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На примере колониального гидроида Dynamena pumila (L., 1758) (Leptothecata, Sertulariidae) изучена
реакция пульсаторно-реверсивной распределительной системы на кормление. В основе исследова-
ния углубленный индивидуальный анализ перемещения гидроплазмы в столоне у трех близких по
строению небольших колоний D. pumila, которые содержались в одинаковых условиях. Методом до-
зированного кормления колонии получали свежевылупившихся науплиев Artemia salina в трех вари-
антах: а) проксимальный крупный материнский побег, от которого выросла колония; б) два ди-
стальных дочерних побега вблизи верхушки роста столона; в) три средних дочерних побега. Сразу
после кормления в течение 90 мин ежеминутно регистрировали направление гидроплазматических
течений (ГПТ) во всех модулях столона колонии, отмечая только направление и насыщенность пи-
щевыми частицами. Затем сразу же методом цейтраферной микровидеосъемки регистрировали
ГПТ в ближайшем к материнскому побегу модуле столона в течение 1.5–2 ч. Повторяли исследова-
ние на тех же колониях спустя 20–28 ч после кормления. Установлено, что у всех колоний после
кормления увеличиваются протяженность и продолжительность ГПТ, максимальная скорость
ГПТ, объем перенесенной гидроплазмы каждым ГПТ и суммарно за единицу времени, при этом со-
кращается продолжительность фаз покоя. Полученные результаты свидетельствуют об увеличении
интенсивности интеграции колонии после получения ограниченного количества пищи. Одновре-
менно подтверждена гипотеза о недостаточности пульсаций отдельного побега для обеспечения
трансколониальных ГПТ. Методом ежеминутного сканирования ГПТ по модулям столона установ-
лено, что перемещение частиц пищи по колонии от одного ее конца до противоположного обес-
печивается не только за счет пульсаций побегов, получивших пищу, но и всех остальных побегов.
Описанный механизм функционирования ГПТ действует и при отсутствии пищи, хотя объемы
перемещаемой гидроплазмы при этом меньше. Идиографический подход позволил выявить ин-
дивидуальные различия по каждому параметру и обнаружить количественные расхождения по ре-
зультатам в зависимости от места получения пищи в колонии. Простое усреднение скрывало эти
различия, которые могут быть существенны для понимания многофакторной зависимости функци-
онирования распределительной системы в модульном организме, отличающeмся неопределенно-
стью сочетания множества равнозначных процессов, например, пульсаций гидрантов.
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Пульсаторно-реверсивная1, или обратимая,
распределительная система редко встречается в

животном мире (Марфенин, 2016). Она свой-
ственна многим гидроидам. Жидкость (гидро-
плазма), заполняющая общую полость колони-
ального организма, в такой распределительной
системе движется под воздействием поперечных
сокращений гидрантов и ценосарка с изменяю-
щейся скоростью попеременно в двух противопо-

1 Ранее использовалось другое название – “пульсаторно-пе-
ристальтическая” распределительная система, но пери-
стальтическая составляющая оказалась не столь суще-
ственной по сравнению с изменением направления тока
гидроплазмы.

УДК 593.714.2:591.112.3:573.7:573.22
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ложных направлениях внутри ценосаркальной
трубки: то к верхушке столона или побега, то от
них. В такой распределительной системе нет еди-
нообразия, хотя общие закономерности все же
существуют (Марфенин, 1985а).

Тем не менее неупорядоченное, на первый
взгляд, перемещение гидроплазмы сочетается с
эффективностью выполнения основной функ-
ции распределительной системы – транспорта
пищи из мест ее получения к местам наибольшего
роста разветвленного тела модульного организма
(Косевич, 1991; Бурыкин, 2010, 2013, 2015; Мар-
фенин, Дементьев, 2017, 2019, 2020).

Этот путь от гидрантов, захвативших пищу, к
верхушкам роста столонов и побегов может быть
весьма разнообразным как по продолжительно-
сти и протяженности, так и по траектории движе-
ния: с заходом в промежуточные ответвления
трубковидного ценосарка или напрямую. Места
захвата пищи и первичного ее переваривания
также варьируют чрезвычайно. В модульном ор-
ганизме многие органы полимеризованы и рас-
положены в различных частях разветвленного те-
ла, как у колониальных гидроидов.

Колониальные гидроиды имеют множество
ротовых отверстий, поэтому поступление пищи у
них в значительной мере случайно по местополо-
жению. Сами гидранты менее всего нуждаются в
пище. У многих видов гидроидов сформирован-
ные гидранты не растут. Они функционируют от
нескольких дней до двух недель, после чего дегра-
дируют (Марфенин, 1993а, б). В гидрантах пища
подвергается частичному перевариванию, когда
жертва распадается на части – агрегаты клеток.
При регулярных сжатиях гидрантов полуперева-
ренная пища выдавливается в общую полость це-
носарка разветвленного модульного организма.
Однако до мест, более всего нуждающихся в пи-
ще, оказывается значительное расстояние и путь
с множеством ответвлений.

Рост гидроидов ограничен локальными зонами,
хотя пролиферация клеток происходит по всему
ценосарку (Suddith, 1974; Марфенин и др., 1999).
Преобладает рост в верхушках побегов и столонов
(Kühn, 1909; Марфенин, Дементьев, 2018а). При
избытке пищи к росту добавляется ветвление, т.е.
образование новых зон роста в определенных ме-
стах побегов и столонов. Рост осуществляется за
счет клеточной пролиферации. Часть клеток мо-
жет мигрировать в зоны роста из соседних участ-
ков, часть клеток образуется непосредственно в
зонах роста (Braverman, 1969; Beloussov et al., 1972;
Косевич, 1999; Марфенин и др., 1999). В любом
случае именно локальные зоны роста и прилега-
ющие к ним участки тела более всего нуждаются в
пище (Marfenin, Dementyev, 2017). Неравномер-
ность распределения зон роста в модульном орга-
низме позволяет считать, что и потребность в пище

неравномерна в различных частях колониального
организма (Марфенин, 1993а, б). Транспортировка
пищи от зон наиболее интенсивного питания к
зонам роста осуществляется за счет перемещения
гидроплазмы внутри ценосарка. Это достигается
двумя разными способами.

У одних гидроидов полость ценосарка подраз-
делена тонким мезентерием на два продольных
канала, по которым гидроплазма движется за счет
работы жгутиков гастродермы в двух противопо-
ложных направлениях (Марфенин, 1985б). В та-
кой распределительной системе перемещение
гидроплазмы равномерное и непрерывное (Parrin
et al., 2010).

У других гидроидов, к которым относится объ-
ект нашего исследования, канал ценосарка не
подразделен на продольные субканалы, и полость
ценосарка сплошная. Гидроплазма у таких гидро-
идов приводится в движение за счет пульсаций
гидрантов и ценосарка. Гидроплазма перемеща-
ется попеременно то в одном направлении, то в
противоположном благодаря пульсациям тела.
Целенаправленное перемещение пищи на значи-
тельные расстояния в такой пульсаторной рас-
пределительной системе представляется неверо-
ятным. Однако непосредственные наблюдения за
перемещением частиц пищи в полупрозрачном
ценосарке колониальных гидроидов, подходящих
для таких исследований, показали, что пища ка-
ким-то образом переносится вдоль всего столона
от проксимального его конца до дистального
(Марфенин, Дементьев, 2019).

Способ такого протяженного переноса частиц
в гидроплазме был описан нами ранее (Марфе-
нин, 1985а, 1988). По нашим наблюдениям, ак-
тивна только фаза сжатия, тогда как расширение
пассивно. Гидроплазма, заключенная в гастро-
васкулярной полости, перемещается внутри ко-
лониального организма гидроидов, когда одни
части сжимаются, а другие в это же время релак-
сируют. В результате происходит перемещение
гидроплазмы продольно по каналу ценосарка на
некоторое расстояние. Впоследствии выясни-
лось, что отдельные пульсаторы не могут обеспе-
чить перемещение частиц пищи вдоль всей коло-
нии (Марфенин, Дементьев, 2017).

Протяженное течение гидроплазмы складыва-
ется из цепочки коротких. Каждое короткое (ло-
кальное) течение возникает при условии, что на
одном конце трубчатого тела происходит сжатие
ценосарка, а на другом конце одновременно про-
исходит расширение ценосарка и гидрантов, кото-
рые к этому времени прошли цикл сжатия и нахо-
дятся на завершающей стадии релаксации. Таким
образом, на одном конце локального гидроплаз-
матического течения (ГПТ) некий пульсатор
сжимается, а на другом конце расширяется под
напором поступающего короткого течения. В от-
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вет на растяжение ценосарка и гидрантов эти
пульсаторы тут же начинают сжиматься. Гидро-
плазма в пределах локального ГПТ начинает дви-
гаться в обратном направлении, но не туда, отку-
да она пришла, поскольку первый пульсатор еще
находится в стадии активного сжатия, и расслаб-
ление в нем пока не наступило. Гидроплазма те-
перь продвигается по столону дальше от места по-
ступления пищи к следующим разветвлениям,
т.е. к следующим основаниям побегов или гид-
рантов. Если ценосарк очередного побега (или те-
ло очередного гидранта) в это время находится в
фазе расслабления, то ГПТ возможно, и цикл по-
ступательного перемещения гидроплазмы повто-
ряется. И так далее вплоть до конца столона, т.е.
до зоны роста (Марфенин, 1985а, 1988; Марфе-
нин, Дементьев, 2017). Это правило перемещения
гидроплазмы не является строгим, а может вы-
полняться со значительными вариациями, на-
пример, с пропусками мест разветвления. Такая
неопределенность характерна для модульной ор-
ганизации децентрализованных организмов.

Представляя в целом механизм функциониро-
вания пульсаторной распределительной системы,
мы тем не менее до сих пор не знали существен-
ных подробностей относительно степени эк-
вифинальности и эффективности транспорта пи-
щи в зависимости от места поступления пищи в
колонию и способности распределительной си-
стемы оставаться активной в промежутках между
питанием, т.е. после того, как пища была усвоена.

Цель представляемого нами исследования со-
стояла в определении вариабельности функцио-
нирования распределительной системы при трех
вариантах кормления, различающихся местопо-
ложением поступления пищи по отношению к
верхушке роста столона, а именно:

• всю пищу получил только материнский по-
бег, от которого вырос столон и маленькие дочер-
ние побеги;

• материнский побег пищу не получил, а ее
получили дочерние побеги, расположенные на
равном удалении от материнского побега и вер-
хушки столона;

• пищу получили дочерние побеги, располо-
женные дальше от материнского побега и ближе к
верхушке столона.

Контролем считали состояние тех же колоний,
но после того, как они не получали пищу более
двадцати часов.

Рабочая гипотеза состояла в том, что при лю-
бом варианте поступления пищи в небольшую
колонию все побеги будут участвовать в перемеще-
нии гидроплазмы, а эффективность функциониро-
вания распределительной системы будет мало зави-
сеть от расположения гидрантов. Кроме того, мы
предположили, что эффективность транспорта

частиц повышается при питании и ослабляется
по мере усвоения полученной пищи.

Мы рассчитывали получить ответы на следую-
щие вопросы:

1) Происходит ли увеличение скорости и про-
тяженности ГПТ после получения пищи?

2) Изменяется ли объем гидроплазмы, перено-
симой как за один цикл однонаправленного ГПТ,
так и за единицу времени после получения пищи?

3) Изменяется ли продолжительность одного
ГПТ после получения пищи?

4) Как различается ритмичность пульсаций
ГПТ сразу после получения пищи и спустя значи-
тельное время?

5) Насколько велики различия в реакции ко-
лоний на кормление, и если различия существен-
ны, то насколько они обусловлены местом по-
ступления корма в колониальный организм?

