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Статья посвящена исследованию протяженности гидроплазматических течений (ГПТ) у колони-
ального гидроида Dynamena pumila (L., 1758) и детализации ранее изложенных результатов. Исполь-
зован метод визуального сканирования колоний под микроскопом и регистрации в каждом модуле
столона направления течений и насыщенности их пищевыми частицами. В результате удалось уста-
новить, что неразрывное однонаправленное ГПТ может соответствовать по протяженности рассто-
янию от основания материнского побега до верхушки столона. Получено подтверждение теории
последовательного участия промежуточных побегов в продвижении гидроплазмы по столону и
формировании течения. Перемещение пищевых частиц по столону возможно не только вследствие
поступления гидроплазмы из одного источника (материнского побега), но и при последовательном
ответвлении ГПТ в побеги по пути продвижения, что активизирует участие промежуточных побегов
в дальнейшем продвижении частиц по столону.
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Функциональная интеграция организма коло-
ниальных гидроидов осуществляется посред-
ством перемещения внутриполостной жидкости
(гидроплазмы) по трубковидному телу, представ-
ленному побегами и соединяющими их столонами
(рис. 1). Гидроплазма перемещается по колонии
за счет поперечных (латеральных) пульсаций це-
носарка и гидрантов, что приводит к уменьшению
величины просвета канала в одних местах и рас-
ширению в других (Hale, 1960; Fulton, 1963; Мар-
фенин, 2002, 2016). Такая распределительная система
была названа пульсаторно-перистальтической
(Марфенин, 1985). Переносимые гидроплазмой
пищевые частицы позволяют отслеживать ее пе-
ремещение. Ранее было показано, что гидроплаз-
матические течения (ГПТ) могут быть достаточно
протяженными и продолжительными, чтобы
транспортировать пищу по всему колониальному
организму (Карлсен, Марфенин, 1976, 1984). Эти
данные были получены с помощью непосред-
ственных наблюдений за перемещением частиц в
колонии, причем первичные результаты реги-
страции, за исключением нескольких примеров,
не были опубликованы (Марфенин, 1985, 1988).
Впоследствии вывод о существовании протяженных
ГПТ был подвергнут сомнению на основании

таких же непосредственных наблюдений (Буры-
кин, 2010, 2013, 2015). Это побудило нас провести
дополнительные исследования с использованием
простого метода сканирования колоний под мик-
роскопом и регистрации направления ГПТ в каж-
дом модуле столона. Выяснение истинной протя-
женности магистральных и компенсаторных ГПТ
необходимо для определения способа и эффек-
тивности функционирования распределительной
системы, выполняющей ключевую роль в жизне-
деятельности колонии.

Цель исследования – определение протяжен-
ности неразрывных ГПТ в столоне колониального
гидроида Dynamena pumila (L., 1758) на основе ре-
гулярной регистрации направления перемещения
частиц в гастроваскулярной полости. Полученные
данные необходимы для понимания процесса ге-
нерации ГПТ и масштаба функциональной инте-
грации у колониальных гидроидов.

Функционирование распределительной системы
пульсаторно-перистальтического типа наименее
изучено вследствие ряда методических сложно-
стей, связанных, прежде всего, с непостоянством
направления и скорости перемещения гидро-
плазмы. Немногочисленные исследования выпол-
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нены на книдариях, у которых ток гидроплазмы
происходит по параллельным каналам в противо-
положных направлениях (Winkle, Blackstone,
1997; Parrin et al., 2010; Harmata et al., 2013), или же
ограничиваются регистрацией пульсаций ценос-
арка (Blackstone, 1996) и усвоения пищи в отдельных
местах (Wagner et al., 1998; Dudgeon et al., 1999).
Изучению закономерностей перемещения пищи
в колониях с пульсаторно-перистальтической
распределительной системой посвящен ряд работ
(Карлсен, Марфенин, 1976, 1984; Марфенин,
1985, 1993; Бурыкин, 2006, 2008, 2010, 2013, 2015).

Настоящее исследование продолжает серию
работ авторов, посвященную изучению переме-
щений гидроплазмы в колониальных гидроидах
(Дементьев, Марфенин, 2017, 2018, 2019; Марфенин,
Дементьев, 2017, 2018а, б; Marfenin, Dementyev, 2017).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Для исследования был выбран колониальный
гидроид Dynamena pumila (L.) (Sertulariidae, Lepto-
thecata, Hydrozoa) – пример модульного организма
(рис. 1), в котором гидранты расположены на по-
бегах, а побеги на примерно одинаковых расстоя-
ниях отходят от прямолинейных столонов, редко
образующих анастомозы. Гидранты на побегах
расположены в два ряда строго супротивно. На
стволах побегов и первичных столонах образуются
боковые ветви, устроенные так же, как и те, от ко-
торых они отходят. Гидранты вместе с соединяю-
щим их трубковидным ценосарком образуют единое
тело разветвленного модульного организма, в ко-
тором все составляющие связаны между собой не
только телесно, но и общей гастроваскулярной
полостью, заполненной жидкостью – гидроплазмой.

В модульных организмах, к которым относятся
и колониальные гидроиды, тело построено только
из повторяющихся частей нескольких разновид-
ностей, которые принято называть модулями.

Модулем или сегментом столона мы будем назы-
вать участок столона между двумя побегами, а мо-
дулем побега – пару супротивно расположенных
гидрантов и участок ценосарка ствола между ними
(рис. 1). Расширенные дистальные участки ценос-
арка в столонах и побегах называются верхушками
роста, так как с ними связано удлинение ценосарка.
У нерастущих столонов и побегов торцевые участки
ценосарка обычно не расширены.

