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Ðàçâèòèå îâàðèîë è ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà òðîôîöèòîâ Calliphora erythrocephala
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Ïðîâåäåí àíàëèç ðàçâèòèÿ è ìîðôîëîãèè îâàðèîë Calliphora erythrocephala Mg. (Diptera: Calliphori-
dae). Ïîêàçàíî, ÷òî â ãåðìàðèè C. erythrocephala ìîæíî âûäåëèòü íåñêîëüêî ðåãèîíîâ, â êîòîðûõ ïîñëå-
äîâàòåëüíî ïðîèñõîäèò ìîðôîãåíåç öèñò âïëîòü äî îòäåëåíèÿ ñôîðìèðîâàâøåéñÿ ÿéöåâîé êàìåðû.
Â ãåðìàðèè ïðèñóòñòâóþò ôócîìû ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ðàçâåòâëåííîñòè. Â âèòåëëÿðèè C. erythrocephala
ðàçâèâàþòñÿ äâå ÿéöåâûå êàìåðû. Èçó÷åíû ðàñïðåäåëåíèå àêòèíà è ôîðìèðîâàíèå êîëüöåâûõ êàíàëîâ â
òðîôîöèòàõ C. erythrocephala. Äèàìåòð êîëüöåâûõ êàíàëîâ óâåëè÷èâàåòñÿ îò 1.5 ìêì â ãåðìàðèè äî
14.7 ìêì â âèòåëëÿðèè íà 3-é è 4-é ñòàäèÿõ îîãåíåçà. Ïðåäñòàâëåíà ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ íåðàâíî-
ìåðíîå ðàñòÿæåíèå âàëèêîâ àêòèíà, ôîðìèðóþùèõñÿ â ñðåäíåì è ïîçäíåì îîãåíåçå, âîêðóã êîëüöåâûõ
êàíàëîâ, ñîåäèíÿþùèõ ïðîêñèìàëüíûå, ðåçêî óâåëè÷èâàþùèåñÿ â ðàçìåðàõ òðîôîöèòû, ñ ñîñåäíèìè
òðîôîöèòàìè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àêòèíîâûé öèòîñêåëåò òðîôîöèòîâ, êîëüöåâûå êàíàëû, ïîëèòðîôíûå îâàðèî-
ëû, ôóñîìà, Calliphora erythrocephala.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: DAPI — 4, 6-äèàìèäèíî—2-ôåíèë-èíäîë, FITC — ôëóîðåñöåèí-èçî-
òèîöèîíàò, NGS — ñûâîðîòêà êîçû íîðìàëüíàÿ, DABCO — 1, 4-äèàçàáèöèêëî[2.2.2]îêòàí.

Âàæíîé ïðîáëåìîé áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ ïðî-
öåññ îîãåíåçà â ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ íà-
ñåêîìûõ. Ôîðìèðîâàíèå ÿéöà ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå
íàêîïëåíèÿ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ðèáîñîì è æåëòêà, íå-
îáõîäèìûõ äëÿ áóäóùåãî çàðîäûøà. Ó íàñåêîìûõ âûäå-
ëÿþò 2 òèïà ñîçðåâàíèÿ ÿéöà. 1. Ïàíîèñòè÷åñêèé òèï —
îïèñàí ó äðåâíèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (ñòðåêîç, òåðìèòîâ
è ïðÿìîêðûëûõ); âñå íåîáõîäèìûå äëÿ ýìáðèîíà âåùåñò-
âà è ñòðóêòóðû ñèíòåçèðóþòñÿ â îîöèòå, â êîòîðîì ñîòíè
ÿäðûøåê îáðàçóþò ðèáîñîìû áóäóùåé ÿéöåêëåòêè.
2. Ìåðîèñòè÷åñêèé òèï — âñòðå÷àåòñÿ ó ýâîëþöèîííî áî-
ëåå ìîëîäûõ îòðÿäîâ (æóêîâ, ÷åøóåêðûëûõ è äâóêðû-
ëûõ); îîöèò ñîåäèíåí öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñòèêàìè ñ
íåñêîëüêèìè ïèòàþùèìè êëåòêàìè, êîòîðûå íåñóò âñþ
ñèíòåòè÷åñêóþ íàãðóçêó (Bier, 1967; Àéçåíøòàäò, 1984).
Â ìåðîèñòè÷åñêèõ òåëîòðîôíûõ ÿè÷íèêàõ òðîôîöèòû ñî-
áðàíû â îäíó ïèòàþùóþ êàìåðó, êîòîðàÿ ñîåäèíÿåòñÿ ñ
îîöèòàìè òðîôè÷åñêèìè òÿæàìè (Buning, 1979, 2006; Dzi-
ewulska-Szwajkowska, Ogorzalek, 2005). Â ïîëèòðîôíûõ
æå ÿè÷íèêàõ êàæäûé îîöèò èìååò ñâîþ ãðóïïó òðîôîöè-
òîâ. Ïîëèòðîôíûå ÿè÷íèêè íàñåêîìûõ ñîñòîÿò èç ÿéöå-
âûõ òðóáîê, â êîòîðûõ ðàçëè÷àþò ãåðìàðèé è âèòåëëÿðèé.
Â ãåðìàðèè â ðåçóëüòàòå íåñêîëüêèõ ìèòîòè÷åñêèõ äåëå-
íèé öèñòîáëàñòà — êëåòêè, ïðîèçâîäíîé îò ñòâîëîâîé,
ôîðìèðóåòñÿ öèñòà èç îîöèòà è ãðóïïû òðîôîöèòîâ.
Îîöèò è òðîôîöèòû îñòàþòñÿ ñâÿçàííûìè ìåæäó ñîáîé
öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñòèêàìè. Â âèòåëëÿðèè ïðîèñõî-
äÿò äàëüíåéøåå ôîðìèðîâàíèå è ðîñò îîöèòà. Òðîôîöèòû
ñíàáæàþò îîöèò ñóáêëåòî÷íûìè îðãàíåëëàìè (ìèòîõîíä-
ðèÿìè è ðèáîñîìàìè), ïîëèñàõàðèäàìè, ëèïèäàìè è áåë-

êàìè, ÷àñòî â êîìïëåêñå ñ ÐÍÊ (Koch et al., 1967; King,
1970; Telfer, 1975; Buning, 1994). Îñíîâíûì ìåõàíèçìîì
èõ ïåðåìåùåíèÿ èç òðîôîöèòîâ â îîöèò ÿâëÿåòñÿ àêòèâ-
íûé òðàíñïîðò âäîëü îáùèõ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà öèñ-
òû — ìèêðîòðóáî÷åê è àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ (Gutzeit,
1986; Lopez de Heredia, Jansen, 2004).

