
ÄÈÔÔÅÐÅÍÖÈÐÎÂÊÀ ÑÒÀÁÈËÜÍÛÕ ÃÈÀËÈÍÎÂÛÕ ÊËÅÒÎÊ
Â ÃÅÌÎËÈÌÔÅ ËÈ×ÈÍÎÊ ÌßÑÍÎÉ ÌÓÕÈ CALLIPHORA VOMITORIA

Â ÎÒÂÅÒ ÍÀ ÈÍÚÅÊÖÈÞ ×ÓÆÅÐÎÄÍÛÕ ×ÀÑÒÈÖ

© Ò. Â. Êèíä

Ëàáîðàòîðèÿ áèîôàðìàêîëîãèè è èììóíîëîãèè íàñåêîìûõ Áèîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà
Ñ.-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà;

ýëåêòðîííûé àäðåñ: tatiana.kind@mail.ru

Ò. Â. Êèíä
Äèôôåðåíöèðîâêà ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê ìÿñíîé ìóõè

Èíúåêöèÿ â ãåìîöåëü ëè÷èíîê Calliphora vomitoria ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö âûçûâàåò êîìïëåêñíóþ êëå-
òî÷íóþ èììóííóþ ðåàêöèþ, çàêëþ÷àþùóþñÿ â èõ ôàãîöèòîçå, èíêàïñóëÿöèè è íîäóëÿöèè ïëàçìàòîöè-
òàìè è òðîìáîöèòîèäàìè. Èíúåêöèè â îïóñòîøàþùèõ è îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê ïðèâîäÿò òàêæå ê
çíà÷èòåëüíîìó óâåëè÷åíèþ êîëè÷åñòâà ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ àíàëîãàìè
ëàìåëëîöèòîâ Drosophila è ïðåäøåñòâåííèêàìè òðîìáîöèòîèäîâ. Ãèàëèíîâûå êëåòêè òðàíñôîðìèðóþò-
ñÿ èç ïðîãåìîöèòîâ è, âîçìîæíî, ñëàáîäèôôåðåíöèðîâàííûõ ïëàçìàòîöèòîâ ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè.
Â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè íàáëþäàåòñÿ èõ ïðåîáðàçîâàíèå â ïðîòðîìáîöèòîèäû è òðîìáîöèòîèäû. Êîëè-
÷åñòâî ïðîãåìîöèòîâ è ìîëîäûõ ïëàçìàòîöèòîâ ó C. vomitoria â êîíöå îïóñòîøåíèÿ çîáà çíà÷èòåëüíî
áîëüøå, ÷åì ó C. vicina; î÷åâèäíî, ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ áîëåå âûñîêèé óðîâåíü ðîñòà êîíöåíòðàöèè ñòà-
áèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó ýòîãî âèäà. Èõ äîëÿ ïîñëå ñòèìóëÿöèè èíúåêöèåé óãëÿ èëè ýðèòðîöèòîâ
ìîæåò äîñòèãàòü 40—50 % ïðîòèâ 20—25 % ó C. vicina. Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà ñòåïåíü èíäóêöèè îá-
ðàçîâàíèÿ ãèàëèíîâûõ êëåòîê çíà÷èòåëüíî ñíèæàåòñÿ, õîòÿ è îñòàåòñÿ äîñòàòî÷íî ÷åòêî âûðàæåííîé.
Èíúåêöèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà òàêæå ñòèìóëèðóåò òðàíñôîðìàöèþ ïðîãåìîöèòîâ â ñòàáèëüíûå
ãèàëèíîâûå êëåòêè, îäíàêî íàðàñòàíèå èõ êîëè÷åñòâà ÿâëÿåòñÿ áîëåå ñëàáûì è ïëàâíûì. Óêîë òîëñòîé
èãëîé è èììóíèçàöèÿ íå îêàçûâàþò çàìåòíîãî ýôôåêòà. Âîçäåéñòâèÿ, âûçûâàþùèå ó ëè÷èíîê Calliphora
íàðàñòàíèå êîëè÷åñòâà ãèàëèíîâûõ êëåòîê, ïàðàëëåëüíî èíäóöèðóþò çàäåðæêó íà÷àëà ìåòàìîðôîçà, ÷òî
äàåò âîçìîæíîñòü ïðåäïîëîæèòü ó÷àñòèå â ýòîì ïðîöåññå ýíäîêðèííîé ñèñòåìû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: íàñåêîìûå, Calliphora, èììóíîëîãèÿ, ãåìîöèòû, ãèàëèíîâûå êëåòêè.

Ñðåäè îñóùåñòâëÿþùèõ çàùèòíóþ ðåàêöèþ ãåìîöè-
òîâ Calliphora îñîáîå ìåñòî çàíèìàþò ãèàëèíîâûå êëåò-
êè, îáû÷íî óïîìèíàåìûå âî ìíîãèõ èññëåäîâàíèÿõ êàê
ýíîöèòîèäû (Jones, 1956; Whitten, 1964; Zachary, Hoff-
mann, 1973; Kaaya, Ratkliff, 1982; Rivers et al., 2002).
Îñíîâíûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ýòèõ êëå-
òîê ÿâëÿþòñÿ êðóïíûå ðàçìåðû, ñôåðè÷åñêàÿ ôîðìà è ãî-
ìîãåííàÿ ñèëüíî ïðåëîìëÿþùàÿ ñâåò öèòîïëàçìà. Áëàãî-
äàðÿ ýòèì îñîáåííîñòÿì îíè è ïîëó÷èëè ñâîå íàçâàíèå.
Ïðè îïòè÷åñêèõ ìåòîäàõ èññëåäîâàíèÿ æèâûõ êëåòîê ñ
èñïîëüçîâàíèåì ôàçîâîãî êîíòðàñòà èëè îïòèêè Íîìàð-
ñêîãî ñâåæåâûäåëåííûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ïðåäñòàâëÿ-
þòñÿ åäèíûì òèïîì. Îäíàêî äîïîëíèòåëüíûé àíàëèç èõ
ðåàêöèè íà ïåðåíåñåíèå â óñëîâèÿ in vitro ïîçâîëÿåò ðàç-
äåëèòü ãèàëèíîâûå êëåòêè íà äâà ïîäòèïà. Ïåðâûé — íå-
ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, ñîäåðæàùèå ïðîôåíîë-
îêñèäàçó è ó÷àñòâóþùèå â ðåàêöèÿõ ìåëàíèçàöèè êàïñóë
èëè ñêîïëåíèé ãåìîöèòîâ â ìåñòàõ íàðóøåíèÿ öåëîñòíî-
ñòè êóòèêóëû (Crossley, 1964; Shrestha, Gattef, 1982; Òó-
ëèí, ×àãà, 2003). ×åðåç ñ÷èòàííûå ìèíóòû ïîñëå âûäåëå-
íèÿ ãåìîëèìôû ýòè êëåòêè ðàçðóøàþòñÿ ñ âûáðîñîì ñî-
äåðæèìîãî, êîòîðîå îáðàçóåò êðóïíûå ïåðèôåðè÷åñêèå
ïóçûðè, â äàëüíåéøåì ñëèâàþùèåñÿ â ôåñòîí÷àòîå ïðî-
çðà÷íîå ãàëî (Êèíä, 2003). Âòîðîé òèï ãèàëèíîâûõ êëå-
òîê ïðåäñòàâëåí ñòàáèëüíûìè êëåòêàìè, ñîõðàíÿþùèìè