Сбор и культивирование гидроидов осуществ-
ляли по проведенной ранее методике (Дементьев,
Марфенин, 2017, 2018, 2019; Марфенин, Демен-
тьев, 2017, 2018а, б; Marfenin, Dementyev, 2017).
Исследование осуществлено на Беломорской
биологической станции (ББС) им. Н.А. Перцова
биологического факультета МГУ (пос. Приморский),
находящейся на берегу пролива Великая Салма
Кандалакшского залива Белого моря. Материал
для исследования был собран в июле 2016 г. на
Еремеевском пороге Ругозерской губы Канда-
лакшского залива. Колонии D. pumila выращивали
из фрагментов отдельных побегов, которые были
вырезаны из зарослей гидроида на талломе Fucus
serratus с тем, чтобы получить максимально гене-
тически однородный материал, и закреплены по
методу Кровелла (Crowell, 1957) на предметных
стеклах. В процессе репаративной регенерации ма-
теринский побег на месте среза прилипал к стеклу
выделяемым на верхушке роста перисарком.
В дальнейшем формировался столон. Формиру-
ющиеся от материнского побега колонии кормили
ежедневно двухдневной культурой науплиев Artemia
salina (L., 1758). Предметные стекла с колониями
содержали в замкнуто-проточных аэрируемых
аквариумах в контролируемых условиях: посто-
янная температура 15 ± 1.5°C, соленость 26 ± 1‰,
автоматизированная циркуляция морской воды
(при помощи помпы) через проточный холодильник,
ежедневное кормление науплиями в концентрации
1.6–3.4 экз./мл. Замену воды в аквариумах на чи-
стую морскую производили раз в три дня. Во время

Рис. 1. Небольшая колония Dynamena pumila и ее схематическое изображение (справа).
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регистрации распределения ГПТ по колонии тем-
пература оставалась в пределах 13.7–14.3°С (табл. 1).

Для исследования использовали прямолинейные
колонии с неразветвленными столонами, в которых
по числу гидрантов доминировали материнские
побеги, из которых они были выращены. Остальные
побеги включали всего по несколько пар гидрантов
каждый. Перед регистрацией пространственного
распределения ГПТ в столоне составляли схемы
колонии по методу картирования (Марфенин,
1980). Общая картина ГПТ была получена нами
для восьми колоний (16 бланков учета), состояв-
ших из шести–восьми побегов. Результаты пяти
подобных бланков регистрации, являющихся
наиболее типичными, были взяты в качестве об-
разца для данной публикации (табл. 1). В колонии
№ 8-6 (2016) регистрацию системы ГПТ провели
дважды с промежутком в шесть суток.

Исследованные колонии:
Бланк 1. Колония № 8-6 (2016) – через 4.5 ч по-

сле кормления;
Бланк 4. Колония № 2-5 (2016) – через 3 ч после

кормления (получила дозированно 11 науплиев в
некоторые гидранты);

Бланк 7. Колония № 1-8 (2016) – через 4 ч после
кормления;

Бланк 11. Колония № 8-6 (2016) повторно – через
1 ч после кормления (получила дозированно 12 на-
уплиев), спустя шесть дней после первой съемки;

Бланк 16. Колония № 5-7 (2016) – спустя 3 дня
голодания.

Протяженность неразрывного гидроплазмати-
ческого течения определяли визуально, просмат-

ривая каждую минуту колонию на просвет в течение
10–20 с и нанося на схему колонии посегментно
(по модулям столона) направление ГПТ и насы-
щенность ГПТ частицами в двух градациях: ненасы-
щенные ГПТ – мало частиц (тонкие стрелки → или
←) и насыщенные ГПТ – много частиц (толстые
стрелки < или >). Под ненасыщенными ГПТ мы
подразумеваем перемещение гидроплазмой отдель-
ных разрозненных частиц. Насыщенные течения
характеризуются множеством частиц, целиком за-
полняющих просвет гастроваскулярной полости
в пределах поля зрения (рис. 2). При этом просвет
ценосарка, как правило, расширен, поэтому на-
сыщенные ГПТ мы также называем сильными, а
ненасыщенные – слабыми. Размер частиц специ-
ально не учитывали: мелкие и крупные частицы
могли присутствовать как в насыщенных, так и в
ненасыщенных течениях. Процедуру регулярной
регистрации ГПТ в каждом модуле столона колонии
мы называем посегментной регистрацией или
сканированием ГПТ. На каждом бланке все строки
пронумерованы в формате времени (0:00), что
позволяет ссылаться в тексте статьи на опреде-
ленное место бланка регистрации и учитывать
продолжительность ГПТ.

При регистрации продолжительности стадий
перемещения гидроплазмы или его отсутствия не
разделяли стадии полного покоя и хаотического
перемещения на одном месте, обозначая и ту, и
другую (σ). По числу последовательных модулей
столона с толстыми однонаправленными стрел-
ками определяли протяженность неразрывного
ГПТ – величину LHF (мкм).

Таблица 1. Характеристики исследованных колоний и показатели динамики гидроплазматических течений в
них, полученные методом визуального посегментного сканирования модулей столона

Примечание. Дозированное кормление означает захват определенного числа науплиев конкретными гидрантами. (+)ГПТ –
магистральные течения, (–)ГПТ – компенсаторные течения.
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Для определения долей фаз покоя, маги-
стрального и компенсаторного ГПТ удобно под-
считывать процентное соотношение ячеек на всем
бланке с соответствующими значками: (σ), (>) и
(<). В тексте мы называем результаты такого учета
как “% модулей” в соответствующем состоянии.

По направлению различали магистральные и
компенсаторные ГПТ. Магистральными принято
называть протяженные ГПТ, направленные к вер-
хушке роста столона, а компенсаторными – про-
тяженные ГПТ от верхушки столона (Карлсен,
Марфенин, 1984). Нумерацию побегов осуществ-
ляли от материнского, который считается № I, а
модулей столона – от его верхушки, так как мор-
фофункциональное состояние модуля столона
зависит от его удаленности от верхушки роста
(Marfenin, Dementyev, 2017).

