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Aurelia aurita – представитель сцифоидных, одного из классов Стрекающих (Cnidaria), развитие и
жизненный цикл которого достаточно хорошо изучены. В последние годы A. aurita часто выступает
в качестве объекта изучения процессов развития Cnidaria, включая специфический вариант беспо-
лого размножения путем стробиляции – формирование эфир (личинок медуз) за счет поперечного
деления полипа. Естественным стимулом для начала стробиляции в большинстве случаев служит
продолжительное снижение температуры. Необходимость длительной индукции и непредсказуе-
мость результата затрудняет работу с этим модельным объектом. Поэтому для индукции стробиля-
ции в лабораторных условиях часто используются различные синтетические химические соедине-
ния, строение которых приближено к таковому предполагаемого “гормона стробиляции”. В насто-
ящей работе представлены данные об обнаруженных отклонениях в процессе отделения эфир и в их
внешней морфологии при использовании 5-метокси-2-метилиндола для индукции стробиляции у
A. aurita в лабораторных условиях. Впервые проведено сравнение наблюдавшихся в эксперименте
отклонений в морфологии эфир с описанными в литературе отклонениями в морфологии эфир и
медуз из природных популяций. Высказано предположение, что химическая индукция приводит к
возрастанию частоты появления морфологических отклонений у формируемых в процессе строби-
ляции эфир на основе нарушения пространственной разметки и процессов дифференцировки за-
чатков.
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ВВЕДЕНИЕ
Для решения вопросов регуляции процессов

формообразования и развития многоклеточных
животных все чаще обращают внимание на пред-
ставителей низших многоклеточных (Догель, 1981;
Brusca, Brusca, 2003; Technau et al., 2015; Zimmer-
mann et al., 2019). Это связано с надеждами на то,
что простота организации таких организмов облег-
чит понимание сложной системы регуляции, базо-
вые принципы которой одинаковы для всех орга-
низмов (Technau, Steele, 2011; Genikhovich, 2019).
Сцифомедуза Aurelia aurita является одним из наи-
более изученных видов среди стрекающих, кото-
рый в последнее время используется как модель-
ный объект биологии развития (напр., Spangenberg,
1965a, 1965b, 1991; Yuan et al., 2008; Nakanishi et al.,
2008, 2010; Gold et al., 2015; Khalturin et al., 2019).

Внимание биологов развития в последнее вре-
мя привлекает процесс трансформации сцифопо-

липов в личинки медуз – эфиры, которые в даль-
нейшем постепенно развиваются в ювенильных
медуз. Процесс трансформации начинается стро-
биляцией (терминальным почкованием) – подраз-
делением тела полипа на фрагменты, из кото-
рых затем формируются личинки медуз – эфи-
ры (рис. 1) (Иванова-Казас, 1977; Догель, 1981;
Straehler-Pohl et al., 2011). Поиску генетических
регуляторных механизмов этого процесса уделяется
особое внимание (Kroiher et al., 2000; Fuchs et al.,
2014; Brekhman et al., 2015; Gold et al., 2019).

Aurelia aurita относится к видам с полидискоид-
ной стробиляцией, в результате которой один по-
лип дает начало нескольким эфирам (Berrill, 1949;
Сухопутова, 2013; Sukhoputova et al., 2019). Для
эфир данного вида характерно наличие восьми
отростков – лопастей (рис. 2). На конце каждого
такого отростка эфиры имеется развилка из двух
краевых лопастей, в промежутке между которыми
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Рис. 1. Стробиляция Aurelia aurita. Верхний ряд – схемы, нижний ряд – фотографии соответствующих стадий. (а) По-
лип до начала стробиляции, (б) стробила с первыми перетяжками; процесс подразделения тела полипа на зачатки
эфир начинается в оральной части полипа и распространяется по направлению к аборальной части, (в) особь, перехо-
дящая на стадию средней стробилы, у зачатков, расположенных ближе к оральной части полипа, начинают формиро-
ваться лопасти, (г) средняя стробила; зачатки эфир, расположенные ближе к оральной части полипа, приобретают
красный оттенок, продолжается развитие лопастей эфир, (д) поздняя стробила, полностью сформированные эфиры
отделились, развитие личинок медуз продолжается в орально-аборальном направлении, (е) полип после стробиляции.
з – зачаток эфиры, п – перетяжки, отделяющие зачатки эфир, р – ропалий, щ – щупальце полипа. Масштабные ли-
нейки равны 1 мм.
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формируется комплекс органов чувств – ропа-
лий. В норме ропалии первой (самой орально
расположенной) эфиры закладываются в основа-

нии каждого второго щупальца полипа, начавше-
го стробиляцию, и который чаще всего имеет
16 щупалец (Browne, 1901; Spangenberg, 1991; Su-
khoputova et al., 2019).

Отклонения в строении эфир, медуз и других
стадий жизненного цикла A. aurita привлекали
внимание в основном в конце 19–начале 20 вв.
(Browne, 1895, 1901; обсуждение и ссылки в ра-
ботах Hargitt, 1901; Berrill, 1949; Gershwin, 1999).
По настоящее время отклонения в строении эфир
должным образом не систематизированы, и от-
сутствует их подробный анализ. Одни авторы рас-
сматривали только отклонения в числе ропалиев
или лопастей у эфир и медуз от обычных восьми
(Browne, 1895, 1901; Berrill, 1949); другие – обра-
щали внимание на нарушение тетрамерной сим-
метрии медуз и эфир (Gershwin, 1999), лишь упо-
миная другие отклонения. Встречаются описания
отдельных необычных отклонений в строении
вновь отделившихся эфир (Browne, 1895; Vannucci,

Рис. 2. Строение эфиры Aurelia aurita. гф – гастраль-
ные филаменты, кр – краевая лопасть, л – лопасть
эфиры, м – манубриум, р – ропалий. Масштабная
линейка 1 мм.
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1957). Неисследованным остается и вопрос о вли-
янии тех или иных отклонений в строении эфир на
дальнейшее формирование медуз (Uchida, Nagao,
1963; Hamner, Jenssen, 1974; Kakinuma, 1975; Mi-
yake et al., 1997; Chernyshev, Isaeva, 2002; Заика, 2005;
Straehler-Pohl et al., 2011).

Наиболее вероятным естественным фактором,
который вызывает начало стробиляции у A. aurita,
считается продолжительное снижение темпера-
туры окружающей среды, связанное со сменой
времен года. Исследования показали, что искус-
ственное снижение температуры на несколько
градусов в лабораторных условиях может индуци-
ровать стробиляцию по прошествии от несколь-
ких недель до нескольких месяцев (Berrill, 1949;
Spangenberg, 1965a, 1965b; Kakinuma, 1975; Sukho-
putova, Kraus, 2017). Чувствительность полипов к
снижению температуры может значительно отли-
чаться у культур, которые перед индукцией дол-
гое время содержались в разных температурных
условиях, в том числе при индукции клональных
культур (Сухопутова, Краус, 2017). Это ведет к не-
обходимости подбора условий индукции для каж-
дой отдельной группы полипов, что значительно
затрудняет работу.

Изучение молекулярных механизмов регуля-
ции стробиляции позволило выявить ген CL390,
который активно транскрибируется при строби-
ляции (Fuchs et al., 2014; Wang, 2017). Белок, коди-
руемый данным геном, имеет сложное строение,
в теле полипа он распадается на части, одна из ко-
торых, по-видимому, и играет основную роль в
запуске каскада биохимических реакций, кон-
тролирующих протекание стробиляции. На осно-
ве строения этого вещества было предложено ис-
пользование ряда синтетических гомологичных
молекул – производных индола и триптофана,
которые способны индуцировать стробиляцию в
короткие сроки: от двух дней до нескольких не-
дель (Spangenberg, 1967, 1971; Kuniyoshi et al., 2012;
Fuchs et al., 2014; Cabrales-Arellano et al., 2017;
Wang, 2017). Одно из таких веществ – 5-метокси-
2-метилиндол.

