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Îáçîð ñîáñòâåííûõ ðåçóëüòàòîâ è ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ïîçâîëÿåò ñäåëàòü ðÿä âûâîäîâ îòíîñè-
òåëüíî ãåìîöèòàðíîãî ñîñòàâà ãåìîëèìôû ìÿñíîé ìóõè Calliphora vicina è ðîëè ðàçíûõ òèïîâ ãåìîöè-
òîâ â êëåòî÷íîé èììóííîé ðåàêöèè. Â ãåìîëèìôå êàëëèôîðèä âûÿâëåíî 7 îñíîâíûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ.
Ýòî ïðîãåìîöèòû, ÿâëÿþùèåñÿ ñòâîëîâûìè êëåòêàìè äëÿ âñåõ îñòàëüíûõ òèïîâ, íåñòàáèëüíûå ãèàëèíî-
âûå êëåòêè — èñòî÷íèêè ïðîôåíîëîêñèäàçû, ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè è ôîðìèðóþùèåñÿ ïðè èõ
äèôôåðåíöèðîâêå òðîìáîöèòîèäû, âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè, þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû è, íàêîíåö,
ïëàçìàòîöèòû I—IV, ÿâëÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíûìè ôàçàìè äèôôåðåíöèðîâêè îäíîé êëåòî÷íîé ëè-
íèè. Êàæäûé èç ýòèõ òèïîâ íåñåò îïðåäåëåííóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó è ÿâëÿåòñÿ ñîñòàâíîé ÷à-
ñòüþ çàùèòíîé ðåàêöèè ïðîòèâ èíâàéäåðîâ. Íà ïðîòÿæåíèè ëè÷èíî÷íîãî ïåðèîäà îò÷åòëèâî ïðîñëåæè-
âàþòñÿ äâå âîëíû äèôôåðåíöèðîâêè ãåìîöèòîâ. Ó ïèòàþùèõñÿ è îñâîáîæäàþùèõ çîá ëè÷èíîê ïðîèñ-
õîäèò íàðàñòàíèå êîëè÷åñòâà ãèàëèíîâûõ êëåòîê, òðîìáîöèòîèäîâ è þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ.
Ïàðàëëåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ è çàùèòíàÿ ôóíêöèÿ ýòèõ ãåìîöèòîâ. Âòîðàÿ âîëíà ãåìîãåíåçà íàáëþäàåòñÿ
â êîíöå ïåðèîäà îïóñòîøåíèÿ çîáà è ñîïðîâîæäàåòñÿ âçðûâîì ïðîäóêöèè ïëàçìàòîöèòîâ I ñ èõ äàëüíåé-
øåé äèôôåðåíöèðîâêîé â ïëàçìàòîöèòû II—IV. Ïðîèçâîäñòâî ãèàëèíîâûõ êëåòîê ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ
íå òîëüêî âîçðàñòîì ëè÷èíîê, íî è ïîïàäàíèåì â ãåìîöåëü ÷óæåðîäíûõ îðãàíè÷åñêèõ èëè íåîðãàíè÷å-
ñêèõ ÷àñòèö. Â ýòîì ñëó÷àå ïðîãåìîöèòû íà÷èíàþò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ íå â ïëàçìàòîöèòû, à â ñòà-
áèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè è äàëåå â òðîìáîöèòîèäû. Òðè òèïà ãåìîöèòîâ Calliphora ó÷àñòâóþò â îñâî-
áîæäåíèè ãåìîëèìôû îò ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö — òðîìáîöèòîèäû, þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû è ïëàçìà-
òîöèòû I è II. Òðîìáîöèòîèäû îòâåòñòâåííû çà èíêàïñóëÿöèþ ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ,
íî îíè ìîãóò è ôàãîöèòèðîâàòü ìåëêèå îðãàíè÷åñêèå è íåîðãàíè÷åñêèå ÷àñòèöû. Þâåíèëüíûå ïëàçìà-
òîöèòû ðåàãèðóþò íà ïðîíèêíîâåíèå ÷óæîãî ïî÷òè ñòîëü æå áûñòðî, êàê è òðîìáîöèòîèäû, â ïåðâûå
ìèíóòû ïîñëå èíâàçèè. Ïëàçìàòîöèòû I è II íà÷èíàþò ôàãîöèòîç çíà÷èòåëüíî ïîçäíåå — ÷åðåç ÷àñû, ÷à-
ñòî íàêàïëèâàÿ ÷àñòèöû, ðàíåå çàõâà÷åííûå òðîìáîöèòîèäàìè. Ïëàçìàòîöèòû I ìîãóò àäãåçèðîâàòü íà
ïîâåðõíîñòè ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû è ãðóïïèðîâàòüñÿ â ìîðóëû, à òàêæå îêðóæàòü çàïîëíåííûå òðîìáî-
öèòîèäû, îáðàçóÿ ñâîåîáðàçíûå êàïñóëû. È ìîðóëû, è êàïñóëû ÿâëÿþòñÿ âðåìåííûìè ñòðóêòóðàìè è
ðàñïàäàþòñÿ ÷åðåç íåñêîëüêî ÷àñîâ ïîñëå îáðàçîâàíèÿ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ãåìîöèòàðíàÿ ñèñòåìà îñó-
ùåñòâëÿåò êîìïëåêñíóþ ðåàêöèþ áûñòðîãî ðåàãèðîâàíèÿ, êîòîðàÿ ïîäãîòàâëèâàåò îðãàíèçì ìóõ ê áî-
ëåå ìàñøòàáíîìó ãóìîðàëüíîìó èììóííîìó îòâåòó.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Calliphora vicina, çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ, ãåìîöèòû, ôàãîöèòîç, èíêàïñóëÿöèÿ,
ðàñïîçíàâàíèå.

Ïðîöâåòàíèå íàñåêîìûõ â ñàìûõ ðàçëè÷íûõ ýêîëîãè-
÷åñêèõ óñëîâèÿõ, â òîì ÷èñëå è â êðàéíå ñåïòè÷åñêîé ñðå-
äå òèïà ãíèþùèõ ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ, îáåñïå÷èâàåò-
ñÿ íåñêîëüêèìè óðîâíÿìè çàùèòû, ïåðâûì èç êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ ìåõàíè÷åñêàÿ, à èìåííî íàðóæíàÿ êóòèêóëà è
êèøå÷íàÿ ìåìáðàíà. Ïðè ïîïàäàíèè ïðåîäîëåâøèõ ìåõà-
íè÷åñêèå áàðüåðû ÷óæåðîäíûõ òåë â ãåìîëèìôó â äåëî
âñòóïàåò âðîæäåííûé èììóíèòåò, âêëþ÷àþùèé ìåõàíèç-
ìû ðàñïîçíàâàíèÿ áîëåçíåòâîðíûõ ÷óæåðîäíûõ ýëåìåí-
òîâ è èõ ýëèìèíàöèþ ïóòåì âûðàáîòêè øèðîêîãî ñïåêòðà
áàêòåðèöèäíûõ è ôóíãèöèäíûõ âåùåñòâ èëè èçîëÿöèè
ïàòîãåíîâ ïóòåì èõ ôàãîöèòîçà èëè (è) èíêàïñóëÿöèè.

Èìåþòñÿ äâå ñèñòåìû âðîæäåííîé èììóííîé çàùè-
òû — ãóìîðàëüíàÿ è êëåòî÷íàÿ. Ìåæäó íèìè íåò ÷åòêîé
ãðàíèöû — ãåìîöèòû ìîãóò âûðàáàòûâàòü áàêòåðèöèä-
íûå èëè êîíòàêòíî-êèëëåðíûå âåùåñòâà, à ìîëåêóëû,

ó÷àñòâóþùèå â ãóìîðàëüíîì èììóíèòåòå, — îêàçûâàòü
ìîäèôèöèðóþùåå âëèÿíèå íà ôóíêöèîíèðîâàíèå ãåìî-
öèòîâ. Ìÿñíàÿ ìóõà Calliphora vicina ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç
ïîïóëÿðíûõ îáúåêòîâ èçó÷åíèÿ îáùåôèçèîëîãè÷åñêèõ
ïðîöåññîâ ó íàñåêîìûõ (Âèíîãðàäîâà, 1984). Âûðàáîòêà
ãóìîðàëüíûõ áàêòåðèöèäíûõ è àíòèâèðóñíûõ âåùåñòâ ó
ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé Calliphoridae â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ âåñüìà èíòåíñèâíî èññëåäóåòñÿ (Chernysh et al., 1995,
2000, 2002). Áîëåå òîãî, èç ãåìîëèìôû Calliphora âûäåëå-
íû ôàðìàêîëîãè÷åñêè àêòèâíûå ïðîòèâîâèðóñíûå âåùå-
ñòâà òèïà àëëîêèíà, èñïîëüçóåìûå äëÿ ëå÷åíèÿ ãåðïåñà è
ïàïèëëîìû øåéêè ìàòêè (×åðíûø, 2004; ×åðíûø è äð.,
2005).

Â òî æå âðåìÿ ñóùåñòâóåò çíà÷èòåëüíûé äåôèöèò
ñâåäåíèé â îòíîøåíèè ìåõàíèçìîâ ðàñïîçíàâàíèÿ ãåìî-
öèòàìè Calliphora ÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ è èõ ïîñëåäóþ-
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ùåãî ôàãîöèòîçà èëè èíêàïñóëÿöèè. Ïðè âñåì âíèìàíèè,
êîòîðîå óäåëÿåòñÿ â ïîñëåäíèå ãîäû ìåõàíèçìàì ðåöåï-
öèè áîëåçíåòâîðíûõ îðãàíèçìîâ è ñàìûì ñîâðåìåííûì
ìåòîäàì àíàëèçà âíóòðèêëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, êàðòèíà íå
ìîæåò áûòü ïîëíîé áåç ïðèâÿçêè èññëåäîâàíèé ê îïðåäå-
ëåííûì òèïàì ãåìîöèòîâ è îïðåäåëåííûì ýòàïàì ðàçâè-
òèÿ, êîãäà ýòè èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäÿòñÿ. È âîò ýòèõ-òî
îáùåáèîëîãè÷åñêèõ ñâåäåíèé îñòðî íå õâàòàåò äëÿ ïîëó-
÷åíèÿ åñëè è íå èñ÷åðïûâàþùåé, òî õîòÿ áû îáúåêòèâíîé
êàðòèíû. Êðàñíîðå÷èâûì ïðèìåðîì îòñóòñòâèÿ âçàèìî-
ñâÿçè ìåæäó ðàçëè÷íûìè óðîâíÿìè àíàëèçà êëåòî÷íîé
èììóííîé ñèñòåìû ñëóæèò îäèí èç ìîäåëüíûõ îáúåê-
òîâ — ïëîäîâàÿ ìóøêà Ceratitis capitata, íà êîòîðîé â ïî-
ñëåäíèå ãîäû ïðîâîäèòñÿ çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî áèî-
õèìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà ñàìîì ñîâðåìåííîì óðîâíå
(Marmaras, Charalambidis, 1992; Marmaras et al., 1996; Sol-
datos et al., 2003; Mavrouli et al., 2005; Tsakas, Marmaras,
2010) ïðè ïðàêòè÷åñêè ïîëíîì îòñóòñòâèè äàííûõ î ñòðî-
åíèè ãåìîöèòîâ, èõ ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòÿõ è
äèíàìèêå â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ. Ïîäîáíûå ñâåäåíèÿ ñî-
âåðøåííî íåîáõîäèìû â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ðàçëè÷íûå òèïû
îáëàäàþò õàðàêòåðíûìè òîëüêî äëÿ íèõ âçàèìîîòíîøå-
íèÿìè è îñîáåííîñòÿìè â ðåàêöèè íà ïàòîãåíû. Áåç ïî-
äîáíîé ïðèâÿçêè ñàìàÿ ñîâðåìåííàÿ ðàáîòà áóäåò ïðîñòî
äåìîíñòðàöèåé âîçìîæíîñòåé ìîäíûõ ìåòîäîâ èññëåäî-
âàíèé.

Âûäåëåíèå òèïîâ ãåìîöèòîâ âûçûâàëî îæåñòî÷åííûå
äèñêóññèè èññëåäîâàòåëåé, îñîáåííî âî âðåìåíà, êîãäà
åäèíñòâåííûìè êðèòåðèÿìè áûëè ìîðôîëîãè÷åñêèå è
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå îñîáåííîñòè êëåòîê (Gup-
ta, 1979; Brehelin, Zachary, 1986). Ñ íà÷àëîì èñïîëüçîâà-
íèÿ áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ îêðàñêè è ìîíîêëîíàëüíûõ
àíòèòåë ñòàëî âîçìîæíûì óñòàíîâèòü ïðèíàäëåæíîñòü ê
îïðåäåëåííîìó òèïó çíà÷èòåëüíî áîëåå äîñòîâåðíî (Cha-
in et al., 1992; Mullet et al., 1993; Willott et al., 1994; Strand,
Johnson, 1996; Gardiner, Strand, 1999; Lebestky et al.,
2000). Îäíàêî ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ ïðîâåäåíû òîëüêî
íà íåñêîëüêèõ âèäàõ, à äëÿ îñòàëüíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèå
õàðàêòåðèñòèêè äîëæíû ñî÷åòàòüñÿ ñ ôóíêöèîíàëüíûì
àíàëèçîì.

Äëÿ Calliphora èçó÷åíèå ãåìîöèòîâ èìååò äîñòàòî÷íî
ïðîäîëæèòåëüíóþ èñòîðèþ, è êàæäûé èç àâòîðîâ ïðåä-
ëàãàë ñâîþ ñîáñòâåííóþ íîìåíêëàòóðó, îñíîâàííóþ ïî
áîëüøåé ÷àñòè íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ ïà-

ðàìåòðàõ êëåòîê. Ïðè ýòîì â áîëüøèíñòâå ñëó÷àÿõ èñ-
ïîëüçîâàëè ëè÷èíîê òîëüêî îïðåäåëåííûõ ýòàïîâ
ðàçâèòèÿ, â îñíîâíîì ýòî áûëè îñîáè êîíöà III âîçðàñòà,
óæå çàâåðøèâøèå ïèòàíèå è îñâîáîäèâøèå çîá îò îñòàò-
êîâ ïèùè. Ëèòåðàòóðíûå äàííûå ïðèâåäåíû â òàáëèöå.

Ìû ïîñ÷èòàëè íàèáîëåå ôóíêöèîíàëüíîé êëàññèôè-
êàöèþ (Zachary, Hoffmann, 1973), êîòîðàÿ ñ íåêîòîðûìè
ìîäèôèêàöèÿìè áûëà èñïîëüçîâàíà âî âñåõ ïîñëåäóþ-
ùèõ ðàáîòàõ. Êàæäûé ýòàï ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê õàðàêòåðè-
çóåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèì íàáîðîì ãåìîöèòîâ, êîòîðûå âîç-
íèêàþò â ãåìîïîýòè÷åñêèõ îðãàíàõ. Äèôôåðåíöèðîâêà
ãåìîöèòîâ ïðîèñõîäèò â öèðêóëèðóþùåé ãåìîëèìôå.