Также высчитали долю покоя в работе распре-
делительной системы по числу модулей столона,
в которых не было ГПТ на момент регистрации,
от общего их количества в столоне (табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Большую часть времени частицы в ценосар-

кальной трубке или остаются в покое, или вертятся
на одном месте, или движутся рывками попере-
менно в противоположных направлениях с меняю-
щейся скоростью и разной продолжительностью
движения. Лишь время от времени частицы устрем-
ляются потоком в одном направлении, после чего
иногда наступает затишье, а затем – движение назад.
Нередко обратное перемещение частиц наступает
сразу же после окончания поступательного дви-
жения. Однонаправленные течения характеризу-
ются большой максимальной скоростью, большей
продолжительностью и, как правило, сопровожда-
ются расширением просвета ценосаркальной трубки,
т.е. такой поток гидроплазмы быстрее и дольше
обычных “подергиваний”. Чаще максимальная

протяженность неразрывного ГПТ проявлялась в
течение двух–трех минут, т.е. за это время длина
ГПТ увеличивалась. Иногда максимальная про-
тяженность ГПТ устанавливалась за одну минуту.

Визуальное сканирование состояния гидро-
плазмы по модулям столона показало, что на фоне
всевозможных вариантов перемещений гидро-
плазмы проявляются регулярные протяженные
ГПТ, насыщенные пищевыми частицами. Рас-
смотрим разнообразие динамики перемещения
гидроплазмы на конкретных примерах.

Бланк 16. Колония № 5-7 (2016) является при-
мером распределительной системы, в которой до-
минирует материнский побег (рис. 3). Насыщенные
частицами протяженные ГПТ отмечены на бланке
скоплениями серых ячеек со знаками (>) или (<).
Несмотря на то, что колония не получала пищу в
течение трех дней, в ней были зарегистрированы
протяженные и ритмичные магистральные ГПТ
(8.9% модулей), а также связанные с ними ком-
пенсаторные ГПТ (4.9% модулей). Также преоб-
ладали состояния покоя (68.4%) или ненасыщен-
ных ГПТ (18.8%) (табл. 1). Всего за 96 мин было
зарегистрировано пять магистральных ГПТ, всякий
раз начинавшихся от материнского побега. Насы-
щенные течения гидроплазмы были достаточно
протяженные (показатель LHF). Они охватывали
единовременно от двух до восьми модулей столонов,
т.е. иногда всю колонию. Максимальной протя-
женности ГПТ достигали за 2 мин.

Магистральные ГПТ повторялись каждые 17–18 мин
в такой последовательности: 17, 17, 18, 18 мин.
Магистральные ГПТ начинались от материнского
побега, охватывали несколько модулей столона,
затем продвигались далее к верхушке столона,
при этом становясь более протяженными, хотя в
ближайших к материнскому побегу модулях сто-
лона ГПТ могли затихать. Наибольшая протя-
женность однонаправленного ГПТ (LHF) к вер-

Рис. 2. Фрагмент столона с малым (а) и большим (б) числом взвешенных в гидроплазме частиц. При визуальной по-
сегментной регистрации ГПТ колоний состоянию а соответствуют тонкие стрелки (→ ←), а состоянию б – толстые (> <).
Обычно при движении большого скопления частиц (б) просвет гастроваскулярной полости соответствующего модуля
расширен.

100 мкм
Перисарк
Ценосарк

Гастроваскулярная
полость

Пищевые
частицы

а

б
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Рис. 3. Бланк 16. Колония № 5-7 (2016) – пример распределительной системы, в которой доминирует материнский по-
бег. Здесь и далее на рис. 4–7 вверху представлена схема колонии; серым цветом выделены протяженные ГПТ.
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хушке столона на данном примере составляла во-
семь модулей столона (т.е. около 24 мм), что
повторилось три раза из пяти ГПТ. Достигнув вер-
хушки, течение практически без периода покоя об-
ращалось в противоположную сторону (см. стро-
ки 0:37, 0:57, 1:13, 1:31 ч) и компенсаторным током
двигалось к материнскому побегу. До материн-
ского побега компенсаторное течение дошло в
трех случаях из пяти. Изредка выходящее из про-
межуточного побега течение становилось разно-
направленным (← →): часть его двигалась к вер-
хушке столона, другая – к материнскому побегу
(модули 1–2 (0:27 ч), модули 0–1 (1:21 ч)). Продол-
жительность однонаправленного ГПТ в отдельных
модулях, принимая в расчет как насыщенные, так
и ненасыщенные ГПТ, не превышала 3 мин. Сум-
марное число модулей, охваченных магистраль-
ными ГПТ, больше, чем компенсаторными ГПТ
(табл. 1).

Бланк 7. Колония № 1-8 (2016) получила пищу
за 4 ч до визуального сканирования ГПТ. Места
распределения проглоченной пищи не известны,
но о них можно судить по направлениям ГПТ.
Фаза покоя, т.е. доля модулей, в которых не были
зарегистрированы ГПТ, составляла 69.1% (табл. 1).
На примере этой колонии можно показать ини-
циирующую роль в формировании картины ГПТ
не материнского, а промежуточных побегов (рис. 4).

Фаза протяженных ГПТ наступала четыре раза
за 1.5 ч сканирования. В трех случаях активность
начиналась от побега № IV, который отстоял от
материнского на три модуля (около 8 мм). Отчет-
ливо видно, как ведущий побег с периодично-
стью в 17–19 мин был источником двух разнона-
правленных потоков гидроплазмы: модули 4–5
(0:15, 0:34–0:35 ч) и 1–2 (0:57 и 1:17–1:18 ч). Один
из них направлялся в сторону материнского побе-
га и либо доходил до него, либо быстро затухал,
пройдя около 3 мм столона. В случае достижения
потоком материнского побега из последнего спустя
1–2 мин выходило насыщенное ГПТ (0:38, 0:59 ч)
в прилежащий седьмой модуль столона. Второй
поток устремлялся к верхушке столона, иногда
достигая последней (0:17 ч). В двух–трех дистальных
модулях столона часто возникали насыщенные, но
непротяженные течения, не обладавшие явной
периодичностью (строки 0:03, 0:10–0:11, 0:27–0:28,
0:43–0:44, 0:50, 1:04, 1:07–1:08 ч и т.д.). Эти ко-
роткие течения не сливались с ГПТ из лидирую-
щего побега и циркулировали между верхушкой
столона и расположенными в непосредственной
близости от нее побегами, охватывая два–три мо-
дуля столона. Под конец регистрации (1:18–1:20 ч)
материнский побег стал инициатором маги-
стрального ГПТ. Тем не менее в двух случаях из четы-
рех магистральное ГПТ было зарегистрировано сразу
по всем восьми модулям столона (LHF = 23.1 мм), еще
в одном случае ГПТ было в семи модулях столона