Как было указано выше, индукция стробиля-
ции за счет вариации естественных факторов сре-
ды (снижение температуры содержания) требует
значительного времени и результат остается до-
статочно непредсказуемым. Поэтому в настоящей
работе была поставлена цель провести сравнитель-
ный анализ процесса стробиляции и разнообразия
отклонений во внешней морфологии эфир при хи-
мической индукции стробиляции. Описано и клас-
сифицировано значительное число отклонений, в
том числе ранее не описанных, в строении эфир,
сформировавшихся в процессе стробиляции кло-
нальных полипов A. aurita из Черного моря, инду-
цированных растворами 5-метокси-2-метилин-
дола различных концентраций от 5 нМ до 5 мМ.

Полученные данные свидетельствуют об опреде-
ленном влиянии химического индуктора на про-
цесс стробиляции. Это позволит в дальнейшем
провести анализ закономерностей отклонений, на-
блюдающихся у различных представителей сцифо-
идных как при развитии в естественных условиях,
так и при химической индукции стробиляции по-
липов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
При проведении экспериментов использовали

полипов Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) из клональ-
ной культуры, полученной от полипов из Черного
моря (рис. 1). Культура состоит из потомков од-
ного полипа, видовая принадлежность которого
подтверждена молекулярно-филогенетическим
анализом, проведенным по генам CO1 и 28S, с
использованием последовательностей из Генбан-
ка (Бондарь, 2019). Использование генетически
однородных полипов исключает влияние генети-
ческих различий на результаты экспериментов.
Культура содержится на биологическом факуль-
тете МГУ им. М.В. Ломоносова при постоянных
условиях при 18°C, в искусственной морской воде
(Coral Pro, Red Sea, Израиль) соленостью 18 про-
милле. Кормление полипов осуществляется на-
уплиусами Artemia sp. два раза в неделю. Культура,
а также все полипы во время проведения экспе-
риментов содержались в темной комнате. Поли-
пы этой культуры никогда не приступали к спон-
танной стробиляции.

Индукция стробиляции
В экспериментах по индукции использовали

полипов примерно равных размеров, так как из-
вестно, что количество эфир (но не их размер) и
время стробиляции зависят от размеров полипа
(Kroiher et al., 2000). Эксперименты начинали не
ранее, чем через сутки после последнего кормле-
ния. В течение эксперимента полипов не корми-
ли. Для индукции по 5 полипов помещали в пла-
стиковые емкости с 10 мл искусственной морской
воды с индуктором заданной концентрации. Воду
с индуктором не меняли.

Были проведены четыре серии экспериментов
с различными концентрациями индуктора 5-ме-
токси-2-метилиндола (#M15451, Sigma-Aldrich)
(далее – индола): 5 нМ, 25 нМ, 1 мкМ, 5 мкМ. Ми-
нимальная и максимальная концентрации индук-
тора в 5 нМ и 5 мкМ были выбраны исходя из дан-
ных, приведенных в работе Фучса с соавт. (Fuchs
et al., 2014), где было показано, что эти концен-
трации вызывают 100%-ю стробиляцию индуциро-
ванных полипов A. aurita линии “Роскоф” в тече-
ние 48–96 ч.

Наблюдение за ходом стробиляции одновре-
менно проводили после индукции индолом в од-
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ной емкости с 5-ю полипами для каждой из указан-
ных концентраций. Все эксперименты проведены
в трехкратной повторности. Первая повторность
была проведена отдельно. Вторая и третья повтор-
ность эксперимента – после завершения первой
повторности и практически одновременно (парал-
лельно) – с разницей в один день. Таким образом,
в каждой серии экспериментов с определенной
концентрацией индуктора было использовано 15
полипов (три повтора по одной емкости с 5-ю по-
липами), и всего в 4-х сериях – 60 полипов, кото-
рые дали начало 640 эфирам.

Для получения заданной концентрации ин-
дуктора использовали маточный раствор кон-
центрацией 50 мМ, приготовленный на ДМСО
(DMSO – диметилсульфоксид) (#D8418, Sigma-
Aldrich). Как показали предварительные экспе-
рименты, ДМСО в максимальной конечной кон-
центрации 0.01% не оказывает влияние на функ-
ционирование и жизнеспособность полипов: ин-
тенсивность бесполого размножения в контроле
и в эксперименте (с добавление 0.01% ДМСО) в
течение 14 дней не отличалась. Полипы находи-
лись в растворе индуктора до стадии средней стро-
билы (когда цвет верхних зачатков эфир изменялся
на красный) – в среднем 11–12 дней. Как правило,
все пять полипов, индуцированных в одной груп-
пе, развивались с одинаковой скоростью и, соот-
ветственно, достигали стадии средней стробилы
одновременно. В некоторых случаях скорость раз-
вития стробилы в одной группе отличалась. В та-
ких случаях промывку и перенос полипов осу-
ществляли, ориентируясь на время перехода к
стадии средней стробилы первого полипа в груп-
пе. По достижении этой стадии, стробилы после
трехкратной отмывки в 30 мл чистой морской во-
ды переносили по одной в емкости с чистой ис-
кусственной морской водой до завершения отде-
ления эфир.

Регистрация

Наблюдение за процессом стробиляции про-
водили ежедневно один раз в день. Поэтому полу-
ченные данные соответствуют “моментальному”
состоянию полипов в момент изучения. Если ко-
личественные признаки между пятью полипами в
одной емкости различались, то приводятся лими-
ты разброса этих признаков.

Наблюдение и съемку стробил и эфир прово-
дили под бинокуляром МСП-1 (АО ЛОМО, Рос-
сия), оборудованным цифровой окулярной каме-
рой DCM310 (Shangrao TeleView Optical Instruments,
China) с использованием программного обеспече-
ния ScopePhoto V. 3.1. Обработку изображений про-
водили в программе AdobePhotoshop (Adobe Inc.).
Коррекция яркости, контраста осуществлялась
применительно ко всему изображению.

При подсчете встречаемости отклонений в
строении эфир, каждый из выделенных призна-
ков учитывался один раз для каждой особи, даже
если у нее данный признак повторялся. Напри-
мер, если у эфиры сформировались две лопасти
без ропалиев, то признак “отсутствие ропалия на
лопасти” учитывался один раз. В то же время, ес-
ли у одной эфиры наблюдалось несколько разных
отклонений, то каждое из них учитывалось неза-
висимо от наличия других отклонений.

Сканирующая электронная микроскопия
Для изучения методом сканирующей элек-

тронной микроскопии стробилы фиксировали в
4% растворе параформальдегида на фосфатном бу-
ферном растворе (PBS). Перед фиксацией строби-
лы анестезировали в 3.5% растворе MgCl2 · 6Н2О в
соотношении 1 : 1 с искусственной морской во-
дой. После фиксации образцы постепенно обез-
воживали в серии этанолов возрастающей кон-
центрации и постепенно переводили в ацетон.
Затем образцы высушивали в критической точке
с помощью Hitachi Critical Point Dryer HCP-2 (Hita-
chi, Japan), напыляли золотом и платиной. Изуче-
ние проводили с помощью сканирующего элек-
тронного микроскопа Camscan-S2 (Jeol, Japan). Си-
стема оцифровки изображений: АЦП LCard под
управлением программы MicroCapture (ООО
“СМА”).