Êàê è ó îñòàëüíûõ íàñåêîìûõ (Crossley, 1975; Ribeiro,
Brehelin, 2006), áàçîâûìè ñòâîëîâûìè êëåòêàìè äëÿ âñåõ
òèïîâ ãåìîöèòîâ ó Calliphora ÿâëÿþòñÿ ïðîãåìîöèòû —
íåáîëüøèå îêðóãëûå, îâàëüíûå èëè ñëåãêà ïîëèãîíàëü-
íûå ñëàáîäèôôåðåíöèðîâàííûå êëåòêè ñ ãîìîãåííîé áà-
çîôèëüíîé öèòîïëàçìîé. Îíè âûäåëÿþòñÿ â ãåìîëèìôó
èç ãåìîïîýòè÷åñêèõ îðãàíîâ, ðàñïîëîæåííûõ âäîëü ñïèí-
íîãî ñîñóäà, â âèäå êðóïíûõ è î÷åíü êðóïíûõ êîìêîâ
(êëàñòåðîâ) (ðèñ. 1, à, á). Ïðîãåìîöèòû íå îáëàäàþò ôàãî-
öèòàðíûìè ñâîéñòâàìè è ñëàáî àäãåçèðóþò ê ñòåêëó.
Â õîäå ðàçâèòèÿ ëè÷èíêè ïðîãåìîöèòû ÿâëÿþòñÿ îñíîâ-
íûì òèïîì öèðêóëèðóþùèõ ãåìîöèòîâ. Íà ïðîòÿæåíèè
III âîçðàñòà äî ñòàäèè «áëóæäàþùåé» ëè÷èíêè îòíîñèòå-
ëüíîå ñîäåðæàíèå êëåòîê ýòîãî òèïà ñîñòàâëÿåò îêîëî
60 %. Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà äîëÿ ïðîãåìîöèòîâ ñòðå-
ìèòåëüíî óìåíüøàåòñÿ ïî÷òè äî íóëÿ, âíîâü âîçðàñòàÿ äî
5—10 % ëèøü ïîñëå íà÷àëà ïóïàðèçàöèè (ðèñ. 2).

Äàëüíåéøàÿ äèôôåðåíöèðîâêà ïðîãåìîöèòîâ, êàê
óæå óïîìèíàëîñü, îñóùåñòâëÿåòñÿ âíå ãåìîïîýòè÷åñêèõ
îðãàíîâ, â öèðêóëèðóþøåé ãåìîëèìôå. Óæå â ïðåäåëàõ
êëàñòåðîâ âèäåí ïåðåõîä ïðîãåìîöèòîâ â äðóãèå òèïû —
ïëàçìàòîöèòû è ãèàëèíîâûå êëåòêè (ðèñ. 1, â, ã). Äèíàìè-
êà îáðàçîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, ñòðîãî ïðèóðî÷åíà ê îïðåäåëåííûì ýòàïàì ðàçâè-
òèÿ, à ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìîæåò ðåãóëèðîâàòüñÿ âíåøíèìè
ôàêòîðàìè, òàêèìè êàê ïîâðåæäåíèå, áàêòåðèàëüíàÿ èí-
ôåêöèÿ èëè çàðàæåíèå ïàðàçèòàìè. Ïðîñëåæèâàÿ íàëè÷èå
è êîëè÷åñòâî ðàçíûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ
ëè÷èíîê, ìîæíî îòìåòèòü äâå îò÷åòëèâûå âîëíû äèôôå-
ðåíöèðîâêè, ïåðâàÿ èç êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ íà ïåðèîä ïè-
òàíèÿ è ðîñòà ëè÷èíîê, à âòîðàÿ — íà ïîäãîòîâêó ê ïóïàðè-
çàöèè è äàëüíåéøåìó èìàãèíàëüíîìó ðàçâèòèþ (ðèñ. 2).
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Ó ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê íàáîð ãåìîöèòîâ íåâåëèê.
Â íåãî âõîäÿò ïðîãåìîöèòû, ñòàáèëüíûå è íåñòàáèëü-
íûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, òðîìáîöèòîèäû è þâåíèëüíûå
ïëàçìàòîöèòû. Ãèàëèíîâûå êëåòêè, îïèñûâàåìûå áîëü-
øèíñòâîì àâòîðîâ êàê ýíîöèòîèäû, ÿâëÿþòñÿ â ýòîò ïåðè-
îä íàèáîëåå ïðèìå÷àòåëüíûìè ôîðìåííûìè ýëåìåíòàìè.
Ýòî êðóïíûå è î÷åíü êðóïíûå îêðóãëûå (30—70 ìêì)
êëåòêè, íå îáëàäàþùèå ñïîñîáíîñòüþ ê àäãåçèè. Ïðè
ïðèæèçíåííîì íàáëþäåíèè â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå
îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ ïëîòíîé ãîìîãåííîé ñòåêëîâèäíîé
öèòîïëàçìîé. Ïî ýòîé ïðè÷èíå îíè è ïîëó÷èëè ñâîå íà-
çâàíèå (Crossley, 1964; Whitten, 1964). Ìû îñòàíîâèëèñü
íà ýòîì íåéòðàëüíîì òåðìèíå, òàê êàê íåðàçëè÷èìûå
âíåøíå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ, ýòè ýëåìåíòû
ãåìîëèìôû èìåþò ñîâåðøåííî ðàçíûå ñóäüáó è ôóíê-
öèþ.

Íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè íàèáîëåå ÷àñòî
âñòðå÷àþòñÿ ó ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê III âîçðàñòà, ãäå îíè
ñîñòàâëÿþò äî 40 % ïîïóëÿöèè ãåìîöèòîâ (ðèñ. 2). Ìíîãî
èõ è ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê. Â ñâåæåâûäåëåííîé
ãåìîëèìôå õîðîøî âèäíû ýòè î÷åíü êðóïíûå (äèàìåòð
êëåòêè 45—60 ìêì, ÿäðà 20—25 ìêì) êëåòêè, èíîãäà ñ
íåìíîãî÷èñëåííûìè ãðàíóëàìè â öèòîïëàçìå. Â îêðóã-
ëîì ÿäðå çàìåòíû îäíî êðóïíîå è ãðóïïà áîëåå ìåëêèõ
ÿäðûøåê. Ïîñëå âûäåëåíèÿ êàïëè ãåìîëèìôû íà ïðåä-
ìåòíîå ñòåêëî íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè áûñòðî
èñïûòûâàþò äðàìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ. Èçíà÷àëüíî ãî-
ìîãåííàÿ öèòîïëàçìà çà ñ÷èòàííûå ñåêóíäû ïðèîáðå-

òàåò ãðóáîñòðóêòóðèðîâàííûé õàðàêòåð. Ïåðèôåðè÷åñêàÿ
÷àñòü êëåòêè ñòàíîâèòñÿ ñîâåðøåííî ïðîçðà÷íîé è â ñêî-
ðîì âðåìåíè âûïÿ÷èâàåòñÿ â âèäå ïóçûðåé, à ïîçæå — â
âèäå ãàëî, îêðóæåííîãî òîíêîé ìåìáðàíîé. Â êîíöå êîí-
öîâ îñòàåòñÿ ïëîñêèé îñòîâ êëåòêè ñ î÷åíü ðûõëûì
ÿäðîì. Ïîäîáíûå ñâåòëûå «òåíè» íåñòàáèëüíûõ ãèàëè-
íîâûõ êëåòîê äîâîëüíî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ íà ïðåïàðà-
òàõ ãåìîëèìôû îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê. Òóëèíûì è
×àãîé (2003) ïðè èñïîëüçîâàíèè ôàçîâî-êîíòðàñòíî-
ãî ìèêðîñêîïà â ïåðèôåðè÷åñêîé çîíå öèòîïëàçìû ýòèõ
êëåòîê áûëè âûÿâëåíû íåáîëüøèå êðèñòàëëè÷åñêèå
âêëþ÷åíèÿ, íî íàì íå óäàëîñü îáíàðóæèòü íèêàêèõ ñëå-
äîâ ïîäîáíûõ ñòðóêòóð íè íà ïðèæèçíåííûõ ïðåïàðàòàõ
(äèôôåðåíöèàëüíî-èíòåðôåðåíöèîííûé êîíòðàñò ïî Íî-
ìàðñêîìó), íè íà ïðåïàðàòàõ, îêðàøåííûõ ïî Ãèìçà—Ðî-
ìàíîâñêîìó.

Íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè áûëè îáíàðóæåíû
íå òîëüêî ó C. vicina è áëèçêèõ âèäîâ C. vomitoria è
C. uralensis (Êèíä, 2007), íî è ó õèðóðãè÷åñêèõ ëè÷èíîê
Lucilia caesar è L. sericata. Îäíàêî íàèáîëåå âïå÷àòëÿþ-
ùèå êàðòèíû ýòèõ ãåìîöèòîâ èìåþò ìåñòî ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé ñåðûõ ìÿñíûõ ìóõ — ñàðêîôàãèä. Ó ëè÷èíîê III âîç-
ðàñòà Sarcophaga carnaria â î÷åíü êðóïíûõ (30—60 ìêì,
ÿäðî 10—12 ìêì) ãèàëèíîâûõ êëåòêàõ (ñôåðóëüíûå êëåò-
êè ïî: Jones, 1956) îò÷åòëèâî âèäíû öèòîïëàçìàòè÷åñêèå
âêëþ÷åíèÿ â âèäå ãëûáîê (ðèñ. 3, à). Âñêîðå ïîñëå ïîìå-
ùåíèÿ êàïëè ãåìîëèìôû íà ïðåäìåòíîå ñòåêëî ãëûáêè
èñ÷åçàþò, öèòîïëàçìà ñòàíîâèòñÿ ìåëêîãðàíóëÿðíîé â
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Ðèñ. 1. Ãåìîöèòû îïóñòîøàþùåé çîá ëè÷èíêè Calliphora vicina (îïòèêà Íîìàðñêîãî).

à — êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ ñ íà÷àâøèìè äèôôåðåíöèðîâêó ïëàçìàòîöèòàìè I; á — íåáîëüøîé êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ ñ ôîðìèðóþùåéñÿ ãèàëèíîâîé
êëåòêîé; â — ñâîáîäíî ïëàâàþùèå ïëàçìàòîöèòû I è âûòÿíóòûå ôðàãìåíòû öèòîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ; ã — þâåíèëüíûé ïëàçìàòîöèò, ïëàçìàòî-

öèòû I è ìåëêèå òðîìáîöèòîèäíûå ôðàãìåíòû.
Ãê — ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïë — ïëàçìàòîöèò I, Ïã — ïðîãåìîöèòû, Òð — òðîìáîöèòîèä, Þï — þâåíèëüíûé ïëàçìàòîöèò. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê —

20 ìêì.



ïåðèíóêëåàðíîé îáëàñòè è ïðîçðà÷íîé ïî ïåðèôåðèè
(ðèñ. 3, á). Ñîäåðæèìîå îáðàçîâàâøèõñÿ ôåñòîíîâ è ãàëî
âûäåëÿåòñÿ â ãåìîëèìôó, è íà ìåñòå êëåòêè îñòàåòñÿ
«òåíü êëåòêè» — ñêîïëåíèå ãðàíóë âîêðóã î÷åíü ñâåòëîãî
ÿäðà (ðèñ. 3, â, ã).

Öèòîõèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íåñòà-
áèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè êàê ó Calliphora, òàê è ó Sar-
cophaga ñîäåðæàò çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà ïðîôåíîëîê-
ñèäàçû (Jones, 1956; Crossley, 1964) — ôåðìåíòà, íåîáõî-
äèìîãî êàê äëÿ âûðàáîòêè ëåêòèíîâ è ðàñïîçíàâàíèÿ
÷óæåðîäíûõ èíâàéäåðîâ (Leonard et al., 1985; Charalambi-
dis et al., 1995, 1996; Lavine, Strand, 2002), òàê è äëÿ îáðà-
çîâàíèÿ ìåëàíèíîâ â êàïñóëàõ, èçîëèðóþùèõ ïàðàçèòîâ â
ãåìîöåëå çàðàæåííûõ ëè÷èíîê (Meister, Lagueux, 2003;
Ottaviani, 2005).

Ñðåäè äðóãèõ âèäîâ äâóêðûëûõ íàèáîëåå ïîëíî ýòè
êëåòêè îïèñàíû êàê «êðèñòàëëè÷åñêèå êëåòêè» ó Droso-
phila melanogaster (Rizki, Rizki, 1959; Shrestha, Gateff,
1982). Ïî ôîðìå, âåëè÷èíå è óëüòðàñòðóêòóðå îíè î÷åíü
ñõîæè ñ ýíîöèòîèäàìè è ñîäåðæàò â öèòîïëàçìå ïàðàêðè-
ñòàëëèíîâûå âêëþ÷åíèÿ (Rizki, Rizki, 1959), íî ó ðÿäà âè-
äîâ äðîçîôèë ýòè âêëþ÷åíèÿ ìîãóò áûòü îêðóãëûìè èëè
àìîðôíûìè (Rizki, Rizki, 1980). Êàê è êëåòêè Calliphora,
êðèñòàëëè÷åñêèå êëåòêè ïîñëå âûäåëåíèÿ ãåìîëèìôû
áûñòðî ðàçðóøàþòñÿ ñ âûáðîñîì ñîäåðæèìîãî öèòîïëàç-
ìû. Ïðîôåíîëîêñèäàçà â íåáîëüøèõ êëåòêàõ êîíöåíòðè-
ðóåòñÿ â êðèñòàëëîèäíûõ îáðàçîâàíèÿõ, à â áîëåå êðóï-
íûõ âûõîäèò â öèòîïëàçìó è, âîçìîæíî, â îêðóæàþùóþ

ãåìîëèìôó. Ó êîìàðà Aedes aegypti ñîäåðæàùèå ïðîôå-
íîëîêñèäàçó ãåìîöèòû îòíîñÿòñÿ ê ýíîöèòîèäàì (Drif,
Breh *elin, 1983; Hillyer, Christensen, 2002).

