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Èíúåêöèÿ ýðèòðîöèòîâ ÷åëîâåêà â ïîëîñòü òåëà îêîí÷èâøèõ ïèòàíèå ëè÷èíîê ìÿñíîé ìóõè Callip-
hora vicina ïðèâîäèò ê èõ áûñòðîìó ñâÿçûâàíèþ òðîìáîöèòîèäíûìè ôðàãìåíòàìè è îáðàçîâàíèþ àããëþ-
òèíàòîâ. Ôðàãìåíòàöèè ýðèòðîöèòîâ è èõ ëèçèñà â ïðåäåëàõ àããëþòèíàòîâ ïî÷òè íå íàáëþäàåòñÿ äàæå
ïîñëå èçìåíåíèÿ ôîðìû òðîìáîöèòîèäîâ è îáðàçîâàíèÿ ñèñòåìû òÿæåé. Èñêëþ÷åíèå ïðåäñòàâëÿþò çî-
íû êîíòàêòà àããëþòèíàòîâ ñ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè, ãäå âèäåí ðàñïàä ýðèòðîöèòîâ. Ïîñëåäîâà-
òåëüíàÿ èíúåêöèÿ ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö óãëÿ ïðèâîäèò ñíà÷àëà ê àäãåçèè óãëÿ ê ïîâåðõíîñòè àããëþòèíà-
òîâ, à çàòåì è ê åãî ïðîíèêíîâåíèþ â áîëåå ãëóáîêèå ñëîè öèòîïëàçìû, â ïðîìåæóòêè ìåæäó ýðèòðîöè-
òàìè. Ïðè ýòîì âîçðàñò àããëþòèíàòà, ñîïðîâîæäàþùèéñÿ èçìåíåíèåì åãî ìîðôîëîãèè, íèêàêîãî
âëèÿíèÿ íà èíòåíñèâíîñòü ðåàêöèè ñ àáèîòè÷åñêèìè ÷àñòèöàìè íå îêàçûâàåò. Þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöè-
òû ôàãîöèòèðóþò ÷àñòèöû óãëÿ âíå çàâèñèìîñòè îò èõ êîíöåíòðàöèè è ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïðåäâàðèòå-
ëüíîãî êîíòàêòà ñ ýðèòðîöèòàìè. Ïðè èíúåêöèè â îêîí÷èâøèå ïèòàíèå ëè÷èíêè ñìåñè àáèîòè÷åñêèõ è
áèîòè÷åñêèõ ÷àñòèö óãîëü è ýðèòðîöèòû â îñíîâíîì îáðàçóþò ñàìîñòîÿòåëüíûå ñêîïëåíèÿ â ïðåäåëàõ
èçîëèðîâàííûõ àããëþòèíàòîâ. Â òî æå âðåìÿ ïëàçìàòîöèòû îáðàçóþò ìîðóëû, ñîñòîÿùèå èç âðåìåííûõ
ñêîïëåíèé êëåòîê, îêðóæåííûõ ñëîåì íåôàãîöèòèðóåìûõ óãîëüíûõ ÷àñòèö. Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâó-
þò î òîì, ÷òî ðåöåïòîðû, ïðåäïîëîæèòåëüíî ëåêòèíîâûå, êîòîðûå îòâåòñòâåííû çà ðàñïîçíàâàíèå ÷óæå-
ðîäíûõ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ îáúåêòîâ, î÷åíü áëèçêè, íî íå èäåíòè÷íû ó ðàçíûõ òèïîâ ãåìîöè-
òîâ. Îíè ìîãóò áûòü ñïåöèôè÷íûìè äëÿ îïðåäåëåííîãî òèïà êëåòîê (ïëàçìàòîöèòîâ), à òàêæå ìîãóò êîì-
ïëåêñíî ðàñïîëàãàòüñÿ íà ìåìáðàíå îäíîãî òèïà (òðîìáîöèòîèäîâ).

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

Ó ëè÷èíîê Ñalliphora vicina îñíîâíûìè ýëåìåíòàìè
êëåòî÷íîãî èììóíèòåòà ÿâëÿþòñÿ òðè òèïà ãåìîöèòîâ. Èç
íèõ äâà ïðèíàäëåæàò ê ïëàçìàòîöèòàì, øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåííîìó òèïó êëåòîê, ó÷àñòâóþùèõ â ýëèìèíàöèè
ïóòåì ôàãîöèòîçà áàêòåðèé, ïðîíèêøèõ â ãåìîöåëü (Cros-
sley, 1964; Whitten, 1964; Zachary, Hoffmann, 1973; Rat-
cliffe, Rowley, 1979; Faraldo, Lello, 2003). Ýòî êðóï-
íûå þâåíèëüíûå ãåìîöèòû, õàðàêòåðíûå äëÿ ïèòàþùèõñÿ
è îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê, è ïëàçìàòîöèòû I—III,
îñíîâíûå êëåòêè ãåìîëèìôû îñîáåé, çàâåðøèâøèõ îïóñ-
òîøåíèå çîáà è ïðèñòóïèâøèõ ê ïóïàðèçàöèè. Òðåòüèì
òèïîì çàùèòíûõ ãåìîöèòîâ ÿâëÿþòñÿ óíèêàëüíûå äëÿ âû-
ñøèõ äâóêðûëûõ êëåòêè — òðîìáîöèòîèäû, ïðèñóòñò-
âóþùèå â ãåìîëèìôå â âèäå íåáîëüøèõ âûòÿíóòûõ ôðàã-
ìåíòîâ öèòîïëàçìû è «ãîëûõ» ÿäåð. Èì ïðèñóùà ñïî-
ñîáíîñòü èíêàïñóëèðîâàòü êðóïíûå èíâàéäåðû òèïà
ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ (Zachary et al.,
1975). Íî îíè ìîãóò îñóùåñòâëÿòü è çàãëàòûâàíèå áîëåå
ìåëêèõ îáúåêòîâ âåëè÷èíîé îò 0.1 äî 5 ìêì (Êèíä, 2005,
2007).

Çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ
êàê ïî îòíîøåíèþ ê ïàòîãåííûì áàêòåðèÿì è ãðèáêàì,
òàê è ïî îòíîøåíèþ ê íåéòðàëüíûì ÷óæåðîäíûì îáúåê-
òàì, òàêèì êàê òðàíñïëàíòàíòû, ýðèòðîöèòû, ëàòåêñíûå
èëè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå øàðèêè èëè ïðîñòî ÷àñòèöû

