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Трансформация жизненной формы полипа в жизненную форму медузы – один из наиболее инте-
ресных процессов в жизненном цикле представителей Cnidaria. У полипов Scyphozoa эта трансфор-
мация происходит путем стробиляции: разделения полипа поперечными перетяжками на диски бу-
дущих медуз. В настоящее время исследования эндогенной регуляции стробиляции одного из сци-
фоидов, Aurelia aurita, активно ведутся методами молекулярной биологии (Fuchs et al., 2014). Однако
до сих пор исследователи не пришли к единому мнению о ключевых факторах среды, индуцирую-
щих этот процесс. Основная цель нашего обзора – обобщить имеющуюся в литературе информа-
цию об условиях, в которых происходит стробиляция полипов A. aurita как в природе, так и в лабо-
ратории, и попытаться выявить те факторы среды, которые с наибольшей вероятностью выполняют
роль сигнальных факторов в природе.
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ВВЕДЕНИЕ

Поиск механизмов, обеспечивающих регуля-
цию сложных жизненных циклов животных, а
также основных закономерностей их эволюции,
входит в число наиболее интересных (и далеко
еще не решенных) задач современной биологии
развития (Gilbert, 2014). Жизненный цикл, по сло-
вам О.М. Ивановой-Казас (1995), “…можно опре-
делить как совокупность характерных для данного
вида последовательно сменяющихся стадий…”.
Смена стадий жизненного цикла часто связана с
изменениями внешней среды, в том числе и с се-
зонными. Чувствительность к таким изменениям
подвержена отбору и, как правило, в ходе эволюции
формируется связь между пороговыми значениями
факторов, сигнализирующих о предстоящих изме-
нениях среды (так называемых сигнальных факто-
ров), и переходом от одной стадии жизненного
цикла к другой (Северцов, 1990; Gilbert, Epel,
2015). Наиболее надежным сигнальным факто-
ром считается фотопериод (Северцов, 1990), од-
нако такую роль могут выполнять и другие биоти-
ческие и абиотические факторы, например, тем-
пература, химический состав среды, присутствие
симбионтов (Bosch et al., 2014).

Животные, для которых характерен сложный
жизненный цикл, включающий в себя смену не-
скольких жизненных форм, в особой степени за-
висимы как от внешней среды, так и от работы
систем организма, обеспечивающих восприятие
средовых сигналов и их “перевод” на язык биохи-
мических сигнальных путей (Jackson et al., 2002;
Gilbert, Epel, 2015). Под такую характеристику
идеально подходят животные, принадлежащие к
типу Cnidaria (стрекающие) (Bosch et al., 2014).

Cnidaria – тип беспозвоночных животных, для
которого характерно огромное морфологическое
разнообразие: к нему относятся как гигантские ко-
лонии коралловых полипов, так и микроскопиче-
ские гидроидные медузы. Эволюционно простой
план строения, высокая способность к регенерации
и клеточным трансдифференцировкам, а также
сестринское положение этого таксона по отноше-
нию к билатерально симметричным животным
(Bilateria), обуславливает все более частое ис-
пользование книдарий в качестве модельных объ-
ектов для исследований в разных областях биоло-
гии развития (Technau et al., 2015). Смена стадий
жизненного цикла у книдарий часто связана не
только с переходом между жизненными формами
(полипа и медузы), но и с размножением. Эта
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особенность заставила некоторых авторов разде-
лить для книдарий понятия “онтогенез” и “жиз-
ненный цикл”, которые обычно используются
как синонимы (Gould, 1977; Гиляров, 1986; Ива-
нова-Казас, 1995). С этой точки зрения, каждая
жизненная форма обладает своим онтогенезом, ко-
нец которого совпадает с началом онтогенеза следу-
ющей жизненной формы. Если все же считать эти
понятия тождественными (Татаринов, 1993; Boero
et al., 1997; Collins, 2002; Северцов, 2005), то пере-
ходный период между двумя жизненными формами
является критическим периодом развития, частью
онтогенеза, называемой метаморфозом.

Полип и медуза стрекающих имеют практиче-
ски одинаковый план строения – их тело состоит
из двух эпителиальных слоев (эпидермы и гастро-
дермы), разделенных мезоглеей; имеется един-
ственное (ротовое) отверстие, окруженное ловчи-
ми щупальцами. Гастральная полость полипа в
ряде случаев разделена с помощью продольных
септ на отделы, а у медузы представляет собой раз-
ветвленную систему каналов. У медузы мезоглея
занимает относительно больший, а гастральная
полость – относительно меньший объем тела, чем
у полипа. Основные отличия между жизненными
формами книдарий заключаются в тонких деталях
анатомии и клеточных дифференцировок, а так-
же в образе жизни и поведении (Вестхайде, Ригер,
2008). Полипы, как правило, являются сидячими
организмами, которые питаются придонным
планктоном. Свободноплавающая медуза живет
и питается в пелагической зоне. Таким образом,
полип и медуза представляют собой жизненные
формы с различающимися экологическими ни-
шами.