(LHF = 21 мм) и только в одном случае – не более
пяти модулей. Продолжительность однонаправ-
ленного ГПТ в отдельных модулях, принимая в
расчет как насыщенные, так и ненасыщенные
ГПТ, обычно составляла не более 2 мин, но в одном
случае магистральное ГПТ длилось до 4 мин
(строки 1:17–1:20), а компенсаторное ГПТ – до 8 мин
(строки 0:30–0:37). Суммарное число модулей,
охваченных магистральными ГПТ, не намного
больше, чем компенсаторными ГПТ (табл. 1).
Итак, в колонии № 1-8 (2016) насыщенные ГПТ
начинались не в материнском побеге (в трех слу-
чаях из четырех), но наиболее протяженные ГПТ
были сопряжены с исходом ГПТ из материнского
побега.

Бланк 1. Колония № 8-6 (2016) представляла
пример очень слабых ГПТ (рис. 5). Доля покоя
составила в этой колонии 82.4% (табл. 1). За 1.5 ч
наблюдений было зарегистрировано шесть ко-
ротких насыщенных ГПТ (< и >), что составляет
всего 1.6% от всех учтенных модулей. Их протя-
женность не превышала двух модулей (LHF < 6 мм).
Ненасыщенных (слабых) ГПТ (← и →) за все время
было обнаружено 16% от всех модулей. В девяти
случаях из восьмидесяти девяти регистраций они
были противонаправленными, т.е. в пределах од-
ного акта сканирования были зарегистрированы
в противоположных направлениях. В трех случаях
стрелки ненасыщенных ГПТ отходили от одного по-
бега (← →) или были направлены к нему (→ ←). Это
средние побеги в колонии. Наибольшая протя-
женность сплошного неразрывного ГПТ с учетом
как насыщенных, так и ненасыщенных частицами
течений составляла 11.4 мм (четыре модуля), а без
учета ненасыщенных ГПТ – только два модуля.
Продолжительность однонаправленного ГПТ,
принимая в расчет как насыщенные, так и нена-
сыщенные ГПТ, составляла не более 1–2 мин, за
одним исключением (до 3 мин). Периодичность
ГПТ была не выражена. Суммарное число моду-
лей, охваченных магистральными ГПТ, больше,
чем компенсаторными (табл. 1).

Бланк 11. Колония № 8-6 (2016) является при-
мером неупорядоченных токов гидроплазмы
(рис. 6). Это повторное визуальное сканирование
ГПТ исследованной ранее колонии (бланк 1) че-
рез шесть дней после первого сканирования. Ко-
лония непосредственно перед сканированием
была покормлена дозированно – прицельно гид-
рантам разных побегов, что повлияло на интен-
сивность ГПТ (табл. 1). Всего было проглочено 12
науплиев: из них шесть – гидрантами материн-
ского побега; один науплиус был в ближайшем к
материнскому побеге; три науплия – в среднем
побеге (№ V), удаленном от материнского на че-
тыре модуля столона; еще два науплия были в
гидрантах предпоследнего побега – № VII (см. обо-
значения на верхней схеме рис. 6). В ближайшем к
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верхушке столона побеге еще не было гидрантов.
В такой системе отсутствовал четко выраженный
лидирующий побег, задающий ритмику маги-
стральных течений. Каждый побег в колонии,
включая материнский, генерировал непродолжи-

тельные (длительностью 2–3 мин) разнонаправ-
ленные течения, сталкивающиеся и гасящие друг
друга, не образующие общий поток: например,
модули 2–3 (0:05, 0:48 ч), 3–5 (0:30 ч). Некоторые
побеги единовременно выдавливали в столон на-

Рис. 4. Бланк 7. Колония № 1-8 (2016) – пример распределительной системы, в которой доминирует один из проме-
жуточных побегов (№ IV).
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сыщенные (< >) разнонаправленные ГПТ: модули
1–2 (0:00 ч) и 3–4 (1:01 ч). Несмотря на то, что
практически все побеги демонстрировали ритмику
и периодичность в генерации ГПТ, общая по сто-
лону картина динамики токов выглядела случай-
ной и хаотичной. Доля покоя составляла 67.7%
(табл. 1). Однако даже в течение этого непродол-
жительного срока наблюдений активность ГПТ

заметно снижалась, а фаза покоя увеличивалась.
Так, для первых 45 мин регистрации доля покоя
составляла 58.9%, а в последующие 45 мин была
75.2%. В первые 45 мин максимальная протяжен-
ность магистрального ГПТ даже в такой неупоря-
доченной системе достигала 15 мм (пять модулей
столона). Во второй полупериод регистрации
протяженность однонаправленных насыщенных

Рис. 5. Бланк 1. Колония № 8-6 (2016) – пример распределительной системы с особо слабыми ГПТ.
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МАРФЕНИН, ДЕМЕНТЬЕВ

ГПТ уменьшилась и не превышала трех модулей.
Ни один из побегов не стал ведущим в формиро-
вании общеколониальных ГПТ. Суммарное число
модулей, охваченных магистральными ГПТ, не-
сколько меньше, чем компенсаторными (табл. 1).