óãëÿ. Êàíäèäàòàìè íà ðîëü ðåöåïòîðîâ, ðàñïîçíàþùèõ
ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû ïàòîãåíîâ, ñ÷èòàþòñÿ òàêèå ôàê-
òîðû, êàê ëåêòèíû, ãåìîëèí, ËÏÑ-ñâÿçàííûé áåëîê, áå-
ëîê, ðàñïîçíàþùèé ãðàìîòðèöàòåëüíûå áàêòåðèè, áåëîê,
ðàñïîçíàþùèé ïåïòèäîãëèêàí, è íåêîòîðûå äðóãèå èçî-
ëèðîâàííûå èç íàñåêîìûõ âåùåñòâà (Gillespie, Kanost,
1997; Lavine, Strand, 2002; Takase et al., 2009). Êðîìå òîãî,
ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íàñåêîìûå îáëàäàþò ðåöåïòîðàìè ñî
ñìåøàííûìè ñïîñîáíîñòÿìè ê ñâÿçûâàíèþ, êîòîðûå
âçàèìîäåéñòâóþò ñ øèðîêèì äèàïàçîíîì ìîëåêóë, â åñòå-
ñòâåííîì ñîñòîÿíèè íå âñòðå÷àþùèõñÿ â ãåìîöåëå. Ïåðåä
óçíàâàíèåì ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû îáû÷íî äîëæíû ïîä-
âåðãíóòüñÿ îïñîíèçàöèè — àáñîðáöèè îïðåäåëåííûõ îï-
ñîíèíîâ, ðàñïîçíàâàåìûõ ðåöåïòîðàìè ãåìîöèòîâ. Îïñî-
íèíû ñòèìóëèðóþò 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 ïå-
ðåä íà÷àëîì ìåòàìîðôîçà (Richards, Ratcliffe, 1990;
McKenzie, Preston, 1992b). Ðàçíîîáðàçèå ïàòîãåííûõ è íå-
ïàòîãåííûõ ìèøåíåé, ðàñïîçíàâàåìûõ ãåìîöèòàìè íàñå-
êîìûõ, è ñêîðîñòü ïðîÿâëåíèÿ èììóííîé ðåàêöèè ìîãóò
áûòü îòðàæåíèåì ðàçëè÷íûõ ðåöåïòîðíûõ ìåõàíèçìîâ,
ïðèñóùèõ êàê ðàçíûì òèïàì ãåìîöèòîâ, òàê è îäíîìó
òèïó íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà.
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Â ïðîöåññå ôàãîöèòîçà è (èëè) èíêàïñóëÿöèè òðîìáî-
öèòîèäû êàëëèôîðèä èñïûòûâàþò ðÿä õàðàêòåðíûõ
ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé. Ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà ñòàíîâèò-
ñÿ ìåíåå ïëîòíîé, ìåìáðàíà áîëåå òîíêîé. Èçìåíÿåòñÿ è
ôîðìà àããëþòèíàòîâ. Ðàíåå îêðóãëûå, àããëþòèíàòû ñòà-
íîâÿòñÿ ñíà÷àëà íåïðàâèëüíûìè, à çàòåì ïðèîáðåòàþò
âèä òÿæåé. Ðàíåå ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ìîðôîëîãè÷åñêèå
èçìåíåíèÿ ñîïðîâîæäàþòñÿ ôóíêöèîíàëüíûìè, è àããëþ-
òèíàòû ðàçíîé ôîðìû îáëàäàþò ðàçëè÷íîé ñïîñîáíîñòüþ
ê ðåöåïöèè è ïðèñîåäèíåíèþ íîâûõ ïàðòèé èíúåöèðîâàí-
íûõ ÷àñòèö (Êèíä, 2005, 2007).

Ýðèòðîöèòû íåîäíîêðàòíî èñïîëüçîâàëèñü â êà÷åñò-
âå îáúåêòîâ, ïðîâîöèðóþùèõ çàùèòíóþ êëåòî÷íóþ ðåàê-
öèþ ãåìîëèìôû íàñåêîìûõ (Boman, Hultmark, 1987; El
Deeb et al., 1990; Richards, Ratcliffe, 1990; McKenzie, Pre-
ston, 1992b). Ïðè èññëåäîâàíèè ñóäüáû ýðèòðîöèòîâ, èíú-
åöèðîâàííûõ â ãåìîöåëü ëè÷èíîê äðóãîãî âèäà ìÿñíûõ
ìóõ, Sarcophaga peregrina (Komano, Natori, 1985), áûëà
óñòàíîâëåíà ñâÿçü èõ äåãðàäàöèè èìåííî ñ ëåêòèíàìè.
Îäíàêî ïðèâÿçêà ëåêòèíîâ ê êàêîìó-ëèáî òèïó ãåìîöèòîâ
ïî÷òè íå îñóùåñòâëÿëàñü. Òîëüêî ó C. vomitoria è S. pere-
grina áûëà ÷åòêî óñòàíîâëåíà êîððåëÿöèÿ ëåêòèíîâ ñ
ïëàçìîöèòàìè, à òðîìáîöèòîèäû èõ íå ñîäåðæàò èëè ïî÷-
òè íå ñîäåðæàò (McKenzie, Preston, 1992a; Fujita et al.,
1998). Ýòî çàñòàâëÿåò ïðåäïîëàãàòü íàëè÷èå ðàçëè÷íûõ
ìåõàíèçìîâ çàùèòíîé ðåàêöèè ñî ñòîðîíû ðàçíûõ êëå-
òî÷íûõ ýëåìåíòîâ ãåìîëèìôû.

Äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè îò÷àñòè èññëåäîâàíû òîëüêî
áèîõèìè÷åñêàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ðåàêöèè àáñîðáöèè è äèíà-
ìèêà ëèçèñà ýðèòðîöèòîâ ïîñëå èõ èíúåêöèè â ïîëîñòü
òåëà ëè÷èíîê ìóõ, à ôóíêöèîíàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ êàê ãå-
ìîöèòîâ â ïðîöåññå ðàñïîçíàâàíèÿ è èçîëÿöèè ýðèòðîöè-
òîâ, òàê è ñàìèõ ýðèòðîöèòîâ ïîñëå àäãåçèè îñòàåòñÿ íåè-
çó÷åííîé. Ïîýòîìó â íàñòîÿùåé ðàáîòå áûëà ñäåëàíà ïî-
ïûòêà ñ èñïîëüçîâàíèåì äâîéíûõ èíúåêöèé ýðèòðîöèòîâ
è ÷àñòèö óãëÿ âûÿñíèòü, èìååòñÿ ëè ðàçíèöà â ðàñïîçíàâà-
íèè îðãàíè÷åñêèõ è íåîðãàíè÷åñêèõ ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö,
à òàêæå ïðîñëåäèòü äèíàìèêó ðåöåïòèâíîñòè ðàçíûõ òè-
ïîâ ãåìîöèòîâ ê ïîÿâëåíèþ íîâûõ ïîðöèé èíâàéäåðîâ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ ðàáîòû áûëà èñïîëüçîâàíà ïðèðîäíàÿ ïîïóëÿöèÿ
Calliphora vicina èç Ïåòåðãîôà ñî çíà÷èòåëüíîé ñêëîííî-
ñòüþ ê äèàïàóçå. Ëè÷èíîê âûðàùèâàëè íà ñâèíûõ ïî÷êàõ
ïðè 12 °Ñ è 12-÷àñîâîì ñâåòîâîì äíå (óñëîâèÿ, ïðîâîöè-
ðóþùèå äèàïàóçó). Ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïèòàíèÿ ëè÷èíêè
ïîêèäàëè ìÿñî, íà÷èíàëè îïóñòîøàòü çîá è ïåðåõîäèëè ê
ñòàäèè áðîäÿæíè÷åñòâà è äèàïàóçû. Â ëè÷èíîê íà ðàçëè÷-
íûõ ýòàïàõ îïóñòîøåíèÿ çîáà è â ïåðâûå äíè ïîñëå åãî
ïîëíîãî î÷èùåíèÿ îò îñòàòêîâ ïèùè ñ ïîìîùüþ òîíêîé
èíúåêöèîííîé èãëû ââîäèëè ïî 10 ìêë ñóñïåíçèè ýðèòðî-
öèòîâ â ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå (0.65 ã NaCl, 0.014 ã
KCl, 0.012 ã CaCl2 è äèñòèëëèðîâàííàÿ âîäà äî 100 ìë) ñ
êîíöåíòðàöèåé 2000 èëè 8000 ýð/ìì3.