Òðîìáîöèòîèäû. Ñåòè íà çàõâàò÷èêîâ

Âòîðûì òèïîì ãèàëèíîâûõ êëåòîê, õàðàêòåðíûõ äëÿ
ðàííèõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê, ÿâëÿþòñÿ ñòàáèëüíûå
êëåòêè. Îíè òàêæå ïðèíàäëåæàò ê òèïó ýíîöèòîèäîâ, íî
èìåþò ñîâåðøåííî èíûå ðîëü è ñóäüáó. Ñòàáèëüíûå ãèà-
ëèíîâûå êëåòêè äèôôåðåíöèðóþòñÿ èç ïðîãåìîöèòîâ â
ïðåäåëàõ êëàñòåðîâ (ðèñ. 5, à), à çàòåì îòäåëÿþòñÿ è ëå-
æàò ñâîáîäíî â ãåìîëèìôå. Ïî âíåøíåìó âèäó îíè î÷åíü
ïîõîæè íà íåñòàáèëüíûå êëåòêè äî íà÷àëà ðàçðóøåíèÿ è
îáëàäàþò îêðóãëîé ôîðìîé è êðóïíûìè ðàçìåðàìè
(20—60 ìêì, ÿäðî 15—20 ìêì). Äëÿ íèõ õàðàêòåðíû
ïëîòíàÿ ãëàäêàÿ ìåìáðàíà áåç âûðîñòîâ è îêðóãëîå èëè
ñëåãêà íåïðàâèëüíîå ÿäðî ñ îäíèì î÷åíü êðóïíûì è ãðóï-
ïîé ìåëêèõ ÿäðûøåê (ðèñ. 5, á). Ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå
êëåòêè ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå çàìåòíûìè è ìíîãî÷èñëåííû-
ìè ó ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê è ìîãóò ñîñòàâëÿòü äî ïîëîâè-
íû âñåé ïîïóëÿöèè ãåìîöèòîâ (ðèñ. 4). Äîëÿ èõ â îáùåé
ïîïóëÿöèè ñ âîçðàñòîì íåñêîëüêî óìåíüøàåòñÿ â ñâÿçè ñ
óâåëè÷åíèåì êîëè÷åñòâà ïðîãåìîöèòîâ è ïåðåõîäîì êëå-
òîê â ôàçó ïðîòðîìáîöèòîèäîâ è ñîîòâåòñòâåííî ñ íà÷à-
ëîì ôîðìèðîâàíèÿ ñîâåðøåíî íîâîãî òèïà ãåìîöèòîâ —
òðîìáîöèòîèäîâ.
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Ðèñ. 2. Ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ ïðåäïîëàãàåìîå ïðîèñõîæäåíèå è äèôôåðåíöèðîâêó ðàçëè÷íûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ Calliphora íà
ïðîòÿæåíèè ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ è ïðè çàïóñêå ìåòàìîðôîçà.

Òîëñòûå ñòðåëêè óêàçûâàþò íàïðàâëåííîñòü äèôôåðåíöèðîâêè, òîíêèå ãîðèçîíòàëüíûå — íà âîçìîæíîñòü äëèòåëüíîãî ñîõðàíåíèÿ ðàíåå äèôôå-
ðåíöèðîâàííûõ êëåòîê.
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Ðèñ. 3. Ðàñïàä íåñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê è âûäåëåíèå ïðîôåíîëîêñèäàçû ó ïèòàþùåéñÿ ëè÷èíêè Sarcophaga carnaria (îï-
òèêà Íîìàðñêîãî).

à — íà÷àëî íàáëþäåíèÿ, á — ÷åðåç 1, â — ÷åðåç 5, ã — ÷åðåç 10 ìèí.

Ðèñ. 4. Ãåìîöèòàðíàÿ ôîðìóëà ñòàáèëüíûõ è íåñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ïðè ðàçâèòèè ëè÷èíîê Calliphora vicina.

1 — íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, 2 — ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, 3 — òðîìáîöèòîèäû. Îáîçíà÷åíèÿ ïî ãîðèçîíòàëè: ÊÏ — êîíåö ïèòàíèÿ,
ÄÇ — äëèííûé çîá, ÊÇ — êîðîòêèé çîá, ÏÎÇ — ïî÷òè îïóñòîøåííûé çîá, ÎÇ — îïóñòîøåííûé çîá, Ï — ïóïàðèé, +12, +18, +19, +20 — ïðè òåìïåðà-

òóðàõ 12, 18, 19, 20 °Ñ ñîîòâåòñòâåííî.



Îáðàçîâàíèå òðîìáîöèòîèäîâ ìîæíî õîðîøî ïðîñëå-
äèòü íà ñåðèÿõ âðåìåííûõ ïðåïàðàòîâ ãåìîëèìôû ïèòàþ-
ùèõñÿ è íà÷àâøèõ îïóñòîøåíèå çîáà ëè÷èíîê, ãäå õîðîøî
âèäíû ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû ýòîãî ïðîöåññà (ðèñ. 5).
Ìåìáðàíà ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ðàçðûõëÿåòñÿ,
îò åå ïîâåðõíîñòè íà÷èíàþò ëèáî îòñëàèâàòüñÿ ïëàñòû
öèòîïëàçìû (ðèñ. 5, â), ëèáî îòïî÷êîâûâàòüñÿ îêðóãëûå
íåáîëüøèå ôðàãìåíòû. Ýòè ñëîè èëè ôðàãìåíòû îòäåëÿ-
þòñÿ îò ïðîòðîìáîöèòîèäîâ, ïðèîáðåòàþò âåðåòåíîâèä-
íóþ ôîðìó è íà ïåðâûõ ýòàïàõ ëåæàò â íåïîñðåäñòâåííîé
áëèçîñòè ê ÿäðó (ðèñ. 5, ã), à çàòåì ðàâíîìåðíî ðàñïðåäå-
ëÿþòñÿ ïî ãåìîëèìôå, îñòàâëÿÿ «ãîëûå» ÿäðà, ïîêðûòûå
òîíêèì ñëîåì öèòîïëàçìû (Zachary, Hoffmann, 1973).
Òðàíñôîðìàöèÿ ïðîòðîìáîöèòîèäîâ â òðîìáîöèòîèäû
ñîïðîâîæäàåòñÿ ðåçêèì ïîâûøåíèåì èõ àäãåçèâíîé ñïî-
ñîáíîñòè. Â ñ÷èòàííûå ìèíóòû ïîñëå âûäåëåíèÿ ãåìî-
ëèìôû îíè ñëèâàþòñÿ â ñèíöèòèè ñ ðàçëè÷íûì êîëè÷åñò-
âîì ÿäåð, òÿæè è ñåòè è ïðèëèïàþò ê ïðåäìåòíîìó ñòåêëó
èëè ëþáûì ÷óæåðîäíûì ïîâåðõíîñòÿì.

Ïîñëå ïóïàðèçàöèè â ãåìîëèìôå ïîÿâëÿåòñÿ åùå
îäèí òèï ãèàëèíîâûõ êëåòîê — âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè,
íåáîëüøèå âûòÿíóòûå ãåìîöèòû ñ ãîìîãåííîé öèòîïëàç-
ìîé. Ïðåîáëàäàþò îäíîÿäåðíûå êëåòêè, íî ìîãóò âñòðå-
÷àòüñÿ äâó- è äàæå òðåõúÿäåðíûå. Öèòîïëàçìà ñâåæåâû-
äåëåííûõ êëåòîê ïðè èññëåäîâàíèè ìåòîäîì Íîìàðñêîãî
ÿâëÿåòñÿ ãîìîãåííîé, íî ÷åðåç 20—30 ìèí ñîäåðæàíèÿ in
vitro â íåé ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ íåáîëüøèå âàêóîëè. Ðÿä àâ-
òîðîâ (Crossley, 1964; Whitten, 1964; Kaaya, Ratcliffe,
1982) âûäåëÿþò ýòè êëåòêè â ñîâåðøåííî îñîáûé òèï, íè-
êàê íå ñâÿçàííûé ñ òðîìáîöèòîèäàìè. Äåéñòâèòåëüíî,
îíè íå îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ðàñïàäàòüñÿ íà ÿäðà è

ôðàãìåíòû öèòîïëàçìû è îáëàäàþò çíà÷èòåëüíî áîëåå
ñòàáèëüíîé ôîðìîé, ÷åì òðîìáîöèòîèäû. Îäíàêî ýòè
êëåòêè ñïîñîáíû ê áûñòðîé ñåäèìåíòàöèè íà ñòåêëå, ïðè
ýòîì ïîëÿðíûå âûðîñòû ñèëüíî ðàñøèðÿþòñÿ íà êîíöàõ,
ïðèîáðåòàÿ âååðîîáðàçíóþ ôîðìó. Ïîÿâëÿþùèåñÿ äîïîë-
íèòåëüíûå âûðîñòû öèòîïëàçìû è íàáëþäàåìîå èíîãäà
ñëèÿíèå äâóõ è áîëåå âåðåòåíîâèäíûõ êëåòîê ñ îáðàçîâà-
íèåì öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ñåòè òàêæå ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî îíè åñëè íå èäåíòè÷íû, òî ïî êðàéíåé ìåðå
î÷åíü áëèçêè ê òðîìáîöèòîèäàì. Â ýòî æå âðåìÿ âíîâü
ñòàíîâÿòñÿ âèäíû îêðóãëûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, êîòîðûå
îòëè÷àþòñÿ îò òàêîâûõ ó ðàííèõ ëè÷èíîê ïåðèôåðè÷å-
ñêèì ðàñïîëîæåíèåì ÿäðà è åãî áîáîâèäíîé ôîðìîé.

Ãèàëèíîâûå êëåòêè — êàê íåñòàáèëüíûå, òàê è ñòà-
áèëüíûå — íå îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ àäãåçèðîâàòü èëè
ôàãîöèòèðîâàòü ÷óæåðîäíûå ýëåìåíòû, áóäü òî áàêòåðèè,
ãðèáêè, ÿéöà ïàðàçèòîâ èëè ïðîñòî íåîðãàíè÷åñêèå ÷àñ-
òèöû. Îäíàêî îñîáåííîñòüþ ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëå-
òîê Calliphora ÿâëÿåòñÿ èõ âîçìîæíîñòü ïðåîáðàçîâûâà-
òüñÿ â ïðîòðîìáîöèòîèäû, à çàòåì â òðîìáîöèòîèäû, äëÿ
êîòîðûõ õàðàêòåðíî äðàìàòè÷åñêîå ïîâûøåíèå àäãåçèâ-
íîé è ôàãîöèòàðíîé ñïîñîáíîñòè. Èçìåíåíèå ôóíêöèîíàëü-
íûõ ñâîéñòâ ìåìáðàíû ìîæíî èíîãäà îòìåòèòü ó åùå
îêðóãëûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê, äî îáðàçîâàíèÿ ñâîáîäíî
ïëàâàþùèõ ôðàãìåíòîâ öèòîïëàçìû. Òðîìáîöèòîèäû,
îñíîâíîé ôóíêöèåé êîòîðûõ, ñ ëåãêîé ðóêè ðÿäà àâòîðîâ
(Zachary et al., 1975; McKenzie, Preston, 1992), ñ÷èòàåòñÿ
èñêëþ÷èòåëüíî èíêàïñóëÿöèÿ êðóïíûõ ÷óæåðîäíûõ îáú-
åêòîâ, ïî íàøèì äàííûì, â ñîñòîÿíèè ïîãëîùàòü çíà÷è-
òåëüíî áîëåå ìåëêèå ÷àñòèöû, ïî ñâîèì ðàçìåðàì ñðàâíè-
ìûå ñ áàêòåðèÿìè, ýðèòðîöèòàìè èëè ñïîðàìè ãðèáêîâ.

Ôóíêöèîíàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ ãåìîöèòîâ ìÿñíîé ìóõè Calliphora vicina 811

Ðèñ. 5. Ôîðìèðîâàíèå òðîìáîöèòîèäîâ â ãåìîëèìôå îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê Calliphora vicina (îïòèêà Íîìàðñêîãî).

à — íà÷àëî äèôôåðåíöèðîâêè ãèàëèíîâûõ êëåòîê â ïðåäåëàõ êëàñòåðà ïðîãåìîöèòîâ; á — ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà; â — îòñëîåíèå îò ïðîòðîì-
áîöèòîèäà ïåðèôåðè÷åñêîãî ñëîÿ öèòîïëàçìû; ã — ñôîðìèðîâàâøèéñÿ òðîìáîöèòîèä ñ «ãîëûì» ÿäðîì, îêðóæåííûì òîíêèì ñëîåì öèòîïëàçìû è îò-
äåëüíî ëåæàùèìè âåðåòåíîâèäíûìè ôðàãìåíòàìè. Ãê — ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ãÿ — «ãîëîå» ÿäðî, Ïã — ïðîãåìîöèò, Ïò — ïðîòðîìáîöèòîèä, Ñãê —

ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



Â ïåðèîä ïèòàíèÿ ó íåáîëüøèõ (äî 1 ñì â äëèíó) ëè-
÷èíîê III âîçðàñòà îáùàÿ ôàãîöèòàðíàÿ àêòèâíîñòü ïî÷òè
íåçàìåòíà, ñâîáîäíûå ÷àñòèöû óãëÿ ñîõðàíÿþòñÿ â ãåìî-
ëèìôå 1—2 ÷ ïîñëå èíúåêöèè. Òðîìáîöèòîèäíûå ôðàã-
ìåíòû íå çàõâàòûâàþò ÷àñòèö óãëÿ, è òîëüêî ÷åðåç 1—2 ÷
ïîÿâëÿþòñÿ îòäåëüíûå àããëþòèíàòû â âèäå òîëñòûõ òÿ-
æåé ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè ÷àñòèöàìè. Ó ëè÷èíîê, äî-
ñòèãøèõ äëèíû 1.5 ñì, ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ íà ÷óæåðîäíûå
÷àñòèöû çíà÷èòåëüíî ïîâûøàåòñÿ. Óæå ÷åðåç 1—2 ìèí
ïåðâûå ÷àñòèöû ìîæíî îáíàðóæèòü â íåáîëüøèõ ôðàã-
ìåíòàõ öèòîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ, îäíàêî ïðîöåññ àã-
ãëþòèíàöèè ïîñëåäíèõ èäåò îòíîñèòåëüíî ìåäëåííî.
Ëèøü ÷åðåç 10—20 ìèí ïîñëå èíúåêöèè íà÷èíàþò îáðà-
çîâûâàòüñÿ îêðóãëûå àããëþòèíàòû, ñîäåðæàùèå óìåðåí-
íîå êîëè÷åñòâî äèñïåðñíîðàñïîëîæåííûõ ÷àñòèö. Ó êîí-
÷àþùèõ ïèòàíèå è íà÷àâøèõ îïóñòîøåíèå çîáà ëè÷èíîê
àêòèâíîñòü òðîìáîöèòîèäîâ ðåçêî âîçðàñòàåò. Èõ ðåàêöèÿ
íà ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû íàáëþäàåòñÿ â ïåðâûå æå ìèíó-
òû ïîñëå ïîïàäàíèÿ ýòèõ ÷àñòèö â ãåìîëèìôó. Ïðè ýòîì
ôèëàìåíòû îáúåäèíÿþòñÿ â òÿæè, è ïðè ïðèæèçíåííîì
íàáëþäåíèè õîðîøî çàìåòíû ïîÿâëåíèå è äâèæåíèå ïå-
ðèôåðè÷åñêèõ âûðîñòîâ ýòèõ òÿæåé. À åùå ÷åðåç 1 ìèí â
ìàëåíüêèõ àããëþòèíàòàõ è òÿæàõ îáíàðóæèâàþòñÿ äîñòà-
òî÷íî ìíîãî÷èñëåííûå ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû.

