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Аннотация. Экспериментально установлено, что выращенные в лаборатории более крупные колонии 

Dynamena pumila (Hydrozoa, Cnidaria), включающие 10–11 молодых побегов, менее устойчивы к повышению 
температуры воды до верхнего температурного предела данного вида (25 °С), чем такие же колонии меньшего 
размера с одним-двумя побегами. При повышении температуры часть гидрантов временно деградирует, а де-
фицит пищи в большей степени испытывают колонии с большим числом побегов, так как у них больше зон 
роста, нуждающихся в беспрерывном притоке клеток и пищи. Состояние колоний определяли по пульсациям 
верхушек столонов, которые регистрировали, используя цейтраферную микровидеосъемку. Колонии выра-
щивали в аквариумах с морской водой при Т = 14 °С. В течение первых суток после повышения температуры  
с 14 до 25 °С ростовые пульсации становились более частыми, без изменения характерной последовательности 
этапов расширения-сжатия верхушки столона. На вторые сутки и далее ростовые пульсации все более варьи-
ровали по частоте и амплитуде вплоть до остановки роста. Быстрое понижение температуры воды через пять 
суток термошока до 15–16 °С и последующее содержание в течение пяти суток не привело к восстановлению 
пульсаций у большинства колоний, хотя в предыдущем нашем аналогичном эксперименте, выполненном  
на малых колониях, восстановление проявилось уже на третьи сутки содержания при 15–16 °С и выразилось  
в возобновлении роста столонов, стабилизации частоты, амплитуды и последовательности фаз ростовых пуль-
саций. Результаты экспериментов подтвердили, что, регистрируя показатели пульсаций верхушек роста у гид-
роидов, можно обнаружить реакцию колониального организма на внешнее воздействие незамедлительно, 
т.е. в течение одного-двух часов после начала воздействия, и эта реакция по основным характеристикам по-
стоянна, не изменялась в последующие несколько дней. 

Ключевые слова: изменение климата, термошок, ростовые пульсации, колониальный организм, модульное 
строение, Hydrozoa, Cnidaria 
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Abstract. It has been experimentally established that larger colonies of Dynamena pumila (Hydrozoa, Cnidaria) 
grown in the laboratory, including 10–11 young shoots, are less resistant to increases in water temperature to the 
upper temperature limit of this species (25 °C) than the same smaller colonies with one or two shoots. As the tem-
perature rises, some of the hydrants temporarily degrade, and colonies with a large number of shoots experience  
a greater food shortage, since they have more growth zones that require a continuous influx of cells and food. The 
state of the colonies was determined by pulsations of the tops of the stolons, which were recorded using time-lapse 
microvideo photography. Colonies were grown in aquariums with sea water at T = 14 °C. During the first day after 
the temperature increased from 14 to 25 °C, growth pulsations became more frequent without changing the char-
acteristic sequence of stages of expansion and contraction of the stolon apex. On the second day and further, 
growth pulsations varied more and more in frequency and amplitude until growth stopped. A rapid decrease in 
water temperature after five days of thermal shock to 15–16 °C and subsequent maintenance for five days did not 
lead to the restoration of pulsations in the majority of colonies, although in our previous similar experiment per-
formed on small colonies, restoration was evident already on the third day of maintenance at 15–16 °C and was 
expressed in the resumption of stolon growth, stabilization of the frequency, amplitude and sequence of phases of 
growth pulsations. The results of the experiments confirmed that by recording the pulsation indicators of the 
growth tips of hydroids, it is possible to detect the reaction of the colonial organism to external influences immedi-
ately, i.e. within one to two hours after the start of exposure, and this reaction, according to its main characteristics, 
is constant, without changing over the next few days. 

Keywords: climate change, thermoshock, growth pulsations, colonial organism, modular structure, Hydrozoa, 
Cnidaria 
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Введение 

 
В условиях неустойчивого климата повыше-

ние температуры до экстремальных значений 
становится все более частым явлением [1, 2]. 
Последствия глобального потепления климата 
пока непредсказуемы для биоты в целом [3, 4]  
и особенно для полярных экосистем, в том числе 
для Арктики [5], где изменение климата прогно-
зируется сильнее, чем в низких широтах [3]. 

Реакция на экстремальное повышение темпе-
ратуры среды для большинства видов не известна 
[4, 6]. В единичных исследованиях была опреде-
лена критическая температура для ряда видов, 
при которой наступал летальный исход [7], од-
нако воздействие экстремально высокой темпе-
ратуры в опытах было непродолжительным.  

Как быстро проявляются изменения в жизне-
деятельности при продолжительном повышении 
температуры? Насколько эти реакции жизнедея-
тельности обратимы? Возможна ли адаптация  
к экстремальным условиям существования? Эти 
и подобные вопросы имеют прямое отношение 
к прогнозу реакции экосистем на возможное по-
тепление климата.  

Пока в научной литературе преобладают 
лишь самые общие предположения о смене эко-
систем, которые основаны нередко на биогео-
графических данных. Однако методами биогео-
графии можно надежно определить лишь 
устоявшиеся соответствия между условиями 
обитания и биоценозами. В таких случаях  
об экологических преференциях видов судят  
по типичным характеристикам биотопов, в кото-
рых эти виды обитают в пределах своих ареалов. 
Очевидно, такой метод недостаточен для опре-
деления реакции вида на происходящее измене-
ние показателей среды обитания [8], когда 
устойчивая реакция видов к изменению условий 
их обитания еще не выработалась.  

Поэтому мы предприняли экспериментальное 
исследование на колониальных гидроидах  
с целью определения моментальной и пролонги-
рованной реакции некоторых основных показате-
лей роста и состояния организма на значительное 
повышение температуры морской воды, исполь-
зуя метод цейтраферной микровидеосъемки. 

В данной статье приведены результаты изу-
чения реакции роста и пульсаций тела колонии 
у Dynamena pumila (L., 1758) при повышении 
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температуры воды с 14–15 до 24–25 °C, а также 
последующего понижения температуры до нор-
мального значения 15 °C. 

Подобных исследований на гидроидах ранее 
было выполнено мало. Все они были разрознен-
ные и давали лишь общее представление о реак-
ции колоний на небольшое повышение темпера-
туры воды [9–19]. Лишь в последнее время нами 
было проведено исследование моментальной ре-
акции колониального гидроида D. pumila на раз-
личное повышение температуры, где было уста-
новлено, что 25 °C – предельная температура, 
при которой гидроид не погибал [20]. Затем 
было выполнено исследование, аналогичное 
данному, на малых колониях. 
Цель представленного в данной статье ис-

следования – проверить предположение о боль-
шей выносливости крупных колоний к повыше-
нию температуры воды по сравнению с такими 
же маленькими колониями.  

Решение этого вопроса стало возможным 
благодаря тому, что одновременно мы провели 
точно такое же исследование на маленьких ко-
лониях, результаты которого представлены в пе-
чать. Ниже при обсуждении результатов экспе-
риментов на более крупных колониях мы 
сравним их с результатами, полученными при 
изучении нами маленьких колоний того же вида. 

Исследование выполнено на модульном ор-
ганизме, с чем связано несколько особенностей 
в выборе применяемых методов исследования. 

 
Материалы и методы 

 
Объект исследования. Колониальный гид-

роид Dynamena pumila (L., 1758) – представи-
тель семейства Sertulariidae отряда Leptothecata 
класса Hydrozoa. Этот вид распространен в Се-
верной Атлантике, Баренцевом и Белом морях. 
Колонии D. pumila обитают на мелководье в Бе-
лом море – на водорослях на нижней литорали и 
верхней сублиторали, образуя массовые поселе-
ния. Этот вид удобен для проведения лаборатор-
ных исследований, потому что его просто со-
брать в море и легко содержать в лаборатории. 
На D. pumila было проведено немало исследова-
ний роста, интеграции колонии, питания и пр.,  
в том числе и нами [21, 22]. 
Морфология колоний (рис. 1). Колониальное 

тело D. pumila представлено множеством побе-
гов на нитевидных столонах. Рост побегов и сто-
лонов ограничен терминально расположенными 
зонами, которые называют верхушками роста 
(ВР). Новые побеги образуются только на 
участке столона, включающем ВР, а между по-
бегами никогда не возникают. На побегах местами 
образуются боковые ветви, которые отходят  

от ствола под гидрантами. Стволы и боковые 
ветви побегов устроены стереотипно. Гидранты 
расположены в два супротивных ряда. Столоны, 
стволы побегов и гидранты находятся внутри 
хитиноидного перисарка. Тело между гидран-
тами называется ценосарком. Ценосарк – это 
трубковидное тело, стенка которого состоит из 
двух слоев клеток (гастродермы и эпидермы), 
разделенных неклеточным веществом мезоглеи. 
Полость ценосарка (гастроваскулярная полость 
тела) без перегородок объединяет все побеги  
и столоны. Это распределительная система,  
по которой происходит перемещение пищи. 

