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РЕЗЮМЕ: Происхождение разных вариантов размножения животных и растений
остается актуальной проблемой эволюционных исследований. Особый интерес для
понимания эволюции полового размножения представляют переходы между гер-
мафродитизмом и раздельнополостью в пределах одной и той же группы организ-
мов. Для Стрекающих (Cnidaria), базальной группы многоклеточных животных,
характерно множество вариантов как бесполого, так и полового размножения,
поэтому представители данного таксона являются перспективными объектами для
решения упомянутой проблемы.
Впервые у литорального вида гидроидов Clava multicornis (Forsskål, 1775) из Белого
моря в естественных условиях обитания были обнаружены гермафродитные коло-
нии. Данный вид гидроидов характеризуется формированием гонофоров (редуциро-
ванных медуз) на гидрантах в период полового размножения и традиционно счита-
ется раздельнополым. Различают колонии, гидранты которых формируют гонофоры
только со сперматозоидами, и колонии, гидранты которых формируют гонофоры
только с женскими гаметами. Такие колонии, а также самих гидрантов, называют
мужскими и женскими соответственно. Обнаруженные нами гермафродитные коло-
нии содержали гидрантов разного пола в одной колонии. Более того, в таких
гермафродитных колониях присутствовали гидранты с интерсексуальными гонофо-
рами, внутри такого гонофора заключены одновременно женские и мужские гаметы.
Детали организации интерсексуальных гонофоров исследованы на световом и уль-
траструктурном уровнях. При экспериментальном сращивании гидрантов, взятых из
мужских и женских колоний, с гонофорами на начальных стадиях развития, были
получены химерные организмы, у которых один из гидрантов формировал гонофо-
ры противоположного пола, а также интерсексуальные гонофоры. Это позволило
высказать предположение, что появление гермафродитных колоний C. multicornis в
природе обусловлено срастанием близко расположенных колоний разных полов.
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ABSTRACT: The origin of different variants of animal and plant reproduction remains an
actual problem of evolutionary research. The transitions between hermaphroditism and
dioecy within the same group of organisms are of particular interest in understanding the
evolution of sexual reproduction. Representatives of Cnidaria, the basal group of multicel-
lular animals, are characterized by variety of both asexual and sexual reproduction.
Therefore, members of this taxon seem to be promising objects for solving the mentioned
problem.
For the first time the hermaphroditic colonies of the littoral hydrozoan Clava multicornis
(Forsskål, 1775) from the White Sea were found in natural habitats. This species is
characterized by development of gonophores (reduced medusae) upon the hydranths during
the period of sexual reproduction and is traditionally considered to be dioecious. There are
colonies which hydranths form only male gonophores and colonies which hydranths
produce only female gonophores. Such colonies, as well as the hydranths themselves, are
called male and female, respectively. We found hermaphroditic colonies with hydranths of
different sexes within the same colony. Moreover, intersexual gonophores containing
female and male gametes simultaneously were present in such hermaphroditic colonies.
Details of the organization of intersexual gonophores were studied by methods of light and
electron microscopy. Experimental fusion of hydranths taken from male and female
colonies with gonophores at the initial stages of development resulted in emergence of
chimeric organisms, in which one of the hydranths formed gonophores of the opposite sex,
as well as intersex gonophores. This allowed suggesting that the development of hermaph-
roditic colonies of C. multicornis in nature occurs due to the fusion of closely growing
colonies of different sexes.
How to cite this article: Burmistrova Yu.A., Kosevich I.A. 2022. Hermaphroditism and
intersexuality in Clava multicornis (Forsskål, 1775) (Cnidaria: Hydrozoa) // Invert. Zool.
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Введение

Важной проблемой эволюционных ис-
следований является вопрос о путях станов-
ления существующих вариантов полового
размножения многоклеточных организмов,
а также определение эволюционных про-
цессов, ведущих от раздельнополости к од-
новременному гермафродитизму и наобо-
рот (Leonard, 2018). Гермафродитизм очень
распространен у растений, среди которых
только 6% раздельнополых (двудомных)
видов. Среди животных гермафродитизм
встречается значительно реже: гермафроди-
тами являются около 5% видов животных, а
если исключить насекомых, среди которых
всего несколько гермафродитных предста-
вителей, то доля гермафродитных видов со-
ставляет одну треть от ныне существующих
животных (Jarne, Auld, 2006).

Большой интерес для анализа возмож-
ных путей эволюции полового размножения
у многоклеточных вызывают таксоны, для
представителей которых характерно не-
сколько вариантов размножения. Таких орга-
низмов много среди низших многоклеточ-
ных животных. К примеру, актиниям
(Anthozoa, Cnidaria) свойственны раздель-
нополость и партеногенез, а бесполое раз-
множение представлено такими варианта-
ми, как лацерация, поперечное и продоль-
ное деление, автотомия щупалец (Bocharova,
Kozevich, 2011). В большинстве таксонов
Стрекающих (Cnidaria) преобладают раз-
дельнополые виды, однако у склерактиние-
вых кораллов (Anthozoa: Scleractinia) наибо-
лее распространен гермафродитизм с выме-
том половых продуктов в окружающую сре-
ду (Goffredo, Telo, 1998; Harrison, 2011).
Более того, для кораллов известны самые
редкие варианты полового размножения.
Например, у коралла Aiptasia diaphana опи-
сана триоэция, при которой в популяции
присутствуют женские, мужские и гермаф-
родитные полипы (Armoza-Zvuloni et al.,
2014).

Варианты полового размножения у раз-
ных видов многоклеточных организмов оп-

ределяются генетическими или экологичес-
кими факторами либо совместным действи-
ем факторов из обеих категорий. Традици-
онно различают два основных типа механиз-
мов определения пола: хромосомный (geno-
typic sex determination, GSD) и зависимый от
окружающей среды (environmental sex
determination, ESD) (Leonard, 2018). Для
млекопитающих, птиц и большинства насе-
комых характерно хромосомное определе-
ние пола, в то время как пол многих репти-
лий и рыб зависит от температуры окружаю-
щей среды (temperature-dependent sex deter-
mination, TSD). Более того, показано, что
пол некоторых видов животных контроли-
руется совместным действием генетических
факторов и температуры (GSD +TE) (Janzen,
Phillips, 2006; Piferrer et al., 2008; Gamble,
Zarkower, 2012). Пол многих беспозвоноч-
ных определяется экологическими фактора-
ми, например изменением температуры,
фотопериода или плотностью популяции
(Tingley, Anderson, 1986; Carre, Carre, 2000;
Toyota et al., 2021).