íà âðåìåííûõ ïðåïàðàòàõ öåëîñòíîñòü íà ïðîòÿæåíèè
äåñÿòêîâ ìèíóò. Ýòè ãåìîöèòû íå îáëàäàþò ñïîñîáíî-
ñòüþ íè ê àäãåçèè, íè ê ôàãîöèòîçó, íî îíè ñëóæàò ïðåä-
øåñòâåííèêàìè óíèêàëüíûõ èììóííîàêòèâíûõ êëåòîê,
òðîìáîöèòîèäîâ, ñïîñîáíûõ êàê ê ôàãîöèòîçó ìåëêèõ
÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ, òàê è ê èíêàïñóëÿöèè êðóïíûõ
(Crossley, 1975; Zachary et al., 1975; Lanot et al., 2001;
Êèíä, 2005). Îáà òèïà ãèàëèíîâûõ êëåòîê äèôôåðåíöè-
ðóþòñÿ èç ïðîãåìîöèòîâ ó ïèòàþùèõñÿ è íà÷àâøèõ îïó-
ñòîøåíèå çîáà ëè÷èíîê. Ó òðåõ èññëåäîâàííûõ íàìè âè-
äîâ Calliphora — C. vicina, C. uralensis è C. vomitoria —
ïðè îáùåé èäåíòè÷íîñòè íàáîðà ãåìîöèòîâ íàáëþäàþò-
ñÿ äîñòàòî÷íî çàìåòíûå ðàçëè÷èÿ â äèíàìèêå ãåìîöèòàð-
íîé ôîðìóëû ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïèòàíèÿ ëè÷èíîê. Ó ãîìî-
äèíàìíîãî âèäà C. vomitoria íàðàñòàíèå êîëè÷åñòâà
ïëàçìàòîöèòîâ íà÷èíàåòñÿ çíà÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì ó
îáëàäàþùèõ äèàïàóçîé C. vicina è C. uralensis, åùå äî
ïîëíîãî îïóñòîøåíèÿ çîáà, à èõ äèôôåðåíöèðîâêà â
ïëàçìàòîöèòû I, íàïðîòèâ, ïðîèñõîäèò ïîçæå, çà ïðåäå-
ëàìè êëàñòåðîâ (Êèíä, 2007).

Çíà÷èòåëüíûé ðîñò êîëè÷åñòâà ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó
C. vicina ìîæåò áûòü èíäóöèðîâàí èíúåêöèåé â ãåìîöåëü
÷óæåðîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ ÷àñòèö (Êèíä,
2008). Òàê êàê îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ñòàáèëüíûõ ãèàëè-
íîâûõ êëåòîê ïðè èíäóêöèè èõ äèôôåðåíöèðîâêè èíúå-
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öèðîâàííûìè ÷óæåðîäíûìè ÷àñòèöàìè ÿâëÿþòñÿ ïðîãå-
ìîöèòû è ñëàáîäèôôåðåíöèðîâàííûå ïëàçìàòîöèòû, â
íàñòîÿùåé ðàáîòå áûëà èññëåäîâàíà çàâèñèìîñòü èíòåí-
ñèâíîñòè äèôôåðåíöèðîâêè îò ìåæâèäîâûõ îñîáåííî-
ñòåé äèíàìèêè ãåìîöèòàðíîé ôîðìóëû ãåìîëèìôû íà
ïðèìåðå C. vomitoria.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ ýêñïåðèìåíòîâ áûëà èñïîëüçîâàíà ëàáîðàòîðíàÿ
ëèíèÿ Calliphora vomitoria àíãëèéñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ,
îòëè÷àþùàÿñÿ ïîëíûì îòñóòñòâèåì äèàïàóçû. Ëè÷èíîê
âûðàùèâàëè íà ñâèíîé ïå÷åíè èëè ïî÷êàõ ïðè 12 °Ñ.
Ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå (5 °Ñ) ðàçâèòèå ó îïóñòîøèâ-
øèõ çîá ëè÷èíîê ìîæíî çàáëîêèðîâàòü íà íåñêîëüêî íå-
äåëü, îäíàêî ÷åðåç 2—3 ìåñ ïóïàðèçàöèÿ íàñòóïàëà
ïðàêòè÷åñêè ó âñåõ îñîáåé. Ïðè 15 °Ñ ïåðâûå ïóïàðèè
íàáëþäàëè ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà.

Äëÿ èíäóêöèè çàùèòíîé ðåàêöèè ëè÷èíîê ðàçëè÷íî-
ãî âîçðàñòà èììóíèçèðîâàëè ïóòåì óêîëà èãëîé, ñìî÷åí-
íîé â ñóñïåíçèè ñìåñè ãðàìîòðèöàòåëüíûõ è ãðàìïîëî-
æèòåëüíûõ áàêòåðèé, èëè èíúåöèðîâàëè â ïîëîñòü òåëà
ïî 10 ìêë ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà (0.65 ã NaCl,
0.014 ã KCl, 0.012 ã CaCl2 è äèñòèëëèðîâàííàÿ âîäà äî
100 ìë), à òàêæå ñóñïåíçèè ìåëêî ðàñòåðòîãî ìåäèöèí-
ñêîãî àêòèâèðîâàííîãî óãëÿ èëè ýðèòðîöèòîâ ÷åëîâåêà â
ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå. Â êàæäîé ñåðèè èñïîëüçîâà-
ëè ïî 50 ëè÷èíîê. Êàê êîíòðîëüíûõ, òàê è ïîäîïûòíûõ
ëè÷èíîê ñîäåðæàëè ïðè 15 °Ñ.

Åæåäíåâíî ïîäîïûòíûõ è êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê
ïðîâåðÿëè íà íàëè÷èå ïóïàðèçàöèè. Èç ýòèõ æå âàðè-
àíòîâ áðàëè ïðîáû äëÿ èññëåäîâàíèÿ ñîñòîÿíèÿ ãåìî-
öèòîâ.

Äëÿ ïîäñ÷åòà ãåìîöèòàðíîé ôîðìóëû â êàæäîì âà-
ðèàíòå èñïîëüçîâàëè ïî 2 âðåìåííûõ ïðåïàðàòà ãåìî-
ëèìôû. Êàïëè ãåìîëèìôû, âçÿòûå ïîñëå ïðîêîëà â ïå-
ðåäíåé ÷àñòè 5 ëè÷èíîê, ñìåøèâàëè íà ïðåäìåòíîì ñòåê-
ëå è íåìåäëåííî èññëåäîâàëè ïîä ìèêðîñêîïîì ñ
èñïîëüçîâàíèåì îïòèêè Íîìàðñêîãî (äèôôåðåíöèàëü-
íûé èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò — ÄÈÊ) ïðè îáúåê-
òèâå 40�. Òàêèì îáðàçîì, â êàæäîì âàðèàíòå áûë èçó÷åí
êëåòî÷íûé ñîñòàâ ãåìîëèìôû 10 ëè÷èíîê. Èçîáðàæåíèÿ
ìîíîñëîÿ ãåìîöèòîâ áûëè ïîëó÷åíû ñ èñïîëüçîâàíèåì
öèôðîâîé âèäåîêàìåðû Digital CDSP, óñòàíîâëåííîé íà