 

 
Рис. 1. Морфология побегов Dynamena pumila:  

1 – верхушка роста побега; 2 – гидротека;  
3 – венчик щупалец гидранта; 4 – гидрант, 
заглатывающий науплиуса; 5 – столон;  

6 – верхушка роста столона 
Fig. 1. Morphology of Dynamena pumila shoots:  

1 – apex of shoot growth; 2 – hydrotecha;  
3 – rim of hydrant tentacles; 4 – hydrant swallowing 

nauplius; 5 – stolon; 6 – apex of stolon growth 
 
Сбор колоний в море. Материал был собран  

в плотной популяции D. pumila на Еремеевском 
пороге (66°33.3′ с. ш. 33°08′ в. д.) в проливе Ве-
ликая Салма Кандалакшского залива Белого моря 
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вблизи от Беломорской биологической станции 
имени Н. А. Перцова Московского государствен-
ного университета имени М. В. Ломоносова. 

Во время фазы малой воды 2 июня 2022 г.  
на Еремеевском пороге был выбран один куст 
Fucus serratus с чистыми, слабо обросшими ко-
лониями D. pumila, а из этих колоний отсечены 
побеги среднего размера, т.е. от 13 до 20 междо-
узлий ствола побега. Побеги закреплены пооди-
ночке под поперечными нитями на стеклах  
по методике, описанной ранее [23–25]. Далее  
из оснований отсеченных побегов вырастают 
столоны, которые также крепко прикреплены  
к стеклу, как и к натуральному субстрату. Через 
неделю роста колонии включали, кроме перво-
начального побега, еще короткий столон менее 
10 мм в длину и на нем один-два молодых по-
бега. Такие колонии мы называем маленькими. 
На них было проведено аналогичное исследова-
ние, результаты которого представлены в печать 
(Marfenin et al., 2023). Для данного исследования 
были использованы колонии большего размера 
(с 11 побегами), у которых длина столона была  
в среднем 50 мм. Такой величины они достигали 
после месяца содержания в лаборатории при 14 °С.  
Культивирование колоний. Колонии на стеклах 

находились в десятилитровом аквариуме, разме-
щенном в большом непрозрачном контейнере,  
заполненном водой. Воду с помощью помпы  
(300 л/ч) постоянно прогоняли через проточный 
холодильник марки Resun CL–200. Так, в контей-
нере с аквариумами поддерживалась заданная тем-
пература 14–15 °C, соответствующая оптималь-
ному температурному диапазону [20]. Кроме того, 
воду в аквариуме постоянно аэрировали с помо-
щью микрокомпрессора, в основном для того, 
чтобы приводить ее в движение, имитируя течение. 

Кормление колоний проводили ежедневно  
в течение одного часа в отдельном кормовом  
аквариуме, в который выпускали свежевылу-
пившихся науплиев Artemia salina. Воду в аква-
риуме ежедневно обновляли, а аквариум промы-
вали пресной водой перед тем как залить свежей 
морской водой. После кормления концентрация 
науплиев составляла 0,6–1,7 экз/мл. Обычно ак-
тивная фаза кормления колоний продолжалась 
15 мин, но продолжительность кормления все-
гда выдерживалась в течение одного часа. 
Количество колоний в эксперименте. При изу-

чении модульных организмов, к которым отно-
сятся колониальные гидроиды, маловероятно 
иметь выборки из одинаковых объектов. Наш 
опыт многолетних исследований дает основание 
считать, что выборки при изучении роста, расса-
сывания, функционирования распределительной 
системы должны быть небольшими для того, 
чтобы иметь возможность индивидуально ана-
лизировать исследуемые процессы в каждой ко-
лонии, наряду со статистической обработкой. 

Модульные и особенно разветвленные орга-
низмы отличаются друг от друга несопоставимо 
больше, чем унитарные (одиночные) орга-
низмы. Эти различия не ограничены возрастом 
и факторами среды. Например, интенсивность 
ветвления побегов и столонов влияет на скоро-
сти роста и характер функционирования распре-
делительной системы. Не меньшее влияние ока-
зывают и процессы рассасывания гидрантов, 
зависящие от комплекса обстоятельств. По-
этому во время исследования надо стремиться 
не к увеличению выборки и ограничению учи-
тываемых параметров, а к комплексному инди-
видуальному рассмотрению множества показа-
телей на примере оптимального количества 
особей. Такой подход называется «идиографи-
ческим» [26]. Кроме того, количество колоний  
в выборке ограничено необходимым временем 
на их исследование. В нашем случае при ежеднев-
ном отслеживании происходящих в колониях из-
менений выборка ограничена четырьмя колони-
ями. В нашем эксперименте удалось ежедневно 
отслеживать только четыре колонии D. pumila, так 
как на регистрацию роста одной колонии методом 
цейтраферной микровидеосъемки необходимо 
было потратить более двух часов. Зато небольшой 
размер выборки позволяет индивидуально изучать 
каждую колонию, учитывая особенности ее стро-
ения и содержания. Поэтому идиографический 
подход расширяет возможности статистической 
обработки количественных данных. 
Методика картирования колоний. После вы-

бора колоний для эксперимента начиналась ре-
гистрация их размеров: длины столона, числа 
побегов, величины побегов (выраженной  
в числе междоузлий – пар гидротек), образова-
ния боковых ветвей столона, числа активных 
гидрантов, рассасывания гидрантов и участков 
ценосарка материнского побега. Все эти показа-
тели получали с помощью простой методики 
«картирования» колоний под бинокуляром [27], 
т.е. составления схем колоний, на которые зано-
сятся измерения и подсчеты (рис. 1), что осу-
ществляли ежедневно с каждой колонией.  
Методика цейтраферной микровидео-

съемки. Для регистрации показателей жизнедея-
тельности колоний D. pumila использовали цей-
траферную микровидеосъемку. Для этого 
видеокамеру Arecont AV3100M закрепляли  
на тубусе микроскопа и подключали к персо-
нальному компьютеру. Съемку проводили по-
кадрово с частотой 4 кадра/с. На рабочий столик 
микроскопа помещали прозрачную кювету  
с двойными стенками и дном. Внутренний 
объем – это рабочее пространство, заполненное 
свежей морской водой для расположения стекла  
с колониями и проведения съемки, а внешнее 
пространство между двумя стенками и двумя 
днищами использовали для постоянной протоки 
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воды определенной температуры, которую про-
гоняли помпой через проточный холодильник. 
Учитывая размеры кюветы, удобнее всего ис-
пользовать самый простой микроскоп МБИ–1  
с прямым тубусом, на котором закреплена ви-
деокамера. Для освещения объекта использо-
вали отдельный осветитель, луч которого 
направляли в поле зрения через зеркало. Это по-
могало манипулировать освещением для выбора 
оптимального режима. Для микроскопирования 
использовали десятикратный объектив микро-
скопа без окуляра. За счет тубуса общее увели-
чение было примерно десятикратное. Перед 
съемкой объекта проводили съемку масштабной 
микролинейки, по которой проводили калиб-
ровку экранной линейки для последующих изме-
рений при камеральной обработке видеозаписей. 

Благодаря цейтраферной съемке можно реги-
стрировать рост верхушки столона, пульсации 
верхушки и стенок ценосарка в любом прозрач-
ном месте столона, а также перемещение части-
чек в гастроваскулярной полости столона, кото-
рые переносятся гидроплазмой (внутренней 
жидкостью, заполняющей полость). Последний 
параметр в данной статье не используется. 