Â êà÷åñòâå âòîðè÷íîé èíúåêöèè ðàíåå èíúåöèðîâàí-
íûì ëè÷èíêàì ÷åðåç 10, 30 è 120 ìèí ïîñëå ïåðâîé èíúåê-
öèè ââîäèëè ïî 10 ìêë ñòåðèëüíîé 2—5%-íîé ñóñïåíçèè
ìåëêî ðàñòåðòîãî ìåäèöèíñêîãî àêòèâèðîâàííîãî óãëÿ c
âåëè÷èíîé ÷àñòèö 0.1—1 ìêì â ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâî-
ðå. Â êàæäîé ñåðèè èñïîëüçîâàëè ïî 50—100 îñîáåé. ×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 è îáúåêòèâà 40�. Ýòà ìåòî-
äèêà ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü áàðåëüåôíûå ïîëèõðîìíûå
èçîáðàæåíèÿ êëåòîê è ðÿäà êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, âêëþ÷àÿ
ÿäðà, ÿäðûøêè, âàêóîëè è êàòàáîëè÷åñêèå âêëþ÷åíèÿ.
Îíà î÷åíü óäîáíà äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ îòäåëüíûõ òèïîâ ãå-
ìîöèòîâ è äëÿ àíàëèçà èõ ñîñòîÿíèÿ â ïðîöåññå ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ. Â êàæäîì âàðèàíòå èñïîëüçîâàëè ïî 2 ïðè-
æèçíåííûõ âðåìåííûõ ïðåïàðàòà ãåìîëèìôû. Êàïëè ãå-
ìîëèìôû, âçÿòûå ïîñëå ïðîêîëà â ïåðåäíèõ ñåãìåíòàõ
5 ëè÷èíîê, ñìåøèâàëè íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå è íåìåäëåí-
íî èññëåäîâàëè ïîä ìèêðîñêîïîì. Èçîáðàæåíèÿ ìîíî-
ñëîÿ ãåìîöèòîâ áûëè ïîëó÷åíû ñ èñïîëüçîâàíèåì öèôðî-
âîé âèäåîêàìåðû Digital CDSP, óñòàíîâëåííîé íà ìèêðî-
ñêîïå Jenamed. Èõ îáðàáàòûâàëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû
iuVCR è ðåäàêòèðîâàëè â Adobe Photoshop (v. 7).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ð å à ê ö è ÿ í à ý ð è ò ð î ö è ò û. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ
îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê Ñ. vicina íà ââåäåíèå â ãåìî-
öåëü ñóñïåíçèè ýðèòðîöèòîâ ÷åëîâåêà ñòàíîâèòñÿ çàìåò-
íîé ÷åðåç 2 ìèí ïîñëå èíúåêöèè. Â áîëåå ðàííèå ñðîêè
(0.5—1 ìèí) ýðèòðîöèòû, î÷åâèäíî, òîëüêî ðàâíîìåðíî
ðàñïðåäåëÿþòñÿ â ãåìîëèìôå è íå âñòóïàþò â êîíòàêò íè
ñ îäíèì òèïîì êëåòîê. Íà÷èíàÿ ñ 3—4 ìèí ïîñëå èíúåê-
öèè ýðèòðîöèòû íà÷èíàþò áîëåå èëè ìåíåå ïëîòíî çàïîë-
íÿòü îêðóãëûå àããëþòèíàòû ñ ÷åòêî âûðàæåííîé ìåìá-
ðàíîé. Ýðèòðîöèòû âíóòðè àããëþòèíàòîâ îòëè÷àþòñÿ
îêðóãëîé ôîðìîé, ðàâíîìåðíîé ïëîòíîñòüþ è íå ïîêàçû-
âàþò íèêàêèõ ïðèçíàêîâ äåãðàäàöèè. Òîëüêî ÷åðåç
15—30 ìèí íàáëþäàþòñÿ ïåðâûå ïðèçíàêè ôàãîöèòîçà
ýðèòðîöèòîâ â íåêîòîðûõ àããëþòèíàòàõ è ðàñïàä èõ íà
ôðàãìåíòû. Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì âèäåí ïåðåõîä ôðàã-
ìåíòîâ â ïðèìûêàþùèå þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû
(ðèñ. 1, à). Çàïîëíåííûå ïëîòíî óòðàìáîâàííûìè ýðèòðî-
öèòàìè àããëþòèíàòû ñîõðàíÿþò âèä «ìåøêîâ» âïëîòü äî
1 ÷ ïîñëå èíúåêöèè. Â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè îíè òåðÿþò
âûðàæåííóþ ìåìáðàíó è ðàñïàäàþòñÿ íà ñëîæíóþ ñèñòå-
ìó òÿæåé, â êîòîðûõ ðûõëî ëåæàò êðàñíûå êðîâÿíûå êëåò-
êè, ÷àñòüþ ñîõðàíèâøèå ñâîþ ìîðôîëîãèþ, ÷àñòüþ äåñò-
ðóêòóðèðîâàííûå. Ýòè îñêîëêè àêòèâíî ôàãîöèòèðóþòñÿ
þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè (ðèñ. 1, á).

Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà ðåàêöèÿ òðîìáîöèòîèäîâ
îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííîé; â òî æå âðåìÿ â ñâÿçè ñ
èñ÷åçíîâåíèåì èç ãåìîëèìôû þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöè-
òîâ èõ ðîëü â ôàãîöèòîçå ýðèòðîöèòîâ ñíèæàåòñÿ äî íóëÿ.
Äî îïðåäåëåííîé ñòåïåíè ôóíêöèè þâåíèëüíûõ ïëàçìà-
òîöèòîâ âûïîëíÿþò ïëàçìàòîöèòû I. Îíè ìîãóò ïîãëî-
ùàòü îñòàòêè ýðèòðîöèòîâ, íî òîëüêî â áîëåå ïîçäíèå ñðî-
êè ïîñëå èíúåêöèè — ÷åðåç 1 ÷ è áîëåå. Ó äèàïàóçèðóþ-
ùèõ ëè÷èíîê çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ çàìåäëÿåòñÿ.
×åðåç 3—4 ìèí ïîñëå èíúåêöèè òðîìáîöèòîèäíûå àããëþ-
òèíàòû òîëüêî íà÷èíàþò ôîðìèðîâàòüñÿ, è ìíîãèå ýðèò-
ðîöèòû ëåæàò ñâîáîäíî â ãåìîëèìôå. Áîëåå ïîçäíèå ýòà-
ïû ãåìîöèòàðíîé ðåàêöèè òàêæå íàñòóïàþò ñ çàäåðæ-
êîé — ðàçðûõëåíèå òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ è
íà÷àëî ôîðìèðîâàíèÿ òÿæåé ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè íå ðà-
íåå ÷åì ÷åðåç 2—3 ÷ ïîñëå èíúåêöèè (ðèñ. 2).

