 из
19 случаев из эмбрионов�реципиентов формирова�
лись планулы с измененной морфологией: у всех
этих планул пересаженный фрагмент располагался
вблизи искривленного заднего конца тела (рис. 3и,
4в). У 4 из 19 планул пересаженная ткань была вытя�
нута вдоль передне�задней оси тела (рис. 3л), а у 3 из
19 располагалась на переднем конце (рис. 3к). Мор�
фология всех 7 планул была нормальной. У всех
19 планул был индуцирован метаморфоз, 11 из них
осели, в том числе 3 планулы с искривленным зад�
ним концом. Во всех 11 случаях в ходе метаморфоза
формировался нормальный первичный побег. 

В качестве контроля было выполнено 7 переса�
док фрагмента, вырезанного из середины тела пла�
нулы и 7 пересадок фрагмента переднего конца пла�
нулы. Во всех 14 случаях получившиеся из эмбрио�
нов�реципиентов планулы имели нормальную
морфологию, ткань пересаженного фрагмента была
вытянута вдоль длинной оси планулы, располагаясь
либо в ее передней половине (5 случаев из 14), либо

в задней половине (6 случаев из 14), либо примерно
в середине тела (3 случая из 14).

Пересадка фрагмента заднего конца планулы в се'
редину тела планулы того же возраста (рис. 3а–д, 5).
Пересадки выполняли точно так же, как и в преды�
дущих экспериментах. Всего было выполнено
25 пересадок. В 18 случаях пересаженная ткань
осталась на поверхности тела планулы�реципиента.
В 7 случаях фрагмент погрузился внутрь тела плану�
лы при заживлении раны. Если пересаженный в те�
ло реципиента фрагмент заднего конца оставался
на поверхности, то через 4–6 часов он приобретал
конусовидную форму, характерную для нормально�
го заднего конца планулы (рис. 3в, 5а–в). Через 12–
14 часов после трансплантации у планул�реципиен�
тов индуцировали метаморфоз. Осели на субстрат в
общей сложности 15 планул, причем у 3�х из них пе�
ресаженный фрагмент был погружен внутрь тела.
При распластывании планул по субстрату (рис. 3г),
пересаженный фрагмент терял конусовидную фор�
му и сливался с тканями реципиента. Прорастание
первичного побега, как и в нормальном развитии,
начиналось в центре прикрепительного диска, об�
разованного осевшей планулой (рис. 2а). Через 3–
10 часов на краю диска начиналось прорастание
еще одного, “вторичного” побега (рис. 3д, 5г, д). Он
сформировался в 8 случаях из 15. Интересно, что его
образование происходило только в тех случаях, ко�
гда пересаженный фрагмент оставался на поверх�
ности тела планулы�реципиента (8 случаев из 12).
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Рис. 3. Пересадка фрагмента заднего конца планулы Dynamena pumila (а–д – другой плануле того же возраста; а, е–л – эм�
бриону на стадии поздней гаструлы): а – планула�донор, показан ее оптический срез (пк – передний, зк – задний конец
планулы, экт − эктодерма, энд – эндодерма, � – фрагмент заднего конца, вырезавшийся для пересадки); б – планула�ре�
ципиент (x − надрез в месте пересадки); в–д – оседание и метаморфоз планулы�реципиента (* – пересаженный фрагмент
ткани, пп – первичный побег, вп – вторичный побег); е, ж – эмбрион�реципиент на стадии поздней гаструлы; з – реципиент
на стадии препланулы; и–л – реципиент на стадии планулы, показаны варианты положения и формы пересаженного фраг�
мента. Схема.
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Поскольку вторичный побег формировался позже
первичного, он на протяжении всего развития на�
ходился на более ранней стадии, чем первичный, и
имел меньшие размеры (рис. 5е, ж). По приблизи�
тельной оценке, он составлял до 2/3 от объема тка�
ней планулы�реципиента. Однако в 2�х случаях из
8�ми прорастание первичного и вторичного побега
началось практически одновременно (разница во
времени прорастания составила около 3�х часов). В
этих случаях вторичный побег формировался за
счет примерно 50% тканей планулы�реципиента.
Развитие вторичных побегов проходило нормаль�
но, на их верхушках дифференцировались два боко�
вых гидранта и центральная зона роста.