Тело гидроидов обычно медленно пульси-
рует, что сложно определить при простом 
наблюдении, но при ускоренном просмотре  
видео пульсации ценосарка становятся очевид-
ными и хорошо различимыми. Пульсации цено-
сарка могут быть экспресс-индикаторами состо-
яния колониального организма гидроидов. 
Наиболее чуткий и надежный среди всех пока-
зателей пульсации ценосарка – регулярные по-
очередные выпячивания и сокращения терми-
нального конца верхушки у столонов или 
побегов, которые обычно называют ростовыми 
пульсациями (РП) или пульсациями верхушки 
роста [28, 29]. В норме РП ритмичны и могут 
быть охарактеризованы несколькими показате-
лями, в том числе периодом, амплитудой и при-
ростом за один цикл пульсации. Хотя эти пока-
затели не остаются строго постоянными, тем не 
менее они удобны для сравнения, в том числе 
графического. На графиках ростовых пульсаций 
ясно видны различия в деталях. Из них можно 
извлечь больше информации, чем от усредне-
ния, но для этого надо анализировать ростовые 
пульсации индивидуально по колониям.  

Расшифровку видеозаписей производили 
следующим образом. Для того, чтобы регистри-
ровать процессы в ускоренном режиме, соответ-
ствующем полуминутному интервалу, осу-
ществляли с определенным пропуском кадров 
измерения на мониторе компьютера экранной 
микролинейкой положения апикального края 
верхушки столона по отношению к краю кадра. 
На основании измерений положения апикаль-
ной точки верхушки ценосарка столона был 

определен прирост за один цикл пульсаций. При 
деградации верхушки и отходе ее от перисарка 
показатель прироста получался условным, так 
как пульсирующий столон не рос, а лишь время 
от времени верхушка продвигалась вперед 
внутри пустого пространства в перисарке. 
Статистическая обработка. В основном 

при обработке первичных данных мы ограничи-
вались показателями средних значений и откло-
нениями от среднего, причем используя оба  
показателя: и ошибку среднего (±SE), и стан-
дартное отклонение (±SD). Показатель ошибки 
среднего (±SE) был использован при демонстра-
ции общей тенденции в динамике средних зна-
чений, а показатель стандартного отклонения 
(±SD) там, где мы хотели обратить внимание  
на степень вариабельности усредняемых дан-
ных. Выбор показателя в тексте статьи всякий 
раз уточняется соответствующей ремаркой:  
(x̄ ± SE) или (x̄ ± SD). Выборки зависели от числа 
учтенных пульсаций, а они, в свою очередь,  
от частоты пульсаций и общего времени съемки. 
Продолжительность стандартной съемки со-
ставляла 1,5–2 ч, но также использовали и ноч-
ное время для проверки изменений, которые 
могли происходить за пределами полуторачасо-
вого стандартного интервала съемки.  
Терминология и параметры. В тексте статьи 

используются несколько малоизвестных терми-
нов и параметров. 
Колониальный организм – обычно называется 

колонией, но термин «колония» полисемантич-
ный, его используют и для обозначения колонии 
чаек или пчел, и для обозначения модульных ко-
лониальных беспозвоночных: гидроидов, корал-
лов, мшанок и др., тогда как модульные орга-
низмы не являются сообществом особей. 
Однако термин «колония» настолько закре-
пился, что его использовать проще, чем «коло-
ниальный организм». В данной статье эти тер-
мины используются нами как синонимы. 
Модуль побега – часть побега, включающая  

у D. pumila две супротивно расположенные гидро-
теки и участок ствола между ними. Границы 
между модулями условны и «привязаны» к самым 
узким местам на побеге между парами гидротек. 
Модуль столона – часть столона между 

двумя последовательными побегами. 
Верхушка роста – апикальная (терминаль-

ная) часть ценосарка побега или столона, благо-
даря пульсациям которой происходит продви-
жение этой части вперед с растяжением тонкого 
перисарка и выделением нового перисарка.  
ВР морфологически отличаются от трубчатого 
ценосарка, который они венчают. 
Прирост за цикл пульсации – расстояние,  

на которое ВР продвигается вперед за каждый 
цикл продольной пульсации. 
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Результаты 
 
Динамика морфологических показателей  

колоний по ходу эксперимента 
 
При температуре 14–15 °C и наличии пищи 

колонии D. pumila активно растут, так что  

к 06.07.22 у них образовались прикрепленные  
к субстрату столоны протяженностью в среднем 
42 мм, на которых уже сформировалось по не-
сколько побегов (табл. 1). По длине столона ко-
лонии значительно различались: от 28 до 65 мм. 
В таких колониях большинство гидрантов рас-
положено на материнских побегах.  

Таблица 1  

Динамика суммарных значений показателей структуры и роста пяти колоний  
D. pumila после повышения температуры воды до 25 °C 

Table 1  

Dynamics of the total values of structure and growth indicators of five colonies  
of D. pumila after increasing the water temperature to 25 °C 

Дата 06.07.22 07.07.22 08.07.22 09.07.22 10.07.22 11.07.22 
Температура воды, °C 14,7 23,8 24,6 25,0 25,1 25,2 
Длина столонов (L), мм 200,2 211,5 222,4 223,4 223,4 223,5 
Прирост столонов за сутки (ΔL), мм 0 11,3 10,9 1 0 0,1 
Число побегов 46 48 51 51 51 51 
Прирост числа побегов за сутки 0 2 3 0 0 0 
Число растущих верхушек побега (B) 38 38 40 0 0 0 
Изменение числа растущих верхушек  
побега (ΔB) 0 0 2 –40 0 0 

Число пар гидрантов в молодых побегах (H) 169 178 190 191 191 191 
Прирост числа пар гидрантов (ΔH) после 
предыдущей регистрации 0 9 12 1 0 0 

Число нерассосавшихся гидрантов 290 298 264 211 119 67 
Индекс: Н/В 6,17 6,08 5,08 4,06 2,29 1,29 
Индекс: Н/L 1,45 1,41 1,19 0,94 0,53 0,30 

 
06.07.22 при температуре 14 °C была проведена 

первая регистрация терминальных пульсаций вер-
хушек столонов. Условия соответствуют опти-
мальным для роста колоний D. pumila. Поэтому 
показатели пульсаций столона считаются кон-
трольными, и с ними было проведено сравнение ре-
зультатов всех последующих дней эксперимента.  

07.07.22 температура воды в аквариуме с ко-
лониями была повышена с 14–15 до 24–25 °C  
и проведена цейтраферная микровидеосъемка 
для регистрации моментальной реакции коло-
ний на столь сильное повышение температуры.  

08.07.22, т.е. за сутки после повышения тем-
пературы воды, все колонии выросли: увеличи-
лась длина столонов, появились новые побеги, 
прежние побеги выросли в среднем на один мо-
дуль (табл. 1).  

Еще через сутки, т.е. 09.07.23, прирост у всех 
колоний прекратился (табл. 1), но рассасывание 
гидрантов пока незначительное.  

10.07.22, т.е. на четвертые сутки термошока 
заметно активизировалось рассасывание гид-
рантов (табл. 1), что привело к падению индекса 
H/B. Индекс H/B означает число гидрантов, при-
ходящихся на одну верхушку роста. Теперь  

колонии в дополнение к термострессу стали не-
дополучать пищу. 

11.07.22 рассасывание гидрантов нарастает: 
осталось меньше четверти гидрантов, из кото-
рых, на самом деле, лишь единичные были спо-
собны заякоривать и проглатывать науплиев 
Artemia. Об этом можно судить по результатам 
картирования колоний после кормления. У всех 
колоний были видны почти на каждом побеге 
единичные гидранты с расправленными венчи-
ками щупалец: от 12 до 18 гидрантов в колонии. 

После снижения температуры воды с 25 °C  
до 15 °C структура колоний за последующие 
пять суток так и не восстановилась, что вырази-
лось в отсутствии роста побегов и столонов.  

После 11.07.22, когда температура в аквари-
уме с гидроидами была понижена с 25 до 15 °C, 
все побеги и столоны так и не возобновили рост. 
Они «замерли» на одном месте. В побегах было 
завершено формирование последних модулей,  
а новые не сформировались. Столоны прекра-
тили расти на разных стадиях формирования мо-
дуля. Так продолжалось все пять суток восста-
новительного периода при содержании колоний 
в оптимальной для них температуре 15 °C. За это 
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время ценосарк столона подразделился на от-
дельные фрагменты (фрагментировался), а в по-
бегах усилилось рассасывание гидрантов.  

