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Àããëþòèíàöèÿ è ôàãîöèòîç ÷óæåðîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ ÷àñòèö ãåìîöèòàìè ìÿñíîé ìóõè. II

Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ Calliphora vicina íà èíúåêöèþ ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö çàâèñèò êàê îò âîçðàñòà ëè÷è-
íîê, òàê è îò íàëè÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ èììóíèçàöèè. Â ïåðèîä îïóñòîøåíèÿ çîáà èììóíèçàöèÿ èíäóöèðó-
åò çíà÷èòåëüíîå ïîâûøåíèå óðîâíÿ ôàãîöèòîçà ÷àñòèö óãëÿ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè ÷åðåç 2—4 ÷
ïîñëå èíúåêöèè. Ïîñëå çàâåðøåíèÿ îïóñòîøåíèÿ çîáà êàðòèíà çàùèòíîé êëåòî÷íîé ðåàêöèè çíà÷èòåëü-
íî ìåíÿåòñÿ. Óæå â 1-å ìèíóòû ïîñëå èíúåêöèè (îò 3 äî 15 ìèí) ó èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê íàáëþäà-
þòñÿ èíòåíñèâíîå ïðèëèïàíèå ÷àñòèö ê ïîâåðõíîñòè ïëàçìàòîöèòîâ I è îáðàçîâàíèå êðóïíûõ ñêîïëåíèé
ïëàçìàòîöèòîâ (ìîðóë). Ó íåèììóíèçèðîâàííûõ êîíòðîëüíûõ îñîáåé ïîäîáíîé àäãåçèè è îáðàçîâàíèÿ
ñêîïëåíèé íå îòìå÷åíî. Ýòîò ïðîöåññ ïðîäîëæàåòñÿ íåäîëãî, è ÷åðåç 30 ìèí ïðîèñõîäÿò äèññîöèàöèÿ
óãëÿ ñ ïîâåðõíîñòè êëåòîê è ðàñïàä ñêîïëåíèé íà îòäåëüíûå ïëàçìàòîöèòû. Ó èììóíèçèðîâàííûõ çðå-
ëûõ ëè÷èíîê òàêæå èíòåíñèôèöèðóåòñÿ ôîðìèðîâàíèå êàïñóë èç ïëàçìàòîöèòîâ âîêðóã çàïîëíåííûõ ÷ó-
æåðîäíûìè ÷àñòèöàìè òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ. Îáðàçîâàíèå êàïñóë íå ñîïðîâîæäàåòñÿ àäãåçèåé
ïëàçìàòîöèòàìè ÷àñòè÷åê óãëÿ. Çíà÷èòåëüíîãî âëèÿíèÿ íà óðîâåíü ôàãîöèòîçà è îáðàçîâàíèå ãèàëèíîâûõ
êëåòîê ïðåäâàðèòåëüíàÿ èììóíèçàöèÿ ó çðåëûõ ëè÷èíîê íå îêàçûâàåò. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èììóíè-
çàöèÿ âëèÿåò êàê íà ìåõàíèçìû ðàñïîçíàâàíèÿ ÷óæîãî, ÷òî âûðàæàåòñÿ â àäãåçèè ÷àñòèö ê ìåìáðàíå ïëàç-
ìàòîöèòîâ è îáðàçîâàíèè ìîðóë, òàê è íà çíà÷èòåëüíî áîëåå ïîçäíèå ïðîöåññû ôàãîöèòîçà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: íàñåêîìûå, Calliphora, èììóíèòåò, ôàãîöèòîç, ïëàçìàòîöèòû, òðîìáîöèòîè-
äû, ãèàëèíîâûå êëåòêè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ õîðîøî èçâåñòíû äâà îñíîâíûõ
òèïà çàùèòíîé ðåàêöèè îðãàíèçìà íàñåêîìûõ íà èíâàçèþ
áàêòåðèàëüíûõ, ãðèáêîâûõ èëè ïàðàçèòè÷åñêèõ îðãàíèç-
ìîâ. Ýòî ãóìîðàëüíàÿ ðåàêöèÿ, ïðè êîòîðîé êëåòêè æèðî-
âîãî òåëà îòçûâàþòñÿ íà èíôåêöèþ âûðàáîòêîé øèðîêî-
ãî ñïåêòðà àíòèáàêòåðèàëüíûõ âåùåñòâ, è êëåòî÷íàÿ ðåàê-
öèÿ, îñóùåñòâëÿþùàÿñÿ ïóòåì ôàãîöèòîçà, íîäóëÿöèè
èëè èíêàïñóëÿöèè ÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ ãåìîöèòàìè.
Ýòè äâå ðåàêöèè ñðåäè ïðî÷èõ ôàêòîðîâ ðàçëè÷àþòñÿ
è ñêîðîñòüþ ïðîÿâëåíèÿ. Åñëè âðåìÿ ãóìîðàëüíîãî îòâå-
òà èçìåðÿåòñÿ êàê ìèíèìóì ÷àñàìè, òî èçîëÿöèÿ ïàòî-
ãåíîâ è èõ ïîñëåäóþùåå óíè÷òîæåíèå ïóòåì ôàãîöè-
òîçà èëè èíêàïñóëÿöèè ìîæåò íà÷èíàòüñÿ ÷åðåç ñ÷è-
òàííûå ìèíóòû ïîñëå èíâàçèè. Áàêòåðèàëüíàÿ
èììóíèçàöèÿ ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíîìó ïîâûøåíèþ òèò-
ðà öåëîãî íàáîðà âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ïåïòèäîâ, ïîçâîëÿ-
þùèõ íàñåêîìîìó ñïðàâèòüñÿ ñ ãðèáêîâîé èëè áàêòåðèà-
ëüíîé èíôåêöèåé, êîòîðàÿ â èíîì ñëó÷àå îêàçàëàñü áû ëå-
òàëüíîé. Ýòè âåùåñòâà è ìåõàíèçìû èíäóêöèè èõ ñèíòåçà
â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèâëåêàþò áîëüøîå âíèìàíèå èññëå-
äîâàòåëåé è äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åíû (Cociancich et al.,
1994; Hoffmann, 1995; Bulet et al., 1999; Chernysh et al.,
2002).

Çíà÷èòåëüíî ôðàãìåíòàðíåå èññëåäîâàíî âëèÿíèå èì-
ìóíèçàöèè íà êëåòî÷íóþ çàùèòíóþ ðåàêöèþ. Â òî æå

âðåìÿ ãåìîöèòû èãðàþò ðîëü íå òîëüêî â ôàãîöèòîçå
è èçîëÿöèè ïàòîãåííûõ îðãàíèçìîâ, íî è â áîëåå øèðî-
êèõ àñïåêòàõ èììóíèòåòà. Ýêñïðåññèÿ àíòèáàêòåðè-
àëüíîãî ãåíà ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ ëè÷èíîê Droso-
phila ôèòîïàòîãåííûìè áàêòåðèÿìè Erwinia carotovora
ñëàáî âûðàæåíà ó ìóòàíòíûõ ëèíèé ñ ïîíèæåííûì
ñîäåðæàíèåì ãåìîöèòîâ. Ýòî ãîâîðèò îá ó÷àñòèè ãåìî-
öèòîâ â ðåãóëÿöèè àíòèìèêðîáíîãî îòâåòà (Basset et
al., 2000).