В качестве контроля было выполнено 10 переса�
док фрагмента переднего конца планулы�донора в
среднюю часть тела планулы�реципиента. Переса�

женный фрагмент оставался плоским, т.е. не прио�
бетал форму конца планулы. Планулы�реципиенты
были индуцированы, и 6 из них осели и прошли ме�
таморфоз. Вторичный побег или какие�то другие
этопические структуры не были сформированы ни
в одном из случаев.

ОБСУЖДЕНИЕ

Формирование вторичной оси тела (вторичного
эктопического побега) наблюдалось только в одной
серии экспериментов: при трансплантации в сред�
нюю часть тела планулы�реципиента небольшого
фрагмента заднего конца тела планулы�донора того
же возраста. Причем вторичная ось тела формиро�
валась не у подвижной планулы, а после ее оседа�
ния, в ходе метаморфоза. Единственным транс�

а

б в

Рис. 4. Пересадка фрагмента заднего конца планулы эмбрионам на стадии поздней гаструлы: а – 2 часа после транспланта�
ции (стрелки указывают на пересаженный фрагмент, масштабная линейка – 200 мкм); б – 24 часа после трансплантации,
стадия препланулы; в – планулы�реципиенты, у которых пересаженный фрагмент оказался в области заднего конца.
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плантационным экспериментом, выполненным на
личинках книдарий, является тот, объектом которо�
го был морской колониальный гидроид Hydractinia
echinata (Stumpf et al., 2010). Авторы этой работы пе�
ресаживали неиндуцированным к метаморфозу
планулам�реципиентам фрагменты заднего конца
тела индуцированных к метаморфозу личинок�до�
норов. При пересадках тканей неиндуцированных
личинок�доноров формирование вторичной оси те�
ла не происходило. Это свиетельствовует о том, что
задний конец тела личинки Hydractinia приобретает
свойства организатора только с началом метамор�

фоза. Авторы этого исследования отмечают, что ре�
гион�организатор, локализованный в заднем конце
тела начавшей метаморфоз личинки, скорее всего
близок по свойствам к хорошо изученному гипо�
стомальному организатору одиночного полипа Hy'
dra (гипостом первичного полипа Hydractinia фор�
мируется непосредственно из заднего конца плану�
лы). Из экспериментов, проведенных на личинках
Dynamena, можно сделать вывод о том, что у данно�
го вида задний конец тела приобретает свойства ор�
ганизатора еще в ходе эмбрионального развития, до
начала метаморфоза. 
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Рис. 5. Пересадка фрагмента заднего конца планулы планулам того же возраста: а–в – 6 часов после трансплантации, ко�
роткие стрелки указывают на пересаженный фрагмент; г, д – прорастание побегов в ходе метаморфоза планулы�реципиен�
та (пп – первичный (нормальный) и вп – вторичный, включающий в себя пересаженный фрагмент, побеги); е – более позд�
няя стадия формирования первичного и вторичного побегов; ж – верхушка вторичного побега, изображенного на е. 
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Несмотря на это, в экспериментах, где в качестве
реципиентов использовали эмбрионов на стадии
ранней и поздней гаструлы, ни разу не наблюдалось
формирование вторичной оси тела или каких�то эк�
топических структур. Одно из возможных объясне�
ний такого результата – отсутствие у эмбрионов
данного вида региона, обладающего свойствами
эмбрионального организатора, что обуславливает
неспособность тканей эмбриона воспринимать ин�
дукционные сигналы, получаемые от пересаженно�
го организатора. В этом случае можно предполо�
жить, что задний конец эмбриона Dynamena приоб�
ретает свойства организатора только на стадии
препланулы – ранней планулы. Однако нельзя ис�
ключить и другую возможность. Фрагмент заднего
конца планулы�донора мог приобрести свойства
организатора после пересадки. Дело в том, что пла�
нула�реципиент после пересадки была индуцирова�
на к метаморфозу, а вместе с ней мог быть индуци�
рован и пересаженный фрагмент. В этом случае вре�
мя появления региона�организатора в онтогенезе
Dynamena и Hydractinia совпадает.