Íàèáîëåå ïîëíî äèíàìèêà öèòîñêåëåòà öèñò â îâàðèî-
ëàõ èññëåäîâàíà ó äðîçîôèëû. Êëþ÷åâûì ñîáûòèåì â
ðàííåì îîãåíåçå äðîçîôèëû ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ôó-
ñîìû — ñïåöèôè÷íîé ìåæêëåòî÷íîé ñòðóêòóðû, âîçíèêà-
þùåé ïðè äåëåíèè öèñòîöèòîâ, êîòîðàÿ ñâÿçûâàåò êëåòêè
÷åðåç êîëüöåâûå êàíàëû (Telfer, 1975). Ôóñîìà ôîðìèðó-
åòñÿ èç ñïåêòðîñîìû — ñòðóêòóðû, ïðèñóòñòâóþùåé â
ñòâîëîâûõ êëåòêàõ ãåðìàðèÿ (Lin et al., 1994; Deng, Lin,
1997). Â ñîñòàâ ñïåêòðîñîìû è ôóñîìû âõîäèò ñïåêòðèí
(Yue, Spradling, 1992). Õîòÿ îðãàíèçàöèÿ è ôóíêöèÿ ôóñî-
ìû ëó÷øå âñåãî èçó÷åíû ó íàñåêîìûõ (Büning, 1994), ïî-
äîáíàÿ ñòðóêòóðà áûëà îïèñàíà ó øïîðöåâîé ëÿãóøêè Xe-
nopus laevis â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ îîöèòîâ (Kloc et al.,
2004). Ôóñîìà, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ î÷åíü êîíñåðâàòèâíîé
ñòðóêòóðîé, âñòðå÷àþùåéñÿ ó áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâî-
íî÷íûõ, è âûïîëíÿåò âàæíóþ ôóíêöèþ â ãàìåòîãåíåçå.

Êðîìå ôóñîìû, îáúåäèíÿþùåé êëåòêè íà ðàííèõ ýòà-
ïàõ îîãåíåçà, â öèñòàõ èìååòñÿ íåïðåðûâíàÿ ñåòü ìèê-
ðîòðóáî÷åê è àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ. Ó äðîçîôèëû â òðî-
ôîöèòàõ âûäåëÿþò òðè òèïà àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ: ïîä-
êîðêîâûé ñëîé, ñâÿçàííûé ñ âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòüþ
òðîôîöèòîâ; àêòèíîâûå ôèëàìåíòû, ñòàáèëèçèðóþùèå
êîëüöåâûå êàíàëû, è ñåòü öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ àêòèíîâûõ
ñâÿçîê, êîòîðûå ïðîñòèðàþòñÿ îò ïîäêîðêîâîãî ñëîÿ ê
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ÿäðó, óäåðæèâàÿ åãî â öåíòðå êëåòêè (Theurkauf et al.,
1992). Èçìåíåíèÿ, êîòîðûì ïîäâåðãàþòñÿ àêòèíîâûå ôè-
ëàìåíòû è êîëüöåâûå êàíàëû â ñðåäíåì îîãåíåçå, íàïðàâ-
ëåíû íà îáåñïå÷åíèå áåñïðåïÿòñòâåííîãî îòòîêà öèòî-
ïëàçìû òðîôîöèòîâ â îîöèò è çàêëþ÷àþòñÿ â îñíîâíîì â
äîïîëíèòåëüíîé ïîëèìåðèçàöèè àêòèíà (Gutzeit, 1986a;
Theurkauf et al., 1992; Tilney et al., 1996).

Èçìåíåíèÿ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà, ïðîèñõîäÿùèå íà
âñåì ïðîòÿæåíèè îîãåíåçà íàñåêîìûõ — ñáàëàíñèðîâàí-
íûé è ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííûé ïðîöåññ. Ôîðìè-
ðîâàíèå ôóñîìû â äåëÿùèõñÿ öèñòîöèòàõ, ôîðìèðîâàíèå
åäèíîãî öèòîñêåëåòà, îáúåäèíÿþùåãî êëåòêè öèñòû, èç-
ìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå è ðàçìåðàõ êàíàëîâ êîììóíèêàöèè
ìåæäó êëåòêàìè — êîëüöåâûõ êàíàëàõ — ÿâëÿþòñÿ âçàè-
ìîñâÿçàííûìè ïðîöåññàìè, íàïðàâëåííûìè íà ïðîèçâîä-
ñòâî ïðàâèëüíî ñôîðìèðîâàííûõ ãàìåò. Ñðàâíèòåëüíûé
àíàëèç ñòðîåíèÿ îâàðèîë ïîçâîëÿåò ïîêàçàòü îáùèå ïðèí-
öèïû è âûÿâèòü îñîáåííîñòè, õàðàêòåðíûå äëÿ âèäîâ èëè
áîëåå âûñîêèõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ êàòåãîðèé, óòî÷íèòü ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó ðàçëè÷íûìè òàêñîíàìè
íàñåêîìûõ (Buning, 2006).

Öåëüþ íàøåé ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå ðàçâèòèÿ îâàðè-
îë Calliphora erythrocephala è ïðîèñõîäÿùèõ â òå÷åíèå
ýòîãî ïðîöåññà èçìåíåíèé ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà, à èìåí-
íî ìîðôîãåíåç ôóñîìû íà ðàííèõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà è àíà-
ëèç ðàñïðåäåëåíèÿ F-àêòèíà â òðîôîöèòàõ è êîëüöåâûõ
êàíàëàõ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

C. erythrocephala èç ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè ã. Òîìñêà
êóëüòèâèðîâàëè ïðè ñòàíäàðòíûõ óñëîâèÿõ (25 °Ñ, äëè-
òåëüíîñòü îñâåùåíèÿ 14 ÷/ñóò). Â àíàëèçå èñïîëüçîâàëè
ÿè÷íèêè ñàìîê èìàãî â âîçðàñòå îò 1 äî 7 ñóò ïîñëå âûõî-
äà èç ïóïàðèÿ.

