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Èññëåäîâàíû ãåìîöèòàðíûé ñîñòàâ è çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ 4 ñåìåéñòâ ìóõ — Tabanidae,
Syrphidae, Muscidae è Sarcophagidae, ëè÷èíêè êîòîðûõ îáèòàþò â áàêòåðèàëüíî-àãðåññèâíîé ñðåäå.
Íàèìåíüøåå êîëè÷åñòâî òèïîâ ãåìîöèòîâ âûÿâëåíî ó Tabanidae è Syrphidae — ïðîãåìîöèòû, ïëàçìàòî-
öèòû è ïðîôåíîëîêñèäàçîñîäåðæàùèå íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè (ýíîöèòîèäû). Ó Sarcophaga
crassipalpis è Musca domestica ê ýòîìó íàáîðó äîáàâëÿþòñÿ åùå òðîìáîöèòîèäû èëè ïîäîöèòîïîäîáíûå
êëåòêè. Íà ñòàäèè ïóïàðèÿ ó Sarcophaga â ãåìîëèìôå âûÿâëÿåòñÿ íîâîå ïîêîëåíèå ïðîãåìîöèòîâ, ôîð-
ìèðóþùèõ íåáîëüøèå îêðóãëûå è âåðåòåíîâèäíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Õàðàêòåðíûõ äëÿ Calliphoridae
þâåíèëüíûõ ïëàçìàòîöèòîâ íè ó îäíîãî èç ïðåäñòàâèòåëåé èññëåäîâàííûõ ñåìåéñòâ íå îáíàðóæåíî.
Ñðåäè ãåìîöèòîâ îäíîãî òèïà òàêæå èìåþò ìåñòî çíà÷èòåëüíûå âàðèàöèè. Îñîáåííî ýòî êàñàåòñÿ íåñòà-
áèëüíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê. Ó Sarcophagidae è Tabanidae îíè çàïîëíåíû êðóïíûìè ãëûáêàìè, íî åñëè
ó ëè÷èíîê ñåðûõ ìÿñíûõ ìóõ ãëûáêè ïîñëå âûäåëåíèÿ ãåìîëèìôû áûñòðî ðàñïàäàþòñÿ è ñîäåðæèìîå
êëåòîê âûõîäèò â ãåìîëèìôó, òî ó ñëåïíåé îíè ìîãóò îñòàâàòüñÿ íåèçìåííûìè íà ïðîòÿæåíèè íåñêîëü-
êèõ ÷àñîâ. Ó Muscidae è Syrphidae âûáðîñ ïðîôåíîëîêñèäàçû ïðîèñõîäèò åùå ðàíüøå, è êëåòêè îáëàäà-
þò ïèêíîòè÷åñêèìè ÿäðàìè è ñåòüþ ìåëêèõ ãðàíóë â î÷åíü ñâåòëîé æèäêîé öèòîïëàçìå.

Òðîìáîöèòîèäû ó êîìíàòíîé ìóõè ïðåäñòàâëåíû êðóïíûìè ïëîñêèìè ÷àñòî áåçúÿäåðíûìè êëåòêà-
ìè, «ãîëûìè» ÿäðàìè è ôðàãìåíòàìè öèòîïëàçìû, à íà ñòàäèè îïóñòîøåíèÿ çîáà — êðóïíûìè áåçúÿ-
äåðíûìè êëåòêàìè ñ âååðîîáðàçíûìè âûðîñòàìè. Ïëàçìàòîöèòû ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ÿâëÿþòñÿ
êëåòêàìè ñ ôèëîïîäèÿìè. Ó ëè÷èíîê îíè ñîäåðæàò êàòàáîëè÷åñêèå âêëþ÷åíèÿ, à ó êóêîëîê — ôðàãìåí-
òû àïîïòîçíûõ òêàíåé. Î÷èùåíèå ãåìîëèìôû îò ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö ó Sarcophagidae è Muscidae îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ òðîìáîöèòîèäàìè, à ó Tabanidae — ïëàçìàòîöèòàìè ïðè ïîìîùè îáðàçîâàíèÿ íîäóë. Îñîáîå
ìåñòî çàíèìàåò çàùèòíàÿ ðåàêöèÿ ëè÷èíîê Syrphidae, êîãäà èíúåêöèÿ ÷àñòèö óãëÿ ïðèâîäèò ê ïîëíîìó
èñ÷åçíîâåíèþ âñåõ òèïîâ ãåìîöèòîâ. Òàêèì îáðàçîì, ïðåäñòàâèòåëè ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ âûñøèõ äâó-
êðûëûõ ìîãóò óñïåøíî èñïîëüçîâàòü ðàçëè÷íûå ìåõàíèçìû êëåòî÷íîãî èììóíèòåòà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Sarcophagidae, Muscidae, Tabanidae, Syrphidae, êëåòî÷íûé èììóíèòåò, ãåìî-
öèòû, ôàãîöèòîç, èíêàïñóëÿöèÿ, íîäóëÿöèÿ.

Äâóêðûëûå ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç ñàìûõ ïðåóñïåâàþ-
ùèõ, ðàñïðîñòðàíåííûõ è áûñòðî ýâîëþöèîíèðóþùèõ
îòðÿäîâ íàñåêîìûõ. Ïîäîáíîìó óñïåõó ñïîñîáñòâóåò è
âûñîêîîðãàíèçîâàííàÿ çàùèòíàÿ ñèñòåìà íåñïåöèôè÷å-
ñêîãî èììóíèòåòà, çàùèùàþùàÿ äâóêðûëûõ îò áàêòåðè-
àëüíûõ è ïàðàçèòè÷åñêèõ èíâàçèé. Ëè÷èíêè äâóêðûëûõ
ìîãóò îáèòàòü â ÷ðåçâû÷àéíî áàêòåðèàëüíî-àãðåññèâíîé
ñðåäå, òàêîé êàê ôåêàëèè, ðàçëàãàþùèåñÿ æèâîòíûå è
ðàñòèòåëüíûå îñòàòêè, ãíèþùèé ìóñîð. Åñòåñòâåííî, ñó-
ùåñòâóåò î÷åíü ýôôåêòèâíûé ïåðâûé óðîâåíü çàùèòû â
âèäå êóòèêóëû è ïåðèòðîôè÷åñêîé ìåìáðàíû, íå ïîçâî-
ëÿþùèé èíôåêöèè ïðîíèêíóòü â ïîëîñòü òåëà. Îäíàêî
ïðè íà÷àëå ïóïàðèçàöèè è çàïóñêå àïîïòîçà òêàíåé êè-
øå÷íèêà ìíîãèå áàêòåðèè ñïîñîáíû ïîïàäàòü íåïîñðåä-
ñòâåííî â ãåìîëèìôó. Äëÿ èõ ýëèìèíàöèè ìîãóò áûòü çà-
äåéñòâîâàíû äâå ñèñòåìû âðîæäåííîãî èììóíèòåòà —
ãóìîðàëüíàÿ è êëåòî÷íàÿ. Â êëåòî÷íûå ìåõàíèçìû âõîäÿò
ôàãîöèòîç, îáðàçîâàíèå íîäóë, ìîðóë è èíêàïñóëÿöèÿ.
Ôàãîöèòîç, ñ÷èòàþùèéñÿ ïåðâûì áàðüåðîì ïðîòèâ ïàòî-