Статистическая обработка данных
Статистический анализ проведен в программ-

ной среде R (R Core Team, 2021) c использовани-
ем базового пакета “Stats” ver. 4.1.1 (R Core Team,
2021). Для оценки различия в соотношении ано-
малий использовали критерий независимости
χ-квадрат (Chi-Square test of independence). Для
оценки зависимости общего количества эфир и
количество отклонений на эфиру от концентра-
ции был проведен регрессионный анализ. Экс-
перименты проведены в трех повторностях, по
пять особей в каждом повторе. Всего проанализи-
ровано 640 эфир и 1264 аномалии.

Часть расчетов на основании первичных коли-
чественных данных были обработаны в програм-
ме для работы с электронными таблицами Micro-
soft Excel (Miscosoft).

РЕЗУЛЬТАТЫ
При проведении экспериментов по индукции

стробиляции раствором индола полипов Aurelia
aurita был выявлен ряд различий в процессе раз-
вития стробиляции, формирования эфир и по-
следующего их отделения от материнских поли-
пов при различных концентрациях использован-
ного индуктора.
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Процесс стробиляции

При индукции полипов растворами с мини-
мальной концентрацией индуктора 5 нМ во всех
повторностях экспериментов появление первых
перетяжек – начало формирования зачатков
эфир – наблюдали на четвертый день индукции.
При повышении концентрации до 25 нМ–5 мкМ
первая перетяжка закладывалась на третий день
после начала индукции. Скорость закладки пере-
тяжек, отделяющих последующие зачатки эфир,
также различалась при изменении концентра-
ции индуктора. На пятый день индукции у поли-
пов, индуцированных растворами с концентра-
цией 5 нМ, формировались одна–две перетяжки;
с концентрацией 25 нМ и выше – три–четыре пе-
ретяжки. На десятый день экспозиции отличие в
скорости формирования зачатков эфир у поли-

пов, индуцированных раствором с концентраци-
ей 5 нМ, и у полипов, индуцированных растворами
с более высокими концентрациями индуктора,
усиливается. Так, в первой повторности экспери-
ментов на десятый день индукции при концентра-
ции индуктора 5 нМ у стробил сформировалось 5–
7 перетяжек, при 25 нМ – 11–13 перетяжек, при
1 мкМ – 13–14 перетяжек, и при концентрации
5 мкМ – 14–16 перетяжек (табл. 1).

Во второй и третьей повторности эксперимен-
тов скорость закладки перетяжек у полипов при
индукции раствором концентрацией 5 нМ была
несколько ниже. На 10 день индукции при этой
концентрации разброс в количестве перетяжек у
разных полипов увеличился и составил от 3 до 7.
При остальных концентрациях индуктора число
формируемых у полипов перетяжек во второй и

Таблица 1. Сравнение развития процесса стробиляции при разных концентрациях индуктора (С) в трех сериях
экспериментов. Числа соответствуют числу зачатков эфир в соответствующий день (Т) с начала индукции. Пе-
рекрестие обозначает завершение процесса отделения эфир. к – с образованием конгломератов неразделяющих-
ся эфир

1 
 

3 
 

4 
 

5 
 

10 
 

19 
 

20 
 

22 
 

24 
 

26 
 

27 
 

5 нМ  

0  0  1  1–2  5–7 10–12  10 –12      

0  0  1  1–2 3–7 3–9  к к к   

0  0  1  1–2 3–7 5–11 к к к к  

25 нМ  

0  1  2  3–4 11–13  11–13       

0  1  2  3–4 11–13  11–13  14 –16  14 –16     

0  1  2  3–4 11–13  11–13  14 –17  14 –17    

1 мкМ  

0  1  2  3–4 13–14        

0  1  2  3–4 13–14  к к к    

0  1  2  3–4 13–14  к к к    

5 мкМ  

0  1  2  3–4 14–16  14–16       

0  1  2  3–4 14–16  14–16  к     

0  1  2  3–4 14–16  14–16  к     

C
T
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третьей серии экспериментов осталось таким же,
как и в первой повторности эксперимента.

Стоит отметить, что при проведении второй и
третьей повторностей экспериментов при индук-

ции раствором индола 5 нМ один из десяти поли-
пов не приступил к стробиляции. Еще три полипа
приступили к стробиляции, но формирование
эфир приостановилось до перехода на стадию
средней стробилы (после формирования первых
3–4 перетяжек), то есть до начала формирования
зачатков лопастей эфир и изменения цвета тка-
ней. В итоге сформировавшиеся зачатки эфир от-
делились от указанных трех материнских поли-
пов и трансформировались в дочерние полипы,
которые сформировали щупальца и манубриумы
(рис. 3). У остальных шести полипов переход к
стадии средней стробилы растянулся от 13 до
15/16 сут с момента начала индукции. При этом у
двух полипов наблюдали ситуацию, когда зачатки
3–5 первых эфир, сформированные на началь-
ных стадиях стробиляции, дифференцировались
гораздо быстрее, чем последующие зачатки. В ре-
зультате стробила выглядела подразделенной на
2 части (рис. 4). Проксимальные зачатки в даль-
нейшем дифференцировались в эфиры с суще-
ственной задержкой.

На одиннадцатый день все полипы, индуциро-
ванные с помощью растворов с концентрациями
от 25 нМ и выше, а также полипы, индуцирован-
ные с помощью раствора с концентрацией 5 нМ
в первой серии экспериментов, достигали ста-
дии средней стробилы: у верхних зачатков эфир
начинали формироваться лопасти, ткани зачат-
ков приобретали красно-оранжевый оттенок.
Полипы, индуцированные раствором 5 нМ во
второй и третьей серии экспериментов, развива-
лись медленнее, оставаясь на 11-й день на стадии
ранней стробилы. Стадии средней стробилы по-
липы при этой концентрации индуктора достига-
ли на 13–15/16 день. Развитие зачатков эфир про-
исходило по очереди, с сохранением тенденции
орально-аборального направления развития стро-
билы. Полностью сформированные верхние эфи-
ры отделялись от материнской особи еще до окон-
чательного развития эфир, расположенных ближе
к аборальной части тела стробилы.

Завершением стробиляции считалось отделе-
ние последней эфиры от материнской особи. В
первой повторности экспериментов при индукции
раствором концентрации 5 нМ стробиляция завер-
шилась на 22 день, при концентрациях 25 нМ,
1 мкМ и 5 мкМ – на 19–20 день (табл. 1). В после-
дующих двух повторностях экспериментов шесть
полипов, индуцированные раствором с концентра-
цией 5 нМ, завершили процесс отделения эфир на
26–27 день, а полипы, индуцированные раствором
с концентрацией индуктора 25 нМ и 1 мкМ – на
24 день, 5 мкМ – на 22 день.

При самой низкой концентрации индуктора
(5 нМ) отмечено наименьшее среднее число отде-
лившихся эфир во всех повторах – 35.3 ± 16.17
эфиры. При более высоких использованных кон-

Рис. 3. Результат незавершенной стробиляции и отде-
ления недоразвитых зачатков эфир от стробилы при
индукции стробиляции 5 нМ 5-метокси-2-метилин-
долом в третьем повторе эксперимента. (а) Начало
формирования стробилы; стрелкой обозначена ораль-
ная часть стробилы с зачатками эфир; красноватые
ткани верхней эфиры преобразуются в белые ткани
полипа. (б) Материнский и дочерний полип, образо-
вавшийся из зачатка эфиры. (в) дочерние полипы, об-
разовавшиеся из зачатков эфир, отделившихся от стро-
билы. д – дочерние полипы, образовавшиеся в резуль-
тате отделения зачатков эфиры, м – материнский
полип. Длина масштабной линейки – 1 мм.