Книдарий подразделяют на две группы: Antho-
zoa и Medusozoa (Collins, 2002). В жизненном цикле
большинства представителей обеих групп имеется
свободноплавающая ресничная личинка, планула.
У Anthozoa взрослая стадия представлена только
полипами (одиночными или колониальным), раз-
множающимися как половым, так и бесполым пу-
тем. В жизненном цикле представителей группы
Medusozoa присутствуют, как правило, обе жиз-
ненные формы – как полипа, так и медузы.
Именно на стадии медузы у большинства Medu-
sozoa происходит половое размножение, а беспо-
лое осуществляется одиночными или колониаль-
ными полипами. В группе Medusozoa четыре
класса: Staurozoa, Cubozoa, Hydrozoa и Scyphozoa.
Большинство представителей класса Scyphozoa
имеют типичный для этой группы жизненный
цикл. Однако имеются и немногочисленные ис-
ключения. У нескольких видов произошла ча-
стичная (Chrysaora hysoscella, Pelagia perla) или
полная (Pelagia nocticula) редукция стадии полипа
(Bouillon, Boero, 2000; Вестхайде, Ригер, 2008). С
другой стороны, у ряда видов группы Coronatae в
разной степени редуцирована стадия свободно

плавающей медузы (Werner, 1974; Sötje, Jarms,
2009). Так, медузы Thecoscyphus zibrowii редуциро-
ваны до состояния “яйцевого мешка”, и долгое
время считалось, что у этого вида медузоидная
форма полностью отсутствует (Sötje, Jarms, 2009).
Переход между жизненными формами у сцифои-
дов происходит путем стробиляции: разделения
полипа (сцифистомы) поперечными перетяжка-
ми на диски будущих медуз. Эти диски претерпе-
вают ряд морфогенезов и, в конце концов, из
каждого из них формируется личинка медузы –
эфира. Эфира подвижна, она отделяется от поли-
па и постепенно преобразуется в половозрелую
медузу.

К классу Scyphozoa относится космополитный
вид Aurelia aurita (Linnaeus, 1758), для которого ха-
рактерна полидискная стробиляция. Это значит,
что за одну стробиляцию один полип образует не-
сколько эфир. Таким образом, данный процесс
является не только метаморфозом, но и размно-
жением. Aurelia в последнее время приобретает
статус модельного объекта биологии развития
(Kroiher et al., 2000: Kuniyoshi et al., 2012; Fuchs et al.,
2014). Уже в нескольких лабораториях ведутся ис-
следования стробиляции этого вида, в основном
методами молекулярной биологии. Интерес ис-
следователей к этому процессу объясняется тем,
что он позволяет детально проследить превраще-
ние одной жизненной формы (полипа) в другую
(медузы). Сейчас уже появились данные о моле-
кулярной основе эндогенной индукции строби-
ляции (Kuniyoshi et al., 2012; Fuchs et al., 2014), од-
нако информация о факторах окружающей среды,
индуцирующих стробиляцию в природе, очень
противоречива (Yasuda, 1975; Gröndahl, 1988; Mi-
yake et al., 1997; Lucas, 2001; Purcell et al., 2012 и др.).
Авторы до сих пор не пришли к общему мнению
о ключевых сигнальных факторах, изменение ко-
торых индуцируют стробиляцию. Более того, мето-
дики индукции стробиляции, используемые для
разных лабораторных культур полипов A. aurita,
значительно отличаются друг от друга. Поэтому
основная цель нашего обзора – обобщить имею-
щуюся в литературе информацию об условиях, в
которых происходит стробиляция полипов Aurelia
(как в природе, так и в лаборатории) и попытать-
ся выявить те факторы среды, которые с наиболь-
шей вероятностью выполняют роль сигнальных
факторов в природе.

СТРОБИЛЯЦИЯ В ПРИРОДЕ
Вид A. aurita распространен в восточном и за-

падном полушариях от 70° с.ш. до 40° ю.ш.
(Kramp, 1961; Russell, 1970). На данный момент
многие исследователи склоняются к тому, что ме-
дузы и полипы, описанные как A. aurita в разных
регионах мира, неверно считать единым видом. В
соответствии с данными молекулярной филоге-
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нии, этот космополитный вид на самом деле пред-
ставляет собой не менее пяти близких видов, име-
ющих более локальное распространение (Dawson,
Martin, 2001; Dawson, Jacobs, 2001; Schroth et al.,
2002). Однако в этом обзоре мы вслед за авторами
будем относить природные популяции и культуры
полипов из разных лабораторий к единому виду.

В большинстве районов умеренного и субтро-
пического поясов Северного полушария строби-
лы и эфиры A. aurita можно наблюдать поздней
осенью–ранней весной (Möller, 1980; Lucas, Wil-
liams, 1994; Omori et al., 1995; Miyake et al., 1997,
2002; Lucas, 2001; Marques et al., 2015). Таким об-
разом, стробиляция начинается еще до наступле-
ния самых холодных месяцев, и многие исследова-
тели считают, что сигналом к ее началу является
понижение температуры воды до некоторых поро-
говых значений. Так в октябре–ноябре, при пони-
жении температуры воды с +20°С до +12–13°С, по-
являются эфиры во фьорде Гульмар (Швеция,
Gullmar Fjord). При этом самым холодным меся-
цем в данном регионе является февраль, в тече-
ние которого температура воды может достигать
отрицательных значений (Hernroth, Gröndahl,
1983, 1985; Gröndahl, 1988; Lucas, 2001; Hamed,
Khaled, 2011).

В других работах утверждается, что стробиля-
ция приходится на периоды температурных ми-
нимумов. Например, в заливе Саутгемптон Уотер
(Великобритания, Southampton Water) эфиры
формируются в конце января–середине марта,
когда температура воды минимальна и понижена
на 10°С по сравнению с летней (+7–9°С при +17–
19°С в летние месяцы) (Lucas, Williams, 1994). В
более южном регионе (Египет, Суэцкий канал)
первые эфиры появляются при +15–16°С, в де-
кабре–феврале, то есть также при минимальных
для этого региона температурах (Hamed, Khaled,
2011). В заливе Кагошима (Япония, Kagoshima
Bay) стробиляция идет с декабря по март, когда
температура воды понижена до +14–17°С (Miyake
et al., 1997, 2002). С ноября по январь, когда тем-
пература самая низкая, (около +17°С при +29–
30°С летом), стробилирует Aurelia в заливе Тапонг
(Китай, Тайвань, Tapong) (Lo, Chen, 2008).

