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Вслед за Беклемишевым (1964) принято счи�
тать, что повышение уровня колониальной орга�
низации у беспозвоночных животных зависит,
прежде всего, от степени физиологической инте�
грации колонии (Марфенин, 1993). Поскольку у
большинства колониальных организмов единая
нервная система отсутствует (в т.ч. в колониях гид�
роидов), а формирование большинства общеколо�
ниальных аппаратов слабо выражено, их физиоло�
гическое единство обеспечивается главным обра�
зом функцией распределения (Беклемишев, 1964). 

У колониальных гидроидов распределительная
система базируется на перемещениях гидроплаз�
мы в гастроваскулярной полости с переносом пи�
щевых частиц и дедифференцированных клеток
рассасывающихся тканей по всей колонии. На
гидроиде Gonothyraea loveni (Allm., 1859) было по�
казано, что гидроплазматические течения в коло�
нии никак не синхронизированы, а их совокуп�
ность представлена огромным разнообразием сме�
няющих друг друга вариантов, что указывает на
отсутствие каких�либо регуляторных механизмов
в работе распределительной системы и свидетель�
ствует, очевидно, об отсутствии физиологической
интеграции колонии (Бурыкин, 2008, 2010). Уста�
новленный при этом гидравлический принцип,
определяющий постепенное перераспределение

объемов гидроплазмы (Бурыкин, 2010), позволяет,
вместе с тем, оценивать с помощью ряда критериев
эффективность проводящей системы в колониях с
разным строением. В данной работе изучена си�
стема течений гидроплазмы у гидроидных поли�
пов, имеющих наиболее просто устроенные коло�
нии, и сделана сравнительная оценка эффектив�
ности проводящей (распределительной) системы у
разных видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования выполнены на Беломорской
биостанции им. Н.А. Перцова (МГУ им. М.В. Ло�
моносова) на двух видах колониальных гидроидов,
состоящих из растущих по субстрату столонов и
сидящих на них полипов (гидрантов). 

Perigonimus abyssi G.O. Sars, 1874
1
впервые для

Белого моря идентифицирован Маргулис (1982) в
материале проб, взятых из верхней сублиторали в
проливе Великая Салма вблизи островов Еремеев�
ских. В дальнейшем, этот вид был обнаружен на
Еремеевском пороге, на бурых водорослях в зоне
нижней литорали (Марфенин, Карлсен, 1983). Там
же, на Ascophyllum nodosum, был взят материал для

1 Названия видов даны по Наумову (1960).
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настоящих исследований. Мелкие полипы без вы�
раженной ножки, высотой 0.4–0.5 мм, имели 8 ни�
тевидных щупалец (у молодых 2–4) и морщини�
стую “псевдогидротеку” (термин Наумова, 1960),
закрывавшую бóльшую часть их тела. После расса�
сывания полипов их пустые “псевдогидротеки”
легко отваливаются от столона, а новые гидранты
образуются всегда в новых местах, причем не толь�
ко на концах растущих столонов, но и в междоуз�
лиях между полипами на произвольном удалении
от каждого из них. Расстояние между гидрантами
на столоне колебалось от 0.4 до 7.8 мм при средних
значениях 2.3 ± 0.3 мм (n = 135). 

Полипы Stauridia producta Wright, 1858 долгое
время были известны для Белого моря лишь по
двум находкам (Mereschkowsky, 1879 – цит. по:
Перцова, 1979; Шидловский, 1902). В 1973 году
они снова были найдены Бурыкиным в пробах,
взятых из верхней сублиторали пролива Великая
Салма (Перцова, 1979). В последние годы полипы
этого вида неоднократно находили в районе уже
упомянутого Еремеевского порога в зоне нижней
литорали. Здесь же взяты и колонии, использован�
ные в настоящем исследовании, на тех же талломах
A. nodosum, что и предыдущий вид. Полипы крас�
новатого цвета, высотой 2–2.5 мм, имеют в рас�
правленном состоянии цилиндрическое тело, пе�
реходящее в покрытую перисарком ножку. По телу
разбросаны короткие головчатые щупальца, под
которыми расположен базальный венчик из 4 ни�
тевидных щупалец. Новые гидранты образуются
на концах растущих столонов и ножек рассосав�
шихся полипов, реже в междоузлиях столонов.
Верхушка столона непосредственно дифференци�
руется в зачаток полипа, в основании которого че�
рез несколько часов образуется новая верхушка.
Расстояние между гидрантами 2.8 ± 0.1 мм (1.2–
5.0 мм, n = 92).