Òîò æå ýôôåêò ãåííîé ýêñïðåññèè â îòâåò íà áàêòåðè-
àëüíóþ èíôåêöèþ âûÿâëåí ó òàáà÷íîãî áðàæíèêà (Geng,
Dunn, 1989). Ó èìàãî Sarcophaga peregrina ïîâðåæäåíèå
ñòåíêè òåëà èíúåêöèîííîé èãëîé âûçûâàåò îäíîâðåìåí-
íóþ èíäóêöèþ àíòèáàêòåðèàëüíîé àêòèâíîñòè è ãåìàã-
ãëþòèíèðóþùåé àêòèâíîñòè (ïî îòíîøåíèþ ê ýðèòðîöè-
òàì îâöû) (Kubo et al., 1984). Ïîâûøåíèå êëåòî÷íîé àê-
òèâíîñòè ìîæåò áûòü çàïóùåíî íå òîëüêî â îòâåò íà
áàêòåðèàëüíóþ èíôåêöèþ, íî è ïðè ââåäåíèè â ãåìîöåëü
äðóãèõ ÷óæåðîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ ýëåìåí-
òîâ. Èíúåêöèÿ ëàòåêñíûõ øàðèêîâ â ãóñåíèö ïîñëåäíåãî
âîçðàñòà Galleria mellonella òàêæå âûçûâàåò ñèëüíóþ çà-
ùèòíóþ ðåàêöèþ. Ïðè ýòîì êëåòî÷íàÿ ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ
ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì àíòèáàêòåðèàëüíîé àêòèâ-
íîñòè ãåìîëèìôû. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â ïðîöåññå êëå-
òî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè èç ãåìîöèòîâ âûäåëÿþòñÿ âå-
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ùåñòâà, èíäóöèðóþùèå âûðàáîòêó àíòèáàêòåðèàëüíûõ
áåëêîâ (Wiesner, 1991). Ïðè äîáàâëåíèè ê ìîíîñëîþ ïëàç-
ìàòîöèòîâ Galleria mellonella ñèëèêàòíûõ øàðèêîâ, èíäó-
öèðóþùèõ ôàãîöèòîç, îíè âûðàáàòûâàþò ñòèìóëèðóþ-
ùèé ôàãîöèòîç ôàêòîð, èíòåíñèôèöèðóþùèé ýòîò ïðî-
öåññ êàê in vitro, òàê è in vivo (Wiesner et al., 1996).
Áûñòðîòà êëåòî÷íîé ðåàêöèè íà ñåïòè÷åñêîå âîçäåéñòâèå
çàñòàâëÿëà ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ôàãîöèòîç íå îïîñðåäóåòñÿ
ãóìîðàëüíûìè ìåõàíèçìàìè, à èíäóöèðóåòñÿ íåïîñðåäñò-
âåííî áàêòåðèÿìè, ïàðàçèòàìè èëè èíûìè ÷óæåðîäíûìè
÷àñòèöàìè. Îäíàêî óæå â 1979 ã. áûëî ïðåäïîëîæåíî íà-
ëè÷èå ëèìôîêèíèí-ïîäîáíîãî ôàêòîðà, èíòåíñèôèöèðó-
þùåãî ôàãîöèòàðíóþ ðåàêöèþ ãåìîöèòîâ è ðàñøèðÿþ-
ùåãî ñïåêòð èõ îòâåòà (Mohrig, Schittek, 1979). Òàêèì îá-
ðàçîì, íåñïåöèôè÷åñêàÿ èììóííàÿ ðåàêöèÿ âêëþ÷àåò íå
òîëüêî çàïóñê ñèíòåçà íàáîðà àíòèáàêòåðèàëüíûõ áåëêîâ,
íî è ïîâûøåíèå àêòèâíîñòè èììóíîöèòîâ. Â òî æå âðåìÿ
íè ó îäíîãî èç èññëåäîâàííûõ âèäîâ íå áûëè èçó÷åíû íè
äèíàìèêà êëåòî÷íîãî îòâåòà, íè âëèÿíèå ýòàïà ðàçâèòèÿ
íà ïîâåäåíèå ðàçëè÷íûõ òèïîâ êëåòîê. Ó øèðîêî èñïîëü-
çóåìîé â êà÷åñòâå ìîäåëüíîãî îáúåêòà ìÿñíîé ìóõè Cal-
liphora vicina (Âèíîãðàäîâà, 1984) äîñòàòî÷íî ïîëíî èñ-
ñëåäîâàíû èììóííàÿ ñòèìóëÿöèÿ âûðàáîòêè àíòèáàêòå-
ðèàëüíûõ ïåïòèäîâ (Chernysh et al., 1995, 2000, 2002), à
òàêæå îáùèå ïðîÿâëåíèÿ çàùèòíîé êëåòî÷íîé ðåàêöèè —
ôàãîöèòîç è èíêàïñóëÿöèÿ ÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ (Zacha-
ry et al., 1975; Êèíä, 2005, 2007). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî èí-
òåíñèâíîñòü è ñêîðîñòü ðåàêöèè íà ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû
çàâèñÿò êàê îò òèïà èììóíîöèòîâ, òàê è îò ýòàïà ðàçâèòèÿ
ëè÷èíîê. Ïðè ýòîì ñêîðîñòü îòâåòà ðàçíûõ òèïîâ êëåòîê
ñèëüíî ðàçëè÷àåòñÿ. Ýòî ïðåäïîëàãàåò ðàçëè÷íûå ìåõà-
íèçìû èõ àêòèâàöèè è íàëè÷èå êàñêàäà ðåàêöèé, ïðèâîäÿ-
ùèõ ê ïîñëåäîâàòåëüíîìó âîâëå÷åíèþ â ïðîöåññ èììóí-
íîãî îòâåòà ãåìîöèòîâ ðàçëè÷íîãî òèïà. Î÷åíü âåëèêà âå-
ðîÿòíîñòü ðàçíûõ ìåõàíèçìîâ àêòèâàöèè ðàíî è ïîçäíî
ðåàãèðóþùèõ êëåòîê: ãóìîðàëüíàÿ — ó ïîçäíî ðåàãèðóþ-
ùèõ è ïðÿìàÿ — ó ðàíî ðåàãèðóþùèõ. Äëÿ ïðîâåðêè ýòî-
ãî ïðåäïîëîæåíèÿ áûëî ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå ýôôåêòà
áàêòåðèàëüíîé èììóíèçàöèè íà ôóíêöèîíèðîâàíèå ðàç-
íîãî òèïà ãåìîöèòîâ ó ëè÷èíîê C. vicina íà ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ ðàáîòû áûëà èñïîëüçîâàíà ïðèðîäíàÿ ïîïóëÿöèÿ
C. vicina èç Ïåòåðãîôà ñî çíà÷èòåëüíîé ñêëîííîñòüþ ê
äèàïàóçå. Ëè÷èíîê âûðàùèâàëè íà ñâèíûõ ïî÷êàõ ïðè
12 °Ñ è 12-÷àñîâîì ñâåòîâîì äíå (óñëîâèÿ, ïðîâîöèðóþ-
ùèå äèàïàóçó). Ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïèòàíèÿ ëè÷èíêè ïîêè-
äàëè ìÿñî è ïåðåõîäèëè ê ñòàäèè áðîäÿæíè÷åñòâà è äèà-
ïàóçû. Äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê ïåðåìåùàëè â óñëîâèÿ
5 °Ñ. Âîçâðàò â óñëîâèÿ ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû ÷åðåç
1—3 ìåñ îõëàæäåíèÿ ïðèâîäèë ê áûñòðîìó âîçîáíîâëå-
íèþ ðàçâèòèÿ è ïóïàðèçàöèè ÷åðåç 2—3 ñóò. Èììóíèçà-
öèþ îïóñòîøàþùèõ çîá, áðîäÿ÷èõ è äèàïàóçèðóþùèõ
ëè÷èíîê îñóùåñòâëÿëè ïóòåì óêîëà òîíêîé èãëîé, ñìî-
÷åííîé â ñóñïåíçèè ãðàìïîëîæèòåëüíûõ è ãðàìîòðèöà-
òåëüíûõ áàêòåðèé (Esherichia coli è Micrococcus luteus).
Ýòî âîçäåéñòâèå â îòëè÷èå îò óêîëà ñòåðèëüíîé èãëîé
ïðèâîäèëî ê çíà÷èòåëüíîìó ïîâûøåíèþ ãóìîðàëüíîãî
èììóíèòåòà. Äëÿ ìàêñèìàëüíîãî ïðîÿâëåíèÿ ýôôåêòà èì-
ìóíèçàöèè êîíòðîëüíûõ è èììóíèçèðîâàííûõ îñîáåé ñî-
äåðæàëè 2 ñóò ïðè 15 °Ñ. Ïîñëå ýòîãî èì ïðîèçâîäèëè
èíúåêöèþ 10 ìêë ñòåðèëüíîé 2—5%-íîé ñóñïåíçèè ìåë-