Â öåëîì ìîæíî âûäåëèòü 3 ýòàïà ðåàêöèè òðîìáîöè-
òîèäîâ íà ââåäåíèå ýðèòðîöèòîâ â ãåìîöåëü ëè÷èíîê:
1) çàõâàò ôðàãìåíòàìè òðîìáîöèòîèäîâ ýðèòðîöèòîâ, íà-
÷àëî èõ ñëèÿíèÿ è ïåðâûå ýòàïû îáðàçîâàíèÿ àããëþòèíà-
òîâ; 2) ôîðìèðîâàíèå àããëþòèíàòîâ, ïëîòíî çàïîëíåííûõ
÷óæåðîäíûìè ÷àñòèöàìè («ìåøêîâ») ñ îò÷åòëèâî âèäíîé
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ìåìáðàíîé; 3) ðàçðûõëåíèå àããëþòèíàòîâ è îáðàçîâàíèå â
èòîãå ñèñòåìû òÿæåé, çàïîëíåííûõ îòäåëüíî ëåæàùèìè
ýðèòðîöèòàìè íà ðàçíûõ ýòàïàõ äåñòðóêöèè. Áûëî âûñêà-
çàíî ïðåäïîëîæåíèå (Êèíä, 2005, 2007) î òîì, ÷òî ìîðôî-
ëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ òðîìáîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòîâ
êîððåëèðóþò ñ èçìåíåíèÿìè èõ àäãåçèâíîé àêòèâíîñòè —

ñïîñîáíîñòè ê ðàñïîçíàâàíèþ è ïîãëîùåíèþ íîâûõ ïàð-
òèé ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö.

Ïîýòîìó áûëè ïðîâåäåíû ýêñïåðèìåíòû ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíîé èíúåêöèåé êîíòðàñòíûõ áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷å-
ñêèõ ÷àñòèö (ýðèòðîöèòû—óãîëü è óãîëü—ýðèòðîöèòû)
÷åðåç ðàçëè÷íûå âðåìåíí*ûå ïðîìåæóòêè, à èìåííî ÷åðåç
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Ðèñ. 1. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê Calliphora vicina íà èíúåêöèþ ñóñïåíçèè ãåìîöèòîâ ÷åëîâåêà
(8000 ýð/ìì3).

à — 30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè: âèäíû êðóïíûé òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò (Àããë), çàïîëíåííûé ýðèòðîöèòàìè (ñòðåëêà), è ïðèìêíóâøèé ê íåìó þâå-
íèëüíûé ïëàçìàòîöèò (Þïë); ðÿäîì ñ ìåñòîì êîíòàêòà çàìåòíà äåñòðóêöèÿ ýðèòðîöèòîâ (çâåçäî÷êà). á — 3 ÷ ïîñëå èíúåêöèè: âèäíû íåáîëüøîé àããëþ-
òèíàò, ðûõëî çàïîëíåííûé âíåøíå íåèçìåíåííûìè ýðèòðîöèòàìè, è îòäåëüíî ëåæàùèé êðóïíûé Þïë. Äèôôåðåíöèàëüíî-èíòåðôåðåíöèîííûé êîíò-
ðàñò ïî Íîìàðñêîìó. Íà âñåõ ðèñóíêàõ ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ýðèòðîöèòû, äâîéíûå ñòðåëêè — íà ÷àñòèöû óãëÿ. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.

Ðèñ. 2. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ äèàïàóçèðóþùèõ ëè÷èíîê Calliphora vicina íà èíúåêöèþ ñóñïåíçèè ýðèòðîöèòîâ ÷åëîâåêà
(8000 ýð/ìì3).

à — ÷åðåç 3—4 ìèí ïîñëå èíúåêöèè: âèäíû îòäåëüíûå ýðèòðîöèòû è íåáîëüøèå ñêîïëåíèÿ ýðèòðîöèòîâ (îòìå÷åíû ñòðåëêàìè). á — ÷åðåç 15 ìèí ïî-
ñëå èíúåêöèè: âèäåí îêðóãëûé àããëþòèíàò (Àããë) ñ ïëîòíî óïàêîâàííûìè ýðèòðîöèòàìè è îò÷åòëèâîé ìåìáðàíîé; íèêàêèõ ïðèçíàêîâ äåãðàäàöèè
ýðèòðîöèòîâ íå çàìåòíî. â — ÷åðåç 2 ÷ ïîñëå èíúåêöèè: àããëþòèíàò ñ ýðèòðîöèòàìè ïîòåðÿë îêðóãëóþ ôîðìó è ñòàë âûòÿíóòûì, ìåìáðàíà çàìåòíà ñëà-

áî, ñëåäîâ äåãðàäàöèè ýðèòðîöèòîâ ïî-ïðåæíåìó íå âèäíî.



15 ìèí (ôîðìèðîâàíèå ïëîòíûõ àããëþòèíàòîâ) è ÷åðåç
2—3 ÷ (ðàñïàä àããëþòèíàòîâ íà òÿæè) ïîñëå ïåðâè÷íîé
èíúåêöèè. Êàðòèíû ðåàêöèè èññëåäîâàëè ÷åðåç 7, 15, 30 è
60 ìèí ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè.

Ä â î é í à ÿ è í ú å ê ö è ÿ: ý ð è ò ð î ö è ò û è ó ã î ë ü.
Ñóñïåíçèÿ ñ ìàëîé êîíöåíòðàöèåé ÷àñòèö óãëÿ. ×åðåç
15 ìèí ïîñëå ïåðâè÷íîé èíúåêöèè ýðèòðîöèòîâ
(8000 ýð/ìì3) â îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê îíè, êàê óæå
óêàçûâàëîñü âûøå, íàõîäÿòñÿ âíóòðè ïëîòíûõ àããëþòèíà-
òîâ ñ ãëàäêîé ìåìáðàíîé è õîðîøî çàìåòíîé ïåðèôåðè÷å-
ñêîé ïëîòíîé öèòîïëàçìîé. Íèêàêèõ ïðèçíàêîâ äåñòðóê-
öèè â ýòî âðåìÿ íå çàìåòíî. Äîâîëüíî ìíîãî÷èñëåííûå
þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû çàïîëíåíû íåáîëüøèìè êàòà-
áîëè÷åñêèìè âêëþ÷åíèÿìè, íî îïðåäåëèòü, ñîäåðæàòñÿ
ëè ñðåäè íèõ ïðîäóêòû ôàãîöèòîçà äåñòðóêòóðèðîâàííûõ
ýðèòðîöèòîâ, íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì.

Ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè óãëÿ åãî ÷àñòèöû íè ÷åðåç
15, íè ÷åðåç 30, íè ÷åðåç 60 ìèí íå ïðèñîåäèíÿþòñÿ ê àã-
ãëþòèíàòàì è ñíà÷àëà ïëàâàþò ñâîáîäíî â ãåìîëèìôå, à

çàòåì, â áîëåå ïîçäíèå ñðîêè (30 è 60 ìèí), íà÷èíàþò ôà-
ãîöèòèðîâàòüñÿ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè, ïîñòå-
ïåííî çàïîëíÿÿ èõ öèòîïëàçìó (ðèñ. 3, à).

Â òîì ñëó÷àå, åñëè ïîñëå ïåðâè÷íîé èíúåêöèè ýðèò-
ðîöèòîâ ïðîøëî íå ìåíåå 2 ÷, íà÷èíàåòñÿ îáðàçîâàíèå
ðûõëûõ àããëþòèíàòîâ èëè òÿæåé. Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî íà
ýòîé ñòàäèè àããëþòèíàòû âîññòàíàâëèâàþò ñïîñîáíîñòü ê
çàõâàòûâàíèþ ÷àñòèö óãëÿ ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè.
Îäíàêî è â ýòîò ïåðèîä âòîðè÷íàÿ èíúåêöèÿ ñóñïåíçèè
óãëÿ äåìîíñòðèðóåò ñëàáóþ åãî àäãåçèþ êàê ê óæå îáðàçî-
âàâøèìñÿ ñâåæèì è ñòàðûì àããëþòèíàòàì, òàê è ê ïëàçìà-
òîöèòàì. Òîëüêî ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ÷àñòèöû
óãëÿ èñ÷åçàþò èç ãåìîëèìôû è ëèáî ïðèëèïàþò ê ìåìá-
ðàíå àããëþòèíàòîâ, ëèáî îáðàçóþò ñàìîñòîÿòåëüíûå
ñêîïëåíèÿ. Ïðè ýòîì òÿæåîáðàçíàÿ êîíôèãóðàöèÿ àããëþ-
òèíàòîâ îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííîé (ðèñ. 3, á).