Несмотря на увеличение числа публикаций по
гидроидам в последние десятилетия (Di Camillo
et al., 2017), изучение механизмов функциониро-
вания распределительной системы, к сожалению,
все еще не привлекает должного внимания в силу
большой трудоемкости исследований и отсут-
ствия доступных и легких методов анализа пере-
мещения гидроплазмы в колонии, хотя первые
исследования в этой области были выполнены
давно (Hale, 1960; Fulton, 1963; Wyttenbach, 1973).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования – колониальный гидроид

Dynamena pumila (L., 1758) (Sertulariidae, Leptothe-
cata), обитающий в Северной Европе на мелково-
дье морей. В Белом море D. pumila, как правило,
встречается вдоль нижней границы литорали, об-
растая слоевища водорослей и камни. Этот вид
часто используется в лабораторных исследованиях
(Марфенин, Дементьев, 2018а, б; Dementyev,
Marfenin, 2021). D. pumila – высокоорганизован-
ный колониальный гидроид, обладающий дву-
рядным строго супротивным расположением
гидротек на побегах и прямолинейным ростом
столонов. Боковые ветви побегов устроены так
же, как и ствол, и все лежат в плоскости ствола.
Боковые столоны отходят от материнского толь-
ко под основаниями побегов. Новые побеги фор-
мируются только на верхушках столонов.

Модульная организация проявляется в регу-
лярности строения побегов и столонов. Модулем
побега называется пара гидротек с участком ствола
между ними, а модулем столона его участок меж-
ду соседними побегами. Нумерацию побегов мы
проводим в дистальном направлении, присваи-
вая материнскому (первичному) побегу номер 1, а
нумерацию модулей столонов и побегов прово-
дим в проксимальном направлении, т.е. от вер-
хушки роста. Смысл противоположно направ-
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ленной нумерации в том, что побеги нумеруются
в порядке их образования, а модули столонов в
порядке старения – чем дальше модуль от вер-
хушки столона, тем в большей мере отличается
гистологически от только что образованного за
верхушкой, что сказывается на его пропульсатор-
ной активности и других свойствах.

Для исследования колонии с примерно одина-
ковыми морфологическими показателями были
выращены на стеклах. Первичные (материнские)
побеги были взяты в конце июня 2017 г. из коло-
ний D. pumila на Еремеевском пороге Ругозeрской
губы Кандалакшского залива Белого моря вблизи
Беломорской биостанции МГУ им. М.В. Ломоно-
сова. Растущие побеги подходящего размера – не
менее 10 пар гидрантов – были взяты из близко
расположенных на одном субстрате колоний.
Каждый побег прикрепляли на предметное стекло
обычной ниткой по разработанной ранее методи-
ке (Fulton, 1960). При благоприятных условиях
содержания через несколько дней в основании
отсеченного первичного побега образовывалась
верхушка столона, которая росла по поверхности
стекла, приклеиваясь к нему. Формирующийся
столон, а затем и все побеги на нем были крепко
сцеплены с ровным стеклом, что позволяло изу-
чать перемещения частиц в гастроваскулярной
полости столона под микроскопом на просвет.

Колонии на стеклах содержали в аквариуме с
натуральной беломорской водой, которую меня-
ли дважды в неделю. Кормили гидроидов еже-
дневно свежевылупившимися науплиями Artemia
salina (L., 1758). Воду в аквариуме постоянно аэ-
рировали с помощью микрокомпрессоров с рас-
пылителями пузырьков воздуха для поддержания
постоянного перемешивания воды. Температура
автоматически поддерживалась на уровне 15–
16°С при помощи бытового проточного холо-
дильника.

Из всех колоний были выбраны три наиболее
сходные по строению: длине столона, числу побе-
гов, наличию верхушек роста у молодых побегов
(табл. 1).

Кормление осуществляли дозированно: при
помощи пипетки определенным гидрантам по
одному науплиусу A. salina. Места кормления и

число полученных науплиев указаны стрелками
ниже на соответствующих схемах. Число наупли-
ев приведено также для каждой колонии в табл. 1.

Гидранты, захватившие добычу, активно
пульсируют, а затем выдавливают полуперева-
ренную пищу в канал ценосарка побега или сто-
лона, откуда она попадает в другие гидранты, на-
ходящиеся в это время в фазе релаксации (Мар-
фенин, Летунов, 1980). Поступление пищи
стимулирует ответные сжатия гидрантов. Пища
вначале циркулирует внутри побега, а затем при
поперечном сжатии ценосарка ствола выходит в
столон ГПТ (Марфенин, Дементьев, 2020).

ГПТ в столоне подразделены нами на несколь-
ко групп в зависимости от направления и количе-
ства переносимых частиц.

(+)ГПТ направлены к верхушке роста столона,
т.е. дистально. (‒)ГПТ распространяются в про-
тивоположном направлении ‒ от верхушки сто-
лона к материнскому побегу, т.е. проксимально.

Среди (+)ГПТ мы выделяем мощные, так на-
зываемые магистральные ГПТ, переносящие
большой объем гидроплазмы, и обозначаем их на
иллюстрациях как “>”. Среди (‒)ГПТ также вы-
деляем мощные, так называемые компенсаторные
ГПТ и обозначаем их как “<”. Остальные ГПТ
обозначаем обычными стрелками (→ и ←).

Перед съемкой составляли схемы колоний ме-
тодом картирования (Марфенин, 1980).

Последовательность проведения эксперимен-
тов следующая.

Вначале изучали перемещение частиц в столо-
не под бинокуляром, поминутно в течение 1.5 ч
регистрируя состояние частиц в гидроплазме по-
следовательно в каждом модуле столона. Резуль-
таты заносили в подготовленную матрицу, разли-
чая направление ГПТ и насыщенность ГПТ ча-
стицами в двух градациях: разреженно (← или →)
и концентрированно (< или >). Отсутствие по-
ступательного движения обозначали символом
“σ”. По числу последовательных модулей столо-
на с толстыми однонаправленными стрелками
определяли протяженность неразрывного ГПТ.
Продолжительности совокупного (или генераль-
ного) ГПТ определяли по числу минут, во время

Таблица 1. Основные морфологические характеристики трех колоний Dynamena pumila, использованных в ис-
следовании

Колония Число побегов 
в колонии

Длина
столона, мм

Число 
верхушек роста

Число пар 
гидрантов
в колонии

Число пар 
гидрантов

в первом побеге

Число 
полученных 

науплиев

№ 2–7 (2017) 5 15.4 3 40 23 12

№ 2–4 (2017) 5 14.6 3 22 11 9

№ С–6 (2017) 6 15.0 4 29 13 8
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которых в колонии отмечали однонаправленное
перемещение частиц в столоне.

Анализируя результаты сканирования, можно
определить число побегов, участвующих в про-
движении гидроплазмы по столону. Для этого на-
до посчитать для каждого побега число случаев за
90 мин (1.5 ч наблюдений), когда состояние гид-
роплазмы в модулях столона слева и справа от него
отличались. Например, “σ←”, или “>σ”, или
“>←” и т.д. Такие отличие косвенно свидетель-
ствуют о поступлении части гидроплазмы в побег
или из него в столон. Ограниченность этой про-
стой методики в том, что и при одинаковых знач-
ках слева и справа от побега (например: ←← или
>>) нельзя исключить возможности захода части
гдроплазмы в побег или выхода из него. Но даже
при указанных ограничениях методика оказалась
удачной и достаточно объективной.

После завершения визуального сканирования
состояния гидроплазмы в столоне колонии, т.е.
через 1.5 ч, сразу же переходили к цейтраферной
микровидеосъемке под микроскопом ближайшего
к первичному побегу модуля столона. Выбирали
наиболее прозрачный участок, который обычно
находился в середине модуля. Съемку проводили
видеокамерой Arecont-AV3100, установленной на
микроскопе МБИ-1 под увеличением ×100 в цей-
траферном режиме 4 кадра/с. Съемка продолжа-
лась 1.5–2 ч.

Во время регистрации под бинокуляром и под
микроскопом колонии оставались в непроточной
термостатируемой кювете водоизмещением 0.25 л.

При обработке цейтраферного материала
проводили измерения на экране компьютера
двух показателей: величины просвета столона и
изменения положения частиц в гидроплазме за
стандартный интервал 1 с, что соответствует че-
тырем кадрам. Шаг измерений можно выбирать
любой, но предыдущие наши исследования по-
казали, что оптимальным для небольших коло-
ний D. pumila является шаг 30 с (Марфенин, Де-
ментьев, 2018а, б).

Используя два первичных показателя можно
высчитать еще несколько, а именно: скорость
ГПТ, протяженность локального ГПТ2, продол-
жительность ГПТ, объем ГПТ, период ГПТ (о по-
казателях см. Дементьев, Марфенин, 2018, 2019,
2021).

После кормления колонии сначала регистри-
ровали ГПТ в ближайшем к материнскому побегу
модуле столона (четвертом или пятом от верхуш-
ки столона), что продолжалось 1.5–2 ч. Видео-
съемку в остальных модулях проводили позже,
поэтому будет корректно ограничиться анализом
результатов в участке столона вблизи материн-

2 Протяженность локального ГПТ меньше протяженности
совокупного ГПТ.

ского побега. Там можно зарегистрировать влия-
ние кормления на ГПТ, так как полупереварен-
ная пища выдавливается гидрантами в полость
ценосарка через 0.3–1 ч после получения ими
корма.

Для изучения влияния приема пищи на функ-
ционирование распределительной системы пло-
хо подходит обычная методология групповых ис-
следований, когда достоверность результатов
проверяется по степени единообразия ответной
реакции на воздействие всех организмов, вклю-
ченных в выборку. При усреднении результатов
по любому показателю теряется главная особен-
ность распределительной системы пульсаторного
типа, а именно ее вариативность, являющаяся от-
личительной особенностью модульной организа-
ции.

Поэтому мы использовали методику индиви-
дуального, или “адресного”, изучения выбранного
объекта – колониального гидроида D. pumila. Под
адресным изучением мы подразумеваем регистра-
цию изменений, происходящих в каждом объекте
отдельно от остальных в процессе нормальной
жизнедеятельности или эксперимента. Такой
подход давно применяется в научных исследова-
ниях и имеет различные названия, например, ин-
дивидуальное исследование, лонгитюдное иссле-
дование или идиографический подход3 (Conner
et al., 2009; Hamaker, Dolan, 2009). Внимание к
особенностям морфологии и биологии каждого
индивида полностью соответствует таким осо-
бенностям модульной организации, как морфо-
логическая пластичность и вариабельность функ-
ционирования распределительной системы пуль-
саторного типа.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Усредненный подход

Усредненные результаты регистрации гидро-
плазматических течений (ГПТ) в колониях при
цейтраферной микровидеосъемке представлены
в табл. 2.

При сравнении (+)ГПТ колоний в ближайшем
к первичному побегу модуле столона в двух состо-
яниях (голодном и накормленном) установлено,
что:

− средние значения периода Р(+)HF образова-
ния мощных (+)ГПТ, направленных к верхушке
столона остаются неизменными;

− но максимальная скорость (амплитуда)
А(+)HF, а также продолжительность Т(+)HF (рис. 1) и

3 Идиографический – имеющий отношение к чему-то кон-
кретному, индивидуальному или уникальному. В научных
исследованиях означает акцент на отдельных элементах в
противовес изучению выборок (совокупности, популя-
ции).
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объем V(+)HF (рис. 2) существенно выше после
кормления.

Различия средних величин A(+)HF, Z(+)HF и V(+)HF
у колоний в голодном и накормленном состояниях
достоверны (p < 0.001). Различие по продолжи-
тельности ГПТ Т(+)HF достоверно на уровне p < 0.05.
Средние значения периодов мощных ГПТ у голод-
ных и накормленных колоний не различаются.

Вариационные ряды протяженности переноса
частиц за одно (+)ГПТ позволяют выделить груп-
пы течений, превышающих по протяженности
длину одного или двух модулей (рис. 3). После

получения пищи значительная часть (+)ГПТ ока-
зывается способна перенести частицы пищи на
расстояние, превышающее длину одного модуля
столона.

Идиографический (индивидуальный) анализ

Ниже, дополнительно к представленным усред-
ненным результатам, приведен анализ системы
ГПТ идиографически, т.е. по каждой колонии от-
дельно. Это позволяет оценить величину возмож-
ной вариабельности реакции колониального ор-
ганизма на кормление.