Индекс H/B уменьшался в течение всего экс-
перимента (табл. 1). Однако, судя по данным  
цейтраферной микровидеосъемки верхушек 
столонов, к 16.07.22 одна верхушка столона  
из четырех колоний начала восстанавливаться. 

 
Динамика показателей пульсации ценосарка 

при изменении температуры 
 
06.07.22. Стадия контроля (14–15 °C). В нор-

мальных для лабораторного культивирования  

D. pumila температурных условиях при 14–15 °C 
терминальные пульсации верхушек роста рит-
мичны со средними (x̄ ± SD) значениями показа-
телей: периода РGP = 15,1 ± 0,4 мин, амплитуды 
AGP = 42,4 ± 6,5 мкм; прироста за цикл mgp =  
= 14,1 ± 0,8 мкм и фазой покоя (0)GP % = 81,6 % 
(табл. 2). Стандартное отклонение от среднего 
значения (±SD) позволяет яснее представить 
степень разброса значений по сравнению  
с ошибкой среднего (±SE). Период терминаль-
ных (ростовых) пульсаций, так же как и прирост 
за цикл пульсации, варьирует незначительно. 
Амплитуда РП различается у сравниваемых ко-
лоний. 

Таблица 2 

Динамика средних значений (x̄ ± SD) показателей: периода, амплитуды, прироста за один цикл 
пульсаций и прироста столона за час, а также показателей доли (%) фаз покоя, растяжения и сжатия 
терминальных пульсаций верхушки столона в колониях по ходу изменения температуры воды 

Table 2  

Dynamics of average values (x̄ ± SD) of indicators: period, amplitude, increase in one cycle of pulsations  
and increase in stolon per hour, as well as indicators of the share (%) of the phases of rest, extension  

and compression of terminal pulsations of the apex of the stolon in colonies as water temperature changes 
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Терминальные пульсации верхушек столо-
нов при 15 °C в основном представлены фазой 
покоя, когда апикальный край остается в неиз-
менном положении между очередными актами 
регистрации, т.е. пульсации не означают посто-
янного движения, а слагаются из коротких ин-
тервалов продвижения на фоне преобладающих 
остановок в продвижении края верхушки вперед 
или назад. Фаза покоя занимает почти 82 % вре-
мени, а фаза выпячивания верхушки в 1,6 раза 
дольше фазы сжатия (11,3 и 7,1 % соответ-
ственно). 

10.06.22. Повышение температуры до 25 °C – 
первые сутки термошока. При быстром повыше-
нии (за 1–2 ч) температуры морской воды на  
10 °C (с 14–15 до 25 °C) основные показатели 
пульсаций (период, амплитуда и прирост) изме-
нялись буквально за несколько циклов расшире-
ния и сжатия верхушки столона. При сравнении 

графиков ростовых пульсаций (рис. 2) –  
до (слева) и после (справа) повышения темпера-
туры воды – видно, что показатели терминаль-
ных пульсаций существенно изменились. Значи-
тельно увеличилась у всех столонов частота 
пульсаций, т.е. период РП сократился почти 
вдвое (РGP = 8,1 ± 0,3 мин). Амплитуда РП 
уменьшилась в 1,5 раза (AGP = 28,2 ± 3,8 мкм), 
прирост столона за цикл сократился почти  
в 1,5 раза (mgp = 9,8 ± 1,2 мкм). Одновременно 
возросла скорость роста. Прирост за час увели-
чился в среднем в 1,7 раза (p < 0,01). Последнее 
происходит не за счет возрастания прироста за 
один цикл (табл. 2), а вследствие увеличения 
числа циклов пульсаций за тот же срок. По ско-
рости роста колонии значительно различались 
(рис. 2). Фаза покоя несколько сократилась, за-
нимая 75,9 % времени, фазы расширения и сжа-
тия стали дольше (табл. 2). 

 

 
Рис. 2. Терминальные пульсации верхушек столонов у четырех колоний D. pumila при 14 °C (слева)  
и после повышения температуры морской воды до 25 °C (справа). Первые сутки термошока. 

Продолжительность съемки – 1 ч 30 мин каждая. Нумерация графиков означает сутки с начала опыта 

Fig. 2. Terminal pulsations of the tops of stolons in four colonies of D. pumila at 14 °С (left) and after increasing  
the seawater temperature to 25 °C (right). The first day of thermal shock. Shooting duration is 1 hour 30 minutes 

each. The numbering of the graphs means the day from the beginning of the experiment 
 
Через сутки после повышения температуры 

воды, т.е. 08.07.22, терминальные пульсации 
столонов снова изменились. Период РП  
у некоторых колоний стал менее стабильным, 
амлитуда уменьшилась, а прирост у всех 
колоний почти прекратился (mgp = 0,2 ± 0,4 мкм) 
(рис. 3, табл. 2). Колонии перестали расти. Доля 
покоя в перемещениях гидроплазмы вернулась  
к норме, как 06.07.22. 

В последующие трое суток разбалансировка 
терминальных пульсаций усилилась (рис. 3, 4, 
табл. 2). В одной из колоний пульсации прекрати-

лись. У всех колоний терминальные участки це-
носарка столона перестали плотно прилегать к 
перисарку, оттянулись назад, в результате обра-
зовался зазор между перисарком и ценосарком 
(рис. 5). Временами этот зазор увеличивался, а 
иногда уменьшался. В последнем случае вер-
хушка столона продвигалась вперед внутри пери-
саркальной трубки (см. колонию № 22-15). Доля 
покоя в пульсации достигла 92 %, а доли расшире-
ния и сжатия сократились до 3–4 %. Однако на 
четвертые сутки пульсации временно усилились, 
но разбалансировка продолжилась дальше. 
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Рис. 3. Терминальные пульсации верхушек столонов у четырех колоний D. pumila на вторые сутки (слева)  

и на третьи сутки термошока (справа). Продолжительность съемки – 1 ч 30 мин каждая.  
Нумерация графиков означает сутки с начала опыта 

Fig. 3. Terminal pulsations of the tops of stolons in four colonies of D. pumila on the second day (left)  
and on the third day of thermal shock (right). Shooting duration is 1 hour 30 minutes each.  

The numbering of the graphs means the day from the beginning of the experiment 
 

 
Рис. 4. Терминальные пульсации верхушек столонов у четырех колоний D. pumila: на четвертые сутки (слева) 

и на пятые сутки термошока (справа). Продолжительность съемки – 1 ч 30 мин каждая.  
Нумерация графиков соответствует числу суток с начала опыта 

Fig. 4. Terminal pulsations of the apices of stolons in four colonies of D. pumila: on the fourth day (left)  
and on the fifth day of thermal shock (right). Shooting duration is 1 hour 30 minutes each.  

The numbering of the graphs corresponds to the number of days from the beginning of the experiment 
 
С 12 по 16 июля 2022 г. колонии содержались 

при 15 °C. Предполагалось, что в колониях воз-
обновится рост. Однако вместо восстановления 
за этот пятидневный период лишь усилилась 
разбалансировка распределительной системы 
(рис. 6, табл. 2): нарушилась периодичность 
пульсаций верхушек столонов, они стали значи-
тельно различаться между колониями, фазы  

выпячивания верхушек перестали соответство-
вать на графике нормальной последовательно-
сти постепенного выдвижения, непродолжи-
тельного плато и постепенного сокращения. 
Наконец, пульсации прекращались полностью 
или сводились к отдельным неупорядоченным 
подергиваниям.  
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Рис. 5. Фотографии верхушек столонов четырех колоний в начале опыта (слева), в конце пятидневной фазы 

25 °C (по центру) и в конце пятидневной фазы восстановления при 15 оС (справа). Масштабная линейка 0,1 мм 

Fig. 5. Photographs of the tops of the stolons of four colonies at the beginning of the experiment (left), at the end  
of the five-day phase at 25 оС (center) and at the end of the five-day recovery phase at 15 °C (right). Scale bar 0.1 mm 

 

  
Рис. 6. Терминальные пульсации верхушек столонов у четырех колоний D. pumila: в первые сутки 

восстановления при 15 оС (слева) и на пятые сутки восстановления (справа). Продолжительность съемки –  
1 ч 30 мин каждая. Нумерация в левом верхнем углу графика означает число суток с начала опыта 

Fig. 6. Terminal pulsations of the stolon apices in four colonies of D. pumila: on the first day of recovery at 15 °C 
(left) and on the fifth day of recovery (right). Shooting duration is 1 hour 30 minutes each. The numbering  
in the upper left corner of the graph indicates the number of days from the beginning of the experiment 

 
Несмотря на очевидные признаки продолжа-

ющейся деградации, в одной из колоний  
(№ 20-12) на пятые сутки реабилитационного 
периода при 15 °С верхушка столона по форме 
полностью восстановилась (рис. 5), хотя ее 
пульсации отличались от нормы (рис. 6 справа).  