Ìîãóò áûòü êàê ìèíèìóì äâå ïðè÷èíû ñòîëü ñëàáîé
àäãåçèâíîé ðåàêöèè óãëÿ ê òðîìáîöèòîèäàì. Âî-ïåðâûõ,
ýòî óæå ñóùåñòâóþùåå ê ìîìåíòó ïîÿâëåíèÿ â ãåìîëèìôå
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Ðèñ. 3. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê Calliphora vicina íà äâîéíóþ èíúåêöèþ ýðèòðîöèòîâ (8000 ýð/ìì3) è ÷àñ-
òèö óãëÿ (ìàëàÿ êîíöåíòðàöèÿ ÷àñòèö).

à — ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå ïåðâè÷íîé èíúåêöèè è ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè; á — ÷åðåç 150 ìèí ïîñëå ïåðâè÷íîé èíúåêöèè è ÷åðåç 15 ìèí
ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè: àäãåçèè ÷àñòèö óãëÿ ê òðîìáîöèòîèäíûì àããëþòèíàòàì íå çàìåòíî, âèäåí òîëüêî ôàãîöèòîç óãëÿ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòî-

öèòàìè (äâîéíûå ñòðåëêè).

Ðèñ. 4. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ó îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê Calliphora vicina íà äâîéíóþ èíúåêöèþ ýðèòðîöèòîâ (2000 ýð/ìì3) è ÷àñ-
òèö óãëÿ.

à — ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå ïåðâè÷íîé èíúåêöèè è ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè: êðóïíûé òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò (Àããë) ñ îòäåëüíûìè
ïîãëîùåííûìè ýðèòðîöèòàìè è î÷åíü ïëîòíîé ìåìáðàíîé: àäãåçèè óãîëüíûõ ÷àñòèö íå íàáëþäàåòñÿ. á — òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò ïîñëå òåõ æå

âîçäåéñòâèé, ïîãëîòèâøèé êàê ýðèòðîöèòû (ñòðåëêà), òàê è ÷àñòèöû óãëÿ (äâîéíàÿ ñòðåëêà).



äîïîëíèòåëüíûõ àáèîòè÷åñêèõ ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ïîë-
íîå íàñûùåíèå òðîìáîöèòîèäîâ ðàíåå ïîñòóïèâøèìè
áèîòè÷åñêèìè ÷àñòèöàìè. Âî-âòîðûõ, ñòåïåíü çàõâàòà ìî-
æåò çàâèñåòü îò êà÷åñòâà ÷àñòèö, èñïîëüçóåìûõ äëÿ âòî-
ðè÷íîé èíúåêöèè. Äëÿ ïðîâåðêè ïåðâîãî ïðåäïîëîæåíèÿ
áûëî èñïîëüçîâàíî ïðèìåíåíèå äâóõ êîíöåíòðàöèé ýðèò-
ðîöèòîâ ïðè ïåðâè÷íîé èíúåêöèè — 2000 è 8000 êðàñíûõ
êðîâÿíûõ êëåòîê íà 1 ìì3 ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà.

Â ñëó÷àå èíúåêöèè â îïóñòîøàþùèõ çîá ëè÷èíîê ðàç-
áàâëåííîé ñóñïåíçèè ýðèòðîöèòîâ (2000 ýð/ìì3) îíè áû-
ñòðî âûâîäÿòñÿ èç ãåìîëèìôû è êîíöåíòðèðóþòñÿ â òðîì-
áîöèòîèäíûõ àããëþòèíàòàõ, âíà÷àëå îêðóãëûõ, à çàòåì
òÿæåîáðàçíûõ. Îäíàêî â îòëè÷èå îò îïûòîâ ñ áîëåå âûñî-
êîé êîíöåíòðàöèåé ýðèòðîöèòû ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ â àã-
ãëþòèíàòàõ î÷åíü ðûõëî, îñòàâëÿÿ êðóïíûå ó÷àñòêè öè-
òîïëàçìû íåçàïîëíåííûìè. Ìàëîå êîëè÷åñòâî èíúåöè-
ðîâàííûõ ýðèòðîöèòîâ íå óâåëè÷èâàåò ðåöåïòèâíîé
àêòèâíîñòè àããëþòèíàòîâ. Áîëåå òîãî, â íåêîòîðûõ ñëó÷à-
ÿõ îáðàçîâàâøèåñÿ àããëþòèíàòû ñ ìàëûì êîëè÷åñòâîì çà-
õâà÷åííûõ ÷àñòèö îáëàäàþò íàñòîëüêî ïëîòíîé ìåìáðà-
íîé, ÷òî ëèøàþòñÿ ñïîñîáíîñòè ê àäãåçèè (ðèñ. 4, à). Òàê
÷òî áîëåå ïðàâèëüíûì êàæåòñÿ âòîðîå ïðåäïîëîæåíèå îá
îñëàáëåííîé ðåàêòèâíîé ñïîñîáíîñòè èñïîëüçîâàííîé

ñóñïåíçèè ÷àñòèö óãëÿ. Óãîëü ïðè ïîçäíåé âòîðè÷íîé
èíúåêöèè õîòÿ è ïðèëèïàåò àêòèâíî ê ñòàðûì òÿæåîáðàç-
íûì àããëþòèíàòàì, èñ÷åçàåò èç ãåìîëèìôû íåñêîðî, ÷å-
ðåç 45—60 ìèí. Ïðè ýòîì àããëþòèíàòû ìîãóò ñòàíîâèòü-
ñÿ êàê îêðóãëî-êîìïàêòíûìè, òàê è ñîõðàíÿòü âûòÿíóòóþ
òÿæåîáðàçíóþ ôîðìó.

Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ íà èíúåêöèþ ýðèòðîöèòîâ ÷åëî-
âåêà ïðè êîíöåíòðàöèè 8000 ýð/ìì3 îñòàåòñÿ ñòàíäàðòíîé
ñ îáðàçîâàíèåì âíà÷àëå ïëîòíûõ àããëþòèíàòîâ, à çàòåì
òðîìáîöèòîèäíûõ òÿæåé, íî âûðàæåííîñòü àäãåçèè ïðè
ïîñëåäóþùåé èíúåêöèè óãëÿ âûãëÿäèò íåñðàâíåííî áîëåå
ñèëüíîé. Óæå ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè ÷à-
ñòèöû óãëÿ ïðèëèïàþò ê àããëþòèíàòàì, ÷àñòî ïîëíîñòüþ
ìàñêèðóÿ ðàíåå ïîãëîùåííûå ýðèòðîöèòû, èëè îáðàçóþò
ñîáñòâåííûå âíîâü îáðàçîâàâøèåñÿ èçîëèðîâàííûå ñêîï-
ëåíèÿ. Þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû îïóñòîøàþùèõ çîá
ëè÷èíîê ÷åðåç 15 ìèí ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåêöèè óãëÿ íà-
÷èíàþò íàêàïëèâàòü åãî â ïåðèôåðè÷åñêîé çîíå öèòîïëàç-
ìû, à ÷åðåç 100—120 ìèí çàïîëíÿþòñÿ öåëèêîì. Ýòîò
ïðîöåññ ïðîèñõîäèò èäåíòè÷íî âíå çàâèñèìîñòè îò ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ïðåäøåñòâóþùåé ýêñïîçèöèè ýðèòðîöè-
òîâ (ðèñ. 5). Òîëüêî ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà, ïðè íàñòóï-
ëåíèè äåãåíåðàòèâíûõ èçìåíåíèé þâåíèëüíûõ ïëàçìàòî-
öèòîâ, îíè òåðÿþò ñïîñîáíîñòü ê ôàãîöèòîçó.

Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ òÿæåé ñ ýðèòðîöèòàìè óãîëü ïðè
âòîðè÷íîé èíúåêöèè òàêæå àêòèâíî îñåäàåò íà òÿæàõ è
ôàãîöèòèðóåòñÿ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè. Òàêèì
îáðàçîì, èçìåíåíèå ìîðôîëîãèè òðîìáîöèòîèäíûõ àã-
ãëþòèíàòîâ íå ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ èõ àäãåçèâíûõ
ñïîñîáíîñòåé ïî îòíîøåíèþ ê íîâûì ïîðöèÿì ÷óæåðîä-
íûõ ÷àñòèö.

Áîëåå òùàòåëüíûé àíàëèç ðàííèõ ñòàäèé çàõâàòà ÷àñ-
òèö òðîìáîöèòîèäíûìè ôðàãìåíòàìè äàåò âîçìîæíîñòü
ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî ïîÿâëåíèå ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö
íå ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ìíîæåñòâà ìåëêèõ òðîìáîöè-
òîèäíûõ àããëþòèíàòîâ, ñîñòîÿùèõ èç ÷àñòèöû è îáâîëà-
êèâàþùåé åå öèòîïëàçìû ôðàãìåíòà, êîòîðûå ïîòîì ñëè-
âàþòñÿ âîåäèíî. Ñêîðåå, áèîòè÷åñêàÿ èëè àáèîòè÷åñêàÿ
÷àñòèöà, îïîçíàííàÿ òðîìáîöèòîèäîì, ÿâëÿåòñÿ çàòðàâêîé
äëÿ õåìîòàêñè÷åñêîãî ñòÿãèâàíèÿ âìåñòå è îáúåäèíåíèÿ
ìíîæåñòâà ôðàãìåíòîâ ñ ïðèëèïøèìè èëè íå ïðèëèïøè-
ìè ê íèì ÷àñòèöàìè â êðóïíûå ïëîòíûå òðîìáîöèòîèä-
íûå îáðàçîâàíèÿ, îïèñûâàåìûå íåêîòîðûìè àâòîðàìè
ïîä íàçâàíèåì íîäóë (McKenzie, Preston, 1992b). Îíè
îêðóæåíû îò÷åòëèâîé ìåìáðàíîé è èíîãäà ìîãóò ïîëíî-
ñòüþ òåðÿòü ñïîñîáíîñòü ê àäãåçèè íîâûõ ÷àñòèö. Êîëè÷å-
ñòâî ÷àñòèö â àããëþòèíàòå ìîæåò âàðüèðîâàòü â çàâèñèìî-
ñòè îò êîíöåíòðàöèè èíúåöèðîâàííîé ñóñïåíçèè, íî ýòîò
ôàêòîð íèêàê íå âëèÿåò íà ïîñëåäóþùèå îïîçíàâàíèå è
çàõâàò íîâûõ ïàðòèé èíâàéäåðà. Íà ïîçäíèõ ýòàïàõ îïóñ-
òîøåíèÿ çîáà è ñðàçó ïîñëå åãî îïóñòîøåíèÿ êàê àããëþòè-
íàòû, òàê è þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû ñòàíîâÿòñÿ íåñêî-
ëüêî áîëåå ðåöåïòèâíûìè ê äîïîëíèòåëüíî ïîÿâèâøèìñÿ
â ãåìîëèìôå ÷àñòèöàì óãëÿ. Åñëè ñ ìîìåíòà ïåðâè÷íîé
èíúåêöèè ïðîøëî íåìíîãî âðåìåíè (15—30 ìèí), âòîðè÷-
íî èíúåöèðîâàííûé óãîëü ìîæåò ñêàïëèâàòüñÿ â ïåðèôå-
ðè÷åñêîé çîíå àããëþòèíàòîâ è ôàãîöèòèðîâàòüñÿ þâåíè-
ëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè, à ÷åðåç 1 ÷ ïîñëå âòîðè÷íîé
èíúåêöèè óãîëü â çíà÷èòåëüíûõ êîëè÷åñòâàõ íå òîëüêî
ñêàïëèâàåòñÿ â ïåðèôåðè÷åñêîé çîíå àããëþòèíàòîâ, íî è
ïðîíèêàåò â èõ öåíòðàëüíóþ ÷àñòü.

Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà èç ãåìîëèìôû ëè÷èíîê
ïðàêòè÷åñêè èñ÷åçàþò þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû. Èõ çà-
ìåùàþò áîëåå ìåëêèå è ìíîãî÷èñëåííûå ïëàçìàòîöè-
òû I. Ýòè êëåòêè àäãåçèðóþò êàê ýðèòðîöèòû, òàê è óãîëü:

240 Ò. Â. Êèíä

Ðèñ. 5. Þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû ëè÷èíîê Calliphora vicina
íà ðàçíûõ ýòàïàõ îïóñòîøåíèÿ çîáà ïîñëå ðàçëè÷íûõ ñðîêîâ

ïåðâè÷íîé è âòîðè÷íîé èíúåêöèé.

à—ã — ëè÷èíêè â íà÷àëå îïóñòîøåíèÿ çîáà; ä, å — ëè÷èíêè ïåðåä çàâåð-
øåíèåì îïóñòîøåíèÿ çîáà. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü (â ìèí) ïîñëå ïåðâè÷íîé
èíúåêöèè ýðèòðîöèòîâ è âòîðè÷íîé èíúåêöèè óãëÿ ïðîñòàâëåíà íàä ôî-

òîãðàôèÿìè.



ñíà÷àëà îíè îêðóæàþòñÿ íåáîëüøèìè êàïåëüêàìè ýðèòðî-
öèòíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, à çàòåì, ïîñëå âòîðè÷íîé èíúåê-
öèè óãëÿ, àäãåçèðóþò ïî ïåðèôåðèè åãî ìåëêèå ÷àñòèöû
è îáðàçóþò ìîðóëû (ðèñ. 6). Ìîðóëû ÿâëÿþòñÿ âðåìåí-
íûìè îáðàçîâàíèÿìè. Îíè ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè ÷åðåç
15—20 ìèí ïîñëå èíúåêöèè è èñ÷åçàþò ÷åðåç 40—60 ìèí.
Ïðèëèïøèå ê ïëàçìàòîöèòàì I ÷àñòèöû â äàëüíåéøåì íå
ôàãîöèòèðóþòñÿ. Îñíîâíîé ôàãîöèòîç ïðîèñõîäèò çíà÷è-
òåëüíî ïîçæå, òîëüêî ÷åðåç 1—2 ÷ ïîñëå èíúåêöèè è, ñóäÿ
ïî âñåìó, îñóùåñòâëÿåòñÿ íå íàïðÿìóþ, à ÷åðåç ïðåäâàðè-
òåëüíîå ïîãëîùåíèå è ïåðåäà÷ó òðîìáîöèòîèäàìè (Êèíä,
2005). Ýòî ãîâîðèò îá îòëîæåííîé îïñîíèçàöèè èëè îá
ó÷àñòèè èíûõ ìåõàíèçìîâ ðåöåïöèè ó ýòîãî âèäà ãåìîöè-
òîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ þâåíèëüíûìè ïëàçìàòîöèòàìè. Ñëå-
äóåò îòìåòèòü, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ïëàçìàòîöèòîâ I â îòëè÷èå
îò òðîìáîöèòîèäîâ è þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ ÿâëÿåò-
ñÿ ãåòåðîãåííîé, è â êîíòàêò ñ ÷óæåðîäíûìè ýëåìåíòàìè
âñòóïàåò òîëüêî îêîëî 20 % êëåòîê (Êèíä, 2010).