Материал содержали в проточном аквариуме
при 11.8–16.6°С; опыты проводили при темпера�
туре около 20°С с кормлением свежевылупивши�
мися науплиусами Artemia salina. Колонии для
опытов выращивали на предметных стеклах из
прикрепленных к ним ниткой фрагментов коло�
ний, снятых с талломов A. nodosum. Эти фрагменты
вместе с нитками удаляли после образования на
стеклах растущих столонов с несколькими гидран�
тами (Бурыкин и др., 1984). В опытах использова�
ны однолучевые колонии с (4)5 гидрантами на сто�
лоне. Регистрацию гидроплазматических течений
(ГПТ) осуществляли под микроскопом ЛОМО
МИКМЕД�1 (окуляр 10×, объектив 8×): пластико�
вую чашку Петри (с колонией на предметном стек�
ле в морской воде) закрепляли на препаратоводи�
теле подвижного столика и перемещали ее во вре�
мя наблюдений ГПТ в двух взаимоперпен�
дикулярных направлениях двумя винтами под сто�
ликом. Направление и протяженность ГПТ отме�

чали на схемах колоний, а их продолжительность
фиксировали по секундомеру электронных часов.
Через 1.5 часа после кормления и позже отмечали
плотность окраски тканей различных областей ко�
лонии, которая указывала на степень захвата пи�
щевых частиц гастродермой. Скорость ГПТ изме�
ряли в середине колонии (второе или третье меж�
доузлие столона), на участке длиной 1.3–1.4 мм.
Время прохождения контрольного участка части�
цами средних размеров регистрировали с помо�
щью ручного секундомера, проводя подряд по не�
скольку измерений для каждого очередного тече�
ния. Вычисленную затем максимальную скорость
каждого ГПТ условно принимали за скорость дан�
ного потока гидроплазмы.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Perigonimus abyssi G.O. Sars, 1874. В первые
1.5–2 часа после кормления, когда гастродерма
ценосарка захватывает наибольшее количество
пищевых частиц (Бурыкин, 1998), сквозные те�
чения гидроплазмы в колониях этого гидроида
практически отсутствуют. Поэтому для выявле�
ния общей направленности в перераспределе�
нии ее объемов необходимо рассмотреть всю со�
вокупность локальных течений, выходящих из
разных гидрантов и конца столона. Как и в слу�
чае с G. loveni (Бурыкин, 2010), проглотившие
добычу полипы преимущественно выталкивают
гидроплазму в полость ценосарка, а остальные
гидранты и конец столона преимущественно ее
принимают (рис. 1).

После кормления проксимального полипа гид�
ранты принимают гидроплазму, идущую в основ�
ном от проксимального конца колонии, а вытал�
кивают ее преимущественно в дистальном направ�
лении. Редкие сквозные течения также имеют, как
правило, дистальную направленность (рис. 1а).
Поскольку средняя скорость идущих по столону
течений в обоих направлениях одинакова (рис. 3),
избыточный объем гидроплазмы, насыщенный
пищевыми частицами, постепенно перемещается
от проксимального конца колонии к дистальному
(рис. 1а). При этом более половины всех ГПТ в ко�
лониях не распространяются за пределы одного
междоузлия столона, а еще 29% охватывают лишь
два междоузлия (рис. 6а). Следовательно, гидро�
плазма с пищей перемещается эстафетно: из прок�
симального гидранта в соседний, из него, частич�
но возвращаясь обратно, – в следующий за ним
и/или через него в еще более дистальный гидрант
и т.д. Временами, этот эстафетный способ переме�
щения гидроплазмы в колонии можно наблюдать в
пределах одного цикла (рис. 2а). В связи с мелкими
размерами гидрантов проксимальному полипу, пе�
регруженному пищей, затруднительно вытолкнуть
гидроплазму далее ближайшего гидранта, которо�
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му, в свою очередь, легче протолкнуть ее в направ�
лении дистальной части колонии, где давление ни�
же, нежели обратно, в зону высокого давления и

т.д. Эффективность такого способа перемещения
гидроплазмы вдоль колонии при почти отсутству�
ющих сквозных течениях, очевидно, довольно
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Рис. 2. Эстафетный способ перемещения гидроплазмы в колониях P. abyssi после кормления проксимального (а) и ди�
стального (б) гидрантов (фрагменты регистрации ГПТ в опыте): слева – продолжительность течений, с.
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низкая: через 1.5–2 часа после кормления ткани в
дистальной части колонии остаются почти про�
зрачными, в то время как наибольшая плотность
их окраски, связанная с активным захватом пище�
вых частиц гастродермой, регистрируется в ее
проксимальной половине (рис. 1а).