Хромосомное определение пола широко
распространено и хорошо изучено у пред-
ставителей Bilateria, в то время как в сест-
ринской группе Cnidaria участие хромосом в
определении пола доказано только для един-
ственного вида Corallium rubrum (Mittwoch,
2000; Gamble, Zarkower, 2012; Pratlong et al.,
2017). Исследования кариотипов у предста-
вителей рода Hydra не выявили наличия ге-
тероморфных хромосом. Показано, что оп-
ределение пола у Hydra происходит за счет
автономной спецификации интерстициаль-
ных клеток (i-клеток) половой линии (germ
cells, GCs) в предшественники женских или
мужских гамет (Nishimiya-Fujisawa, Koba-
yashi, 2012; Siebert, Juliano, 2017; Anokhin,
Kuznetsova, 2018). Вместе с тем, для Cnidaria
показано участие в определении пола гор-
монов и генов, гомологичных таковым у
Bilateria, что делает представителей Cnidaria
перспективными объектами для изучения
эволюции механизмов определения пола у
Metazoa (Collins et al., 2006; Traylor-Knowles
et al., 2015; Chen et al., 2016). В понимании
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эволюции существующих вариантов поло-
вого размножения у многоклеточных орга-
низмов важную роль может сыграть изуче-
ние гермафродитных видов Cnidaria.

Широко распространенный гидроид
Clava multicornis (Forsskål, 1775) известен
как раздельнополый вид (Weissman, 1883;
Harm, 1902; Goette, 1907; Schuchert, 2008). В
период полового размножения в основании
гастрального отдела гидрантов формируют-
ся гонофоры — прикрепленные редуциро-
ванные медузы. Созревание гамет и разви-
тие личинок с момента оплодотворения ооци-
тов происходит внутри гонофоров (Piraino et
al., 2011). У C. multicornis различают мужс-
кие колонии, все гидранты которых несут
гонофоры со сперматозоидами (мужские
гидранты), и женские колонии — с гидран-
тами, содержащими ооциты во всех гонофо-
рах (женские гидранты). Ключевым момен-
том в развитии медузоидных стадий у
Hydrozoa является формирование медузо-
идного узелка, “glockenkern”. Узелок фор-
мирует выстилку субумбреллярной полости
колокола медуз, представленную эпители-
ально-мышечными клетками с поперечно-
полосатой исчерченностью сократительных
отростков (Kühn, 1914; Frey, 1968; Ball et al.,
2004; Seipel, Schmid, 2005). У женских и
мужских гонофоров C. multicornis развитие
медузоидного узелка различается. Медузо-
идный узелок в мужском гонофоре форми-
рует замкнутую субумбреллярную полость,
внутри которой развиваются и созревают
сперматозоиды, в то время как в женском
гонофоре субумбреллярная полость отсут-
ствует (Goette, 1907).

В колониях C. multicornis из Белого моря
нами были обнаружены гермафродитные
колонии, в которых имелись мужские и жен-
ские гидранты. Нами также были обнаруже-
ны гермафродитные колонии, которые по-
мимо женских и мужских гидрантов содер-
жали гермафродитных гидрантов. Гермаф-
родитные гидранты одновременно несли
женские и мужские гонофоры, а также со-
держали гермафродитные (интерсексуаль-
ные) гонофоры. Внутри интерсексуальных

гонофоров одновременно находились женс-
кие и мужские гаметы. В настоящей работе
приведено описание интерсексуальных го-
нофоров, экспериментально подтверждено
предположение о возможности развития гер-
мафродитных колоний в результате сраста-
ния колоний разного пола, а также изучено
влияние температуры на пол формирующих-
ся гонофоров.

Материал и методы

МАТЕРИАЛ. Clava multicornis — широ-
ко распространенный в Северо-восточной
Атлантике бореальный вид колониальных
гидроидов, обитающий обычно на водорос-
лях рода Fucus в зоне нижней литорали
(Schuchert, 2008). В Белом море в районе
ББС МГУ этот массовый вид формирует
столониальные колонии преимущественно
на водорослях рода Ascophyllum в зоне ниж-
ней литорали (Naumov, 1960). Clava multi-
cornis характеризуется компактными коло-
ниями, располагающимися в небольших уг-
лублениях или местах разветвления талло-
мов водорослей.

В течение июля 2018 г., в сезон полового
размножения вида (середина июня – середи-
на августа), вблизи Беломорской биологи-
ческой станции имени Н.А. Перцова (Ереме-
евский порог), было собрано более 1000 ко-
лоний C. multicornis. После сбора колонии
просматривали и фотографировали под сте-
реомикроскопом Leica M165C.

СВЕТОВАЯ И ЭЛЕКТРОННАЯ МИК-
РОСКОПИЯ. Гонофоры фиксировали 2,5%
глутаральдегидом на фосфатном буфере (pH
= 7,4) в течение 12 часов при температуре
4 °C (Millonig, 1964) и отмывали этим же
буфером. Затем гонофоры постфиксирова-
ли в 1%-ном растворе тетраокиси осмия
(OsO4) на том же буфере при комнатной
температуре в течение 1 часа. После отмыв-
ки буфером материал дегидратировали в
серии восходящих концентраций этанола
(10°, 20°, 30°, 40°, 50°, 60°, 70°), выдерживая
на каждой ступени проводки два раза по 10
минут, после чего хранили в 70°-ном этано-
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ле при температуре 4 °C до последующей
обработки. Для заключения образцов в смо-
лу материал, хранившийся в 70°-ном этано-
ле, подвергали дальнейшей дегидратации в
этаноле и ацетоне. Весь процесс дегидрата-
ции производили при 4 °C, после чего мате-
риал заключали в смесь эпоксидных смол —
эпона и аралдита (SPI-Pon TM 812 Kit, Spi-
Chem, в соответствии с рекомендациями про-
изводителя).

Полутонкие срезы толщиной 1 мкм изго-
тавливали на ультрамикротоме LKB III. Ок-
рашивание срезов проводили раствором
смеси толуидинового и метиленового сине-
го (Mironov et al., 1994). Срезы изучали и
фотографировали на микроскопе Leica DM
2500, оснащенном цифровой камерой Leica
DMC 2900. Ультратонкие срезы толщиной
70 мкм изготовляли на ультратоме Leica.
Контрастирование проводили уранил-аце-
татом (Hall, 1995) и цитратом свинца
(Reynolds, 1963), после чего образцы иссле-
довали с помощью просвечивающего элект-
ронного микроскопа JEOL JEM-1011 (Japan)
с цифровой фотокамерой ORIUS SC1000W
(ускоряющее напряжение 80кВ; программа
управления камерой: Digital Micrograph
(GATAN)). Полученные изображения обра-
батывали в программе Adobe Photoshop
(Adobe Inc.). Коррекцию яркости, контраста
осуществляли применительно ко всему изоб-
ражению.

ЭКСПЕРИМЕНТЫ. При большой чис-
ленности колоний C. multicornis на субстра-
те женские и мужские колонии гидроидов
располагаются очень близко друг к другу, и
в этом случае границу между отдельными
колониями различить практически невоз-
можно. Для экспериментов отбирали только
явно различимые женские и мужские коло-
нии, которые росли на отдельных ветвях
талломов водорослей. В колониях, из кото-
рых были взяты гидранты для эксперимен-
тов, все гонофоры содержали либо только
ооциты, либо только сперматозоиды.