È ì ì ó í î î ê ð à ø è â à í è å ô ó ñ î ì ïðîâîäèëè ìåòî-
äîì íåïðÿìîãî ìå÷åíèÿ (De Cuevas et al., 1996). Îâàðèîëû
âûäåëÿëè â ðàñòâîðå PBS, ôèêñèðîâàëè 10 ìèí â áóôåðå
(16.7 ìM K2HPO4, 75 ìM KCl, 25 ìM NaCl è 3.3 ìM
MgCl2, pH 6.8), ñîäåðæàùåì 5 % ôîðìàëüäåãèäà. Îòìûâà-
ëè 30 ìèí â ðàñòâîðå PBT (PBS, ñîäåðæàùåì 10 ìM
Na2HPO4, 175 ìM NaCl, pH 7.4 è 0.1 % Tðèòîíà X-100).
Çàòåì îâàðèîëû èíêóáèðîâàëè 30 ìèí â ðàñòâîðå PBT, ñî-
äåðæàùåì 5 % íîðìàëüíîé ñûâîðîòêè êîçû (NGS), äàëåå
èíêóáèðîâàëè â òå÷åíèå íî÷è ïðè 4 °C â òîì æå PBT, ñî-
äåðæàùåì åùå ïåðâè÷íûå àíòèòåëà. Áûëè èñïîëüçîâàíû
ìûøèíûå ìîíîêëîíàëüíûå àíòèòåëà ïðîòèâ a-ñïåêòðèíà,
ïîëó÷åííûå îò Developmental studies hybridoma bank
(ÑØÀ) ïðè ñîäåéñòâèè NICHD è ïîääåðæêå Óíèâåðñèòå-
òà Àéîâû (Departament of Biological Sciences, Iowa City,
IA 52242, ÑØÀ).

Ïîñëå îêðàøèâàíèÿ îâàðèîëû îòìûâàëè â òå÷åíèå 2 ÷
â PBT, ñîäåðæàùåì 0.2 % áû÷üåãî ñûâîðîòî÷íîãî àëüáó-
ìèíà (BSA), çàòåì èíêóáèðîâàëè 30 ìèí â PBT, ñîäåðæà-
ùåì 5 % NGS, è 4 ÷ — â òîì æå PBT, ñîäåðæàùåì âòî-
ðè÷íûå àíòèòåëà — àôôèííî î÷èùåííûå êîçüè ïîëèêëî-
íàëüíûå àíòèòåëà ê ñóììàðíûì èììóíîãëîáóëèíàì
ìûøè, êîíúþãèðîâàííûå ñ FITC (èçîìåð I). Îêðàøåííûå
îâàðèîëû îòìûâàëè â PBT 2 ÷ è ñïîëàñêèâàëè â PBS. Ïðå-
ïàðàòû çàêëþ÷àëè â áóôåð äëÿ ìèêðîñêîïèðîâàíèÿ íà
îñíîâå DABCO.

Î ê ð à ø è â à í è å F - à ê ò è í à. Èçîëèðîâàííûå â PBS
îâàðèîëû ôèêñèðîâàëè 20 ìèí â ðàñòâîðå PBS, ñîäåðæà-
ùåì 4 % ïàðàôîðìàëüäåãèäà. Â òå÷åíèå 20 ìèí èíêóáè-

ðîâàëè â ðàñòâîðå PBS, ñîäåðæàùåì 4 % ïàðàôîðìàëüäå-
ãèäà è 0.1 % Tðèòîíà X-100. Çàòåì îâàðèîëû îêðàøèâàëè
â òîì æå ðàñòâîðå PBS, íî åùå ñîäåðæàùåì ôàëëîèäèí,
êîíúþãèðîâàííûé ñ FITC (ðàçâåäåíèå 1 : 100). Ïîñëå
îêðàøèâàíèÿ îâàðèîëû îòìûâàëè â ðàñòâîðå PBS 3 ðàçà
ïî 5 ìèí (Guild et al., 1997). Õðîìàòèí îêðàøèâàëè DAPI.
Ïðåïàðàòû çàêëþ÷àëè â áóôåð äëÿ ìèêðîñêîïèðîâàíèÿ íà
îñíîâå DABCO.

Àíàëèç è ðåãèñòðàöèþ ðåçóëüòàòîâ ïðîâîäèëè ñ ïî-
ìîùüþ ôëóîðåñöåíòíîãî ìèêðîñêîïà AxioImager Z.1,
ÑÑD-êàìåðû AxioCam (Zeiss, Ãåðìàíèÿ) è ïðîãðàììíîãî
îáåñïå÷åíèÿ AxioVision Rel. 4.5. Äëÿ òðåõìåðíîé ãðàôè-
÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè èçîáðàæåíèÿ èñïîëüçîâàëè ìîäóëü
ApoTome (Zeiss, Ãåðìàíèÿ).

Ð å à ê ò è â û: Òðèòîí X-100, ïàðàôîðìàëüäåãèä, ôàë-
ëîèäèí-FITC, DAPI, DABCO (Sigma, Ãåðìàíèÿ); NGS
(Èìòåê, Ðîññèÿ); BSA (Amresco, ÑØÀ); àíòè-a-ñïåêòðèí,
Isotype: IgG1 (Developmental studies hybridoma bank,
ÑØÀ); êîçüè ïîëèêëîíàëüíûå àíòèòåëà ê ñóììàðíûì èì-
ìóíîãëîáóëèíàì ìûøè, êîíúþãèðîâàííûå ñ FITC (èçî-
ìåð I) (Èìòåê, Ðîññèÿ).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ð à ç â è ò è å î â à ð è î ë â ÿ è ÷ í è ê à õ C. e r y t h r o-
c e p h a l a. Ó äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ â ïàðíûõ ÿè÷íèêàõ
èìåþòñÿ ãðóïïû îâàðèîë (ÿéöåâûõ òðóáîê), êàæäàÿ èç êî-
òîðûõ ñîäåðæèò öåïî÷êó ïîñëåäîâàòåëüíî ñîçðåâàþùèõ
ÿéöåâûõ êàìåð, îòäåëÿþùèõñÿ äðóã îò äðóãà ãðóïïàìè
ñòàëêåðíûõ êëåòîê. Îâàðèîëû îêðóæåíû ìîíîñëîåì ôîë-
ëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ è ðàçäåëÿþòñÿ íà ïåðåäíèé îò-
äåë — ãåðìàðèé è çàäíèé îòäåë — âèòåëëÿðèé (Bier,
1963; Koch, King, 1966).