 
Обсуждение результатов 

 
В связи с глобальным изменением климата  

и регистрируемом в ряде локаций повышением 
температуры верхнего слоя воды [30] особенно 

актуально своевременное определение измене-
ний ареалов видов [31]. В основе понимания  
и научного прогнозирования биологических  
последствий потепления климата должна быть 
фундаментальная информация о реакции биоло-
гических видов на изменение температуры 
среды. К сожалению, термотолерантность,  
т.е. диапазон допустимых значений температуры, 
в котором сохраняется жизнеспособность и тем-
пературный оптимум организма, для большин-
ства видов не известна. Кроме этого, показатели 
экологической толерантности и оптимума 

120

170

220

270

320

370

0:
00

:3
0

0:
05

:0
0

0:
09

:3
0

0:
14

:0
0

0:
18

:3
0

0:
23

:0
0

0:
27

:3
0

0:
32

:0
0

0:
36

:3
0

0:
41

:0
0

0:
45

:3
0

0:
50

:0
0

0:
54

:3
0

0:
59

:0
0

1:
03

:3
0

1:
08

:0
0

1:
12

:3
0

1:
17

:0
0

1:
21

:3
0

1:
26

:0
0

мк
м

Время с начала регистрации

7 Колонии: 
20–12
19–20

23–13

22–15

160

210

260

310

360

410

0:
00

:3
0

0:
05

:0
0

0:
09

:3
0

0:
14

:0
0

0:
18

:3
0

0:
23

:0
0

0:
27

:3
0

0:
32

:0
0

0:
36

:3
0

0:
41

:0
0

0:
45

:3
0

0:
50

:0
0

0:
54

:3
0

0:
59

:0
0

1:
03

:3
0

1:
08

:0
0

1:
12

:3
0

1:
17

:0
0

1:
21

:3
0

1:
26

:0
0

1:
30

:3
0

мк
м

Время с начала регистрации

11 Колонии:
20–12

22–15
23–13

15–20



Vol. 8 (3), 2023  

 Page 11 from 21 

должны быть проверены для разных стадий жиз-
ненного цикла, а также в комбинации с другими 
факторами среды, что значительно увеличивает 
объем необходимой информации и уменьшает 
число видов, относительно которых уже имеется 
вся или хотя бы значительная часть этой инфор-
мации. 

К числу таких видов относятся некоторые 
представители класса Hydrozoa, такие как прес-
новодные гидры [32–34] и морские колониаль-
ные гидроиды [12, 13, 23]. 

И. И. Канаев суммировал в своей моногра-
фии «Гидра …» [32] результаты изучения реак-
ции гидр на температуру воды, начиная с самых 
ранних исследований вплоть до середины XX в. 
В основном эти сведения относятся к способно-
сти выдерживать охлаждение, а не нагревание. 
Первые сведения о низкой температуре, кото-
рую выдерживают гидры, встречаются в осново-
полагающей книге A. Трамбле, опубликованной 
в 1744 г. [35], который отметил присутствие жи-
вых гидр зимой в пруду с температурой воды  
6,5 °C, указав, что гидры были сжаты и не пита-
лись. Позже было установлено, что понижение 
температуры до 10 °C вызывает медлительность 
в движениях гидры, а при 0–2 °C они гибнут, 
хотя А. Трамбле видел гидр, которые сутки про-
были во льду и остались живыми.  

Необычайно высокий интерес к гидрам  
в XVIII в. был вызван результатами опытов  
А. Трамбле по инициированной регенерации 
тела у представителя животного мира. Впослед-
ствии гидры и остальные гидроиды привлекали 
внимание ученых удобством изучения на них 
фундаментальных проблем биологии, таких как 
продолжительность жизни (бессмертие), формо-
образование (морфогенез), целостность орга-
низма. Поэтому «рядовые» научные проблемы, 
такие как условия существования вида, не были 
в фокусе их внимания.  

Тем не менее в последующие два столетия 
постепенно накапливалась информация о термо-
толерантности гидр. В том числе были описаны 
массовые скопления гидр Hydra oligactis на глу-
бине озера Дуглас (Мичиган) зимой при темпе-
ратуре около +4 °C (нижний температурный 
предел), а при температуре выше 20 °C эти 
гидры начинали исчезать из поверхностного 
слоя воды [36].  

Экспериментально было установлено, что ре-
акция на температуру окружающей среды зави-
сит у гидр не только от абсолютных значений 
температуры, но и от скорости ее изменения. 
Перенос гидр Hydra grisea1 L., 1767 из воды  

 
1 Синоним Hydra vulgaris Pallas, 1766. 

с низкой температурой (5–10 °C) в воду с высо-
кой температурой (24 °C) вызывал уже на следу-
ющий день деградацию, а затем и гибель [32]. 

Верхняя граница диапазона термотолерант-
ности, т.е. верхняя летальная температура (ВЛТ) 
у некоторых видов непостоянна [34]. Так ВЛТ  
у Hydra oligactis Pallas, 1766 была 26 °C при со-
держании культуры в условиях постоянной тем-
пературы в диапазоне от 5 до 21 °C. Однако если 
выращивать этих же гидр при 27 °C, то ВЛТ по-
вышалась до 31 °C. В том же исследовании  
у гидр Hydra pseudoligactis (Hyman, 1931)2 ВЛТ 
повышалась с 31 до 34 °C по мере повышения 
температуры выращивания с 5 до 27 °C. Анало-
гичные результаты были получены в другом ис-
следовании, сфокусированном на зависимости 
начала полового размножения гидр от темпера-
туры [37]. 

Пребывание в течение двух часов на H. atten-
uata при температуре (30 °C) повышает их спо-
собность выживать в течение 4 дней при темпе-
ратуре (34 °C), что без предварительной 
адаптации было бы смертельным. Однако  
у H. oligactis тот же эксперимент не повысил тер-
мотолерантность. Причина различий оказалась  
в способности синтезировать белок термошока 
(семейство белков hsp70) в ответ на повышение 
температуры среды. Например, у H. attenuata 
этот белок вырабатывается при инкубации  
в условиях повышенной температуры, что спо-
собствует формированию термотолерантности, 
т.е. устойчивости к увеличению температуры 
воды, а у других видов, например H. oligactis, 
белков теплового шока синтезируется значи-
тельно меньше, что и определяет, видимо, непе-
реносимость у таких видов значительного пони-
жения температуры [38, 39]. 

Объединяя то, что известно о нижней и верх-
ней границах температуры, в пределах которых 
гидры разных видов остаются живыми и дееспо-
собными в естественных условиях, можно счи-
тать, что диапазон термотолерантности простира-
ется от 2–4 до 30 °C, причем его границы зависят 
от условий культивирования гидр. Чем выше тем-
пература культивирования, тем выше верхний 
предел температуры выживания и наоборот, чем 
ниже температура культивирования, тем ниже мо-
жет быть нижняя температура выживания. 

Во многих работах приводятся сведения  
об оптимальных условиях культивирования 
гидр, но лишь в некоторых определена более 
тщательно оптимальная температура, при кото-
рой рост и почкование у гидр максимальны.  
Исходя из опубликованных данных, можно  

2 Первоначальное название Pelmatohydra pseu-
doligactis Hyman, 1931. Современное название Hydra 
canadensis Rowan, 1930. 



Vol. 8 (3), 2023  

 Page 12 from 21 

считать, что оптимальная температура в сред-
нем для гидр составляет 19–20 °C [33, 36, 40], 
хотя, безусловно, имеются различия между хо-
лодолюбивыми видами (H. oligactis) и теплолю-
бивыми (H. pseudoligactis) [41]. 