ãåíîâ, î÷èùàåò ãåìîëèìôó îò ìíîãèõ áèîëîãè÷åñêèõ
(Ratcliffe, Rowley, 1979; Götz, Boman, 1985; Ratcliffe et al.,
1985; Ratcliffe, 1986) è íåáèîëîãè÷åñêèõ (Slov*ak et al.,
1991; Wiesner, 1991, 1992) àãåíòîâ. Åñëè â ãåìîëèìôó
ïðîíèêàåò çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö,
îíè èçîëèðóþòñÿ ñêîïëåíèÿìè ãåìîöèòîâ, íàçûâàåìûõ
íîäóëàìè, èíîãäà ìåëàíèçèðîâàííûìè (Ratcliffe, Rowley,
1979; Lackie, 1980). Èíêàïñóëÿöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ â òîì
ñëó÷àå, åñëè ÷óæåðîäíûé ìàòåðèàë ñëèøêîì âåëèê äëÿ
ôàãîöèòîçà. Â ðåàêöèè èíêàïñóëÿöèè çàäåéñòâîâàíû êàê
êëåòî÷íûé, òàê è ãóìîðàëüíûé ôàêòîðû (Götz, Vey, 1987;
Götz et al., 1987; Rizki, Rizki, 1987). Äëÿ ãåìîöèòîâ, îñó-
ùåñòâëÿþùèõ ôàãîöèòîç è íîäóëÿöèþ, ìîãóò áûòü ïðî-
âåäåíû òåñíûå ïàðàëëåëè ìåæäó ïðåäñòàâèòåëÿìè ðàç-
ëè÷íûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (Gupta, 1979; Ribeiro, Brehe-
lin, 2006). ×òî æå êàñàåòñÿ êëåòîê, ó÷àñòâóþùèõ â
èíêàïñóëÿöèè ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö, èõ ìîðôîëîãèÿ è äè-
íàìèêà çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ó ïðåäñòàâèòåëåé
ðàçëè÷íûõ îòðÿäîâ, íî è ó ïîäîòðÿäîâ äëèííîóñûõ è êî-
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ðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ è áîëåå òîãî, ó âèäîâ, îòíîñÿùèõ-
ñÿ ê âûñøèì êðóãëîøîâíûì ìóõàì. Òàê, ó ëè÷èíîê Dro-
sophila, ÿâëÿþùèõñÿ ìîäåëüíûì îáúåêòîì äëÿ èññëå-
äîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ àñïåêòîâ èììóíèòåòà íàñåêîìûõ,
îñíîâíûì êëåòî÷íûì ýëåìåíòîì äëÿ îáðàçîâàíèÿ êàïñóë
ñëóæàò ëàìåëëîöèòû, óïëîùåííûå êëåòêè, ôîðìèðóþ-
ùèå ìîíîñëîé âîêðóã ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòî-
êðûëûõ èëè èíûõ ÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ (Eslin, Prevost,
1998; Meister, Lagueux, 2003). Â òî æå âðåìÿ ó ìíîãèõ ìóõ
â ãåìîëèìôå îáíàðóæåíû òðîìáîöèòîèäû — óíèêàëüíûå
êëåòêè, öèòîïëàçìà êîòîðûõ ðàñïàäàåòñÿ íà íåáîëüøèå
áåçúÿäåðíûå ôðàãìåíòû è «ãîëûå» ÿäðà. Îíè âûïîëíÿ-
þò òó æå ôóíêöèþ, ÷òî è ëàìåëëîöèòû ó Drosophila, à
èìåííî èíêàïñóëèðóþò ÷óæåðîäíûå îáúåêòû (Zachary,
Hoffmann, 1973; Zachary et al., 1975; Êèíä, 2003, 2007,
2012). Íî ýòèì çíà÷åíèå òðîìáîöèòîèäîâ íå îãðàíè÷èâà-
åòñÿ. Îíè ñïîñîáíû ïîãëîùàòü è áîëåå ìåëêèå îáúåêòû
(âåëè÷èíîé ìåíåå 1 ìêì), ÷òî ãîâîðèò îá èõ ó÷àñòèè íå
òîëüêî â èçîëÿöèè ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ ïåðåïîí÷àòîêðû-
ëûõ, íî è â ôàãîöèòîçå (Êèíä, 2005). Íà âñåõ ýòàïàõ ðàç-
âèòèÿ òðîìáîöèòîèäû áûëè âûÿâëåíû òîëüêî ó Calli-
phora. Ó äðóãèõ âèäîâ ìóõ (Stomoxys calcitrans, Lucilia
sericata, Glossina austeni è G. morsitans) òðîìáîöèòîèäû
îáíàðóæåíû íà åäèíñòâåííî èññëåäîâàííîé ñòàäèè —
èìàãî (Kaaya, Ratcliffe, 1982). Â òî æå âðåìÿ ó ëè÷èíîê è
ìîëîäûõ ïóïàðèåâ ìóõè Sarcophaga bullata èç áëèçêîãî ê
êàëëèôîðèäàì ñåìåéñòâà ñàðêîôàãèä ïîä íàçâàíèåì ìíî-
ãîÿäåðíûõ ãðàíóëÿðíûõ ãåìîöèòîâ îïèñàíû, ñóäÿ ïî èë-
ëþñòðàöèÿì, èìåííî ýòè êëåòêè (Whitten, 1964). Äëÿ
óòî÷íåíèÿ ðàñïðîñòðàíåííîñòè òðîìáîöèòîèäîâ ñðåäè
ðàçíûõ ñåìåéñòâ äâóêðûëûõ è èõ ðîëè â çàùèòíîé ðåàê-
öèè ëè÷èíîê ìóõ áûëî ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå ãåìîöè-
òàðíîãî ñîñòàâà ãåìîëèìôû ëè÷èíîê ñåðîé ìÿñíîé ìóõè
Sarcophaga crassipalpis (Sarcophagidae), äîìàøíåé ìóõè
Musca domestica (Muscidae), ñëåïíÿ-äîæäåâêè Haemato-
pota pluvialis (Tabanidae) è æóð÷àëêè Helophilus trivittatus
(Syrphidae).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ó ñ ë î â è ÿ â û ð à ù è â à í è ÿ. Ëè÷èíêè ñåðîé ìÿñíîé
ìóõè S. crassipalpis ïåòåðãîôñêîé ïîïóëÿöèè âûêàðìëè-
âàëè íà ñâèíûõ ïî÷êàõ ïðè 15 °Ñ. Ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ ïè-
òàíèÿ áëóæäàþùèå ëè÷èíêè ïåðåíîñèëè íà îïèëêè, ãäå è
ïðîèñõîäèëà ïóïàðèçàöèÿ. Äèàïàóçèðóþò ïóïàðèè, ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü ðåàêòèâàöèè ïîðÿäêà 3 ìåñ ïðè 5 °Ñ, âû-
ëåòåâøèå èìàãî ñîçðåâàþò ÷åðåç 10—15 ñóò ïðè 25 °Ñ íà
óãëåâîäíî-áåëêîâîé äèåòå. Îòêëàäêó ëè÷èíîê ïðîâîäèëè
íà êóñî÷êè ïî÷êè.

Ëè÷èíêè êîìíàòíîé (äîìàøíåé) ìóõè M. domestica
âûêàðìëèâàëè íà óâëàæíåííîì ãðàíóëèðîâàííîì êîðìå
äëÿ ôîðåëè ïðè 25 °Ñ âïëîòü äî ïóïàðèçàöèè. Äëÿ èññëå-
äîâàíèÿ ôàãîöèòàðíîé àêòèâíîñòè ãåìîöèòîâ ëè÷èíêè
ïåðåíîñèëè ñ öåëüþ çàìåäëåíèÿ ðàçâèòèÿ â 20 °Ñ.

Äëÿ ðàçâåäåíèÿ ñëåïíåé-äîæäåâîê H. pluvialis èñ-
ïîëüçîâàëè åìêîñòè ñ âîäîé, â êîòîðóþ áûëè äîáàâëåíû
êîíñêèé íàâîç è ñðåçàííûå ñîðíÿêè. Ñàìêè ñëåïíåé îò-
êëàäûâàëè ÿéöà íà ïîìåùåííûå ñâåðõó ëèñòüÿ ëîïóõà.
Âîçðàñò ëè÷èíîê îïðåäåëÿëè ïðè ïåðèîäè÷åñêîì âçÿòèè
ïðîá ãíèþùåãî íàñòîÿ.

Êóëüòóðó æóð÷àëîê H. trivittatus âåëè ïî òîé æå ìåòî-
äèêå, íî áåç äîáàâëåíèÿ íàâîçà. Ïåðåä ïóïàðèçàöèåé ëè-
÷èíêè äîæäåâîê è æóð÷àëîê ïîêèäàþò âîäó è ïåðåáèðà-
þòñÿ íà ñòåíêè åìêîñòåé èëè ëåæàùèå ñâåðõó ëèñòüÿ.

Ï ð î á û ã å ì î ë è ì ô û è ñ ñ ë å ä î â à ë è ïîä ìèêðî-
ñêîïîì ñ èñïîëüçîâàíèåì äèôôåðåíöèàëüíî-èíòåðôåðåí-
öèîííîãî êîíòðàñòà (ÄÈÊ) ïî Íîìàðñêîìó (îáúåêòèâ
40�). Ýòà ìåòîäèêà ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü ïðèæèçíåííûå
áàðåëüåôíûå ïîëèõðîìíûå èçîáðàæåíèÿ êëåòîê è ðÿäà
êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, âêëþ÷àÿ ÿäðà, ÿäðûøêè è âàêóîëè.
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 âðå-
ìåííûõ ïðåïàðàòà ãåìîëèìôû. Êàïëè ãåìîëèìôû, âçÿ-
òûå ïîñëå ïðîêîëà â ïåðåäíèõ ñåãìåíòàõ 2—5 ëè÷èíîê,
ñìåøèâàëè íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå è íåìåäëåííî èññëåäî-
âàëè ïîä ìèêðîñêîïîì Jenamed (Carl Zeiss Microscopy
GmbH, Ãåðìàíèÿ). Èçîáðàæåíèÿ ìîíîñëîÿ ãåìîöèòîâ ïî-
ëó÷àëè ñ èñïîëüçîâàíèåì öèôðîâîé âèäåîêàìåðû Digital
CDSP, ïðîãðàìì iuVCR è Adobe Photoshop.

Ä ë ÿ è ç ó ÷ å í è ÿ ð å à ê ö è è ã å ì î ö è ò î â í à ï î-
ñ ò î ð î í í è å ÷ à ñ ò è ö û ïðîâîäèëè èíúåêöèè îòñòîåí-
íîé âçâåñè ìåëêîðàñòåðòîãî àêòèâèðîâàííîãî óãëÿ â ôè-
çèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå. ×åðåç ðàçëè÷íîå âðåìÿ ïîñëå
èíúåêöèè (îò 1 ìèí äî 48 ÷) ïðîáû ãåìîëèìôû èññëåäî-
âàëè ïîä ìèêðîñêîïîì ñ èñïîëüçîâàíèåì ÄÈÊ. Ïðèìåíå-
íèå ýòîé ìåòîäèêè ïîçâîëÿåò íàèáîëåå êîððåêòíî îöåíè-
âàòü ìîðôîëîãèþ ãåìîöèòîâ ó ðàçíûõ âèäîâ è ñðàâíèâàòü
èõ çàùèòíóþ ðåàêöèþ íà ïîÿâëåíèå ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö.