м

д

д

дд
(а)

(б)

(в)

Рис. 4. Варианты развития стробил, индуцированных
раствором с концентрацией 5 нМ 5-метокси-2-метил-
инлола во второй и третьей серии экспериментов.
Часть эфир, расположенные ближе к оральной части
полипа, развиваются быстрее, в то время как зачатки
эфир, расположенные ближе к аборальной части тела
полипа, развиваются с существенной задержкой. Скоб-
ками обозначены эфиры, находящиеся на поздних ста-
диях развития. Длина масштабной линейки – 1 мм.

(а) (б)



100

ОНТОГЕНЕЗ  том 53  № 2  2022

МОСТОВЩИКОВА и др.

центрациях общее число сформированных и от-
делившихся эфир почти в два раза выше: при кон-
центрации индуктора в 25 нМ в среднем было
сформировано 59.3 ± 2.89 эфиры, при 1 мкМ –
63.6 ± 11.59 эфиры, и при 5 мкМ – 55 ± 8.89 эфи-
ры. Однако, проведенный анализ показал отсут-
ствие значимой зависимости общего числа эфир от
используемой концентрации (p = 0.617) (рис. 5).

Эфиры

Во всех проведенных экспериментах при всех
концентрациях индуктора наблюдалось форми-
рование эфир с отклонениями от нормы. Доля
эфир с теми или иными отклонениями, сформи-
рованных при индукции растворами различных
концентраций, варьировала от 86 до 100%. Про-
анализировав строение эфир, полученных в ре-
зультате химической индукции стробиляции в
настоящих экспериментах, мы выделили 17 раз-
личных отклонений во внешней морфологии от-
делившихся эфир (рис. 6):

1 – количество лопастей превышает 8;
2 – количество лопастей меньше 8;
3 – отсутствует ропалий на лопасти;
4 – два ропалия на одной лопасти, располо-

женные рядом друг с другом;
5 – лопасть с дополнительной, третьей крае-

вой лопастью, расположенной между ее основны-
ми краевыми лопастями; данное отклонение мы
разделили на три варианта: по двум сторонам от до-
полнительной краевой лопасти формируется два
(5.2), один (5.1) либо ни одного ропалия (5.0);

6 – лопасть с дополнительной краевой лопа-
стью, раздвоенной на конце, и расположенной
между ее основными краевыми лопастями; в дан-
ном случае мы так же выделили три варианта: по
двум сторонам от дополнительной раздвоенной
краевой лопасти формируется два (6.2), один (6.1)
либо ни одного (6.0) ропалия;

7 – сдвоенная лопасть меньшего размера, с ро-
палиями или без них;

8 – недоразвитая лопасть (меньшего размера)
с ропалием или без него; как правило, такая ло-
пасть лишена одной из краевых лопастей и имеет
неправильную форму;

9 – основание недоразвитой лопасти: широкое
короткое образование между двумя лопастями, без
ропалиев и краевых лопастей; такая структура на-
поминает “оплавленные” лопасти, которые иногда
упоминаются в литературе;

10 – длинный тонкий отросток между лопастя-
ми эфиры; данное образование имеет форму тон-
кого вытянутого конуса и не имеет ропалия или
расширения на конце, в котором мог бы распола-
гаться ропалий.

Вышеперечисленные отклонения, судя по все-
му, не могут служить препятствием к дальнейше-
му развитию эфир, в соответствие с наблюдения-
ми Брауне (Browne, 1895), который утверждал,
что изменение числа ропалиев и числа лопастей у
эфир не мешает им благополучно вырастать во
взрослых медуз. Поэтому эфиры с вышеперечис-
ленными отклонениями (№№ 1–10) рассматри-
вались нами как “жизнеспособные”.

Еще три наблюдавшихся отклонения в строе-
нии эфир выделяются среди остальных, поскольку
существенно изменяли общий вид эфир. Такие от-
клонения мы рассматривали как летальные, дела-
ющие невозможным дальнейшее развитие эфир:

11 – эфира-манубриум: личинка, не имеющая
ни одной лопасти, состоящая только из манубри-
ума, слепо заканчивающегося зачатком зонтика;

12 – бесформенная эфира: “комок” тканей, не
имеющий сколько-нибудь оформленных лопа-
стей или манубриума;

13 – эфира, постоянно находящаяся в “сжа-
том” состоянии; такие эфиры не сокращались и
не передвигались в толще воды.

Другие наблюдавшиеся отклонения от нормы
при индукции стробиляции индолом выражались
в нарушении процесса отделения эфир от мате-
ринского полипа. Такие нарушения стробиляции
можно рассматривать и как вариант отклонения в

Рис. 5. Сравнение среднего числа отделившихся эфир
(по оси ординат, шт.) во всех повторностях экспери-
мента в зависимости от концентрации индуктора (по
оси абсцисс). Средние значения представлены с уче-
том стандартного отклонения.
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Рис. 6. Отклонения в строении эфир, сформировавшихся в результате индукции стробиляции Aurelia aurita раствора-
ми 5-метокси-2-метилиндола различных концентраций. Цифры на рисунке соответствуют отклонениям в списке,
приведенном в тексте. 1 – эфира с увеличенным количеством лопастей; 2 – эфира с уменьшенным количеством ло-
пастей; 3 – эфира с лопастями, на которых отсутствуют ропалии; 4 – эфира с лопастью, на которой располагается два
ропалия; 5.0, 5.1, 5.2 – эфира с лопастью с дополнительной, третьей краевой лопастью, расположенной между ее ос-
новными краевыми лопастями; данное отклонение разделяется на три типа: без ропалиев, с одном ропалием, с двумя
ропалиями; 6.0, 6.1, 6.2 – эфира с лопастью с дополнительной краевой лопастью, раздвоенной на конце; данное от-
клонение так же разделено на три типа: без ропалиев, с одним ропалием, с двумя ропалиями; 7 – сдвоенная лопасть мень-
шего размера с ропалиями или без них; 8 – недоразвитая лопасть (меньшего размера), с ропалием или без него; 9 – основа-
ние недоразвитой лопасти: широкое короткое образование между двумя лопастями; 10 – длинный тонкий отросток между
лопастями эфиры; 11 – эфира – манубриум, то есть эфира без лопастей (летальное отклонение); 12 – бесформенная эфира
(летальное отклонение); 13 – эфира, постоянно находящаяся в “сжатом” состоянии (летальное отклонение). Стрелками на
фотографиях указаны отклонения, соответствующие изображенным на схеме. Масштабная линейка – 1 мм.
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строении эфир, однако точно определить варианты
отклонений в строении самих эфир затруднитель-
но. Все обнаруженные нарушения процесса стро-
биляции мы разделили на три варианта (рис. 6):

1от – от материнской особи отделялась группа
эфир; четких границ между отдельными эфирами
определить невозможно; такие эфиры не разделя-
лись в дальнейшем и имели неправильное строе-
ние; некоторые полипы давали начало нескольким
группам эфир, не отделившихся друг от друга;

2от – последняя сформировавшаяся на стро-
биле эфира (т.е., расположенная ближе всего к
аборальному концу тела полипа) не отделялась от
материнского полипа;

3от – последняя сформировавшаяся на стро-
биле эфира отделялась от материнского полипа
вместе с частью тканей формирующейся ораль-
ной части тела полипа.