Â äàëüíåéøåì òðîìáîöèòîèäû ñ çàõâà÷åííûìè ÷ó-
æåðîäíûìè ýëåìåíòàìè ïðèíèìàþò îêðóãëóþ ôîðìó è
íàïîìèíàþò ìåøêè âåëè÷èíîé (25—80) � (30—90) ìêì,
çàïîëíåííûå ïîãëîùåííûìè ÷àñòèöàìè. Îíè îáëàäàþò
ïëîòíîé ìåìáðàíîé è ãîìîãåííîé ïåðèôåðè÷åñêîé öèòî-
ïëàçìîé ñ îòäåëüíûìè, èíîãäà äëèííûìè ôèëîïîäèÿìè.
Îêðóãëàÿ ôîðìà òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ ñîõðà-
íÿåòñÿ â òå÷åíèå 1 ÷. Â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè îíè ïðåâðà-
ùàþòñÿ â êëóáêè äîâîëüíî òîíêèõ òÿæåé ñ îòíîñèòåëüíî
íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïîãëîùåííûõ ÷àñòèö.

Ó çàêîí÷èâøèõ ïèòàíèå ëè÷èíîê â ïåðèîä îïóñòîøå-
íèÿ çîáà ïðîèñõîäèò äàëüíåéøåå ïîâûøåíèå êëåòî÷íîé
àêòèâíîñòè òðîìáîöèòîèäîâ, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ äîñòè-
ãàåò ìàêñèìóìà. Óæå ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ÷àñòè-
öû óãëÿ ïðèëèïàþò ê êîðîòêèì ôðàãìåíòàì èõ öèòîïëàç-
ìû, è ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè ïåðâûå ïðèçíàêè àããëþòèíà-
öèè. ×åðåç 3—5 ìèí ôðàãìåíòû ñëèâàþòñÿ â òÿæè è
çàïîëíÿþòñÿ ÷àñòèöàìè, à ÷åðåç 5—10 ìèí òÿæè, êàê è íà
áîëåå ðàííåé ñòàäèè, ïðåâðàùàþòñÿ â äîâîëüíî êðóï-
íûå — (30—100) � (25—80) ìêì — îêðóãëûå ìåøêîâèä-
íûå, ÷àñòî ìíîãîÿäåðíûå àããëþòèíàòû, ïëîòíî çàáèòûå
ïîãëîùåííûì ÷óæåðîäíûì ìàòåðèàëîì. Ïîäîáíàÿ êàðòè-
íà ñîõðàíÿåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè ïåðâûõ 2—3 ÷ ïîñëå èíú-
åêöèè. Â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè ïðîèñõîäÿò ðàñïàä ïëîò-
íûõ àããëþòèíàòîâ íà äëèííûå òÿæè öèòîïëàçìû è óìåíü-
øåíèå êîëè÷åñòâà ïîãëîùåííûõ ÷àñòèö. ×åðåç 5—6 ÷
âíîâü ïîÿâëÿþòñÿ ïóñòûå ìåëêèå ôðàãìåíòû òðîìáîöè-
òîèäîâ, à ðàçìåðû àããëþòèíàòîâ ïðîäîëæàþò ñîêðàùàòü-
ñÿ. Â ýòîò ïåðèîä îíè ïðåäñòàâëåíû êîðîòêèìè òÿæàìè ñ
óìåðåííûì êîëè÷åñòâîì äèñïåðñíî ðàñïîëîæåííûõ ÷àñ-
òèö. Â äàëüíåéøåì, ÷åðåç 1 è 2 ñóò, ñîñòîÿíèå òðîìáîöè-
òîèäîâ ïðàêòè÷åñêè íå ìåíÿåòñÿ.

Èíúåêöèÿ óãëÿ â òîëüêî ÷òî îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷è-
íîê ïîêàçûâàåò, ÷òî ôóíêöèÿ óäàëåíèÿ ÷óæåðîäíûõ ýëå-
ìåíòîâ ïî÷òè ïîëíîñòüþ îñóùåñòâëÿåòñÿ òðîìáîöèòîè-
äàìè. Ïðè ýòîì ïîãëîùåíèå êàê êðóïíîé, òàê è ìåëêîé
ôðàêöèé óãëÿ èäåò ñ âûñîêîé èíòåíñèâíîñòüþ. Ðåàêöèÿ
íà èíúåêöèþ ñóñïåíçèè óãëÿ íà÷èíàåòñÿ ÷åðåç 2—3 ìèí
ñëèÿíèåì ôðàãìåíòîâ öèòîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ â
òîíêèå òÿæè è ïðèëèïàíèåì, à çàòåì è ïîãëîùåíèåì ÷ó-
æåðîäíûõ ÷àñòèö (ðèñ. 9). ×åðåç 5 ìèí îáðàçóþòñÿ íå-

áîëüøèå àããëþòèíàòû ñ êîðîòêèìè âûðîñòàìè, ñîäåðæà-
ùèå äîâîëüíî ìíîãî óãëÿ. Îíè áûñòðî óâåëè÷èâàþòñÿ â
ðàçìåðàõ, è ÷åðåç 10—15 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ãåìîëèìôà
ïîëíîñòüþ î÷èùàåòñÿ îò ââåäåííîãî âåùåñòâà, êîòîðîå
îêàçûâàåòñÿ ñêîíöåíòðèðîâàííûì â ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû
îêðóãëûõ àããëþòèíàòàõ.

Ýòè îáðàçîâàíèÿ ñòàíîâÿòñÿ çíà÷èòåëüíî ñòàáèëüíåå,
÷åì íà áîëåå ðàííèõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà, è ñîõðàíÿþò ÷åò-
êî âûðàæåííóþ îêðóãëóþ êîìïàêòíóþ ôîðìó â òå÷åíèå
ïðîäîëæèòåëüíîãî âðåìåíè. Ëèøü ñïóñòÿ 4—5 ÷ ó íèõ
ïîÿâëÿþòñÿ òîëñòûå èëè òîíêèå âûðîñòû, à ÷åðåç
12—24 ÷ ïëîòíûå ãëàäêèå àããëþòèíàòû ïðåîáðàçóþòñÿ â
òÿæè è êëóáêè òÿæåé, ñîäåðæàùèõ áîëåå ðûõëî ðàñïîëî-
æåííûå ïîãëîùåííûå ÷àñòèöû. Îäíîâðåìåííî âíîâü îá-
íàðóæèâàþòñÿ â âîçðàñòàþùåì êîëè÷åñòâå íåáîëüøèå
ôðàãìåíòû öèòîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ, ñâîáîäíûå îò
ôàãîöèòèðîâàíûõ ÷àñòèö, ÷òî ãîâîðèò î ïðîäîëæåíèè
äèôôåðåíöèðîâêè. Èñõîäÿ èç èçëîæåííûõ äàííûõ ìîæíî
ïðèéòè ê âûâîäó î òîì, ÷òî àêòèâíîñòü òðîìáîöèòîèäîâ
ïîâûøàåòñÿ â ïðîöåññå ïèòàíèÿ ëè÷èíîê è äîñòèãàåò
ìàêñèìóìà ïðè îïóñòîøåíèè çîáà. Îáùèå ïðèíöèïû îá-
ðàçîâàíèÿ òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ îòðàæåíû íà
ñõåìå (ðèñ. 6).

Â ðÿäå ñëó÷àåâ àããëþòèíàòû ìîãóò îáðàçîâûâàòüñÿ íå
òîëüêî âîêðóã ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö, íî è ïóòåì ñëèÿíèÿ
îòäåëüíûõ ôèëàìåíòîâ. Òàê, ïîñëå èíúåêöèè ñóñïåíçèè ñ
íèçêîé êîíöåíòðàöèåé ÷àñòèö óãëÿ âîçíèêàþò òîëñòûå
òÿæè ñëîèñòîé öèòîïëàçìû ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè âêëþ-
÷åíèÿìè, ñîñòîÿùèå ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî èç òðîìáîöè-
òîèäíûõ àããëþòèíàòîâ. Ýòî íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî ïîÿâ-
ëåíèå ÷óæåðîäíûõ ýëåìåíòîâ âûçûâàåò îáùåå ïîâûøå-
íèå àäãåçèâíîé àêòèâíîñòè íå òîëüêî ïî îòíîøåíèþ ê
èíâàéäåðàì, íî è ïî îòíîøåíèþ ê ñîñåäíèì èçîëèðîâàí-
íûì ó÷àñòêàì öèòîïëàçìû, ÷åãî íèêîãäà íå íàáëþäàåòñÿ
â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ.

Ïåðâè÷íàÿ ðåàêöèÿ òðîìáîöèòîèäîâ íà îðãàíè÷åñêèå
÷àñòèöû (ýðèòðîöèòû) â ïðèíöèïå íè÷åì íå îòëè÷àåòñÿ
îò òàêîâîé íà ÷àñòèöû óãëÿ. Êðàñíûå êðîâÿíûå òåëüöà
áûñòðî çàõâàòûâàþòñÿ ñëèâàþùèìèñÿ òðîìáîöèòîèäíû-
ìè ôèëàìåíòàìè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóþòñÿ âíà÷àëå
êðóïíûå îêðóãëûå àããëþòèíàòû, à ïîçæå — òÿæè ñ ÷åòêî-
îáðàçíî ðàñïîëîæåííûìè ýðèòðîöèòàìè. Íåêîòîðûå àâ-
òîðû, íàáëþäàâøèå ïîäîáíûå àããëþòèíàòû, íàçûâàëè èõ
íîäóëàìè (McKenzie, Preston, 1992b), îäíàêî ýòî ñîâåð-
øåííî íåïðàâîìåðíî, òàê êàê íîäóëàìè, ñîãëàñíî óñòàíî-
âèâøåéñÿ êëàññèôèêàöèè, ÿâëÿþòñÿ ñêîïëåíèÿ áàêòåðèé,
îêðóæåííûå ïëàçìàòîöèòàìè (Ratcliffe, Rowley, 1983; La-
vine, Strand, 2002; Ottaviani, 2005), à íå íàõîäÿùèåñÿ
âíóòðè ñèíöèòèàëüíîé ìàññû ÷àñòèöû.

Ó ëè÷èíîê C. vicina çàõâàò ýðèòðîöèòîâ ïðàêòè÷åñêè
íå ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ èõ ñòðóêòóðû. Äàæå ÷åðåç 3—4 ÷
ïîñëå îáðàçîâàíèÿ àããëþòèíàòîâ ôîðìà è ïëîòíîñòü êðàñ-
íûõ êðîâÿíûõ òåëåö îñòàþòñÿ íåèçìåííûìè. Òîëüêî â çî-
íàõ êîíòàêòà ñ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè ìîæíî íà-
áëþäàòü ôðàãìåíòàöèþ ýðèòðîöèòîâ è èõ ðàñïàä íà ìåë-
êèå îñêîëêè. Èäåíòè÷íûå çàêîíîìåðíîñòè îáíàðóæåíû è
ó äðóãîãî ïðåäñòàâèòåëÿ êàëëèôîðèä, ìóõè C. vomitoria
(Êèíä, 2007). Ðåàêöèÿ òðîìáîöèòîèäîâ íà îðãàíè÷åñêèå
÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû, ýðèòðîöèòû, íè÷åì ïðèíöèïèàëüíî
íå îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé íà ÷àñòèöû óãëÿ. Ó îïóñòîøàþ-
ùèõ çîá ëè÷èíîê íà ïåðâûõ ýòàïàõ îáðàçóþòñÿ ïëîòíûå
îêðóãëûå àããëþòèíàòû, çàïîëíåííûå ýðèòðîöèòàìè, à çà-
òåì — ñèñòåìà òðîìáîöèòîèäíûõ òÿæåé (ðèñ. 6).

Èíûå ïðîöåññû ïðîèñõîäÿò âíóòðè àããëþòèíàòîâ
C. vomitoria. Ïîìèìî èçîëÿöèè ýðèòðîöèòîâ â òðîìáîöè-
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òîèäíûõ àããëþòèíàòàõ íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ íàáëþäà-
þòñÿ îò÷åòëèâûå êàðòèíû äåñòðóêöèè ýðèòðîöèòîâ ñ îá-
ðàçîâàíèåì ëèáî ïëîòíûõ áåññòðóêòóðíûõ îáðàçîâàíèé,
ëèáî ãðóïï ôðàãìåíòîâ, îñîáåííî îò÷åòëèâûõ ïî ïåðèôå-
ðèè àããëþòèíàòîâ. ×åðåç 2—3 ÷ ïîñëå èíúåêöèè âñå ýðèò-
ðîöèòû ñòàíîâÿòñÿ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè äåñòðóêòóðè-
ðîâàííûìè. Â îòëè÷èå îò C. vicina (àããëþòèíàòû êîòîðîé
èãðàþò â îñíîâíîì èçîëèðóþùóþ ôóíêöèþ, è äåñòðóê-
öèÿ ýðèòðîöèòîâ íàáëþäàåòñÿ áîëüøåé ÷àñòüþ â çîíàõ
êîíòàêòà ñ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè) ó C. vomitoria
ðàñïàä êðàñíûõ êðîâÿíûõ òåëåö ïðîèñõîäèò âíå çàâèñè-
ìîñòè îò ïëàçìàòîöèòîâ. Ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî
ó C. vomitoria òðîìáîöèòîèäû ÿâëÿþòñÿ çíà÷èòåëüíî áî-
ëåå àãðåññèâíûìè, ÷åì ó ðàíåå èññëåäîâàííîé C. vicina.