Ðåçóëüòàòû

Â ãåìîëèìôå ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê Sarcophaga cras-
sipalpis (Sarcophagidae) âèäíû êëàñòåðû (èíîãäà î÷åíü
êðóïíûå) ïðîãåìîöèòîâ äèàìåòðîì 8—9 ìêì (ðèñ. 1, à).
Ãèàëèíîâûå êëåòêè ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì ñòàáèëüíû-
ìè êëåòêàìè (ïðîòðîìáîöèòîèäàìè) ñî ñëàáî âûðàæåí-
íûì ÿäðîì è ãîìîãåííîé èëè ñëàáîãðàíóëèðîâàííîé öè-
òîïëàçìîé, â ðÿäå ñëó÷àåâ îòñëàèâàþùåéñÿ ïî ïåðèôåðèè
(ðèñ. 1, á). Â ñâîáîäíîé ãåìîëèìôå ïðèñóòñòâóþò òàêæå
òðîìáîöèòîèäû â âèäå ôèëàìåíòîâ èëè äëèííûõ öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ òÿæåé. Âòîðûì òèïîì ãèàëèíîâûõ êëå-
òîê ÿâëÿþòñÿ êðóïíûå (35�60 ìêì) îêðóãëûå èëè îâàëü-
íûå íåñòàáèëüíûå êëåòêè ñ çàïîëíåííîé ãëûáêàìè öèòî-
ïëàçìîé (ïðîôåíîëîêñèäàçîñîäåðæàùèå êëåòêè) (ðèñ. 1,
á). Íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ïîñëå âûäåëåíèÿ ãå-
ìîëèìôû áûñòðî ðàñïàäàþòñÿ ñ âûáðîñîì öèòîçîëà â
ãåìîëèìôó. Îò êëåòêè ïîñëå ðàñïàäà îñòàåòñÿ òîëüêî
«ñêåëåò» èëè «òåíü» (ðèñ. 1, à). Ïîìèìî âûøåóêàçàííûõ,
èíûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ â ãåìîëèìôå íå îáíàðóæèâàåòñÿ.
Þâåíèëüíûå ïëàçìàòîöèòû, ñòîëü õàðàêòåðíûå äëÿ Cal-
liphora (Êèíä, 2003; Òóëèí, ×àãà, 2003), îòñóòñòâóþò. Ïå-
ðåä îêîí÷àíèåì ïèòàíèÿ íà÷èíàåòñÿ ïîäãîòîâêà ê äèôôå-
ðåíöèðîâêå ïëàçìàòîöèòîâ. Êëàñòåðû ðàçðûõëÿþòñÿ, è
ïðîãåìîöèòû, îòäåëÿÿñü îò íèõ, âûõîäÿò â ãåìîëèìôó.
Ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ ïèòàíèÿ â ïëàçìàòîöèòàõ ñòàíîâÿòñÿ
çàìåòíûìè ëèïèäíûå èëè ëèïîïðîòåèíîâûå êàòàáîëè÷å-
ñêèå âêëþ÷åíèÿ (ðèñ. 1, â, ã). Ïî ìåðå îïóñòîøåíèÿ çîáà
ïëàçìàòîöèòû óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàçìåðàõ è ÷èñëî âêëþ-
÷åíèé â íèõ çàìåòíî âîçðàñòàåò. Ïàðàëëåëüíî íàáëþäàåò-
ñÿ âûáðîñ â ãåìîëèìôó íîâûõ êëàñòåðîâ ïðîãåìîöèòîâ,
÷òî ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíîìó óâåëè÷åíèþ îáùåãî êîëè-
÷åñòâà êëåòîê. Ó çðåëûõ áëóæäàþùèõ ëè÷èíîê, ãîòîâÿ-
ùèõñÿ ê ïóïàðèçàöèè, ïðîèñõîäèò äàëüíåéøàÿ äèôôå-
ðåíöèðîâêà ïëàçìàòîöèòîâ, è îíè ïåðåõîäÿò â ôàçó II,
óâåëè÷èâàÿñü â ðàçìåðàõ äî 15—20 ìêì è çàïîëíÿÿñü
âêëþ÷åíèÿìè, êîòîðûå ìàñêèðóþò ÿäðî (ðèñ. 2, ä). Êîëè-
÷åñòâî êðóïíûõ ãèàëèíîâûõ êëåòîê ðåçêî ñîêðàùàåòñÿ,
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Ðèñ. 1. Ãåìîöèòû â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê è ìîëîäûõ ïóïàðèåâ Sarcophaga crassipalpis.

à — ïèòàþùèåñÿ ëè÷èíêè; âèäíû êðóïíûé êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ è ðàñïàäàþùàÿñÿ íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà. á — ãåìîöèòû ëè÷èíêè â êîíöå
ïåðèîäà ïèòàíèÿ; âèäíû ïðîãåìîöèòû â êëàñòåðå è ñâîáîäíî ëåæàùèå â ãåìîëèìôå ñòàáèëüíàÿ è íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâûå êëåòêè. â — ãåìîöèòû
îïóñòîøèâøåé çîá ëè÷èíêè; â ïëàçìàòîöèòàõ íà÷èíàþò íàêàïëèâàòüñÿ êàòàáîëè÷åñêèå âêëþ÷åíèÿ (ñòðåëêè). ã — áëóæäàþùàÿ ëè÷èíêà ÷åðåç 2 ñóò
ïîñëå îïóñòîøåíèÿ çîáà; íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà è ïëàçìàòîöèòû ñ êàòàáîëè÷åñêèìè âêëþ÷åíèÿìè (ñòðåëêè). ä — ëè÷èíêà ïåðåä íà÷àëîì
ïóïàðèçàöèè; ïëàçìàòîöèòû ñîñòàâëÿþò ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ãåìîöèòîâ. å — ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå ïóïàðèçàöèè; ïëàçìàòîöèòû ïðåâðàòèëèñü â
ìàêðîôàãè, çàïîëíåííûå îñòàòêàìè àïîïòîçíûõ òêàíåé. Ì — ìàêðîôàã, Íãê — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïã — ïðîãåìîöèò, Ïë — ïëàçìàòî-

öèò, Ñãê — ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



îíè ïî÷òè ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò èç ãåìîëèìôû, íî íà èõ
ìåñòî ïðèõîäÿò âåðåòåíîâèäíûå êëåòêè, íåáîëüøèå, âû-
òÿíóòûå èëè îñòðîêîíå÷íûå ñ ãîìîãåííîé öèòîïëàçìîé.

Ïîñëå ïóïàðèçàöèè ïëàçìàòîöèòû ïåðåõîäÿò â ñòà-
äèþ III, âîçðàñòàÿ â ðàçìåðàõ äî 20—25 ìêì. Âêëþ÷åíèÿ
ðàñïîëàãàþòñÿ ãîðàçäî áîëåå ðûõëî, äåëàÿ ÿäðà âíîâü âè-
äèìûìè, à ÷åðåç 1 ñóò ïëàçìàòîöèòû äîñòèãàþò ôàçû
ìàêðîôàãîâ, çàïîëíÿÿñü êðóïíûìè ôðàãìåíòàìè àïîïòîç-
íûõ òêàíåé (ðèñ. 1, å). Ñðåäè ïëàçìàòîöèòîâ ïîÿâëÿåòñÿ
íîâîå ïîêîëåíèå ïðîãåìîöèòîâ, ôîðìèðóþùèõ íåáîëü-
øèå îêðóãëûå è âåðåòåíîâèäíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè.

Ó ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê ýëèìèíàöèÿ ÷óæåðîäíûõ ÷à-
ñòèö èç ãåìîëèìôû ïðîèñõîäèò ñ î÷åíü áîëüøîé èíòåí-
ñèâíîñòüþ è òîëüêî çà ñ÷åò òðîìáîöèòîèäîâ. Óæå ÷åðåç
1 ìèí ïîñëå èíúåêöèè ÷àñòè÷êè òóøè íà÷èíàþò çàïîë-
íÿòü íåáîëüøèå àããëþòèíàòû (ðèñ. 2, à), à åùå ÷åðåç
1 ìèí ñâîáîäíûå ÷àñòèöû ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò èç ãåìî-
ëèìôû. ×åðåç 10—30 ìèí íåáîëüøèå òðîìáîöèòîèäíûå
àããëþòèíàòû ñëèâàþòñÿ â áîëåå êðóïíûå è ïëîòíûå
îêðóãëûå «ìåøêè», ÷àñòî ñ äëèííûìè öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèìè âûðîñòàìè — ôèëîïîäèÿìè (ðèñ. 2, á).

Â ïåðèîä îïóñòîøåíèÿ çîáà, íåñìîòðÿ íà ïîÿâëåíèå
çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ïëàçìàòîöèòîâ, ôóíêöèÿ ôà-
ãîöèòîçà âñå ðàâíî îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò òðîìáîöè-
òîèäîâ, êîòîðûå, êàê è íà áîëåå ðàííèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ,
íà÷èíàþò ïîãëîùàòü ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû â ïåðâûå ìè-
íóòû ïîñëå èíúåêöèè è îáðàçóþò êðóïíûå îêðóãëûå
ïëîòíî çàáèòûå ÷àñòèöàìè àããëþòèíàòû â ïîñëåäóþùèå
10—30 ìèí. Ïðè ýòîì ïëàçìàòîöèòû ìîãóò ïðèëèïàòü ê
àããëþòèíàòàì, îáðàçóÿ êàïñóëû, íî íå ïîêàçûâàÿ íèêàêèõ
ïðèçíàêîâ ôàãîöèòîçà (ðèñ. 2, ã). Èíòåðåñíî, ÷òî àäãåçèÿ
÷àñòèö ìîæåò íàáëþäàòüñÿ åùå äî ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíî-
öåííûõ òðîìáîöèòîèäîâ, íà ýòàïå ãèàëèíîâîé êëåòêè
(ðèñ. 2, â).