После кормления дистального полипа наблю�
дается, по существу, обратная картина. Отличие за�
ключается лишь в том, что еще более мелкий, по
сравнению с остальными, дистальный гидрант с
проглоченной добычей еще слабее выталкивает
гидроплазму с пищей, чем проксимальный в
предыдущем случае; а в проксимальном полипе
выходящие из него течения преобладают, в сред�
нем, над входящими, противодействуя тем самым
встречным проксимальным потокам. В результате,
при почти одинаковой средней скорости ГПТ в
обоих направлениях (рис. 3) результирующее пе�
ремещение избыточного объема гидроплазмы с
пищевыми частицами охватывает, в основном,
лишь дистальную половину колонии, слабо про�
никая в проксимальную, ткани которой через
1.5–2 часа после кормления остаются почти про�
зрачными, т.к. почти вся пища за это время уже
захвачена гастродермой дистальной половины

(рис. 1б). Как и в предыдущем случае, время от
времени можно наблюдать эстафетное переме�
щение гидроплазмы в пределах одного цикла
(рис. 2б).

После равномерного кормления избыточная
гидроплазма, насыщенная пищевыми частицами,
постепенно перемещается, заполняя столон, из
проглотивших добычу полипов в непитавшиеся
гидранты (рис. 1в'). В случае, когда все гидранты
получают пищу, перераспределение объемов гид�
роплазмы в колонии выражено слабо, что находит
отражение в незначительной разнице суммарной
продолжительности противоположно направлен�
ных локальных течений (рис. 1в''). Ну а редкие
сквозные течения в обоих случаях имеют, тем не
менее, дистальную направленность, т.к. при пери�
одических расслаблениях зоны пульсаций на кон�
це столона проникновение сюда сквозных ГПТ
все�таки более вероятно, чем в забитый пищей же�
лудок проксимального гидранта. Плотность
окраски тканей при этом у всех колоний равно�
мерно высокая.

Stauridia producta Wright, 1858. Схема перерас�
пределения объемов гидроплазмы в колониях
этого гидроида принципиально та же, что и у
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Рис. 3. Средняя скорость проксимальных (слева) и дистальных (справа) течений гидроплазмы в колониях с различным
способом кормления через 0.5–1.5 часа после кормления:

 – P. abyssi,  – S. producta.
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предыдущего вида (рис. 4). Отличия же связаны
с более крупными размерами гидрантов, кото�
рые в 4–5 раз превышают по высоте гидрантов
P. abyssi и, вследствие этого, во время своих сжа�
тий с большей силой выталкивают гидроплазму
в столон: средняя скорость ГПТ, примерно оди�
наковая у потоков противоположной направлен�
ности, в целом существенно выше, чем в колониях
предыдущего гидроида (рис. 3); доля более протя�
женных и сквозных течений тоже выше (рис. 6),
хотя эстафетный способ перемещения гидроплаз�
мы все так же является основным, однако менее
выраженным (рис. 4а, 4б'). При том же строении
колонии эффективность проводящей системы яв�
но более высокая: через 1.5–2 часа после прокси�
мального кормления окраска тканей конца столона
и молодого дистального гидранта имеет такую же
плотность, как и в проксимальной части колонии
(рис. 4а), что свидетельствует об активном транс�
порте в эту зону пищевых частиц, а после дисталь�
ного кормления зона потемневшей гастродермы с
захваченными частицами пищи, в отличие от
предыдущего вида (рис. 1б), охватывала значи�
тельно бóльшую часть колонии (рис. 4б'). Если при

этом рассасывался проксимальный полип, его
клеточный материал, поступая в гидроплазму, со�
здавал в проксимальной зоне колонии также ее из�
быточный объем; в результате, под действием по�
вышенного давления на обоих концах колонии из�
быточная гидроплазма, обогащенная пищей или
дедифференцированными клетками (т.н. “вторич�
ная пища”), перемещалась в ее срединную часть
(рис. 4б'').