Â ñâÿçè ñî çíà÷èòåëüíûìè èçìåíåíèÿìè ìîðôîëîãèè
òðîìáîöèòîèäîâ âî âðåìÿ ðåàêöèè íà ÷óæåðîäíûå ýëå-
ìåíòû áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå (Êèíä, 2005,
2007) î òîì, ÷òî ýòè èçìåíåíèÿ êîððåëèðóþò ñ èçìåíåíè-
ÿìè èõ àäãåçèâíîé àêòèâíîñòè — ñïîñîáíîñòè ê ðàñïî-
çíàâàíèþ è ïîãëîùåíèþ íîâûõ ïàðòèé ÷óæåðîäíûõ ÷àñ-
òèö. Â ñâÿçè ñ ýòèì áûëî ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå, ïî-
ìîãàþùåå âûÿñíèòü, èçìåíÿåòñÿ ëè ñîîòâåòñòâåííî â
ïðîöåññå àããëþòèíàöèè ðåöåïòèâíîñòü óæå îáðàçîâàâ-
øèõñÿ ñòðóêòóð. Äëÿ ýòîãî íà ðàçíûõ ýòàïàõ ôîðìèðîâà-
íèÿ àããëþòèíàòîâ ïðîâîäèëè äîïîëíèòåëüíóþ èíúåêöèþ
êîíòðàñòíûõ àáèîòè÷åñêèõ ÷àñòèö — óãëÿ. Îêàçàëîñü,
÷òî ïîñëåäîâàòåëüíàÿ èíúåêöèÿ ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö
óãëÿ ïðèâîäèò ê àäãåçèè óãëÿ ñíà÷àëà ê ïîâåðõíîñòè àã-
ãëþòèíàòîâ, à çàòåì è ê ïðîíèêíîâåíèþ â áîëåå ãëóáîêèå

ñëîè öèòîïëàçìû, â ïðîìåæóòêè ìåæäó ýðèòðîöèòàìè.
Ïðè ýòîì âîçðàñò àããëþòèíàòà, ñîïðîâîæäàþùèéñÿ èçìå-
íåíèåì åãî ìîðôîëîãèè, íèêàêîãî âëèÿíèÿ íà èíòåíñèâ-
íîñòü ðåàêöèè ñ àáèîòè÷åñêèìè ÷àñòèöàìè íå îêàçûâàåò.
Àããëþòèíàòû äàæå ïîñëå çàïîëíåíèÿ ýðèòðîöèòàìè ñïî-
ñîáíû ê äîïîëíèòåëüíîìó ïîãëîùåíèþ àáèîòè÷åñêèõ èí-
âàéäåðîâ.

Èíúåêöèÿ â ãåìîöåëü ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö èìååò ðå-
çóëüòàòîì íå òîëüêî èõ ôàãîöèòîç èëè èçîëÿöèþ èììóíî-
öèòàìè, íî è îêàçûâàåò çíà÷èòåëüíîå ïîñëåäåéñòâèå íà
ñòàíîâëåíèå ôîðìåííûõ ýëåìåíòîâ ãåìîëèìôû, â ÷àñòíî-
ñòè íà íîâîîáðàçîâàíèå ãèàëèíîâûõ êëåòîê (Êèíä, 2008à,
2008á). Â íîðìå ãèàëèíîâûå êëåòêè â êîíöå ïåðèîäà îïó-
ñòîøåíèÿ çîáà ïåðåñòàþò âûÿâëÿòüñÿ â ãåìîëèìôå. Â îò-
ëè÷èå îò êîíòðîëüíûõ ëè÷èíîê ó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè-
÷èíîê, ïðåäâàðèòåëüíî èíúåöèðîâàííûõ ñóñïåíçèÿìè
óãëÿ èëè ýðèòðîöèòîâ, êîëè÷åñòâî ñòàáèëüíûõ ãèàëèíî-
âûõ êëåòîê íà ïðîòÿæåíèè ñëåäóþùèõ 24 ÷ íå òîëüêî íå
óìåíüøàåòñÿ, íî äàæå íåñêîëüêî âîçðàñòàåò, è èõ äîëÿ â
îáùåé ïîïóëÿöèè ãåìîöèòîâ óâåëè÷èâàåòñÿ ñ 3 äî 15 %
(ðèñ. 7, à). Ïðè ýòîì â ïðåäåëàõ êëàñòåðîâ ïðîãåìîöèòîâ
ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå íåáîëüøèå ãèàëèíîâûå êëåòêè ñ
î÷åíü êðóïíûìè ÿäðûøêàìè â ÿäðàõ è ãîìîãåííîé öèòî-
ïëàçìîé.

Â ïîñëåäóþùèå äíè êîëè÷åñòâî ñòàáèëüíûõ ãèàëè-
íîâûõ êëåòîê ó èíúåöèðîâàííûõ ëè÷èíîê ïðîäîëæàåò
óâåëè÷èâàòüñÿ êàê çà ñ÷åò íåáîëüøèõ êëåòîê â ïðåäåëàõ
êëàñòåðîâ, òàê è çà ñ÷åò êðóïíûõ, ñâîáîäíî ïëàâàþùèõ â
ãåìîëèìôå. Âèäíî ïðåâðàùåíèå íåêîòîðûõ êðóïíûõ ãèà-
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Ðèñ. 6. Èçìåíåíèå ìîðôîëîãèè òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ ïîñëå èíúåêöèè ÷àñòèö óãëÿ ëè÷èíêàì Calliphora vicina ðàçëè÷-
íîãî âîçðàñòà.



ëèíîâûõ êëåòîê â ïðîòðîìáîöèòîèäû. Êëåòêè ïðè ýòîì
òåðÿþò îêðóãëóþ ôîðìó è ðàñïàäàþòñÿ íà óäëèíåííûå
öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ôðàãìåíòû è «ãîëûå» ÿäðà ñ ïåðè-
ôåðè÷åñêèì îáîäêîì öèòîïëàçìû. Åùå áîëåå îò÷åòëèâî
âûðàæåíî âëèÿíèå èíúåêöèè ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö íà ôîð-
ìèðîâàíèå ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó äðóãîãî âèäà êàëëèôî-
ðèä — C. vomitoria (Êèíä, 2008á). Ó îïóñòîøàþùèõ çîá
ëè÷èíîê C. vomitoria äîëÿ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ïîñëå èíú-
åêöèè óãëÿ èëè ýðèòðîöèòîâ ìîæåò âîçðàñòàòü äî 40 %
(ðèñ. 7, á). Î÷åâèäíî, ýòî îáúÿñíÿåòñÿ ðàçëè÷èÿìè â äèíà-
ìèêå ñìåíû ïîïóëÿöèé ïëàçìàòîöèòîâ ó äâóõ âèäîâ.

Ïàðàëëåëüíî ñ ðîñòîì ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëå-
òîê óâåëè÷èâàåòñÿ è êîëè÷åñòâî ïðîòðîìáîöèòîèäîâ è
òðîìáîöèòîèäîâ (ðèñ. 3). Ïðè èçáûòî÷íûõ èíúåêöèÿõ è
íà÷àâøåéñÿ ãèáåëè ëè÷èíîê îò èíôåêöèè èññëåäîâàíèå
ãåìîëèìôû ïîêàçûâàåò, ÷òî ïåðåä ãèáåëüþ ïðàêòè÷åñêè
âñå ôîðìåííûå ýëåìåíòû ïðåäñòàâëåíû ãèàëèíîâûìè
êëåòêàìè â ñâÿçè ñ ïåðåêëþ÷åíèåì äèôôåðåíöèðîâêè
ïðîãåìîöèòîâ íà ïðîèçâîäñòâî òðîìáîöèòîèäîâ è ïåðå-
èçáûòî÷íûì ôîðìèðîâàíèåì ýòîãî òèïà êëåòîê â óùåðá
îñòàëüíûì òèïàì ãåìîöèòîâ. Ïîýòîìó î÷åâèäíî, ÷òî õîòÿ
îáðàçîâàíèå ãèàëèíîâûõ êëåòîê ÿâëÿåòñÿ çàêîíîìåðíûì
îòâåòîì íà ïîÿâëåíèå â ãåìîëèìôå ÷óæåðîäíûõ ýëåìåí-
òîâ, îíî ôóíêöèîíàëüíî ëèøü äî òåõ ïîð, ïîêà íå íàðó-
øàåò îáùåãî áàëàíñà çàùèòíûõ ðåàêöèé.

Àíàëîãîì ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê — òðîìáî-
öèòîèäîâ — ÿâëÿþòñÿ ëàìåëëîöèòû è, âîçìîæíî, ïîäî-
öèòû äðóãîãî ïðåäñòàâèòåëÿ âûñøèõ äâóêðûëûõ — Dro-
sophila melanogaster. Ýòè êëåòêè îòâå÷àþò çà èíêàïñóëÿ-
öèþ ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ íàåçäíèêîâ (Rizki, Rizki, 1992;
Dearolf, 1999; Lanot et al., 2001; Meister, Lagueux, 2003).
Ëàìåëëîöèòû ÿâëÿþòñÿ èììóíîàêòèâíûìè êëåòêàìè, íå-
ïîñðåäñòâåííî ó÷àñòâóþùèìè â îáðàçîâàíèè êàïñóë, íî
íå ñïîñîáíûìè ê ôàãîöèòîçó. Ìåæäó ëàìåëëîöèòàìè è
ñòàáèëüíûìè ãèàëèíîâûìè êëåòêàìè èìååòñÿ íåñîìíåí-
íîå ñõîäñòâî êàê â ôóíêöèîíàëüíûõ ïàðàìåòðàõ, òàê è â
ïðèíöèïàõ èíäóêöèè èõ äèôôåðåíöèðîâêè. Ëàìåëëîöè-
òû, â íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñîñòàâëÿþùèå ëèøü íè÷òîæ-
íóþ ÷àñòü îáùåé ïîïóëÿöèè ãåìîöèòîâ, ïîÿâëÿþòñÿ â
ìàññå ëèøü â îòâåò íà çàðàæåíèå ÿéöàìè íàåçäíèêîâ èëè
ââåäåíèå â ãåìîöåëü ïîñòîðîííèõ ÷àñòèö. Îíè äèôôåðåí-
öèðóþòñÿ â ïåðåäíèõ, à ïîçæå — è â çàäíèõ äîëÿõ ëèìôà-
òè÷åñêèõ æåëåç èç ïðîãåìîöèòîâ, õîòÿ íå èñêëþ÷àåòñÿ è
èõ ÷àñòè÷íîå îáðàçîâàíèå èç ïëàçìàòîöèòîâ êàê â ïðåäå-
ëàõ ëèìôàòè÷åñêèõ æåëåç, òàê è â ãåìîëèìôå (Shrestha,
Gateff, 1982; Rizki, Rizki, 1984; Lanot et al., 2001; Holz
et al., 2003; Ribeiro, Brehe´lin, 2006).

Îñíîâíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó äâóìÿ ýòèìè òèïàìè êëå-
òîê ïðîÿâëÿþòñÿ â äèíàìèêå èõ ïîÿâëåíèÿ â ïðîöåññå
ðàçâèòèÿ. Ëàìåëëîöèòû Drosophila ïðàêòè÷åñêè íå âûÿâ-
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Ðèñ. 7. Âëèÿíèå èíúåêöèè óãëÿ íà ïðîäóêöèþ ñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ó ëè÷èíîê Calliphora vicina (à) è C. vomitoria (á)
ðàçíîãî âîçðàñòà.

Ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû èíúåêöèè. 1 — êîíòðîëü, 2 — èíúåêöèÿ óãëÿ. Îïóñòîøåíèå çîáà ïðîèñõîäèëî ïðè 12 °Ñ ÏÎÇ — ïîëóîïóñòîøåííûé çîá,
ÎÇ — îïóñòîøåííûé çîá.



ëÿþòñÿ â ãåìîëèìôå âïëîòü äî çàïóñêà ïóïàðèçàöèè, à
èíèöèàöèÿ èõ äèôôåðåíöèðîâêè íåâîçìîæíà ó ëè÷èíîê
ìîëîæå êîíöà III âîçðàñòà (Rizki, Rizki, 1992; Lanot et al.,
2001; Sorrentino et al., 2002). Íàïðîòèâ, ãèàëèíîâûå êëåò-
êè Calliphora íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííû èìåííî ó ìîëî-
äûõ ëè÷èíîê, à ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà ïðàêòè÷åñêè èñ-
÷åçàþò èç ãåìîëèìôû. Âíîâü îíè ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ òîëü-
êî íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä ìåòàìîðôîçîì (Êèíä, 2010à,
2010á).

Ïëàçìàòîöèòû.
Ìàëåíüêèå ñîëäàòû èììóíèòåòà

Ïëàçìàòîöèòû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííû-
ìè è íàèáîëåå èçâåñòíûìè òèïàìè ãåìîöèòîâ, ó÷àñòâóþ-
ùèõ â ôàãîöèòîçå. Íàèáîëåå èññëåäîâàíû â ýòîì ïëàíå
ïðåäñòàâèòåëè ÷åøóåêðûëûõ, íî è äâóêðûëûå, îñîáåííî
äðîçîôèëû è ìåäèöèíñêè çíà÷èìûå ìóõè è êîìàðû, íå
îáîéäåíû âíèìàíèåì. Ýòî íàøëî îòðàæåíèå â ðÿäå íå-
äàâíèõ îáçîðíûõ ñòàòåé, ïîñâÿùåííûõ êëåòî÷íîé çàùèò-
íîé ðåàêöèè íàñåêîìûõ (Lavine, Strand, 2002; Meister, La-
gueux, 2003; Ribeiro, Brehe´lin, 2006). Ñðåäè âñåõ èçó÷åí-
íûõ âèäîâ Calliphora ïîêà ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì
ïðåäñòàâèòåëåì, ó êîòîðîãî âûÿâëåíû äâà òèïà ïëàçìàòî-
öèòîâ, êîòîðûå ðåçêî ðàçëè÷àþòñÿ ìîðôîëîãèåé, âðåìå-
íåì íàõîæäåíèÿ â ãåìîëèìôå è õàðàêòåðîì ðåàêöèè íà
÷óæåðîäíûå ýëåìåíòû. Ýòî, âî-ïåðâûõ, þâåíèëüíûå
ïëàçìàòîöèòû. Îíè îáðàçóþòñÿ èç ïðîãåìîöèòîâ ó ïèòà-
þùèõñÿ ëè÷èíîê è èñ÷åçàþò ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà.
Âòîðûì òèïîì ÿâëÿþòñÿ ïëàçìàòîöèòû I—IV, êîòîðûå
òîæå âîçíèêàþò èç ïðîãåìîöèòîâ íåçàäîëãî äî îïóñòîøå-

íèÿ çîáà èëè ñðàçó ïîñëå åãî îïóñòîøåíèÿ (Êèíä, 2003,
2007; Òóëèí, ×àãà, 2003).