Íàìè áûë ïðîâåäåí àíàëèç ãåðìàðèÿ C. erythrocepha-
la. Îâàðèîëû C. erythrocephala áûëè îêðàøåíû ôàëëîèäè-
íîì, ÷òî ïîçâîëèëî âèçóàëèçèðîâàòü ãðàíèöû êëåòîê.
Â ãåðìàðèè C. erythrocephala, êàê è ó Drosophila melano-
gaster (Snapp et al., 2004), áûëè âûäåëåíû ðåãèîíû. Â ðå-
ãèîíàõ 1 è 2à öèñòû èìåþò íåïðàâèëüíóþ ôîðìó; â ðå-
ãèîíå 2b öèñòà ïðèîáðåòàåò äèñêîâèäíóþ ôîðìó; â ðå-
ãèîíå 3 êëåòêè öèñòû ãðóïïèðóþòñÿ â øàðîîáðàçíóþ
ñòðóêòóðó (ðèñ. 1, à). Ñôîðìèðîâàâøàÿñÿ ÿéöåâàÿ êàìåðà,
ñîñòîÿùàÿ èç îîöèòà è 15 òðîôîöèòîâ è ïîêðûòàÿ ìîíî-
ñëîåì ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê, îòäåëÿåòñÿ îò ãåðìàðèÿ è
ñìåùàåòñÿ â âèòåëëÿðèé (ðèñ. 1, á). Îâàðèîëà C. erythro-
cephala ñîñòîèò èç ãåðìàðèÿ è äâóõ ÿéöåâûõ êàìåð (ðèñ. 1,
â). Ïðè÷åì â áîëåå çðåëîé ÿéöåâîé êàìåðå ìîæåò íàõîäè-
òüñÿ óæå ïðàêòè÷åñêè ñôîðìèðîâàííîå ÿéöî (ðèñ. 1, ã, ãR).

Ñòðîåíèå îâàðèîë C. erythrocephala òàêîå æå, êàê è ó
ëóêîâîé ìóõè Delia antiqua è êàïóñòíîé ìóõè D. radicum
(Diptera: Anthomyiidae) (Hartman, Southern, 1995). Îäíàêî
ïðåäñòàâèòåëè ðàçíûõ ñåìåéñòâ íàñåêîìûõ ìîãóò ðàçëè-
÷àòüñÿ êîëè÷åñòâîì îäíîâðåìåííî ðàçâèâàþùèõñÿ â âè-
òåëëÿðèè ÿéöåâûõ êàìåð. Òàê, ó êðîâîñîñóùèõ êîìàðîâ
(ðîäû Anopheles, Culex è Aedes) â îâàðèîëå èìåþòñÿ ãåð-
ìàðèé c íå ïîëíîñòüþ îòäåëåííîé ÿéöåâîé êàìåðîé è âòî-
ðàÿ ÿéöåâàÿ êàìåðà, ñîñòîÿùèå èç îîöèòà è 7 òðîôîöèòîâ
(Ëàíãå, Ñîêîëîâà, 1989; Ãîðíîñòàåâà, Äàíèëîâ, 1999). Ó
ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Drosophila îâàðèîëà ìîæåò ñîäåð-
æàòü äî 10 ÿéöåâûõ êàìåð, ñîñòîÿùèõ èç îîöèòà è 15 òðî-
ôîöèòîâ (Keyes, Spradling, 1997). À ó îñû Vespula germa-
nica âèòåëëÿðèé âêëþ÷àåò â ñåáÿ 4—6 (ó ðàáî÷èõ îñîáåé)
èëè 7—10 (ó êîðîëåâû) ÿéöåâûõ êàìåð, êàæäàÿ èç êîòî-
ðûõ ñîñòîèò èç îîöèòà è ïðèáëèçèòåëüíî 60 òðîôîöèòîâ,
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îêðóæåííûõ ôîëëèêóëÿðíûì ýïèòåëèåì (Jablonska, Bilin-
ski, 2001). Ó 33 âèäîâ ï÷åë, ïðèíàäëåæàùèõ ê 12 ðîäàì
(ñåìåéñòâà Apidae, Andrenidae, Halictidae è Megachilidae)
è ðàçëè÷àþùèõñÿ ìîäåëüþ ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, óâå-
ëè÷åíèå ÷èñëà îâàðèîë, ðàçìåð îâàðèîë, êîëè÷åñòâî ÿéöå-
âûõ êàìåð è ðàçìåð ãåðìàðèÿ êîððåëèðóþò ñ óâåëè÷åíèåì
êîëè÷åñòâà ÿèö â êëàäêå è ñòåïåíüþ ñîöèàëèçàöèè (Mar-
tins, Serrao, 2004). Âåðîÿòíî, ñóùåñòâóåò çàâèñèìîñòü
ìåæäó ÷èñëîì îáðàçóþùèõñÿ ÿéöåâûõ êàìåð â îâàðèîëàõ
ÿè÷íèêîâ è òàêèìè âàæíûìè ôèçèîëîãè÷åñêèìè õàðàêòå-
ðèñòèêàìè âèäîâ, êàê äëèòåëüíîñòü ïåðèîäà ìåæäó äâóìÿ
êëàäêàìè, êîëè÷åñòâî è îáúåì êëàäîê, à äëÿ îáùåñòâåí-
íûõ íàñåêîìûõ (îñ è ï÷åë) — ñòåïåíü ñîöèàëèçàöèè è
ðîëü, êîòîðóþ îíè âûïîëíÿþò â ñîîáùåñòâå.