Из разнополых колоний отсекали гид-
рантов с зачатками гонофоров. Женских и
мужских гидрантов прижимали срезами друг

к другу и скрепляли попарно, нанизывая на
стеклянные капилляры. Таким образом, мы
сформировали 20 пар потенциальных хи-
мерных организмов, каждый из которых со-
стоял из скрепленных вместе женского и
мужского гидрантов. Женские гидранты
метили кусочком нитки, продетым через
гипостом, для идентификации после завер-
шения эксперимента. После срастания гид-
рантов стеклянные капилляры удаляли, а
сформированные организмы помещали на
покровные стекла в отдельные чашки Петри
и содержали при постоянной температуре
12 °C, то есть средней температуре воды
Белого моря в июле (по данным автомати-
ческой метеорологической станции AWS
2700 за 2008–2016 гг.), с ежедневным корм-
лением науплиусами Artemia salina. Из мес-
та срастания гидрантов вырастали столоны,
которые прирастали к покровным стеклам.
Полученные в результате срастания орга-
низмы мы будем называть химерными.

Хауэншильд наблюдал интерсексуальные
колонии Hydractinia echinata (Fleming, 1828),
возникающие из одного первичного полипа
(Hauenschild, 1954), поэтому было необхо-
димо исключить вероятность возникнове-
ния гермафродитизма и интерсексуальнос-
ти, обусловленных генетическими особен-
ностями выбранных колоний. Для этого ко-
лонии, из которых отобрали гидрантов для
эксперимента, были оставлены в аквариуме
при температуре 12 °C для наблюдения за
составом гамет в созревающих гонофорах.

Основываясь на данных о том, что изме-
нение температуры влияет на соотношение
полов в популяции или же вызывает ревер-
сию пола у некоторых Hydrozoa (Carre, Carre,
2000), мы предположили, что причиной по-
явления гермафродитных колоний у C.
multicornis могут быть резкие и значитель-
ные колебания температуры, связанные с
приливно-отливными явлениями в зоне оби-
тания вида. С целью проверки влияния тем-
пературы на изменение пола у C. multicornis,
колонии гидроидов с формирующимися го-
нофорами брали из естественной среды оби-
тания и для наблюдения за развитием гоно-
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форов помещали в аквариумы с температу-
рой воды 8° либо 16 °C. Указанные значения
были выбраны исходя из того, что они пред-
ставляют собой минимальную и максималь-
ную температуру воды вблизи места сбора
колоний в Белом море в июле, в период
полового размножения вида (по данным ав-
томатической метеорологической станции
AWS 2700 за 2008–2016 гг.). В каждом из
аквариумов содержали по 40 колоний, среди
которых было 20 мужских и 20 женских.

Результаты

Женские и мужские колонии гидроидов
достаточно хорошо различимы по цвету го-
нофоров у гидрантов. Мелкие ооциты окра-
шены в желтый или беловатый цвет и по
мере роста приобретают серую окраску. Та-
кую темную пигментацию созревающего
ооцита, которую другие авторы описывали
как голубоватую, связывают с присутствием
желточных гранул, количество которых
уменьшается по мере созревания эмбриона
(Hargitt, 1906). Серую окраску сохраняют и
развивающиеся эмбрионы, а зрелые личин-
ки-планулы окрашены в желтый цвет. Моло-
дые мужские гонофоры прозрачные, но по
мере созревания сперматозоидов приобре-
тают белесый цвет. В сезон полового раз-
множения женские колонии гидроидов лег-
ко отличить от мужских по серой окраске
содержимого гонофоров.

Женские колонии состоят из гидрантов,
которые несут гонофоры с ооцитами (рис.
1A, B), гидранты мужских колоний несут

гонофоры со сперматозоидами (рис. 1C, D).
Среди собранных и исследованных нами
колоний C. multicornis были обнаружены
несколько вариантов колоний, в которых
одновременно присутствовали оба типа га-
мет. В первом варианте в одной и той же
колонии имелись женские и мужские гид-
ранты. Во втором варианте в колонии при-
сутствовали женские, мужские и гермафро-
дитные гидранты, причем последние несли
одновременно женские, мужские и интер-
сексуальные гонофоры (рис. 1E–G; 2А). В
третьем варианте в колонии были мужские
гидранты, а также гидранты с мужскими и
интерсексуальными гонофорами. Все эти три
типа колоний мы рассматривали как гер-
мафродитные.

Частота встречаемости гермафродитных
колоний с тремя типами гидрантов состави-
ла 5% от общего числа просмотренных ко-
лоний. Колонии с двумя типами гидрантов
встречались реже — не более 1% от всех
изученных колоний. Третий вариант коло-
нии, включающий мужских гидрантов и гид-
рантов с мужскими и интерсексуальными
гонофорами, был самым редким и был встре-
чен только в 0,2% случаев.

Интерсексуальные гонофоры, как прави-
ло, содержали один, реже два ооцита, а в
одном интерсексуальном гонофоре мы на-
блюдали три ооцита (рис. 2B). Ооциты, об-
наруженные в интерсексуальных гонофорах
C. multicornis, находились на разных стади-
ях развития. В одних гонофорах наряду со
сперматозоидами были мелкие белесые или
желтоватые ооциты, в то время как в других