êî ðàñòåðòîãî ìåäèöèíñêîãî àêòèâèðîâàííîãî óãëÿ c âå-
ëè÷èíîé ÷àñòèö 0.1—1.0 ìêì â ôèçèîëîãè÷åñêîì
ðàñòâîðå (0.65 ã NaCl, 0.014 ã KCl, 0.012 ã CaCl2 è äî
100 ìë äèñòèëëèðîâàííîé âîäû). Â êàæäîé ñåðèè èñïîëü-
çîâàëè ïî 50—100 îñîáåé. Ðàçâèòèå êîíòðîëüíûõ è èììó-
íèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ïðîèñõîäèëî àáñîëþòíî ñèíõðî-
ííî, è ê ïóïàðèçàöèè îíè ïðèñòóïàëè îäíîâðåìåííî. ×å-
ðåç ðàçëè÷íîå âðåìÿ ïîñëå èíúåêöèè (îò 3 ìèí äî 4 ÷)
ïðîáû ãåìîëèìôû èññëåäîâàëè ïîä ìèêðîñêîïîì ñ èñïî-
ëüçîâàíèåì äèôôåðåíöèàëüíî-èíòåðôåðåíöèîííîãî êîíò-
ðàñòà (ÄÈÊ) ïî Íîìàðñêîìó ïðè óâåëè÷åíèè 400� (îá.
40�). Ýòà ìåòîäèêà ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü áàðåëüåôíûå ïî-
ëèõðîìíûå èçîáðàæåíèÿ êëåòîê è ðÿäà êëåòî÷íûõ ñòðóê-
òóð, âêëþ÷àÿ ÿäðà, ÿäðûøêè è âàêóîëè. Îíà î÷åíü óäîáíà
äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ îòäåëüíûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ è äëÿ àíà-
ëèçà èõ ñîñòîÿíèÿ â ïðîöåññå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ. Â êàæ-
äîì âàðèàíòå èñïîëüçîâàëè ïî 2 âðåìåííûõ ïðåïàðàòà ãå-
ìîëèìôû. Êàïëè ãåìîëèìôû, âçÿòûå ïîñëå ïðîêîëà â ïå-
ðåäíèõ ñåãìåíòàõ 5 ëè÷èíîê, ñìåøèâàëè íà ïðåäìåòíîì
ñòåêëå è íåìåäëåííî èññëåäîâàëè ïîä ìèêðîñêîïîì.
Èçîáðàæåíèÿ ìîíîñëîÿ ãåìîöèòîâ áûëè ïîëó÷åíû ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì öèôðîâîé âèäåîêàìåðû Digital CDSP, óñòà-
íîâëåííîé íà ìèêðîñêîïå Jenamed. Îíè çàõâàòûâàëèñü ñ
ïîìîùüþ ïðîãðàììû iuVCR è ðåäàêòèðîâàëèñü â Adobe
Photoshop (v. 7). Äëÿ ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè (ñðåäíåå
çíà÷åíèå, ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå è äîâåðèòåëüíûé èí-
òåðâàë) ïîäñ÷èòûâàëè êîëè÷åñòâî ãåìîöèòîâ ðàçëè÷íîãî
òèïà è êîëè÷åñòâî ãåìîöèòîâ ñ ïðèëèïøèìè ê ìåìáðàíå è
ñ ôàãîöèòèðîâàííûìè ÷àñòèöàìè óãëÿ â 10 ïðîèçâîëüíî
âûáðàííûõ ïîëÿõ (ïî 5 ïîëåé äëÿ êàæäîãî ïðåïàðàòà).
Â êàæäîì âàðèàíòå ó÷èòûâàëè äàííûå íå ìåíåå ÷åì ïî
100 êëåòêàì.

Ðåçóëüòàòû

Äèíàìèêà ðåàêöèè ãåìîöèòîâ íåèììóíèçèðîâàííûõ
îïóñòîøàþùèõ è îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê áûëà ïî-
äðîáíî îïèñàíà ðàíåå (Êèíä, 2005). Îíà ïîëíîñòüþ ñîîò-
âåòñòâîâàëà ðåçóëüòàòàì, ïîëó÷åííûì â íàñòîÿùåé ðàáî-
òå äëÿ êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê.

Ïîñëå èììóíèçàöèè ëè÷èíîê ñ íàïîëîâèíó îïóñ-
òîøåííûì çîáîì ÷åðåç 2 ñóò ïðè 15 °Ñ êàê èììóíèçè-
ðîâàííûå, òàê è êîíòðîëüíûå îñîáè äîñòèãàþò ñòàäèè êî-
ðîòêîãî çîáà. Ó íåèììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ÷åðåç
30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ÷àñòèöû óãëÿ ñêàïëèâàþòñÿ â
êðóïíûõ òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòàõ ñ îòäåëüíûìè
ïðèëèïøèìè ïëàçìàòîöèòàìè, à ÷åðåç 1—2 ÷ íà÷èíà-
åòñÿ íàêîïëåíèå óãëÿ â þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòàõ.
Ó èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå èíúåê-
öèè ÷àñòèöû óãëÿ òàêæå çàõâàòûâàþòñÿ òðîìáîöèòîè-
äàìè ñ îáðàçîâàíèåì àããëþòèíàòîâ, íî â îòëè÷èå îò ïðå-
äûäóùåãî âàðèàíòà âîêðóã àããëþòèíàòîâ ñêàïëèâàåòñÿ
äîâîëüíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïëàçìàòîöèòîâ, ÷àñòî ñ îá-
ðàçîâàíèåì êàïñóë (ðèñ. 2, â; 7). ×åðåç 1 ÷ ïîñëå èíúåêöèè
êîëè÷åñòâî ïðèëèïøèõ ê àããëþòèíàòàì ïëàçìàòîöèòîâ
çíà÷èòåëüíî ñîêðàùàåòñÿ è óãîëü ïîÿâëÿåòñÿ â îòäåëüíûõ
ñâîáîäíî ïëàâàþùèõ êëåòêàõ. ×åðåç 2—4 ÷ óâåëè÷èâà-
åòñÿ êàê êîëè÷åñòâî ïëàçìàòîöèòîâ ñ óãëåì, òàê è ñòåïåíü
èõ çàïîëíåííîñòè, ïðè÷åì îáà ýòèõ ïàðàìåòðà çàìåòíî
ïðåâûøàþò òàêîâûå ó íåèììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê
(ðèñ. 1, à; 2, á, ã; 7). Íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ
ðåãèñòðàöèÿ ñîñòîÿíèÿ ãåìîöèòîâ ïðîâîäèëàñü ïîäðîá-
íåå, íà÷èíàÿ ñ 3—4 ìèí ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ è çàêàí÷è-
âàÿ 4 ÷.
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Ó íåèììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ñ ïî÷òè îïóñòîøåí-
íûì çîáîì ïîñëå ïåðåíîñà â óñëîâèÿ 15 °Ñ ÷åðåç 2 ñóò äî-
ñòèãàåòñÿ ñòàäèÿ ïîëíîãî î÷èùåíèÿ êèøå÷íèêà. Þâå-
íèëüíûå ïëàçìàòîöèòû èñ÷åçàþò è ïîëíîñòüþ çàìåíÿþò-
ñÿ ïëàçìàòîöèòàìè I. Ñïóñòÿ 3—4 ìèí ïîñëå èíúåêöèè
íàêîïëåíèå ÷àñòèö óãëÿ íàáëþäàåòñÿ, êàê è â ïðåäûäó-
ùåì âàðèàíòå, òîëüêî â òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòàõ.
Âïëîòü äî 10—15 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ê àããëþòèíàòàì
ïðèìûêàþò òîëüêî îòäåëüíûå ïëàçìàòîöèòû, à ïîçæå íà-
áëþäàåòñÿ îáðàçîâàíèå êàïñóë è íåçíà÷èòåëüíàÿ àäãåçèÿ
÷àñòèö óãëÿ ê ïëàçìàòîöèòàì I (ðèñ. 3, à, á; 7). Ïîäîáíàÿ
àäãåçèÿ ÿâëÿåòñÿ âðåìåííîé, ïðîäîëæàåòñÿ îêîëî ïîëó÷à-
ñà, è çàòåì ÷àñòèöû âíîâü îòõîäÿò îò ïëàçìàòîöèòîâ. Íàëè-
÷èå êàïñóë òàêæå ÿâëÿåòñÿ âðåìåííûì, è îíè ðàñïàäàþòñÿ
íà àããëþòèíàòû ñ óãëåì è îòäåëüíûå ïëàçìàòîöèòû ÷åðåç
2—4 ÷.

Ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîé èììóíèçàöèè ÷åðåç 3—4 ìèí
ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ ïîìèìî àããëþòèíàòîâ ïîÿâëÿþòñÿ
êðóïíûå êîíãëîìåðàòû, ñîñòîÿùèå èç àããëþòèíàòîâ è ãå-
ìîöèòîâ. ×åðåç 7 ìèí ïëàçìàòîöèòû âûõîäÿò çà ïðåäåëû
êîíãëîìåðàòîâ è îáðàçóþò âîêðóã àããëþòèíàòîâ êàïñóëû,
ïîëóêàïñóëû èëè ïðîñòî ãðóïïû ïðèëèïøèõ êëåòîê. Íî
àäãåçèÿ óãëÿ ê ìåìáðàíå ïëàçìàòîöèòîâ â ïðåäåëàõ êàï-
ñóë èëè ñêîïëåíèé ïëàçìàòîöèòîâ âûðàæåíà î÷åíü ñëàáî
(ðèñ. 3, â, ã). Íå çàìåòíî è ïåðåõîäà ÷àñòèö èç àããëþòèíà-
òîâ â ïëàçìàòîöèòû â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè — ÷åðåç 2—4 ÷
ïîñëå èíúåêöèè. Òîëüêî ÷åðåç 1—2 ñóò îíè çàïîëíÿþòñÿ
óãëåì ïðè ïàðàëëåëüíîì îïóñòîøåíèè òðîìáîöèòîèäíûõ
àããëþòèíàòîâ.

Ó ëè÷èíîê, ïîëíîñòüþ îïóñòîøèâøèõ çîá è ïåðåøåä-
øèõ â ñòàäèþ áðîäÿæíè÷åñòâà, ïðåâàëèðóþùèì òèïîì
ãåìîöèòîâ ñòàíîâÿòñÿ ïëàçìàòîöèòû I, õîòÿ òðîìáîöèòîè-
äû â âèäå ôðàãìåíòîâ öèòîïëàçìû è «ãîëûõ» ÿäåð òàêæå
ïðåäñòàâëåíû äîñòàòî÷íî øèðîêî (Êèíä, 2003).

Ïðè îòñóòñòâèè èììóíèçàöèè óãîëü íà÷èíàåò àêêóìó-
ëèðîâàòüñÿ â òðîìáîöèòîèäàõ ÷åðåç 3—4 ìèí ïîñëå èíú-
åêöèè, ò. å. ñ íåêîòîðîé çàäåðæêîé ïî ñðàâíåíèþ ñ ðåàê-
öèåé ãåìîöèòîâ ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê, è â ãåìî-
ëèìôå ïðèñóòñòâóåò äîâîëüíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî
ñâîáîäíî ïëàâàþùèõ ÷àñòèö (25—40 â ïîëå çðåíèÿ). Åùå
÷åðåç 5—10 ìèí ïîÿâëÿþòñÿ îòäåëüíûå ñêîïëåíèÿ ïëàç-
ìàòîöèòîâ ñ ïðèëèïøèìè ê èõ ïîâåðõíîñòè ÷àñòèöàìè,
êîòîðûå áûëè íàçâàíû íàìè ìîðóëàìè (Êèíä, 2005). Â îò-
ëè÷èå îò êëàññè÷åñêèõ íîäóë èëè ðîçåòîê, ôîðìèðóþ-
ùèõñÿ âîêðóã ãðóïï áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé äðóãèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (Lavine, Strand, 2002), îíè
íå ñîäåðæàò öåíòðàëüíîãî ñêîïëåíèÿ ÷àñòèö è íå ïîêàçû-
âàþò íèêàêèõ ïðèçíàêîâ ìåëàíèçàöèè. Ïðè ýòîì êîëè÷å-
ñòâî ñâîáîäíî ïëàâàþùèõ ÷àñòèö çíà÷èòåëüíî ñîêðàùà-
åòñÿ (7—10 â ïîëå çðåíèÿ). ×åðåç 30 ìèí ãåìîëèìôà îñâî-
áîæäàåòñÿ îò ñâîáîäíûõ ÷àñòèö óãëÿ ïîëíîñòüþ, à
ïëàçìàòîöèòû I íà÷èíàþò îêðóæàòü àããëþòèíàòû; îáðàçó-
þòñÿ ïîêà åùå íåìíîãî÷èñëåííûå êàïñóëû, êîëè÷åñòâî
êîòîðûõ ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàåòñÿ ÷åðåç 1—2 ÷. Â îòëè-
÷èå îò ïðåäûäóùåãî âàðèàíòà ôàãîöèòîçà ÷àñòèö ïëàç-
ìàòîöèòàìè â ïðåäåëàõ ïåðâûõ 4 ÷ íàáëþäåíèé íå âûÿâ-
ëÿåòñÿ.

Ó èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ÷åðåç 3—4 ìèí ïîñëå
èíúåêöèè ÷àñòèöû óãëÿ ñêàïëèâàþòñÿ â ðàçëè÷íîé âåëè-
÷èíû òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòàõ, çíà÷èòåëüíî áîëåå
êðóïíûõ, ÷åì ó íåèììóíèçèðîâàííûõ îñîáåé. ×àñòî àã-
ãëþòèíàòû îêðóæåíû ïëàçìàòîöèòàìè. Íåêîòîðûå èç
ïëàçìàòîöèòîâ ñ ïðèëèïøèìè ÷àñòèöàìè óãëÿ âìåñòå ñ
àããëþòèíàòàìè ìîãóò îáðàçîâûâàòü êîíãëîìåðàòíûå
ñêîïëåíèÿ. Ñâîáîäíûå ÷àñòèöû óãëÿ åñòü, íî çàìåòíî

ìåíüøå, ÷åì ó êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê òîãî æå ñðîêà (2—5
â ïîëå çðåíèÿ). ×åðåç 15 ìèí ïîÿâëÿþòñÿ ìîðóëû, ñîñòîÿ-
ùèå èç ïëàçìàòîöèòîâ ñ ïðèëèïøèìè ÷àñòèöàìè. Â ýòîò
æå ïåðèîä ïëàçìàòîöèòû îêðóæàþò ìíîãèå àããëþòèíà-
òû, îáðàçóÿ êàïñóëû. Êàïñóëû ñîõðàíÿþòñÿ â ãåìîëèì-
ôå äîâîëüíî ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ, âïëîòü äî 2 ÷, ìîðó-
ëû ðàñïàäàþòñÿ çíà÷èòåëüíî áûñòðåå (÷åðåç 30 ìèí), è
óãîëü, îòäåëÿÿñü îò ïëàçìàòîöèòîâ, ïåðåõîäèò â àããëþòè-
íàòû.

Ó ïîñòäèàïàóçíûõ ëè÷èíîê, ñîäåðæàâøèõñÿ 1 ìåñ
ïðè 5 °Ñ, ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå ïåðåíîñà â óñëîâèÿ 15 °Ñ íà-
ñòóïàåò ïåðèîä çàïóñêà ïóïàðèçàöèè, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ
(íà óðîâíå ôîðìåííûõ ýëåìåíòîâ ãåìîëèìôû) ïîÿâëåíè-
åì çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ïëàçìàòîöèòîâ II è III. Â ýòî
âðåìÿ íàáëþäàåòñÿ òà æå çàêîíîìåðíîñòü ðåàêöèè íà èì-
ìóíèçàöèþ, ÷òî è íà áîëåå ðàííèõ ñòàäèÿõ. Íà ïðîòÿæå-
íèè ïåðâûõ 3—4 ìèí ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ îáðàçóþòñÿ
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå èììóíèçàöèè íà çàùèòíóþ ðåàêöèþ ïëàçìàòî-
öèòîâ ëè÷èíîê Calliphora vicina.