Интересно, что в экспериментах, выполненных
на планулах Hydractinia, вторичная ось тела у реци�
пиента формировалась не в ходе метаморфоза (как у
Dynamena), а еще на стадии планулы (Stumpf et al.,
2010). Эта вторичная ось была представлена длин�
ным отростком, напоминающим по форме задний
конец планулы и состоящим, в основном, из тканей
реципиента. Такой результат не был получен ни в
одном из экспериментов, выполненных на плану�
лах Dynamena. Таким образом, уже первые транс�
плантационые эксперименты показали, что свой�
ства регионов�организаторов, локализованных в
заднем конце тела, в значительной степени разли�
чаются у двух изученных видов гидроидов. 

В интерпретации нуждаются также результаты
экспериментов с эмбрионами�реципиентами, на�
ходившимися на стадии поздней гаструлы. Несмот�
ря на то, что никакие эктопические структуры у ре�
ципиентов не формировались, в 12 из 19 случаев
развивались планулы с нарушенной морфологией
(рис. 3и, 4в). Пересаженный фрагмент у таких пла�
нул всегда располагался вблизи искривленного зад�
него конца тела. Этот результат нельзя интерпрети�
ровать как проявление специфической индукцион�
ной активности пересаженного фрагмента, так как
подобные результаты мы наблюдали и в других экс�
периментах с эмбрионами Dynamena, находивши�
мися на стадии поздней гаструлы (Краус, Чердан�
цев, 2003). На этой стадии в эмбриогенезе данного
вида происходит завершение эпителизации экто�
бласта и начало морфологической дифференциров�
ки передне�задней оси тела. Если формирование
замкнутого эктобласта нарушить, например нане�
сти эмбриону широкую рану или подсадить в экто�
бласт кусочек ткани от эмбриона, находящегося на
более ранней стадии развития, то будет нарушен и
морфогенез планулы. Оставшийся после заживле�

ния раны шрам будет препятствовать нормальному
ходу планарной интеркаляции клеток эктобласта. В
результате получаются планулы с укороченным те�
лом и искривленным задним концом. Шрам от ра�
ны у таких планул располагается вблизи заднего
конца. Такое положение шрама можно интерпрети�
ровать как результат изменение ориентации перед�
не�задней оси эмбриона (Краус, Черданцев, 2003)
или как побочный результат нарушения процесса
интеркаляции клеток эктобласта при удлинении те�
ла планулы. В любом случае морфогенез эмбрио�
нов, участвовавших в трансплантационных экспе�
риментах, был нарушен пересаженным фрагмен�
том, который не интегрировался в эктобласт
реципиента. Надо отметить, что именно фрагмент
заднего конца планулы хуже всего встраивается в
ткань реципиента. При пересадках фрагментов пе�
реднего конца и середины тела планулы�донора ни�
каких нарушений морфологии реципиента не на�
блюдалось, пересаженный фрагмент встраивался в
эктобласт реципиента и менял форму вместе с те�
лом хозяина.

Данная работа – только начало исследования
индукционной активности в развитии гидроида,
обладающего высокоорганизованной колонией и
сложным метаморфозом, связанным с полной ре�
организацией плана строения личинки. В дальней�
шем необходимо более детально исследовать вре�
менные рамки активности региона�организатора и
выявить биохимические основы этой активности.
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Inductive Activity of the Posterior Tip of Planula
in the Marine Hydroid Dynamena pumila

       Yu. A. Kraus
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Abstract—Activity of organizer regions is required for body plan formation in the developing organism.
Transplanting a fragment of such a region to a host organism leads to the formation of a secondary body axis
that consists of both the donor’s and the host’s tissues (Gerhart, 2001). The subject of this study, the White
Sea hydroid cnidarian Dynamena pumila L. (Thecaphora, Sertulariidae), forms morphologically advanced
colonies in the course of complex metamorphosis of the planula larva. To reveal an organizer region, a series
of experiments has been performed in which small fragments of donor planula tissues were transplanted to
embryos at the early and late gastrula stage, as well as to planulae. Only transplantations of a posterior tip frag�
ment of a donor planula to a host planula of the same age led, in the course of metamorphosis, to the forma�
tion of a secondary shoot, which involved up to 50% of the host’s tissues. After transplantations of tissue frag�
ments of the anterior tip and the middle of the planula body, the formation of any ectopic structures was never
observed. It was concluded that the posterior tip of the planula has organizer properties in Dynamena.

Keywords: Cnidaria, Hydrozoa, induction, organizer, transplantation, embryonic development, larva, meta�
morphosis
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