Е рамками). Гидранты, несущие одновременно женские, мужские и интерсексуальные гонофоры, выделены
рамками белого цвета. Женские гонофоры заключены в пунктирные белые рамки. Мужские гонофоры заклю-
чены в пунктирные черные рамки. Стрелками показаны интерсексуальные гонофоры, содержащие внутри как
женские, так и мужские гаметы. Масштаб: A — 2 мм; B — 1 мм; С — 2 мм; D — 1,25 мм; E — 0,5 мм; F — 1,3
мм; G — 1 мм.
Fig. 1. Colonies of Clava multicornis during reproductive period.
A — female colony; B — hydranths with female gonophores containing oocytes; C — male colony; D — hydranths with
male gonophores containing spermatozoids; E — hermaphroditic colony; F, G — hydranths from hermaphroditic colony
simultaneously containing male, female and intersexual gonophores on each hydranth (marked in E by frames).
Hydranths simultaneously containing female, male, and intersexual gonophores are in white frames. Female gonophores
are in dotted white frames. Male gonophores are in dotted black frames. Arrowheads point to intersexual gonophores
containing male and female gametes. Scale bars: A — 2 mm; B — 1 mm; С — 2 mm; D — 1.25 mm; E — 0.5 mm; F —
1.3 mm; G — 1 mm.
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Рис. 1. Колонии Clava multicornis в период размножения.
A — женская колония; B — гидранты с женскими гонофорами, содержащими ооциты; C — мужская колония;
D — гидранты с мужскими гонофорами, содержащими сперматозоиды; E — гермафродитная колония; F, G —
гидранты из гермафродитной колонии, несущие женские, мужские и интерсексуальные гонофоры (показаны на
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Рис. 2. Интерсексуальные гонофоры Clava multicornis.
A — гидрант с женскими, мужскими и интерсексуальными гонофорами; B — изолированные интерсексуальные
гонофоры, содержащие ооциты и сперматозоиды. Ооциты прилегают к спадиксу (гастродермальному выросту);
C — дробление эмбриона внутри интерсексуального гонофора. Белой стрелкой отмечен эмбрион на стадии
четырех клеток; D — эмбрион на стадии морулы в интерсексуальном гонофоре (показан белой стрелкой).
Обозначения: o — ооцит; s — сперматозоиды; sp — спадикс (вырост гастродермы). Масштаб: A — 1,3 мм; B —
0,2 мм; С — 0,1 мм; D — 0,3 мм.
Fig. 2. Intersexual gonophores of Clava multicornis.
A — hydranth with female, male and intersexual gonophores; B — isolated intersexual gonophores with oocytes and
spermatozoid mass. Oocytes are adjoining spadix (gastroderm outgrowth); C — cleaving embryo within intersexual
gonophore. White arrow points to the 4-cells embryo; D — embryo at the morula stage within intersexual gonophore
(white arrow).
Abbreviations: o — oocyte; s — spermatozoids; sp — spadix. Scale bars: A — 1.3 mm; B — 0.2 mm; С — 0.1 mm;
D — 0.3 mm.

АНАТОМИЯ И УЛЬТРАСТРУКТУРА
ИНТЕРСЕКСУАЛЬНЫХ ГОНОФОРОВ.
Анатомия интерсексуальных гонофоров
была изучена на гистологических препара-
тах. Стенка гонофора образована двумя сло-
ями клеток. На продольном срезе через го-
нофор видно, что масса сперматозоидов отде-

гонофорах ооциты были крупными и окра-
шены в серый или серо-голубой цвет. В не-
которых интерсексуальных гонофорах C.
multicornis мы наблюдали дробление — как
правило, один дробящийся эмбрион серо-
голубого цвета среди белесой массы спер-
матозоидов (рис. 2C, D).
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колонии C. multicornis могут формировать-
ся в результате срастания гистосовмести-
мых женских и мужских колоний. Для про-
верки этого предположения провели попар-
ное сращивание женских и мужских гидран-
тов (рис. 5A). Через четыре дня после начала
эксперимента все пары гидранты начинали
срастаться (рис. 5B). Спустя еще девять дней
было отмечено, что состав половых клеток
изменился у четырех из двадцати химер (рис.
5C–F), причём в гонофорах только одного из
гидрантов химеры. Нами были зарегистри-
рованы два варианта изменения гонофоров:
первый – формирование мужских и интер-
сексуальных гонофоров на исходно женс-
ком гидранте (у двух химер) (рис. 5C, D; 6А),
второй — формирование женских и интер-
сексуальных гонофоров на исходно мужс-
ком гидранте (у двух химер) (рис. 5E, F; 6B).
В гонофорах второго гидранта, участвовав-
шего в формировании химеры, половые про-
дукты соответствовали исходному полу гид-
ранта.

ЭКСПЕРИМЕНТ ПО ВЛИЯНИЮ ИЗМЕ-
НЕНИЯ ТЕМПЕРАТУРЫ НА СМЕНУ
ПОЛА ГИДРАНТОВ. Наблюдение за созре-
ванием гонофоров в колониях C. multicornis,
содержащихся в аквариумах с температура-
ми воды 8° и 16 °C, не выявило изменений в
исходном составе гамет. По окончании раз-
вития все гонофоры в колониях с мужскими
гидрантами содержали только сперматозои-
ды, а все гонофоры в колониях с женскими
гидрантами — личинок-планул.

Обсуждение результатов

Важным шагом к пониманию эволюции
существующих вариантов полового размно-
жения у Metazoa является исследование ме-
ханизмов определения пола у базальной груп-
пы Cnidaria. Стрекающие характеризуются
самыми разными вариантами размножения,
а также способами определения пола, кото-
рые включают дифференцировку стволовых
i-клеток, влияние температуры, концентра-
цию половых гормонов, а также участие
половых хромосом.

лена от ооцита слоем клеток. Ооцит по объе-
му занимает примерно половину гонофора.
Цитоплазма ооцита заполнена желточными
гранулами, округлое ядро смещено относи-
тельно центра к периферии ооцита и ближе
к поверхности гонофора (рис. 3A). В зоне
контакта со спадиксом (редуцированным
ротовым хоботком) на поверхности ооцита
хорошо заметны микроворсинки (рис. 3B,
4B). Вторую половину гонофора занимает
масса сперматозоидов, среди которых обна-
руживаются угловатые клетки с крупными
ядрами (рис. 3C–E); иногда на срезах такие
клетки встречались в эпидерме гонофоров
(рис. 3C, D). Цитоплазма этих клеток запол-
нена округлыми гранулами с электронно-
плотным содержимым, вследствие чего
внешне они напоминают ооциты мелкого
размера (рис. 3F).

В основании каждого слоя клеток, обра-
зующих стенку гонофора, заметна базаль-
ная пластинка (рис. 4A, B). Общая масса
сперматозоидов заключена в оболочку из
клеток, имеющую базальную пластинку (рис.
4C). Головка сперматозоида имеет форму
вытянутого конуса с закругленной верши-
ной. Практически весь объем головки зани-
мает крупное ядро с гомогенным электрон-
но-плотным хроматином. На вершине го-
ловки заметны округлые гранулы (рис. 4D).
В основании головки сперматозоида распо-
ложены четыре митохондрии (рис. 4E). Ди-
стальную центриоль, от которой берет нача-
ло жгутик, окружают девять первичных пе-
рицентриолярных отростков, каждый из ко-
торых разветвляется на три вторичных отро-
стка (рис. 4F). Длинный жгутик имеет стан-
дартно организованную аксонему (9 пери-
ферических дуплетов микротрубочек + 2
центральные микротрубочки). Несмотря на
то, что вся масса сперматозоидов заключена
в оболочку из клеток, жгутики отдельных
сперматозоидов наблюдали между мезогле-
ей, выстилающей внутреннюю стенку гоно-
фора, и внеклеточным матриксом, окружа-
ющим ооцит (рис. 4B).