Бланк 4. Колония № 2-5 (2016), накормленная
дозированно за 3 ч перед экспериментом, обладала
чрезвычайно мощными ГПТ, проходящими через
весь столон, т.е. около 28 мм (восемь модулей).
Интенсивность таких течений не снижалась в те-

Рис. 6. Бланк 11. Колония № 8-6 (2016) через шесть дней после первого сканирования – пример распределительной
системы с неупорядоченными токами гидроплазмы.
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чение всего периода регистрации (рис. 7). Коло-
ния получила 10 науплиев, из них пять достались
гидрантам материнского побега, а остальные пять –
побегам № IV, V и VII. Периоды покоя (σ) были
непродолжительными, суммарно для всего пери-
ода регистрации фаза покоя составляла всего
26.9% (табл. 1). Однако движение потоков не бы-
ло хаотичным. Магистральные течения покидали
материнский побег и, дойдя за 2–4 мин до вер-
хушки или расположенного вблизи верхушки по-
бега (строчки 0:10–0:14, 0:27–0:31, 0:36–0:41,
0:45–0:49, 0:54–0:57, 1:03–1:07, 1:21–1:24 ч), как
правило, сразу меняли направление, устремляясь
мощным потоком к материнскому побегу, где без-
остановочно (строчки 0:08–0:09, 0:16–0:17, 0:26–0:27,
0:43–0:44, 0:53–0:54, 1:09–1:11, 1:28–1:29 ч) вновь
обращались в противоположную сторону. Доля
периода покоя для модуля столона, ближайшего к
материнскому побегу, составляла 10.9%. Суммар-
ное число модулей, охваченных магистральными
ГПТ, больше, чем компенсаторными (табл. 1).

ГПТ очень частые, периодичность их возник-
новения составляла строго 9 мин. Всего за 1.5 ч
наблюдений было зарегистрировано 11 маги-
стральных ГПТ, берущих начало от материнского
побега. Восемь из них достигли верхушки столона.
Два ГПТ из 11 были протяженными: от материн-
ского побега до верхушки столона без разрыва.
В остальных случаях магистральное ГПТ было
меньшей протяженности, достигая шестого побега
(от материнского) и далее завершаясь течением
от этого побега к верхушке столона. Такими же
промежуточными “помпами” иногда были чет-
вертый (строчки 0:49 и 1:18) и пятый побеги
(строчки 0:31 и 0:50), хотя крошечный четвертый
побег получил только одного науплиуса, а пятый по-
бег вообще не получил пищи перед сканированием.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Главная задача нашего исследования заключа-
лась в определении протяженности неразрывных
течений гидроплазмы (ГПТ) в столоне колони-
ального гидроида с пульсаторно-перистальтиче-
ской распределительной системой. В ней переме-
щение гидроплазмы непостоянно. Взвешенные в
гидроплазме частицы переносятся течением то в
одном направлении, то в противоположном. Со-
здается впечатление, что частицы колеблются на
одном месте. Так и должно было бы быть, если
перемещение гидроплазмы вызывается пульса-
циями многочисленных гидрантов и верхушек
роста, что было отмечено и в ранних исследова-
ниях (Hale, 1960), и в более поздних (Карлсен,
Марфенин, 1976, 1984; Марфенин, 1985; Буры-
кин, 2010). Тем не менее частицы пищи успешно
переносятся на большие расстояния, соизмери-
мые с длиной столона колонии.

Фултон (Fulton, 1963) описал перистальтические
сокращения в гидрантах, побегах и дистальных
участках столонов колоний Cordylophora sp. Казалось
бы, дистально направленные перистальтические
сокращения ценосарка в столонах способны
обеспечить дальний перенос частиц в гидроплазме,
однако оставалось невыясненным, как взаимо-
действуют между собой перистальтические волны от
разных пульсаторов. По нашим наблюдениям у
D. pumila перистальтические волны сжатия и рас-
ширения ценосарка ограничены лишь непротя-
женным дистальным участком ценосарка вблизи
верхушки роста; они могут быть направлены как
дистально, так и проксимально. Следовательно,
нет оснований считать, что перистальтика явля-
ется основным способом перемещения частиц по
ценосарку у колониальных гидроидов. Тогда как
же достигается перемещение частиц через всю
колонию от мест захвата добычи на периферию
колонии к местам ее роста? Насколько законо-
мерны протяженные ГПТ?

Ранее было показано (Косевич, 1991; Марфе-
нин, 1993), что в линейных колониях Gonothyraea
loveni, в которых науплиев A. salina давали гидрантам
самого старого (первичного) побега, расположение
растущих побегов зависело от количества получа-
емой пищи. При минимальном рационе (один
науплиус в сутки) рос только самый дальний побег,
ближайший к верхушке столона. При суточном ра-
ционе в пять науплиев росли четыре–пять побегов,
ближайших к верхушке столона. При 10 экз./сут
росли 10 побегов, и только при избыточном корм-
лении росли все побеги колонии (Косевич, 1991;
Марфенин, 1993). Каким-то образом пища была
доставлена на периферию колонии, причем быстро –
в считанные часы, о чем можно было судить по
изменению окраски тканей дистальной области
столона. Такой же результат был получен и при
радиоуглеродном исследовании сложнооргани-
зованных колоний Pennaria tiarella с перистыми
побегами (Rees et al., 1970).

Выяснение истинной протяженности маги-
стральных и компенсаторных ГПТ необходимо
для определения способа и эффективности функ-
ционирования распределительной системы. Эту
задачу ранее пытались решить тремя способами:
1) непосредственным отслеживанием под микро-
скопом перемещения частиц по ценосаркальной
трубке; 2) использованием радиоактивных или
иных меток; 3) расчетным методом, используя
для этого результаты непрерывной локализован-
ной в одном месте видеосъемки или визуальной
регистрации с хронометрированием.