Ïåðåëîì â àêòèâíîñòè ïëàçìàòîöèòîâ íàñòóïàåò òîëü-
êî ó áëóæäàþùèõ ëè÷èíîê. Ïëàçìàòîöèòû ñòàíîâÿòñÿ
ñïîñîáíûìè ðåàãèðîâàòü íà ïîÿâëåíèå ÷àñòèö óãëÿ, àä-
ãåçèðîâàòü èõ íà ñâîåé ïîâåðõíîñòè è ôàãîöèòèðîâàòü
(ðèñ. 2, ä). Íî ýòî ïðîèñõîäèò òîëüêî ÷åðåç íåñêîëüêî äå-
ñÿòêîâ ìèíóò. Ó çðåëûõ ëè÷èíîê íåçàäîëãî äî ïóïàðèçà-
öèè ïëàçìàòîöèòû çàïîëíÿþòñÿ âêëþ÷åíèÿìè. Â îòâåò íà
èíúåêöèþ ÷àñòèö óãëÿ îíè àêòèâíî ïðèëèïàþò ê àããëþ-
òèíàòàì è ÷àñòî îáðàçóþò âîêðóã íèõ êàïñóëû. Ïåðâûå
óãîëüíûå ÷àñòèöû ìîãóò ïåðåõîäèòü èç àããëþòèíàòîâ â
ïëàçìàòîöèòû ÷åðåç 20—30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè, îäíàêî
çàìåòíîå êîëè÷åñòâî óãëÿ îáíàðóæèâàåòñÿ â íèõ òîëüêî
÷åðåç 1 ñóò, êîãäà àããëþòèíàòû ïðèîáðåòàþò òÿæåîáðàç-
íóþ ôîðìó è ÷àñòè÷íî îñâîáîæäàþòñÿ îò ïîãëîùåííûõ
ðàíåå ÷àñòèö (ðèñ. 2, å).

Ìîðôîëîãèÿ è äèíàìèêà ãåìîöèòîâ ëè÷èíîê êîìíàò-
íîé ìóõè Musca domestica (Muscidae) èìåþò öåëûé ðÿä
îáùèõ ÷åðò ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ïàðàìåòðàìè ó êàëëè-
ôîðèä è ñàðêîôàãèä, íî îáëàäàþò óíèêàëüíûìè, ïðèñó-
ùèìè òîëüêî èì îñîáåííîñòÿìè.

Ó ïèòàþùèõñÿ è íåäàâíî îêîí÷èâøèõ ïèòàíèå ëè÷è-
íîê ñ äëèííûì çîáîì è âïëîòü äî ïî÷òè ïîëíîãî îïóñ-
òîøåíèÿ çîáà ãåìîöèòû ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì íå-
ìíîãî÷èñëåííûìè ãèàëèíîâûìè êëåòêàìè è òðîìáîöè-
òîèäàìè ðàçíîé âåëè÷èíû îêðóãëîé èëè íåïðàâèëüíîé
ôîðìû, à òàêæå îêðóãëûìè ìåëêèìè ôðàãìåíòàìè öè-
òîïëàçìû òðîìáîöèòîèäîâ — ïëàñòèíêàìè è «ãîëûìè»
ÿäðàìè. Ïðîãåìîöèòîâ è ãèàëèíîâûõ êëåòîê î÷åíü ìàëî
èëè íåò âîîáùå, êëàñòåðîâ è ëè÷èíî÷íûõ ïëàçìàòîöèòîâ
òàêæå íå âûÿâëÿåòñÿ. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî íåêîòîðûå
òðîìáîöèòîèäû çâåçä÷àòîé ôîðìû ñ äëèííûìè ôèëîïî-

äèÿìè (ðèñ. 4, á, ã) ìîãóò íàïîìèíàòü þâåíèëüíûå ïëàç-
ìàòîöèòû Calliphora, îíè îòëè÷àþòñÿ î÷åíü ñëàáî
âûðàæåííûì ÿäðîì è îòñóòñòâèåì êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ-
÷åíèé.

Ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïèòàíèÿ ïëàçìàòîöèòîâ ïî-ïðåæíå-
ìó íå âèäíî. Ìíîãî îòíîñèòåëüíî êðóïíûõ òðîìáîöèòîè-
äîâ îêðóãëîé èëè íåïðàâèëüíîé ôîðìû, ñ ãðóáîãðàíóëÿð-
íîé öèòîïëàçìîé (20—35 ìêì), îòäåëüíûõ ôðàãìåíòîâ
öèòîïëàçìû è «ãîëûõ» ÿäåð. Â ïðîöåññå îïóñòîøåíèÿ
çîáà íàðÿäó ñ ìíîãî÷èñëåííûìè íåáîëüøèìè è êðóïíû-
ìè òðîìáîöèòîèäàìè, îêðóãëûìè ôðàãìåíòàìè è «ãî-
ëûìè» ÿäðàìè ïîÿâëÿþòñÿ êðóïíûå êëàñòåðû ïðîãåìî-
öèòîâ, ñðàçó äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ â ïëàçìàòîöèòû I
(ðèñ. 3, å). Èçðåäêà âèäíû íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå
êëåòêè, âåðíåå èõ îñòàòêè (ðèñ. 4, â). Ó òðîìáîöèòîèäîâ
îïóñòîøèâøèõ çîá ëè÷èíîê ÷àñòî ìîæíî íàáëþäàòü ìíî-
ãî÷èñëåííûå ôèëîïîäèè ðàçëè÷íîé äëèíû, ïðîíèçûâàþ-
ùèå îêðóæàþùåå êëåòêó ãàëî èç ñëàáîêîíòðàñòíîé öèòî-
ïëàçìû (ðèñ. 3, â, å). Ïîäîáíûå îáðàçîâàíèÿ íàïîìèíàþò
âóàëåîáðàçíûå èëè âååðîîáðàçíûå âûðîñòû, îáíàðóæåí-
íûå ó ãåìîöèòîâ âçðîñëûõ ìóõ (Whitten, 1964; Kaaya, Rat-
cliffe, 1982; Lanot et al., 2001). Åùå áîëåå îò÷åòëèâî «âåå-
ðà» èëè «ïëàâíèêè» âûÿâëÿþòñÿ ó çàïîëíåííûõ ÷àñòè÷-
êàìè óãëÿ òðîìáîöèòîèäîâ ïîñëå åãî èíúåêöèè (ðèñ. 4, å).
Êàê òðîìáîöèòîèäû (êëåòêè è ôðàãìåíòû), òàê è ïëàçìà-
òîöèòû î÷åíü áûñòðî ðàñïëàñòûâàþòñÿ íà ñòåêëå. Â ýòîò
æå ïåðèîä ïîÿâëÿþòñÿ ïåðâûå ïðîãåìîöèòû.

Ëè÷èíêè äîìàøíèõ ìóõ äîñòàòî÷íî òåðìîôèëüíû.
Óæå ïðè 18—20 °Ñ ðàçâèòèå çàìåäëåíî, è ïåðâûå ïóïà-
ðèè ïîÿâëÿþòñÿ íå ðàíåå ÷åì ÷åðåç 1 íåä ïîñëå îïóñòî-
øåíèÿ çîáà. ×åðåç 2—3 ñóò ïîñëå îïóñòîøåíèÿ ïîÿâ-
ëÿþòñÿ êðóïíûå êëàñòåðû ïðîãåìîöèòîâ, äèôôåðåíöè-
ðóþùèõñÿ â ïëàçìàòîöèòû. Êîëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé â
öèòîïëàçìå äèñïåðñíûõ ïëàçìàòîöèòîâ I çíà÷èòåëüíî
óâåëè÷èâàåòñÿ. Äîâîëüíî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ íåñòàáèëü-
íûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, â òîì ÷èñëå è íà ñòàäèè âûáðîñà
ïóçûðåé, ñ ìåëêèìè îêðóãëûìè ÷àñòèöàìè âíóòðè. Ýòè
÷àñòèöû îñóùåñòâëÿþò èíòåíñèâíîå áðîóíîâñêîå äâèæå-
íèå. Òðîìáîöèòîèäû ïðåäñòàâëåíû íåáîëüøèìè îêðóã-
ëûìè è êðóïíûìè íåïðàâèëüíûìè êëåòêàìè ñ ïó÷êàìè
äëèííûõ ôèëîïîäèé. Íà îäíîì ïðåïàðàòå âèäíî îòïî÷êî-
âûâàíèå îêðóãëûõ ôðàãìåíòîâ îò ñòàáèëüíîé ãèàëèíîâîé
êëåòêè. Òàêèì îáðàçîì, äàæå ó çðåëûõ ëè÷èíîê îáðàçî-
âàíèå è ôóíêöèîíèðîâàíèå òðîìáîöèòîèäîâ îòíþäü íå
ñíèæàþòñÿ.

Íåçàäîëãî äî íà÷àëà ïóïàðèçàöèè êîëè÷åñòâî ïëàç-
ìàòîöèòîâ è ñòåïåíü èõ çàïîëíåííîñòè âêëþ÷åíèÿìè çíà-
÷èòåëüíî óâåëè÷èâàþòñÿ. Ïî ñâîåé ìîðôîëîãèè â ýòîò ïå-
ðèîä îíè ñîîòâåòñòâóþò ïëàçìàòîöèòàì II—III Calliphora
(ðèñ. 4, á, â). Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïóïàðèÿ ðàçìåðû ïëàçìà-
òîöèòîâ II—III âîçðàñòàþò äî 18—20 ìêì, à ÷åðåç 6—8 ÷
îíè ïåðåõîäÿò â ñòàäèþ ìàêðîôàãîâ, çàïîëíÿÿñü ôðàã-
ìåíòàìè àïîïòîçíûõ òêàíåé (ðèñ. 4, ã, ä). Â ýòî æå âðåìÿ,
ò. å. ïîñëå ïóïàðèçàöèè, â ãåìîëèìôå ïîÿâëÿþòñÿ íîâûå
ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè âåðåòåíîâèäíîé ôîðìû
(ðèñ. 4, ä).