Êàê è íà áîëåå ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, òðîìáîöèòî-
èäû âíå çàâèñèìîñòè îò êîíöåíòðàöèè ýðèòðîöèòîâ àê-
òèâíî ïîãëîùàþò âíà÷àëå ýðèòðîöèòû, à çàòåì — óãîëü-
íûå ÷àñòèöû. ×àñòèöû óãëÿ ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ ìåæäó
çàõâà÷åííûìè ðàíåå ýðèòðîöèòàìè èëè îáðàçîâûâàòü

êðóïíûå îòäåëüíî ëåæàùèå ñêîïëåíèÿ (ðèñ 6, à). Èçìåíå-
íèÿ ïëîòíîñòè è ôîðìû àããëþòèíàòîâ, à òàêæå îáðàçîâà-
íèå òÿæåé, êàê è â ïðåäûäóùèõ âàðèàíòàõ, íå ïðèâîäÿò ê
èçìåíåíèþ èõ àäãåçèâíûõ ñïîñîáíîñòåé. Î÷åâèäíî, äîë-
æíà ñóùåñòâîâàòü êîððåëÿöèÿ ìåæäó èçìåíåíèåì ìîðôî-
ëîãèè àããëþòèíàòîâ è ôóíêöèÿìè ýòèõ îáðàçîâàíèé, îä-
íàêî â íàñòîÿùåé ðàáîòå óñòàíîâèòü åå îêàçàëîñü íåâîç-
ìîæíî.

Ä â î é í à ÿ è í ú å ê ö è ÿ: ó ã î ë ü è ý ð è ò ð î ö è ò û.
Ýôôåêò îáðàòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èíúåêöèé óãëÿ è
ýðèòðîöèòîâ áûë èññëåäîâàí çíà÷èòåëüíî áîëåå ôðàãìåí-
òàðíî. Îäíàêî îñíîâíûå çàêîíîìåðíîñòè àäãåçèè óãëÿ è
ýðèòðîöèòîâ ñîõðàíÿþò ïðåæíèé õàðàêòåð, îñîáåííî ó íå
çàêîí÷èâøèõ îïóñòîøåíèå çîáà ëè÷èíîê. Ýðèòðîöèòû
âêëþ÷àþòñÿ â ñîñòàâ àããëþòèíàòîâ ñ óæå ïîãëîùåííûìè
÷àñòèöàìè óãëÿ, ÷òî ãîâîðèò î ñîõðàíèâøåéñÿ ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè ê áèîòè÷åñêèì îáúåêòàì. Â òî æå âðåìÿ ôàãî-
öèòèðîâàâøèå óãîëü þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû òåðÿþò
ñâîè àäãåçèâíûå ñïîñîáíîñòè. Äîâîëüíî ñèëüíî èçìåíÿ-
þòñÿ êàðòèíû ðåàêöèè ïîñëå íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû.
Â ýòîò ïåðèîä âòîðè÷íî èíúåöèðîâàííûå ýðèòðîöèòû,
âìåñòî òîãî ÷òîáû ïðèëèïàòü ê ïîâåðõíîñòè àããëþòèíà-
òîâ ñ óãëåì, à çàòåì è ïðîíèêàòü âíóòðü, íà÷èíàþò ðàñïî-
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Ðèñ. 6. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ ó îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê Calliphora vicina íà äâîéíóþ èíúåêöèþ ýðèòðîöèòîâ (÷åðåç 150 ìèí) è ÷à-
ñòèö óãëÿ (÷åðåç 15 ìèí).

à — ñàìîñòîÿòåëüíàÿ àããëþòèíàöèÿ ÷àñòèö óãëÿ è îáðàçîâàíèå èõ ñêîïëåíèÿ âíå ïðåæäå ñóùåñòâîâàâøåãî òðîìáîöèòîèäíîãî àããëþòèíàòà; ðÿäîì ñ àã-
ãëþòèíàòîì — êðóïíûé Þïë ñ ïðèëèïøèìè ê ìåìáðàíå ÷àñòèöàìè óãëÿ; ñòðåëêà — ñêîïëåíèå ýðèòðîöèòîâ, äâîéíàÿ ñòðåëêà — ñêîïëåíèå óãëÿ. á —

îáðàçîâàíèå ìîðóëû (ìîðóëà) èç ñêîïëåíèÿ ïëàçìàòîöèòîâ I ñ ñåäèìåíòèðîâàííûìè ÷àñòèöàìè óãëÿ.

Ðèñ. 7. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ äèàïàçèðóþùèõ ëè÷èíîê Calliphora vicina íà èíúåêöèþ ñìåñè ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö óãëÿ ÷åðåç
3—4 ìèí (à) è 60 ìèí (á) ïîñëå èíúåêöèè.

Õîðîøî çàìåòíà ñïåöèôè÷íîñòü àããëþòèíàöèè áèîòè÷åñêèõ (ñòðåëêè) è àáèîòè÷åñêèõ (äâîéíûå ñòðåëêè) ÷àñòèö.



ëàãàòüñÿ íåáîëüøèìè óíèôîðìíûìè ñêîïëåíèÿìè. Ýòè
ñêîïëåíèÿ ñî âðåìåíåì óâåëè÷èâàþòñÿ â âåëè÷èíå è ïëîò-
íîñòè, ÷àùå êîíòàêòèðóþò ñ çàïîëíåííûìè óãëåì àããëþ-
òèíàòàìè, íî íå ñëèâàþòñÿ ñ íèìè.

È í ú å ê ö è ÿ ñ ì å ñ è ó ã ë ÿ ñ ý ð è ò ð î ö è ò à ì è. Íà-
ëè÷èå ïîäîáíûõ èçîëèðîâàííûõ ñêîïëåíèé íàâîäèò
íà ìûñëü î ñóùåñòâîâàíèè âíîâü âîçíèêøèõ ðåöåïòîð-
íûõ çîí, ñïåöèôè÷åñêè ðàñïîçíàþùèõ áèîòè÷åñêèå è
àáèîòè÷åñêèå ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû. Ïîýòîìó áûëî ïðîâå-
äåíî äîïîëíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå ðåàêöèè ãåìîöèòîâ íà
èíúåêöèþ ñìåñè ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö óãëÿ. Ó ëè÷èíîê,
îïóñòîøàþùèõ çîá, óæå â ðàííèå ñðîêè ïîñëå èíúåêöèè
îáðàçóþòñÿ àããëþòèíàòû, çàïîëíåííûå êàê ýðèòðîöè-
òàìè, òàê è ÷àñòèöàìè èëè íåáîëüøèìè ñêîïëåíèÿìè ÷àñ-
òèö óãëÿ. Èíîãäà óãîëü è ýðèòðîöèòû çàíèìàþò îòäåëü-
íûå íåáîëüøèå çîíû, íî â öåëîì îíè ðàñïîëàãàþòñÿ âïå-
ðåìåøêó. Ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà è çàïóñêà äèàïàóçû
ñèòóàöèÿ ìåíÿåòñÿ. Çîíàëüíîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ýðèòðî-
öèòîâ è óãëÿ ñòàíîâèòñÿ áîëåå âûðàæåííîé. Íåêîòîðûå
íåáîëüøèå àããëþòèíàòû àëüòåðíàòèâíî çàïîëíÿþòñÿ
èëè îäíèì, èëè äðóãèì ÷óæåðîäíûì ýëåìåíòîì. Â ïåð-
âóþ ìèíóòó ïîñëå èíúåêöèè ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ åùå ñëà-
áî âûðàæåíà è áîëüøèíñòâî ÷àñòèö óãëÿ è ýðèòðîöèòîâ
ñâîáîäíî ëåæèò â ãåìîëèìôå. Íî óæå ÷åðåç 5 ìèí îáðàçó-
þòñÿ îò÷åòëèâûå àããëþòèíàòû, ïðè÷åì ïðåèìóùåñòâåííî
íàêàïëèâàþùèå ëèáî óãîëü, ëèáî ýðèòðîöèòû (ðèñ. 7).
Â äàëüíåéøåì ðàçäåëåíèå çîí ñ óãëåì è ñ ýðèòðîöèòàìè
ñîõðàíÿåòñÿ, õîòÿ íåðåäêî çàìåòíû è îáðàçîâàíèÿ, â êî-
òîðûõ àáèîòè÷åñêèå è áèîòè÷åñêèå ÷àñòèöû ëåæàò âïåðå-
ìåøêó.