Первый способ. Перемещение взвешенных в
гидроплазме частиц по столону действительно
можно отслеживать под микроскопом (Карлсен,
Марфенин, 1976, 1984) при условии, что колонии
выращены на прозрачном субстрате, сам ценосарк
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достаточно прозрачен, а перисарк свободен от об-
растателей. Вырастить колониальных гидроидов
на стеклах вполне возможно. Впервые этот метод
был описан Кровеллом (Crowell, 1957), а в даль-
нейшем слегка модифицирован (Бурыкин и др.,
1984). Прозрачности перисарка также можно до-

стичь, если выращивать колонии в темноте. На-
много сложнее добиться прозрачности ценосарка
по всей его длине. Обычно более-менее прозрач-
ными остаются лишь участки ценосарка вблизи
верхушек роста. Чем дальше от зоны роста, тем
темнее становится ценосарк. Это мешает отсле-

Рис. 7. Бланк 4. Колония № 2-5 (2016) – пример распределительной системы с особенно мощными ГПТ.
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живанию перемещений отдельных частиц внутри
ценосаркальной трубки. Нельзя быть до конца
уверенными, что после очередного побега в поле
зрения осталась та же самая частица, перемеще-
ние которой отслеживает исследователь. Для того,
чтобы надежно различать отдельные частицы, они
должны быть крупными, а ценосарк прозрачным,
что получается, если выращивать колонии при
ограниченном кормлении, а перед регистрацией
давать дозированно науплиев определенным по-
бегам. Кроме того, для подобных исследований
нужны короткие молодые колонии, а не колонии
с длинными столонами, у которых прозрачность
столона снижается по мере удаления от его вер-
хушки. Тем не менее при некотором навыке и по-
вторности можно с уверенностью установить
маршрут отдельных частиц по ценосарку столона.
Так, было установлено, что максимальная протя-
женность перемещения частицы в столоне D. pumila
составляет 50 мм (Карлсен, Марфенин, 1976,
1984), а у более коротких колоний – 22 мм (Мар-
фенин, Дементьев, 2017). И в том и в другом случае
максимальная протяженность пробега отдельных ча-
стиц была ограничена размерами столона колонии.

Второй способ. Направление и скорость миграции
пищи внутри колонии отслеживаются по распро-
странению метки, полученной гидрантами с пи-
щей. Исследование, выполненное с использова-
нием радиоактивной метки, было проведено на
колониальном гидроиде Pennaria tiarella1. Таким
способом было установлено, что радиоуглерод-
ная метка уже через полчаса после кормления
оказывается в ценосарке и поступает в зоны роста
(Rees et al., 1970). Аналогичное исследование, вы-
полненное на стелющемся колониальном гидроиде
Podocoryna carnea M. Sars, 1846 с использованием
искусственной пищи с флуоресцентной меткой,
показало, что пища через несколько часов после
кормления концентрировалась в некоторых вер-
хушках столонов (Buss et al., 2015).

Третий способ. Расчетный метод определения
протяженности ГПТ был предложен недавно
(Marfenin, 2015). Этот метод основан на данных
стационарной микровидеосъемки перемещения
частиц в выбранном для этого месте ценосарка в
пределах участка длиной около 0.7 мм обычно в
середине модуля столона. Суммируя пошаговые
значения скоростей движения частиц, полученные
ежесекундно, можно для однонаправленного
ГПТ определить расстояние, которое проходит
взвешенная в гидроплазме частица от начала те-
чения до его окончания. На практике удобнее
определять скорость движения частиц в ценосар-
кальном канале не ежесекундно, а с интервалом в
30 с. В таком случае суммируются произведения
значений скоростей на 30 с. Согласно результатам,
полученным этим методом, протяженность даже

1 Современное название – Pennaria disticha Goldfuss, 1820.

мощных ГПТ не превышает двух модулей столо-
на, т.е. не более 7 мм (Марфенин, Дементьев,
2017).

Результаты, полученные описанными выше
способами, оказались несовпадающими. Согласно
визуальному отслеживанию наибольшая протя-
женность перемещения частиц в столонах дости-
гает 50 мм (Карлсен, Марфенин, 1976, 1984; Бу-
рыкин, 2006), а согласно расчетному способу
наибольшая протяженность строго фиксируемого
при помощи цейтраферной микровидеосъемки
ГПТ составляет менее 7 мм. Это противоречие ак-
туализирует задачу определения протяженности
неразрывного ГПТ. Тем более что Ю.Б. Бурыкин
(2006, 2008, 2010) по результатам собственных ис-
следований формирования ГПТ в маленьких ко-
лониях гидроида Gonothyraea loveni предложил
альтернативную гипотезу, согласно которой регу-
лярных протяженных ГПТ в столонах у колони-
альных гидроидов нет, движение гидроплазмы
между пульсаторами происходит хаотически, а
перемещение пищи к дистальным концам столо-
нов осуществляется как бы “по эстафете” и в зна-
чительной мере случайно, от одного модуля к
другому.

В данной статье представлены результаты чет-
вертого способа изучения протяженности ГПТ.
Использованная нами ежеминутная посегмент-
ная регистрация направления движения частиц в
каждом модуле столона в течение 1.5 ч для каждой
колонии позволила описать пространственную
картину динамики гидроплазмы в столонах не-
больших линейных колоний D. pumila, чего раньше
не удавалось достичь другими способами. Мы ре-
гистрировали не перемещение отдельных частиц
вдоль всего столона, а направление движения лю-
бых частиц последовательно в каждом модуле
(посегментно) за 10–20 с сканирования, т.е. по-
чти одномоментно. При таком учете можно точно
определить протяженность всего ГПТ в целом по
сумме длин модулей, в которых были зарегистри-
рованы однонаправленные движения частиц, не
придавая значения маршруту отдельных частиц.

Как и следовало ожидать, система течений в
столонах разнообразна. В представленных нами
результатах имеются примеры как отсутствия
протяженных ГПТ (рис. 5) или неупорядоченных
коротких ГПТ (рис. 6), так и четкой периодики и
направления мощных ГПТ (рис. 3).

Неупорядоченность коротких ГПТ и невыра-
женность протяженных течений вполне есте-
ственны для модульных организмов, у которых
отсутствует централизованное управление, а гид-
роплазма приводится в движение не одним про-
пульсаторным органом, а множеством пульсато-
ров (Марфенин, 1993, 2016). Интерес представляют
не разнообразные варианты неупорядоченности
ГПТ, а примеры регулярных протяженных одно-
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направленных ГПТ, которые представлены на
бланках 16 и 7.