ЭКСПЕРИМЕНТ ПО СРАЩИВАНИЮ
РАЗНОПОЛЫХ ГИДРАНТОВ. Мы выдви-
нули предположение, что гермафродитные
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Рис. 3. Гистологическая организация интерсексуальных гонофоров Clava multicornis. A–E — гисто-
логические срезы через гонофор; F — ультраструктура клетки, предположительно являющейся
прекратившим рост ооцитом.
А — продольный гистологический срез через интерсексуальный гонофор; B — область, показанная в рамке на
А, включает участок гонофора между ооцитом и спадиксом. Стрелками показаны крупные микроворсинки
ооцита, лежащие в пространстве между ооцитом и спадиксом; С — поперечный гистологический срез через
интерсексуальный гонофор; D — область, показанная в рамке на C, содержит участок гонофора с клетками,
напоминающими ооциты; E — внешне схожие с ооцитами клетки внутри массы сперматозоидов и в эпидерме
гонофора (отмечены стрелками); F — ультраструктура предположительно остановившегося в росте ооцита среди
массы сперматозоидов (стрелками показаны жгутики сперматозоидов). Данная клетка содержит крупное ядро
с ядрышком, а её цитоплазма заполнена многочисленными гранулами с электронно-плотным содержимым, что
характерно для ооцитов Hydrozoa.
Обозначения: n — ядро; nu — ядрышко, o — ооцит; s — сперматозоиды; sp — спадикс; y — желточные гранулы.
Масштаб: A — 50 µm; B — µm; С — 50 µm; D — 20 µm; E — 30 µm; F — 3,5 µm.
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Fig. 3. Histology of Clava multicornis intersexual gonophores. A–E — histological sections of gonophores;
F — ultrastructure of presumably non-developed oocyte.
A — longitudinal histological section of the intersexual gonophore; B — area framed in A presents gonophore’s area
between the oocyte and spadix. Arrows point to the oocyte’s large microvilli in the space between the oocyte and spadix;
C — transverse section of the intersexual gonophore; D — area framed in C presents gonophore’s area with oocyte-like
cells; E — oocyte-like cells within spermatozoid mass and gonophore’s epiderm (arrows); F — ultrastructure of the
presumable non-developed oocyte lying within the mass of developing spermatozoids (arrows point to the spermatozoid
flagella).  This cell contains a large nucleus with a nucleolus, and its cytoplasm is filled with numerous electron-dense
granules, which is typical of Hydrozoa oocytes.
Abbreviations: n — nucleus; nu — nucleolus; o — oocyte; s — spermatozoids; sp — spadix; y — yolk granules. Scale
bars: A — 50 µm; B — 20 µm; C — 50 µm; D — 20 µm; E — 30 µm; F — 3.5 µm.

scella (Linnaeus 1767) и Stephanoscyphus
eumedusoides Werner 1974 (Westheide, Rieger,
1996; Siebert, Juliano, 2017). Среди предста-
вителей Hydrozoa случаи гермафродитизма
были отмечены у представителей родов
Turritopsis, Eleutheria, Cladonema, Tubularia,
Myriothela, а также у видов Aglaophenia
helleri, Sertularella polyzonias, Plumularia
pinnata, Diphasia fallax, Eudendrium simplex,
Hydractinea humilis (Podocoryna humilis
(Schuchert, 2021)), Distichopora violacea,
Monocoryne gigantea, Laomedea conferta
(Laomedea calceolifera (Schuchert, 2021)),
Clava squamata (C. multicornis (Schuchert,
2008)), Clava leptostyla (C. multicornis
(Schuchert, 2008)), Hydractinia echinata
(Hargitt, 1906; Föyn, 1927; Hauenschild, 1954;
Müller, 1964). Случаи присутствия женских
и мужских половых клеток внутри одной
гонады у медуз, что характерно для Turri-
topsis polycirrha (Keferstein, 1862), рассмат-
ривали как случаи одновременного гермаф-
родитизма (Schuchert, 2004). Примером пос-
ледовательного гермафродитизма могут слу-
жить некоторые представители рода Hydra,
у которых женские и мужские гаметы разви-
ваются попеременно у одной особи (Siebert,
Juliano, 2017).

Описания интерсексуальных гонофоров
(рассмотренных как вариант гермафроди-
тизма) для рода Clava приведены в работах
Харгитта для вида C. leptostyla (C. multicornis
(Schuchert, 2008)) из Вудс-Хола (США),
Фойна для C. squamata (C. multicornis)
(Hargitt, 1906; Föyn, 1927). Подробное опи-
сание гистологического строения гермаф-
родитных гонофоров в данных работах от-
сутствует. В работах Вейсмана, Харма, Гёте

В литературе существуют различные
мнения относительно значения терминов
«интерсексуальность» и «гермафродитизм»
(Allen, 2009; Avice, Mank, 2009; Öçal, 2011;
Grilo, Rosa, 2017; Adolfi et al., 2019). В дан-
ной работе мы используем те значения дан-
ных терминов, которые наиболее точно опи-
сывают явления, наблюдаемые у C.
multicornis.

Термины «интерсекс», «интерсексуаль-
ный», «интерсексуальность» были впервые
предложены Гольдшмидтом (Goldshmidt,
1917). Интерсекс — состояние, при котором
у гонохористов (особей разных полов) раз-
виваются ооциты или сперматогонии внут-
ри нормальных гонад противоположного
пола, часто с изменением структуры гонад,
половых путей или наружных половых орга-
нов (Grilo, Rosa, 2017).

Под гермафродитизмом понимают при-
сутствие признаков обоих полов у одной
особи одновременно или последовательно.
Одновременный гермафродитизм встреча-
ется у видов, у которых взрослая особь обла-
дает полностью функциональными мужской
и женской репродуктивными системами. При
последовательном типе гермафродитизма
происходит переход от одного пола к друго-
му в течение жизни взрослой особи (Adolfi et
al., 2019).

Гермафродитизм распространен среди
склерактиниевых кораллов (Scleractinia,
Anthozoa) (Goffredo, Telo, 1998; Waller et al.,
2005; Kerr et al., 2010; Siebert, Juliano, 2017).
В группе Medusozoa гермафродитизм встре-
чается в основном у представителей
Hydrozoa. Для Scyphozoa в литературе есть
описание гермафродитизма у Chrysaora hyso-