Среди колониальных гидроидов лучше 
остальных изучена реакция на температуру 
воды у трех видов: Cordylophora caspia (Pallas, 
1771), Clava multicornis (Forsskål, 1775) и Dy-
namena pumila (L., 1758). 

Реакция морских видов книдарий на темпера-
туру зависит от солености воды. Поэтому  
в большинстве исследований сравнивают соче-
тания заданных рядов температуры и солености 
[13, 42, 43]. Например, при изучении Clava 
multicornis провели сравнение реакции гидроида 
на 12 различных комбинаций постоянных уров-
ней температуры и солености: температура – 12, 
17 и 22 °C; соленость – 16, 24, 32 и 40 ‰. 

При 12 и 17 °C колонии выживали в воде  
с любой из четырех значений солености, а при 
22 °C большинство колоний выживало не более 
одной недели при солености 16 °C и 40 ‰.  

Оптимальные условия определяли по показа-
телям: длины и ширины тела гидранта, количе-
ства и длины щупалец и скорости пищеварения. 
В воде с соленостью 16 ‰ длина гидранта  
у C. multicornis достигала максимальных значе-
ний при 12 °С; при более высокой солености  
(24 ‰) при 17 °С, а при солености 32 ‰ при  
22 °C. Количество щупалец на гидранте умень-
шалось с повышением температуры и в зависи-
мости от солености. Максимальное количество 
щупалец было при 12 °С и 16 ‰, при 17 °С  
и 24 ‰, при 22 °С и 32 ‰ [13]. В итоге оптималь-
ные условия по разным критериям могли  
несколько различаться. Так, рост столонов быст-
рее всего происходил при 12 °C и 32 ‰,  
а наивысшая скорость увеличения числа гидран-
тов – при температурах 17 и 22 °C и солености  
32 ‰.  

Другой вид – Cordylophora caspia – растет  
в широком диапазоне водных сред, различаю-
щихся по солености, температуре, течениям, 
кислороду и т.д. Устойчивость к выживанию 
среди популяций сильно различается в резуль-
тате генетических особенностей и акклиматиза-
ции [44].  

Оптимальные температуры для бесполого 
роста Cordylophora caspia оказались: 11–18 °C 
для популяций из Германии [9, 10], 18–26 °C для 
популяций из штата Массачусетс, США [45], 
16–25 °C для популяций в эстуарии Сан-Фран-
циско [46] и 23–30 °C для колоний из Ирака [44].  

 
1 Des Plaines River in Joliet, IL. 

Верхний температурный предел был уста-
новлен в опытах по поиску способа избавления 
от этого вида в биообрастании трубопроводов 
ТЭС. Колонии C. caspia собрали в реке Де Плейнс1 
в городе Джолиот (штат Иллинойс, США) и куль-
тивировали в лабораторных условиях в той же 
воде, а затем подвергли воздействию повышен-
ной температуры: 35 °C в течение 2, 4, 6, и 8 ч, 
36,1 °C в течение 1, 3, 5, и 7 ч, 37,7 °C и 40,5 °C 
в течение 1 и 2 ч. Немаловажно, что повышение 
температуры производили со скоростью 2 °C за 
15 мин, т.е. не одномоментно, хотя и достаточно 
быстро. В завершение термошока колонии пере-
мещали в аквариум с комнатной температурой 
воды (19,4 °C) и прослеживали дальнейший рост 
или восстановление по изменению числа гид-
рантов через 7 и 12 дней. При всех вариантах 
термошока колонии переставали расти, а часть 
гидрантов рассасывалась. Только при воздей-
ствии 35 °C в течение нескольких часов, а затем 
в воде при комнатной температуре происходила 
регенерация, которую отмечали через 7 и 12 
дней. Но после 8 ч термошока при 35 °C колонии 
не могли восстановиться. После воздействия  
36,1 °C колонии регенерировали только в серии 
с продолжительностью термошока в течение 1 ч. 
В более продолжительных сериях регенерация 
колоний не наблюдалась. Из приведенных дан-
ных следует, что для популяции C. caspia из 
реки Де Плейнс верхний температурный предел 
непродолжительного воздействия не превышает 
35 °C [47].  

При изучении термотолерантности колони-
ального гидроида Dynamena pumila (L., 1758) 
температурные пределы выживания были в фо-
кусе внимания [48, 49]. Нижний температурный 
предел может быть определен биогеографиче-
ски по температуре в зимний период в местах 
обитания популяции D. pumila. Исследования 
были проведены на Белом море.  

Нижняя температура поверхности воды в те-
чение зимы опускается до −1,3 °C и даже  
до −1,7 °C. Однако при осушении во время отли-
вов колонии D. pumila, обитающие на фукусах и 
камнях в зоне границы нижней литорали  
и сублиторали незамерзающей полыньи, могут 
подвергаться воздействию и более низкой тем-
пературы воздуха. Обычно от промерзания оби-
татели нижней литорали защищены толстым 
льдом, покрывающим Белое море, но в оголен-
ных местах литорали на стремнинах (например, на 
Еремеевском пороге в Великой Салме Кандалакш-
ского залива) колонии остаются осушенными  
при температуре воздуха вплоть до –20 °C [48].  
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При содержании колоний D. pumila в лабора-
тории при температурах: от (–)1 до + 1 °С,  
и от +1 до +4 °С было установлено, что в зимних 
колониях в активном состоянии оставалась 
только часть гидрантов. Их размеры были 
меньше, чем у летних, примерно в два раза,  
а диаметр венчика щупалец – в три раза. При  
повышении температуры воды начинался рост  
столонов вне зависимости от количества получен-
ной пищи. В то же время рост побегов в этих усло-
виях начинался только при наличии пищи [50]. 
При ежедневном кормлении в воде с различной 
температурой в четырех параллельных сериях: 
20 °C (13 колоний), 12 °C (10 колоний), 6 °C  
(18 колоний), от –1 до +1 °C (5 колоний) – была 
определена средняя скорость роста побегов  
и столонов методом регулярного картирования 
колоний [27]. Регистрировалось также появле-
ние гонофоров. Зависимость средней скорости 
роста побегов и столонов от температуры в ин-
тервале 6–20 °C была близка к прямо пропорцио- 
нальной, при этом скорость роста столонов воз-
растала при сравнении колоний из различных 
температурных условий в 2 раза быстрее, чем 
скорость роста побегов. При температуре ниже 
2 °C в колониях были немногочисленные расту-
щие верхушки, как при лабораторном содержа-
нии, так и в море. При температуре, близкой1  
к 0 °C, растущие столоны удлинялись очень мед-
ленно (0,04 мм/сут) и побеги примерно так же 
(0,04–0,05 мм/сут) [14]. 

Верхний температурный предел нормальной 
жизнедеятельности D. pumila был установлен  
с помощью цейтраферной микровидеосъемки 
методом анализа ростовых пульсаций ценосарка 
столона [20]. Этот метод настолько чувствите-
лен, что позволяет зарегистрировать изменения 
в росте ценосарка менее чем за два часа после 
начала воздействия фактора среды, в данном 
случае – после повышения температуры воды. 
Оказалось, что оптимальный диапазон, при ко-
тором наблюдаются высокая скорость роста,  
интенсивные перемещения гидроплазмы  
и наибольший объем перенесенной гидро-
плазмы, ограничен интервалом от 10 до 20 °C. 
При 28 °C пульсации ценосарка столона стано-
вились неустойчивыми, прирост, как правило, 
замедлялся, а перемещения гидроплазмы были 
менее активными [20, 49]. Следовательно, верх-
ним температурным пределом нормальной жиз-
недеятельности беломорских колоний D. pumila, 
по результатам анализа пульсаций ценосарка, 
может быть температура в пределах 25–28 °C. 

 
1 Температура в осушаемой при отливе зоне не 

остается постоянной. 

Наш следующий эксперимент, результаты 
которого представлены в печать (Marfenin et al., 
2023), был направлен на выяснение возможно-
сти адаптации к быстрому повышению темпера-
туры среды в течение пяти суток колоний  
D. pumila. Если в предыдущем исследовании 
[20] основное внимание было уделено возмож-
ности быстрой регистрации реакции колонии  
на изменения температуры, то теперь нас заин-
тересовала, прежде всего, степень достаточно-
сти экспресс-диагностики для определения дол-
госрочной реакции организма на произведенное 
в опыте повышение температуры. 