Нарушение в виде последней эфиры, которая
не отделяется от материнского полипа, встреча-
лось чаще при повышении концентрации индук-
тора. Так, при индукции раствором с концентра-
цией 5 нМ в среднем 26.6% полипов не отделяли
последнюю эфиру, однако с повышением кон-
центрации индола доля таких полипов возрастала
и составляла 60, 66.6 и 86% при индукции раство-
рами 25 нМ, 1 мкМ и 5 мкМ соответственно. Так-
же при повышении концентрации индуктора с 5–
25 нМ до 1–5 мкМ доля стробил, которые отделя-
ли конгломераты эфир, возрастала с 13 до 53–
66.6%. Эфиры, отделявшиеся вместе с частью
тканей оральной части тела полипа, встречались
только при индукции раствором с концентрацией
1 мкМ, и доля полипов с таким отклонением со-
ставила 20%.

Отделение группы эфир от материнской особи
наблюдалось только во второй и третьей повтор-
ностях экспериментов, причем подобные кон-
гломераты формировались во всех группах вне за-
висимости от концентрации индуктора в воде
(рис. 7а). Такие конгломераты всегда формирова-
лись либо в самой нижней части стробилы, либо
перед несколькими самыми аборальными зачат-
ками эфир.

Во всех экспериментах наиболее часто встре-
чающимся отклонением было отсутствие ропа-
лия на лопасти (№ 3). Общее количество эфир с
данным отклонением при различных концентра-
циях индуктора составило от 54 до 68.6% от всех
эфир. Другими наиболее часто встречаемыми
“жизнеспособными” отклонениями были мень-
шее количество лопастей (№ 2) и недоразвитые
лопасти (№ 8) – от 21.76 до 46% и от 42.92 до
53.83% соответственно (рис. 8). Интересно, что
увеличение числа лопастей наблюдалось редко.
Вместе с тем начавшееся, но незавершенное раз-
витие лопасти (№ 9), и лопасть измененной фор-
мы в виде тонкого выроста (№ 10), встречались

достаточно часто. Остальные варианты отклоне-
ний, не приводящих к резкому снижению жизне-
способности эфир, встречались крайне редко.

Результат проведенного анализа показал, что
доля наиболее часто встречавшихся типов откло-
нений (№№ 2, 3, 8 и 9) значимо различается при
использовании различных концентраций индук-
тора (χ2 = 39.564, p < 0.01) (рис. 9). Наибольший
вклад в формирование различий демонстрирует
распределение долей при концентрации 5 нМ,
при которой доля нормальных эфир и эфир с от-
клонением № 9 значимо больше, а доля эфир с
отклонением № 2 – значимо меньше, чем при
остальных используемых концентрациях. При
этом три остальные концентрации по соотноше-
нию долей данных типов отклонений между со-
бой не различаются (χ2 = 7.15, p = 0.52).

Анализ распределения частот отклонений по
параметру жизнеспособности дал похожие ре-
зультаты: при концентрации индуктора в 5 нМ
наблюдалось значимо больше нормальных эфир
и меньше эфир с нежизнеспособными отклоне-
ниями (χ2 = 39.092, p < 0.01), тогда как доля на-
блюдавшихся эфир с жизнеспособными отклоне-
ниями при всех использованных концентрациях
индуктора оказалась сходной (рис. 10). В каждой
серии экспериментов наблюдали некоторое уве-
личение доли эфир с летальными отклонениями
(отклонения №№ 11–13) при повышении кон-

Рис. 7. Нарушения процесса отделения эфир от стро-
билы. (а) Отделение группы эфир, которые в последу-
ющем не отделяются друг от друга; (б) стробила, не
отделившая последнюю эфиру; (в) эфира, отделив-
шаяся от материнского полипа с частью тканей
оральной части тела материнской особи. Стрелками
указаны оральные части тела материнского полипа.
Масштабная линейка – 1 мм.

(в)

(а)

(б)
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центрации индуктора, однако разница была ста-
тистически недостоверна (рис. 11).

В большинстве случаев у одной эфиры одновре-
менно наблюдали более одного отклонения, но
среднее количество аномалий на эфиру для всех
концентраций индуктора значимо не отличалось
(p = 0.669) и близко к двум (рис. 12). Среди жиз-
неспособных эфир с отклонениями чаще в сред-
нем наблюдали 2.60 ± 0.306 отклонения эфиру-1,
что также не зависело от концентрации индуктора.

Отклонения, заметные до начала отделения эфир 
от материнского полипа

Внимательное наблюдение за процессом стро-
биляции показало, что нарушения формирова-
ния зачатков эфир становятся заметными уже на
стадии средней стробилы, в тот момент, когда на-
чинается формирование лопастей будущих эфир.
Нарушения возникали независимо в разных ча-
стях стробилы, и у разных особей они носили ин-
дивидуальный характер. На рис. 13 видно, что за-

Рис. 8. Средняя частота встречаемости тех или иных отклонений (по оси абсцисс – номера отклонений) в строении
эфир и в отделении эфир от стробилы при различных концентрациях индуктора.
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Рис. 9. Распределение соотношений наиболее часто встреченных отклонений в строении эфир в зависимости от кон-
центрации индуктора. По оси абсцисс – средняя доля данного отклонения (показана высотой столбика) в общем пуле
отклонений для данной концентрации. По оси ординат – номера отклонений (0 – норма). Цветом выделены значения
отклонений от ожидаемого распределения.
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чатки эфир хаотично покрыты глубокими бороз-
дами, придающими им неправильную форму.

ОБСУЖДЕНИЕ

“Естественная” индукция стробиляции Aurelia
aurita требует продолжительного снижения тем-
пературы, не дает 100%-ый результат, и стробиля-
ция полипов начинается не одновременно (Fuchs
et al., 2014; Сухопутова, Краус, 2017). Поэтому в

большинстве работ, посвященных вопросам ре-
гуляции жизненного цикла A. aurita, применяют
индукцию с использованием различных концен-
траций 5-метокси-2-метилиндола, которые ва-
рьируют от 0.1 нМ до 50 мМ (Kuniyoshi et al., 2012;
Helm, Dunn, 2017; Wang, 2017; Yamamori et al.,
2017), что вызывает почти 100%-ю стробиляцию в
течение 1–2-х дней (Kuniyoshi et al., 2012; Helm,
Dunn, 2017; Wang, 2017; Yamamori et al., 2017). Од-
нако практически ничего не известно о возмож-

Рис. 10. Распределение долей нормальных эфир, суммы долей эфир с нежизнеспособными отклонениями и суммы до-
лей эфир с жизнеспособными в зависимости от концентрации индуктора. По оси абсцисс – доля данных отклонений
(показана высотой столбика) в общем пуле отклонений для данной концентрации. По оси ординат – концентрации
индуктора. Цветом выделены значения отклонений от ожидаемого распределения.
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Рис. 11. Соотношение долей (среднее значение по трем повторностям) эфир с нормальным строением (j), эфир с от-
клонениями ( ) и нежизнеспособных эфир (с летальными отклонениями) ( ) при индукции стробиляции различны-
ми концентрациями 5-метокси-2-метилиндола. Цифрами над столбиками указано среднее число сформированных
эфир в данной группе эксперимента.
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ном влиянии данного индуктора на морфологию
формирующихся эфир. В литературе также прак-
тически отсутствуют упоминания о возможном
изменении процесса стробиляции при использо-
вании химических индукторов. Лишь в одной ра-
боте указано, что при продолжительной инкуба-
ции полипов A. aurita в растворе 5-метокси-2-ме-
тилиндола стробиляция не останавливалась
вплоть до полного подразделения тканей на зачат-
ки эфир, которые на завершающей стадии имели
неправильное строение из-за нехватки тканей. В
этой же работе также указано, что у представителей
подкласса Коронамедуз (Coronamedusae) 5-меток-
си-2-метилиндол вызывает стрессовую реакцию
без последующего развития стробилы, а у неко-
торых представителей класса Кубомедуз (Cubo-
zoa) высокие концентрации индуктора приводят
к формированию эфир неправильного строения,
что может свидетельствовать о токсическом воз-
действии 5-метокси-2-метилиндола (Helm,
Dunn, 2017).