110 Ю.А. Бурмистрова, И.А. Косевич

Рис. 4. Детали ультраструктуры интерсексуальных гонофоров Clava multicornis.
A — участок стенки гонофора, к которому прилегает ооцит. Стрелками показана базальная пластинка между
эпидермой гонофора и эпителиальным слоем — производным медузоидного узелка. В эпидермальной клетке
гонофора заметно округлое ядро; B — жгутики сперматозоидов (показаны черными стрелками) между эпители-
альным слоем стенки гонофора — производным медузоидного узелка и ооцитом. В слое, сформированном
медузоидным узелком, видна клетка, содержащая крупную стрекательную капсулу (книдоцисту). В эпидермаль-
ной клетке стенки гонофора заметны ядро и ядрышко. Белыми стрелками показаны микроворсинки ооцита; C —
область гонофора на границе между ооцитом и массой сперматозоидов. Черной стрелкой показана базальная
пластинка эпителиального слоя — производного медузоидного узелка, отделяющего массу сперматозоидов от
ооцита. Белой стрелкой отмечен контакт между клетками эпителиального слоя — производного узелка; D —
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продольный срез через сперматозоид. Стрелкой показаны везикулы с электронно-плотным содержимым на
вершине головки сперматозоида; E — участок гонофора со сперматозоидами, содержащий поперечно срезан-
ный сперматозоид в области митохондрий. Между четырьмя митохондриями заметна центриоль; F — попереч-
ный срез дистальной центриоли сперматозоида, белой стрелкой показан первичный перицентриолярный
отросток, черной — вторичный перицентриолярный отросток. Рядом с ядрами сперматозоидов заметны
округлые гранулы с электронно-плотным содержимым (обозначены черными стрелками).
Обозначения: cn — книдоциста; ep — эпидерма гонофора; f — жгутик сперматозоида; m — митохондрии; n —
ядро; nu — ядрышко; o — ооцит; s — сперматозоиды; y — гранулы желтка. Масштаб: A — 4 µm; B — 1 µm; С —
1,5 µm; D — 2 µm; E — 0,75 µm; F — 0,4 µm.
Fig. 4. Ultrastructure details of Clava multicornis intersexual gonophores.
A — area of the gonophore’s wall with adjacent oocyte. Arrows point to the basal lamina between the gonophore epiderm
and epithelial-like layer formed by the medusary nodule. Nucleus is observed in epiderm cell; B — presence of
spermatozoids flagella (black arrows) in the space between the epithelial-like layer, formed by medusary nodule, and
the oocyte. The cell with cnidocyst is observed in the epithelial-like layer, formed by the medusary nodule. In the
gonophore epiderm cell nucleus and nucleolus are observed. White arrows point to the oocyte outgrowths; C — part of
the gonophore including the area between the oocyte with yolk granules and the spermatozoid mass. Black arrow points
to the basal lamina under epithelial-like layer formed by the medusary nodule that separates spermatozoid mass from
the oocyte. White arrow points to the junction between the cells of epithelial-like layer formed by the medusary nodule;
D — longitudinal section of the spermatozoid head. Arrow points to the apical electron dense vesicles; E — part of a
gonophore with spermatozoid mass: section through the spermatozoid’s area with four mitochondria. Centriole is
observed between mitochondria. Arrows point to spermatozoid flagella; F — cross-section of spermatozoid distal
centriole, white arrow points to the primary pericentriolar process, black arrow points to the secondary pericentriolar
process. Electron dense vesicles (black arrows) are observed nearby to spermatozoid nuclei.
Abbreviations: cn — cnidocyst; ep — gonophore epiderm; m — mitochondria; n — nucleus; nu — nucleolus; o —
oocyte; s — spermatozoids; y — yolk granules. Scale bars: A — 4 µm; B — 1 µm; C — 1.5 µm; D — 2 µm; E — 0.75
µm; F — 0.4 µm.

Мюллер показал, что разные по генотипу и
фенотипу, но гистосовместимые колонии H.
echinata способны срастаться, формируя
химеры (Müller et al., 2004). Полученные
нами результаты подтверждают, что гид-
ранты C. multicornis разного пола способны
срастаться с образованием химерных коло-
ний.

В литературе существует мнение, что
процесс развития половых клеток колони-
альных гидроидов включает этап миграции,
когда в почки медуз или гонофоров мигри-
руют i-клетки, дифференцирующиеся в даль-
нейшем в половые клетки (Weismann, 1883;
Brien, 1973; Campbell, 1974). Дифференци-
ровка женских гамет из i-клеток, изначально
локализованных в столонах, и дальнейшая
миграция ооцитов в почки формирующихся
гонангиев (половых зооидов, почкующих
медуз и покрытых защитной текой из пери-
сарка) описаны для Obelia (Gonothyraea)
loveni и Obelia (Laomedeya) flexuosa (Aizen-
shtadt, Polteva, 1981). Кроме того, Мюлле-
ром была наглядно продемонстрирована
миграция интерстициальных клеток в хи-
мерных колониях H. echinata. Если одну из

для C. multicornis гермафродитизм не опи-
сан (Weissman, 1883; Harm, 1902; Goette,
1907). Современные работы не включают
описание развития гонофоров C. multicornis,
как и упоминание о гермафродитизме у дан-
ного вида (Rossi et al., 2000; Pennati et al.,
2013; Piraino et al., 2011). Единственное на-
блюдение женских и мужских гидрантов в
одной колонии сделано Шухертом, который
полагал, что причина данного явления зак-
лючена в срастании близко оседающих пла-
нул (Schuchert, 2008). Таким образом, вид C.
multicornis долгое время считался исключи-
тельно раздельнополым.

Способность к формированию химерной
колонии путем срастания генетически раз-
личающихся полипов обнаружена у
Ectopleura larynx (Ellis et Solander 1786)
(Nawrocki, Cartwright, 2012; Chang et al.,
2018). В экспериментах по трансплантации
тканей гидрантов и самих гидрантов у
Hydractinia echinata показано, что гидранты
формировали гонофоры пола транспланта-
та, а также интерсексуальные гонофоры
(Hauenschild, 1954; Müller, 1964; Lange et al.,
1989). Кроме того, в своих экспериментах



112 Ю.А. Бурмистрова, И.А. Косевич

Рис. 5. Эксперименты по сращиванию гидрантов Clava multicornis из колоний противоположных
полов.
A — женский и мужской гидранты, нанизанные на стеклянный капилляр (указан стрелкой) для сращивания; B —
срастающиеся гидранты на стеклянных капиллярах; C — химера с измененным составом половых клеток в
гонофорах исходно женского гидранта; D — область, показанная в рамке на C: измененные гонофоры на исходно
женском гидранте; E — химера с измененным составом половых клеток в гонофорах исходно мужского
гидранта; F — область, показанная в рамке на E: измененные гонофоры на исходно мужском гидранте. Масштаб:
A — 1 мм; B — 5 мм; C, E — 1 мм; D, F — 0,4 мм.
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Fig. 5. Experimental fusion of hydranths from Clava multicornis colonies of opposite sexes.
A — male and female hydranths on glass capillary (arrow); B — fusing male and female hydranths on glass capillaries;
C — chimera with altered gonophores in the initially female hydranth; D — area framed in C presenting altered
gonophores in the initially female hydranth; E — chimera with altered gonophores in the initially male hydranth; F —
area framed in E presents altered male gonophores in the initially male hydranth. Scale bars: A — 1 mm; B — 5 mm;
C, E — 1 mm; D, F — 0.4 mm.