Таблица 2. Усредненные показатели ГПТ совместно для колоний № 2–7 (2017), 2–4 (2017), C–6 (2017) в сравне-
нии (после голодания и после кормления), по результатам цейтраферной микровидеорегистрации в ближайшем
к первичному побегу модуле столона (отклонение от среднего значения ±SE)

№ Название показателя ГПТ
Усредненные значения

после 20–28 ч голодания после кормления

1 Эпизоды (2017) 157, 170, 182 158, 164, 176
2 Период Р(+)HF, мин 14.6 ± 1.1 14.9 ± 1.2

3 Максимальная скорость А(+)HF, мкм/с 18.8 ± 1.4 55.4 ± 8.7

4 Продолжительность Т(+)HF, мин 2.0 ± 0.3 3.4 ± 0.5

5 Протяженность Z(+)HF, мкм 2900 ± 340 6353 ± 444

6 Объем V(+)HF, мкм3 1534128 ± 208358 8219462 ± 1046729

7 Средняя скорость , мкм/с 17.54 ± 1.23 20.32 ± 1.01

8 Доля покоя (0)HF%, % 46 40

9 Доля (+)ГПТ (+)HF%, % 31 38

10 Доля (–)ГПТ (–)HF%, % 23 22

+v ( )m HF

Рис. 1. Средние значения периода (+)ГПТ Р(+)HF, максимальной скорости А(+)HF и продолжительности Т(+)HF у трех
колоний D. pumila в голодном и накормленном состояниях. Отклонение от средних величин ±SE.
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Рис. 2. Средние значения протяженности Z(+)HF и
объема V(+)HF (+)ГПТ у трех колоний D. pumila в го-
лодном и накормленном состояниях.
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Колония № 2–7 (2017) (рис. 4)
В колонии № 2–7 (2017) пищу получил только

материнский побег. Пространственное распреде-
ление ГПТ после кормления и спустя сутки пред-
ставлено на рис. 5.

В течение полутора часов сканирования после
кормления было зарегистрировано четыре мощ-

ных однонаправленных (+)ГПТ, исходящих из
накормленного материнского побега и достигаю-
щих верхушки роста столона на противополож-
ном его конце. Длина столона 15.4 мм. После
окончания такого магистрального (+)ГПТ сразу
начиналось обратно направленное компенсатор-
ное (−)ГПТ. Оно разворачивалось от верхушки
столона и постепенно достигало первичного по-
бега колонии. Далее в описании мы сосредото-
чимся на магистральных ГПТ.

Продолжительность магистральных ГПТ со-
ставлялa обычно 6 мин в пределах ближайшего к
первичному побегу модуля и 7–8 мин в целом, т.е.
от момента начала ГПТ до его завершения (ис-
черпания по всему пути).

(+)ГПТ могут одновременно проходить через
весь столон, т.е. при одном акте сканирования от
материнского побега до верхушки столона во всех
модулях столона гидроплазма движется в одном
направлении. Таких “пронизывающих” всю ко-
лонию (+)ГПТ за 90 сканирований было отмече-
но 20 (рис. 5), но они сгруппированы в четыре
мощных (+)ГПТ.

(+)ГПТ ритмичны и возникают каждые 22 мин.
Мы определяем период, ориентируясь на момен-
ты начала ГПТ.

Через сутки после кормления (+)ГПТ стано-
вятся значительно слабее (рис. 5) Они менее про-
должительны, хотя все равно проходят через всю

Рис. 3. Частоты различной протяженности пробега частиц за одно (+)ГПТ у голодных и накормленных колоний
D. pumila. Частоты вычислены на основе данных цейтраферной микровидеосъeмки в ближайшем к материнскому по-
бегу модуле столона в колониях № 2–7 (2017), 2–4 (2017), C–6 (2017).
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колонию. Только теперь магистральное ГПТ про-
должается не 6–7 мин, а лишь 2 мин.

Регулярность (+)ГПТ сохраняется, но не так
строго, как после кормления. Интервалы между
ГПТ составляли 18, 27 и 19 мин последовательно.

Из всех вариантов ГПТ при голодании в коло-
нии № 2–7 (2017) более всего коротких (+)ГПТ,
направленных дистально (на рис. 6 их 31).
Остальных (+)ГПТ, различающихся по протя-
женности, примерно поровну. В том числе и наи-
более протяженных, охватывающих всю длину
столона.

Значительно меньше мощных компенсатор-
ных (‒)ГПТ (<): всего два за 90 мин (рис. 6). Сла-
бое (+)ГПТ, проходящее одновременно по всей
колонии, только одно, а идущих через всю коло-
нии слабых (‒)ГПТ не обнаружено вовсе.

Сумма всех комбинаций превышает 90 прохо-
дов визуального учета ГПТ, потому что одновре-
менно в столоне может быть не одно, а несколько
ГПТ (см. рис. 5).

Не только первичный побег, но и все осталь-
ные участвуют в перемещении гидроплазмы,
принимая или выжимая ее. Иными словами, гид-
роплазма при движении по столону заходит в
промежуточные побеги и выходит из них. Сте-
пень участия всех побегов в этом процессе отра-
жена на рис. 7. Первичный побег в 2.5–3 раза ак-
тивнее остальных. Остальные побеги примерно
одинаковы по своей активности.

Регистрация ГПТ методом цейтраферной
микровидеосъемки в одном месте (в ближайшем

к материнскому побегу модуле столона) позволя-
ет дополнить полученные результаты (табл. 3).

Протяженность ГПТ (ZHF). Средняя протя-
женность (+)ГПТ после кормления и спустя сут-
ки различается вдвое. После кормления среднее
(+)ГПТ покрывает расстояние в 7.4 мм, т.е. более
двух модулей столона (рис. 4), а спустя сутки
только 3.3 мм – чуть более одного модуля столо-
ны. Разница достоверна (р < 0.001). Эти величины
существенно меньше установленных при визу-
альном сканировании распределения ГПТ по
всему столону колонии № 2–7 (2017), а именно
15.4 мм. Однако протяженность обратно направ-
ленных (‒)ГПТ после кормления не отличается
от состояния голодания (табл. 3).

Продолжительность ГПТ (THF). После кормле-
ния (+)ГПТ более продолжительны (9.1 мин), чем
спустя 24 ч (5.4 мин), различие достоверно (p < 0.01),
хотя продолжительность компенсаторных (‒)ГПТ
до и после кормления не различается (табл. 3).
При сравнении кривых скоростей ГПТ у накорм-
ленных и голодных колоний (рис. 8) видно, что
сплошные протяженные “волны” накормленных
колоний при голодании “разваливаются” на ряд
непродолжительных “волн”, переходящих одна в
другую.

Объем ГПТ (VHF). Средний объем одного
(+)ГПТ после кормления в 2.5 раза больше, чем
после суточного голодания. Максимальные объе-
мы ГПТ среди зарегистрированных после корм-
ления и спустя сутки отличаются от средних при-
мерно так же − в 2.2 раза (соответственно: 9.7 и

Рис. 4. Схемы исследованных колоний и мест дозированного кормления. Треугольник – модуль побега, включающий
пару гидрантов и участок ценосарка побега между ними. Черные точки – растущие верхушки побегов и столона;
остальные побеги во время эксперимента не росли. Числа – длина каждого модуля столона, мм. Стрелки – места за-
хвата гидрантами каждого науплиуса A. salina.

№ 2–4 (2017)

№ C–6 (2017)

№ 2–7 (2017)

2.8 3.3 3.4

3.4

3.4 1.7

2.5 3.0 3.3 0.1

2.6 3.2 3.6 2.9

2.7

3.1
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Рис. 5. Схема ГПТ в колонии № 2–7 (2017): а – после завершения кормления, б – после голодания. Всего к началу экс-
перимента было получено 12 науплиев материнским побегом. Обозначения: крупные (< или >) и тонкие стрелки (←
или →) указывают наличие и направление ГПТ в каждом модуле с интервалом в 1 мин в течение 1.5 ч; знак “σ” обо-
значает отсутствие однонаправленного перемещения гидроплазмы.

№ 2–7 (2017)

2.6 2.93.2 3.6 3.1
Время, 
часы Модуль столона 

  4 3 2 1 0 
0:00 σ σ σ σ σ 
0:01 σ σ σ σ σ 
0:02 σ σ →  →  →  
0:03 σ σ →  →  σ 
0:04 σ σ σ σ σ 
0:05 σ σ σ σ σ 
0:06 σ σ ←  ←  σ 
0:07 ←  ←  ←  < σ 
0:08 ←  ←  < ←  σ 
0:09 < < < σ σ 
0:10 σ σ σ σ σ 
0:11 σ σ σ σ σ 
0:12 σ σ σ σ σ 
0:13 σ σ σ σ σ 
0:14 →  σ σ σ σ 
0:15 →  →  →  σ σ 
0:16 > →  →  →  σ 
0:17 > > > > > 
0:18 > > > > > 
0:19 > > > > > 
0:20 > > > > > 
0:21 > > > > > 
0:22 σ σ > > > 
0:23 σ σ →  →  > 
0:24 < < < < < 
0:25 < < ←  σ ←  
0:26 σ σ σ σ σ 
0:27 σ σ σ σ σ 
0:28 ←  σ σ σ σ 
0:29 σ σ σ σ σ 
0:30 σ ←  ←  ←  σ 
0:31 ←  ←  ←  < σ 
0:32 < < < < σ 
0:33 < < σ σ σ 
0:34 ←  σ σ σ σ 
0:35 ←  σ σ σ σ 
0:36 →  σ σ σ σ 
0:37 →  →  →  σ σ 
0:38 > > > →  σ 
0:39 > > > > > 
0:40 > > > > > 
0:41 > > > > > 
0:42 > > > > > 
0:43 > > > > > 
0:44 →  →  →  →  > 
0:45 < < < < < 
0:46 < < < ←  σ 
0:47 σ σ σ ←  ←  
0:48 σ ←  σ σ σ 
0:49 σ σ σ →  σ 
0:50 σ σ σ →  σ 
0:51 σ σ σ σ σ 
0:52 σ σ σ σ σ 
0:53 σ σ ←  < σ 
0:54 ←  ←  < < σ 
0:55 ←  ←  ←  σ σ 
0:56 > ←  σ σ σ 
0:57 ←  ←  σ σ σ 
0:58 > > > > →  
0:59 > > > > > 
1:00 > > > > > 
1:01 > > > > > 
1:02 > > > > > 
1:03 > > > > > 
1:04 →  →  →  > > 
1:05 →  →  →  →  →  
1:06 σ σ σ →  →  
1:07 ←  < < < < 
1:08 < < ←  σ σ 
1:09 σ ←  σ σ σ 
1:10 σ σ σ σ σ 
1:11 σ σ σ σ σ 
1:12 σ σ σ σ σ 
1:13 σ σ σ σ σ 
1:14 σ σ < < σ 
1:15 ←  ←  < < σ 
1:16 ←  σ σ σ σ 
1:17 ←  σ σ σ σ 
1:18 σ σ σ →  σ 
1:19 σ σ σ σ σ 
1:20 > > σ σ σ 
1:21 > > > > > 
1:22 > > > > > 
1:23 > > > > > 
1:24 > > > > > 
1:25 > > > > > 
1:26 →  →  > > > 
1:27 σ →  →  →  > 
1:28 σ →  →  σ →  
1:29 →  →  σ σ σ 
1:30 →  →  σ σ σ 