Äîëÿ ïëàçìàòîöèòîâ ñ àäãåçèðîâàííûìè èëè ôàãîöèòàðíûìè ÷àñòèöàìè
óãëÿ ÷åðåç ðàçëè÷íûå ñðîêè ïîñëå èíúåêöèè â íåèììóíèçèðîâàííûõ (1) è
èììóíèçèðîâàííûõ (2) ëè÷èíîê â íà÷àëå (à), â êîíöå (á) îïóñòîøåíèÿ
çîáà è ÷åðåç 1 íåä ïîñëå åãî îïóñòîøåíèÿ (â). Äàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ è èõ

äîâåðèòåëüíûå èíòåðâàëû (P = 0.05).



òðîìáîöèòîèäíûå àããëþòèíàòû ñ ÷àñòèöàìè óãëÿ, îêðó-
æåííûå ó ïðåäâàðèòåëüíî èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê
ïðèñîåäèíèâøèìèñÿ ïëàçìàòîöèòàìè. Ïðè ýòîì ñàìè
ïðèñîåäèíèâøèåñÿ êëåòêè ñâîáîäíû îò óãëÿ, à ïëàçìà-
òîöèòû ñ àäãåçèðîâàííûì óãëåì ÷àñòî ñîáèðàþòñÿ â ìî-
ðóëû. Ó íåèììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê íè ìîðóë, íè àä-
ãåçèè óãëÿ íå íàáëþäàåòñÿ. ×åðåç 7—15 ìèí ìîðóëû
ïî÷òè ïîëíîñòüþ ðàñïàäàþòñÿ, ÷àñòèöû óãëÿ òàêæå ïîêè-
äàþò ïîâåðõíîñòü ïëàçìàòîöèòîâ è ïåðåõîäÿò â àããëþ-
òèíàòû (ðèñ. 4, â, ã). Â îòëè÷èå îò áîëåå ðàííèõ ñòàäèé
ðàçâèòèÿ ôàãîöèòîç óãëÿ ïëàçìàòîöèòàìè íà÷èíàåòñÿ
ïðèáëèçèòåëüíî ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå èíúåêöèè, íåçàâèñèìî îò
òîãî áûëè ëè÷èíêè ïðåäâàðèòåëüíî èììóíèçèðîâàíû èëè
íåò. ×åðåç 4 ÷ èìååòñÿ äîâîëüíî ìíîãî ïëàçìàòîöèòîâ I
c ôàãîöèòèðîâàííûì óãëåì (ðèñ. 5, à), à àããëþòèíàòû

÷àñòè÷íî îñâîáîæäàþòñÿ îò ÷àñòèö è ïðèíèìàþò ôîðìó
òÿæåé.

Â ïîâòîðíîé ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ, ïðîâåäåííûõ
íà äðóãîé ëèíèè C. vicina ñ áîëåå ïðî÷íîé äèàïàóçîé,
÷åðåç 2 ñóò ïîñëå ïåðåíîñà â óñëîâèÿ ïðè 15 °Ñ èìå-
þò ìåñòî òîëüêî ïåðâûå ïðèçíàêè çàïóñêà ìåòàìîðôîçà.
Ó ýòèõ îñîáåé ïðè ñîõðàíåíèè îáùåé äèíàìèêè çà-
ùèòíûõ ðåàêöèé ðàçíèöà ìåæäó êîíòðîëüíûìè è èì-
ìóíèçèðîâàííûìè ëè÷èíêàìè áûëà âûðàæåíà çíà÷è-
òåëüíî îò÷åòëèâåå. Äîëÿ ïëàçìàòîöèòîâ ñ àäãåçèðîâàí-
íûì óãëåì â ðàííèå ñðîêè ïîñëå èíúåêöèè ìîãëà
âîçðàñòàòü äî 30—40 % ïðîòèâ 10—15 % â ïåðâîì âàðè-
àíòå (ðèñ. 5, á).

Îò÷åòëèâî âûðàæåííûé îòâåò ãåìîöèòîâ íà èììó-
íèçàöèþ ïîñòäèàïàóçíûõ ëè÷èíîê ÷åðåç 3—4 ìèí ïðè-
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Ðèñ. 2. Ãåìîöèòû ïîëóîïóñòîøèâøèõ çîá íåèììóíèçèðîâàííûõ (âåðõíèé ðÿä) è èììóíèçèðîâàííûõ (íèæíèé ðÿä) ëè÷èíîê Calli-
phora vicina ÷åðåç 30 ìèí (à, â) è 4 ÷ (á, ã) ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè óãëÿ. Äèôôåðåíöèàëüíûé èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò ïî

Íîìàðñêîìó.

Àããë — òðîìáîöèòîèäíûå àããëþòèíàòû, Ïë I — ïëàçìàòîöèòû I. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



âåë ê íåîáõîäèìîñòè èññëåäîâàòü áîëåå ðàííèå ñòàäèè àã-
ãëþòèíàöèè è àäãåçèè. Îêàçàëîñü, ÷òî óæå ÷åðåç 1 ìèí
êàê ó êîíòðîëüíûõ, òàê è ó èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê
íà÷èíàåòñÿ ôîðìèðîâàíèå òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòè-
íàòîâ, îäíàêî ê àããëþòèíàòàì èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷è-
íîê ïðèëèïàþò ãðóïïû ïëàçìàòîöèòîâ, êîòîðûå ÷åðåç
2 ìèí ïîñëå èíúåêöèè îêðóæàþò àããëþòèíàòû ñ îáðàçîâà-
íèåì êàïñóë èëè ìîðóë ñ öåíòðàëüíûì çàïîëíåííûì óã-
ëåì òðîìáîöèòîèäíûì ÿäðîì. Â ýòîò ïåðèîä ê ìåìáðàíå
ïëàçìàòîöèòîâ óãîëüíûå ÷àñòèöû åùå íå ïðèëèïàþò. ×å-
ðåç 4 ìèí ó èììóíèçèðîâàííûõ îñîáåé íàáëþäàåòñÿ ðåç-
êèé âñïëåñê ãåìîöèòàðíîé ðåàêöèè, âûðàæàþùèéñÿ â àäãå-
çèè ê ïîâåðõíîñòè ïëàçìàòîöèòîâ I ìíîãî÷èñëåííûõ ÷àñ-
òèö óãëÿ è î÷èùåíèè îò íèõ ãåìîëèìôû. Ó êîíòðîëüíûõ
ëè÷èíîê çàìåòíî òîëüêî ïîñòåïåííîå çàïîëíåíèå óãëåì àã-

ãëþòèíàòîâ ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè ïðèìêíóâøèìè ïëàçìà-
òîöèòàìè. Íèêàêèõ ïðèçíàêîâ àäãåçèè íå îòìå÷åíî
(ðèñ. 6).

Îäíîé èç çàùèòíûõ ãåìîöèòàðíûõ ðåàêöèé ó C. vicina
ÿâëÿåòñÿ èíòåíñèôèêàöèÿ äèôôåðåíöèðîâêè ñòàáèëüíûõ
ãèàëèíîâûõ êëåòîê (ïðåäøåñòâåííèêîâ òðîìáîöèòîèäîâ).
Îäíàêî ñðåäè èñïûòàííûõ âîçäåéñòâèé èììóíèçàöèÿ
ïðàêòè÷åñêè íå îêàçûâàëà âëèÿíèå íà ýòîò ïðîöåññ (Êèíä,
2008). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå àíàëèç ïðåïàðàòîâ ãåìîëèìôû
êîíòðîëüíûõ è èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê ðàçíîãî âîç-
ðàñòà ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî îïðåäåëåííàÿ
òåíäåíöèÿ ê óâåëè÷åíèþ äîëè ãèàëèíîâûõ êëåòîê ïîñëå
èììóíèçàöèè èìååòñÿ. Â áîëüøèíñòâå âàðèàíòîâ äîëÿ ãè-
àëèíîâûõ êëåòîê â ãåìîëèìôå èììóíèçèðîâàííûõ ëè÷è-
íîê áûëà áîëüøå òàêîâîé ó êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê, îäíàêî
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Ðèñ. 3. Ãåìîöèòû ïî÷òè îïóñòîøèâøèõ çîá íåèììóíèçèðîâàííûõ (âåðõíèé ðÿä) è èììóíèçèðîâàííûõ (íèæíèé ðÿä) ëè÷èíîê Cal-
liphora vicina ÷åðåç 7 (à, â) è 60 (á, ã) ìèí ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè óãëÿ. Äèôôåðåíöèàëüíûé èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò ïî

Íîìàðñêîìó.

Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



ðàçíèöà ìåæäó îïûòîì è êîíòðîëåì ðåäêî ïðåâûøàëà
óðîâåíü äîñòîâåðíîñòè. Ïîýòîìó ãîâîðèòü î çàìåòíîì
âëèÿíèè èììóíèçàöèè íà ñòåïåíü äèôôåðåíöèðîâêè ãèà-
ëèíîâûõ êëåòîê íå ïðèõîäèòñÿ.

Îáñóæäåíèå

Ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî ó C. vicina ïðåäâàðèòåëüíàÿ áàêòåðèàëüíàÿ èì-
ìóíèçàöèÿ ëè÷èíîê ïðèâîäèò ê çàìåòíîìó óñèëåíèþ çà-
ùèòíîé êëåòî÷íîé ðåàêöèè ïî îòíîøåíèþ ê àáèîòè÷å-
ñêèì ÷óæåðîäíûì ÷àñòèöàì, ââåäåííûì â ãåìîöåëü.
Â îñíîâíîì ýòî êàñàåòñÿ ïëàçìàòîöèòîâ. Â çíà÷èòåëüíî
ìåíüøåé ñòåïåíè èììóíèçàöèÿ âëèÿåò íà ôóíêöèîíèðî-

âàíèå òðîìáîöèòîèäîâ è äèôôåðåíöèðîâêó ãèàëèíîâûõ
êëåòîê.

Ó ëè÷èíîê ðàçíîãî âîçðàñòà íàáëþäàåòñÿ ðàçëè÷-
íàÿ ðåàêòèâíîñòü ãåìîöèòîâ ïî îòíîøåíèþ ê ÷óæåðîä-
íûì ÷àñòèöàì. Îïóñòîøàþùèå çîá ëè÷èíêè, ôîðìåííûå
ýëåìåíòû ãåìîëèìôû êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû, íå ñ÷èòàÿ
ïðîãåìîöèòîâ, òðîìáîöèòîèäàìè, þâåíèëüíûìè ïëàçìà-
òîöèòàìè è ãèàëèíîâûìè êëåòêàìè, îñâîáîæäàþòñÿ îò
èíúåöèðîâàííîãî óãëÿ ïðåèìóùåñòâåííî çà ñ÷åò òðîìáî-
öèòîèäîâ. Ïðè ýòîì ôîðìèðîâàíèå òðîìáîöèòîèäíûõ àã-
ãëþòèíàòîâ (ñëèïàíèå êëåòî÷íûõ áåçúÿäåðíûõ ôðàã-
ìåíòîâ ñ ïàðàëëåëüíûì çàõâàòîì ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö)
ïðîèñõîäèò âíå çàâèñèìîñòè îò èììóíèçàöèè. Îáëèïàíèÿ
ïëàçìàòîöèòîâ ÷àñòèöàìè íå íàáëþäàåòñÿ íè ó êîíòðîëü-
íûõ, íè ó èììóíèçèðîâàííûõ îñîáåé. Â òî æå âðåìÿ ôàãî-
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Ðèñ. 4. Ãåìîöèòû ïîñòäèàïàóçíûõ íåèììóíèçèðîâàííûõ (âåðõíèé ðÿä) è èììóíèçèðîâàííûõ (íèæíèé ðÿä) ëè÷èíîê Calliphora vi-
cina ÷åðåç 15 ìèí (à, â) è 2 ÷ (á, ã) ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè óãëÿ. Äèôôåðåíöèàëüíûé èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò ïî Íîìàð-

ñêîìó.

Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



öèòîç (âåðíåå, ïåðåõîä ÷àñòèö èç àããëþòèíàòîâ â ïëàçìà-
òîöèòû) ÿâñòâåííî ñòèìóëèðóåòñÿ ïðåäâàðèòåëüíîé áàê-
òåðèàëüíîé îáðàáîòêîé. Èììóíèçàöèÿ ðåçêî ïîâûøàåò
ðåàêòèâíîñòü êëåòîê, è äîëÿ ñîäåðæàùèõ óãîëü þâåíèëü-
íûõ ïëàçìàòîöèòîâ ÷åðåç 2 ÷ ïðèáëèæàåòñÿ ê 50 % ïðîòèâ
6—10 % ó íåèììóíèçèðîâàííûõ îñîáåé. Òàêèì îáðàçîì,
ðåàêöèÿ ïðîòåêàåò â äâà ýòàïà: ïåðâûé — èììóíîíåçàâè-
ñèìûé (òðîìáîöèòîèäíûé) è âòîðîé — çàâèñèìûé îò èì-
ìóíèçàöèè, îñóùåñòâëÿþùèéñÿ ñ ïîìîùüþ þâåíèëüíûõ
ïëàçìàòîöèòîâ.

Ïîñëå ñìåíû ïîïóëÿöèé ïëàçìàòîöèòîâ, íàñòó-
ïàþùåé ïðè îïóñòîøåíèè çîáà (Êèíä, 2003, 2007), îñ-
íîâíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ýòîé êàòåãîðèè êëåòîê ñòàíî-
âÿòñÿ ïëàçìàòîöèòû I, ïðè çàïóñêå ìåòàìîðôîçà äèô-
ôåðåíöèðóþùèåñÿ â ïëàçìàòîöèòû II è III è äàëåå â
ìàêðîôàãè. Ïî ðÿäó ïàðàìåòðîâ èõ ðåàêöèÿ íà ÷óæå-
ðîäíûå ÷àñòèöû çíà÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé þâå-
íèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ. Íàáëþäàþòñÿ äâà ðàçäåëåííûõ
âî âðåìåíè ýòàïà. Â 1-å ìèí ïîñëå èíúåêöèè ïðîèñõîäÿò
àäãåçèÿ ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ê ïëàçìàòîöèòàì, îò÷åòëèâî
âûðàæåííàÿ òîëüêî ïîñëå èììóíèçàöèè, è ñëèïàíèå ïëàç-
ìàòîöèòîâ ñ îáðàçîâàíèåì ìîðóë èëè êîíãëîìåðàòîâ èç
òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ è ñêîïëåíèé îêðóæåííûõ
÷àñòèöàìè ïëàçìàòîöèòîâ. Ñêëîííîñòü ê îáðàçîâàíèþ ìî-
ðóë è ê àäãåçèè óãëÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñèò îò çà-
âåðøåííîñòè äèôôåðåíöèðîâêè ïëàçìàòîöèòîâ I. Ñðàçó
ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà ñêîïëåíèÿ ïëàçìàòîöèòîâ ó èììó-
íèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê îáðàçóþòñÿ, íî àäãåçèè óãëÿ ïðàê-
òè÷åñêè íå íàáëþäàåòñÿ. Â ïðîöåññå äèôôåðåíöèðîâêè
ïëàçìàòîöèòîâ ïðè âçðîñëåíèè ëè÷èíîê ñïîñîáíîñòü ê àä-
ãåçèè íàðàñòàåò è äîñòèãàåò ìàêñèìóìà ó ïîñòäèàïàóçíûõ
îñîáåé.

Ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ îïèñàíû èíäóöèðîâàííûå èí-
ôåêöèåé ñêîïëåíèÿ ïëàçìàòîöèòîâ, èëè íîäóëû. Ýòè
ñêîïëåíèÿ îêðóæàþò ñëèïøóþñÿ êó÷êó áàêòåðèé, âïî-
ñëåäñòâèè îáû÷íî ìåëàíèçèðîâàííûõ. Îäíàêî â äàí-
íîì ñëó÷àå êëàññè÷åñêèõ íîäóë íèêîãäà íå îáðàçóåòñÿ,
ìåëàíèçàöèè íå íàáëþäàåòñÿ, à ÷àñòèöû óãëÿ ñ ïîâåðõ-
íîñòè ïëàçìàòîöèòîâ, âåðîÿòíåå âñåãî, ïåðåõîäÿò â òðîì-
áîöèòîèäíûå àããëþòèíàòû, è ñàìè ñêîïëåíèÿ ðàñïà-
äàþòñÿ. Âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ìîðóëîîáðàçíûõ ñêîïëå-
íèé íåâåëèêî è îáû÷íî ñîñòàâëÿåò íå áîëåå ïîëó÷àñà.
Ïëàçìàòîöèòû ìîãóò ñëèïàòüñÿ íå òîëüêî äðóã ñ äðóãîì,
íî è ñ òðîìáîöèòîèäíûìè àããëþòèíàòàìè, èíîãäà îê-
ðóæàÿ èõ ñïëîøíûì ñëîåì è îáðàçóÿ êàïñóëó. Îáðàçîâà-
íèå êàïñóë òàêæå çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå âûðàæåíî ó èììó-
íèçèðîâàííûõ ëè÷èíîê. Ðåàêöèÿ ìåæäó ïëàçìàòîöèòàìè
è àããëþòèíàòàìè íà÷èíàåòñÿ íåñêîëüêî ïîçæå, ÷åì îáðà-
çîâàíèå ìîðóë, è ïðîäîëæàåòñÿ äîëüøå. ×åðåç 1—2 ÷ ïî-
ñëå èíúåêöèè åùå ìîæíî âèäåòü îáëåïëåííûå ïëàçìà-
òîöèòàìè àããëþòèíàòû. Â îòëè÷èå îò ïëàçìàòîöèòîâ, ñî-
áèðàþùèõñÿ â ìîðóëû, ïëàçìàòîöèòû â êàïñóëàõ
íå îêðóæåíû ÷àñòèöàìè óãëÿ è íàêàïëèâàþò åãî òîëüêî
â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, ÷åðåç íåñêîëüêî ÷àñîâ ïîñëå èíú-
åêöèè.

Âòîðûì ýòàïîì ïëàçìîòîöèòàðíîé ðåàêöèè íà ïîÿâ-
ëåíèå ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ÿâëÿåòñÿ ôàãîöèòîç. Èììó-
íèçàöèÿ îêàçûâàåò íà àäãåçèþ è ôàãîöèòîç ðàçëè÷íîå
âëèÿíèå. Ôàãîöèòîç ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ïëàçìàòîöèòàìè
îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê ïðîèñõîäèò â çíà÷èòåëüíî
áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, ÷åì àããëþòèíàöèÿ, è åãî óðîâåíü
ìåíåå çàâèñèò îò èììóíèçàöèè.

Êàðòèíû íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðåàêöèè ñâèäåòåëüñòâóþò
î òîì, ÷òî ïåðâûìè, ïðàêòè÷åñêè íåìåäëåííî, ðåàãèðóþò
íà ÷óæîå òðîìáîöèòîèäû, ïðè÷åì èììóíèçàöèÿ îêàçûâà-

åò íà èõ ïîâåäåíèå âåñüìà óìåðåííî ñòèìóëèðóþùåå
âëèÿíèå. Ñâåðõáûñòðàÿ ðåàêöèÿ òðîìáîöèòîèäîâ íà ïîÿâ-
ëåíèå ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî îíè
ðàñïîçíàþò ÷óæåðîäíûå îáúåêòû ïóòåì ïðÿìîãî âçàèìî-
äåéñòâèÿ ðåöåïòîðîâ ñ ÷óæèìè ìîëåêóëàìè. Îïñîíèçàöèÿ
ìèøåíåé, èãðàþùàÿ çàìåòíóþ ðîëü â ðàñïîçíàâàíèè «÷ó-
æîãî» ãåìîöèòàìè, ó òðîìáîöèòîèäîâ â ýòîì ïðîöåññå íå
ó÷àñòâóåò èëè ïî÷òè íå ó÷àñòâóåò. Ýòî íàâîäèò íà ìûñëü
îá îòñóòñòâèè èëè ïî êðàéíåé ìåðå î÷åíü íèçêîì óðîâíå
ãóìîðàëüíîé ðåãóëÿöèè èõ àêòèâíîñòè.

Èììóíèçàöèÿ îêàçûâàåò íàèáîëåå âûðàæåííûé ýô-
ôåêò íà áîëåå ïîçäíèå çàùèòíûå ðåàêöèè, ñâîéñòâåííûå
ïëàçìàòîöèòàì, êîãäà ðàñïîçíàâàíèå ïðîèñõîäèò îïîñðå-
äîâàííî, ïîñëå îïñîíèçàöèè ïîâåðõíîñòè âòîðæåíöà.
È òîëüêî âïîñëåäñòâèè ïðîèñõîäèò èõ ñâÿçûâàíèå ïóòåì
ôàãîöèòîçà.

Ýòè ïðîöåññû ïðèâëåêàþò ïðèñòàëüíîå âíèìàíèå
èññëåäîâàòåëåé, îäíàêî ê íàñòîÿùåìó ìîìåíòó åäè-
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Ðèñ. 5. Âëèÿíèå èììóíèçàöèè íà çàùèòíóþ ðåàêöèþ ïëàçìàòî-
öèòîâ ïîñòäèàïàóçíûõ ëè÷èíîê Calliphora vicina.

Äîëÿ ïëàçìàòîöèòîâ ñ àäãåçèðîâàííûìè èëè ôàãîöèòèðîâàííûìè ÷àñòè-
öàìè óãëÿ ÷åðåç ðàçëè÷íûå ñðîêè ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè óãëÿ â íåèì-
ìóíèçèðîâàííûõ (1) è èììóíèçèðîâàííûõ (2) ëè÷èíîê. à — íà÷àëî ïðåä-
ìåòàìîðôîçíîé äèôôåðåíöèðîâêè ãåìîöèòîâ; á — äî íà÷àëà çàïóñêà ìå-
òàìîðôîçà; â — äî íà÷àëà çàïóñêà ìåòàìîðôîçà, ðàííèå ýòàïû ðåàêöèè.

Äàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ è èõ äîâåðèòåëüíûå èíòåðâàëû (P = 0.05).



íîé ãèïîòåçû, îáúÿñíÿþùåé ðåàêöèþ ãåìîöèòîâ êàê íà
áèîòè÷åñêèå, òàê è íà àáèîòè÷åñêèå âåùåñòâà, íå ñóùåñò-
âóåò.

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ãåìîöèòû íàñåêîìûõ â îòâåò
íà áàêòåðèàëüíóþ èíâàçèþ è îïîçíàíèå áàêòåðèàëü-
íûõ ëèïîïîëèñàõàðèäîâ ìîãóò ñàìè âûäåëÿòü ïóòåì ýêçî-
öèòîçà áåëîê ðàñïëàñòûâàíèÿ (áåëîê 47 êÄà) (Charalambi-
dis et al., 1995). Ýòîò áåëîê ëîêàëèçîâàí êàê íà ïîâåðõíî-
ñòè, òàê è â ãðàíóëàõ ïëàçìàòîöèòîâ. Ïðè ýòîì íàðóæíî
ëîêàëèçîâàííûé áåëîê 47 êÄà îòâåòñòâåí çà ôàãîöèòîç,
èíêàïñóëÿöèþ è íîäóëÿöèþ, â òî âðåìÿ êàê åãî ñåêðåòè-
ðóåìàÿ êîïèÿ îòâåòñòâåííà çà âíåêëåòî÷íîå óíè÷òîæåíèå
áàêòåðèé.

Ñòèìóëèðóþùèå ôàãîöèòîç ôàêòîðû (ïðåäïîëîæè-
òåëüíî ýéêîçàíîèäû, èëè áèîãåííûå àìèíû) ìîãóò âûðà-

áàòûâàòü àêòèâèðîâàííûå ëàòåêñíûìè øàðèêàìè
ãåìîöèòû ãóñåíèö âîùèííîé ìîëè ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå íà÷àëà
ñîáñòâåííîãî ôàãîöèòîçà (Wiesner et al., 1996). Òîò æå ýô-
ôåêò â îòâåò íà áàêòåðèàëüíóþ èíôåêöèþ âûÿâëåí ó òà-
áà÷íîãî áðàæíèêà (Geng, Dunn, 1989).