Однако массовое появление эфир наблюдает-
ся, как правило, ранней весной, уже после темпе-
ратурного минимума, когда и температура воды,
и длина светового дня начинают расти (Liu et al.,
2009). В заливе Кертиг Нор (Дания, Kertinge Nor)
формирование эфир происходит с февраля по на-
чало апреля (Olesen, Riisgaard, 1994). Немного
южнее, во фьорде Киль Байт (Германия, Kiel
Bight), первые эфиры появляются в ноябре, но
основная их масса приходится на апрель–май
(Möller, 1980; Schneider, 1989). Есть сообщения
(Hernroth, Gröndahl, 1983, 1985; Gröndahl, 1988) о
появлении эфир в весенний период и в уже упомя-

нутом фьорде Гульмар (Швеция, Gullmar Fjord).
На северо-западе Средиземного моря стробиляция
приходится на период с апреля по май, когда тем-
пература воды немного выше минимума (+13–
14°С при минимуме +12°С) (Purcell et al., 2012;
Marques et al., 2015). Однако и в этом регионе пер-
вые эфиры порой встречаются в ноябре (Marques
et al., 2015). В заливах Атлантического и Тихого
океанов (США, штаты Массачусетс и Вашинг-
тон) массовый выход эфир A. flavidula и A. labiata
(виды, близкие к A. aurita) также происходит в ве-
сенние месяцы, когда температура воды начинает
повышаться (Hargitt, Hargitt, 1910; Pursell, 2007).
Однако стробилирующие сцифистомы встреча-
ются там и при минимальных температурах, в но-
ябре–декабре (Chuin 1928, цит. по Spangenberg,
1967). В заливе Томалес (США, Калифорния, To-
males Bay) стробиляция Aurelia происходит в фев-
рале, когда температура повышается после мини-
мума, составляющего +11°С (Hamner, Jenssen,
1974). В заливе Цзяочжоувань (Китай, Jiaozhou
Bay) эфиры A. aurita наблюдаются в мае–июне,
при температуре воды +12–18 градусов (зимний
минимум – +4°С) (Wang, Sun, 2015). В заливах
Токийский и Мутси (Япония, Tokyo Bay и Mutsi
Bay) максимальная продукция эфир приходится
на февраль–март. Первые же эфиры появляются
в начале зимы, при снижении температуры воды
с +20–25°С до +10–15°С (Omori et al., 1995;
Toyokawa et al., 1999; Ishii et al., 2004). Сходная
картина наблюдается и в заливе Уразоко (Япо-
ния, Urazoko Bay): эфиры начинают появляются в
январе, при самых низких температурах (+8°С),
но пик продукции эфир приходится на апрель
(+11–14°С) (Yasuda, 1975).

Интересно, что в Южном полушарии (Австра-
лия, прибрежные воды Тасмании) стробиляция
наблюдается с августа по октябрь, то есть опять
же в период подъема температур после миниму-
ма, составлявшего +10°С (Willcox et al., 2008).

Таким образом, в умеренном и субтропиче-
ском поясах Северного полушария, а также в суб-
тропическом поясе Южного полушария строби-
ляция начинается в период температурного спада
и минимальных температур, а массовое появле-
ние эфир наблюдается в период повышения тем-
пературы воды, как правило, ранней весной (таб-
лица). Лишь в одной работе указано, что полипы
стробилируют в периоды летних температурных
пиков, при +29–30°С (Пуэрто-Рико, Карибское
море) (Silverstone et al., 1977).

В связи с тем, что первые эфиры в большин-
стве регионов можно наблюдать уже осенью–зи-
мой, предполагается, что стробиляция начина-
ется осенью, но предельно низкие температуры
зимой ее приостанавливают, и эфиры не могут со-
зреть до ранней весны (Rasmussen, 1973; Hernroth,
Gröndahl, 1983, 1985; Gröndahl, 1988; Ishii et al.,
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2008). Рядом авторов отмечено, что при относи-
тельно высокой температуре воды сцифистомы
активно размножаются латеральным и столони-
альным почкованием (с образованием новых по-
липов), а при понижении температуры рост коло-
нии замедляется, однако средний размер полипов
увеличивается (Willcox et al., 2007; Purcell et al., 2012).
Возможно, за счет этого происходит подготовка по-
липов к формированию как можно большого числа
эфир (Custance, 1964; Willcox et al., 2007).

В некоторых локальных популяциях, обитаю-
щих в водоемах, где температура воды в течение
года практически не меняется, стробиляция про-
должается почти круглый год. Примером такого
водоема служит меромиктическое слабосоленое
Озеро Медуз (Палау, Jellyfish Lake). Надо отме-
тить, что круглогодичная стробиляция в солоно-
водном Озере Хорси (Великобритания, Horsea
Lake), где все-таки имеются сезонные колебания
температуры воды, отличается наличием хорошо
выраженных сезонных пиков активности (Hamner
et al., 1982; Lucas, 1996). Первый отмечается в фев-
рале (в начале повышения температуры воды), а
второй – в июне, причем причина второго (мень-
шего) пика остается невыясненной (Lucas, 1996).

Внутри одного сезона размножения стробиля-
ция, как правило, синхронизирована: продукция
эфир приходится на определенные месяцы года и
достигает своего максимума в первые недели по-
сле появления первых эфир; однако время появ-
ления эфир в разные годы варьирует, и разница в
сроках может доходить до двух месяцев (Lucas,
2001; Marques et al., 2015).

ИНДУКЦИЯ СТРОБИЛЯЦИИ
В ЛАБОРАТОРНЫХ УСЛОВИЯХ

Таким образом, в природных популяциях
A. aurita стробиляция сезонна и коррелирует с из-
менением температуры воды. Остается непонят-
ным, имеем ли мы дело с простой корреляцией
или причинно-следственной связью. Наблюде-
ния в природе не могут ответить на этот вопрос,
так как изменения значительной части факторов
среды остаются вне внимания исследователя. Мы
предположили, что выявить факторы, изменение
которых необходимо и достаточно для индукции
стробиляции, можно с помощью анализа данных
лабораторных экспериментов с культурами сци-
фистом A. aurita. В лаборатории полипы находят-
ся в контролируемых условиях, а методики ин-
дукции стробиляции хорошо отработаны (Kroiher
et al., 2000; Fuchs et al., 2014).