У всех колоний, подвергшихся испытанию 
значительным повышением температуры воды 
на 10–11 °C, ростовые пульсации и рост в целом 
в первые часы термошока сохранились, хотя по-
казатели пульсаций сразу же изменились. Начи-
ная со второго-третьего дня прирост уменьшился 
и прекратился, а терминальные пульсации вер-
хушек столонов перестали быть регулярными. 
Амплитуда ростовых пульсаций значительно 
изменилась. Прирост за цикл пульсаций также 
стал варьировать от нормального до нулевого 
или даже отрицательного, а на пятые сутки тер-
мошока все колонии прекратили расти, хотя 
пульсации верхушек столона у некоторых коло-
ний сохранились.  

Рост колониального организма у гидроидов 
зависит от соотношения между количеством 
усвоенной пищи, скоростью производства кле-
точного материала и рассасыванием тканей. 
Если пищи много, то ее хватает на воспроизвод-
ство достаточного количества клеток для за-
мены старых клеток в ценосарке и гидрантах  
и для увеличения тела. Тогда столоны и побеги 
растут, потребляя избыточный клеточный мате-
риал. У модульных разветвленных организмов 
есть особенность: если пищи и новообразован-
ных клеток хватает не только для роста всех сто-
лонов и побегов, тогда происходит образование 
новых зон роста, т.е. ветвление. Если же пищи 
не хватает, то происходит остановка роста сто-
лонов и побегов в последовательности от самых 
удаленных побегов по отношению к верхушке 
роста столона до самых ближних к ней. Активи-
зируется рассасывание гидрантов, а потом и це-
носарка [21]. 

Рассасывание гидрантов у колониальных 
гидроидов – закономерный естественный про-
цесс. Продолжительность жизни гидрантов зна-
чительно меньше, чем всей колонии – колони-
ального организма. При температуре в пределах 
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10–20 °C у близкородственных гидроидов из се-
мейства Campanulariidae продолжительность 
жизни гидрантов в среднем составляет одну не-
делю, хотя и может варьировать от двух дней  
до двух недель [51–56]. По нашим наблюдениям, 
примерно такая же продолжительность жизни  
и у гидрантов D. pumila, однако специально про-
должительность жизненного цикла гидрантов  
у этого вида до сих пор не была исследована. 
После рассасывания гидранта на этом же месте 
может сразу же начать образовываться новый 
гидрант, при условии, что в колонии активна 
пролиферация клеток, а значит, достаточно 
пищи. Но если нового клеточного материала не-
достаточно, то формирование новых гидрантов 
на месте рассосавшихся задерживается. Это 
приводит к усилению голодания колонии и уси-
лению рассасывания других гидрантов, а вслед 
за ними частично и ценосарка [21]. Ранее в опы-
тах по влиянию температуры на рост колоний 
Hydractinia echinata (Fleming, 1828) было уста-
новлено, что реакция на повышение темпера-
туры зависит от достатка пищи [57]. Это явление 
мы и констатируем в данном эксперименте при 
термошоке, когда недостаток пищи вызван не ее 
отсутствием, а уменьшением числа гидрантов  
в колонии. 

Стресс ускоряет наступление фазы рассасы-
вания гидрантов [58–60], а повышение темпера-
туры ускоряет все основные процессы, связан-
ные с ростом и размножением. Интерпретируя 
полученные в нашем исследовании результаты, 
мы должны учитывать, что повышение темпера-
туры воды могло воздействовать на рост коло-
ний опосредованно через ускорение рассасыва-
ния гидрантов и, как следствие, недостаток 
пищи для нормального роста. 

В предыдущем нашем эксперименте 
(Marfenin et al., 2023) подопытными были только 
что сформировавшиеся из отсеченного боль-
шого побега вторичные колонии с 1–2 крошеч-
ными побегами. Снижение температуры воды 
после 5 суток пребывания их при 25 °С привело 
к быстрому восстановлению нормальной жизне-
деятельности. Уже через 2 суток появились ак-
тивные гидранты, а через 5 суток восстановился 
рост и ритм пульсаций столонов. 

Мы предполагали, что у более крупных вто-
ричных колоний, состоящих из десятка молодых 
побегов, выносливость к термошоку будет 
больше, а восстановление жизнедеятельности ко-
лоний будет происходить быстрее, чем у малень-
ких колоний. Однако результаты проведенных 
опытов, представленных в данной статье, свиде-
тельствуют об ошибке этой гипотезы. На самом 
деле колонии с длиной столонов примерно  
50 мм и одиннадцатью побегами отреагировали 

острее на продолжительный термошок, чем ко-
лонии, у которых столоны не достигли даже  
7 мм, а новых крошечных побегов было всего по 
одному. Это несоответствие проявилось по всем 
основным показателям. В табл. 3 сопоставлены 
наши последние данные по «длинным» колониям 
с данными по «коротким» колониям, представ-
ленными в предыдущей статье (Marfenin et al., 
2023). Результаты ежедневной регистрации 
пульсаций верхушек столонов сведены в этой 
таблице к трем рубежам: I – начало экспери-
мента, колонии находятся еще при температуре, 
в которой они были выращены (14 °С);  
II – пятый (последний) день термошока – содер-
жания при 25 °С; III – пятый день восстановле-
ния при содержания при 15 °С после термошока. 

При сравнении роста и ростовых пульсаций 
длинных колоний с короткими видно, что после 
восстановительного периода (III) у коротких ко-
лоний прирост столонов восстановился, а у 
длинных уменьшился. Короткие колонии в сред-
нем хуже перенесли термошок (II) по сравнению 
с длинными, но они быстро восстановились. На 
пятые сутки содержания при 15 °С терминаль-
ные пульсации столонов у коротких колоний 
были неотличимы от нормы. У длинных коло-
ний, даже в благоприятных температурных 
условиях после термошока, продолжилась раз-
балансировка роста столонов. Спустя 5 суток со-
держания при 15 °С ростовые пульсации столо-
нов и их прирост стали хуже, чем в начале 
периода реабилитации. Лучше всего это видно 
на графиках терминальных пульсаций (рис. 6), 
но и средние показатели периода и амплитуды 
терминальных пульсаций столонов, а также со-
отношения фаз покоя, расширения и сжатия  
верхушек столонов (табл. 3) достаточно ясно 
указывают на нарушение нормального ритма 
ростовых пульсаций у длинных колоний. 

Пока недостаточно фактов для объяснения 
этого явления, но можно предложить три гипо-
тезы: конкуренции между верхушками роста; 
совпадения фазы реабилитации с рассасыванием 
гидрантов; наступления сезона размножения.  

Первая гипотеза отражает особенности мо-
дульных организмов, у которых форма и раз-
меры тела нестабильны. Между множеством зон 
роста всегда существует конкуренция. Каждая 
верхушка у гидроидов нуждается в клеточном 
материале для роста. Верхушки роста полу-
чают пищу и клетки благодаря пульсациям це-
носарка [61]. Чем больше верхушек роста, тем 
выше конкуренция между ними, в результате ко-
торой пищи не хватает всем, и некоторые вер-
хушки, а также участки ценосарка и гидранты 
начинают деградировать и рассасываться [21].  
У более крупных колоний этот процесс должен 
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быть выражен сильнее, чем у малых колоний с од-
ной-двумя верхушками роста. 

Во второй гипотезе основное внимание уде-
ляется цикличности рассасывания гидрантов, 
каждый из которых имеет ограниченную про-
должительность жизни [51, 55]. Если одновре-
менно рассасывается много гидрантов, то коло-
ния недополучает пищу и, как следствие, 
процесс рассасывания охватывает и другие  

части колонии, включая верхушки роста. У ко-
ротких, а значит молодых, колоний гидранты 
еще не достигли стадии рассасывания. Дефицит 
пищи менее вероятен, чем у более крупных – 
длинных колоний. Поэтому у молодых колоний 
больше шансов пережить короткий пятиднев-
ный период термошока и при понижении темпе-
ратуры сразу же восстанавливаться. 