Как и сам процесс стробиляции в лаборатор-
ных условиях (Custance, 1964; Berking et al., 2005;
Holst, 2012), воздействие индола как индуктора
оказывается очень вариабельным и зависит от мно-
жества “неизвестных” факторов – индивидуально-

го полипа, времени, температуры и т.п. Вполне
возможно, что существенные отличия в частоте на-
блюдаемых отклонений от нормы в строении эфир
и в самом процессе стробиляции при индукции ин-
долом, выявленные в нашей работе, и в работе
Хелм и Дана (Helm, Dunn, 2017), объясняются раз-
ным происхождением культур полипов. В нашей
работе использована культура полипов, происхо-
дящая из Черного моря, содержащаяся в морской
воде соленостью 18 промилле, в то время как в ра-
боте Хелм и Дана использована южно-японская
культура, содержавшаяся в морской воде солено-
стью 35 промилле в университете г. Гамбурга.
Другие известные работы, в которых использова-
ли химическую индукцию стробиляции с приме-
нением 5-метокси-2-метилиндола, и в которых
не было упоминаний о его токсическом влиянии,
также проводили преимущественно на культурах
A. aurita, полученных из разных мест. На культуре
A. aurita из Роскофа была показана способность
индола индуцировать стробиляцию с одинаковой
вероятностью в диапазоне концентраций от 5 нМ
до 50 мкМ (Fuchs et al., 2014; Wang, 2017). Не были
отмечены отклонения в строении эфир и в работе
с культурой полипов, полученных из Аквариума
“Берч” (Сан Диего, Калифирния) (Gold et al.,
2019), и отнесенных к виду Aurelia sp. 1 (на самом
деле более близкому к виду A. limbata (Dawson,
Jacobs, 2001; Dawson, 2003)). Индукцию строби-
ляции индолом использовали в работе по анализу
транскриптомов различных стадий жизненного
цикла культуры Aurelia, происходящей от поли-
пов, собранных в бухте города Киль (Германия),
Балтийское море (Khalturin et al., 2019). В этой же
работе был отмечен высокий уровень генетиче-
ского разнообразия внутри рода Aurelia по всему
миру.

Полученные в настоящем исследовании дан-
ные об отклонениях в морфологии эфир A. aurita
сложно сравнивать с имеющимися немногочис-
ленными литературными данными. Каждый из
исследователей анализировал отдельный опреде-
ленный вариант наблюдаемых отклонений. В од-
ном случае – это было отклонение в числе ропали-
ев и лопастей у эфир и числе ропалиев у молодых
медуз от типичных восьми, проанализированное
на двух больших выборках эфир в 359 и 1116 экзем-
пляров, и двух выборках медуз в 383 и 3000 экзем-
пляров (Browne, 1895, 1901). Сходные данные о ва-
риациях в числе лопастей у эфир других авторов
упоминаются в работе Беррилла (Berrill, 1949).
Отклонения в строении лопастей эфир направ-
ленно не изучались, но есть отдельные упомина-
ния об этом в работах Харгитта (Hargitt, 1901), и
рисунки некоторых обнаруженных отклонений
приводятся в работе Гершвин, где были проана-
лизированы отклонения от 4-х-мерной симмет-
рии на выборке эфир в 227 экземпляров, полу-
ченных в лаборатории, и 4-х выборках взрослых

Рис. 12. Сравнение количества отклонений на одну
эфиру (по оси ординат, шт.) в зависимости от кон-
центрации индуктора (по оси абсцисс). Светлые
кружки – среднее значение по всем повторностям,
черные кружки – среднее значение для каждой по-
вторности, значения приведены с учетом стандартно-
го отклонения.
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медуз из 4-х разных географических мест сбора
объемом в 386, 108, 501 и 241 экземпляр (Gersh-
win, 1999).

Сравнение показывает, что из описанных в на-
стоящей работе отклонений в строении эфир в
литературных данных есть указания на отклоне-
ния №№ 1, 2, 3, 4, 5.2 и 7 (уменьшение или увели-
чение числа ропалиев и лопастей у эфиры, сдвоен-
ные лопасти). Из этого можно сделать два вывода.
Первый – отмеченные отклонения в строении
эфир относятся к разряду отклонений, существен-
но не влияющих на “жизнеспособность” эфир. Со-
ответствующие им отклонения в числе ропалиев
обнаруживаются в естественных условиях и у медуз
старшего возраста. Второй – появление данных
отклонений не связано с химической индукцией,
так как наблюдается и при естественной индук-
ции стробиляции. Однако частота встречаемости
указанных отклонений существенно различается в
результатах наших лабораторных исследований
(химическая индукция стробиляции), и в природ-
ных популяциях (естественная индукция строби-

ляции). Так, в природной популяции в окрестно-
стях Плимут-Саунта (Англия) увеличение или
уменьшение числа ропалиев встречается в среднем
у 21% эфир A. aurita, при том, что 16.1% эфир имели
больше восьми ропалиев (Browne, 1901). В настоя-
щей работе чаще встречалось уменьшение числа
ропалиев (рис. 8), а с учетом того, что уменьше-
ние числа лопастей (при индукции различными
концентрациями индола число эфир с числом ло-
пастей менее восьми варьировало в пределах от
21.6 до 46%), так же значительно превалировало
над увеличением числа лопастей (число эфир с
увеличенным количеством лопастей ни разу не
превысило 7.3%), доминирующим отклонением
можно считать число ропалиев меньше восьми. Ес-
ли согласиться с Брауне, что число ропалиев у эфи-
ры соответствует числу ропалиев у медузы (оно не
увеличивается при росте медузы) (Browne, 1895), то
результаты наших экспериментов принципиально
отличаются от данных, полученных на материале
из естественных условий (без учета естественной
летальности в процессе последующего развития
эфир).

Рис. 13. Стробилы на стадии закладки лопастей эфир. СЭМ. (а, б) Разные стробилы на стадии средней стробилы с за-
метными отклонениями. (в) Стробила на стадии средней стробилы без заметных отклонений (норма). Стрелками ука-
заны нарушения закладки лопастей, проявляющиеся в разных частях стробилы. Масштабная линейка – 0.3 мм.

(б)

(а)

(в)



ОНТОГЕНЕЗ  том 53  № 2  2022

ОТКЛОНЕНИЯ В СТРОЕНИИ ЭФИР ПРИ ХИМИЧЕСКОЙ ИНДУКЦИИ 107

Другие “жизнеспособные” отклонения, часть
из которых редко встречалась в эксперименте
(№№ 5 и 6 – разные варианты дополнительных
разделений лопастей на дистальных концах), а
часть – достаточно часто (№№ 8–11 – различные
варианты “недоразвитости” лопастей у эфиры)
(рис. 6 и 8) не были отмечены в природных попу-
ляциях. Одна из возможных причин – эти откло-
нения встречаются у эфир крайне редко, и в про-
цессе развития медузы “исчезают”. Рост зонтика
медузы Aurelia происходит за счет “зарастания”
промежутков между лопастями (Uchida, Nagao,
1963), поэтому подобные отклонения в строении
лопастей просто сглаживаются, и могут “перехо-
дить” в разряд отклонений, связанных с числом и
расположением ропалиев у медузы.