Ïåðåä îêîí÷àíèåì ïèòàíèÿ ëè÷èíî÷íûå ïëàçìàòî-
öèòû ïðåäñòàâëåíû äîâîëüíî êðóïíûìè îêðóãëûìè,
ðåæå îâàëüíûìè (ðèñ. 8) êëåòêàìè (äèàìåòð êëåòêè
15—20 ìêì, ÿäðà 8—10 ìêì) ñ öèòîïëàçìîé, ñîäåðæàùåé
óìåðåííîå êîëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé, è ÿâñòâåííî âèäèìû-
ìè ó æèâûõ êëåòîê ïðè èññëåäîâàíèè â ôàçîâîì èëè èí-
òåðôåðåíöèîííîì êîíòðàñòå ìíîãî÷èñëåííûìè òîíêèìè
âûðîñòàìè-âîðñèíêàìè (ðèñ. 8, à, â). Ýòè âûðîñòû-âîð-
ñèíêè äàëè Òóëèíó è ×àãå (2003) âïîëíå ðåçîííîå îñíî-
âàíèå íàçâàòü þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû «îïóøåííû-
ìè êëåòêàìè». Âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ëè÷èíî÷íûõ ïëàç-
ìàòîöèòîâ íåïðîäîëæèòåëüíî. Èõ î÷åíü íåìíîãî ó
ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê â íà÷àëå III âîçðàñòà, ïèê êîëè÷åñò-
âà äîñòèãàåòñÿ ó îñîáåé ïåðåä îêîí÷àíèåì ïèòàíèÿ, è îíè
ïî÷òè ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò èç ãåìîëèìôû ïîñëå îïóñòî-
øåíèÿ çîáà (ðèñ. 9). Ëèøü ó ëè÷èíîê, ñîäåðæàâøèõñÿ
ïðè ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå (12—15 °Ñ), ýòîò òèï ãåìî-
öèòîâ ñîõðàíÿåòñÿ â ãåìîëèìôå â òå÷åíèå 1 ñóò ïîñëå
ïîëíîãî î÷èùåíèÿ êèøå÷íèêà. Ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè-
÷èíîê þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû çàïîëíÿþòñÿ êàòàáîëè-
÷åñêèìè âêëþ÷åíèÿìè, êîëè÷åñòâî è âåëè÷èíà ôèëîïî-
äèé ñóùåñòâåííî ñîêðàùàþòñÿ (ðèñ. 8, â, ã), îäíàêî ôàãî-
öèòàðíàÿ àêòèâíîñòü îñòàåòñÿ íà äîñòàòî÷íî âûñîêîì
óðîâíå.

Ôàãîöèòîç èíúåöèðîâàííûõ ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö
(óãëÿ) þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè ïðîèñõîäèò â íå-
ñêîëüêî áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, ÷åì ó òðîìáîöèòîèäîâ. Íà
ïðîòÿæåíèè ïåðâûõ 10 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ôàãîöèòîçà
íå íàáëþäàåòñÿ. Âèäíû ëèøü îòäåëüíûå ïðèëèïøèå ê ïî-
âåðõíîñòè ïëàçìàòîöèòîâ ÷àñòèöû. Îäíàêî â äàëüíåéøåì

Ôóíêöèîíàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ ãåìîöèòîâ ìÿñíîé ìóõè Calliphora vicina 815

Ðèñ. 8. Þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû Calliphora (îïòèêà Íîìàðñêîãî).

à, á — îêàí÷èâàþùèå ïèòàíèå ëè÷èíêè C. vicina; â, ã — îïóñòîøàþùèå çîá ëè÷èíêè C. vomitoria.

Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



ïëàçìàòîöèòû íà÷èíàþò íàêàïëèâàòü óãîëü, ÷åðåç 2—3 ÷
ìíîãèå ñîäåðæàò ïî 5—15 ÷àñòèö, à ÷åðåç 5 ÷ ÷àñòî ñòà-
íîâÿòñÿ áóêâàëüíî çàáèòûìè ôàãîöèòèðîâàííûì ìàòåðè-
àëîì (ðèñ. 10). Çíà÷èòåëüíî àêòèâíåå ïðîèñõîäèò ôàãîöè-
òîç ÷àñòèö þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè áëèçêîãî âèäà
C. vomitoria. Óæå ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ïðîèñ-
õîäèò ïðèëèïàíèå ÷àñòèö ê ôèëîïîäèÿì êëåòîê, ÷åðåç
5 ìèí — èõ ïðîíèêíîâåíèå â öèòîïëàçìó, à â áîëåå ïîçä-
íèå ñðîêè ÷àñòèöû ïîëíîñòüþ çàïîëíÿþò âåñü îáúåì
ïëàçìàòîöèòîâ.

Ó çàêàí÷èâàþùèõ îïóñòîøåíèå çîáà ëè÷èíîê êîëè-
÷åñòâî þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ ñîêðàùàåòñÿ, à îñòàâ-
øèåñÿ êëåòêè ïîëíîñòüþ çàïîëíÿþòñÿ âêëþ÷åíèÿìè ðàç-
ëè÷íîé âåëè÷èíû (ðèñ. 8). Òîëüêî ó C. vomitoria þâåíèëü-
íûå ïëàçìàòîöèòû ìîãóò ñîõðàíÿòüñÿ ïðè ïîíèæåííîé
òåìïåðàòóðå ñîäåðæàíèÿ åùå íà ïðîòÿæåíèè 1—2 ñóò,
âïëîòü äî çàïóñêà ïóïàðèçàöèè. Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà
ýòîò òèï êëåòîê ñìåíÿåòñÿ íîâîé ïîïóëÿöèåé ïîçäíèõ
ïëàçìàòîöèòîâ — ïëàçìàòîöèòàìè I—IV, êîòîðûå ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû äèôôåðåíöè-
ðîâêè îäíîé êëåòî÷íîé ëèíèè. Ýòè ïëàçìàòîöèòû ó îïóñ-
òîøèâøèõ çîá áëóæäàþùèõ, äèàïàóçèðóþùèõ è çðåëûõ
ëè÷èíîê, à òàêæå ó ìîëîäûõ ïóïàðèåâ ñòàíîâÿòñÿ îñíîâ-
íûìè êëåòî÷íûìè ýëåìåíòàìè è ñîñòàâëÿþò äî 90 %
âñåé ïîïóëÿöèè ãåìîöèòîâ. Îò þâåíèëüíûõ ïëàçìàòî-
öèòîâ îíè îòëè÷àþòñÿ çíà÷èòåëüíî ìåíüøåé âåëè÷èíîé
(12—15 ìêì), óíèôîðìíûì õàðàêòåðîì âêëþ÷åíèé è ìå-
íåå âûðàæåííûìè ôèëîïîäèÿìè.

Ó áëóæäàþùèõ è äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê ýòè êëåò-
êè îñòàþòñÿ íåáîëüøèìè è ñîäåðæàò ìàëîå êîëè÷åñòâî
êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ÷åíèé, à ñ íà÷àëîì ïîäãîòîâêè ê ìå-
òàìîðôîçó îíè ðåçêî óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ (äî

15—17 ìêì) è ïëîòíî çàïîëíÿþòñÿ æèðî-áåëêîâûìè êà-
ïåëüêàìè, êîòîðûå ìàñêèðóþò ÿäðî. Ó ìîëîäûõ ïóïàðèåâ
ðàçìåðû ïëàçìàòîöèòîâ åùå áîëåå âîçðàñòàþò. Êàòàáîëè-
÷åñêèå êàïåëüêè ëåæàò áîëåå ðûõëî (ñòàäèÿ III). Âïîñëåä-
ñòâèè, ó êóêîëîê, ïëàçìàòîöèòû ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â
óòèëèçàöèè è ïåðåíîñå ôðàãìåíòîâ àïîïòîçíûõ òêàíåé,
ïðåâðàùàÿñü â î÷åíü êðóïíûå ïëàçìàòîöèòû IV (ìàêðî-
ôàãè).

Â öåëîì íà ïðîòÿæåíèè æèçíè ëè÷èíîê è ìîëîäûõ
ïóïàðèåâ ìîæíî ïðîñëåäèòü äâå âîëíû äèôôåðåíöèðîâ-
êè ãåìîöèòîâ. Îäíà îñóùåñòâëÿåòñÿ ó ïèòàþùèõñÿ è îïó-
ñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê è õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðåèìóùåñò-
âåííûì îáðàçîâàíèåì ðàçëè÷íîãî òèïà ãèàëèíîâûõ êëå-
òîê, òðîìáîöèòîèäîâ è þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ, à
âòîðàÿ íà÷èíàåòñÿ ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà è îòëè÷àåòñÿ
ìàññîâîé ïðîäóêöèåé ïëàçìàòîöèòîâ I—III (ðèñ. 4).

Ê ìîìåíòó îïóñòîøåíèÿ çîáà íà÷èíàþò ÷ðåçâû÷àéíî
îò÷åòëèâî ïðîÿâëÿòüñÿ âèäîâûå è ïîïóëÿöèîííûå ðàç-
ëè÷èÿ â êîëè÷åñòâå ïëàçìàòîöèòîâ I. Ó èññëåäîâàí-
íûõ íàìè âèäîâ ñ ëè÷èíî÷íîé äèàïàóçîé íàðàñòàíèå ÷èñ-
ëà ïëàçìàòîöèòîâ çàìåòíî òîëüêî ïîñëå îïóñòîøåíèÿ
çîáà. Ó C. vicina ýòî ÷èñëî áûñòðî ïîäíèìàåòñÿ äî
5�103 êë./ìì3 è ñîõðàíÿåòñÿ íà ýòîì óðîâíå íà ïðîòÿæå-
íèè âñåãî ïåðèîäà ïîêîÿ. Âòîðîé ïèê äèôôåðåíöèðîâêè
ïëàçìàòîöèòîâ ó C. vicina ïðèõîäèòñÿ íà íà÷àëî çàïóñêà
ïóïàðèçàöèè, êîãäà èõ êîëè÷åñòâî óâåëè÷èâàåòñÿ äî
10�103—12�103 êë./ìì3. Êàê ó äèàïàóçèðóþùèõ, òàê è ó
ðàçâèâàþùèõñÿ (ïðè 18—20 °Ñ) ëè÷èíîê ýòîãî âèäà óæå
â êëàñòåðàõ ïðîãåìîöèòîâ íàáëþäàåòñÿ íà÷àëî äèôôå-
ðåíöèðîâêè â ïëàçìàòîöèòû I, è ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå êàòà-
áîëè÷åñêèå âêëþ÷åíèÿ. Ïëàçìàòîöèòû I ÿâëÿþòñÿ îñíîâ-
íîé ôîðìîé è íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ïîñòäèàïàóçíîãî ðàç-
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Ðèñ. 9. Äèíàìèêà êîëè÷åñòâà ïðîãåìîöèòîâ (1), þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ (2), ïëàçìàòîöèòîâ I (3) è ïëàçìàòîöèòîâ II—III (4) â
ãåìîëèìôå ëè÷èíîê äâóõ âèäîâ Calliphora.

à — C. vicina; á — C. vomitoria. Îáîçíà÷åíèÿ ïî ãîðèçîíòàëè òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 4.



âèòèÿ. Òîëüêî çà íåñêîëüêî ÷àñîâ äî îáðàçîâàíèÿ ïóïàðèÿ
íàìå÷àåòñÿ èõ ïåðåõîä â ôàçó ïëàçìàòîöèòîâ II—III
(ðèñ. 9, à).

Â òî æå âðåìÿ ó áåçäèàïàóçíîé C. vomitoria (îñîáåííî
àíãëèéñêîé ïîïóëÿöèè) íàðàñòàíèå êîëè÷åñòâà ïîçäíèõ
ïëàçìàòîöèòîâ ïðîèñõîäèò åùå äî îêîí÷àíèÿ ïîëíîãî
îïóñòîøåíèÿ çîáà (ðèñ. 9, á). Èõ êîíöåíòðàöèÿ ó ëè÷èíîê
ñ êîðîòêèì çîáîì óâåëè÷èâàåòñÿ äî 6�103—8�103 êë./ìì3,
à ñðàçó ïîñëå îïóñòîøåíèÿ — äî 13�103—15�103 êë./ìì3.
Ïðè ýòîì êëàñòåðû ïðîãåìîöèòîâ ñîñòîÿò èç ìíîæåñòâà
ñëåãêà ïîëèãîíàëüíûõ êëåòîê, ïîëíîñòüþ ëèøåííûõ
âêëþ÷åíèé. Ñâîáîäíî ëåæàùèå â ãåìîëèìôå ïëàçìàòîöè-
òû òàêæå ïðàêòè÷åñêè íå äèôôåðåíöèðîâàíû, íå îáëàäà-
þò êàòàáîëè÷åñêèìè âêëþ÷åíèÿìè è âî ìíîãîì íàïîìè-
íàþò ïðîãåìîöèòû, îòëè÷àÿñü îò íèõ òîëüêî íåñêîëüêî
áîëüøèìè ðàçìåðàìè è îêðóãëîé ôîðìîé. Îêîí÷àòåëüíàÿ
äèôôåðåíöèðîâêà ïëàçìàòîöèòîâ ïðîèñõîäèò âíå êëàñòå-
ðîâ â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, ïîñëå ïîëíîãî îïóñòîøåíèÿ
çîáà, ò. å. â òîò æå ïåðèîä, ÷òî è ó îáëàäàþùèõ äèàïàóçîé
âèäîâ. Â îòëè÷èå îò C. vicina ó àíãëèéñêîé ïîïóëÿöèè
C. vomitoria íà ïîñëåäíåé ñòàäèè îïóñòîøåíèÿ çîáà óæå
ïðèñóòñòâóþò äâå ïîïóëÿöèè ïëàçìàòîöèòîâ: ïåðåãðó-
æåííûå âêëþ÷åíèÿìè þâåíèëüíûå è ñëàáîäèôôåðåíöè-
ðîâàííûå ïëàçìàòîöèòû I.

Ïîñòîÿííî ïðèñóòñòâóþò â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê è ìî-
ëîäûõ ïóïàðèåâ òîëüêî äâà òèïà êëåòîê. Ýòî ïðîãåìîöè-
òû, â òå÷åíèå âñåãî ðàçâèòèÿ, õîòÿ è ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ
èíòåíñèâíîñòè, âûáðàñûâàåìûå èç ãåìîïîýòè÷åñêèõ îð-
ãàíîâ, è òðîìáîöèòîèäû, íàëè÷èå êîòîðûõ äàæå â ïåðèî-

äû îòñóòñòâèÿ äèôôåðåíöèðîâêè de novo, î÷åâèäíî, îáú-
ÿñíÿåòñÿ áîëüøåé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ñóùåñòâîâàíèÿ.
Îñòàëüíûå òèïû ãåìîöèòîâ ñòðîãî ïðèóðî÷åíû ê îïðåäå-
ëåííûì ôàçàì îíòîãåíåçà.