Ðàçäåëüíàÿ àäãåçèÿ îðãàíè÷åñêèõ è íåîðãàíè÷åñêèõ
÷àñòèö ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî, íåñìîòðÿ íà î÷åíü
áëèçêèå êàðòèíû âûâåäåíèÿ ýðèòðîöèòîâ è ÷àñòèö óãëÿ èç
ãåìîëèìôû, ðåöåïòîðíûå ìåõàíèçìû äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ
îòäåëüíûõ êëàññîâ ÷óæåðîäíûõ âåùåñòâ íå òîëüêî ìîãóò
ðàçëè÷àòüñÿ ïî ñâîåé ïðèðîäå, íî è èìåþò ðàçëè÷íûå ìå-
ñòà ëîêàëèçàöèè â ïðåäåëàõ îäíîãî òèïà çàùèòíûõ ýëå-
ìåíòîâ — òðîìáîöèòîèäîâ. Ýòà ðàçäåëüíîñòü âîçðàñòàåò
â ïðîöåññå îíòîãåíåçà è íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåíà ó äèàïà-
óçèðóþùèõ îñîáåé.

×òî æå êàñàåòñÿ ïëàçìàòîöèòîâ, îíè, êàê íàì êàæåòñÿ,
ñïîñîáíû ôàãîöèòèðîâàòü òîëüêî ìåëêèå ÷àñòèöû, â íà-
ñòîÿùåì ñëó÷àå — ÷àñòèöû óãëÿ. Ïðè ýòîì þâåíèëü-
íûå ïëàçìàòîöèòû îñóùåñòâëÿþò áûñòðóþ ïðÿìóþ ðåàê-
öèþ àäãåçèè è ôàãîöèòîçà îïñîíèçèðîâàííûõ ÷àñòèö, à
ïëàçìàòîöèòû I è II ñòàíîâÿòñÿ ñïîñîáíûìè ê èõ çàõâàòó
òîëüêî íà ïîçäíèõ ýòàïàõ çàùèòíîé ðåàêöèè — ïîñëå
êîíòàêòà ñ òðîìáîöèòîèäàìè. Íà ðàííèõ æå ñòàäèÿõ ìî-
ãóò îáðàçîâûâàòüñÿ òîëüêî ìîðóëû — âðåìåííûå îáðàçî-
âàíèÿ, ñîñòîÿùèå èç ïëàçìàòîöèòà è ñëîÿ íåôàãîöèòèðóå-
ìûõ ÷àñòèö âîêðóã íåãî (ðèñ. 6, á). Ó÷èòûâàÿ ãåòåðîãåí-
íîñòü ïîïóëÿöèè ïëàçìàòîöèòîâ I , ñëåäóåò ïðèçíàòü, ÷òî
òîëüêî ÷àñòü èõ ìîæåò ðàñïîçíàâàòü ÷óæåðîäíûå ýëåìåí-
òû, à îñòàëüíûå âûïîëíÿþò èíûå, ïîêà íåèçâåñòíûå ôóí-
êöèè.

Òàêèì îáðàçîì, ó÷èòûâàÿ ìíîãî÷èñëåííûå, õîòÿ è
êîñâåííûå ôàêòû, êàñàþùèåñÿ àäãåçèè ÷óæåðîäíûõ ÷àñ-
òèö áèîòè÷åñêîãî è àáèîòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ê ãå-
ìîöèòàì ëè÷èíîê ìóõ, ìîæíî ïðèéòè ê âûâîäàì î òîì,
÷òî ðåöåïòîðíàÿ ñèñòåìà ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî ðàçíîðîä-
íîé è âêëþ÷àåò â ñåáÿ êàê ëåêòèíû, òàê è âåùåñòâà èíîé
ïðèðîäû. Ïðè÷åì ëîêàëèçàöèÿ ýòèõ âåùåñòâ ìîæåò îïðå-
äåëÿòüñÿ ñòàäèåé ðàçâèòèÿ è òèïîì ãåìîöèòîâ. Â òî æå
âðåìÿ äàæå äëÿ îäíîãî òèïà — òðîìáîöèòîèäîâ — âîç-
ìîæíî ìîçàè÷íîå ðàñïîëîæåíèå ðåöåïòîðîâ, ÷òî ïðèâî-

äèò ê ïîÿâëåíèþ ëîêàëüíûõ çîí àããëþòèíàöèè ýðèòðîöè-
òîâ è ÷àñòèö óãëÿ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû ïðåçèäåíòà ÐÔ «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû»
(ÍØ 3332. 2010.4).
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RESPONSE OF CALLIPHORA VICINA LARVAL HEMOCYTES TO ABIOTIC

AND BIOTIC FOREIGN PARTICLES INJECTION

T. V. Kind

Biological Institute of St. Petersburg State University;

e-mail: tatiana.kind@mail.ru

Human erythrocytes injection into the body cavity of Calliphora vicina postfeeding larvae results to their
fast binding by thrombocytoidal fragments with agglutinates formation. There were almost none sites of lysis
and degradation of erythrocytes in agglutinates even after shape modification and strands generation. Excepti-
ons are zones of agglutinates with juvenile hemocytes, where destruction of erythrocytes is seen. The sequential
injection of erythrocytes and charcoal particles leads to charcoal adhesion at first to agglutinates periphery and
later to more deep stratum of cytoplasm between the erythrocytes. Under such conditions agglutinate formation
period is accompanied with morphology variations which do not influence the intensity of agglutinating reacti-
on. Juvenile plasmatocytes phagocytized the charcoal particles regardless of their concentration and duration of
previous contact with erythrocytes. When mixture of abiotic and biotic particles was injected into post feeding
larvae, erythrocytes and charcoal generate independent aggregations in the range of separate agglutinates. At the
same time plasmatocytes form nodules consisting of temporary cell aggregations covered with cores of non pha-
gocytized charcoal particles. These data testified that presumably lectin receptors responsible for foreign biotic
and abiotic particles recognition are very near but not identical for different types of hemocytes. They may be
specifical (for plasmatocytes) or integrated to different parts of cellular membrane (in thrombocytoids).

K e y w o r d s: Calliphora vicina, immunity, hemolymph, hemocytes, phagocytosis, recognition.
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