Åùå îäíèìè âåùåñòâàìè, îòâåòñòâåííûìè çà ñâÿçûâà-
íèå ÷óæåðîäíûõ âåùåñòâ, ÿâëÿþòñÿ ëåêòèíû (àããëþòèíè-
íû). Â îòâåò íà ïîâðåæäåíèå ñòåíêè òåëà óâåëè÷èâàåòñÿ
êàê ñèíòåç ëåêòèíà êëåòêàìè æèðîâîãî òåëà, òàê è ïðèñîå-
äèíåíèå åãî ê ïîâåðõíîñòè ãåìîöèòîâ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî ìîëåêóëû ëåêòèíîâ ìîãóò ñëóæèòü ïåðåìû÷êàìè ïðè
àããëþòèíàöèè. Ó Calliphora vomitoria ëåêòèí êîíöåíòðè-
ðóåòñÿ â îñíîâíîì íà ïëàçìàòîöèòàõ I (McKenzie, Preston,
1992a) è âûçûâàåò óñïåøíóþ àããëþòèíàöèþ ðÿäà âèäîâ
áàêòåðèé. Î÷åâèäíî, îí èãðàåò çíà÷èòåëüíóþ ðîëü âî
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Ðèñ. 6. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ïîñòäèàïàóçíûõ íåèììóíèçèðîâàííûõ (âåðõíèé ðÿä) è èììóíèçèðîâàííûõ (íèæíèé ðÿä) ëè÷èíîê Cal-
liphora vicina ÷åðåç 1 (à, â) è 4 (á, ã) ìèí ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè óãëÿ. Äèôôåðåíöèàëüíûé èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò ïî

Íîìàðñêîìó.

Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 2—4. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



âçàèìîäåéñòâèè ÷àñòèöà—ãåìîöèò. Ëåêòèí çíà÷èòåëüíî
óâåëè÷èâàåò óðîâåíü ïðèñîåäèíåíèÿ ãåìîöèòîâ ê ëàòåêñ-
íûì øàðèêàì è, âåðîÿòíî, äåéñòâóåò êàê îïñîíèí
(McKenzie, Preston, 1992b). Îïñîíèçàöèÿ ãåìîöèòîâ è óâå-
ëè÷åíèå ñïîñîáíîñòè îáðàçîâûâàòü êàïñóëû èëè ðîçåòêè
ïîñëå îáðàáîòêè ëåêòèíàìè áûëè îáíàðóæåíû òàêæå ó
Extatosoma tiaratum (Richards, Ratcliffe, 1990) è Drosophila
melanogaster (Ao et al., 2007).

Ïðèñîåäèíåíèå ïëàçìàòîöèòîâ ê çàïîëíåííûì óãëåì
òðîìáîöèòîèäíûì àããëþòèíàòàì ïî âðåìåíí*ûì ïàðàìåò-
ðàì î÷åíü íàïîìèíàåò êîíúþãàöèþ ïëàçìàòîöèòîâ ñ ìè-
øåííûìè ðàêîâûìè êëåòêàìè ëåéêåìèè K-562 (Chernysh
et al., 2004). Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðèñîåäèíåíèå ïëàçìàòîöè-
òîâ íàñòóïàåò ÷åðåç 5—10 ìèí è ïðîäîëæàåòñÿ â òå÷åíèå
1—2 ÷. Ïðèìêíóâøèå ê àããëþòèíàòàì ïëàçìàòîöèòû ïî-
ñòåïåííî çàïîëíÿþòñÿ óãëåì ïðè ïàðàëëåëüíîì îïóñòî-
øåíèè àããëþòèíàòîâ, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü ïåðå-
õîä ÷àñòèö ÷åðåç ìåìáðàíû.

Çàïîëíåííûå óãëåì òðîìáîöèòîèäíûå àããëþòèíà-
òû ñòàíîâÿòñÿ ðàñïîçíàâàåìûìè ïëàçìàòîöèòàìè, ïðè-
îáðåòàÿ ñâîéñòâà ÷óæåðîäíîãî îáúåêòà. Â òî æå âðå-
ìÿ ïðèñîåäèíåíèå ê àããëþòèíàòàì ïëàçìàòîöèòîâ íå
ñîïðîâîæäàåòñÿ àäãåçèåé ñâîáîäíûõ ÷àñòèö óãëÿ. Î÷å-
âèäíî, ïëàçìàòîöèòû îáëàäàþò àëüòåðíàòèâíûìè àäãå-
çèâíûìè ñâîéñòâàìè ïî îòíîøåíèþ ê ÷óæåðîäíûì àáèî-
òè÷åñêèì ÷àñòèöàì è ê çàïîëíåííûì ýòèìè ÷àñòèöàìè
òðîìáîöèòîèäàì, ÷òî ãîâîðèò î íàëè÷èè ó ðàçíûõ êëåòîê

â ïðåäåëàõ îäíîé ïîïóëÿöèè ðàçëè÷íûõ ðåöåïòîðíûõ
ïàòòåðíîâ.

Òàêèì îáðàçîì, çàùèòíàÿ êëåòî÷íàÿ ðåàêöèÿ ëè÷è-
íîê C. vicina ÿâëÿåòñÿ êîìïëåêñíîé è âêëþ÷àåò â ñåáÿ öå-
ëûé ðÿä ñàìîñòîÿòåëüíûõ èëè âçàèìîñâÿçàííûõ êîìïî-
íåíòîâ (àããëþòèíàöèþ, àäãåçèþ ÷àñòèö, àäãåçèþ ïëàç-
ìàòîöèòîâ è, íàêîíåö, ôàãîöèòîç). Åå ìåõàíèçìû ìîãóò
âàðüèðîâàòü â çàâèñèìîñòè îò ãåìîöèòàðíîãî ñîñòàâà ãå-
ìîëèìôû, ñòåïåíè äèôôåðåíöèðîâêè èììóíîöèòîâ è
ïðåäâàðèòåëüíîé èììóíèçàöèè. Ýòî äåëàåò ìÿñíóþ ìóõó
âåëèêîëåïíûì ìîäåëüíûì îáúåêòîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ
ïðîöåññîâ àããëþòèíàöèè, àäãåçèè è ôàãîöèòîçà íà ìîëå-
êóëÿðíîì óðîâíå.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû ïðåçèäåíòà ÐÔ «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû»
(ÍØ 7130. 2006.4).
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The rate of Calliphora vicina haemocytic defense reaction to foreign particles injection depends on the lar-
val age and on the previous bacterial immunization. Immunization of crop-empting larvae induces an evi-
dent increase in particles phagocytosis by juvenile plasmatocytes in 2—4 h after injection. Both the hemogram
and the pattern of cellular defense reaction change significantly after crop-empting. Immunized larvae start in-
tensive adhesion of foreign particles to plasmatocytes surface and formation of great aggregations of plasmato-
cytes (morules) no longer than in 3—4 min after injection. The period of particle-haemocyte adhesion is
short-termed and no more than after 30 min cell aggregates dissociate and adhered charcoal particles pass to
thrombocydoidal agglutinates. Unimmunized control larvae of the same age have shown no adhesion and moru-
les formation. In immunized wadering and diapausing larvae, formation of capsules consisting of central throm-
bocydoidal agglutinat filled with alien particles and adherent plasmatocytes I is intensified. In contrast to moru-
les, this capsule formation is not accompanied by charcoal particles adhesion to plasmatocytes. Immunization of
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mature larvae of C. vicina shown no prominent influence on both the rate of phagocytosis and the hyaline cells
differentiation. It might be supposed that the receptors system is complex and the immunization both the mecha-
nisms of foreigners recognition (adhesion, morulation and incapsulation) and the far more lately occurring pha-
gocytosis.

K e y w o r d s: insects, Calliphora, immunity, phagocytosis, plasmatocytes, thrombocytoids, hyaline cells.

Àããëþòèíàöèÿ è ôàãîöèòîç ÷óæåðîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ ÷àñòèö ãåìîöèòàìè ìÿñíîé ìóõè. II 441