ìèêðîñêîïå Jenamed (Ãåðìàíèÿ). Èçîáðàæåíèÿ îáðàáà-
òûâàëè è ðåäàêòèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàìì iuVCR è
Adobe Photoshop (v. 7) ñîîòâåòñòâåííî. Äëÿ âû÷èñëåíèÿ
äîëè ãèàëèíîâûõ êëåòîê ïîäñ÷èòûâàëè êîëè÷åñòâî ãåìî-
öèòîâ ðàçëè÷íîãî òèïà â 10 ïðîèçâîëüíî âûáðàííûõ ïî-
ëÿõ (ïî 5 ïîëåé äëÿ êàæäîãî èç äâóõ ïðåïàðàòîâ). Ýòè ðå-
çóëüòàòû ñëóæèëè áàçîé äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè,
à èìåííî âû÷èñëåíèÿ ñðåäíåé äîëè ãèàëèíîâûõ êëåòîê,
êâàäðàòè÷íîãî îòêëîíåíèÿ è äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà
(P = 0.05) äëÿ êàæäîãî âàðèàíòà.

Ðåçóëüòàòû

Íàïîëîâèíó îïóñòîøèâøèå çîá ëè÷èíêè C. vomito-
ria, ñëóæèâøèå êîíòðîëåì äëÿ èçó÷åíèÿ âëèÿíèÿ ðàçëè÷-
íûõ âëèÿíèé íà êëåòî÷íûé ñîñòàâ ãåìîëèìôû, îáëàäàëè
õàðàêòåðíûì äëÿ ýòîãî ýòàïà îíòîãåíåçà (Êèíä, 2007) íà-
áîðîì ãåìîöèòîâ (ðèñ. 1). Çíà÷èòåëüíóþ äîëþ êëåòîê ñî-
ñòàâëÿþò ïðîãåìîöèòû, íåäèôôåðåíöèðîâàííûå ìåëêèå
ïîëèãîíàëüíûå êëåòêè, îáúåäèíåííûå â êðóïíûå êëàñòå-
ðû. Â ãåìîëèìôå îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê ïðèñóòñò-
âóþò äâà òèïà ïëàçìàòîöèòîâ: êðóïíûå þâåíèëüíûå, çà-
ïîëíåííûå âêëþ÷åíèÿìè ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû, è íåìíî-
ãî÷èñëåííûå ïëàçìàòîöèòû I, ïðàêòè÷åñêè ëèøåííûå
êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ÷åíèé. Ãèàëèíîâûõ êëåòîê íåìíî-
ãî, îíè ñîñòàâëÿþò ìåíåå 10 % îò îáùåãî êîëè÷åñòâà ãå-
ìîöèòîâ. Çàìåòíû êàê ñòàáèëüíûå, òàê è íåñòàáèëüíûå
êëåòêè, à òðîìáîöèòîèäû ïðåäñòàâëåíû îòäåëüíûìè íå-
áîëüøèìè óäëèíåííûìè ôðàãìåíòàìè öèòîïëàçìû è
ðåäêèìè «ãîëûìè» ÿäðàìè.

×åðåç 2 ñóò ïðè 15 °Ñ ó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê,
ñëóæàùèõ êîíòðîëåì äëÿ âòîðîãî ñðîêà èíúåêöèè, ÷èñëî
è âåëè÷èíà êëàñòåðîâ ïðîãåìîöèòîâ çàìåòíî ñîêðàùàþò-
ñÿ, à êîëè÷åñòâî ïëàçìàòîöèòîâ I ñîîòâåòñòâåííî óâåëè-
÷èâàåòñÿ. Â èõ öèòîïëàçìå ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå êàòàáîëè-
÷åñêèå ëèïèäíûå âêëþ÷åíèÿ. ×èñëî ãèàëèíîâûõ êëåòîê
è þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ ñíèæàåòñÿ ïî÷òè äî íóëÿ
(ðèñ. 1; 2, à). Ïðè ïîñëåäóþùåì ñîäåðæàíèè êîíòðîëü-
íûõ ëè÷èíîê ïðè 14—15 °Ñ ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè èçìå-
íåíèÿ, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î ïîäãîòîâêå ê ïóïàðèçàöèè,
çíà÷èòåëüíîå äàëüíåéøåå óìåíüøåíèå äîëè ïðîãåìîöè-
òîâ è çàïîëíåíèå ïëàçìàòîöèòîâ I âêëþ÷åíèÿìè ñ ïåðå-
õîäîì èõ â ñòàäèþ ïëàçìàòîöèòîâ II (ðèñ. 1; 2, á). Åùå
÷åðåç 1 ñóò ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå ïóïàðèè.
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Ðèñ. 1. Äèíàìèêà ãåìîöèòàðíîé ôîðìóëû ïðè ðàçâèòèè ëè÷èíîê Calliphora vomitoria.

1 — ïðîãåìîöèòû, 2 — ïëàçìàòîöèòû I, 3 — ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, 4 — òðîìáîöèòîèäû. Â âåðõíåé ÷àñòè ðèñóíêà óêàçàíû ñòàäèè ðàçâèòèÿ
ëè÷èíîê; ñòðåëêàìè îòìå÷åíû ìîìåíòû áóäóùèõ ïîâðåæäàþùèõ âîçäåéñòâèé.



Èíúåêöèè óãëÿ è ýðèòðîöèòîâ êðîâè ÷åëîâåêà âû-
çûâàþò õàðàêòåðíûå ðåàêöèè èììóíîàêòèâíûõ ãåìî-
öèòîâ. Óæå ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå èíúåêöèè íà÷èíàåòñÿ çà-
õâàò ýðèòðîöèòîâ òðîìáîöèòîèäàìè. ×åðåç 3 ìèí îíè
êîíöåíòðèðóþòñÿ â íåáîëüøèõ àããëþòèíàòàõ, îáðàçî-
âàâøèõñÿ èç ñëèâøèõñÿ ôðàãìåíòîâ òðîìáîöèòîèäíîé
öèòîïëàçìû, è íà÷èíàþò àäãåçèðîâàòü ê þâåíèëüíûì
ïëàçìàòîöèòàì, à ÷åðåç 10—20 ìèí ïëîòíî çàïîëíÿ-
þò àããëþòèíàòû è ôàãîöèòèðóþòñÿ ïëàçìàòîöèòàìè. ×å-
ðåç 40 ìèí îáðàçóþòñÿ êîíãëîìåðàòû èç êðóïíûõ àããëþ-
òèíàòîâ è ñîäåðæàùèõ ôàãîöèòèðîâàííûå ýðèòðîöè-
òû ãåìîöèòîâ (ðèñ. 3, à). Â ýòîò æå ïåðèîä íà÷èíàåòñÿ
äåçèíòåãðàöèÿ ýðèòðîöèòîâ íà ìåëêèå êàïåëüêè êàê â
ïëàçìàòîöèòàõ, òàê è â àããëþòèíàòàõ. Â òî æå âðåìÿ ìíî-
ãèå ýðèòðîöèòû îñòàþòñÿ íåèçìåíííûìè â òå÷åíèå 24 ÷
ïîñëå ïîãëîùåíèÿ òðîìáîöèòîèäàìè. ×åðåç 1 ñóò êàê
â íåáîëüøèõ òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòàõ, òàê è â
þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòàõ îñòàþòñÿ îòäåëüíûå ýðèòðî-
öèòû, íî îñíîâíàÿ ìàññà èõ ðàñïàäàåòñÿ è, ñóäÿ ïî
âñåìó, óòèëèçèðóåòñÿ (ðèñ. 3, á). Â îòëè÷èå îò ðåàê-
öèè òðîìáîöèòîèäîâ íà èíúåêöèþ ÷àñòèö óãëÿ ýðèò-
ðîöèòû ïðàêòè÷åñêè íå àêêóìóëèðóþòñÿ â äîëãîæè-
âóùèõ òÿæàõ, êàê ýòî ïðîèñõîäèò ñ îñòàòêàìè óãîëüíûõ
÷àñòèö.

Óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ãèàëèíîâûõ êëåòîê â ãåìî-
ëèìôå ïîñëå èíúåêöèè ýðèòðîöèòîâ íàñòóïàåò ÷åðåç
1 ñóò, êîãäà íàáëþäàåòñÿ ñîîòâåòñòâóþùàÿ ïåðåîðèåíòà-
öèÿ äèôôåðåíöèðîâêè ïðîãåìîöèòîâ. Èõ äîëÿ ïðîäîë-

æàåò âîçðàñòàòü íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäóþùèõ 2—3 ñóò è
ñíèæàåòñÿ òîëüêî ïîñëå íàñòóïëåíèÿ ïóïàðèçàöèè, íà
7-å ñóò (ðèñ. 3, â, ã).

×àñòèöû óãëÿ òàêæå çàõâàòûâàþòñÿ þâåíèëüíûìè
ïëàçìàòîöèòàìè è òðîìáîöèòîèäàìè â 1-å ìèí ïîñëå
èíúåêöèè. Ïðè ýòîì çàïîëíåííûå óãëåì þâåíèëüíûå
ïëàçìàòîöèòû íå èñ÷åçàþò, êàê ýòî ïðîèñõîäèò ó êîíò-
ðîëüíûõ ëè÷èíîê, ñðàçó ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà, à ñî-
õðàíÿþòñÿ íà ïðîòÿæåíèè íåñêîëüêèõ ñóòîê, âïëîòü
äî ïóïàðèçàöèè. Òðîìáîöèòîèäíûå àããëþòèíàòû ÷åðåç
íåñêîëüêî ÷àñîâ ðàñïàäàþòñÿ íà òîëñòûå òÿæè ñ îòíîñè-
òåëüíî íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì ÷àñòèö.

×åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè ñòàíîâèòñÿ çàìåòíîé
òðàíñôîðìàöèÿ ïðîãåìîöèòîâ â ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå
êëåòêè — ïðîãåìîöèòû ñòàíîâÿòñÿ áîëåå îêðóãëûìè, â
ñîñòàâå êëàñòåðîâ ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå íåáîëüøèå ãèàëè-
íîâûå êëåòêè (ðèñ. 2, â), êîòîðûå âïîñëåäñòâèè îòäåëÿ-
þòñÿ îò êëàñòåðîâ, óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ è ÷àñòî
ïðèîáðåòàþò íåïðàâèëüíóþ ôîðìó, ïðåîáðàçóÿñü â ïðî-
òðîìáîöèòîèäû (ðèñ. 2, ã). ×åðåç 3—5 ñóò ïîñëå èíúåê-
öèè èõ äîëÿ äîñòèãàåò 30 % îò îáùåãî êîëè÷åñòâà, òîãäà
êàê ó êîíòðîëüíûõ îñîáåé îíà ñîñòàâëÿåò âñåãî 1—5 %;
óâåëè÷èâàåòñÿ è êîëè÷åñòâî òðîìáîöèòîèäîâ, ïðåäñòàâ-
ëåííûõ ñåòÿìè òÿæåé ñ îòäåëüíûìè ÷àñòèöàìè óãëÿ. ×à-
ñòî òðîìáîöèòîèäíûå ñåòè çàõâàòûâàþò äðóãèå ãåìîöè-
òû, îáðàçóÿ ðûõëûå ñêîïëåíèÿ. ×åðåç 1 íåä ïîñëå èíúåê-
öèé, ïðè çàïóñêå ïóïàðèçàöèè, çíà÷èòåëüíî ñîêðàùàåòñÿ
êîëè÷åñòâî ïðîãåìîöèòîâ, äèôôåðåíöèðîâêà íîâûõ ïàð-
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Ðèñ. 2. Âëèÿíèå èíúåêöèè óãëÿ íà ãåìîöèòû íàïîëîâèíó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê.

à — êîíòðîëüíûå ëè÷èíêè ñ ïî÷òè îïóñòîøåííûì çîáîì; âèäíû íåáîëüøîé êëàñòåð íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ ïðîãåìîöèòîâ, íåñêîëüêî ïëàçìàòîöè-
òîâ I ñ îòäåëüíûìè âêëþ÷åíèÿìè è ðàñïëàñòàííûé ôðàãìåíò òðîìáîöèòîèäíîé öèòîïëàçìû. á — êîíòðîëü ÷åðåç 3 ñóò ïðè 14 °Ñ; ïðîãåìîöèòû â êëàñ-
òåðå áåç ïðèçíàêîâ äèôôåðåíöèðîâêè; ïëàçìàòîöèòû ïåðåøëè â ñòàäèþ II è çàïîëíåíû âêëþ÷åíèÿìè. â — ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ (ïî÷òè îïó-
ñòîøèâøèå çîá ëè÷èíêè); âèäíû êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ ñ äâóìÿ ìîëîäûìè ãèàëèíîâûìè êëåòêàìè, 1 ãèàëèíîâàÿ êëåòêà ðÿäîì ñ êëàñòåðîì, ìåëêèå
ñâîáîäíûå ïëàçìàòîöèòû è çàïîëíåííûé óãëåì þâåíèëüíûé ïëàçìàòîöèò (çâåçäî÷êà). ã — ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíúåêöèè; âèäíû äâà çàïîëíåííûõ óãëåì
þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòà (çâåçäî÷êè), ãèàëèíîâûå êëåòêè ðàçíîé ôîðìû, â òîì ÷èñëå ïåðåõîäíàÿ ôîðìà ê òðîìáîöèòîèäó, òÿæè òðîìáîöèòîèäîâ
(ñòðåëêè) è ïëàçìàòîöèòû I, çàïîëíÿþùèåñÿ âêëþ÷åíèÿìè. Ãê — ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïã — ïðîãåìîöèòû, Ïë — ïëàçìàòîöèò, Ïë I — ïëàç-

ìàòîöèò I, Ïë II — ïëàçìàòîöèò II, Ïòð — ïðîòðîìáîöèòîèä. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 20 ìêì.



òèé ãèàëèíîâûõ êëåòîê ïðàêòè÷åñêè ïðåêðàùàåòñÿ è èõ
êîëè÷åñòâî çàìåòíî ñíèæàåòñÿ (ðèñ. 4, à).