Èíúåêöèþ óãëÿ ïðîâîäèëè òîëüêî â îïóñòîøèâøèõ
çîá ëè÷èíîê. Óæå ÷åðåç 10—15 ìèí âñå ÷àñòèöû áûëè
ñêîíöåíòðèðîâàíû â êðóïíûõ òðîìáîöèòîèäàõ ñ âååðîîá-
ðàçíûìè âûðîñòàìè (ðèñ. 4, å).

Òàêèì îáðàçîì, ó ëè÷èíîê êîìíàòíîé ìóõè ìîæíî
âûäåëèòü 5 òèïîâ ãåìîöèòîâ — ïðîãåìîöèòû, ïëàçìàòî-
öèòû (îò ïëàçìàòîöèòîâ I äî ìàêðîôàãîâ), ñòàáèëüíûå è
íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, òðîìáîöèòîèäû è âå-
ðåòåíîâèäíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Ïî ïðåäâàðèòåëüíûì
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Ðèñ. 2. Ðåàêöèÿ ãåìîöèòîâ íà èíúåêöèþ óãëÿ â ëè÷èíêè Sarcophaga crassipalpis.

à — ÷åðåç 1 ìèí ïîñëå èíúåêöèè óãëÿ â êîí÷àþùóþ ïèòàíèå ëè÷èíêó; ÷àñòèöû íà÷èíàþò çàïîëíÿòü àããëþòèíàò, íî äîâîëüíî ìíîãî èõ åùå ñâîáîäíî
ïëàâàåò â ãåìîëèìôå (ñòðåëêè). á — ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå èíúåêöèè; òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò çàïîëíåí ÷àñòèöàìè óãëÿ. â — ëè÷èíêà, îïóñòî-
øèâøàÿ çîá; ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà ñ àäãåçèðîâàííûì íà ïîâåðõíîñòè óãëåì (ñòðåëêà). ã — êàïñóëà èç ïëàçìàòîöèòîâ, îêðóæèâøèõ çàïîë-
íåííûé óãëåì òðîìáîöèòîèäíûé àããëþòèíàò (çâåçäî÷êà). ä — ÷åðåç 4 ÷ ïîñëå èíúåêöèè; àããëþòèíàòû òåðÿþò îêðóãëóþ ôîðìó è ðàçðûõëÿþòñÿ. å —
÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíúåêöèè; àããëþòèíàòû ïðåâðàùàþòñÿ â ñèñòåìó òÿæåé. Àãã — àããëþòèíàò, Êàïñ — êàïñóëà, Íãê — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåò-

êà, Ïë — ïëàçìàòîöèò, Ñãê — ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Òð — òðîìáîöèòîèä. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.
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Ðèñ. 3. Ãåìîöèòû â ãåìîëèìôå ïèòàþùèõñÿ (à—ã) è îïóñòîøàþùèõ çîá (ä, å) ëè÷èíîê Musca domestica.

à, á — îêðóãëûå áåçúÿäåðíûå òðîìáîöèòîèäû è ôðàãìåíòû èõ öèòîïëàçìû (ñòðåëêè). â — äâà òðîìáîöèòîèäà ñ ïåðåìû÷êîé ìåæäó íèìè (ñòðåëêà).
ã — êðóïíûé òðîìáîöèòîèä è ôðàãìåíòû öèòîïëàçìû (ñòðåëêè). ä, å — íåïðàâèëüíîé ôîðìû òðîìáîöèòîèäû, «ãîëûå» ÿäðà è ïðîãåìîöèòû. Ãÿ —

«ãîëîå» ÿäðî, Ïã — ïðîãåìîöèò, Ïë — ïëàçìàòîöèò, Òð — òðîìáîöèòîèä. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



158 Ò. Â. Êèíä

Ðèñ. 4. Ãåìîöèòû â ãåìîëèìôå áëóæäàþùèõ ëè÷èíîê ïåðåä ïóïàðèçàöèåé (à—â) è ìîëîäûõ ïóïàðèåâ (ã—å) Musca domestica.

à — ïëàçìàòîöèò è ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. á — çàïîëíåííûå âêëþ÷åíèÿìè (ñòðåëêè) ïëàçìàòîöèòû è íåïðàâèëüíîé ôîðìû òðîìáîöèòîèä.
â — çàïîëíåííûå âêëþ÷åíèÿìè ïëàçìàòîöèòû è íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà. ã — ìàêðîôàãè è âûòÿíóòûé òðîìáîöèòîèä. ä — ìàêðîôàãè è âåðå-
òåíîâèäíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. ã — çàïîëíåííûé ÷àñòèöàìè óãëÿ òðîìáîöèòîèä ÷åðåç 10 ìèí ïîñëå èíúåêöèè â îïóñòîøèâøóþ çîá ëè÷èíêó. Âã —
âåðåòåíîâèäíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ì — ìàêðîôàã, Íãê — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïë — ïëàçìàòîöèò, Ñãê — ñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåò-

êà, Òð — òðîìáîöèòîèä. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.
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Ðèñ. 5. Ãåìîöèòû è ðåàêöèÿ íà èíúåêöèþ óãëÿ ó ëè÷èíîê Haematopota pluvialis.

à — äâå íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè, îäíà èç êîòîðûõ âûáðîñèëà ñîäåðæèìîå (ñòðåëêà). á — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà è ðûõëûé êëàñòåð
ïðîãåìîöèòîâ. â — ÷àñòü íåñòàáèëüíîé ãèàëèíîâîé êëåòêè è ìåëêèå ïëàçìàòîöèòû. ã — ïðîãåìîöèòû è îáðàçîâàíèå ãèàëèíîâîé êëåòêè. ä — ïëàçìà-
òîöèòû è íåáîëüøàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà. å — ÷åðåç 5 ìèí ïîñëå èíúåêöèè âçâåñè ÷àñòèö óãëÿ; íîäóëà èç ñêîïëåíèÿ ÷àñòèö, îêðóæåííûõ ïëàçìàòîöèòà-

ìè (ñòðåëêè). Íãê — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïã — ïðîãåìîöèò, Ïë — ïëàçìàòîöèò. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.
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Ðèñ. 6. Ãåìîöèòû ëè÷èíîê Helophilus trivittatus.

à — êëàñòåð ïðîãåìîöèòîâ â ãåìîëèìôå ïèòàþùåéñÿ ëè÷èíêè. á — íåáîëüøèå ïëàçìàòîöèòû ñ îòäåëüíûìè çâåçä÷àòûìè âûðîñòàìè (ñòðåëêè). â — íåñòà-
áèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà è çâåçä÷àòûå ïëàçìàòîöèòû. ã — íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè íà ñòàäèè îïóñòîøåíèÿ, êðóïíûé çâåçä÷àòûé ïëàçìàòîöèò è
íåñêîëüêî ïðîãåìîöèòîâ. ä — ìåëêèå äèôôåðåíöèðóþùèåñÿ ïëàçìàòîöèòû â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê ïåðåä ïóïàðèçàöèåé. å — ìàêðîôàãè ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå

ïóïàðèçàöèè. Ì — ìàêðîôàã, Íãê — íåñòàáèëüíàÿ ãèàëèíîâàÿ êëåòêà, Ïã — ïðîãåìîöèò, Ïë — ïëàçìàòîöèò. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 20 ìêì.



äàííûì, îñíîâíóþ ðîëü â óäàëåíèè èç ãåìîëèìôû ÷óæå-
ðîäíûõ ÷àñòèö èãðàþò èìåííî òðîìáîöèòîèäû.

Ïðè èññëåäîâàíèè ãåìîëèìôû Haematopota pluvialis
(Tabanidae) áûëè èñïîëüçîâàíû ëè÷èíêè ñëåïíåé-äîæäå-
âîê, æèâóùèå â íàâîçíî-òðàâÿíîì íàñòîå. Ïîñëå îêîí÷à-
íèÿ ïèòàíèÿ áëóæäàþùèå ëè÷èíêè ïîêèäàþò âîäó è, íå
ðàçâèâàÿñü, êîíöåíòðèðóþòñÿ íà ïëàâàþùèõ ëèñòüÿõ èëè
ñòåíêàõ ñîñóäà.

Äëÿ ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê õàðàêòåðíî íàëè÷èå âñåãî
òðåõ òèïîâ ãåìîöèòîâ: ïðîãåìîöèòîâ — ìåëêèõ îêðóãëûõ
êëåòîê ñ îòíîñèòåëüíî êðóïíûì ÿäðîì è ãîìîãåííîé
öèòîïëàçìîé (ðèñ. 5, ã), íåáîëüøèõ (10—12 ìêì) îêðóã-
ëûõ èëè âåðåòåíîâèäíûõ ïëàçìàòîöèòîâ ñ íåçíà÷èòåëü-
íûì êîëè÷åñòâîì âêëþ÷åíèé è îòäåëüíûìè ôèëîïîäèÿ-
ìè (ðèñ. 5, â, ã) è î÷åíü êðóïíûõ (20—30 � 30—40 ìêì)
ãèàëèíîâûõ êëåòîê, çàïîëíåííûõ óãëîâàòûìè ãëûáêà-
ìè. Ïîñëåäíèå ÷ðåçâû÷àéíî ïîõîæè íà íåñòàáèëüíûå
êëåòêè Sarcophaga. Íåêîòîðûå èç ýòèõ êëåòîê ïî÷òè ñðà-
çó ïîñëå âûäåëåíèÿ ãåìîëèìôû ïðåòåðïåâàþò çíà÷è-
òåëüíûå èçìåíåíèÿ. Ãëûáêè ðàñïàäàþòñÿ íà îêðóãëûå
íåáîëüøèå ÷àñòèöû è âûäåëÿþòñÿ çà ïðåäåëû êëåòîê.
Îò êëåòêè æå îñòàåòñÿ òîëüêî ïóñòîé îñòîâ ñ öåíòðàëü-
íî ðàñïîëîæåííûì ïèêíîòè÷åñêèì ÿäðîì (ðèñ. 5, à).
Â òî æå âðåìÿ ñîñåäíèå êëåòêè ìîãóò îñòàâàòüñÿ íåèçìåí-
íûìè íà ïðîòÿæåíèè êàê ìèíèìóì íåñêîëüêèõ äåñÿò-
êîâ ìèíóò.

Ñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíû-
ìè òîëüêî ó áëóæäàþùèõ âçðîñëûõ ëè÷èíîê, íî â î÷åíü
ìàëîì êîëè÷åñòâå, à òðîìáîöèòîèäîâ íå âûÿâëÿåòñÿ âî-
îáùå. Ó âçðîñëûõ ëè÷èíîê, ñîäåðæàâøèõñÿ áîëåå 1 ìåñ
ïðè 5 °Ñ, îñíîâíóþ ìàññó ãåìîöèòîâ ñîñòàâëÿþò ïëàçìà-
òîöèòû ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ-
÷åíèé, ñîîòâåòñòâóþùèå ïëàçìàòîöèòàì I Ñalliphora vici-
na, è îòäåëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Â ýòîò ïåðèîä èíúåê-
öèÿ óãëÿ ïðèâîäèò ê áûñòðîé àãðåãàöèè ïëàçìàòîöèòîâ
âîêðóã ÷àñòè÷åê. ×åðåç 5 ìèí îáðàçóþòñÿ êëàññè÷åñêèå
íîäóëû ñ óãëåì ìåæäó êëåòêàìè (ðèñ. 5, å). ×åðåç 10 ìèí
ïîñëå èíúåêöèè íîäóëû ñîõðàíÿþòñÿ, íî ÷åðåç 20 ïðàêòè-
÷åñêè èñ÷åçàþò. Ãèàëèíîâûå êëåòêè ïðè ýòîì îñòàþòñÿ
íåèçìåííûìè.

Ó êîí÷àþùèõ è îêîí÷èâøèõ ïèòàíèå ëè÷èíîê æóð-
÷àëîê Helophilus trivittatus (Syrphidae) ãåìîöèòû â îñ-
íîâíîì ïðåäñòàâëåíû ïëàçìàòîöèòàìè — íåáîëüøèìè
(8—10 ìêì), áîëüøåé ÷àñòüþ îêðóãëûìè, ðåæå îâàëüíû-
ìè êëåòêàìè ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè, óìåðåííî êîíòðàñò-
íûìè âêëþ÷åíèÿìè (ðèñ. 6, á). Â ñâåæåâûäåëåííîé ãåìî-
ëèìôå ïîâåðõíîñòü êëåòîê ãëàäêàÿ, îäíàêî óæå ÷åðåç
20—30 ñ íà÷èíàþò îáðàçîâûâàòüñÿ ìíîãî÷èñëåííûå âû-
ðîñòû, ïðèäàþùèå ïëàçìàòîöèòàì «åæåâèäíóþ» ôîðìó
(ðèñ. 6, â, ã). Ïëàçìàòîöèòû î÷åíü áûñòðî àäãåçèðóþò è
ðàñïëàñòûâàþòñÿ íà ñòåêëå. Ïîìèìî ïëàçìàòîöèòîâ èç-
ðåäêà âñòðå÷àþòñÿ íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè,
êðóïíûå (îêîëî 20 ìêì), îêðóãëûå, ñ ìíîæåñòâîì íåáîëü-
øèõ ÷àñòèö â ïóçûðåâèäíîì ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàí-
ñòâå, èñïûòûâàþùèõ àêòèâíîå áðîóíîâñêîå äâèæåíèå.
×åðåç íåñêîëüêî ìèíóò ïîñëå íà÷àëà íàáëþäåíèÿ âèäåí
âûõîä îêðóãëûõ ÷àñòèö â ãåìîëèìôó (ðèñ. 6, â, ã).

Ó çðåëûõ ëè÷èíîê, ãîòîâûõ ê ìåòàìîðôîçó, ïîÿâëÿ-
þòñÿ êðóïíûå êëàñòåðû ïðîãåìîöèòîâ ñ äèôôåðåíöèðóþ-
ùèìèñÿ ïëàçìàòîöèòàìè (ðèñ. 6, à, ä), êîëè÷åñòâî ïëàç-
ìàòîöèòîâ è íåñòàáèëüíûõ êëåòîê çàìåòíî óâåëè÷èâàåò-
ñÿ. Òðîìáîöèòîèäîâ íå íàáëþäàëè íè íà îäíîé èç
èññëåäîâàííûõ ñòàäèé.

Ïîñëå ïóïàðèçàöèè ïëàçìàòîöèòû áûñòðî ïåðåõîäÿò
íà ñòàäèþ ìàêðîôàãîâ, çàïîëíÿÿñü ôðàãìåíòàìè ëèçèðî-

âàííûõ òêàíåé (ðèñ. 6, å). Î÷åíü ÷àñòî îíè íàõîäÿòñÿ â
êîíòàêòå ñ ðàñïàäàþùèìèñÿ êëåòêàìè æèðîâîãî òåëà.

Ïðè ôîðìèðîâàíèè ôàðàòíûõ èìàãî â ãåìîëèìôå ïî-
ÿâëÿþòñÿ âíîâü îáðàçîâàííûå ïëàçìàòîöèòû ïî÷òè áåç
âêëþ÷åíèé. Â ýòîò æå ïåðèîä ìîæíî èçðåäêà îáíàðóæèòü
î÷åíü êðóïíûå ýíîöèòû, ñâîáîäíî ïëàâàþùèå â ãåìîëèì-
ôå.

Ïîñëå èíúåêöèè âçâåñè óãëÿ â êîí÷àþùèõ è îêîí÷èâ-
øèõ ïèòàíèå ëè÷èíîê ïðîèñõîäèò ñîâåðøåííî íåîæèäàí-
íàÿ ðåàêöèÿ, íå íàáëþäàâøàÿñÿ íè ó îäíîãî èç èçó÷åííûõ
ðàíåå âèäîâ. Óæå ÷åðåç 1—3 ìèí ãåìîëèìôà ïîëíîñòüþ
ëèøàåòñÿ ñâîáîäíî ïëàâàþùèõ ãåìîöèòîâ. Î÷åâèäíî, ýòî
ñâÿçàíî ñ ñåäèìåíòàöèåé ãåìîöèòîâ íà ãèïîäåðìàëüíûõ
òêàíÿõ ñòåíêè ïîëîñòè òåëà.

Îáñóæäåíèå

Èññëåäîâàíèå ìîðôîôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé
ãåìîöèòîâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ êðóãëî-
øîâíûõ ìóõ ïîêàçûâàåò çíà÷èòåëüíóþ âàðèàáåëüíîñòü
êëåòî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè. Ýòî êàñàåòñÿ êàê ãåìîöè-
òàðíîãî ñîñòàâà, òàê è îñîáåííîñòåé ìåõàíèçìîâ ýëèìè-
íàöèè ÷óæåðîäíûõ ýëåìåíòîâ èç ãåìîëèìôû.

Îäíàêî ïðåæäå ÷åì ïåðåõîäèòü ê ñðàâíèòåëüíîìó
àíàëèçó êëåòî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè ëè÷èíîê ìóõ, íå-
îáõîäèìî îïðåäåëèòüñÿ ñ êëàññèôèêàöèåé ãåìîöèòîâ,
ïðåäëîæåííîé ðàçëè÷íûìè àâòîðàìè, è ïðèâåñòè ýòó
êëàññèôèêàöèþ ê åäèíîìó çíàìåíàòåëþ. Ïîñëå îñíîâî-
ïîëàãàþùèõ ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ìîðôîëîãèè è äèôôå-
ðåíöèðîâêå ãåìîöèòîâ äâóêðûëûõ (Crossley, 1964; Whit-
ten, 1964; Zachary, Hoffmann, 1973; Brehelin et al., 1978;
Gupta, 1979; Ratcliffe, Rowley, 1979; Kaayà, Ratcliffe,
1982; Natori et al., 1993), áûëî óñòàíîâëåíî 4 îñíîâíûõ
òèïà ãåìîöèòîâ ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ôóíêöèÿìè — ïðîãå-
ìîöèòû (ñòâîëîâûå êëåòêè), ïëàçìàòîöèòû (ôàãîöèòèðó-
þùèå ãåìîöèòû), òðîìáîöèòîèäû (îáðàçóþùèå êàïñóëû
âîêðóã êðóïíûõ ÷óæåðîäíûõ îáúåêòîâ) è ñåêðåòèðóþùèå
ïðîôåíîëîêñèäàçó êðóïíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Ïîìèìî
ýòèõ ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü è äîïîëíèòåëüíûå òèïû, òà-
êèå êàê ýíîöèòîèäû, äàþùèå íà÷àëî ïðîôåíîëîêñèäàç-
íûì êëåòêàì è òðîìáîöèòîèäàì. Äëÿ ìîäåëüíîãî ðîäà
Drosophila îáùåïðèíÿòî èñïîëüçîâàíèå íåêîòîðûõ ñïå-
öèôè÷åñêèõ òåðìèíîâ. Òàê, êàïñóëîîáðàçóþùèå êëåòêè
(ïðîòðîìáîöèòîèäû è òðîìáîöèòîèäû) íîñÿò íàçâàíèå
ïîäîöèòû/ëàìåëëîöèòû, à ïðîôåíîëîêñèäàçîñîäåðæà-
ùèå — êðèñòàëëè÷åñêèå êëåòêè (Rizki, Rizki, 1984, 1992;
Lavine, Strand, 2002; Meister, Lagueux, 2003).