Ô î ð ì è ð î â à í è å ô ó ñ î ì û â ð à í í å ì î î ã å í å -
ç å C. e r y t h r o c e p h a l a. Àíòèòåëà ïðîòèâ a-ñïåêòðèíà

îêðàøèâàþò ñóáìåìáðàííóþ îáëàñòü áîëüøèíñòâà òèïîâ
êëåòîê, íî â ñòâîëîâûõ êëåòêàõ è äåëÿùèõñÿ öèñòîöèòàõ
ãåðìàðèÿ äðîçîôèëû îíè èíòåíñèâíî îêðàøèâàþò ñïåê-
òðîñîìó è ôóñîìó (De Cuevas et al., 1996a è 1996b). Â ãåð-
ìàðèÿõ îâàðèîë C. erythrocephala àíòèòåëàìè ïðîòèâ
a-ñïåêòðèíà îêðàñèëèñü ñóáìåìáðàííûå îáëàñòè êëåòîê
ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ è öèñòîöèòîâ (ðèñ. 2, à). Êðîìå
ýòîãî, â ãåðìàðèÿõ ïðîÿâèëèñü äâå îáëàñòè áîëåå èíòåí-
ñèâíîãî îêðàøèâàíèÿ: âî-ïåðâûõ, îáëàñòü èíâàãèíàöèè
ïðåäøåñòâåííèêîâ ñòàëêåðíûõ êëåòîê, îáðàçóþùèõ ïåðå-
ãîðîäêó ìåæäó öèñòîé â ðåãèîíå 3 è öèñòàìè, íàõîäÿùè-
ìèñÿ â ðåãèîíå 2b. Â ýòîé îáëàñòè ñòàëêåðíûå êëåòêè èç-
ìåíÿþò ôîðìó, âûñòðàèâàþòñÿ äðóã çà äðóãîì è ñõîäÿòñÿ
ê öåíòðó, îáðàçóÿ ïåðåìû÷êó. Âåðîÿòíî, áîëåå èíòåíñèâ-
íîå îêðàøèâàíèå ýòîé îáëàñòè îáúÿñíÿåòñÿ óïëîùåííîé
ôîðìîé êëåòîê (ðèñ. 2, àR), ïëàçìàòè÷åñêèå ìåìáðàíû êî-
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Ðèñ. 1. Ðàçâèòèå îâàðèîë Calliphora erythrocephala.

à — ãåðìàðèé C. erythrocephala; á — îòäåëåíèå ôîëëèêóëà îò ãåðìàðèÿ; â — îâàðèîëà C. erythrocephala, ñîñòîÿùàÿ èç ãåðìàðèÿ è äâóõ ôîëëèêóëîâ;
ã, ã� — îâàðèîëà C. erythrocephala ñî ñôîðìèðîâàííûì ÿéöîì. ÑÊ — ñòàëêåðíûå êëåòêè.

Ðèñ. 2. Ëîêàëèçàöèÿ è ìîðôîëîãèÿ ôóñîì â ãåðìàðèè Calliphora erythrocephala.

à — îâàðèîëà C. erythrocephala, îêðàøåííàÿ àíòèòåëàìè ïðîòèâ á-ñïåêòðèíà; à�— îáëàñòü îòäåëåíèÿ ôîëëèêóëà îò ãåðìàðèÿ; á — òðåõìåðíàÿ ãðàôè-
÷åñêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ãåðìàðèÿ C. erythrocephala; â — ñòàäèè ðàçâèòèÿ ôóñîìû â öèñòîáëàñòå, 2-, 4-, 8- è 16-êëåòî÷íûõ öèñòàõ

C. erythrocephala.



òîðûõ ñáëèæåíû. Âî-âòîðûõ, â ïåðâîé ïîëîâèíå ãåðìàðèÿ
(ðåãèîí 2à) âûÿâèëèñü ÿðêî îêðàøåííûå ãðàíóëû. Ïðè äå-
òàëüíîì àíàëèçå ãðàôè÷åñêîé ðåêîíñòðóêöèè ãåðìàðèÿ
C. erythrocephala îêàçàëîñü, ÷òî íàðÿäó ñ îêðàøèâàþùè-
ìèñÿ ñóáìåìáðàííûìè îáëàñòÿìè êëåòîê ôîëëèêóëÿðíî-
ãî ýïèòåëèÿ è êëåòîê ôîðìèðóþùèõñÿ öèñò â ãåðìàðèè
åñòü èíòåíñèâíî è ãîìîãåííî îêðàøåííûå ñòðóêòóðû ðàç-
ëè÷íîé ñòåïåíè ðàçâåòâëåííîñòè, êîòîðûå ïðèñóòñòâóþò
â öèñòàõ, íàõîäÿùèõñÿ äî ðåãèîíà 2b. Â ðåãèîíå 2b, ãäå
öèñòà óæå ñôîðìèðîâàíà è ïðèîáðåòàåò äèñêîâèäíóþ
ôîðìó, ýòè ñòðóêòóðû îòñóòñòâóþò (ðèñ. 2, á).

Ñïåöèôè÷íîå îêðàøèâàíèå àíòèòåëàìè ïðîòèâ
a-ñïåêòðèíà ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íàáëþäàåìûå
íàìè ñòðóêòóðû — ôóñîìû. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ è ëîêà-
ëèçàöèåé ôóñîì â ðåãèîíàõ ãåðìàðèÿ, ãäå ïðîèñõîäèò äå-
ëåíèå öèñòîöèòîâ. Òàê æå êàê è ó äðîçîôèëû (Huynh,
2006), äåãðàäàöèÿ ôóñîìû (âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åçíîâå-
íèÿ) íà÷èíàåòñÿ â òîò ìîìåíò, êîãäà çàâåðøàåòñÿ ôîðìè-
ðîâàíèå 16-êëåòî÷íîé öèñòû è îíà ñäâèãàåòñÿ â ðåãèîí
2b, èçìåíÿÿ ôîðìó íà äèñêîâèäíóþ.