Рис. 6. Схематическое изображение химер Clava multicornis, полученных в экспериментах по
сращиванию гидрантов из колоний противоположных полов.
A — химера, содержащая мужской и интерсексуальный гонофоры на исходно женском гидранте; B — химера,
содержащая женский и интерсексуальный гонофоры на исходно мужском гидранте. Стрелками показаны
гонофоры, в которых изменился состав гамет в результате эксперимента. Пунктирной линией обозначено место
срастания женских и мужских гидрантов. Символы $ и # обозначают исходный пол гидранта (до эксперимента).
Обозначения: o — ооцит; s — сперматозоиды.
Fig. 6. Schematic representation of Clava multicornis chimeras obtained after experimental fusion of
hydranths from colonies of opposite sexes.
A — chimera containing male and intersexual gonophores in the initially female hydranth; B — chimera containing
female and intersexual gonophores in the initially male hydranth. Arrows point to gonophores with altered gametes
content after the experiment. Dotted line corresponds to the region of fusion between male and female hydranths.
Symbols $ and # show initial sex of hydranths (before the experiment).
Abbreviations: o — oocyte; s — spermatozoids.
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Рис. 7. Анатомия гонофоров Clava multicornis. А, С, E — гистологические срезы через гонофоры; B,
D, F — схемы строения гонофоров.
A — гистологический продольный срез женского гонофора; B — схема строения женского гонофора. Cтенка
гонофора состоит из двух слоев: эпидермы гонофора и эпителиального слоя — производного медузоидного
узелка, полость медузоидного узелка (субумбреллярная полость) редуцирована (показана стрелкой); развиваю-
щиеся ооциты контактируют со спадиксом; C — полутонкий продольный срез через мужской гонофор; D —
схема строения мужского гонофора. В субумбреллярной полости, ограниченной эпителиальным слоем —
производным медузоидного узелка, происходит развитие сперматозоидов; E — продольный полутонкий срез
через интерсексуальный гонофор; F — схема строения интерсексуального гонофора. Ооцит контактирует со
спадиксом. Ооцит окружен эпителиальным слоем — производным медузоидного узелка. Развитие мужских
гамет происходит внутри субумбреллярной полости, ограниченной эпителиальным слоем — производным
медузоидного узелка.
Обозначения: ep — эпидерма гонофора; o — ооцит; s — сперматозоиды; sp — спадикс; символами «*» показан
эпителиальный слой — производное медузоидного узелка. Масштаб: A, C, E — 0,1 мм.
Fig. 7. Anatomy of Clava multicornis gonophores. A, C, E — histological section through gonophores; B,
D, F — schemes of gonophores.
A — longitudinal histological section through the female gonophore with oocytes adjoining the spadix; B — scheme
of the female gonophore. Gonophore’s wall consist of two layers – the epiderm and the epithelial-like layer formed by
the medusary nodule. Cavity of the medusary nodule (subumbrellar cavity) is reduced (arrow). Developing oocytes
adjoin the spadix; C — longitudinal histological section through the male gonophore with mass of spermatozoids; D —
scheme of male gonophores. Male gametes develop in the subumbrellar cavity which originated from the cavity of the
medusary nodule. Subumbrellar cavity is surrounded by the epithelium-like layer which is formed by the medusary
nodule; E — longitudinal histological section through the intersexual gonophores; F — scheme of the intersexual
gonophore. Oocyte adjoins spadix. Oocyte is surrounded by the epithelium-like layer. Male gametes develop within the
subumbrellar cavity formed by the medusary nodule.
Abbreviations: ep — gonophore epiderm; o — oocyte; s — spermatozoids; sp — spadix; asterisk symbols “*” indicate
the epithelial?like layer formed by medusary nodule. Scale bar: A, C, E — 0.1 mm.

еся только в сперматозоиды (sperm-restricted
stem cells, SpSCs), что свидетельствует так-
же о доминировании «мужского пола» над
«женским» (Nishimiya-Fujisawa, Kobayashi,
2012). Ряд авторов рассматривают «маску-
линизацию» как общее свойство доминиро-
вания «мужского пола» над «женским», ха-
рактерное для всех гидроидов (Hauenchild,
1954; Tardent, 1968). Наши эксперименты по
сращиванию гидрантов изначально проти-
воположных полов не позволяют полностью
исключить возможность генетических му-
таций. Вместе с тем, полученные нами ре-
зультаты показывают, что имевшая место в
экспериментах «маскулинизация», скорее
всего, не связана со спонтанными мутация-
ми, так как изменение пола на противопо-
ложный наблюдали как в женских, так и в
мужских гидрантах.

Учитывая различие в концентрациях по-
ловых гормонов между женскими и мужски-
ми колониями, выявленное у некоторых ко-
раллов, мы не исключаем влияние половых
гормонов на смену пола у эксперименталь-
ных гидрантов C. multicornis (Pernet, Anctil,

колоний перед сращиванием обрабатывали
митомицином, лишающим i-клетки способ-
ности к делению, то такая колония станови-
лась реципиентом i-клеток, поступающих из
второй колонии химеры. Более того, данные
эксперименты позволили доказать тотипо-
тентность i-клеток, которая выражалась в
способности интерстициальных клеток к
дифференцировке в эпителиальные клетки.
В результате обработанная митомицином
колония приобретала генотип и фенотип
колонии-донора i-клеток (Müller et al., 2004).
Принимая во внимание вышеперечисленные
факты, мы полагаем, что изменение состава
половых клеток в гонофорах C. multicornis в
нашем эксперименте обусловлено миграци-
ей половых клеток или их предшественни-
ков из одних гидрантов в другие.

В литературе также описан феномен «мас-
кулинизации» у Hydra: смена женского пола
на мужской. Маскулинизация у Hydra мо-
жет происходить при спонтанных мутациях,
когда стволовые i-клетки половой линии у
полипов исходно женского пола дифферен-
цируются в стволовые клетки, развивающи-
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2002). В этом случае под воздействием гор-
монов гидрантов-реципиентов мигрирую-
щие i-клетки могли изменить дифференци-
ровку в зависимости от пола реципиента,
что может объяснять отсутствие изменений
в гонофорах шестнадцати из двадцати хи-
мер. Тогда можно предположить, что изме-
нение пола в остальных четырех химерах
было связано с малыми концентрациями гор-
монов в гидрантах-реципиентах. Если гоно-
форы гидрантов-реципиентов были менее
зрелыми, чем гонофоры гидрантов-доноров,
то концентрации гормонов гидрантов-реци-
пиентов могло быть недостаточно для изме-
нения пути дифференцировки мигрировав-
ших i-клеток.