Äèíàìèêà ãåìîöèòàðíîé ôîðìóëû êàê ó êîíòðîëü-
íûõ, òàê è ó èíúåöèðîâàííûõ ñóñïåíçèÿìè óãëÿ èëè
ýðèòðîöèòîâ îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê ïðàêòè÷åñêè
ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñòâóåò òàêîâîé ëè÷èíîê ñ êîðîòêèì
çîáîì (ñ ó÷åòîì ñäâèãà ðàçâèòèÿ). Íà ôîíå ïîñòåïåííî-
ãî ñíèæåíèÿ äîëè ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó êîíòðîëüíûõ
îñîáåé íàáëþäàåòñÿ åå óâåëè÷åíèå ó ëè÷èíîê, èíúåöè-
ðîâàííûõ êàê óãëåì, òàê è ýðèòðîöèòàìè. Ãèàëèíîâûå
êëåòêè ó ëè÷èíîê ñ çàïóùåííûì ìåòàìîðôîçîì ÷àñòî
íåïðàâèëüíîé ôîðìû, ñ àöåíòðè÷åñêèìè áîáîâèäíûìè
èëè ñåðïîâèäíûìè ÿäðàìè. Êàê è â ïðåäûäóùåì âàðè-
àíòå, âèäíû ïåðåõîäíûå ôîðìû ê òðîìáîöèòîèäàì, êî-
ëè÷åñòâî òðîìáîöèòîèäíûõ òÿæåé òîæå âîçðàñòàåò
(ðèñ. 5).

Òàê êàê äàæå ïðè óìåðåííî íèçêîé òåìïåðàòóðå
(12—15 °Ñ) ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà î÷åíü áûñòðî íà-
ñòóïàåò ïîäãîòîâêà ê ïóïàðèçàöèè, äëÿ àíàëèçà èíäóöè-
ðîâàííîãî èíúåêöèÿìè ýôôåêòà ó îñîáåé ñ óæå äèôôå-
ðåíöèðîâàííûìè ïëàçìàòîöèòàìè I ëè÷èíîê ñ êîðîòêèì
çîáîì ïîìåùàëè â òåìïåðàòóðó 5 °Ñ, ãäå îïóñòîøåíèå
çîáà çàâåðøàëîñü â òå÷åíèå 7 ñóò. Åùå ÷åðåç 13 ñóò õîëî-
äîâîãî îöåïåíåíèÿ ïðîèçâîäèëè èììóíèçàöèþ (óêîë
ñìî÷åííîé â ñóñïåíçèè áàêòåðèé òîíêîé èãëîé) è èíúåê-
öèþ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà èëè óãëÿ. Ïîñëå ýòîãî
êîíòðîëüíûõ è îïûòíûõ ëè÷èíîê ïåðåìåùàëè â 15 °Ñ.

Ìàññîâóþ ïóïàðèçàöèþ ïðè ýòîé òåìïåðàòóðå íàáëþäà-
ëè íà 4-å ñóò.

×åðåç 13 ñóò îõëàæäåíèÿ â ãåìîëèìôå êîíòðîëüíûõ
îñîáåé íàáëþäàåòñÿ äîâîëüíî ìíîãî ðàçëè÷íîé âåëè÷è-
íû êëàñòåðîâ ñî ñëåãêà óãëîâàòûìè èëè îêðóãëûìè ïðî-
ãåìîöèòàìè. Â öèòîïëàçìå ìíîãî÷èñëåííûõ ïëàçìàòîöè-
òîâ I óæå èìåþòñÿ âêëþ÷åíèÿ (ðèñ. 6, à). Òðîìáîöèòîè-
äû ïðåäñòàâëåíû «ãîëûìè» ÿäðàìè è òîíêèìè
ôèëàìåíòàìè, áûñòðî îáðàçóþùèìè íåáîëüøèå çâåçä÷à-
òûå àããëþòèíàòû èëè ñåòè. Ãèàëèíîâûå êëåòêè â ýòîò ïå-
ðèîä ïî÷òè íå âñòðå÷àþòñÿ. ×åðåç 3 ñóò ïðè 15 °Ñ ãåìî-
öèòû ïðèíèìàþò âèä, õàðàêòåðíûé äëÿ ïåðèîä ïîäãîòîâ-
êè ê ïóïàðèçàöèè (ðèñ. 6, á).

Èììóíèçàöèÿ íå îêàçûâàåò çàìåòíîãî âëèÿíèÿ íà
ãåìîöèòàðíóþ ôîðìóëó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê. ×å-
ðåç 1 ñóò êàðòèíà êëåòî÷íûõ ýëåìåíòîâ ãåìîëèìôû
ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñîâïàäàåò ñ òàêîâîé ó êîíòðîëüíûõ
îñîáåé. Åäèíñòâåííûìè îòëè÷èÿìè ÿâëÿþòñÿ áîëåå
îêðóãëàÿ ôîðìà ïðîãåìîöèòîâ è ïîÿâëåíèå îòäåëüíûõ
äîâîëüíî êðóïíûõ ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê. Îä-
íàêî èõ äîëÿ íå ïðåâûøàåò 3 %. ×åðåç 3 ñóò òàêæå ïðî-
èñõîäÿò çàïîëíåíèå áîëüøåé ÷àñòè ïëàçìàòîöèòîâ âêëþ-
÷åíèÿìè è èõ ïåðåõîä â ôàçó II. Â ýòîò æå ïåðèîä ïîÿâëÿ-
þòñÿ õàðàêòåðíûå äëÿ íà÷àëà ìåòàìîðôîçà íåáîëüøèå
ãèàëèíîâûå è âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè. ×åðåç 4 ñóò, êàê è
â êîíòðîëå, íàñòóïàåò ïóïàðèçàöèÿ, è ïëàçìàòîöèòû ñòà-
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Ðèñ. 3. Ãåìîöèòû òîëüêî ÷òî îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê ïîñëå èíúåêöèè ýðèòðîöèòîâ.

à — 20 ìèí ñ ìîìåíòà èíúåêöèè; ýðèòðîöèòû âíóòðè î÷åíü êðóïíîãî òðîìáîöèòîèäíîãî àããëþòèíàòà; ïî ïåðèôåðèè àããëþòèíàòà âèäíî íåñêîëüêî
þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ ñ àäãåçèðîâàííûìè ýðèòðîöèòàìè. á — ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå èíúåêöèè; â ïðàâîì âåðõíåì óãëó — îñòàòêè ýðèòðîöèòîâ â
òðîìáîöèòîèäíîì àããëþòèíàòå; â êëàñòåðå ïðîãåìîöèòîâ âèäíî îáðàçîâàíèå ìîëîäûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê; áîëåå êðóïíûå ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå
êëåòêè — â ëåâîì íèæíåì óãëó. â — ÷åðåç 5 ñóò ïîñëå èíúåêöèè; ýðèòðîöèòîâ íå çàìåòíî; ïðèñóòñòâóþò ìíîãî ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ðàçëè÷-
íîé âåëè÷èíû è åäèíñòâåííûé ïëàçìàòîöèò I. ã — ÷åðåç 7 ñóò ïîñëå èíúåêöèè; ïðèñóòñòâóþò íåìíîãî÷èñëåííûå ïðîãåìîöèòû, ïëàçìàòîöèòû I è ãèà-
ëèíîâûå êëåòêè ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû; ýðèòðîöèòîâ íå îáíàðóæèâàåòñÿ. Àããë — òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò, Òð — òðîìáîöèòîèä, Þïë — þâåíèëü-

íûé ïëàçìàòîöèò; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 20 ìêì.