При внимательном анализе литературных дан-
ных выясняется, что начало синхронной строби-
ляции в лабораторной культуре не всегда удается
связать с изменением условий содержания. В не-
которых случаях стробиляция начинается спон-

танно, через определенное время после оседания
личинки – планулы на субстрат и формирования
полипа: через 1 мес. (Yasuda, 1975), или через
3.3 мес. (Hirai, 1958, цит. по Yasuda, 1975). Часто
содержащиеся в лаборатории сцифистомы стро-
билируют сезонно, причем такая сезонная стро-
биляция наблюдается даже в случае содержании
культуры при постоянной температуре (Delap
1905, 1906; Lambert 1939, Kakinuma 1962, цит. по
Spangenberg, 1967; Holst, 2012). Авторы, которые
несколько лет подряд работали с одной лабора-
торной культурой полипов Aurelia, сообщают, что
эффективность хорошо отработанных методов
индукции стробиляции в значительной степени
не постоянна и эту изменчивость не всегда можно
однозначно связать с условиями содержания
(Custance, 1964; Berking et al., 2005; Holst, 2012).
Частота спонтанной стробиляции в лаборатор-
ных условиях может заметно варьировать. Одни
культуры продуцируют эфиры несколько раз за
год, но в течение коротких промежутков времени
(около 2-х месяцев), другие непрерывно строби-
лируют в течение всего года (Spangenberg, 1967;
Yasuda, 1975; Liu et al., 2009; Fuchs et al., 2014). Ин-
тересно, что непрерывная стробиляция характер-
на именно для культур, полученных из популя-
ций, которые в природе обитают при постоянной
температуре (Spangenberg, 1965; Lucas, 2001).

Однако чаще всего начало стробиляции в ла-
бораторных условиях все-таки удается связать с
определенными изменениями среды. Предпола-
гается также, что стробиляция может начинаться
в ответ на не специфические стрессирующие воз-
действия (Berking et al., 2005; Willcox et al., 2007).
В ходе лабораторных экспериментов был проана-
лизирован целый ряд факторов, изменения кото-
рые могут индуцировать стробиляцию, а также
влияют на ее интенсивность: температура, хими-
ческий состав воды, освещенность, частота корм-
ления, соленость воды, количество растворенно-
го кислорода, наличие симбиотических зооксан-
телл и рН среды (Spangenberg, 1967; Russell, 1970;
Dale, Calder, 1974). Ниже приводятся обобщен-
ные данные по воздействию этих факторов на ла-
бораторные культуры полипов Aurelia.

Изменение температуры как основной фактор, 
вызывающий стробиляцию
в лабораторорных условиях

Изменение температуры, по мнению большин-
ства авторов, имеет решающее значение для индук-
ции стробиляции (Berrill, 1949; Liu et al., 2009; Fuchs
et al., 2014; обзор Lucas, Dawson, 2014).

Культуры полипов в разных лабораториях со-
держатся при температурах от +11 до +28°С, при-
чем конкретное значение температуры содержа-
ния может быть обусловлено как происхождени-
ем культуры, так и исключительно удобством
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исследователей. Тем не менее, основным факто-
ром индукции стробиляции во всех лабораториях
является снижение температуры на 2–12°С по
сравнению с температурой содержания. Для каж-
дой культуры можно определить диапазон значе-
ний “индукционной” температуры, при которых
полипы стробилируют. Верхней границей этого
диапазона является индивидуальное для каждой
культуры пороговое значение температуры, выше
которого индукция стробиляции невозможна.
Нижняя граница этого диапазона соответствует
значению температуры, ниже которого наруша-
ется жизнедеятельность полипов, в том числе их
размножение. Культуры полипов, происходящие
из разных популяций и разных географических
регионов, начинают стробилировать через раз-
ные промежутки времени (от 1 до 6 недель), после
снижения температуры содержания до индукци-
онных значений (Custance, 1964; Spangenberg,
1971; Branden et al., 1978; Kroiher et al., 2000; Berk-
ing et al., 2005; Ishii et al., 2008; Holst, Jarms, 2010;
Purcell et al., 2012; Holst, 2012; Fuchs et al., 2014;
Wang, Sun, 2015; Wang et al., 2015; Pascual et al.,
2015). Сравнение интенсивности стробиляции
культур разного происхождения показывает, что
снижение температуры, при котором наблюдает-
ся пик интенсивности стробиляции, не универ-
сально (Pascual et al., 2015). Также для разных
культур различается продолжительность необхо-
димого для индукции холодного периода (Pascual
et al., 2015). Если после снижения температуры
проходит достаточно времени, стробиляция не за-
висит от того, была ли сцифистома перемещена
обратно в среду с “нормальной” температурой или
оставлена при “индукционной” температуре. Од-
нако если пребывание полипов в условиях пони-
женной температуры было недостаточным, то
стробиляция маловероятна. Например, для двух
культур полипов, происходящих из разных регио-
нов Северного моря, показано, что стробиляция
индуцируется снижением температуры содержа-
ния в одном случае с +20 до +15°С, а в другом – с
+18 до +10°С, и становится необратимой только
через 14 и 9 дней, соответственно (Kroiher et al.,
2000; Fuchs et al., 2014).

При анализе эффективности воздействия раз-
ных значений температуры из “индукционного”
диапазона, некоторые исследователи пришли к
выводу, что интенсивность стробиляции выше
при использовании более высоких значений,
близких к его верхнему порогу (Pursell, 2007;
Holst, 2012; Wang et al., 2015). Другие исследовате-
ли, напротив, считают, что для их культур наибо-
лее эффективны самые низкие значения индук-
ционной температуры (Kroiher et al., 2000; Purcell
et al., 2012).