На бланке 16 видно, что время от времени в ко-
лонии D. pumila возникают сплошные сквозные
ГПТ, сопоставимые по протяженности с длиной
всего столона (рис. 3). Оказалось, что сквозные
ГПТ от одного до другого конца столона могут
возникать менее чем за 1 мин, хотя чаще форми-
руются на протяжении 2–4 мин, постепенно рас-
пространяясь вперед.

Означает ли это, что при возникновении
сквозных магистральных ГПТ, частицы проходят
за 1 мин путь, равный длине всего столона? Осо-
бенность метода сканирования заключается в
том, что по каждому модулю определяется лишь
направление ГПТ, а не скорость движения ча-
стиц. По результатам сканирования обычно нельзя
определенно ответить на вопрос: прошел ли
фронт ГПТ всю дистанцию от основания мате-
ринского побега до верхушки столона. Ясно лишь,
что частицы во всех модулях движутся в одном на-
правлении. Но с какой скоростью? И какой путь
они проходят за однонаправленное ГПТ? Теоре-
тически возможны, по крайней мере, две версии
ответа на эти вопросы.

По первой версии частицы в ценосаркальной
трубке могут одновременно сдвинуться в одну
сторону при условии увеличения давления с од-
ной стороны ценосарка, например, в результате
сжатия гидрантов в материнском побеге или
ослабления давления в противоположной части
ценосарка, т.е. прекращения сжатия ценосарка
вблизи верхушки роста или при ослаблении гид-
рантов. Протяженность такого ГПТ может быть
значительной, но длина пути, пройденного ча-
стицами, намного меньшей. В движение приходит
гидроплазма по всему столону, но сдвигается она
ненамного, лишь на величину рабочего объема
растягиваемого пульсатора – дистального участка
столона. После того, как иссякнет течение из ма-
теринского побега, ГПТ в столоне остановится, а
затем гидроплазма начнет двигаться в противопо-
ложном направлении, так как растянувшийся ди-
стальный участок ценосарка столона начнет сжи-
маться.

По второй версии при тех же условиях частицы,
теоретически, могут пройти весь путь от материн-
ского побега до верхушки роста столона при условии,
что емкость принимающего пульсатора столь ве-
лика, что превышает объем полости всего ценос-
арка столона. Однако проведенные ранее расчеты
опровергают такое предположение. Рабочие объемы
пульсаторов составляют не больше двух–трех моду-
лей столона (Марфенин, Дементьев, 2017).

Тем не менее, в некоторых случаях на бланках
представлены явные доказательства того, что за
минуту частицы прошли расстояние, соответ-
ствующее длине нескольких модулей столона.

Например, когда зарегистрировано, что ненасы-
щенное ГПТ сменяется в модулях насыщенным,
можно предполагать, что частицы действительно пре-
одолели расстояние, равное совокупной длине этих
модулей, за время, не превышающее 1 мин. Такие
примеры мы находим на описанных выше блан-
ках. Например, на бланке 7 (рис. 4, строчки 0:37 и
0:38). Здесь компенсаторное ненасыщенное ГПТ
в пределах трех модулей за 1 мин сменяется маги-
стральным насыщенным ГПТ. Такой же переход
на бланке 11 (рис. 6, строчки 0:24 и 0:25), на бланке 4
(рис. 7, строчки 0:14 и 0:15, 0:41 и 0:42).

Подобные примеры дают нам основание считать,
что менее чем за 1 мин фронт ГПТ может распро-
страниться на расстояние, равное длине, по мень-
шей мере, трех модулей, т.е. в среднем на 8–9 мм.
В таком случае скорость фронта ГПТ превышает
150 мкм/с. Этот результат согласуется с данными
прямого учета скорости ГПТ по движению взве-
шенных в гидроплазме частиц, полученными ра-
нее (Карлсен, Марфенин, 1984). Было показано,
что средняя скорость ГПТ в некоторых столонах
D. pumila равна 200 мкм/с, а максимальная – 800 мкм/с.
При таких скоростях за 1 мин частицы могут
пройти внутри ценосаркальной трубки от 12 до 48 мм,
что и было зарегистрировано этими авторами при
непосредственном визуальном отслеживании пе-
ремещения отдельных частиц по столону.

Однако надо учитывать, что перемещение ча-
стиц по столону возможно не только вследствие
поступления гидроплазмы из одного источника
(одного побега), но и при последовательном по-
ступлении непротяженных ГПТ в побеги по пути
продвижения. Опубликованные ранее результаты
наблюдений свидетельствуют, что в ответ на по-
ступление ГПТ в побег сразу же образуется исхо-
дящее ГПТ, которое оказывается очередным дви-
гателем магистрального ГПТ. Так, подключаясь
поочередно, промежуточные побеги участвуют в
продвижении гидроплазмы, в результате чего ма-
гистральное ГПТ оказывается неограниченно
протяженным (Марфенин, 1985, 1993). Поясним
это на следующем примере. Из побега, получив-
шего пищу, выходит в столон насыщенное части-
цами ГПТ. Продвижение этого фрагмента ГПТ
по столону возможно лишь при условии, что на-
ходящийся перед ним в столоне “пустой” объем
гидроплазмы должен также сместиться. Если
смещение ограничится только зоной столона, то
эффект получится таким же, как описан в первой
версии. Иной результат получится в том случае,
если “пустой” объем гидроплазмы продвинется не
только по столону, но зайдет в следующий побег,
что неизбежно приведет к ответному сжатию це-
носарка в нем и выдавливанию того же “пустого”
объема гидроплазмы обратно в столон. Однако
между входом ГПТ в побег и выходом из него
проходит некоторое незначительное время. Было
замечено, что исходящая из очередного побега
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порция пустой гидроплазмы прошла по столону
дальше, а “пустой” объем гидроплазмы, выдав-
ленной обратно в столон, оказался в хвосте про-
двинутой вперед порции гидроплазмы с частица-
ми пищи, т.е. эти объемы гидроплазмы меняются
местами. Инициатива в проталкивании ГПТ пе-
реходит ко второму побегу, после чего частицы
пищи продолжают движение по столону, а “пустой”
объем гидроплазмы перед ними загоняется в сле-
дующий побег. И снова расширение ценосарка
провоцирует его сжатие и, следовательно, генерацию
исходящего ГПТ, а “пустой” объем гидроплазмы,
который сначала был перед объемом, насыщен-
ным частицами, оказывается позади него. Как в
игре в “пятнашки”. Такая модель однонаправ-
ленного непрерывного ГПТ полностью снимала
противоречие между тем, что частицы могут
пройти весь путь от материнского побега до вер-
хушки столона за один акт однонаправленного пере-
мещения, и тем, что протяженность локального
ГПТ, регистрируемая видеосъемкой в любом месте
столона, оказывается значительно меньше протя-
женности всего столона.