Еще две группы существенных отклонений в
морфологии эфир, выявленные в настоящей ра-
боте при химической индукции стробиляции – это
“нежизнеспособные” отклонения (№№ 11–13), и
нарушение процесса стробиляции, приводящее к
отделению “конгломератов” сросшихся зачатков
эфир трех различных комбинаций (№№ 1от–
3от). Первая из указанных групп, естественно, не
может быть обнаружена в естественных популя-
циях, так как не ведет к дальнейшему развитию
эфир. Случаи отклонений из второй группы –
“конгломераты” сросшихся зачатков, в боль-
шинстве случаев также ведут к гибели зачатков.
Но в некоторых случаях, на наш взгляд, такие
“конгломераты” могут сохранять некоторое вре-
мя жизнеспособность, и их развитие может при-
водить к появлению описанных в литературе
“монстров”: эфир с дополнительными лопастя-
ми на верхней стороне эфиры (Browne, 1895)
или эфир со спиральным краем зонтика (Van-
nucci, 1957).

Интересно, что отклонение в виде отделения от
материнской особи группы эфир, которые не отде-
лялись друг от друга в дальнейшем, было отмечено
только у полипов во второй и третьей серии экспе-
риментов. Существуют исследования, показываю-
щие изменение реакции полипов A. aurita на тем-
пературную индукцию при изменении условий
содержания культуры полипов (Сухопутова, Кра-
ус, 2017). Известно так же, что полипы во время
стробиляции выделяют в воду вещества, способ-
ные оказывать влияние на протекание стробиля-
ции других полипов. В разных лабораторных куль-
турах полипов также отмечены случаи спонтанной
стробиляции, а также изменения эффективности
отработанных методов индукции стробиляции, ко-
торые не всегда удавалось связать с условиями со-
держания культур (см. обзор (Sukhoputova, Kraus,
2017)). В связи с этим можно предположить, что
отличия результатов разных серий наших экспе-
риментов могут быть следствием изменения фи-
зиологического состояния полипов вследствие
изменения неконтролируемых факторов среды.

О зависимости влияния химической индукции
стробиляции индолом от состояния полипов мо-
жет свидетельствовать и полученный в данной
работе факт, что результаты первой серии индук-
ции отличаются от второй и третьей. Все серии
экспериментов по индукции проводили последо-
вательно, то есть в разное время. При этом между
первой и второй повторами серий временной ин-
тервал был значительно более протяженным, в то
время как второй и третий повторы серий были
проведены практически одновременно. Как ре-
зультат – различия в полученных данных между
вторым и третьим повторами значительно мень-
ше, чем между ними и первой серией. В первую
очередь стоит отметить разницу в скорости разви-
тия стробиляции: во втором и третьем повторе
экспериментов отделение эфир продолжилось во
всех группах полипов на 2–5 дней дольше, чем в
первой (табл. 1).

Более того, определенное значение в форми-
ровании эфир могут играть индивидуальные осо-
бенности отдельных полипов. Так, при индукции
1 мкМ раствором индола в первом повторе экспе-
риментов полипы, индуцированные вместе в од-
ной емкости, дали начало 18 эфирам с летальными
отклонениями, 16 из которых оказались потомка-
ми одной стробилы. Эти данные в определенной
степени подтверждают ранее высказанное предпо-
ложение, что соседние полипы одного клона могут
стробилировать одновременно рядом с разной и
независимой степенью вариабельности (Gershwin,
1999). В этой же работе приводится пример того,
что клональная культура из одного родительского
организма показывала повышенную вариабель-
ность. В своей работе Гершвин приводит данные,
свидетельствующие о возможном влиянии “гене-
тической компоненты” на вариабельность строе-
ния эфир и медуз: разброс вариабельности не
одинаков в разных географических популяциях
A. aurita (Gershwin, 1999).

Полученные в настоящей работе данные поз-
воляют сделать предварительный вывод, что
большинство “жизнеспособных” отклонений в
морфологии эфир, формирующихся при хими-
ческой индукции индолом в исследованном диа-
пазоне, соответствуют отмеченным отклонени-
ям, обнаруженным в естественных популяция
Aurlia aurita, которые сформировались в резуль-
тате естественной индукции стробиляции. Вместе
с тем, при химической индукции наблюдалось воз-
растание частоты встречаемости отклонений по
сравнению с естественными популяциями. Следо-
вательно, можно предположить, что химическая
индукция повышает частоту “естественных” оши-
бок процесса стробиляции. Происходит возраста-
ние частоты нарушений пространственной размет-
ки развивающегося зачатка (изменяется количество
одинаковых частей (лопастей, ропалиев)), наруша-
ются процессы формообразования при трансфор-
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мации тканей полипа в эфиры. Можно также пред-
положить, что при химической индукции стро-
биляции увеличивается частота формирования
“нежизнеспособных” отклонений, однако про-
верка этого утверждения требует проведения до-
полнительных лабораторных сравнительных экс-
периментов с химической и “естественной” индук-
цией стробиляции на однородном материале.

Вопрос о возможной зависимости эффекта воз-
действия индола от его концентрации остается от-
крытым. В большинстве случаев наблюдаемые раз-
личия статистически недостоверны. Однозначно
можно только утверждать, что при минимальной из
испытанных концентраций индола (5 нМ) доля
нормальных эфир без отклонений была статисти-
чески выше, чем при более высоких концентра-
циях индуктора, а доля эфир с “нежизнеспособ-
ными” отклонениями – минимальна.

Возможный дозо-зависимый эффект воздей-
ствия индола на процесс стробиляции проявляет-
ся в том, что при самой низкой концентрации ин-
дуктора стробиляция в ряде случаев начинается,
но не заканчивается отделением нормальных
эфир. При наименьшей испытанной концентра-
ции процесс сегментации полипа иногда приво-
дил к формированию неполного числа возмож-
ных зачатков, которые отделялись от материн-
ского полипа, но дифференцировались в полипы,
а не в эфиры (рис. 3). С возрастанием концентра-
ции индола такой эффект исчезал при одновре-
менном увеличении числа формируемых эфир
(табл. 1). С другой стороны, при продолжитель-
ной инкубации полипов A. aurita в растворе индо-
ла концентрацией 50 мкM, стробиляция может не
останавливаться до полного подразделения тка-
ней на зачатки эфир; в результате зачатки эфир на
завершающей стадии имели неправильное строе-
ние из-за нехватки тканей (Helm, Dunn, 2017).

То, что в большинстве случаев каждая эфира
имела в среднем более двух вариантов отклоне-
ний, может указывать на взаимосвязь развития
таких отклонений. То есть, формирование раз-
ных вариантов морфологических отклонений мо-
жет быть связано либо с одними и теми же регуля-
торными механизмами, либо формирование од-
ной структуры зависит от правильности развития
предшествующей структуры. Однако достовер-
ный анализ таких корреляций и выявление меха-
низмов взаимосвязанного развития структур тре-
бует проведения экспериментов на значительно
более многочисленной выборке с тщательной и
детальной регистрацией всей истории развития
каждой из эфир. Тем более, что ранее высказы-
валось мнение, что, по крайней мере, некоторые
отклонения (изменение числа ропалиев), не
оказывают влияние на другие части тела, кото-
рые могут варьировать независимо друг от друга
(Browne, 1895).