Таблица 3 

Сравнение средних значений (x̄ ± SD) показателей: периода, амплитуды, прироста за один цикл 
пульсаций и прироста столона за час, а также показателей доли (%) фаз покоя, растяжения и сжатия 

терминальных пульсаций верхушки столона в длинных (оригинальные данные, см. табл. 2) и коротких 
(ювенильных) колониях (по Marfenin et al., 2023) по ходу изменения температуры воды 

Table 3 

Comparison of average values (x̄ ± SD) of indicators: period, amplitude, increase per cycle of pulsations  
and increase in stolon per hour, as well as indicators of the proportion (%) of resting, stretching  

and compression phases of terminal pulsations of the stolon apex in long (original data, see Table 2)  
and short (juvenile) colonies (according to Marfenin et al., 2023) as the water temperature changes 

 Короткие колонии (до 7 мм)  Длинные колонии (более 50 мм) 
Направление сравнения данных   
Дата I 

09.06.22 
II 

14.06.22 
III 

20.06.22 
 I 

06.07.22 
II 

11.07.22 
III 

16.07.22 
Температура, оС 13,9 24,2 15,2 13,9 24,4 16,1 
Период, мин 14,4 ± 6,5 13,4 ± 13,9 16,7 ± 1,9 15,1 ± 0,4 14,0 ± 3,5 12,8 ± 0,9 
Амплитуда, мкм 15,8 ± 9,5 19,0 ± 13,9 24,0 ± 12,8 42,4 ± 6,5 12,5 ± 0,8 8,3 ± 0,7 
Прирост ценосарка столона  
за цикл РП, мкм 7,0 ± 4,7 –1,4 ± 10,0 9,2 ± 4,1 14,1 ± 0,8 0,9 ± 1,0 6,2 ± 0,9 

Прирост ценосарка столона  
за час, мкм 23,0 ± 9,0 –31,1 ± 24,1 39,7 ± 17,8 66,8 ± 16,7 11,4 ± 11,5 5,1 ± 5,9 

Фаза расширения, % 11,0 5,6 11,3 11,32 3,95 3,71 
Фаза сжатия, % 7,3 6,8 7,6 7,05 4,02 1,85 
Фаза покоя пульсаций, % 81,7 87,6 81,1 81,63 92,03 94,44 

 
В третьей гипотезе на первый план выходит 

несовпадение времени проведения экспери-
мента на молодых коротких колониях и на более 
длинных. Эксперимент проводился последова-
тельно: сначала в июне на только что сформиро-
вавшихся колониях, а после завершения опыта  
с ними в июле был поставлен эксперимент  
с длинными колониями, которые весь июнь 
росли при нормальной температуре (14 °С) в ла-
боратории. В естественных условиях колонии  
D. pumila начинают активно расти по мере по-
вышения температуры воды в мае-июне. Темпе-
ратура сначала ниже 10 °С, и рост колоний мед-
ленный. По мере повышения температуры воды 
колонии растут быстрее и начинают готовиться 
к размножению. У них формируются половые 
зооиды, которые увеличиваются в размере  
и числе. Пищи становится недостаточно для 
обеспечения одновременно и активного роста,  
и формирования гонангиев. Поэтому в это время – 

как раз в июле – рост колоний замедляется,  
а процессы рассасывания гидрантов и ценосарка 
усиливаются. 

В каждой из трех гипотез ключевым оказыва-
ется количество доступной пищи. Возможно,  
какая-то из указанных причин недостатка пищи,  
а может и вместе, обусловили менее активное 
восстановление крупных колоний после завер-
шения термошока. 

Впрочем, существует и четвертая возможная 
причина повышенной устойчивости ювениль-
ных колоний, не имеющая прямого отношения  
к достатку пищи. В некоторых исследованиях  
на представителях других таксономических ти-
пов было отмечено, что на определенных ста-
диях онтогенеза активнее вырабатываются 
белки терморезистенции. Например, при изуче-
нии реакции тихоокеанских речных камбал Plat-
ichthys stellatus (Pallas, 1787) различного воз-
раста на повышение температуры воды 
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определяли концентрации в плазме крови корти-
зола, глюкозы, лактата и лизоцима, а также ак-
тивность антиоксидантных ферментов и экс-
прессию белков теплового шока 70 и 90 (HSP70  
и HSP90). Сравнение выживаемости и физиоло-
гических изменений показало, что молодые 
особи камбал этого вида обладают лучшей тер-
моустойчивостью, чем взрослые, что приводит  
к более высокой кумулятивной выживаемости. Бо-
лее того, взаимосвязь между термоустойчивостью 
и экспрессией генов HSP показала, что экспрес-
сия HSP70 и HSP90 значительно повышалась 
при 28 °C как у молоди, так и у взрослых рыб, а 
экспрессия HSP70 была значительно выше у мо-
лоди рыб, чем у взрослых [62]. 

Реакция молоди на воздействие неблагопри-
ятных факторов среды оказалась сложнее, чем 
предполагалось ранее. На фоне традиционных 
представлений о корреляции толерантности  
с весом тела [63], а значит меньшей устойчиво-
сти молоди [64] появились исследования, в ко-
торых показано, что выносливость молоди в по-
пуляции может быть выше, чем у взрослых, 
например, у некоторых ящериц [65]. В другом 
исследовании было установлено, что расчетные 
показатели выживаемости молодых рептилий 
были относительно высокими (в среднем лишь 
примерно на 13 % ниже, чем у взрослых особей 
своего вида) и сильно коррелировали с показа-
телями выживаемости взрослых особей [66]. 
Кроме того, значительную экологическую роль 
играет не столько сама устойчивость к воздей-
ствию стресса, сколько пластичность реакции  
и ее неоднородность [64]. 

Именно пластичность реакции на тер-
мостресс нам и удалось обнаружить у колони-
альных гидроидов D. pumila благодаря индиви-
дуальному анализу1 пульсаций верхушек 
столонов. Усреднение данных, по сути своей, 
маскирует разнообразие реакций испытуемых 
на одно и то же воздействие. Поэтому индиви-
дуальный анализ нескольких особей подчас ин-
формативнее, чем статистический на большой 
выборке. Такая пластичность обусловлена не 
только множеством факторов среды, не всегда 
учитываемых в наблюдениях и экспериментах, 
но и вариативностью самих объектов исследова-
ния, таких как экосистемы, популяции и даже 
организмы. Колониальные организмы в этом от-
ношении особенно показательны. В отличие от 

неколониальных (унитарных или «одиноч-
ных»), колониальные организмы имеют неоди-
наковую и непостоянную форму, выражающу-
юся в ветвистости, расположении зон роста, 
соотношении между количествами гидрантов  
и зон роста и пр. Эти вариации намного суще-
ственнее, чем вариации в телосложении унитар-
ных организмов. В свою очередь, рост колони-
альных организмов и их реакция на факторы 
среды зависят от особенностей расположения  
и числа ветвей, зооидов, зон роста, что и создает 
«веер» адаптивных возможностей, далеко не 
всегда сводимых к нескольким вариантам. 

Обычно в исследованиях колониальных ор-
ганизмов приходится больше внимания уделять 
преодолению разнообразия в реакции объекта 
на изучаемый фактор с помощью более тщатель-
ного подбора похожих друг на друга колоний 
или же простым увеличением выборки. Однако 
вариативность объекта исследования сама по 
себе представляет ценное свойство, если именно 
вариативность рассматривать как отражение ре-
акции на внешнее воздействие. Назвав это явле-
ние «пластичностью реакции», можно специ-
ально изучать степень пластичности в ответ на 
изменение среды обитания. Иными словами, пла-
стичность нельзя ограничивать только приспосо-
бительной реакцией, но надо рассматривать 
шире.  

В нашем исследовании мы лишь обратили 
внимание на пластичность реакции, не скон-
центрировавшись на изучении этого явления. 
Тем не менее мы используем неоднородность 
реакции колониального организма гидроида 
на повышение температуры воды как показа-
тель разбалансировки, т.е. предвестник нару-
шения нормальной жизнедеятельности. Таким 
способом мы пытаемся обнаружить сигналы 
негативных изменений в организме до того, 
как это проявится в жизнедеятельности и мор-
фологии. 

Данное исследование подтвердило предполо-
жение [20] о том, что обнаруженные ранее почти 
моментальные изменения характера пульсаций 
ценосарка, особенно верхушек роста у колони-
альных гидроидов, после повышения темпера-
туры окружающей среды – это устойчивые  
и надежные показатели нарушения жизнедея-
тельности, так как последующей адаптации  
к повышенной температуре не происходит.  
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