Время, 
часы Модуль столона 

  4 3 2 1 0 
0:00 σ σ σ σ > 
0:01 σ σ σ σ σ 
0:02 σ σ σ σ σ 
0:03 σ σ σ σ < 
0:04 σ σ σ < ←  
0:05 →  σ σ σ σ 
0:06 →  →  σ σ σ 
0:07 σ σ σ σ σ 
0:08 σ σ σ σ σ 
0:09 σ σ σ σ ←  
0:10 σ σ σ σ σ 
0:11 σ σ σ σ σ 
0:12 σ →  σ σ σ 
0:13 σ σ →  σ σ 
0:14 σ σ σ σ σ 
0:15 σ σ σ σ σ 
0:16 > σ σ σ →  
0:17 σ > > > > 
0:18 σ σ σ σ > 
0:19 σ σ σ σ σ 
0:20 σ σ σ σ σ 
0:21 σ σ σ σ σ 
0:22 σ ←  σ σ σ 
0:23 σ σ σ →  →  
0:24 σ σ σ σ →  
0:25 →  →  σ σ σ 
0:26 →  σ σ σ ←  
0:27 σ σ σ ←  ←  
0:28 σ σ ←  ←  ←  
0:29 σ σ σ σ σ 
0:30 σ σ σ σ σ 
0:31 σ σ σ σ σ 
0:32 σ σ σ σ σ 
0:33 > > σ σ σ 
0:34 σ →  > > > 
0:35 σ σ σ σ > 
0:36 σ σ σ σ ←  
0:37 σ σ σ < < 
0:38 σ σ ←  σ σ 
0:39 σ σ σ σ σ 
0:40 σ σ σ σ σ 
0:41 σ σ σ σ σ 
0:42 σ σ σ σ σ 
0:43 →  σ σ σ σ 
0:44 →  →  σ σ ←  
0:45 σ σ σ σ ←  
0:46 σ σ σ σ < 
0:47 σ σ σ σ σ 
0:48 σ σ σ σ ←  
0:49 σ σ σ σ σ 
0:50 →  →  σ σ σ 
0:51 →  σ σ σ σ 
0:52 σ σ σ σ σ 
0:53 σ σ σ σ σ 
0:54 σ σ σ σ →  
0:55 σ σ →  →  →  
0:56 σ σ σ σ σ 
0:57 σ ←  σ σ σ 
0:58 σ σ σ σ σ 
0:59 σ σ σ σ ←  
1:00 > > σ σ σ 
1:01 σ > > > > 
1:02 σ σ σ →  > 
1:03 σ σ σ σ σ 
1:04 σ σ σ σ σ 
1:05 σ ←  σ σ σ 
1:06 σ σ σ ←  ←  
1:07 σ σ σ ←  ←  
1:08 σ σ σ σ ←  
1:09 σ σ σ σ σ 
1:10 →  →  σ σ σ 
1:11 σ σ σ σ σ 
1:12 σ σ σ σ σ 
1:13 σ σ σ σ →  
1:14 σ σ σ > > 
1:15 σ σ σ σ →  
1:16 σ σ σ σ →  
1:17 σ σ σ σ σ 
1:18 σ σ σ σ σ 
1:19 > > →  σ ←  
1:20 σ > > > ←  
1:21 σ σ σ σ > 
1:22 σ σ σ σ σ 
1:23 σ σ σ ←  ←  
1:24 σ σ σ σ σ 
1:25 →  σ σ σ σ 
1:26 →  →  σ σ σ 
1:27 σ σ →  σ σ 
1:28 σ σ σ σ →  
1:29 σ σ σ σ σ 

a б
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Рис. 6. Число зарегистрированных за 1.5 ч пространственного сканирования ГПТ различной мощности и направления
по модулям столона в исследованных колониях через 30 мин после кормления. Обозначения: > – магистральные ГПТ,
насыщенные частицами; < – компенсаторные ГПТ, насыщенные частицами; → – дистально направленные ГПТ, не
насыщенные частицами; ← – проксимально направленные ГПТ, не насыщенные частицами; σ – отсутствие направ-
ленного перемещения частиц.

 
Возможные комбинации  Число комбинаций  

 
№ 2–7 
(2017)  

№ 2–4 
(2017)  

№ С–6 
(2017)  

> 31  32  18  
> > 26  21  12  
> > > 24  8 5 
> > > > 21  3 3 
> > > > > 20  2 0 

< 16  39  20  
< < 12  24  15  
< < < 6 13  9 
< < < < 4 0 7 
< < < < < 2 0 0 

→  22  36  22  
→  →  15  17  10  
→  →  →  8 1 2 
→  →  →  →  2 0 0 
→  →  →  →  →  1 0 0 

←  23  38  25  
←  ←  10  7 14  
←  ←  ←  4 3 7 
←  ←  ←  ←  0 0 5 
←  ←  ←  ←  ←  0 0 0 

σ σ σ σ σ 18  5 29  

Сумма всех комбинаций  265  249  203  

4.4 млн мкм3). В то же время компенсаторные
(‒)ГПТ фактически одинаковы по объему при го-
лодании и после кормления (табл. 3).

Скорость ГПТ (AHF) и период (PHF). В колонии
№ 2–7 (2017) амплитуда как магистральных
(+)ГПТ, так и компенсаторных (‒)ГПТ незначи-
тельно увеличивается после кормления. Период
пульсаций течений как (+)ГПТ, так и (‒)ГПТ
был одним и тем же после кормления и после го-
лодания (табл. 3).

Соотношение фаз покоя (+)ГПТ и (‒)ГПТ
оказалось сходным после кормления и спустя
сутки. Тем не менее фаза покоя после кормления
несколько сокращается, а фаза (+)ГПТ увеличи-
вается.

На рис. 8 представлены графики изменения
скорости ГПТ в ближайшем к первичному побегу
модуле столона в течение 2 ч у каждой из трех изу-
ченных колоний. Вид графиков позволяет выде-
лить дополнительные особенности функциони-
рования распределительной системы в каждой из
сравниваемых колоний.

Для № 2–7 (2017) характерны продолжитель-
ные максимумы (+)ГПТ в виде плато на графике.
Противоположно направленные (−)ГПТ отлича-
ются высокой максимальной скоростью в сочета-
нии с непродолжительностью. Эта особенность,
отмеченная при стационарной микровидеосъем-
ке, полностью соответствует данным визуального
пространственного сканирования распределения
ГПТ по колонии (рис. 5). Кроме того, графики
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Рис. 7. Сравнение побегов по участию в перемещении
гидроплазмы в исследованных колониях за шаг реги-
страции (длительностью 1 мин).
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скоростей ГПТ после кормления и во время голо-
дания различаются количеством промежуточных
пиков. При голодании выявляется множество не-
продолжительных ГПТ с небольшой максималь-
ной скоростью, а основные (+)ГПТ и (−)ГПТ со-
стоят из серии пиков (рис. 8). В меньшей мере се-
рия пиков проявляется и на графике ГПТ после
кормления. На видео это выглядит как начинаю-
щееся течение, останавливающееся и затем снова
продолжающееся.

Колония № 2–4 (2017) (рис. 4)
В начале опыта после 20 ч голодания проведе-

на стационарная цейтраферная микровидео-
съемка ценосарка ближайшего к материнскому
побегу модуля столона (четвертый модуль) в те-
чение 2 ч. Затем девять свежевылупившихся на-
уплиев A. salina были распределены в колонии
между тремя дочерними побегами из четырех.
Материнский побег не получил пищу. Исследуем
функционирование распределительной системы
при равномерном усвоении корма за пределами
материнского побега.

Пространственное распределение ГПТ после
кормления и спустя сутки представлено на рис. 9.
В течение 1.5 ч зарегистрировано только три пол-
ноценных продолжительных (+)ГПТ, прошед-
ших от материнского побега до верхушки столо-
на, а кроме них еще четыре (+)ГПТ, распростра-
нившихся только на три модуля, ближайших к
материнскому побегу.

Картина (+)ГПТ существенно отличается от
колонии № 2–7 (2017), в которой всю пищу полу-
чил только материнский побег. Если там (+)ГПТ
не только регулярны, но и продолжительны (6–
8 мин), то в колонии № 2–4 (2017) (+)ГПТ после
кормления продолжаются 2–3 мин, а в пределах
четвертого модуля – только 2 мин.

Зато в колонии № 2–4 (2017) много коротких
ГПТ, охватывающих только один или два моду-
ля – их 214 (рис. 9) по сравнению со 155 в колонии
№ 2–7 (2017). Также в колонии № 2–4 (2017) мно-
го случаев расхождения или схождения ГПТ, т.е.
выхода ГПТ из основания промежуточного побега
в два противоположных направления (<>, ←→)
или входа ГПТ в промежуточный побег из двух
противоположных направлений одновременно
(><, →←), что отражает активность побегов в пе-
ремещении гидроплазмы по столону колонии
(рис. 6, 7).

Наиболее активен четвертый побег4, хотя он
получил и не наибольшее число науплиев, но на-
ходится почти на середине пути до верхушки столо-
на. Побег № 3, не получивший пищи, “работает”
так же, как и получившие пищу (например, побег
№ 2). Верхушечный комплекс (верхушка роста
столона и нулевой модуль) “работает” наравне с

4 Счет идет от материнского (первичного) побега.

обычными побегами № 2, 3 и 5. Материнский
первичный побег (№ 1) принимает самое актив-
ное участие в перемещении гидроплазмы, судя по
данным регистрации ГПТ в четвертом модуле
столона, хотя он не получил пищи.

Из всех вариантов ГПТ в колонии № 2–4
(2017) в течение 90 мин более всего оказалось ко-
ротких ГПТ, направленных как к верхушке сто-
лона, так и к материнскому побегу, причем как
сильных, так и слабых (рис. 6). Протяженных
ГПТ мало – всего пять магистральных (+)ГПТ,
охватывающих четыре (3 ГПТ) или пять (2 ГПТ)
модулей столона. Противоположно направлен-
ных протяженных (‒)ГПТ за 90 мин наблюдений
не обнаружено вовсе.

В колонии № 2–4 (2017) все побеги (№ 2, 3, 4)
активнее участвуют в перемещении гидроплазмы
по сравнению с рассмотренной выше колонией
№ 2–7 (2017) (рис. 7). Следовательно, в колонии
№ 2–4 (2017) молодые побеги играют большую
роль в системе ГПТ, чем в колонии № 2–7 (2017).

Результаты цейтраферной микровидеосъемки
в ближайшем к материнскому побегу модуле сто-
лона позволяют дополнить полученные результа-
ты (табл. 3, рис. 8).

Протяженность ГПТ (ZHF). Средняя протя-
женность (+)ГПТ после кормления и спустя сут-
ки различается вдвое, т.е. так же, как и в колонии
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Рис. 8. Динамика скоростей ГПТ в ближайшем к материнскому побегу модуле столона в течение 2 ч у каждой из трех
изученных колоний. Выше оси X ‒ (+)ГПТ, ниже ‒ (‒)ГПТ. По левой оси Y ‒ ГПТ вскоре после кормления, по пра-
вой оси Y ‒ ГПТ спустя 20–28 ч после кормления.
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Рис. 9. Схема ГПТ в колонии № 2–4 (2017): а – после завершения кормления, б – после голодания. Всего к началу экс-
перимента было получено девять науплиев тремя дочерними побегами. Обозначения как на рис. 5.