Характер развития процесса стробиляции при
химической индукции индолом подтвердил вы-
явленный ранее факт, что индуцирующий сигнал
распространяется от орального полюса к або-
ральному (Kroiher et al., 2000; Berking et al., 2005),
а не проявляется одновременно по всей длине те-
ла полипа. Вполне возможно, что сила индукции
меняется “пропорционально” концентрации ин-
дуктора и времени экспозиции в растворе индук-
тора. При этом существует некоторая пороговая
величина концентрации использованного индук-
тора (с учетом времени экспозиции). Воздействие
индуктора в концентрации, превышающей поро-
говую, однозначно вызывает запуск процесса
стробиляции (по принципу “все или ничего”).
При концентрациях индуктора ниже пороговой –
вероятность нормального (полноценного) разви-
тия процесса стробиляции снижается из-за ослаб-
ления индуцированного эндогенного сигнала. По-
лученные в данной работе данные в определенной
мере подтверждают это предположение: число
сформированных и отделившихся эфир при дли-
тельном воздействии индола в концентрации
5 нМ оказалось наименьшим, то есть данная кон-
центрация использованного индуктора находит-
ся на уровне порогового значения. При увеличе-
нии концентрации индола число формируемых
эфир увеличивается, но не существенно и не про-
порционально концентрации. То есть экзоген-
ный индуцирующий сигнал определенной вели-
чины или однозначно вызывает запуск процесса
стробиляции всего полипа, или величина инду-
цированного эндогенного сигнала оказывается
достаточной только для запуска процесса строби-
ляции на ограниченном участке, и процесс “зату-
хает” без дополнительной стимулирующей эк-
зогенной поддержки. Более того, воздействие
индуктора в низкой концентрации вызывало
“сегментацию” полипа, но не вызывало диффе-
ренцировки тканей полипа в эфиры. Это, на
наш взгляд, служит подтверждением тому, что
процессы подразделения тела материнского по-
липа на зачатки (диски) и дифференцировка зачат-
ков в эфиры – это процессы, жестко не связанные
друг с другом. Возможно, что и полноценное раз-
витие эфиры зависит от “суммарной величины и
продолжительности воздействия” экзогенного ин-
дуцирующего сигнала. То, что процессы “сегмен-
тации” полипа и дифференцировки тканей полипа
в ткани эфиры – это различные явления, было
показано еще в работах Кроэра с коллегами (Kro-
iher et al., 2000), которые показали, что “запуск”
программы трансдифференцировки свойств тка-
ней опережает видимую сегментацию полипа
примерно на сутки. Возможно также, что процесс
подразделения на диски и процесс дифференци-
ровки в эфиры могут идти практически независимо
друг от друга; по крайней мере – заключительная
часть “сегментации” тела полипа – отделение – не
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зависит от того, начался и прошел ли процесс
дифференцировки тканей. Так, ряд исследова-
ний показывает, что полипы, приступившие к
сегментации после непродолжительного сниже-
ния температуры воды, могут не завершить ее, ес-
ли их вернуть в привычные условия до начала
формирования ропалиев у эфир. В таком случае,
те ткани, которые уже были обособлены перетяж-
ками, могут отделиться и превратиться в полипы
(Berrill, 1949; Spangenberg, 1965a; Kakinuma, 1975).
Однако, это возможно только до определенного
критического момента, после которого даже искус-
ственно отделенные от материнской особи диски
завершают превращение в эфир.

Сравнивая эти данные с полученными резуль-
татами, можно выдвинуть предположение, что
развитие тех или иных отклонений в процессе от-
деления эфир от стробилы зависит от времени
ослабления сигнала, индуцирующего развитие
стробиляции. Например, если полип находится
на стадии ранней стробилы, то есть формирова-
ние зачатков лопастей эфир еще не началось, и
упомянутый сигнальный фактор теряет свою си-
лу (например, в результате деградации индукто-
ра), то зачатки эфир отделяются от материнского
полипа и превращаются в полипы. Такая ситуа-
ция наблюдалась при индукции стробиляции
5 нМ раствором индола во второй и третьей серии
экспериментов. При чуть более высокой, но не
пороговой концентрации индуктора, индуциру-
ющий сигнал может ослабевать в момент перехо-
да полипа к стадии средней стробилы. К этому
моменту зачатки эфир, расположенные в верхней
части стробилы, уже приступают к развитию ло-
пастей, в то время как нижние зачатки остаются
на начальных стадиях развития. В таком случае
возможно формирование эфир с неправильным
развитием, которые отделяются от материнской
особи, но не отделяются друг от друга. Такая си-
туация наблюдалась при индукции полипов во
второй и третьей серии экспериментов. Стоит от-
метить, что при индукции стробиляции 5–25 нМ
раствором индуктора такие группы эфир форми-
ровались у 20–40% полипов в двух сериях экспе-
риментов. При индукции стробиляции 1–5 мкМ
раствором индуктора подобное отклонение встре-
тилось у 80–100% индуцированных полипов. Если
же сигнал затухает ближе к аборальной части стро-
билы, последняя эфира оказывается неспособной
завершить свое нормальное развитие из-за ослабле-
ния сигнала – дифференцировка тканей эфиры за-
пускается, но не завершается полноценно. В резуль-
тате она либо не отделяется от полипа, либо отделя-
ется вместе с частью тканей материнского полипа.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенной работы проанали-

зированы разнообразные отклонения в морфо-

логии эфир, сформированных в результате хи-
мической индукции разными концентрациями
5-метокси-2-метилиндола клональных полипов
Aurelia aurita из Черного моря. Полученные дан-
ные свидетельствуют, что большинство выявлен-
ных “жизнеспособных” отклонений соответствуют
таковым, описанным в литературе. Однако, приме-
нение химической индукции повышает вероят-
ность формирования эфир с отклонениями. Кроме
того, показано формирование “нежизнеспособ-
ных” отклонений, обнаружение которых в есте-
ственных условиях практически невозможно. В по-
давляющем большинстве случаев у каждой из
эфир наблюдался комплекс отклонений в строе-
нии, что может свидетельствовать о взаимосвязи
формируемых отклонений. Высказано предполо-
жение, что влияние использованного химическо-
го индуктора на частоту формирования отклоне-
ний в морфологии эфир может иметь доза-зави-
симый эффект.
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Morphological Deviations in Ephyra after Chemical Induction
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Aurelia aurita is a representative of Cnidaria with well-studied life cycle. Recently this species became a model
object in investigation of developmental processes among cnidarians, including specific variant of asexual re-
production by strobilation – ephirae (medusa larvae) formation through transverse polyp fission. In most
cases, prolonged decreasing of water temperature is the natural inducing factor initiating strobilation. How-
ever, necessity for long lasting induction and unpredictability of a result hampers studies with this model ob-
ject. That is why, diverse chemical substances resembling structurally supposed “hormone of strobilation” are
used in laboratory. Present work presents the data on the observed deviations in the process of strobilation
and morphological malformations in ephyra of A. aurita developed in the laboratory conditions after chemi-
cal induction with 5-methoxy-2-methylindole. For the first time the morphological deviations obtained after
artificial induction compared with morphological deviations of ephyrae and medusa from natural environ-
ments. It is proposed that the chemical induction increases the frequency of morphological deviations devel-
opment in the process of strobilation affecting spatial patterning and differentiation of the ephyra rudiments.

Keywords: Cnidaria, Scyphozoa, Aurelia aurita, polyp, ephyra, medusa, induction of strobilation, 5-me-
thoxy-2-methylindole, morphological deviations