Â ãåðìàðèÿõ C. erythrocephala íàìè áûëè âûÿâëåíû
÷åòûðå äèñêðåòíûõ òèïà ôóñîì: 1) òî÷êîâûå èëè ñëåãêà
âûòÿíóòûå ôóñîìû, 2) çíà÷èòåëüíî âûòÿíóòûå, 3) âûòÿ-
íóòûå ñ ðàçâåòâëåíèÿìè, 4) êðóïíûå ñ ìíîæåñòâîì ðàç-
âåòâëåíèé (ðèñ. 2, â). Ïåðå÷èñëåííûå òèïû õîðîøî ñîïî-
ñòàâèìû ñ êîëè÷åñòâîì êëåòîê â öèñòàõ è ñîîòâåòñòâóþò
òèïàì ôóñîì, îïèñàííûì ó äðîçîôèëû (De Cuevas et al.,
1997; De Cuevas, Spradling, 1998; Snapp et al., 2004). Òàê,
ïåðâûé òèï ôóñîì ïðåäñòàâëåí â öèñòîáëàñòàõ è 2-êëå-
òî÷íûõ öèñòàõ, âòîðîé ñîîòâåòñòâóåò 4-êëåòî÷íûì, òðå-
òèé 8-êëåòî÷íûì öèñòàì, ÷åòâåðòûé íàõîäèòñÿ â 16-êëå-
òî÷íûõ öèñòàõ. Ïðîìåæóòî÷íûå âàðèàíòû îòñóòñòâóþò,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñâÿçè ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ôó-
ñîì ñ ðàóíäàìè ñèíõðîííûõ ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé öèñ-
òîöèòîâ. Íàëè÷èå ôóñîì â ãåðìàðèÿõ C. erythrocephala

åùå ðàç ïîäòâåðæäàåò èäåþ î âûñîêîé ýâîëþöèîííîé
êîíñåðâàòèâíîñòè ýòîé ñòðóêòóðû, âñòðå÷àþùåéñÿ â ïî-
ëîâûõ êëåòêàõ ðàçíûõ îðãàíèçìîâ è èãðàþùåé âàæíóþ
ðîëü â ðàííåì îîãåíåçå íàñåêîìûõ — ñèíõðîíèçàöèè è
äèôôåðåíöèàöèè öèñòîöèòîâ, äåòåðìèíàöèè è ïîëÿðèçà-
öèè îîöèòà (Yue, Spradling, 1992; Lin et al., 1994; De Cue-
vas et al., 1996).

À ê ò è í î â û é ö è ò î ñ ê å ë å ò è ê î ë ü ö å â û å ê à í à-
ë û â ö è ñ ò à õ C. å r y t h r o c e p h a l a. Îáùèé öèòîñêåëåò,
à èìåííî àêòèíîâûé öèòîñêåëåò, êîëüöåâûå êàíàëû è ñèñ-
òåìà ìèêðîòðóáî÷åê òðîôîöèòîâ è îîöèòà, ñâÿçàííûõ
ìåæäó ñîáîé ôèçè÷åñêè è ôóíêöèîíàëüíî, íåîáõîäèì äëÿ
îáåñïå÷åíèÿ ìåõàíè÷åñêîé ïðî÷íîñòè è èõ ñîãëàñîâàííî-
ãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ â òå÷åíèå âñåãî îîãåíåçà (Gutzeit,
1986; Pepling et al., 1999; Ventela, 2006).

Äëÿ àíàëèçà àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà â òðîôîöèòàõ
Ñ. erythrocephala îâàðèîëû áûëè îêðàøåíû ôàëëîèäè-
íîì, êîíúþãèðîâàííûì ñ FITC. Àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî àêòè-
íîâûå ôèëàìåíòû â öèòîïëàçìå òðîôîöèòîâ Ñ. ery-
throcephala ðàñïðåäåëÿþòñÿ íåðàâíîìåðíî. Èíòåíñèâíî
îêðàøèâàåòñÿ âíóòðåííÿÿ ïîâåðõíîñòü òðîôîöèòîâ (ïîä-
êîðêîâûé ñëîé àêòèíà), îò êîòîðîé ïó÷êè àêòèíîâûõ
ôèëàìåíòîâ ïðîñòèðàþòñÿ â öèòîïëàçìó. Ïîäêîðêîâûé
àêòèí îñîáåííî õîðîøî âûðàæåí â çîíå êîíòàêòà òðîôî-
öèòîâ ñ ôîëëèêóëÿðíûì ýïèòåëèåì. Êðîìå ýòîãî, ìíîæå-
ñòâî àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ ðàñïîëàãàåòñÿ âîçëå êîëüöå-
âûõ êàíàëîâ, èíòåíñèâíî îêðàøèâàþùèõñÿ ôàëëîèäèíîì
(ðèñ. 3, à, á). Íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà, êîãäà ïðîèñõî-
äèò ðåçêèé âûáðîñ öèòîïëàçìû òðîôîöèòîâ â îîöèò (äåì-
ïèíã), àêòèíîâûå ôèëàìåíòû îñòàþòñÿ â òðîôîöèòàõ
(ðèñ. 3, â).

Êîëüöåâûå êàíàëû — íàèáîëåå èíòåðåñíûå àêòèíñî-
äåðæàùèå ñòðóêòóðû â îîãåíåçå íàñåêîìûõ (ðèñ. 3), êîòî-
ðûå ôîðìèðóþòñÿ âîêðóã öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ìîñòèêîâ,
âîçíèêàþùèõ ïðè íåïîëíîì öèòîêèíåçå (Tilney et al.,
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Ðèñ. 3. Öèòîïëàçìàòè÷åñêèé àêòèí è êîëüöåâûå êàíàëû â ôîëëèêóëàõ Calliphora erythrocephala.