№ 2–4 (2017)

2.8 3.3 3.4 1.7
а б

Время, 
часы 

Модуль столона  
4 3 2 1 0 

0:00 < < < > σ 
0:01 > > < →  > 
0:02 > > < →  →  
0:03 < < < →  σ 
0:04 < σ σ σ σ 
0:05 ←  ←  ←  σ σ 
0:06 < < < σ σ 
0:07 < < ←  σ ←  
0:08 > > →  σ σ 
0:09 →  →  σ ←  σ 
0:10 < < < ←  σ 
0:11 < < < > →  
0:12 < ←  ←  →  →  
0:13 > > σ σ < 
0:14 < < < σ σ 
0:15 < ←  σ σ σ 
0:16 σ σ ←  →  σ 
0:17 > > σ →  →  
0:18 > > > > > 
0:19 →  →  σ →  > 
0:20 →  σ σ σ σ 
0:21 < < ←  σ σ 
0:22 > > < →  σ 
0:23 < < < σ ←  
0:24 < < ←  σ ←  
0:25 σ ←  ←  σ σ 
0:26 > > →  σ σ 
0:27 > > > > > 
0:28 →  →  σ σ σ 
0:29 < ←  σ σ σ 
0:30 > > < < < 
0:31 < < ←  σ σ 
0:32 < σ σ σ σ 
0:33 ←  σ σ →  σ 
0:34 σ σ σ > σ 
0:35 σ σ ←  > ←  
0:36 ←  ←  ←  < ←  
0:37 σ ←  σ ←  σ 
0:38 σ σ σ ←  σ 
0:39 →  →  σ σ →  
0:40 > > > σ σ 
0:41 > σ < > σ 
0:42 < < < > > 
0:43 < < < →  →  
0:44 < < ←  σ ←  
0:45 < σ σ < < 
0:46 →  σ σ ←  σ 
0:47 ←  ←  σ ←  σ 
0:48 →  σ σ σ σ 
0:49 →  →  σ ←  ←  
0:50 > σ σ σ σ 
0:51 > > σ σ σ 
0:52 > > > σ σ 
0:53 < < < →  σ 
0:54 < σ ←  →  →  
0:55 ←  σ σ →  →  
0:56 σ σ σ σ σ 
0:57 →  →  σ σ σ 
0:58 ←  σ σ σ σ 
0:59 ←  ←  ←  σ σ 
1:00 →  ←  σ σ σ 
1:01 →  →  →  < < 
1:02 > > > σ σ 
1:03 > > > σ σ 
1:04 > →  σ σ σ 
1:05 ←  σ σ σ σ 
1:06 < < < > →  
1:07 < < ←  > > 
1:08 > > σ σ ←  
1:09 < < σ σ ←  
1:10 < ←  σ ←  σ 
1:11 σ σ σ σ σ 
1:12 →  σ σ σ σ 
1:13 > σ σ σ σ 
1:14 > > > > σ 
1:15 σ →  →  > > 
1:16 σ σ σ σ σ 
1:17 σ σ σ σ σ 
1:18 ←  σ σ ←  σ 
1:19 ←  →  σ < < 
1:20 σ →  →  σ ←  
1:21 > > > σ σ 
1:22 →  →  < σ σ 
1:23 σ < < σ σ 
1:24 σ σ σ σ σ 
1:25 →  σ σ σ σ 
1:26 > σ σ σ σ 
1:27 ←  σ ←  →  →  
1:28 < < < σ →  
1:29 < ←  σ σ σ 
1:30 σ σ σ σ ←  

Время, 
часы 

Модуль столона  
4 3 2 1 0 

0:00 σ σ σ σ σ 
0:01 σ →  →  →  σ 
0:02 →  σ σ →  →  
0:03 > > > > σ 
0:04 σ →  > > > 
0:05 σ σ < < < 
0:06 σ ←  < < < 
0:07 σ σ →  > > 
0:08 σ σ σ →  →  
0:09 σ σ σ ←  σ 
0:10 σ σ σ ←  ←  
0:11 σ →  →  →  σ 
0:12 σ →  σ →  σ 
0:13 σ σ σ σ σ 
0:14 σ ←  σ σ ←  
0:15 ←  σ σ σ ←  
0:16 ←  σ σ σ σ 
0:17 σ σ σ →  σ 
0:18 > →  σ σ σ 
0:19 > > > > σ 
0:20 σ σ →  > > 
0:21 σ σ σ < < 
0:22 σ σ < < ←  
0:23 σ σ →  > > 
0:24 σ σ σ →  σ 
0:25 →  →  →  σ σ 
0:26 σ σ →  σ σ 
0:27 σ σ σ ←  σ 
0:28 σ σ σ ←  ←  
0:29 σ σ σ < < 
0:30 ←  σ σ σ σ 
0:31 ←  σ σ →  →  
0:32 > σ σ σ →  
0:33 > > > > σ 
0:34 σ σ > > > 
0:35 σ σ σ →  > 
0:36 →  σ σ < < 
0:37 →  < < < σ 
0:38 σ →  > > σ 
0:39 σ σ σ σ σ 
0:40 σ σ σ σ σ 
0:41 σ σ σ →  σ 
0:42 ←  ←  σ →  σ 
0:43 ←  σ σ σ σ 
0:44 σ σ σ < < 
0:45 →  σ →  < ←  
0:46 > > > > ←  
0:47 > →  > > > 
0:48 σ →  > > > 
0:49 σ σ σ > > 
0:50 σ σ σ →  σ 
0:51 σ σ σ < < 
0:52 σ σ σ ←  σ 
0:53 ←  σ σ ←  σ 
0:54 ←  σ σ →  σ 
0:55 →  →  σ σ σ 
0:56 σ σ σ σ σ 
0:57 σ σ σ σ σ 
0:58 σ σ σ ←  ←  
0:59 σ ←  σ →  σ 
1:00 ←  σ σ σ σ 
1:01 ←  σ ←  < < 
1:02 →  →  < < < 
1:03 > > ←  < σ 
1:04 σ > > > σ 
1:05 σ σ σ > σ 
1:06 σ σ σ →  →  
1:07 σ σ σ →  σ 
1:08 ←  σ σ < < 
1:09 →  σ σ ←  σ 
1:10 σ σ σ σ σ 
1:11 σ →  →  σ σ 
1:12 σ σ →  →  σ 
1:13 σ σ σ →  σ 
1:14 σ σ σ σ σ 
1:15 σ σ σ ←  ←  
1:16 σ σ σ ←  ←  
1:17 σ σ ←  < < 
1:18 ←  σ ←  < < 
1:19 ←  σ < < σ 
1:20 > > σ →  σ 
1:21 σ > > > →  
1:22 σ →  →  > > 
1:23 σ σ σ ←  > 
1:24 σ σ σ ←  ←  
1:25 σ σ σ σ σ 
1:26 →  σ σ →  σ 
1:27 σ σ σ σ →  
1:28 σ σ σ σ σ 
1:29 σ →  →  σ σ 
1:30 σ σ σ ←  ←  
1:31 ←  σ σ ←  σ 
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№ 2–7 (2017). Однако значения этого показателя
у колонии № 2–4 (2017) примерно в 2 раза мень-
ше, чем у № 2–7 (2017). Иными словами, мате-
ринский побег в колонии № 2–4 (2017) после
кормления средних побегов играет важную роль в
перемещении гидроплазмы по колонии. Протя-
женности (+)ГПТ в среднем хватает на покрытие
всей длины четвертого модуля, что необходимо
для обеспечения дальнейшего транспорта частиц
пищи в гидроплазме далее по столону за счет сле-
дующих побегов. Иная ситуация во время голода-
ния: средней протяженности ГПТ, исходящих из
материнского побега, может быть недостаточно
для продолжения перемещения гидроплазмы да-
лее по столону. Это наблюдается в трех случаях в
матрице распределения стрелочек ГПТ (рис. 9б).

Продолжительность ГПТ (THF). После кормле-
ния (+)ГПТ почти в 2 раза более продолжительны
(2.7 мин), чем после 20 ч голодания (1.4 мин), но
при этом почти в 2.5 раза меньше, чем у колонии
№ 2–7 (2017). Поэтому и доля суммарной продол-
жительности ГПТ значительно меньше, а доля
покоя в 1.5 раза больше, чем в первой колонии.

Соотношение фаз покоя (+)ГПТ и (‒)ГПТ по-
сле кормления и спустя сутки мало изменилось, и
по этим показателям обе колонии сходны.

Скорость ГПТ (AHF). В колонии № 2–4 (2017)
скорость ГПТ после кормления (81.6 мкм/с) зна-
чимо выше (табл. 3), чем спустя сутки голодания
(21.1 мкм/с). На графике видно, что наряду с оди-
наковыми по амплитуде ГПТ при голодании ока-
зывается больше ГПТ с меньшей амплитудой
(рис. 8). Это относится как к (+)ГПТ, так и к
(‒)ГПТ. Таким образом, различие по средним ве-
личинам скорости ГПТ между двумя колониями
№ 2–4 (2017) и 2–7 (2017) не в полной мере отра-
жает истинное положение дел.

Период (+)ГПТ (PHF) недостоверно меньше
(p > 0.05) после кормления по сравнению с голо-
данием. Этот результат соответствует полученно-
му ранее при усреднении данных трех колоний
(рис. 1).

Объем ГПТ (VHF). Средний объем одного
(+)ГПТ после кормления (14.4 млн мкм3) намно-
го (в 18 раз) больше, чем после суточного голода-
ния (0.8 млн мкм3), а максимальный – в 13 раз,
т.е. средние значения различаются сильнее, чем
максимальные. При этом суммарный объем гид-
роплазмы, перемещенной из первичного побега
через четвертый модуль столона за два часа реги-
страции, почти в 14 раз больше после кормления
по сравнению с фазой голодания колонии (рис. 8).

Для колонии № 2–4 (2017) характерны непро-
должительные (+)ГПТ и (‒)ГПТ с большими
максимальными скоростями (рис. 8, табл. 3). На
графиках ГПТ много пиков, не как у колонии
№ 2–7 (2017), что характерно как для (+)ГПТ, так

и для (‒)ГПТ. На видео течения выглядят сплош-
ными, без пауз, стремительно набирающими
большую скорость. Сразу после этого скорость
ГПТ начинает снижаться, т.е. ГПТ прекращается
постепенно, но быстро. Промежуточных пиков
на графиках (ГПТ на видео) при голодании боль-
ше, чем после кормления (рис. 8).

Колония № C–6 (2017) (рис. 4)
Пищу получили два дочерних побега, располо-

женные вблизи верхушки роста столона.
Колония № C–6 (2017) включает шесть побе-

гов и шесть модулей столона. Однако нулевого
модуля фактически нет, так как его длина состав-
ляет всего 0.1 мм, т.е. это место целиком занято
верхушкой столона. Столон, видимо, рос очень
медленно, так как за это время сформировался
маленький побег № 6, включающий одну пару
гидрантов и верхушку роста побега. В связи с этой
особенностью строения колонии № C–6 (2017)
мы в описаниях ниже не упоминаем нулевой мо-
дуль столона, поскольку на момент регистрации
он находился в самом начале формирования.

Пространственное распределение ГПТ после
кормления и спустя 28 ч представлено на рис. 10.
За 1.5 ч было отмечено пять мощных ГПТ в коло-
нии № C–6 (2017) после кормления. Четыре из
пяти ГПТ были компенсаторными (−)ГПТ. Они
начинались не от нулевого модуля столона за его
верхушкой, а от третьего, второго, первого моду-
лей. Все мощные (−)ГПТ достигали материнского
(первичного) побега. Сразу после этого наблюда-
лось встречное (+)ГПТ из первичного побега.
Следовательно, даже при получении пищи вбли-
зи дистальной зоны роста колонии поддержива-
ется связь с материнским побегом, и ГПТ прохо-
дят через весь столон колонии.

В одном случае из пяти мощное (+)ГПТ сразу
начиналось в первичном побеге и распространя-
лось в дистальном направлении по столону
вплоть до его верхушки, не вызвав ответного
(−)ГПТ в противоположном направлении. Такое
магистральное ГПТ по сути является компенса-
торным, т.е. возвращающим гидроплазму в места
ее временного дефицита.

Через 28 ч после кормления система ГПТ в ко-
лонии № C–6 (2017) не изменилась, хотя ГПТ
стали менее продолжительными. Зарегистриро-
вано семь мощных ГПТ, а не пять, как после
кормления. Все ГПТ начинались из первого мо-
дуля (вблизи верхушки столона) и были направ-
лены к материнскому (первичному) побегу, кото-
рого достигали за 1–2 мин.

Сразу же после завершения (−)ГПТ начина-
лось (+)ГПТ из материнского побега, которое не
достигало верхушки столона, а завершалось в тре-
тьем или четвертом побегах.

ГПТ ритмичны как после кормления, так и
спустя 28 ч.
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Рис. 10. Схема ГПТ в колонии № C–6 (2017): а – после завершения кормления, б – после голодания. Всего к началу
эксперимента было получено восемь науплиев двумя дочерними побегами, расположенными вблизи верхушки роста
столона. Обозначения как на рис. 5.