Данные визуального сканирования ГПТ, при-
веденные на рис. 3–7, дают примеры, подтвер-
ждающие эту теорию. На бланке 16 (рис. 3) видно,
что в арьергарде ГПТ возникают зоны покоя
(строчки 0:18–0:20, 1:28–1:30). Следовательно,
двигателем ГПТ в это время являлся уже не мате-
ринский побег, а один из промежуточных побегов:
дистально от него ГПТ есть, а проксимально – нет.

Еще ярче пример на том же бланке, когда от
промежуточного побега идут противоположно
направленные ГПТ. Так, на строчке 0:56 от побега
№ V отходят два ненасыщенных ГПТ (рис. 3), ко-
торые пришли на смену насыщенному однона-
правленному магистральному ГПТ на строчке
0:55. Побег № V, а за ним № VI стали главными
двигателями магистрального ГПТ.

В то время как фронт ГПТ приближается к
верхушке столона, задняя граница ГПТ отдаляется
от побега, из которого оно изначально вышло.
Если первоначально магистральное ГПТ начина-
лось от первого побега, то спустя минуту – уже от
третьего побега, а еще через минуту – от четвер-
того (рис. 3, строчки 0:18–0:20). Такая последова-
тельность смены “толкателей” – задних побегов,
из которых выходит течение, формирующее ма-
гистральное ГПТ в столоне, – повторяется в при-
веденном примере четыре раза из пяти.

Во многих случаях методом посегментного ска-
нирования можно не только определить заднюю
границу магистрального или компенсаторного
ГПТ, но и переднюю, т.е. выделить продвижение
фронта ГПТ вперед по столону. На бланке 16 наи-
более ярко это проявилось на строчках 0:52–0:55
(рис. 3). Если ГПТ есть в одном модуле и отсут-
ствует в следующем, значит, гидроплазма поступает

в побег, расположенный на границе этих модулей.
В указанном примере приемником гидроплазмы
были последовательно побеги № II, V, VII и затем
верхушка столона.

Через 1–2 мин после поступления ГПТ в побег
происходит инверсия, и течение выходит из побега,
что может быть зарегистрировано методом визу-
ального сканирования в тех случаях, когда на
смену покоя (σ) или ненасыщенного ГПТ (→)
приходит насыщенное ГПТ (>), как, например,
представлено на строчках 0:15–0:19 (рис. 3).

Следовательно, перемещение частиц из одного
конца столона до другого не соответствует модели
двух пульсаторов, соединенных трубкой. Пульса-
торы могут поочередно подключаться к “прока-
чиванию” ГПТ. Это скорее соответствует теории
участия промежуточных побегов в генерации
протяженного насыщенного частицами ГПТ
(Марфенин, 1985, 1993).

Получается, что транспортировка частиц пищи
по столону на значительные расстояния, сопоста-
вимые с длиной всего столона колонии, возможна
за одно или несколько последовательных маги-
стральных ГПТ, т.е. менее чем за 1 ч. Однонаправ-
ленность транзита частиц усиливается благодаря
тому, что в компенсаторных ГПТ их оказывается
меньше, чем в магистральных. Этот факт был
установлен почти во всех сеансах сканирования
ГПТ. Несмотря на то, что частицы движутся по
столону попеременно в две противоположные
стороны, они все равно преимущественно сме-
щаются к верхушке столона. Но это тема другой
статьи.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Согласно результатам визуального ежеминутного

сканирования, неразрывное однонаправленное
ГПТ может соответствовать по протяженности
расстоянию от основания материнского побега
до верхушки столона – в приведенных примерах
до восьми модулей столона (27 мм). Это еще не
означает, что такое расстояние проходят частицы
за однонаправленное ГПТ, но в ряде случаев этим
методом было установлено, что частицы в гидро-
плазме могут пройти расстояние до 9 мм за интервал
менее 1 мин. Кроме того, получено подтверждение
теории последовательного участия промежуточных
побегов в продвижении ГПТ по столону. Согласно
этой теории, изложенной ранее (Марфенин,
1985, 1993), возможно неограниченное однона-
правленное перемещение частиц пищи при со-
гласованной реакции побегов на проходящее под
ними в столоне ГПТ.
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On the issue of the distance of the hydroplasma flows
in the colonial hydroid Dynamena pumila (L., 1758)

N. N. Marfenina, *, V. S. Dementyeva

aLomonosov Moscow State University Biological Faculty, Department of Invertebrates Zoology
Leninskie Gory, 1, Moscow, 119234 Russia

*e-mail: marf47@mail.ru

The article is devoted to the study of the extent of hydroplasmic flows (HFs) in the colonial hydroid Dynamena
pumila (L., 1758), detailing the previously described results. We used the method of visual scanning of colonies un-
der a microscope and recording the direction of f low and saturation of their food particles in each stolon
module. As a result, it was possible to establish that the continuous unidirectional f low can match the distance
from the base of the main stem to the stolon top – up to eight modules of the stolon (27 mm) in the studied
colonies. There was obtained a confirmation of the theory of the consistent participation of intermediate
stems in the promotion of hydroplasm in the stolon and the formation of the f low. The movement of food
particles along the stolon is possible not only due to the supply of hydroplasma from one source (main stem),
but also by the sequential f low of non-stretched HFs into the stems along the path of advancement, which
activates the participation of intermediate stems in the further movement of the particles through the stolon.
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