Еще один способ температурной индукции
стробиляции, встретившийся нам в литературе, –
повышение температуры содержания полипов на

длительный срок и затем индукция стробиляции
снижением температуры до исходного значения
(Berking et al., 2005).

Интересно, что продолжительное содержание
сцифистом при повышенной температуре приво-
дит к потере ими чувствительности к индукцион-
ным воздействиям (Spangenberg, 1967).

Изменение освещенности
Взгляды разных авторов на то, какую роль иг-

рает свет в индукции стробиляции, сильно разли-
чаются. Одни считают, что чем ниже освещен-
ность, тем интенсивнее стробиляция (Custance,
1964; Spangenberg, 1971; Ishii et al., 2008; Liu et al.,
2009), а другие, что при недостаточном освеще-
нии индукция стробиляции невозможна (Kakinu-
ma 1962, цит. по Spangenberg, 1967; Pursell 2007;
Liu et al., 2009). В двух работах показано, что есть
оптимальный уровень освещенности, выше и ни-
же которого интенсивность стробиляции, инду-
цированной изменением температуры или соста-
ва воды, падает: 52–150 lux (Liu et al., 2009) или
60 lux (Branden et al., 1978). Однако ни в одной ра-
боте не показана индукция стробиляции Aurelia
исключительно изменением освещенности.

Изменение химического состава воды
Значение химического состава воды для ин-

дукции стробиляции было впервые отмечено бла-
годаря тому факту, что полипы, “отказывавшие-
ся” стробилировать при низких температурах в
искусственной морской воде, начинали строби-
лировать при смене воды на натуральную (Span-
genberg, 1967). В связи с этим было выполнено це-
лое исследование, посвященное выявлению необ-
ходимого для стробиляции состава искусственной
морской воды. Было показано, что наиболее зна-
чимым фактором является концентрация ионов
йода (Spangenberg, 1967). В дальнейшем многие ав-
торы отмечали, что попытки индуцировать стро-
биляцию успешны лишь при наличии в воде до-
статочного количества ионов йода (Spangenberg,
1967, 1971; Silverstone et al., 1977; Hofmann et al.,
1978; Balcer, Black, 1991; Kroiher et al., 2000; Berk-
ing et al., 2005). Кроме того, было показано, что
если сцифистомы Aurelia долгое время (не мень-
ше месяца) содержались в воде с пониженным со-
держанием ионов йода, стробиляция может быть
индуцирована добавлением в воду йодсодержа-
щих веществ. Такая индукция приводит к поло-
жительному результату значительно раньше, чем
изменение температуры: за период от одних суток
до двух недель. Эффективными индукторами яв-
ляются KI или I2 в концентрации около 100 мкг/мл
(Spangenberg, 1967; Olmon, Webb, 1974; Silverstone
et al., 1977, 1978; Spangenberg, 1991; Balcer, Black,
1991; Berking et al., 2005).
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Добавление в воду других йодсодержащих со-
единений, таких как йодтирозины или тироксин
(Т4, гормон щитовидной железы позвоночных
животных), также может приводить к индукции
стробиляции (Spangenberg, 1971). Для полипов,
предварительно содержавшихся при пониженной
температуре, эффективным индуктором строби-
ляции являются монойодтирозин (MIT), дийод-
тирозин (DIT), трийодтиронин (T3) и тироглобу-
лин в концентрации 10 мкг/мл. В этом экспери-
менте DIT оказался приблизительно равен по
эффективности тироксину и более эффективен,
чем I2 и другие упомянутые соединения (100%
стробиляции на 6–7 сутки). Эффект Т4 был необ-
ратим уже после 72 ч инкубации (Spangenberg,
1971). В эксперименте с другой культурой сцифи-
стом относительная эффективность йодсодержа-
щих веществ была несколько иной: DIT, MIT, I–,
T3, T4 (в порядке убывания эффективности) (Sil-
verstone et al., 1977).

Показано, что эффективность температурной
индукции стробиляции находится в обратной за-
висимости от плотности полипов в культуре.
Предполагается, что при высокой плотности воз-
никает нехватка ионов йода в воде: добавление
йодидов интенсифицировало стробиляцию в
“перенаселенных” культурах (Berking et al., 2005).

В большинстве случаев индукция стробиляции
йодсодержащими соединениями была возможна
только в том случае, если полипов предварительно
содержали при пониженной температуре (Spangen-
berg, 1967, 1971; Liu et al., 2009). Однако в ряде слу-
чаев для индукции стробиляци было достаточно
просто добавить в воду йодсодержащие соедине-
ния (Olmon, Webb, 1974). Последующее повыше-
ние температуры увеличивает процент строби-
лирующих полипов и ускоряет наступление
стробиляции (Spangenberg, 1967; Olmon, Webb,
1974; Balcer, Black, 1991).

Уже давно было показано, что перенос поли-
пов в воду, где развивались стробилы, в короткие
сроки индуцирует у них начало стробиляции
(Spangenberg, 1971). Было высказано предполо-
жение о том, что стробилы выделяют в воду веще-
ства, которые способны спровоцировать строби-
ляцию у других полипов (Spangenberg, 1971; Sil-
verstone et al., 1978). Есть данные об ускорении
наступления стробиляции в плотных популяциях
полипов, видимо, как раз за счет выделения ими
этих веществ (Chiba, 1969, цит. по Silverstone et al.,
1977). Кормление полипов фрагментами стробил
и трансплантация им этих фрагментов также при-
водят к стробиляции через 2–3 сут (Fuchs et al.,
2014). Недавно был обнаружен один из есте-
ственных участников регуляции стробиляции,
продукт гена CL390, который, скорее всего, яв-
ляется предшественником “гормона стробиля-
ции” (Fuchs et al., 2014). Этот белок содержит

аминокислотные ароматические кольца, отде-
ленные друг от друга тремя аргининами (Fuchs
et al., 2014). Вещества с похожим строением, про-
изводные индола и триптофана (indomethacin,
5-methoxy-2-methylindole acetic acid, 5-methoxyin-
dole-2-carboxylic acid, 2-methylindole, 5-methoxy-2-
methylimdole), при добавлении в морскую воду
индуцируют стробиляцию полипов A. aurita за
очень короткое время (около двух дней) (Kuniy-
oshi et al., 2012; Fuchs et al., 2014).