№ С–6 (2017)

2.5 3.4 3.0 2.7 3.3 0.1
а б

Время, 
часы 

Модуль столона  
5 4 3 2 1 

0:00  →  →  σ σ σ 
0:01  σ σ σ σ →  
0:02  σ σ σ σ σ 
0:03  σ σ σ σ σ 
0:04  →  →  σ σ σ 
0:05  →  →  →  σ σ 
0:06  σ σ σ σ σ 
0:07  σ σ σ σ σ 
0:08  σ σ σ σ σ 
0:09  σ σ σ σ σ 
0:10  ←  ←  ←  ←  σ 
0:11  ←  ←  σ σ σ 
0:12  < < ←  σ σ 
0:13  < < < < σ 
0:14  < < < < σ 
0:15  > < < ←  σ 
0:16  > > < σ σ 
0:17  < < ←  σ σ 
0:18  ←  ←  σ σ σ 
0:19  ←  σ σ σ σ 
0:20  σ σ σ σ →  
0:21  σ σ σ →  →  
0:22  σ σ σ →  →  
0:23  σ σ σ σ σ 
0:24  σ σ σ σ σ 
0:25  σ σ σ σ σ 
0:26  ←  ←  ←  ←  σ 
0:27  ←  ←  ←  < σ 
0:28  < < < < σ 
0:29  < < < < σ 
0:30  < < < < σ 
0:31  > < ←  σ σ 
0:32  > > ←  σ σ 
0:33  > > > > σ 
0:34  σ σ σ →  > 
0:35  →  σ σ σ σ 
0:36  σ σ σ σ σ 
0:37  σ σ σ σ σ 
0:38  σ σ σ σ σ 
0:39  σ σ σ σ σ 
0:40  ←  ←  ←  ←  σ 
0:41  ←  ←  σ σ σ 
0:42  σ σ σ σ σ 
0:43  σ σ σ σ σ 
0:44  ←  ←  ←  ←  σ 
0:45  ←  ←  ←  ←  σ 
0:46  < < < σ σ 
0:47  < < < < σ 
0:48  < < < σ σ 
0:49  < < ←  σ σ 
0:50  > < σ σ σ 
0:51  > > > σ σ 
0:52  > σ > > →  
0:53  →  σ σ →  →  
0:54  σ σ σ σ σ 
0:55  σ σ σ σ σ 
0:56  σ σ σ σ σ 
0:57  ←  ←  ←  σ σ 
0:58  ←  ←  σ σ σ 
0:59  ←  σ σ σ σ 
1:00  σ σ σ σ σ 
1:01  σ σ σ σ σ 
1:02  σ σ σ σ ←  
1:03  σ σ σ ←  ←  
1:04  σ σ σ σ σ 
1:05  →  σ σ σ σ 
1:06  →  →  σ σ σ 
1:07  > →  σ σ σ 
1:08  > > →  σ σ 
1:09  > > > →  →  
1:10  > > > > →  
1:11  →  σ σ > > 
1:12  σ σ σ →  > 
1:13  σ σ σ σ σ 
1:14  σ σ σ σ σ 
1:15  σ σ σ σ σ 
1:16  σ σ σ σ σ 
1:17  σ σ σ σ σ 
1:18  σ σ σ σ σ 
1:19  ←  σ σ σ σ 
1:20  ←  ←  σ σ σ 
1:21  ←  ←  < σ σ 
1:22  ←  < < ←  σ 
1:23  < < < < σ 
1:24  < < σ σ σ 
1:25  > > σ σ σ 
1:26  > > > > σ 
1:27  →  →  →  > > 
1:28  σ σ σ →  →  
1:29  σ σ σ σ →  
1:30  σ σ σ σ σ 
1:31  σ σ σ σ σ 

Время, 
часы 

Модуль столона  
5 4 3 2 1 

0:00  < < < < σ 
0:01  < ←  σ σ σ 
0:02  ←  σ σ σ σ 
0:03  > > →  σ σ 
0:04  σ →  σ σ σ 
0:05  σ σ σ σ σ 
0:06  σ σ σ σ σ 
0:07  σ σ σ σ σ 
0:08  ←  ←  σ σ →  
0:09  σ σ σ σ →  
0:10  →  σ σ σ σ 
0:11  σ σ σ σ σ 
0:12  ←  σ σ σ σ 
0:13  < < < < σ 
0:14  < σ σ σ σ 
0:15  ←  σ σ σ σ 
0:16  > > σ σ σ 
0:17  > > > σ σ 
0:18  σ σ σ →  σ 
0:19  σ σ σ σ σ 
0:20  σ σ σ σ σ 
0:21  σ σ σ σ →  
0:22  σ σ σ →  →  
0:23  σ σ σ σ σ 
0:24  σ σ σ σ σ 
0:25  σ σ σ σ σ 
0:26  ←  σ σ < σ 
0:27  < < < σ σ 
0:28  < ←  σ σ σ 
0:29  ←  σ σ σ σ 
0:30  →  →  σ σ σ 
0:31  →  →  σ σ σ 
0:32  σ σ σ σ σ 
0:33  ←  σ σ →  →  
0:34  σ σ σ σ →  
0:35  σ σ σ σ σ 
0:36  σ σ σ σ σ 
0:37  σ σ σ σ σ 
0:38  σ σ σ σ σ 
0:39  ←  σ σ σ σ 
0:40  ←  ←  σ σ σ 
0:41  < < < < σ 
0:42  < ←  σ σ σ 
0:43  ←  σ σ σ σ 
0:44  > > σ σ σ 
0:45  →  →  →  σ σ 
0:46  σ σ σ σ σ 
0:47  σ σ σ σ σ 
0:48  σ σ σ →  →  
0:49  σ σ σ →  →  
0:50  σ σ σ σ σ 
0:51  →  σ σ σ σ 
0:52  σ ←  ←  σ σ 
0:53  σ σ σ σ ←  
0:54  σ σ σ σ σ 
0:55  ←  σ σ σ σ 
0:56  < < < < σ 
0:57  < < σ σ σ 
0:58  > →  σ σ σ 
0:59  > > →  σ σ 
1:00  →  σ σ σ σ 
1:01  σ σ σ →  σ 
1:02  σ σ σ σ →  
1:03  σ σ σ σ σ 
1:04  σ σ σ σ σ 
1:05  σ σ σ σ σ 
1:06  σ σ ←  σ σ 
1:07  σ σ ←  σ σ 
1:08  →  σ σ σ σ 
1:09  σ σ σ σ σ 
1:10  σ σ σ < σ 
1:11  < < < < σ 
1:12  < ←  σ σ σ 
1:13  > > σ σ σ 
1:14  > σ σ σ σ 
1:15  →  σ σ σ →  
1:16  σ →  σ →  →  
1:17  σ σ σ σ σ 
1:18  σ σ σ σ σ 
1:19  σ σ σ σ σ 
1:20  σ σ →  →  σ 
1:21  σ σ σ σ σ 
1:22  σ σ σ σ σ 
1:23  σ σ σ σ σ 
1:24  σ σ σ σ ←  
1:25  ←  ←  σ σ ←  
1:26  < < < < σ 
1:27  < σ σ σ σ 
1:28  > > σ σ σ 
1:29  →  →  σ σ σ 
1:30  σ σ →  σ σ 
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Инициатором ГПТ был в основном побег № 5,
получивший больше всего пищи.

Ни после кормления, ни спустя 28 ч нет ГПТ,
пронизывающих всю колонию в течение одной
минуты. Однако мощные ГПТ все же весьма про-
тяженны и охватывают одновременно от двух до
четырех модулей столона. Тем не менее в коло-
нии больше всего коротких ГПТ (рис. 6, 10).

Анализ активности побегов по поддержанию
ГПТ показал, что даже при кормлении молодых
побегов вблизи верхушки столона самым актив-
ным в генерации ГПТ все равно оказывается ма-
теринский (первичный) побег: он примерно в
2 раза активнее дистальных побегов, получивших
пищу (рис. 7).

Цейтраферная микровидеосъемка была прове-
дена в пятом модуле столона – ближайшем к ма-
теринскому побегу (табл. 3, рис. 8). В колонии
№ C–6 (2017) сначала была проведена съемка ко-
лонии до получения пищи, а затем через 90 мин
после кормления.

Протяженность ГПТ (ZHF). Средняя протя-
женность (+)ГПТ до кормления составляла 1.5 мм,
что не позволяет фронту (+)ГПТ достичь основа-
ния следующего побега. Учитывая вариации
(+)ГПТ (рис. 8), можно предположить, что самые
мощные по протяженности (+)ГПТ в период го-
лодания проходили целиком один модуль столо-
на, а в некоторых случаях и два. После кормления
средняя протяженность (+)ГПТ увеличилась в
два с лишним раза и составила 3.9 мм. Этого до-
статочно, чтобы фронт (+)ГПТ, выходящего из
первичного побега, преодолел два модуля столо-
на и прошел под основанием побега № 3. Следо-
вательно, первичный побег полноценно участву-
ет в создании протяженных ГПТ после кормле-
ния, хотя пищу получил не он сам, а два
небольших дочерних побега, удаленных от него.

Продолжительность ГПТ (THF). После кормле-
ния продолжительность (+)ГПТ (3 мин) в 2 раза
больше, чем в состоянии голодания (1.4 мин), но
при этом почти в 3 раза меньше, чем у колонии
№ 2–7 (2017). В предшествующий кормлению пе-
риод голодания доля суммарной продолжитель-
ности ГПТ значительно меньше, а доля покоя
больше, чем в колонии № 2–7 (2017).

Соотношение фаз покоя (+)ГПТ и (–)ГПТ в
период голодания и после кормления различается
незначительно.

Скорость ГПТ (AHF). В колонии № C–6 (2017)
амплитуда ГПТ после кормления значительно
возрастает, почти в 2 раза. Если в голодном состо-
янии скорость (+)ГПТ в этой колонии не отлича-
ется от двух других, то после кормления (+)ГПТ
становится намного выше: почти в 2 раза выше,
чем в колонии № 2–7 (2017), но существенно ни-
же по сравнению с № 2–4 (2017).

Период (+)ГПТ (PHF) вырос (т.е. ГПТ стали ре-
же) после кормления по сравнению с голоданием
(табл. 3, рис. 8).

Объем ГПТ (VHF). Средний объем (+)ГПТ по-
сле кормления возрос почти в 3 раза, а суммар-
ный за время регистрации – почти в 2 раза. Столь
значительные изменения в объеме переносимой
гидроплазмы можно объяснить сочетанием реак-
ции двух показателей на прием пищи, а именно:
1) скорости ГПТ, 2) продолжительности каждого
течения гидроплазмы. Все это свидетельствует о
значительном увеличении внутреннего гидроста-
тического давления в распределительной системе
колонии № C–6 (2017).

Для этой колонии характерны учащенные
(+)ГПТ и (‒)ГПТ с быстрым нарастанием и по-
следующим спадом скорости течения (т.е. без
“плато” на графике) и значительно сокращенной
фазой покоя после кормления (табл. 3, рис. 8).
После голодания в течение суток ГПТ становятся
слабее по максимальной скорости (амплитуде на
графике), а фазы покоя увеличиваются. Проме-
жуточных пиков на графике ГПТ (рис. 8) немно-
го, однако они сказались на учащении ГПТ. На
видео течения выглядят как стремительно уско-
ряющиеся, а сразу после достижения максимума
замедляющиеся.

Таким образом, ключевые особенности коло-
нии № C–6 (2017) – это учащенные ГПТ и высо-
кая средняя скорость ГПТ (табл. 3, рис. 8), произ-
водными которых являются большой объем ГПТ
и низкая их продолжительность.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В отличие от других факторов окружающей

среды, воздействующих на весь организм в целом
(например, температуры и солeности), прием пищи
у колониальных гидроидов может быть ограни-
чен отдельными гидрантами. Места поступления
пищи могут быть расположены в самых различ-
ных побегах колониального организма. Поэтому
и реакция распределительной системы гидроидов
на прием пищи, казалось бы, вполне может быть
различной, не ограниченной лишь количеством
пищи и временем суток или регулярностью пита-
ния, как у унитарных организмов, обладающих
одним “ротовым отверстием”. У колониальных
гидроидов “ротовых отверстий” много, а путь по-
ступления пищу в организм неопределенен (Bu-
mann, Buss, 2008). Это обстоятельство лежит в ос-
нове дополнительной вариабельности реакции
распределительной системы колониальных гид-
роидов на получение пищи.