Ïëàçìàòîöèòû I àêòèâíî ôàãîöèòèðóþò ÷óæåðîäíûå
÷àñòèöû, îäíàêî èõ ðåàêöèÿ çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ îò ðåàê-
öèè ïëàçìàòîöèòîâ þâåíèëüíûõ. Àäãåçèÿ è ôàãîöèòîç
ïðîèñõîäÿò çíà÷èòåëüíî ïîçäíåå. ×åðåç 40—60 ìèí ìîæ-
íî çàìåòèòü àäãåçèðîâàííûå íà ïîâåðõíîñòè íàèáîëåå
êðóïíûõ êëåòîê ÷àñòèöû, à ÷åðåç 2—3 ÷ â ïëàçìàòîöèòàõ
îáíàðóæèâàåòñÿ ôàãîöèòèðîâàííûé óãîëü. Òîëüêî ÷åðåç
12—15 ÷ ìíîãèå (10—20 %) êëåòêè ñîäåðæàò çíà÷èòåëü-
íîå êîëè÷åñòâî ôàãîöèòèðîâàííîãî ìàòåðèàëà, à ÷åðåç
1—2 ñóò çàïîëíÿþòñÿ èì (ðèñ. 10, â). ×åðåç 2—3 ñóò
áîëüøèíñòâî ïëàçìàòîöèòîâ I ñîäåðæàò âàðüèðóþùåå êî-
ëè÷åñòâî ôàãîöèòèðîâàííîãî ìàòåðèàëà, è ëèøü â
15—20 % êëåòîê íå óäàåòñÿ îáíàðóæèòü ïðèçíàêîâ ôàãî-
öèòîçà. Î÷åâèäíî, ýòî ñâÿçàíî ñî ñòåïåíüþ äèôôåðåíöè-
ðîâêè ïëàçìàòîöèòîâ, ïîòîìó ÷òî íàèáîëåå çàïîëíåííû-
ìè ÿâëÿþòñÿ ñàìûå êðóïíûå êëåòêè.

Ó îêîí÷èâøèõ äèàïàóçó èëè àêòèâíûõ ëè÷èíîê íåçà-
äîëãî äî çàïóñêà ïóïàðèçàöèè çàìåòíî èíòåíñèôèöèðóåò-
ñÿ ôîðìèðîâàíèå êîìïëåêñîâ òðîìáîöèòîèäîâ ñ ïëàçìà-
òîöèòàìè I. Îòäåëüíûå ïëàçìàòîöèòû íà÷èíàþò êîíòàê-
òèðîâàòü ñ àããëþòèíàòàìè óæå ÷åðåç 5—10 ìèí ïîñëå
èíúåêöèè (ðèñ. 10, â). Ñî âðåìåíåì êîëè÷åñòâî ïðèìêíóâ-
øèõ êëåòîê óâåëè÷èâàåòñÿ, è ÷åðåç 30—60 ìèí ìíîãèå
òðîìáîöèòîèäíûå àããëþòèíàòû ñòàíîâÿòñÿ ïî÷òè ïîëíî-
ñòüþ èëè ïîëíîñòüþ îêðóæåííûìè ñëîåì ïëàçìàòîöèòîâ.

Ôóíêöèîíàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ ãåìîöèòîâ ìÿñíîé ìóõè Calliphora vicina 817

Ðèñ. 10. Ôàãîöèòîç ÷àñòèö óãëÿ ïëàçìàòîöèòàìè I (Ïë I) ó äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê Calliphora vicina (îïòèêà Íîìàðñêîãî).

à, á — ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè: à — ñêîïëåíèå ïëàçìàòîöèòîâ I, îêðóæåííûõ ÷àñòèöàìè óãëÿ (ìîðóëà), á — òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò
(òðîìá), çàïîëíåííûé óãëåì, îêðóæåí ñëîåì ïëàçìàòîöèòîâ I (êàïñóëà), ïðîíèêíîâåíèÿ ÷àñòèö â ïëàçìàòîöèòû íå çàìåòíî; â — ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå
èíúåêöèè: ïëàçìàòîöèòû, îêðóæåííûå ñëîåì öèòîïëàçìû àããëþòèíàòà. çàïîëíÿþòñÿ ÷àñòèöàìè óãëÿ; ã — ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíúåêöèè: ïëàçìàòîöèòû

ëåæàò â ãåìîëèìôå ïîîäèíî÷êå è çàïîëíåíû ÷àñòèöàìè óãëÿ. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



Â ðåçóëüòàòå ôîðìèðóþòñÿ ñâîåãî ðîäà êàïñóëû ñ àããëþ-
òèíàòàìè âíóòðè (ðèñ. 10, á). Â ýòîò æå ïåðèîä âïåðâûå
íàáëþäàåòñÿ îò÷åòëèâàÿ àäãåçèÿ óãëÿ ê ïëàçìàòîöè-
òàì I. Òàêèå êëåòêè ñ íàëèïøèìè ÷àñòèöàìè óãëÿ âïî-
ñëåäñòâèè îáúåäèíÿþòñÿ â ìîðóëîîáðàçíûå ñêîïëåíèÿ.
Àäãåçèÿ óãëÿ è îáðàçîâàíèå ñêîïëåíèé ñ ÷óæåðîäíûìè
÷àñòèöàìè ìåæäó ãåìîöèòàìè ïðîèñõîäÿò î÷åíü áûñòðî,
÷åðåç íåñêîëüêî ìèíóò ïîñëå èíúåêöèè, íî íå ñîïðîâîæ-
äàþòñÿ íåìåäëåííûì ôàãîöèòîçîì.

Ïîçäíåå, óæå ïîñëå ðàñïàäà êàïñóë è ìîðóë, ïëàçìà-
òîöèòû ìîãóò âõîäèòü â áîëåå òåñíûé êîíòàêò ñ òðîìáî-
öèòîèäàìè, êîòîðûå îáâîëàêèâàþò îòäåëüíî ëåæàùèå
êëåòêè è, âåðîÿòíî, ïåðåäàþò èì ðàíåå íàêîïëåííûå ÷àñ-
òèöû. ×åðåç 1—2 ÷, ò. å. ïðèáëèçèòåëüíî â òîò æå ïåðèîä,
÷òî è ó äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê, â öèòîïëàçìå ïëàçìà-
òîöèòîâ, îñîáåííî êîíòàêòèðóþùèõ ñ òðîìáîöèòîèäíû-
ìè àããëþòèíàòàìè, ñòàíîâÿòñÿ âèäèìûìè ïåðâûå ïðèçíà-
êè ôàãîöèòîçà. Êîëè÷åñòâî ïîãëîùåííûõ ÷àñòèö ïîñòå-
ïåííî íàðàñòàåò, è ÷åðåç 4—5 ÷ îíè çàïîëíÿþò îêîëî
20 % êëåòîê, à ÷åðåç 24—48 ÷ — îò 50 äî 80 %. Çàïîëíåí-
íûå óãëåì ïëàçìàòîöèòû I ñòàíîâÿòñÿ íåñïîñîáíûìè ê
íàêîïëåíèþ êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ÷åíèé è ó ãîòîâûõ ê
ïóïàðèçàöèè îñîáåé íå ïåðåõîäÿò â ñòàäèè ïëàçìàòîöè-
òîâ II è III.

Òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâóþò äâà òèïà òðîïèçìà ìåæ-
äó ãåìîöèòàìè. Îáà ýòèõ òèïà ÿâëÿþòñÿ âðåìåííûìè, è
êàê òðîìáîöèòîèäíî-ïëàçìàòîöèòíûå êîìïëåêñû (êàïñó-
ëû), òàê è êîìïëåêñû ïëàçìàòîöèòîâ, îêðóæåííûõ ÷óæå-
ðîäíûìè ÷àñòèöàìè (ìîðóëû), ðàñïàäàþòñÿ çà ïåðèîä îò
äåñÿòêà äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìèíóò. Â òî æå âðåìÿ
êîíòàêò ìåæäó òðîìáîöèòîèäàìè è ïëàçìàòîöèòàìè, î÷å-
âèäíî, èìååò î÷åíü âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ ïðîöåññà ôàãî-
öèòîçà, òàê êàê èìåííî â ìåñòàõ êîíòàêòîâ è, âîçìîæíî,
ùåëåâèäíûõ ñâÿçåé ìåæäó êëåòêàìè íàáëþäàåòñÿ ïåðå-
õîä ðàíåå çàõâà÷åííûõ òðîìáîöèòîèäàìè ÷àñòèö â öèòî-
ïëàçìó ïëàçìàòîöèòîâ I (Êèíä, 2005).

Ãåòåðîãåííîñòü ïîïóëÿöèè ïëàçìàòîöèòîâ.
Ýíäîöèòîç è ýêçîöèòîç

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ïëàçìàòîöèòîâ I â
îòëè÷èå îò òðîìáîöèòîèäîâ è þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöè-
òîâ, êîòîðûå ñèíõðîííî è óíèôîðìíî ðåàãèðóþò íà ÷ó-
æåðîäíûå ÷àñòèöû, ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîãåííîé, è â êîíòàêò ñ
èíâàéäåðàìè âñòóïàþò îò 20 äî 80 % êëåòîê (Êèíä,
2010à, 2010á). Â òî æå âðåìÿ ïðè ïîäãîòîâêå ê ìåòàìîð-
ôîçó âñå ïëàçìàòîöèòû èçìåíÿþòñÿ ïðàêòè÷åñêè îäíî-
âðåìåííî, íàêàïëèâàÿ êàòàáîëè÷åñêèå âêëþ÷åíèÿ è ïåðå-
õîäÿ îò ñòàäèè I ê ñòàäèÿì II, III è äàëåå — ê ìàêðîôàãàì.
Ïîýòîìó ïðåäïîëîæèòåëüíî ðåöåïöèÿ è ïîãëîùåíèå ðàñ-
òâîðèìûõ ìåòàáîëèòîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ â ãîðàçäî áîëåå
øèðîêîé ãàììå, ÷åì ôàãîöèòîç (èëè ìåæêëåòî÷íûé
òðàíñöèòîç). Â òî æå âðåìÿ çàïîëíåíèå ïëàçìàòîöèòîâ êà-
òàáîëè÷åñêèìè âêëþ÷åíèÿìè ïðèâîäèò ê ïðåêðàùåíèþ
ôàãîöèòîçà ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö, à çàáèòûå ÷àñòèöàìè
ïëàçìàòîöèòû ñîîòâåòñòâåííî ñòàíîâÿòñÿ íåñïîñîáíûìè
ê ïèíîöèòîçó è îáðàçîâàíèþ æèðî-áåëêîâûõ âêëþ÷åíèé.

Åùå îäíèì òèïîì ïëàçìîöèòàðíîé ðåàêöèè, ïîäðîá-
íî èññëåäîâàííîé ×åðíûøåì è ñîàâòîðàìè (Chernysh
et al., 2004), ÿâëÿåòñÿ öèòîòîêñè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü. Ïðè
êîíòàêòå ñ ÷óæåðîäíûìè êëåòêàìè ïëàçìàòîöèòû C. vici-
na ñïîñîáíû âûäåëÿòü âåùåñòâà, ïðèâîäÿùèå ê íàðóøå-
íèþ öåëîñòíîñòè ìåìáðàíû è ðàñïàäó ýòèõ êëåòîê. Êðî-
ìå òîãî, íàðÿäó ñ êëåòêàìè æèðîâîãî òåëà îíè ïðåäïîëî-
æèòåëüíî îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ê âûðàáîòêå è
âûäåëåíèþ àíòèìèêðîáíûõ ïåïòèäîâ (Dimarcq et al.,
1990, 1997; Lowenberger, 2001). Òàêèì îáðàçîì, ïëàçìàòî-
öèòû I ÿâëÿþòñÿ åäèíñòâåííûì ïîëèôóíêöèîíàëüíûì òè-
ïîì ãåìîöèòîâ, ñïîñîáíûõ êàê ê ýíäî-, òàê è ê ýêçîöèòîçó
(ðèñ. 11).

Çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ
êàê ïî îòíîøåíèþ ê ïàòîãåííûì áàêòåðèÿì è ãðèáêàì,
òàê è ïî îòíîøåíèþ ê íåéòðàëüíûì ÷óæåðîäíûì îáúåê-
òàì, òàêèì êàê òðàíñïëàíòàòû, ýðèòðîöèòû, ëàòåêñíûå
èëè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå øàðèêè èëè ïðîñòî ÷àñòèöû
óãëÿ. Êàíäèäàòàìè íà ðîëü ðåöåïòîðîâ, ðàñïîçíàþùèõ
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Ðèñ. 11. Ñõåìà ðàçëè÷íûõ âàðèàíòîâ êëåòî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè, îñóùåñòâëÿåìîé ãåìîöèòàìè ëè÷èíîê Calliphora.



ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû ïàòîãåíîâ, ñ÷èòàþòñÿ ëåêòèíû,
ãåìîëèí, ËÏÑ-ñâÿçàííûé áåëîê, áåëîê, ðàñïîçíàþùèé
ãðàìîòðèöàòåëüíûå áàêòåðèè, áåëîê, ðàñïîçíàþùèé ïåï-
òèäîãëèêàí è íåêîòîðûå äðóãèå èçîëèðîâàííûå èç íàñå-
êîìûõ âåùåñòâà (Gillespie et al., 1997; Lavine, Strand,
2002; Takase et al., 2009). Êðîìå òîãî, ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
íàñåêîìûå îáëàäàþò ðåöåïòîðàìè ñî ñìåøàííûìè ñïî-
ñîáíîñòÿìè ê ñâÿçûâàíèþ, êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò ñ
øèðîêèì äèàïàçîíîì ìîëåêóë, â åñòåñòâåííîì ñîñòîÿíèè
íå âñòðå÷àþùèõñÿ â ãåìîöåëå. Ïåðåä óçíàâàíèåì ÷óæå-
ðîäíûå ÷àñòèöû îáû÷íî äîëæíû ïîäâåðãíóòüñÿ îïñî-
íèçàöèè — àáñîðáöèè îïðåäåëåííûõ îïñîíèíîâ, ðàñïî-
çíàâàåìûõ ðåöåïòîðàìè ãåìîöèòîâ. Îïñîíèíû ñòèìóëè-
ðóþò ïðèëèïàíèå (àäãåçèþ), ïîãëîùåíèå ÷àñòèöû è åå
ðàçðóøåíèå ôàãîöèòàìè. Ðîëü îïñîíèíîâ ó íàñåêîìûõ, â
÷àñòíîñòè ó ëè÷èíîê ìóõ, ìîãóò èãðàòü îïðåäåëåííûå
ëåêòèíû, ïîÿâëÿþùèåñÿ â ãåìîëèìôå ïåðåä íà÷àëîì ìå-
òàìîðôîçà (Richards, Ratcliffe, 1990; McKenzie, Preston,
1992).