íîâÿòñÿ ìàêðîôàãàìè, çàïîëíÿÿñü ôðàãìåíòàìè àïîïòîç-
íûõ òêàíåé.

Èíúåêöèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà îêàçûâàåò çà-
ìåòíî áîëüøèé ýôôåêò. Åñëè â 1-å ñóò ïîñëå èíúåêöèè
ãåìîöèòàðíàÿ ôîðìóëà ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò êîíòðîëüíîé,
òî ÷åðåç 3—4 ñóò íàáëþäàåòñÿ ïîâûøåíèå äîëè ãèàëèíî-
âûõ êëåòîê äî 10—18 % (ðèñ. 4, á).

×åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ îí êîíöåíòðèðóåòñÿ
â îñíîâíîì â òîëñòûõ òÿæàõ òðîìáîöèòîèäîâ, ðåæå — â
ïëàçìàòîöèòàõ. Ïðîãåìîöèòû â êëàñòåðàõ ïðèîáðåòàþò
áîëåå îêðóãëóþ ôîðìó, íàáëþäàåòñÿ èõ äèôôåðåíöèðîâ-
êà â ìîëîäûå ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ñ îäèíî÷-
íûìè êðóïíûìè ÿäðûøêàìè (ðèñ. 7). Êîëè÷åñòâî ñâî-
áîäíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê óâåëè÷èâàåòñÿ. Áîëüøèíñòâî
èç íèõ íåáîëüøèå (15—17 ìêì), íî åñòü è îòäåëüíûå
êðóïíûå êëåòêè, äî 20—25 ìêì (ðèñ. 6, â).

×åðåç 3 ñóò ïîñëå èíúåêöèè è ïåðåíîñà â 15 °Ñ áîëü-
øèíñòâî ïëàçìàòîöèòîâ íàõîäèòñÿ íà ñòàäèè I, õîòÿ êî-
ëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé â íèõ çàìåòíî óâåëè÷èâàåòñÿ. Êîëè-
÷åñòâî ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê åùå âîçðàñòàåò,
ïðè÷åì ïðåâàëèðóþò êðóïíûå (20—25 ìêì) êëåòêè
(ðèñ. 4, á; 6, ã). Ýòî, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî êëàñòå-
ðîâ îñòàåòñÿ ìàëî è ñîîòâåòñòâåííî óìåíüøàåòñÿ êîëè-
÷åñòâî ìåëêèõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê íà ñòàäèè íà÷àëà äèô-
ôåðåíöèðîâêè è ðîñòà. Â òî æå âðåìÿ äîëÿ ñòàáèëüíûõ
ãèàëèíîâûõ êëåòîê çàìåòíî ìåíüøå, ÷åì ïîñëå èíúåêöèè

â ëè÷èíîê, åùå íå îïóñòîøèâøèõ èëè òîëüêî ÷òî îïóñòî-
øèâøèõ çîá. Îíà äîñòèãàåò 20—23 % îò îáùåãî êîëè÷å-
ñòâà ãåìîöèòîâ, òîãäà êàê â áîëåå ðàííåì âîçðàñòå ìîæåò
óâåëè÷èâàòüñÿ äî 35—40 % (ðèñ. 4). ×åðåç 4 ñóò ïîñëå
èíúåêöèè óãëÿ ïóïàðèçàöèÿ òîëüêî íà÷èíàåòñÿ (íà 1 ñóò
ïîçæå, ÷åì â êîíòðîëå è ïîñëå èììóíèçàöèè). Â ýòî âðå-
ìÿ ó ëè÷èíîê ïëàçìàòîöèòû åùå óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìå-
ðàõ è ïîëíîñòüþ çàïîëíÿþòñÿ âêëþ÷åíèÿìè, ÷àñòî äî-
âîëüíî êðóïíûìè, ìàñêèðóþùèìè ÿäðî, è ïåðåõîäÿò â
ñòàäèè II è III. Ãèàëèíîâûå êëåòêè â îñíîâíîì êðóïíûå,
èõ êîëè÷åñòâî íåçíà÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ïðåäûäóùå-
ãî ñðîêà íàáëþäåíèé. Â ãåìîëèìôå ïîÿâëÿåòñÿ ìíîãî íå-
áîëüøèõ ôðàãìåíòîâ öèòîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ. Âèä-
íû òàêæå «ãîëûå» ÿäðà. Ó ïóïàðèåâ ïëàçìàòîöèòû ïåðå-
õîäÿò â ñòàäèþ ìàêðîôàãîâ, êîëè÷åñòâî ãèàëèíîâûõ
êëåòîê íåñêîëüêî ñîêðàùàåòñÿ, à òðîìáîöèòîèäû îáðàçó-
þò ñåòè, îáúåäèíÿþùèå ïëàçìàòîöèòû è ãèàëèíîâûå
êëåòêè â ðûõëûå êîíãëîìåðàòû.

Ïðè âçÿòèè ïðîá ãåìîëèìôû ó êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê
è ëè÷èíîê, ïîäâåðãàâøèõñÿ ðàçëè÷íûì âîçäåéñòâèÿì,
ïàðàëëåëüíî ïðîâîäèëè ðåãèñòðàöèþ îáðàçîâàíèÿ ïóïà-
ðèåâ. Áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî âî âñåõ âîçðàñòíûõ êàòåãî-
ðèÿõ ëè÷èíîê èíúåêöèè ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà è
ñóñïåíçèé óãëÿ è ãåìîöèòîâ ïðèâîäÿò ê çàäåðæêå ïóïà-
ðèçàöèè ïðèáëèçèòåëüíî íà 1 ñóò. Ýòè äàííûå ïîë-
íîñòüþ ñîâïàäàþò ñ ðåçóëüòàòàìè öèòîëîãè÷åñêîãî àíà-
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Ðèñ. 4. Âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ âîçäåéñòâèé íà äîëþ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó ëè÷èíîê, îïóñòîøàþùèõ çîá (à), è ëè÷èíîê, ñîäåðæàâøèõ-
ñÿ ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà 20 ñóò ïðè 5 °Ñ (á) (ñðåäíåå è äîâåðèòåëüíûé èíòåðâàë ïðè P = 0.05).

à: 1 — êîíòðîëü, 2 — èíúåêöèÿ óãëÿ, 3 — èíúåêöèÿ ýðèòðîöèòîâ. á: 1 — êîíòðîëü, 2 — èììóíèçàöèÿ, 3 — èíúåêöèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà, 4 —
èíúåêöèÿ óãëÿ. Çâåçäî÷êè óêàçûâàþò íà äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó îïûòîì è êîíòðîëåì.



ëèçà ãåìîöèòàðíîé ôîðìóëû — ó èíúåöèðîâàííûõ ëè÷è-
íîê äèôôåðåíöèðîâêà ïëàçìàòîöèòîâ òàêæå çàìåòíî çà-
ïàçäûâàëà ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.