à — ðàñïðåäåëåíèå àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ â òðîôîöèòå, êîíòàêòèðóþùåì ñ ôîëëèêóëÿðíûì ýïèòåëèåì; á — ôðàãìåíò ôîëëèêóëà (òðåõìåðíàÿ ãðàôè-
÷åñêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ); â — àêòèíîâûå ôèáðèëëû è êîëüöåâûå êàíàëû, îñòàâøèåñÿ ïîñëå âûáðîñà öèòîïëàçìû òðîôîöèòîâ â îîöèò
â ïîçäíåì îîãåíåçå (òðåõìåðíàÿ ãðàôè÷åñêàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ); ã — êîëüöåâûå êàíàëû â öèñòîöèòàõ ãåðìàðèÿ; ä, å — êîëüöåâûå êà-
íàëû â âèòåëëÿðèÿõ ðàçíîãî âîçðàñòà. ÔÝ — ôîëëèêóëÿðíûé ýïèòåëèé. Òîíêèå è òîëñòûå ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ïîäêîðêîâûé ñëîé àêòèíà è êîëüöå-

âûå êàíàëû ñîîòâåòñòâåííî.



1996; Pepling et al., 1999). Ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ ÿéöåâîé
êàìåðû ïî îâàðèîëå äèàìåòð êîëüöåâûõ êàíàëîâ óâåëè÷è-
âàåòñÿ îò 1.5 ìêì â çîíå ãåðìàðèÿ äî 14.7 ìêì íà 3-é è
4-é ñòàäèÿõ îîãåíåçà, êîãäà îîöèò çàíèìàåò 50 % è áîëåå
îò îáúåìà ÿéöåâîé êàìåðû (Bier, 1963) (ðèñ. 3, ã— å). Óâå-
ëè÷åíèå äèàìåòðà êîëüöåâûõ êàíàëîâ ÿâëÿåòñÿ çàêîíî-
ìåðíûì ïðîöåññîì, ïðîèñõîäÿùèì â ãàìåòîãåíåçå ìíî-
ãèõ îðãàíèçìîâ è ñâÿçàííûì ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ êëå-
òîê. Èçâåñòíî, ÷òî óâåëè÷åíèå äèàìåòðà ìîæåò áûòü
î÷åíü çíà÷èòåëüíûì: â îîãåíåçå äðîçîôèëû — îò 1 äî
10 ìêì, â ñïåðìàòîãåíåçå ìëåêîïèòàþùèõ — îò 1 äî
1.5 ìêì (Robinson, Cooley, 1996).

Íàìè áûëà ïðîàíàëèçèðîâàíà ìîðôîëîãèÿ êîëüöåâûõ
êàíàëîâ â ÿéöåâûõ êàìåðàõ C. erythrocephala. Â êîëüöå-
âûõ êàíàëàõ âûäåëÿþòñÿ âíåøíèé êðàé — êîìïàêòíûé è
òîíêèé è âíóòðåííèé — øèðîêèé, äèôôóçíûé (ðèñ. 4, à).
Â ñðåäíåì îîãåíåçå ïî êðàÿì êîëüöåâîãî êàíàëà íà âíóò-
ðåííèõ ïîâåðõíîñòÿõ ïëàçìàòè÷åñêèõ ìåìáðàí êîíòàêòè-
ðóþùèõ òðîôîöèòîâ íà÷èíàþò âûÿâëÿòüñÿ âàëèêè èç àê-
òèíà (ðèñ. 4, á, â), âîçíèêàþùèå, âåðîÿòíî, â ðåçóëüòàòå
äîïîëíèòåëüíîé ïîëèìåðèçàöèè àêòèíà. Â íåêîòîðûõ
êîëüöåâûõ êàíàëàõ ïðîÿâëÿåòñÿ íåáîëüøàÿ ðàçíèöà ìåæ-
äó äèàìåòðàìè âàëèêîâ, ðàñïîëîæåííûõ ïî âíóòðåííèì
êðàÿì êîëüöåâîãî êàíàëà, ñîåäèíÿþùåãî äâà òðîôîöèòà.
Ó C. erythrocephala, êàê è ó äðóãèõ íàñåêîìûõ (äðîçîôèëà
è êîìàð) (Jacob, Sirlin, 1959; Coluzzi, Kitzmiller, 1975),
òðîôîöèòû, íåïîñðåäñòâåííî êîíòàêòèðóþùèå ñ îîöè-
òîì, çíà÷èòåëüíî êðóïíåå (ðèñ. 4, ã) (Àíàíüèíà è äð.,
2005). Ýòè ðàçëè÷èÿ âîçíèêàþò â òå÷åíèå 2-é ñòàäèè ðàç-
âèòèÿ îîöèòà, êîãäà îîöèò áîëüøå îäíîãî, íî ìåíüøå ÷å-
òûðåõ âìåñòå âçÿòûõ ïðîêñèìàëüíûõ òðîôîöèòîâ (Bier,
1963). Íà ýòîé ñòàäèè âíóòðåííèå è âíåøíèå êðàÿ êîëüöå-
âûõ êàíàëîâ óæå ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàëèñü. Âîçìîæíî,
áûñòðîå óâåëè÷åíèå îáúåìà ïðîêñèìàëüíûõ òðîôîöèòîâ
è ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ ðàçëè÷èé â äèàìåòðàõ àêòè-

íîâûõ âàëèêîâ äâóõ òðîôîöèòîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ðàç-
ìåðó è ñâÿçàííûõ ìåæäó ñîáîé êîëüöåâûì êàíàëîì
(ðèñ. 4, ä, äR).