Ðàçíîîáðàçèå ïàòîãåííûõ è íåïàòîãåííûõ ìèøåíåé,
ðàñïîçíàâàåìûõ ãåìîöèòàìè íàñåêîìûõ, è ñêîðîñòü ïðî-
ÿâëåíèÿ èììóííîé ðåàêöèè ìîãóò áûòü îòðàæåíèåì ðàç-
ëè÷íûõ ðåöåïòîðíûõ ìåõàíèçìîâ, ïðèñóùèõ êàê ðàçíûì
òèïàì ãåìîöèòîâ, òàê è îäíîìó òèïó íà ðàçíûõ ýòàïàõ îí-
òîãåíåçà. Èíúåêöèÿ â ëè÷èíîê C. vicina ñìåñè îðãàíè-
÷åñêèõ è íåîðãàíè÷åñêèõ ÷àñòèö (ýðèòðîöèòîâ è óãëÿ) ïî-
êàçûâàåò, ÷òî, íåñìîòðÿ íà î÷åíü áëèçêèå êàðòèíû âû-
âåäåíèÿ ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö óãëÿ èç ãåìîëèìôû,
ðåöåïòîðíûå ìåõàíèçìû äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ îòäåëüíûõ
êëàññîâ ÷óæåðîäíûõ âåùåñòâ íå òîëüêî ìîãóò ðàçëè÷àòü-
ñÿ ïî ñâîåé ïðèðîäå, íî è èìåþò ðàçëè÷íûå ìåñòà ëîêà-
ëèçàöèè â ïðåäåëàõ îäíîãî òèïà çàùèòíûõ ýëåìåíòîâ —
òðîìáîöèòîèäîâ. Ýòà ðàçäåëüíîñòü âîçðàñòàåò â ïðîöåññå
îíòîãåíåçà è íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåíà ó äèàïàóçèðóþùèõ
îñîáåé (Êèíä, 2012à, 2012á).

Òàê êàê íà ïðîòÿæåíèè ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ïðîèñõîäÿò
âåñüìà äðàìàòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ãåìîöèòàðíîì ñîñòàâå
ãåìîëèìôû, íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ýòî îòðàæàåòñÿ è â ïðè-
óðî÷åííîñòè ê ðàçëè÷íûì ýòàïàì òåõ èëè èíûõ êëåòî÷-
íûõ çàùèòíûõ ðåàêöèé (ðèñ. 12). Íà ðàííèõ ñòàäèÿõ

ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ ãåìîöèòîâ î÷åíü ìàëî, óðîâåíü èõ
àêòèâíîñòè íåâûñîê, íî ýòî êîìïåíñèðóåòñÿ âûñîêîé
ñòåïåíüþ êóòèêóëÿðíîé çàùèòû. Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ïèòà-
íèÿ è ñ íà÷àëîì îïóñòîøåíèÿ ãëîòêè â ãåìîöåëå ìîãóò
ïîÿâëÿòüñÿ ýëåìåíòû àïîïòîçíûõ òêàíåé è áàêòåðèàëüíîå
ñîäåðæèìîå çîáà. Â ýòîò ïåðèîä íàáëþäàåòñÿ çàìåòíàÿ
àêòèâàöèÿ èììóíîàêòèâíûõ êëåòî÷íûõ ýëåìåíòîâ. Ýòî
îñîáåííî êàñàåòñÿ òðîìáîöèòîèäîâ, çàõâàòûâàþùèõ ÷ó-
æåðîäíûå ÷àñòèöû íåìåäëåííî ïîñëå èõ ïîÿâëåíèÿ â ãå-
ìîöåëå.

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ó C. vi-
cina ìîæåò ïðîèñõîäèòü ñîâåðøåííî óíèêàëüíîå ÿâëå-
íèå — ïåðåäà÷à çàõâà÷åííûõ òðîìáîöèòîèäàìè ÷àñòèö
þâåíèëüíûì ïëàçìàòîöèòàì, êîòîðûå çàâåðøàþò óíè÷òî-
æåíèå èíâàéäåðîâ è ïàðàëëåëüíî îñâîáîæäàþò òðîìáî-
öèòîèäû äëÿ ñëåäóþùåé áûñòðîé ðåàêöèè ïðè âîçìîæíî-
ñòè âòîðè÷íîãî âòîðæåíèÿ. Ñòîëü áûñòðàÿ ðåàêöèÿ íà ÷ó-
æåðîäíûå âåùåñòâà ñàìîé ðàçíîîáðàçíîé ïðèðîäû ÿâíî
íå òðåáóåò ãóìîðàëüíûõ ìåõàíèçìîâ èõ ñïåöèôè÷åñêîãî
ðàñïîçíàâàíèÿ, îïñîíèçàöèè è íàëè÷èÿ ëåêòèíîâ è îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò íåèçâåñòíûõ ìåõàíèçìîâ. Âîçìîæíî,
â ýòîì ïðîöåññå èãðàåò ðîëü áåëîê ïðèëèïàíèÿ, âûçûâàþ-
ùèé ðàñïëàñòûâàíèå ãåìîöèòîâ íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå
(Clark et al., 1997). Âûðàáîòêà ýòèõ áåëêîâ ïðîèñõîäèò â
ñàìèõ ãåìîöèòàõ è îïîñðåäóåòñÿ ýéêîçàíîèäàìè (Frans-
sens et al., 2005). Ïàðàëëåëüíî ñ èçîëÿöèåé ïðîèñõîäÿò çà-
ïóñê ãóìîðàëüíûõ èììóííûõ ðåàêöèé, â êîòîðîì, î÷å-
âèäíî, ïðèíèìàåò ó÷àñòèå âûáðîñ ïðîôåíîëîêñèäàçû èç
íåñòàáèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê, à òàêæå ñòèìóëÿöèÿ
ñèíòåçà è ñåêðåöèè ëåêòèíîâ êëåòêàìè æèðîâîãî òåëà
(Ratcliffe, Gotz, 1990; Gillespie et al., 1997).

Î÷åâèäíî, ñòîëü îðèãèíàëüíûé êëåòî÷íûé îòâåò íà
èíâàçèþ ó ïèòàþùèõñÿ è îñâîáîæäàþùèõ çîá ëè÷èíîê
îáóñëîâëåí ÷ðåçâû÷àéíî áûñòðûìè òåìïàìè ðàçâèòèÿ
ìÿñíûõ ìóõ, êîãäà ïåðèîä ïèòàíèÿ çàâåðøàåòñÿ âñåãî çà
íåñêîëüêî äíåé è ìàññà ëè÷èíîê óâåëè÷èâàåòñÿ â ñîòíè
ðàç. Â ýòîò ïåðèîä ìåäëåííî íàðàñòàþùèì çàùèòíûì
ïåïòèäàì ãóìîðàëüíîãî èììóíèòåòà òðóäíî ñïðàâèòüñÿ ñ
ïðîíèêøèìè â ãåìîöåëü áàêòåðèÿìè. Íà áîëåå ïîçäíèõ
ýòàïàõ ðàçâèòèÿ, íà ñòàäèè áëóæäàþùåé ëè÷èíêè è îñî-
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áåííî ïðè äèàïàóçå, êîëè÷åñòâî ãåìîöèòîâ çíà÷èòåëüíî
âîçðàñòàåò çà ñ÷åò èíòåíñèâíîé ïðîäóêöèè ïëàçìàòîöè-
òîâ I. Ìåíåå àêòèâíûå, íî áîëåå ìíîãî÷èñëåííûå ãåìîöè-
òû, èãðàþùèå ðîëü ðåãóëÿðíûõ âîéñê âòîðîé ëèíèè îáî-
ðîíû, óñïåøíî ñïðàâëÿþòñÿ ñ çàäà÷åé î÷èñòêè ãåìîëèì-
ôû îò áàêòåðèàëüíîãî è ïàðàçèòàðíîãî çàðàæåíèÿ.

Ýòè èçìåíåíèÿ â êëåòî÷íîé çàùèòå ñî÷åòàþòñÿ ñ ïî-
âûøåíèåì ó äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê ãóìîðàëüíûõ èì-
ìóííûõ ìåõàíèçìîâ çàùèòû, çàêëþ÷àþùèõñÿ â èíòåí-
ñèâíîé âûðàáîòêå àíòèìèêðîáíûõ ïåïòèäîâ (Chernysh
et al., 1995, 2000). Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà è â ïåðèîä
ïîäãîòîâêè ê ïóïàðèçàöèè ê áûñòðîìó îòâåòó îñòàþòñÿ
ñïîñîáíûìè òîëüêî òðîìáîöèòîèäû. Çàòî â ýòîò ïåðèîä
êîìïåíñàòîðíî âîçíèêàåò íîâàÿ çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ — èçî-
ëÿöèÿ ÷óæåðîäíûõ ýëåìåíòîâ ñ ïîìîùüþ îáðàçîâàíèÿ
âîêðóã íèõ íîäóë è êàïñóë, êîòîðûå, ñóäÿ ïî ìíîãî÷èñ-
ëåííûì ëèòåðàòóðíûì äàííûì (ñì. îáçîð: Lavine, Strand,
2002), ÿâëÿþòñÿ õàðàêòåðíûì îòâåòîì êàê íà áàêòåðèàëü-
íóþ, òàê è íà ïàðàçèòàðíóþ èíâàçèþ. Íîäóëû è êàïñóëû
C. vicina è C. uralensis îáðàçóþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè
ïëàçìàòîöèòàìè I. Çíà÷èòåëüíî ðåæå â ýòîì ïðîöåññå
ïðèíèìàþò ó÷àñòèå ïëàçìàòîöèòû II è ëè÷èíî÷íûå ïëàç-
ìàòîöèòû. Ïðè ýòîì ó âèäîâ, â æèçíåííîì öèêëå êîòîðûõ
íàëè÷åñòâóåò äèàïàóçà (ò. å. ó C. vicina è C. uralensis), îá-
ðàçîâàíèå ìîðóë è êàïñóë çíà÷èòåëüíî ÿð÷å âûðàæåíî,
÷åì ó áåçäèàïàóçíîé, áûñòðî ïðîñêàêèâàþùåé ïåðèîä
ïîäãîòîâêè ê ïóïàðèçàöèè C. vomitoria.

Ïîäîáíîå èçìåíåíèå ñòðàòåãèè âïîëíå ñîîòâåòñòâóåò
èçìåíåíèþ àãðåññèâíîñòè îêðóæàþùåé ñðåäû íà ïðîòÿ-
æåíèè ëè÷èíî÷íîãî ñóùåñòâîâàíèÿ êàëëèôîðèä, ÷òî äå-
ìîíñòðèðóåò ñõåìà íà ðèñ. 12. Îáîáùàÿ ïîëó÷åííûå ðå-
çóëüòàòû, ñëåäóåò â çàêëþ÷åíèå ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ëè÷èí-
êè Calliphora îáëàäàþò ïî êðàéíåé ìåðå òðåìÿ óðîâíÿìè
çàùèòû.

Ï å ð â û é ó ð î â å í ü — ýòî ñâîåãî ðîäà îòðÿäû áûñò-
ðîãî ðåàãèðîâàíèÿ, ïðåäñòàâëåííûå òðîìáîöèòîèäàìè,
ïðîôåíîëîêñèäàçíûìè êëåòêàìè è ôàãîöèòèðóþùèìè
þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè. Ðåàêöèÿ ýòèõ ãåìîöèòîâ
íà÷èíàåòñÿ â ïåðâûå ñåêóíäû ïîñëå èíâàçèè. Èõ äåÿòåëü-
íîñòü íàèáîëåå âîñòðåáîâàíà â ïåðèîä î÷èùåíèÿ çîáà è
àïîïòîçà ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòåìû.

Â ò î ð î é ó ð î â å í ü — ýòî ëèíèÿ áîëåå ãëóáîêîé
êëåòî÷íîé îáîðîíû, âñòóïàþùàÿ â äåéñòâèå ÷åðåç ìèíóòû
èëè äåñÿòêè ìèíóò — íîäóëÿöèÿ è èíêàïñóëÿöèÿ ÷óæåðîä-
íûõ îáúåêòîâ, à òàêæå ìåäëåííûé ôàãîöèòîç, õàðàêòåðíûé
äëÿ ïëàçìàòîöèòîâ I. Ýòè ïðîöåññû àêòóàëüíû äëÿ ôàçû
áðîäÿæíè÷åñòâà è ïîâûøåííîé îïàñíîñòè çàðàæåíèÿ.

È íàêîíåö, ò ð å ò è é ó ð î â å í ü ãëóáîêîýøåëîíèðî-
âàííîé îáîðîíû, âîçìîæíî íàèáîëåå ýôôåêòèâíûé è ãëî-
áàëüíûé, íî è íàèáîëåå ïîçäíî ïðîÿâëÿþùèéñÿ, ïðåä-
ñòàâëåí ãóìîðàëüíûìè ìåõàíèçìàìè çàùèòû — âûðàáîò-
êîé àíòèáàêòåðèàëüíûõ, àíòèãðèáêîâûõ è àíòèâèðóñíûõ
âåùåñòâ â îñíîâíîì ïåïòèäíîé ïðèðîäû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû ïðåçèäåíòà ÐÔ «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû»
(ÍØ 3332. 2010.4).
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In the hemolymph of Calliphora seven types of hemocytes were revealed. These are prohemocytes, which
are the stem cells, stable and unstable hyaline cells, thrombocytoids, spindle cells, juvenile plasmatocytes and
plasmatocytes I—IV, which represent sequential stages of one cell line differentiation were registered. The
margin between them is completion of the crop emptying and beginning of wandering stage. In the feeding and
crop emptying larvae take place rising of hyaline cells, thrombocytoids and hyaline cells amount with parallel
growth of their defense function. The second wave of hemogenesis occur in the end of crop emptying period.
It is accompanied by burst of plasmatocyte I production with their subsequent differentiation to plasmatocytes
II—IV. Production of stable hyaline cells and respectively prothrombocytoids may be regulated not only by
hormonal background but also by inorganic or organic particles invaded into the hemocel. Three types of hemo-
cytes are involved in loosing of hemolymph from alien particles, notably thrombocytoids, juvenile plasmatocy-
tes and plasmatocytes I and II. Thrombocytoids are responsible for parasitic eggs encapsulation. In addition
they can phagocytize tiny organic and inorganic particles. Juvenile plasmatocytes respond to alien invasion al-
most as quickly as thrombocytoids at the onset of invasion. Plasmatocytes I and II start phagocytosis more
slowly, hours post invasion, frequently accumulating the particles previously catched by thrombocytoids. Plas-
matocytes I can absorb foreign particles and group in morules and can also surround filled thrombocytoids for-
ming distinctive capsules. Both morules and capsules are temporary structures and disintegrate some hours late-
ly. It is supposed the existence of three levels of immune defence: the fast response reaction of thrombocytoids
and juvenile plasmatocytes and slow cellular reactions of plasmatocytes I. They are prerequisites for more ex-
tensive humoral response.

K e y w o r d s: Calliphora vicina, defence reaction, hemocytes, phagocytosis, incapsulation, recognition.
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