Другие факторы, исследованные в лаборатории

Во время лабораторных экспериментов были
выявлены и другие факторы, изменение которых
само по себе не приводит к индукции стробиляции,
но может влиять на ее интенсивность и успешность
индукции стробиляции другими факторами.

Данные по влиянию режима кормления на стро-
биляцию очень противоречивы. Полипам некото-
рых культур для индукции стробиляции необходи-
ма определенная диета или особо обильное кормле-
ние (Lambert 1936, цит. по Spangenberg, 1967; Berrill,
1949). Некоторые исследователи во время экспе-
риментов по индукции стробиляции продолжа-
ют кормление сцифистом в обычном режиме
(Custance, 1964; Spangenberg, 1971; Silverstone
et al., 1978). Ряд авторов отмечают, что голода-
ние ингибирует или снижает продукцию эфир
(Hyman, 1940, цит. по Spangenberg, 1967; Span-
genberg, 1967; Wang et al., 2015) и что преимуще-
ственно стробилируют более крупные, хорошо до
этого питавшиеся особи (Custance, 1964). В связи
с этим можно предположить, что стробиляция
связана с высокими энергетическими затратами,
причем с большими, чем другие типы бесполого
размножения полипов, и поэтому она не начина-
ется у голодающих особей. Вместе с тем, в неко-
торых лабораторных протоколах рекомендуется
прекращать кормление сцифистом на период ин-
дукции стробиляции (Branden et al., 1978; Liu et al.,
2009; Wang, Sun, 2015).

В одной из работ анализировалось влияние на
стробиляцию содержания в воде растворенного
кислорода. Оказалось, что концентрация кисло-
рода 0.2 мл/л недостаточна для выживания поли-
пов, а 2.0 мл/л недостаточна для стробиляции, но
не ингибирует другие типы бесполого размноже-
ния. Образование эфир происходило только по-
сле повышения концентрации растворенного
кислорода до 4.5 мл/л (Ishii, 2008).

Интенсивность стробиляции и эффективность
ее индукции не зависит ни от pH среды (в диапазоне
от 6.5 до 10), ни от солености морской воды, даже
при разбавлении ее почти в десять раз (Spangen-
berg, 1967; Holst, Jarms, 2010).
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РОЛЬ РАЗЛИЧНЫХ ФАКТОРОВ
В ИНДУКЦИИ И РЕГУЛЯЦИИ 

МЕТАМОРФОЗА AURELIA

Авторы большей части работ, посвященных
изучению жизненного цикла Aurelia, сходятся на
том, что основным фактором, индуцирующим
трансформацию жизненной формы полипа в
жизненную форму медузы является изменение
температуры воды. Однако данные по темпера-
турной индукции стробиляции, приведенные в
разных работах, не только очень разнообразны,
но часто противоречат друг другу. Чем же объяс-
няется такое разнообразие результатов наблюде-
ний и экспериментов, выполненных разными ис-
следовательскими группами?

Мы считаем, что основная причина этого раз-
нообразия – адаптация каждой из популяций
Aurelia к особенностям ее местообитания. В каж-
дой локальной популяции должен идти отбор на
формирование взаимосвязи между определенны-
ми (самыми надежными) пороговыми значения-
ми факторов среды, сигнализирующими о смене
сезонов года, и онтогенетическими процессами,
такими, как стробиляция. Соответственно, зна-
чения сигнальных факторов (а возможно и сами
сигнальные факторы) не должны быть одинако-
выми для популяций, живущих в разных геогра-
фических и климатических регионах.

Анализ наблюдений за появлением эфир и
стробил в прибрежных водах разных регионов по-
казал, что стробиляция Aurelia начинается при та-
ком сезонном изменении температуры, которое
специфично для данного региона, причем абсо-
лютные значения температуры, при которых та
или иная популяция Aurelia начинает стробили-
ровать, варьируют в широких пределах (Lucas,
Williams, 1994; Miyake et al., 2002; Hamed, Khaled,
2011). Для природных популяций умеренного и
субтропического регионов сигналом является не
просто понижение температуры, а ее снижение до
определенных пороговых значений (Berrill, 1949;
Branden et al., 1978; Kroiher et al., 2000; Berking
et al., 2005; Ishii et al., 2008; Holst, Jarms, 2010; Pur-
cell et al., 2012; Fuchs et al., 2014). Данные множе-
ства работ показывают связь между осенним сни-
жением температуры и началом стробиляции, а
также между весенним потеплением и массовым
появлением эфир (Rasmussen, 1973; Hernroth,
Gröndahl, 1983, 1985; Gröndahl, 1988; Omori et al.,
1995; Toyokawa et al., 1999; Ishii et al., 2004; Ishii
et al., 2008). С другой стороны, для одной из попу-
ляций тропического региона сигналом является
повышение температуры до пороговых значений
(Cutress, 1974, цит. по Silverstone et al., 1977). По-
пуляция из субэкваториального пояса, где сезон-
ное колебание температуры практически отсут-
ствует, стробилирует круглый год (Hamner et al.,
1982). Полипы, содержащиеся в лабораторных

условиях, тоже, как правило, стробилируют в от-
вет на изменения температуры, специфичные для
каждой культуры. Учитывая, что лабораторные
культуры Aurelia происходят из разных природ-
ных популяций, не удивительно, что протоколы
индукции стробиляции в разных лабораториях
заметно различаются. К примеру, культуры поли-
пов, происходящие из местообитаний со стабиль-
ной температурой, способны стробилировать
круглый год (Spangenberg, 1965; Lucas, 2001).