Îáñóæäåíèå

Äâà áëèçêèõ âèäà ìÿñíûõ ìóõ (C. vicina è C. vomito-
ria) ðàçëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ñåçîííûì ðèòìîì ðàçâèòèÿ
(íàëè÷èåì ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçû ó C. vicina è åå ïîëíûì
îòñóòñòâèåì ó C. vomitoria), íî è äèíàìèêîé ãåìîöèòàð-
íîé ôîðìóëû ó ëè÷èíîê. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî
êëåòî÷íàÿ çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ íà ïîÿâëåíèå â ãåìîëèìôå
÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ïðè îáùåì ïðèíöèïèàëüíîì ñõîäñò-
âå òàêæå èìååò ñâîè ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè. Òàê,
åñëè ó C. vicina äîëÿ ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê â
îòâåò íà èíúåêöèþ óãëÿ âîçðàñòàåò ó íàïîëîâèíó îïóñòî-
øèâøèõ çîá ëè÷èíîê ìàêñèìóì äî 30 %, à â áîëåå ïîçä-
íèå ñðîêè âñåãî äî 10 % îò îáùåãî êîëè÷åñòâà (Êèíä,
2008), òî ó C. vomitoria ýòà ðåàêöèÿ âûðàæåíà çíà÷èòåëü-
íî ñèëüíåå (40 è 25 % ñîîòâåòñòâåííî). Î÷åâèäíî, ýòî
ñâÿçàíî ñ îñîáåííîñòÿìè äèôôåðåíöèðîâêè ãåìîöèòîâ â
êðèòè÷åñêèé ïåðèîä îïóñòîøåíèÿ çîáà. Îñíîâíàÿ âîëíà
òðàíñôîðìàöèè ïðîãåìîöèòîâ â ïëàçìàòîöèòû è âûõîä
ïîñëåäíèõ çà ïðåäåëû êëàñòåðîâ ó C. vomitoria íàáëþäà-
þòñÿ åùå äî îêîí÷àíèÿ îïóñòîøåíèÿ çîáà ëè÷èíîê. Ïðè
ýòîì ïëàçìàòîöèòû åùå î÷åíü ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàíû.
Íàêîïëåíèå êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ÷åíèé è ðîñò êëåòîê
ïðîèñõîäÿò çíà÷èòåëüíî ïîçæå, óæå ïîñëå ïîëíîãî îïóñ-

òîøåíèÿ çîáà. Ó C. vicina, íàïðîòèâ, ðåçêîå óâåëè÷åíèå
ïîïóëÿöèè ïëàçìàòîöèòîâ ñäâèíóòî íà áîëåå ïîçäíèé
ýòàï ðàçâèòèÿ, à äèôôåðåíöèðîâêà íà÷èíàåòñÿ åùå â ïðå-
äåëàõ êëàñòåðîâ. Áîëüøåå êîëè÷åñòâî è ìåíüøàÿ ñòåïåíü
äèôôåðåíöèðîâàííîñòè ïðîãåìîöèòîâ C. vomitoria, î÷å-
âèäíî, è îïðåäåëÿþò ó ýòîãî âèäà áîëåå âûðàæåííóþ
âîçìîæíîñòü èõ òðàíñôîðìàöèè â ïðîòðîìáîöèòîèäíûå
ãèàëèíîâûå êëåòêè. Ëè÷èíêè îáëàäàþò òàêæå ñïîñîáíî-
ñòüþ ê îòâåòó íà áîëåå øèðîêèé ñïåêòð âîçäåéñòâèé.
Åñëè ó C. vicina èíúåêöèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà
ïðàêòè÷åñêè íå îêàçûâàåò èíäóöèðóþùåãî âîçäåéñòâèÿ,
òî ó C. vomitoria ýòà îïåðàöèÿ ïðèâîäèò ê áîëåå ïëàâíî-
ìó è ñëàáîìó, íî äîñòàòî÷íî õîðîøî çàìåòíîìó ïîäúåìó
äîëè ãèàëèíîâûõ êëåòîê äàæå ó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè-
÷èíîê (ðèñ. 4, á). Â öåëîì ðåàêöèÿ C. vomitoria íà ðàç-
ëè÷íûå ñòðåññîðíûå âîçäåéñòâèÿ íàïîìèíàåò òàêîâóþ
Drosophila melanogaster, ïîÿâëåíèå ëàìåëëîöèòîâ ó êî-
òîðîé ìîæåò áûòü âûçâàíî íå òîëüêî ÿéöàìè ïàðàçèòîâ,
íî è èíúåêöèåé òóøè è ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà è
äàæå óêîëîì òîëñòîé èãëû (Rizki, Rizki, 1992). Ïðàâäà,
ðåàêöèÿ C. vomitoria áîëåå èçáèðàòåëüíà è íàðóøåíèå
öåëîñòíîñòè êóòèêóëû áåç èíúåêöèé íå âûçûâàåò èíäóê-
öèè äèôôåðåíöèðîâêè ïðîãåìîöèòîâ â ñòàáèëüíûå ãèà-
ëèíîâûå êëåòêè. Âòîðûì çíà÷èòåëüíûì îòëè÷èåì ðåàê-
öèè Calliphora íà ïîâðåæäåíèÿ ÿâëÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî
îíè íèêîãäà íå âûçûâàþò ïîÿâëåíèÿ íåñòàáèëüíûõ ïðî-
ôåíîëîêñèäàçíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê. Ýòè àíàëîãè÷íûå
êðèñòàëëè÷åñêèì êëåòêàì Drosophila ãåìîöèòû îáíàðó-
æèâàþòñÿ òîëüêî äî ìîìåíòà îïóñòîøåíèÿ çîáà è íè

770 Ò. Â. Êèíä

Ðèñ. 5. Âëèÿíèå èíúåêöèè ÷àñòèö óãëÿ íà ãåìîöèòû òîëüêî ÷òî îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê.

à — êîíòðîëüíûå ëè÷èíêè ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà; â öåíòðå âèäåí íåáîëüøîé êëàñòåð óãëîâàòûõ ïðîãåìîöèòîâ; â ïëàçìàòîöèòàõ äîâîëü-
íî çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé. á — êîíòðîëü ÷åðåç 7 ñóò ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà; êîëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé â ïëàçìàòîöèòàõ I óâåëè÷èâàåòñÿ,
íåêîòîðûå èç íèõ ïåðåõîäÿò â ñòàäèþ II. â — ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ; ïðîãåìîöèòîâ óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ, ïîÿâëÿþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå
ãèàëèíîâûå êëåòêè, îäíà èç êîòîðûõ òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ïðîòðîìáîöèòîèä; ïëàçìàòîöèòîâ ñ âêëþ÷åíèÿìè íå çàìåòíî. ã — ÷åðåç 5 ñóò ïîñëå èíúåê-
öèè óãëÿ; âèäíû ìåëêèå è ñðåäíåé âåëè÷èíû ïðîãåìîöèòû, ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû ãèàëèíîâûå êëåòêè è çàïîëíåííûé ôàãîöèòèðîâàííûì óãëåì ïëàçìà-

òîöèò (çâåçäî÷êà). Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2, 3. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 20 ìêì.



ðàçó íè â êîíòðîëå, íè ïîä âëèÿíèåì âîçäåéñòâèé íå
áûëè âûÿâëåíû ó áîëåå âçðîñëûõ ëè÷èíîê.