В то же время, вне зависимости от места по-
ступления корма в колониальный организм, пи-
ща должна быть доставлена к зонам роста, распо-
ложенным обычно вблизи верхушек роста столо-
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нов и побегов. Это было показано разными
методами: как непосредственными наблюдения-
ми за пищевыми частицами (Косевич, 1991; Бу-
рыкин, 1992, 1993а, б; Марфенин, 1993а), так и с
помощью флуоресцентных молекул (Buss et al.,
2015) или изотопов (Rees et al., 1970) при радиоав-
тографическом исследовании перемещения ме-
ченой пищи.

Эквифинальность распределительной систе-
мы – одна из важнейших особенностей модуль-
ной организации. Мы попытались исследовать
этот феномен на трех натурных моделях – трех по-
чти одинаковых небольших колониях D. pumila.
В одной колонии – № 2–7 (2017) – всю пищу по-
лучил самый большой материнский (первичный)
побег, от которого берет начало модельная коло-
ния. В другой колонии – № C–6 (2017) – пищу
получили два молодых дочерних побега, ближних
к верхушке роста столона. В третьей колонии –
№ 2–4 (2017) – корм был распределен среди трех
средних дочерних побегов, расположенных меж-
ду материнским побегом и верхушкой столона.

Ограничение исследования только тремя ко-
лониями D. pumila позволило легко обнаружить
как общие, так и индивидуальные особенности
реакции распределительной системы каждой ко-
лонии на получение гидроидом пищи. Если бы
исследование было проведено на трех выборках, а
результаты подвергнуты статистической обработ-
ке, то из всех индивидуальных особенностей ре-
акции распределительной системы на локальное
воздействие удалось бы выявить только наименее
вариабельные.

Одинаковые реакции системы ГПТ на кормле-
ние у трех колоний отчетливо проявляются в ре-
зультатах усреднения данных (рис. 1 и 2). Даже
минимальной выборки оказалось достаточно для
того, чтобы с высокой степенью значимости уста-
новить, что после кормления через 90–150 мин:
1) увеличивается средняя скорость ГПТ, 2) сред-
няя протяженность и 3) средняя продолжитель-
ность ГПТ. При этом период возникновения
(+)ГПТ в среднем оставался неизменным.

Среднее значение протяженности ГПТ, выхо-
дящих из материнского побега, оказалось у го-
лодных колоний 2900 ± 340 мкм, и у них же, но
получивших пищу – 6353 ± 444 мкм (табл. 2).
Длина прилежащего к материнскому побегу мо-
дуля столона у трех колоний варьировала от 2.5 до
2.8 мм. Таким образом, даже в голодной колонии
исходящее из материнского побега (+)ГПТ мо-
жет достичь следующего побега, а после кормле-
ния дистанция переноса частиц за время одного
цикла (+)ГПТ достаточна, чтобы частицы вблизи
фронта течения прошли дальше основания тре-
тьего побега5.

5 Считая материнский побег первым.

Однако этих результатов все же недостаточно
для ответа на основной вопрос – насколько уве-
личивает кормление интеграцию колонии, т.е.
способствует ли кормление доставке пищевых ча-
стиц от самых больших побегов с наибольшим
числом гидрантов через всю колонию к зонам ро-
ста у верхушек столонов. Необходимо судить о
дальности переноса частиц за один цикл ГПТ не
только по средним значениям, но по максималь-
ным, превышающим средние. Отчасти эта ин-
формация содержится в показателях отклонения
от среднего, т.е. в ±SD и ±SE. Однако более пол-
ную картину дают вариационные ряды (Марфе-
нин, Дементьев, 2020). Так и в нашем примере с
тремя колониями вариационный ряд протяжен-
ности ГПТ позволяет определить (рис. 3), что
максимальное расстояние перемещения частиц к
верхушке столона за один акт (+)ГПТ не превы-
шает 10 мм, т.е. меньше, чем расстояние от пер-
вичного побега до верхушки столона (табл. 1).

На схемах пространственного распределения
ГПТ по столонам (рис. 5, 9, 10) отчетливо прояв-
ляется ритмичность протяженных ГПТ: как маги-
стральных, т.е. продвигающихся к верхушке сто-
лона, так и компенсаторных, направленных в
противоположную сторону. На фоне покоя (ко-
гда не было ГПТ, а частицы в гидроплазме либо
крутились на месте, либо вовсе не двигались)
возникают то разрозненные неупорядоченные
перемещения частиц в ценосарке столона на
расстояние, редко превышающее два модуля, то
однонаправленные продолжительные, а потому
и протяженные ГПТ.

На схемах, составленных по результатам визу-
ального сканирования (рис. 5, 9, 10), видно, что
такие ГПТ возникают не по всему столону одно-
временно, а последовательно, как будто ГПТ рас-
пространяется от одного конца колонии до про-
тивоположного. Итоговая протяженность ГПТ
оказывается значительной, по сути, равной длине
всего столона колонии. Обращает на себя внима-
ние ритмичность возникновения и перемещения
таких мощных течений гидроплазмы (табл. 3),
как будто они порождены одним источником, од-
ним генератором.

При цейтраферной регистрации ГПТ стацио-
нарно, т.е. в одном месте, хорошо видна смена со-
стояний покоя и начала поступательного переме-
щения взвешенных в гидроплазме частиц по це-
носарку столона. Отмечая время начала и
окончания перемещения частиц в поле зрения
микроскопа, а также скорость перемещения ча-
стиц покадрово, можно рассчитать протяжен-
ность ГПТ, прошедшего перед глазами исследо-
вателя. Средние расчетные величины протяжен-
ности ГПТ представлены в табл. 2. Для трех
колоний совместно эта средняя величина не пре-
вышает 6353 ± 444 мкм (6.3 ± 0.4 мм) после полу-
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чения пищи, в то время как протяженность столо-
нов в этих колониях вдвое больше (14.6–15.4 мм)
(рис. 4). Следовательно, выходящие из материн-
ских побегов у всех трех колоний (+)ГПТ не мо-
гут достичь верхушек столонов без участия про-
межуточных побегов.

Принимая во внимание оба факта: с одной
стороны, тотальную протяженность (+)ГПТ,
определенную при визуальном сканировании ко-
лоний, и с другой стороны, ограниченную протя-
женность ГПТ, регистрируемых стационарно ме-
тодом видеосъемки, − мы приходим к выводу, что
наблюдаемое при визуальном сканировании
сплошное ГПТ, на самом деле, должно состоять
из цепочки локальных. Это предположение уже
было сделано ранее, как авторами (Марфенин,
1988, 2016; Марфенин, Дементьев, 2017, 2019), так
и другими исследователями независимо (Буры-
кин, 2013, 2015). Цепочка или “эстафета” локаль-
ных ГПТ способна однонаправленно транспор-
тировать частицы пищи на бóльшие расстояния,
чем каждое “звено цепочки” локальных ГПТ.
Промежуточные побеги оказываются вовлечен-
ными в перемещение частиц пищи. Это оказа-
лось очевидным после обработки данных скани-
рования состояния гидроплазмы в каждом моду-
ле столона. Направленные навстречу друг другу
локальные ГПТ в двух смежных модулях означа-
ли перемещение гидроплазмы в побег, так же, как
ГПТ в одном модуле в сторону основания побега
и отсутствие движение гидроплазмы в следую-
щем модуле. Таким простым способом была
определена активность промежуточных побе-
гов в генерации локальных ГПТ, складываю-
щихся в цепочку однонаправленного мощного
течения к верхушке столона или в противопо-
ложном направлении. Результаты, представ-
ленные на рис. 7, впервые дают представление о
том, что все побеги оказываются вовлеченными в
процесс перемещения гидроплазмы вне зависи-
мости от того, получили ли они пищу или нет.
Возможно, само присутствие пищи в полости ко-
лонии инициирует пульсации гидрантов (Dud-
geon et al., 1999).

По нашим данным, протяженные (или “эста-
фетные”) ГПТ возникают ритмично с неким перио-
дом – как после кормления, так и после многочасо-
вого голодания. Это означает, что функционирова-
ние пульсаторно-реверсивной распределительной
системы не определяется только наличием пищи в
колонии. Пульсации гидрантов и участков ценосар-
ка, прилегающих к верхушкам роста столонов и по-
бегов, продолжаются и в отсутствие пищи. Есть ос-
нования считать, что и удаленные от верхушек ро-
ста участки ценосарка стволов вблизи оснований
побегов также пульсируют как после кормления,
так и в периоды голодания (Марфенин, Дементьев,
2020). Мы полагаем, что именно с пульсацией це-

носарка нижних частей побегов связана ритмич-
ность (+)ГПТ.

Уточнив некоторые особенности функциони-
рования пульсаторно-реверсивной распредели-
тельной системы, вернемся к вопросам, сформу-
лированным в начале нашей статьи, используя
идиографический подход, т.е. рассматривая ко-
лонии индивидуально.

1. После получения пищи у всех трех колоний
протяженность ГПТ (ZHF) стала в 2−3.5 раза боль-
ше, чем в период многочасовой паузы в приеме
пищи (табл. 3). Следовательно, кормление спо-
собствует транспортировке пищевых частиц на
бóльшие расстояния, повышая таким способом
физиологическую интеграцию колониального
организма. Этот эффект в исследованных коло-
ниях при трех пространственных вариантах полу-
чения пищи проявился неодинаково. У двух ко-
лоний данные по протяженности ГПТ почти сов-
падают (табл. 3), а у третьей колонии − № C–6
(2017) – (+)ГПТ были в 2 раза менее протяженны
по сравнению с двумя другими после кормления.
В ней корм получили гидранты двух дочерних
побегов вблизи верхушки столона. Удаленность
накормленных побегов от материнского сказа-
лась на ослаблении ГПТ в проксимальной части
колонии.

2. После получения пищи увеличивается объем
гидроплазмы (VHF), переносимой как за один цикл
однонаправленного ГПТ, так и за более продол-
жительный период (в нашем случае за 90 мин) по-
сле получения пищи (табл. 3). Это увеличение до-
стоверно с высокой степенью значимости в каж-
дой из трех колоний. Однако после кормления
кратность увеличения среднего объема переноси-
мой (+)ГПТ гидроплазмы у одной (№ 2–4 (2017))
из колоний стала значительно больше (в 11 раз),
чем у двух других (в 2–4 раза). Это следует из со-
поставления данных по среднему объему маги-
стральных ГПТ после кормления и после суток
голодания у каждой колонии индивидуально
(табл. 3). В колонии № C–6 (2017) корм получили
два побега возле верхушки столона. Они образовали
своеобразный “диполь” с материнским побегом,
перегоняя в него избыток гидроплазмы и принимая
затем встречный (обратный) поток. Это было заре-
гистрировано при визуальном сканировании систе-
мы ГПТ под бинокуляром (рис. 10). На рис. 10 вид-
но, что мощные ГПТ начинаются после паузы не
от материнского побега, а от дистальных дочер-
них побегов, т.е. это компенсаторные (‒)ГПТ.
В свою очередь, (+)ГПТ возникают без паузы
сразу после завершения (‒)ГПТ и начинаются от
материнского побега, т.е. являются почти момен-
тальной реакцией на расширение ценосарка по-
бега. В другой колонии (№ 2–7 (2017)), в которой
корм получил только материнский побег, после-
довательность мощных ГПТ оказалась обратной
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по сравнению с колонией № C–6 (2017). Мощные
(+)ГПТ начинались после затишья от первичного
побега, а сразу после их завершения от дисталь-
ных побегов, расположенных вблизи верхушки
столона, следовали обратные (‒)ГПТ (рис. 5).
В третьей колонии – № 2–4 (2017) – примерно та-
кое же количество корма получили не два, а три
дочерних побега, расположенных в средней части
столона. Система ГПТ в этой колонии отличается
от двух других, в которых формируются мощные
ритмичные ГПТ, пронизывающие всю колонию.
В колонии № 2–4 (2017) система ГПТ представле-
на локальными короткими течениями, исходя-
щими и входящими в дочерние побеги, т.е. вели-
ка инициативная роль этих побегов в перемеще-
нии гидроплазмы с частичками пищи (рис. 7, 9), а
избыточный объем гидроплазмы в значительной
мере перераспределяется между дочерними побе-
гами. Многократное увеличение объемов гидро-
плазмы из материнского побега после кормления
колонии № 2–4 (2017) можно объяснить большим
притоком гидроплазмы с пищей из близко распо-
ложенных дочерних побегов в материнский. Од-
нако в случае кормления только материнского
побега (колонии № 2–7 (2017)) исходящий объем
гидроплазмы существенно меньше, чем при
кормлении трех дочерних побегов (№ 2–4 (2017)).
Этот результат, на первый взгляд, кажется стран-
ным. На самом деле он подтверждает гипотезу о
самостоятельном значении пульсаций ценосарка
побега (Марфенин, Дементьев, 2020). В ответ на
поступление избыточного количества гидроплаз-
мы из столона ценосарк реагирует моментальным
сжатием и выдавливанием встречного маги-
стрального потока. В альтернативном варианте,
когда сам материнский побег оказался накорм-
ленным (колония № 2–7 (2017)), значительная
часть пищи, полученная его гидрантами, оказа-
лась задержанной на время в гидрантах и цено-
сарке крупного побега. В результате магистраль-
ное (+)ГПТ оказалось такого же суммарного объ-
ема, как и в случае дозированного кормления уда-
ленных дочерних побегов в колонии № C–6
(2017).