Однако в лабораторных условиях нередко на-
блюдают и спонтанную сезонную стробиляцию,
не связанную с изменением температуры воды.
Известно, что у книдарий многие процессы жиз-
ненного цикла регулируются с помощью эндо-
генного циркадного ритма (Reitzel et al., 2013). В
связи с этим, было бы интересно проверить, су-
ществует ли у сцифоидов эндогенный годовой
ритм, который приводит к ежегодной стробиля-
ции полипов и при стабильных условиях среды. К
сожалению, работы, в которых описана спонтан-
ная стробиляция в лаборатории, не содержат ин-
формации, позволяющей сделать какие-либо вы-
воды на этот счет (Lambert 1939, Delap 1905, 1906,
Kakinuma 1962, цит. по Spangenberg, 1967; Holst,
2012). Кроме того, как в природе, так и в лабора-
тории, время начала стробиляция в разные годы
может значительно различаться (до двух месяцев)
(Custance, 1964; Lucas, 2001; Berking et al., 2005;
Holst, 2012; Marques et al., 2015).

Имеются свидетельства и того, что конкрет-
ные значения температуры, эффективно индуци-
рующие стробиляцию в лаборатории, могут зави-
сеть от “истории” используемой культуры, то есть
от того, при каких условиях она содержалась в ла-
боратории до начала экспериментов. Судя по все-
му, чувствительность к индукционному фактору
может изменяться в течение жизни полипа в преде-
лах нормы реакции. Так, сцифистомы, долгое вре-
мя содержавшиеся при высоких температурах, реже
стробилируют в ответ на снижение температуры со-
держания (Spangenberg, 1967; Olmon, Webb, 1974).

Так же изменчива и реакция полипов на хими-
ческий состав воды: во многих работах полипы,
которые длительное время содержались в искус-
ственной морской воде с низким содержанием
ионов йода, при перенесении их в естественную
морскую воду или добавлении йода начинают
стробилировать в то время, как полипы, постоян-
но содержавшиеся в естественной морской воде,
не стробилируют без изменения температуры
(Spangenberg, 1967, 1971; Silverstone et al., 1977;
Kroiher et al., 2000; Berking et al., 2005). Не извест-
но, сколько времени длятся подобные изменения
чувствительности полипов и всегда ли они обра-
тимы. Поэтому очевидно, что при анализе дан-
ных по индукции стробиляции следует учиты-
вать, где и при каких условиях полипы жили ра-
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нее, а также от какой природной популяции они
происходят.

В природе, кроме сезонных изменений темпе-
ратуры, на полипов воздействуют сезонные изме-
нения уровня освещенности и длины светового
дня. Как известно, изменение фотопериода часто
становится сигнальным фактором для сезонной
смены активности организмов, так как является
более надежным фактором, чем изменение тем-
пературы. При работе с лабораторными культура-
ми Aurelia, экспериментов по имитации есте-
ственного изменения фотопериода никогда не
проводились. Результаты экспериментов по вли-
янию уровня освещенности на интенсивность
стробиляции очень неоднозначны (Custance,
1964; Spangenberg, 1971; Branden et al., 1978; Pursell
2007; Ishii et al., 2008; Liu et al., 2009). Высока ве-
роятность, что на результаты этих экспериментов
также сильно влияет происхождение и история
содержания культур.

Показано, что в некоторых случаях стробиля-
цию может индуцировать добавление в воду йод-
содержащих соединений (Spangenberg, 1967, 1971,
1991; Olmon, Webb, 1974; Silverstone et al., 1977,
1978; Balcer, Black, 1991; Berking et al., 2005). Мож-
но ли считать химический состав воды сигналь-
ным фактором? Обобщая данные, обнаруженные
в литературе, можно сказать, что определенное
количество ионов йода в воде является необходи-
мым условием для стробиляции, индуцирован-
ной изменением температуры, а вовсе не само-
стоятельным индукционным фактором (Spangen-
berg, 1967, 1971; Olmon, Webb, 1974; Silverstone et al.,
1977; Liu et al., 2009).

Судя по всему, йодсодержащие вещества явля-
ются частью биохимических путей, обеспечиваю-
щих эндогенную регуляцию процесса стробиля-
ции. Было показано, что ионы йода не только
стимулируют стробиляцию сцифоидных поли-
пов, но и активно аккумулируются против гради-
ента концентрации в ранних стробилах, особенно
активно в оральной половине полипа, где идет
сегментация и формирование эфир (Black, Webb,
1973; Olmon, Webb, 1974). При этом ни в стробиле,
ни в эфирах не было выявлено повышения кон-
центрации йодтирозинов или тироксина. Однако
образование йодтирозинов как в полипах, так и в
стробилах Aurelia и Chrysaora было показано
(Spangenberg, 1971; Black, Webb, 1973; Olmon,
Webb, 1974; Silverstone et al., 1978). Тироксин у по-
звоночных животных является гормоном щитовид-
ной железы: у теплокровных животных он влияет на
скорость обмена веществ, а у земноводных и неко-
торых костистых рыб стимулирует метаморфоз. Ти-
роксин был обнаружен у ряда беспозвоночных жи-
вотных, но практически не имеется данных о его
роли в регуляции их жизненных циклов (см. об-
зор Spangenberg, 1967; Hodin et al., 2001). Некото-