Êàê è ó C. vicina (Êèíä, 2005, 2008), ó C. vomitoria
ïîñòñòðåññîðíàÿ òðàíñôîðìàöèÿ ïðîãåìîöèòîâ â ãèàëè-
íîâûå êëåòêè ñîïðîâîæäàåòñÿ çàäåðæêîé ïóïàðèçàöèè
ëè÷èíîê ïðèáëèçèòåëüíî íà 1 ñóò. Ýòà çàäåðæêà èìååò
ìåñòî íà âñåõ èññëåäîâàííûõ ñòàäèÿõ, íà÷èíàÿ îò ïîëó-

îïóñòîøåííîãî çîáà è êîí÷àÿ ïåðèîäîì õîëîäîâîãî îöå-
ïåíåíèÿ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îäíèì èç óñëîâèé
äèôôåðåíöèðîâêè ÿâëÿåòñÿ ïîíèæåííûé òèòð ýêäèçîíà,
õàðàêòåðíûé äëÿ ðàííèõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ, ïðåäøåñòâóþ-
ùèõ çàïóñêó ìåòàìîðôîçà. Â òî æå âðåìÿ óæå ñôîðìèðî-
âàííûå ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ìîãóò ñîõðàíÿòü-
ñÿ â ãåìîëèìôå è ó ìîëîäûõ ïóïàðèåâ. Ýòè ñîõðàíèâøè-
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Ðèñ. 6. Âëèÿíèå èíúåêöèè ÷àñòèö óãëÿ íà ãåìîöèòû ëè÷èíîê, ñîäåðæàâøèõñÿ ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà 20 ñóò ïðè 5 °Ñ.

à — êîíòðîëüíûå ëè÷èíêè ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå ïåðåíîñà â 15 °Ñ; âèäíû êðóïíûé êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ è ïëàçìàòîöèòû I, çàïîëíÿþùèåñÿ êàòàáîëè÷å-
ñêèìè âêëþ÷åíèÿìè. á — êîíòðîëüíûå ëè÷èíêè ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå ïåðåíîñà â 15 °Ñ; îñíîâíûì òèïîì ãåìîöèòîâ ÿâëÿþòñÿ çàïîëíåííûå âêëþ÷åíèÿìè
II è III (Ïë III); âèäíû òàêæå íåáîëüøèå òÿæè òðîìáîöèòîèäîâ. â — ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ; ñïðàâà âèäåí íåáîëüøîé êëàñòåð äîâîëüíî êðóï-
íûõ îêðóãëûõ ïðîãåìîöèòîâ ñ îáðàçóþùèìèñÿ ãèàëèíîâûìè êëåòêàìè; ñëåâà — ïëàçìàòîöèòû I, çàïîëíåííûå ôàãîöèòèðîâàííûìè ÷àñòèöàìè óãëÿ
(çâåçäî÷êè). ã — ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ; âèäíû êðóïíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè è ïëàçìàòîöèòû I ñ ðàçëè÷íûì êîëè÷åñòâîì âêëþ÷åíèé. Îáîçíà-

÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2, 3, 5. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 20 ìêì.

Ðèñ. 7. Âëèÿíèå èíúåêöèè óãëÿ íà ïðîäóêöèþ ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó ëè÷èíîê ðàçíîãî âîçðàñòà (ñðåäíèå è äîâåðèòåëü-
íûå èíòåðâàëû).

1 — êîíòðîëü, 2 — èíúåêöèè óãëÿ. Ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû ìîìåíòû èíúåêöèé, çâåçäî÷êè óêàçûâàþò íà äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó îïûòîì è êîíò-
ðîëåì.



åñÿ êëåòêè çàìåòíî îòëè÷àþòñÿ îò âíîâü îáðàçîâàííûõ
ãèàëèíîâûõ êëåòîê ñ àöåíòðè÷åñêèìè áîáîâèäíûìè ÿä-
ðàìè è îò âåðåòåíîâèäíûõ êëåòîê, õàðàêòåðíûõ äëÿ ýòîé
ñòàäèè (Êèíä, 2003). Òàêèì îáðàçîì, ãåìîöèòû, îñíîâ-
íîé ôóíêöèåé êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ èíêàïñóëÿöèÿ êðóïíûõ
÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ, ñëèøêîì áîëüøèõ äëÿ ôàãîöèòî-
çà, ìîãóò î÷åíü ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ ïî ñâîåé ìîðôîëî-
ãèè, ïðîèñõîæäåíèþ è ãîðìîíàëüíîìó ôîíó çàïóñêà èõ
äèôôåðåíöèðîâêè äàæå ó ïðåäñòàâèòåëåé äîñòàòî÷íî
áëèçêèõ ñåìåéñòâ âûñøèõ äâóêðûëûõ. Ýòî äåëàåò âåñüìà
àêòóàëüíûì èõ èññëåäîâàíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ ôîðìèðîâà-
íèÿ ìåõàíèçìà êëåòî÷íîé çàùèòû, îáåñïå÷èâàþùåé
ñòîëü óñïåøíóþ ðåçèñòåíòíîñòü ê áàêòåðèàëüíîé è ïàðà-
çèòè÷åñêîé èíâàçèè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ãðàí-
òà ïðåçèäåíòà ÐÔ (Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû, ÍØ-2232).
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DIFFERENTIATION OF THE STABLE HYALINE CELLS IN RESPONSE TO FOREIGN PARTICLES

INJECTIONS INTO THE LARVAE OF BLOWFLY CALLIPHORA VOMITORIA

T. V. Kind

Laboratory of Biopharmacology and Immunology of Insects, Biological Institute of St. Petersburg State University;

e-mail: tatiana.kind@mail.ru

Injection of foreign particles (charcoal and human erythrocytes) into the larvae of Calliphora vomitoria
provokes the complex immune response including their phagocytosis, nodulation and encapsulation by plasma-
tocytes and thrombocytoids. Precursors of thrombocytoids and analogs of Drosophila lamellocytes are very fre-
quent during the periods of feeding and crop emptying, but fully disappear in wandering larvae. Injection of
charcoal or erythrocytes into crop emptying larvae leads also to a dramatic increase in the number of stable hya-
line cells, precursors of thrombocytoids. The hyaline cells differentiate from prohaemocytes and, quite possibly,
from young weakly-specialized plasmatocytes in a day after injection. Later they are transformed to prothrom-
bocytoids and thrombocytoids. The number of hyaline cells and young plasmatocytes in the crop emptying lar-
vae of C. vomitoria is far greater than that in the same age larvae of C. vicina. Presumably it accounts for signi-
ficantly increasing rate of stable hyaline cells differentiation in the injected larvae of C. vomitoria. Their part af-
ter injection of charcoal particles or erythrocytes may reach 40—50 % of the main haemocyte number compared
to 20—25 % in C. vicina. After completion of the crop emptying, the rate of hyaline cells differentiation in res-
ponse to the foreign particles injection is evidently reduced but remains to be distinctly visible. Injections of sa-
line also stimulate the differentiation of the stable hyaline cells from prohaemocytes but elevation of their amo-
unt is more weak and gradual. The bacterial immunization and needle prick show no effect. The treatments, in-
ducing the rising of hyaline cells differentiation, lead also to pupariation delay. This correlation suggests
involvement of the endocrine system into this process.
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