Хауэншильд упоминает о возможности
появления гидрантов с интерсексуальными
гонофорами путем срастания генетически
различающихся первичных полипов у
Hydractinia echinata (Hauenschild, 1954). Тем
не менее, в своих экспериментах Хауэншильд
смог получить гермафродитные колонии от
одного первичного полипа, назвав их «на-
стоящими» интерсексами. При этом автор
отмечает некорректность применения тер-
мина «гермафродиты» в связи с нефункцио-
нальностью ооцитов: созревания ооцитов в
таких гонофорах исследователь не наблю-
дал. Гонофоры, содержащие оба типа поло-
вых клеток, были отмечены также у H.
echinata (Mail et al., 2011). Такие гонофоры
также были названы «интерсексуальными».
Ооциты в интерсексуальных гонофорах H.
echinata не созревали, что объяснялось авто-
рами как следствие ингибирующего влия-
ния мужских стволовых клеток. Примеча-
тельно, что Фойн, описавший гонофоры C.
squamata (C. multicornis (Schuchert, 2008)),
заключающие одновременно ооциты и спер-
матозоиды, наблюдал различие в развитии
ооцитов в таких гонофорах в зависимости от
размеров ооцитов. Если ооциты в таких «гер-
мафродитных» гонофорах были мелкого
размера, то они не развивались. Однако если
ооциты были крупного размера и занимали
большую часть гонофора в сравнении с час-
тью гонофора, занимаемой мужскими поло-

выми клетками, то такие ооциты развива-
лись нормально (Föyn, 1927). Эти наблюде-
ния согласуются с нашими результатами,
поскольку мы наблюдали дробление только
крупных яиц. Одновременное развитие эмб-
рионов и сперматозоидов внутри одного го-
нофора было описано также у другого вида
гидроидов — Distichopora violacea (Pallas,
1766) Ингландом (England, 1926).

Анатомическая организация интерсексу-
альных гонофоров совмещает особенности
организации женских и мужских гонофо-
ров. Мы полагаем, что внутренняя стенка
интерсексуальных гонофоров образована
разросшимся эпителиальным слоем медузо-
идного узелка. При этом масса сперматозо-
идов расположена внутри субумбреллярной
полости, сформированной разросшимся
узелком, что характерно для мужского гоно-
фора. В то же время ооцит находится вне
субумбреллярной полости, как и в женском
гонофоре (рис. 7).

Созревающие ооциты имеют большое
овальное ядро и крупные выросты, направ-
ленные к спадиксу, которые свидетельству-
ют о питании развивающихся половых кле-
ток. В то же время среди массы сперматозо-
идов в интерсексуальных гонофорах обна-
руживаются небольшие клетки, цитоплазма
которых заполнена округлыми гранулами,
внешне идентичными желточным гранулам
ооцитов. Поскольку в интерсексуальных го-
нофорах мы наблюдали в основном по одно-
му или два зрелых ооцита, мы полагаем, что
клетки с гранулированной цитоплазмой, ко-
торые иногда присутствуют в массе сперма-
тозоидов, могут быть остановившимися в
развитии ооцитами. Возможно, наличие по-
добных ооцитов в интерсексуальных гоно-
форах является свидетельством ингибирую-
щего воздействия мужских гамет на женс-
кие. Данное явление было отмечено в интер-
сексуальных гонофорах у Hydractinia, в ко-
торых женские и мужские гаметы развива-
лись в непосредственном контакте друг с
другом (Müller, 1964; Mail et al., 2011). Так-
же возможно, что ооциты могли не развить-
ся полноценно из-за отсутствия прямого кон-
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такта со спадиксом, что делало невозмож-
ным получение необходимых веществ из
клеток спадикса. Поскольку в интерсексу-
альных гонофорах развивается преимуще-
ственно только один ооцит, можно предпо-
ложить, что сперматозоиды развиваются
быстрее и заполняют пространство внутри
гонофора, не оставляя места для развития
большего количества ооцитов. Это может
объяснять присутствие неразвившихся ооци-
тов в эпидермисе гонофоров, которые, воз-
можно, не успели мигрировать в гонофор до
его заполнения мужскими половыми клет-
ками. Отдельные сперматозоиды интерсек-
суального гонофора были обнаружены ря-
дом с ооцитом. Они могли мигрировать к
ооциту как из общей массы сперматозоидов
через эпителий медузоидного узелка, так и
попасть в гонофор из внешней среды.

Для отдельных видов группы Hydrozoa
известны случаи влияния температуры на
становление пола. В экспериментах с Clytia
hemisphaerica (Linnaeus, 1767) показано, что
при содержании колоний и культивирова-
нии отпочковавшихся медуз при температу-
ре 24 °C у 80% медуз формировались женс-
кие гонады, в то время как при культивиро-
вании колоний и отпочковавшихся от них
медуз при 15 °C у 80% медуз развивались
мужские гонады. Однако если медуз, отпоч-
ковавшихся при 24 °C, помещали на культи-
вирование при температуре 15 °C, то до 80%
медуз формировали мужские гонады. Инте-
ресно, что в экспериментах с женскими ме-
дузами Clytia sp. наблюдали изменение пола
с женского на мужской при понижении тем-
пературы. Такая реверсия пола происходила
через гермафродитные стадии, при которых
в гонадах одновременно присутствовали и
женские и мужские гаметы (Carre, Carre, 2000).

В наших экспериментах мы не обнару-
жили влияния изменения температуры на
смену пола у молодых колоний C. multicornis
с формирующимися гонофорами. Женские
и мужские колонии, выращенные в лабора-
тории при 8° и 16 °C (нижнем и верхнем
пределе температур воды Белого моря в
июле, в период размножения вида), сохраня-

ли исходный состав гамет. Тем не менее, мы
не можем полностью опровергать роль тем-
пературы в определении пола у данного вида.
Не исключено влияние температуры на диф-
ференцировку клеток половой линии до мо-
мента закладки гонофоров в колониях, жи-
вущих в условиях постоянных значитель-
ных колебаний температуры, обусловлен-
ных приливами и отливами в зоне обитания
вида — нижней литорали.

Таким образом, в данном исследовании
показано, что колониальный гидроид C.
multicornis, характеризующийся относитель-
но быстрым развитием половых продуктов,
демонстрирует возможность одновременно-
го присутствия в популяции двух вариантов
полового размножения: гонохоризма и гер-
мафродитизма. Кроме того, вид C. multicornis
может стать удобным модельным объектом
для работ, направленных на изучение эво-
люции размножения у многоклеточных орга-
низмов. Более детальный сравнительный
анализ наблюдаемых вариантов размноже-
ния у C. multicornis позволит сделать заклю-
чение о преимуществах того или иного вари-
анта. Интересно, что прослеживается сход-
ство между модульными организмами, та-
кими как колониальные гидроиды и расте-
ния, не только в организации, но и в вариан-
тах полового размножения. Например, ред-
кий случай тримоноэции у Phyllanthus acidus,
при которой на одном растении присутству-
ют мужские, женские и обоеполые цветки
(Cardoso-Gustavson et al., 2011), напоминает
присутствие женских, мужских и гермафро-
дитных гидрантов в одной колонии гидро-
идов.

Соблюдение этических стандартов
Все применимые международные,

национальные и/или институциональные
принципы использования животных в экс-
периментах и условия ухода за ними были
соблюдены.
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