Через 2–3.5 часа после кормления параметры,
характеризующие соотношение противоположно
направленных ГПТ в гидрантах и столоне, в значи�
тельной мере выравниваются, доля протяженных
и сквозных течений (сохраняющих преимуще�
ственно дистальную направленность) и их средняя
скорость существенно увеличиваются, сквозные
ГПТ становятся более ритмичными, а плотность
окраски тканей становится почти одинаковой по
всей колонии при любом способе кормления
(рис. 5, 6, таблица). Т.е. эффективность проводя�
щей системы в это время резко возрастает у обоих
гидроидов. Ранее выяснено (Бурыкин, 2010), что в
условиях периодического кормления колониаль�
ных гидроидов протяженные ГПТ в них до начала

Рис. 5. Соотношение продолжительности (числá) ГПТ в однолучевых колониях через 2–3.5 часа после проксимального
кормления:
а – P. abyssi (N = 1) ; б – S. producta (N = 3); обозначения – см. рис. 1.
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кормления, как правило, отсутствуют. Поэтому
“прокачка” стоячего столба гидроплазмы в ко�
лониях, обусловленная активизацией сжатий
пульсаторов, все более удаленных от мест по�
ступления в колонию пищи, что сопровождается
увеличением протяженности и скорости ГПТ,
происходит постепенно. В результате, столб гид�
роплазмы в колонии “раскачивается” (Бурыкин,
2010), а течения становятся более быстрыми и
протяженными (рис. 6).

Поскольку, однако, большинство пищевых ча�
стиц к этому времени уже захвачено гастродермой
полипов и ценосарка, то при небольшом количе�
стве пищи преимущество в питании получают те
участки колонии, которые находятся вблизи мест
поступления в нее пищи и вблизи верхушек роста,
где молодая гастродерма обладает наибольшей
способностью к захвату пищевых частиц (Hale,

1964; Braverman, 1971, 1974; Бурыкин, 1998). По�
этому наибольший интерес представляет собой
оценка эффективности колониального распреде�
лительного аппарата как проводящей системы
именно в первые 1.5–2 часа после кормления. По�
лученные данные показывают отсутствие корреля�
ций между протяженностью и скоростью ГПТ у
разных видов гидроидов и отсутствие зависимости
этих параметров от степени архитектонической
сложности колоний: наибольшая средняя протя�
женность течений гидроплазмы наблюдалась в ко�
лониях G. loveni, имеющих побеги, а наибольшая
их скорость – в колониях S. producta с наиболее
крупными среди этих видов гидрантами, сидящи�
ми на столоне (рис. 6). 

Ранее на гидроиде G. loveni установлено, что те�
чения гидроплазмы в колонии никак не синхрони�
зированы, а их совокупность представлена огром�

 Период сквозных ГПТ в однолучевых колониях с 5 гидрантами (побегами)

а) в течение двух часов после кормления

Число колоний 
со сквозными ГПТ

Средние 
значения, мин

Лимиты
(min–max), мин

n – число 
измерений

CV – коэффици�
ент вариации

Perigonimus abyssi 10 из 21 29.3 2–92 19 101%

Stauridia producta 4 из 10 10.9 3–45 15 94%

Gonothyraea loveni* 18 из 19 17.6 5–98 55 95%

б) через два–три часа после кормления

Число колоний 
со сквозными ГПТ

Средние 
значения, мин

Лимиты
(min–max), мин

n – число 
измерений

CV – коэффици�
ент вариации

Perigonimus abyssi 4 из 4 10.7 3–27 11 65%

Stauridia producta 4 из 4 3.4 1–11 33 66%

Gonothyraea loveni* 8 из 8 10.1 5–19 70 33%

* По: Бурыкин, 2010, дополнительно полученные данные.