Îñíîâíàÿ îøèáêà âî ìíîãèõ ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ
ôèçèîëîãè÷åñêèì è ìîðôîôóíêöèîíàëüíûì èññëåäîâà-
íèÿì êëåòî÷íîé çàùèòíîé ñèñòåìû äâóêðûëûõ (Rivers
et al., 2002; Silva et al., 2002; Faraldo, Lello, 2003; Abozena-
dah, 2010), — íåïðàâèëüíàÿ èäåíòèôèêàöèÿ òèïîâ ãåìî-
öèòîâ. Îñîáåííî ýòî êàñàåòñÿ ãðàíóëÿðíûõ ãåìîöèòîâ
(êîòîðûõ ó ìóõ êàê òàêîâûõ íå èìååòñÿ) è ïëàçìàòîöèòîâ.
Ñóäÿ ïî îïèñàíèÿì, «ãðàíóëÿðíûå ãåìîöèòû» ÿâëÿþòñÿ
ïëàçìàòîöèòàìè, çàïîëíåííûìè êàòàáîëè÷åñêèìè æèðî-
âûìè èëè æèðî-áåëêîâûìè âêëþ÷åíèÿìè, à ïëàçìàòîöè-
òû — ðàçíûìè ôîðìàìè ïîäîöèòîâ è òðîìáîöèòîèäîâ.

Ó èññëåäîâàííûõ êàê â íàñòîÿùåé ðàáîòå, òàê è ðàíåå
(Êèíä, 2003, 2007, 2012) ëè÷èíîê äâóêðûëûõ íàáëþäàåò-
ñÿ çíà÷èòåëüíàÿ âàðèàáåëüíîñòü êàê ïàðàìåòðîâ êëåòîê,
òàê è êëåòî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè. Íàèìåíüøåå êîëè÷å-
ñòâî òèïîâ ãåìîöèòîâ îòìå÷àåòñÿ ó ëè÷èíîê æóð÷àëîê è
ñëåïíåé. Ó íèõ âûÿâëÿåòñÿ âñåãî 3 òèïà ãåìîöèòîâ —
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ïðîãåìîöèòû, ïëàçìàòîöèòû è ïðîôåíîëîêñèäàçîñîäåð-
æàùèå íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè (ýíîöèòîèäû).
Ó S. crassipalpa è M. domestica ê ýòîìó íàáîðó äîáàâëÿ-
þòñÿ åùå òðîìáîöèòîèäû. À íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî òè-
ïîâ ãåìîöèòîâ âûÿâëÿåòñÿ ó êàëëèôîðèä — Calliphora è
Lucilia, ãäå â äîïîëíåíèå ê îáû÷íûì ïðåäìåòàìîðôîç-
íûì ïëàçìàòîöèòàì äîáàâëÿþòñÿ î÷åíü êðóïíûå þâå-
íèëüíûå ïëàçìàòîöèòû, à ÷èñëî òèïîâ ãèàëèíîâûõ êëåòîê
âîçðàñòàåò çà ñ÷åò âåðåòåíîâèäíûõ êëåòîê è êëåòîê ñ
àöåíòðè÷åñêèìè áîáîâèäíûìè ÿäðàìè ñîîòâåòñòâåííî
ïåðåä è â íà÷àëå ïóïàðèçàöèè. Íàèáîëåå ïîñòîÿííûìè
ýëåìåíòàìè ãåìîöèòàðíîé ñèñòåìû ÿâëÿþòñÿ, òàêèì îá-
ðàçîì, ïðîãåìîöèòû, ïëàçìàòîöèòû è íåñòàáèëüíûå ãèà-
ëèíîâûå êëåòêè, âûðàáàòûâàþùèå ïðîôåíîëîêñèäàçó.

Ìîðôîëîãèÿ ãåìîöèòîâ îäíîãî òèïà äîñòàòî÷íî ñè-
ëüíî âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ñèñòåìàòè÷åñêîé ïðè-
íàäëåæíîñòè äâóêðûëûõ, çà èñêëþ÷åíèåì ïðîãåìîöèòîâ,
êîòîðûå âñåãäà îñòàþòñÿ ìåëêèìè, îêðóãëûìè íåäèôôå-
ðåíöèðîâàííûìè êëåòêàìè ñ êðóïíûì ÿäðîì è óçêèì
îáîäêîì ãîìîãåííîé öèòîïëàçìû. Ïëàçìàòîöèòû íà ðàí-
íèõ ñòàäèÿõ äèôôåðåíöèðîâêè òàêæå äîñòàòî÷íî óíè-
ìîðôíû, îêðóãëûå, ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè ôèëîïîäèÿìè
è íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì êàòàáîëè÷åñêèõ âêëþ÷åíèé.
Ïðè çàïóñêå ìåòàìîðôîçà êîëè÷åñòâî âêëþ÷åíèé çíà÷è-
òåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ, à ïîñëå ïóïàðèçàöèè ïëàçìàòîöè-
òû ïåðåõîäÿò â ñòàäèþ ìàêðîôàãîâ. Â òî æå âðåìÿ ó ëè-
÷èíîê æóð÷àëîê ïëàçìàòîöèòû ìîãóò îáðàçîâûâàòü äëèí-
íûå âûðîñòû (ôèëîïîäèè) è ïðèîáðåòàòü åæåâèäíóþ
ôîðìó.

Ïîæàëóé, íàèáîëüøóþ âàðèàáåëüíîñòü ó ëè÷èíîê
ìóõ äåìîíñòðèðóþò òðîìáîöèòîèäû è íåñòàáèëüíûå ïðî-
ôåíîëîêñèäàçîñîäåðæàùèå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Èçâåñò-
íî, ÷òî ó Drosophila àíàëîãàìè òðîìáîöèòîèäîâ ÿâëÿþòñÿ
ïîäîöèòû/ëàìåëëîöèòû, ïëîñêèå àìåáîèäíûå èëè âûòÿ-
íóòûå êëåòêè, ó÷àñòâóþùèå â îáðàçîâàíèè êàïñóë (Rizki,
Rizki, 1984, 1992; Meister, Lagueux, 2003). Íà äðóãîì êîí-
öå øêàëû èçìåí÷èâîñòè ëåæàò òðîìáîöèòîèäû êàëëèôî-
ðèä, ïðåäñòàâëåííûå ìíîãî÷èñëåííûìè ìåëêèìè ôðàã-
ìåíòàìè öèòîïëàçìû è «ãîëûìè» ÿäðàìè (Zachary, Hoff-
mann, 1973; Zachary et al., 1975; Êèíä, 2003, 2005, 2007,
2012; Òóëèí, ×àãà, 2003). Òðîìáîöèòîèäû Musca çàíèìà-
þò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå, ñóùåñòâóÿ êàê â âèäå
ôðàãìåíòîâ öèòîïëàçìû ó ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê, òàê è â
âèäå çíà÷èòåëüíî áîëåå êðóïíûõ áåçúÿäåðíûõ öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèõ îáðàçîâàíèé ñ «ãîëûìè» ÿäðàìè, ëèáî êîí-
òàêòèðóþùèìè ñ ôðàãìåíòàìè öèòîïëàçìû, ëèáî ëåæà-
ùèìè èçîëèðîâàííî â ãåìîëèìôå. È íàêîíåö, ó ëè÷èíîê
æóð÷àëîê è äîæäåâîê òðîìáîöèòîèäíûõ ýëåìåíòîâ íå
âûÿâëåíî âîîáùå. Ýòî íå çíà÷èò, ÷òî òðîìáîöèòîèäîâ
èëè ïîäîöèòîâ/ëàìåëëîöèòîâ â ãåìîëèìôå âûøåóïîìÿ-
íóòûõ ñåìåéñòâ íåò, êàê ýòî èìååò ìåñòî ó äëèííîóñûõ
äâóêðûëûõ. Âîçìîæíî, íà èññëåäîâàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ
èõ î÷åíü ìàëî è èõ äèôôåðåíöèðîâêà ñòèìóëèðóåòñÿ òî-
ëüêî ïîñëå ïîÿâëåíèÿ â ãåìîëèìôå ÷óæåðîäíûõ ýëåìåí-
òîâ. Ïîäðîáíûé ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ãåìîöèòîâ äðîçî-
ôèëû è ÷åøóåêðûëûõ ïîêàçàë, ÷òî ãðàíóëÿðíûå êëåòêè
÷åøóåêðûëûõ ñîîòâåòñòâóþò ïëàçìàòîöèòàì äðîçîôèëû,
à ïëàçìàòîöèòû — ïîäîöèòàì/ëàìåëëîöèòàì (Ribeiro,
Brehelin, 2006). Ýòè êëåòêè, íåñîìíåííî, ñîîòâåòñòâóþò
òðîìáîöèòîèäàì. Ñëåäóþùèì ýòàïîì ýâîëþöèîííîãî
ðàçâèòèÿ ýòîãî òèïà èììóíîöèòîâ ÿâëÿþòñÿ, ïî íàøå-
ìó ìíåíèþ, òðîìáîöèòîèäû êîìíàòíîé ìóõè, êîòîðûå ó
ïèòàþùèõñÿ ëè÷èíîê ïðåäñòàâëåíû êàê ïëîñêèìè îêðóã-
ëûìè êëåòêàìè, òàê è îêðóãëûìè áåçúÿäåðíûìè ôðàãìåí-
òàìè öèòîïëàçìû, à â ïåðèîä îïóñòîøåíèÿ çîáà — êðóï-

íûìè íåïðàâèëüíûìè ýëåìåíòàìè, èíîãäà ñ âååðîîáðàç-
íûìè âûðîñòàìè è «ãîëûìè» èëè ïðèëåãàþùèìè ÿäðàìè.
È íàêîíåö, ó êàëëèôîðèä ôðàãìåíòû ïðåâðàùàþòñÿ â
ìåëêèå óäëèíåííûå ìíîãî÷èñëåííûå ôèëàìåíòû.