3. Суммарный объем ГПТ зависит не только от
его продолжительности, но также от скорости
ГПТ и величины просвета ценосарка. Средняя
скорость (+)ГПТ ( ) в ближайшем к материн-
скому побегу модуле в двух колониях не зависела
от получения пищи, но в колонии № 2–4 (2017)
возросла после кормления в три раза, а пиковое
(максимальное) значение – в пять с лишним раз
(табл. 3). Примечательно, что столь значительное
изменение скорости (+)ГПТ произошло в коло-
нии, в которой корм потребили средние побеги,
причем более всех получил ближайший к мате-
ринскому дочерний побег. Выходя из этих дочер-
них побегов, избыток гидроплазмы с частицами
пищи мог в основном двигаться только в сторону

vmHF

материнского побега, так как он обладал значи-
тельно большим объемом, чем дистальный ко-
роткий побег и участок столона. В результате
сформировался диполь – две “помпы”, работаю-
щие в противофазе: материнский побег и бли-
жайшая к нему группа дочерних побегов, полу-
чивших пищу.

4. Величина среднего просвета ценосарка (D) в
ближайшем к материнскому побегу модуле сто-
лона после кормления достоверно возрастает.
Это отмечено у всех трех колоний, но в разной
мере (табл. 3). Такой результат ожидаем, посколь-
ку после кормления общий объем гидроплазмы в
колонии возрастает на величину объема пищи.
Однако количественно интерпретировать эти
данные мы не имеем права, так как при повтор-
ной съемке в том же модуле мы не могли провести
ее точно в том же месте и в той же оптической
плоскости, от чего зависит абсолютное значение
просвета трубки ценосарка. Тем не менее стоит
обратить внимание на то, что в колонии № 2–4
(2017) величина просвета после кормления увели-
чилась почти в 2 раза. Связано ли это с повышен-
ной суммарной пропульсаторной активностью
трех побегов, получивших пищу, остается только
догадываться.

5. Средняя продолжительность ГПТ (THF) после
получения пищи у всех трех колоний в 1.5–2 раза
больше, чем при голодании. У колонии № 2–7
(2017) продолжительность (+)ГПТ примерно в 3
раза больше, чем у остальных, как после кормле-
ния, так и в процессе голодания. Именно у этой
колонии всю пищу получил большой и разветв-
ленный материнский побег, который и стал про-
дуцировать продолжительные (+)ГПТ (рис. 5).
Их скорость меньше, чем в двух других колониях
в аналогичном модуле столона. По суммарному
объему перемещенной гидроплазмы колония
№ 2–7 (2017) также не лидирует среди остальных.
Значение увеличенной продолжительности
(+)ГПТ в ином. Пока существует избыточное
давление со стороны материнского побега ло-
кальные ГПТ, выходящие из промежуточных
побегов, могут направляться только в сторону
верхушки столона. За счет большой продолжи-
тельности исходящего из материнского побега
(+)ГПТ обеспечивается однонаправленность
цепочки локальных ГПТ, ориентированных ди-
стально. При голодании продолжительность ис-
ходящих из материнского побега мощных
(+)ГПТ не изменяется, но теперь магистральные
течения не сплошные, а состоят из нескольких,
переходящих одно в другое. При голодании вид-
но, что исходящее ГПТ состоит из нескольких
последовательных токов, т.е. генерируется не-
сколькими пульсаторами. У остальных двух коло-
ний последовательное сжатие пульсаторов не на-
блюдается, но и максимальные скорости больше.
Возможно, это означает синхронизацию не-
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скольких пульсаторов, что и приводит к увеличе-
нию скорости ГПТ и уменьшению продолжи-
тельности течения. В колонии № 2–4 (2017) за
счет большей скорости при меньшей продолжи-
тельности ГПТ происходит перенос значительно
большего объема гидроплазмы, чем в двух других
колониях. Следовательно, пространственная ло-
кализация кормления может сказываться на ре-
зультирующей интенсивности дальнего переноса
пищи, а значит, и на интеграции колонии.

6. Ритмичность ГПТ (PHF) по обобщенным дан-
ным не изменяется после кормления. Однако при
рассмотрении трех колоний раздельно оказыва-
лось, что у двух из них ритм пульсаций действи-
тельно не зависел от кормления, а у колонии
№ C–6 (2017) сразу после кормления период воз-
рос (ГПТ стали реже) почти на четверть по срав-
нению с голодающим состоянием (табл. 3). При
сравнении трех колоний между собой оказывается,
что период (+)ГПТ у них не одинаковый. Он мо-
жет быть как 10–12 мин (у колонии № 2–4 (2017)),
так и 22 мин (у колонии № 2–7 (2017)), хотя усло-
вия содержания и проведения опытов были у всех
колоний одинаковыми. Причины ритмики ГПТ
до сих пор не установлены. Весьма вероятно, что
период определяется не одним пульсатором, а
взаимодействием нескольких пульсаторов. Это
относится, прежде всего, к взаимодействию гид-
рантов в пределах побега, от чего зависит итого-
вое поперечное сжатие ценосарка ствола этого
побега, приводящее к формированию исходяще-
го из него в столон (+)ГПТ (Марфенин, Демен-
тьев, 2017, 2019, 2020).

7. Фаза покоя (0)HF% в перемещении гидро-
плазмы уменьшается после кормления в каждой
из трех колоний. У двух из них незначительно
(табл. 3), но у колонии № 2–4 (2017) фаза покоя
увеличилась в 1.5 раза. Это как раз та колония, в
которой пищу получили средние короткие побеги.
Взаимодействие между ними было столь неупо-
рядоченным, что фаза покоя сократилась суще-
ственно. Для сравнения в той же колонии в го-
лодном состоянии фаза покоя по продолжитель-
ности соответствует двум другим колониям.
Примечательно, что в колонии № C–6 (2017) по-
добного сбоя в системе ГПТ после кормления не
было, хотя пищу получили два коротких побега
вблизи верхушки столона.

Идиографический подход позволил обнаружить
важные индивидуальные особенности у каждой
из изученных колоний, на основании которых
можно сделать обобщенные выводы о функцио-
нировании распределительной системы.

ВЫВОДЫ

1. Установлено, что ритмичные перемещения
гидроплазмы в столонах колонии D. pumila про-
исходят как непосредственно после кормления,

так и спустя значительное время – вплоть до су-
ток и более.

2. У всех колоний после дозированного
кормления увеличиваются протяженность и
продолжительность гидроплазматических тече-
ний (ГПТ), максимальная скорость ГПТ, объем
перенесенной гидроплазмы каждым ГПТ и
суммарно за единицу времени, при этом сокра-
щается продолжительность фаз покоя.

3. Полученные результаты свидетельствуют об
увеличении интенсивности интеграции колонии
после получения ограниченного количества пи-
щи, поскольку возрастает доставка пищевых ча-
стиц с одного конца колонии до противополож-
ного.

4. Подтверждена гипотеза о недостаточности
пульсаций отдельного побега для обеспечения
трансколониальных ГПТ. Установлено, что пере-
мещение частиц пищи на значительные расстоя-
ния в столоне обеспечивается не только за счет
пульсаций побегов, получивших пищу, но и всех
остальных побегов.

5. Описанный механизм функционирования
ГПТ действует и в отсутствии пищи, хотя объемы
перемещаемой гидроплазмы при этом меньше.

6. Все описанные результаты достоверны на
уровне значимости p < 0.05, p < 0.01, p < 0.001 со-
ответственно для различных указанных выше па-
раметров.

7. Идиографический подход позволил выявить
индивидуальные различия по каждому параметру
и обнаружить количественные расхождения по
результатам в зависимости от места получения
пищи в колонии. Ниже приведены примеры ос-
новных различий.

• При получении пищи только крупным мате-
ринским побегом ГПТ наиболее продолжитель-
ны, но их скорость меньше, чем при других вари-
антах кормления.

• При кормлении дистальной группы побегов
средняя скорость в столоне у основания материн-
ского побега выше, чем при кормлении самого
материнского побега, а продолжительность и
объем перенесенной гидроплазмы меньше.

• При кормлении средних побегов, располо-
женных ближе к материнскому, у его основания в
столоне скорость и объем перенесенной гидро-
плазмы гораздо больше, чем в двух других вари-
антах кормления колоний.

• Вероятно, место кормления и количество
получивших пищу побегов существенно влияют
на формирование протяженного перемещения
пищи по столону за счет различной степени со-
гласованности пульсаторной активности проме-
жуточных побегов в цепочке их взаимодействия.

• Материнский побег при всех вариантах
кормления играет ведущую роль в функциониро-
вании распределительной системы пульсаторно-
реверсивного типа.
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• Простое усреднение скрывало эти различия,
которые могут быть существенны для понимания
многофакторной зависимости функционирова-
ния распределительной системы в модульном ор-
ганизме, отличающемся неопределенностью со-
четания множества равнозначных процессов, на-
пример, пульсаций гидрантов.
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Influence of food consumption on the functioning of the pulsator-reversible
transport system in hydroids – an idiographic approach
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The reaction of the pulsator-reversible transport system to feeding was studied in the colonial hydroid Dy-
namena pumila (L., 1758) (Leptothecata, Sertulariidae). The study is based on an in-depth individual analysis
of the movement of hydroplasm in the stolon in 3 structurally similar small colonies of D. pumila, which were
kept under the same conditions. Newly hatched Artemia salina nauplii were obtained by the dosed feeding
method in three variants: a) a proximal large maternal shoot from which the colony grew; b) 2 distal daughter
shoots near the apex of stolon growth; c) 3 middle daughter shoots. Immediately after feeding, for 90 min,
the direction of hydroplasmic f lows (HPF) was recorded for every minute in all modules of the colony stolon,
noting only the direction and saturation with food particles. Then, HPF was immediately recorded using
time-lapse micro-video recording in the stolon module closest to the parent shoot for 1.5–2 h. The experi-
ments were repeated on the same colonies 20–28 hours after feeding. It was found out that after feeding in all
colonies the following indicators increase: the length and duration of HPF; maximum speed of HPF; the vol-
ume of the transferred hydroplasm by each HPF, and in total per unit of time, while the duration of the resting
phases is reduced. The results obtained indicate an increase in the intensity of colony integration after receiv-
ing a limited amount of food. At the same time, the hypothesis of the insufficiency of the pulsations of an
individual shoot to provide transcolonial HPF was confirmed. By the method of every minute scanning of the
HPF by stolon modules, it was found out that the movement of food particles in the stolon from one end to
its opposite is ensured not only by the pulsations of the shoots that received food, but also by all other shoots.
The described mechanism of HPF functioning also operates in the absence of food, although the volumes of the
transported hydroplasm are smaller. The idiographic approach made it possible to identify individual differences
for each parameter and to find quantitative difference in the results depending on the place where food was re-
ceived in the colony. Simple averaging hid these differences, which may be essential for understanding the mul-
tifactorial dependence of the functioning of the transport system in a modular organism, characterized by the
uncertainty of the combination of many equivalent processes, for example, hydranths pulsations.
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