Ïðè ðàñòÿæåíèè êîëüöåâûõ êàíàëîâ, ïî ïðåäïîëîæå-
íèþ Ðîáèíñîíà, ìîæåò ïðîèñõîäèòü ñìåùåíèå óæå èìåþ-
ùèõñÿ â êàíàëå áåëêîâ. Íèòè àêòèíà ìîãóò ñêîëüçèòü îò-
íîñèòåëüíî äðóã äðóãà, ÷òî ïîçâîëÿåò êîëüöåâîìó êàíàëó
ðàñòÿãèâàòüñÿ. Òàêæå âîçìîæíî, ÷òî óâåëè÷åíèå äèàìåòðà
êàíàëà òðåáóåò äîïîëíèòåëüíîé ïîëèìåðèçàöèè àêòèíà è
óâåëè÷åíèÿ óðîâíÿ ñîäåðæàíèÿ äðóãèõ áåëêîâ (Robinson
et al., 1994). Òàêèì îáðàçîì, àêòèí ïðèñóòñòâóåò êàê âî
âíåøíåì, òàê è âî âíóòðåííåì êðàå êîëüöåâîãî êàíàëà.
Êðîìå àêòèíà â êîëüöåâûõ êàíàëàõ ïðèñóòñòâóþò ñïåöè-
ôè÷íûå áåëêè (Hts-RC è Kelch), êîòîðûå ó÷àñòâóþò â
ôîðìèðîâàíèè âíóòðåííåãî êðàÿ êîëüöåâîãî êàíàëà è íå-
îáõîäèìû äëÿ ïðèêðåïëåíèÿ íèòåé àêòèíà, îðãàíèçàöèè
àêòèíà â êîìïàêòíîå êîëüöî è ñêðåïëåíèÿ ñâÿçîê àêòèíà â
ïðîöåññå ðàñøèðåíèÿ êîëüöåâûõ êàíàëîâ (Yue, Spradling,
1992; Robinson et al., 1994; Tilney et al., 1996; Robinson,
Cooley, 1997). Î ñòàáèëèçèðóþùåé ðîëè àêòèíà â çîíàõ
ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ ãîâîðèò è òîò ôàêò, ÷òî â òåëî-
òðîôíûõ îâàðèîëàõ ôèáðèëëÿðíûé àêòèí (F-àêòèí) òàêæå
êîíöåíòðèðóåòñÿ â òðîôè÷åñêèõ òÿæàõ, ñîåäèíÿþùèõ
òðîôè÷åñêóþ êàìåðó ñ îîöèòîì (Dziewulska-Szwajkows-
ka, Ogorzalek, 2005). Òåì ñàìûì îáåñïå÷èâàþòñÿ íåîáõî-
äèìûå ïðî÷íîñòü è æåñòêîñòü ýòèõ çîí, èìåþùèõ îãðîì-
íîå çíà÷åíèå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíîöåííîãî ÿéöà.

Ïðîâåäåííîå íàìè èññëåäîâàíèå âûÿâèëî îáùèå ÷åð-
òû â îðãàíèçàöèè îâàðèîë è öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð ÿé-
öåâûõ êàìåð C. erythrocephala, õàðàêòåðíûå äëÿ ïðåäñòà-
âèòåëåé ðàçëè÷íûõ ðîäîâ è ñåìåéñòâ äâóêðûëûõ íàñåêî-
ìûõ. Èçó÷åíèå ôóñîìû, ñòàáèëèçèðóþùåé öèñòû âî
âðåìÿ ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé è ó÷àñòâóþùåé â îðãàíèçà-
öèè âåðåòåíà äåëåíèÿ â ðàííåì îîãåíåçå (Theurkauf et al.,
1992; Lin et al., 1994; De Cuevas, Spradling 1998; Pepling
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Ðèñ. 4. Ìîðôîëîãèÿ êîëüöåâûõ êàíàëîâ â ñðåäíåì îîãåíåçå Calliphora erythrocephala.

à — íàðóæíûå (øèðîêèå ñêîáêè) è âíóòðåííèå (óçêèå ñêîáêè) êðàÿ êîëüöåâûõ êàíàëîâ; á, â — àêòèíîâûå âàëèêè íà âíóòðåííèõ ïîâåðõíîñòÿõ ïëàçìà-
òè÷åñêèõ ìåìáðàí êîíòàêòèðóþùèõ òðîôîöèòîâ; ã — ôîëëèêóë C. erythrocephala; ä — ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ âîçíèêíîâåíèå ðàçíèöû â äèàìåòðàõ
àêòèíîâûõ âàëèêîâ êîëüöåâîãî êàíàëà, ñîåäèíÿþùåãî ïðîêñèìàëüíûé è áîëåå ìåëêèé ïî ðàçìåðó òðîôîöèòû; äR — àêòèíîâûå âàëèêè ðàçëè÷íîãî

äèàìåòðà.



et al., 1999) è êîëüöåâûõ êàíàëîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ áåñ-
ïðåïÿòñòâåííûé îòòîê öèòîïëàçìû èç òðîôîöèòîâ â
îîöèò â ñðåäíåì è ïîçäíåì îîãåíåçå (Robinson et al., 1994;
Tilney et al., 1996; Ventelä, 2006) íàñåêîìûõ, ïðèâåäåò ê
ëó÷øåìó ïîíèìàíèþ ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ ôóíêöè-
îíàëüíûõ ãàìåò.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
07-04-01484), ïðîãðàììû «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû
ÐÔ» (ÍØ-2027.2008.4) è ïðîãðàììû ÀÂÖÏ «Ðàçâèòèå
íàó÷íîãî ïîòåíöèàëà âûñøåé øêîëû (2009—2010)»
(¹ 2.1.1/774) íà áàçå Ðåãèîíàëüíîãî ÖÊÏ Òîìñêîãî ãî-
ñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà «Ýêîãåí».
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DEVELOPMENT OF OVARIOLES AND NURSE CELLS CYTOSKELETON

IN CALLIPHORA ERYTHROCEPHALA MG. (DIPTERA; CALLIPHORIDAE)

T. V. Ananina,1 A. E. Vedernikov, A. E. Hodzhanov, V. N. Stegnij

Research Institute of Biology and Biophysics of Tomsk State University;
1 e-mail: center_cu@res.tsu.ru

We have carried out the analysis of ovariole development and morphology in Calliphora erythrocephala
Mg. (Diptera: Calliphoridae). It has been shown that several regions can be distinguished in C. erythrocephala
germarium. In these regions cyst morphogenesis goes on stage by stage right up to the separation of formed egg
chamber. There are fusomes of different degree of branching in germarium. Two egg chambers develop in
C. erythrocephala vitellarium. We have researched distribution of actin filaments and ring canals formation in
the nurse cells of C. erythrocephala. Diameter of ring canals increases from 1.5 ìm in germarium zone to
14.7 ìm at 3 and 4 stadies oogenesis. We suggest the scheme that illustrates irregular stretching of actin rollers
which are formed during middle and late oogenesis around the ring canals joining proximal, sharply increased in
size nurse cells with neighboring nurse cells.

K e y w o r d s: actin cytoskeleton of nurse cells, ring canals, polytrophic ovarioles, fusome, Calliphora ery-
throcephala.
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