рое время казалась привлекательной идея о том,
что у книдарий это вещество, как и у позвоноч-
ных, участвует в регуляции метаморфозов, в том
числе и стробиляции. Эту идею подкреплял тот
факт, что добавление в воду ингибиторов синтеза
тироксина, эффективных для млекопитающих, ин-
гибирует стробиляцию (Silverstone et al., 1977), а до-
бавление тироксина способно ее индуцировать
(Spangenberg, 1967, 1971; Black, Webb, 1973; Silver-
stone et al., 1977). Однако полипами и стробилами
тироксин не синтезируется (Silverstone et al., 1978) и
поэтому не может быть естественным внутренним
регулятором стробиляции. В геноме Aurelia, кроме
того, не было обнаружено ортологов ядерного ре-
цептора тиреоидного гормона (thyroid hormone
receptor, TR). Между тем, у всех Medusozoa, в том
числе и у сцифоидных, в геномах обнаружен ор-
толог гена ядерного рецептора ретиноевой кисло-
ты (retinoic acid X receptor, RXR), который у амфи-
бий взаимодействует с TR, а у насекомых – с ядер-
ным рецептором экдизона, регулирующего линьку
и метаморфоз (Kostrouch et al., 1998; Fuchs et al.,
2014; Holstein, Laudet, 2014). Таким образом, связь
между молекулярными путями регуляции мета-
морфоза у книдарий и у других групп организмов
все же прослеживается. В виду этого, особый ин-
терес представляет поиск гетеродимерного парт-
нера ретиноидного рецептора книдарий.

Недавно была проведена работа, которая про-
ливает свет на пути гормональной регуляции ме-
таморфоза книдарий, а также на связь молеку-
лярных механизмов индукции стробиляции с из-
менениями факторов внешней среды (Fuchs et al.,
2014). Для начала исследователи выявили гены,
активация экспрессии которых происходит ис-
ключительно во время стробиляции. Один из
этих генов, CL390, начинает активно транскри-
бироваться уже через 9 дней содержания полипов
при “индукционной” температуре, а именно этот
временной интервал достаточен для индукции
стробиляции у данной культуры. Авторы отмеча-
ют, что интенсивность транскрипции этого гена
находится в прямой зависимости от длительности
периода, в течение которого полип находится при
пониженной температуре. Таким образом, коли-
чество продукта экспрессии этого участка генома
может служить “температурным таймером”.
Предполагается, что продукт CL390 является
предшественником “гормона метаморфоза” у
Aurelia. Важно, что продукт CL390 имеет три сай-
та связывания с ядерным ретиноидным рецепто-
ром. Предполагается, что в регуляции стробиля-
ции принимает участие каскад биохимических
реакций с участием ретиноевой кислоты. Дей-
ствительно, добавление в воду ретинола (витами-
на А) или его метаболита, 9-цис-ретиноевой кис-
лоты, индуцирует стробиляцию, а антагонисты
RXR оказывают противоположное воздействие
(Fuchs et al., 2014). Кроме того, гены некоторых
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компонентов данного биохимического каскада
меняют свою транскрипционную активность во
время стробиляции или за небольшой период
времени до ее начала, а промежуточные продукты
этой цепи реакций способны индуцировать стро-
биляцию (Fuchs et al., 2014). Расшифровка моле-
кулярных механизмов регуляции метаморфоза
Aurelia еще только начинается. Дальнейшие рабо-
ты в этом направлении приблизят нас к понима-
нию того, как в эволюции книдарий (и Metazoa в
целом) появился сложный жизненный цикл, ме-
таморфоз и механизмы их регуляции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты наблюдений в природе и лабора-
торных экспериментов позволяют сделать вывод
о том, что основной сигнальный фактор, индуци-
рующий переход между жизненными формами
полипа и медузы в разных популяциях и лабора-
торных культурах Aurelia, – изменение темпера-
туры воды. Важно, что пороговое значение тем-
пературы, достижение которого полипы воспри-
нимают как сигнал к началу стробиляции, не
универсально, а специфично для каждой популя-
ции или лабораторной культуры, и зависит от
климатических условий региона ее происхожде-
ния. Такие показатели, как содержание в воде
ионов йода, количество доступной пищи, кон-
центрация кислорода, для начала стробиляции
должны находиться в некоторых оптимальных
для полипов пределах. Их изменения не являются
сигнальными факторами для начала стробиля-
ции. Имеющиеся в настоящий момент данные не
позволяют судить о том, является ли для популя-
ций Aurelia сигнальным фактором изменение фо-
топериода. Кроме внешних воздействий, переход
полипов к стробиляции может быть обусловлен
эндогенными сигналами: циркадным ритмом
(его существование у Aurelia пока не показано
экспериментально) и веществами, которые выде-
ляют сами стробилы для обеспечения синхрон-
ной стробиляции в популяции (Spangenberg, 1971;
Silverstone et al., 1978; Fuchs et al., 2014). Внутрен-
ние регуляторные механизмы, обеспечивающие
подстройку жизненного цикла Aurelia к измене-
ниям внешней среды, в настоящее время активно
изучаются (Fuchs et al., 2014).

Исследование выполнено при поддержке
гранта РФФИ № 15-04-06264а.
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Environmental Factors Inducing the Transformation of Polyps
into Jellyfishes in Aurelia aurita (Scyphozoa)
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The transformation of polyps into jellyfish is one of the most interesting processes in the life cycle of chidar-
ians. In the polyps of the class Scyphozoa this transformation occurs in the form of strobilation, which is the
transverse fission of polyps with the formation of disks (future ephyrae). At present, the endogenous regula-
tion of strobilation in one of scyphozoans, Aurelia aurita, is often investigated based on the methods of mo-
lecular biology (Fuchs et al., 2014). However, it is still unclear which key environmental factors induce this
process. The main purposes of this review are to summarize the literature data on the conditions in which
strobilation in A. aurita occurs in nature and in the laboratory and to try to identify the environmental factors
that are most likely to play a signaling role in strobilation. 

Keywords: Cnidaria, Scyphozoa, Aurelia aurita, life cycle, metamorphosis, strobilation, formation of jelly-
fishes, signaling environmental factors
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