Ïîñëåäíèé èç îñíîâíûõ òèïîâ ãåìîöèòîâ, èãðàþùèõ
âàæíóþ ðîëü â çàùèòíîé ðåàêöèè — ïðîôåíîëîêñèäàç-
íûå íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè. Îíè âûÿâëÿþòñÿ
ó âñåõ èçó÷åííûõ íàìè ìóõ, íî ÷ðåçâû÷àéíî âàðèàáåëüíû
ïî ñâîåé ìîðôîëîãèè. Ó Drosophila — ýòî òàê íàçûâàå-
ìûå êðèñòàëëè÷åñêèå êëåòêè, ñîäåðæàùèå â öèòîïëàçìå,
õîòÿ è íå ó âñåõ âèäîâ, ïàðàêðèñòàëëîèäíûå âêëþ÷åíèÿ;
ó Calliphoridae — íåñòàáèëüíûå ãèàëèíîâûå êëåòêè ñ
áåññòðóêòóðíîé öèòîïëàçìîé, ñîäåðæèìîå êîòîðûõ âû-
áðàñûâàåòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì ïåðèôåðè÷åñêèõ ïóçûðåé.
Ïîñëå ýòîãî îò êëåòîê îñòàåòñÿ «ñêåëåò» ñ ðåäêèìè ãðàíó-
ëàìè è ïèêíîòè÷åñêèì ÿäðîì. Ó Sarcophaga è Haemato-
pota pluvialis â íåñòàáèëüíûõ êëåòêàõ îáíàðóæèâàåòñÿ
ìàññà êðóïíûõ ãëûáîê, ðàñïàäàþùèõñÿ ó ñåðûõ ìÿñíûõ
ìóõ ïîñëå âûäåëåíèÿ ãåìîëèìôû, íî ñîõðàíÿþùèõñÿ
äîëãîå âðåìÿ ó ñëåïíåé. È íàêîíåö, ó æóð÷àëîê ïðîôåíî-
ëîêñèäàçíûå êëåòêè èçíà÷àëüíî î÷åíü ïîõîæè íà ðàçðó-
øåííûå êëåòêè ìÿñíûõ ìóõ. Îíè îáëàäàþò ïèêíîòè÷å-
ñêèì ÿäðîì è êðóïíûìè õàîòè÷åñêè äâèæóùèìèñÿ ãðàíó-
ëàìè â î÷åíü ïðîçðà÷íîé öèòîïëàçìå.

Ìåõàíèçìû ýëèìèíàöèè ÷óæåðîäíûõ ÷àñòèö èç ãå-
ìîëèìôû òàêæå ðàçíÿòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ
äâóêðûëûõ. Ó ñëåïíÿ-äîæäåâêè H. pluvialis íàáëþäàþòñÿ
ñêîïëåíèÿ ÷àñòèö óãëÿ, îêðóæåííûõ ïëàçìàòîöèòàìè,
ò. å. îáðàçîâàíèå òèïè÷íûõ íîäóë áåç âñÿêîãî ó÷àñòèÿ
òðîìáîöèòîèäîâ. Ó S. crassipalpis, íàïðîòèâ, îñíîâíóþ
ðîëü èãðàþò òðîìáîöèòîèäû, ñîñòîÿùèå èç ìåëêèõ öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ ôèëàìåíòîâ è «ãîëûõ» ÿäåð. Ñëèâàÿñü â
àããëþòèíàòû, îíè ïîãëîùàþò ÷óæåðîäíûå ÷àñòèöû. Âî-
êðóã àããëþòèíàòîâ ìîãóò ñêàïëèâàòüñÿ ïëàçìàòîöèòû, îá-
ðàçóÿ ñâîåîáðàçíóþ êàïñóëó. Íå ìåíåå îò÷åòëèâî ðîëü
òðîìáîöèòîèäîâ ïðîÿâëÿåòñÿ ó M. domestica, ãäå êðóïíûå
òðîìáîöèòîèäíûå îáðàçîâàíèÿ, îêðóæåííûå ñèñòåìîé
äëèííûõ ôèëîïîäèé, îáúåäèíåííûõ âååðîîáðàçíîé ìåì-
áðàíîé, î÷åíü áûñòðî ïðèòÿãèâàþò è çàõâàòûâàþò âñå ÷ó-
æåðîäíûå ÷àñòèöû, îñâîáîæäàÿ îò íèõ ãåìîëèìôó. Íàè-
áîëåå íåïîíÿòíîé îñòàåòñÿ êëåòî÷íàÿ çàùèòíàÿ ñèñòåìà
ëè÷èíîê æóð÷àëêè Helophilus trivittatus, ó êîòîðûõ ãåìî-
ëèìôà çà ñ÷èòàííûå ìèíóòû î÷èùàåòñÿ êàê îò ÷óæåðîä-
íûõ ÷àñòèö, òàê è îò ãåìîöèòîâ.

Êàêóþ èç ñèñòåì êëåòî÷íîé çàùèòíîé ðåàêöèè ìîæíî
ñ÷èòàòü ñàìîé óïðîùåííîé, à êàêóþ ñàìîé ïðîãðåññèâ-
íîé, ñêàçàòü î÷åíü òðóäíî, ïîñêîëüêó âñå îíè ïðåêðàñíî
âûïîëíÿþò ñâîþ ðîëü. Íàèáîëåå ïðèâëåêàòåëüíîé êàæåò-
ñÿ ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé ýôôåêòèâíåå âñåãî êëåòî÷-
íàÿ çàùèòà îñóùåñòâëÿåòñÿ ó âèäîâ ñ íàëè÷èåì ìàêñè-
ìàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãåìîöèòîâ
è êëåòî÷íûõ ðåàêöèé, íî ó ïîäîáíîé ñèñòåìû åñòü ñâîè
ñëàáûå ñòîðîíû. Î÷åâèäíî îäíî — ìóõè âèðòóîçíî
ñïðàâëÿþòñÿ ñ îïàñíîñòüþ èíôåêöèîííûõ è ïàðàçèòàð-
íûõ âòîðæåíèé, èñïîëüçóÿ íàõîäÿùèåñÿ â èõ ðàñïîðÿæå-
íèè ìåõàíèçìû çàùèòíûõ ðåàêöèé.
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The hemocytic count and defense reaction within 4 families of higher Diptera: Tabanidae, Syrphidae, Mus-
cidae and Sarcophagidae, whose larvae inhabit bacterially aggressive environment, were investigated. The le-
ast hemocytes types (3) were revealed in Tabanidae and Syrphidae larvae — prohemocytes, plasmatocytes and
prophenoloxydase-containing unstable hyaline cells (oenocytoids). In Sarcophaga crassipalpis and Musca do-
mestica stable hyaline cells and thrombocytoids or podocytoid-like cells can be added to this set. At the time of
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pupariation in Sarcophaga, new generation of prohemocytes is segregated into the hemolymph, which form
small round or spindle-shaped hyaline cells. So, the number of plasmatocyte types in Sarcophaga increase to
six. Typical to Calliphoridae juvenile plasmatocytes in the members of investigated families are absent. Among
the one hemocyte type morphology also can vary, especially in unstable prophenoloxydase hyaline cells. In
Drosophila there are crystal cells containing in the cytoplasm paracrystalloidal inclusions. In Calliphoridae
there are big hyaline cells with homogenous cytoplasm producing circumferential bubbles. Both in Sarcophaga
and Tabanidae they contain in their cytoplasm big globules. However in Sarcophaga they rapidly disintegrate,
while in Tabanidae are maintained unchanged during hours. In Muscidae and Syrphidae prophenoloxydase ext-
rusion occurs very early and these cells obtain pycnotic nuclei and very liquid cytoplasm with strings of granu-
les. Thrombocytoids in Musca larvae are represented by big flattened anucleated irregular cytoplasm and «na-
ked» nuclei and cytoplasmic fragments often with fan-like projections. Plasmatocytes in all species studied are
the cells with pronounced phylopodies. In larvae they contain cytoplasmic catabolic inclusions and in pupa —
fragments of apoptotic tissues. Clearance of hemolymph from alien particles in Sarcophagidae and Muscidae
occur by thrombocytoides, while in Tabanidae by plasmatocyte nodulation. A differing case is Syrphidae whe-
re charcoal injection produce depletion of hemolymph both from particles and all types of hemocytes. So the
specimen of different higher Diptera families can use different schemes of cellular defense reaction.

K e y w o r d s: Sarcophagidae, Muscidae, Tabanidae, Syrphidae, cellular immunity, hemocytes, phagocy-
tosis, incapsulation, nodulation.
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