Рис. 6. Доля различных по протяженности ГПТ и их средняя скорость в однолучевых колониях с (4)5 гидрантами (побе�
гами) на столоне: 
протяженность течений: сквозные (через всю колонию), протяженные (более 2 междоузлий столона), средние (2 междо�
узлия столона), короткие (в пределах 1 междоузлия столона):
а – P. abyssi: N = 20, число всех ГПТ: n = 1237, их суммарная продолжительность T = 417 мин; S. producta: N = 11, n = 558,
T = 162 мин; G. loveni: N = 16, n = 659, T = 768 мин; б – P. abyssi: N = 5, n = 147, T = 56 мин; S. producta: N = 4, n = 121, T =
= 41 мин; G. loveni: N = 8, n = 455, T = 282 мин;
средняя скорость ГПТ обоих направлений:

 – P. abyssi;  – S. producta;  – G. loveni (по: Бурыкин, 2010, дополнительные данные)

а – P. abyssi: 0.26 ± 0.01 (0.07–0.68) мм/с, n = 185; S. producta: 0.51 ± 0.02 (0.09–1.08) мм/с, n = 148; G. loveni: 0.28 ± 0.01
(0.08–1.00) мм/с, n = 260; б – P. abyssi: 0.56 ± 0.02 (0.22–1.00) мм/с, n = 70; S. producta: 0.82 ± 0.03 (0.47–1.15) мм/с, n = 52;
G. loveni: 0.30 ± 0.01 (0.07–0.70) мм/с, n = 146.

4



124

ОНТОГЕНЕЗ  том 44  № 2  2013

БУРЫКИН

ным разнообразием неповторяющихся вариантов
(Бурыкин, 2008, 2010). Это в полной мере относит�
ся и к колониям двух исследованных в данной ра�
боте видов. Период сквозных ГПТ у всех гидрои�
дов колеблется в очень широких пределах и имеет
крайне высокие значения коэффициента вариа�
ции (таблица). Все это указывает, очевидно, на от�
сутствие в работе распределительной системы ка�
ких�либо интеграционных процессов и регулятор�
ных механизмов, что противоречит утверждениям
Марфенина (1993, 1997, 2002, 2009 и др.) о наличии
у гидроидов общеколониальной интеграции и са�
морегуляции. Единственным физиологическим
механизмом общеколониальной интеграции автор
считает “взаимоподстраивание независимых
пульсаторов (гидрантов и верхушек роста)” (Мар�
фенин, 2002). Однако, экспериментальные факты
свидетельствуют о прямо противоположном (Hale,
1960; Бурыкин, 2006): независимые друг от друга
сжатия многочисленных пульсаторов – движите�
лей гидроплазмы в колониях – являются главным
дезинтегрирующим фактором единственного об�
щеколониального аппарата гидроидных полипов.

Наличие очевидной кормидиальной интегра�
ции у гидрозоев (сифонофоры, гидрокораллы) и
возможность проявления локальных регуляций не
обеспечивают, однако, существование этих явле�
ний на общеколониальном уровне. Видимо, гид�
равлический принцип функционирования рас�
пределительной системы – единственного коло�
ниального аппарата у гидроидов – направляет у
них развитие колониальности, в противополож�
ность мнению Беклемишева (1950, 1964), по неме�
тазойному пути. При полном отсутствии в неинте�
грированных колониях беспозвоночных живот�
ных регуляторных органов и регуляторных систем
(Беклемишев, 1964) неметазойный (“раститель�
ный”) тип организации колониального организма
(разумеется, на основе животной природы проте�
кающих в нем процессов) сочетается с метазойной
организацией входящих в него интегрированных
зооидов. В этом дуализме, очевидно, – суть коло�
ниальной организации беспозвоночных.
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RelayBRay Way of Hydroplasm Movement in Hydroid Colonies 

  Yu. B. Burykin
Biological Faculty, Moscow State University, Moscow, 119992 Russia 

e�mail: burykin.ub@gmail.com 

Abstract—In this study, we continued the investigation of the distribution system of colonial hydroids in the
course of its development, starting with its emergence during the planula metamorphosis and ending with the
formed colony. The hydroplasmic stream system of two species of colonial hydroids—Perigonimus abyssi
G.O. Sars, 1874, and Stauridia producta Wright, 1858—was studied. We found that the main principle by
which hydroplasma moves in these colonies, which form no shoots, is the relay�race from one hydranth to
another through a stolon fragment connecting them or directly from one hydranth to the next one, etc. We
show that the efficiency of the conducting (distribution) system does not depend on the level of complexity
of the colonial structure. The results of this study confirm the absence of general colonial processes of inte�
gration and self�regulation in hydroid polyps. 

Keywords: colonial hydroids, distribution system, hydroplasmic flow, general colonial processes. 
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