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Аннотация
В книге рассказывается о синей мухе каллифоре, широко распространённой в природе и населённых пунктах. Уникальность этой мухи состоит в разностороннем использовании её человеком для решения широкого круга вопросов. Каллифора – популярный модельный объект в экологических и физиологических исследованиях, “эксперт” в судебной энтомологии, опылитель растений в закрытом грунте, токсикологический тест-объект. Личинки наделены целебными свойствами: их используют при лечении ран разной этиологии, а выделенные из них соединения с антимикробной активностью служат основой для создания новых лекарственных препаратов. В природе личинки выполняют санитарную роль деструкторов органических остатков, вредят в производстве вяленой рыбы. Эти мухи – переносчики кишечных и гнойных инфекций человека и животных.
Автор книги доктор биологических наук Е.Б. Виноградова – известный специалист по экологии и физиологии двукрылых насекомых – комаров и мух.
Книга будет интересна студентам и преподавателям естественных специальностей вузов, энтомологам, экологам, медикам, любителям природы и всем любознательным читателям.
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Её зовут каллифора

Эта книга — девятая в научно-популярной серии, выпускаемой Зоологическим институтом Академии наук, — «Разнообразие животных». Она выходит из общего ряда восьми опубликованных до сих пор книг этой серии, в основном потому, что её героиня — одно из самых известных, но не самое любимое читателями животное. Это — муха…
Мы привыкли к тому, что муху лучше не «держать» в доме… По мере возможности мы не пускаем её в своё жилище и вообще в помещение, где мы находимся. Закрываем от неё продукты, развешиваем липучки, затягиваем открытые окна сеткой — свежий воздух нам нужен, а мух не пускаем! Бабушки рассказывают внукам пугающие истории о том, что мух надо остерегаться, о том, где и на чём посидела муха до того как прилетела к нам… С малолетства мы воспитаны на том, что добра от мух ждать не приходится — они несут только проблемы…
И вот мы открываем эту книгу. Её автор знает о мухе все, потому что она — специалист, всю свою жизнь изучающий насекомых и особенно мух.
Она считает муху красавицей и описывает её портрет так вдохновенно, что и читатель, не сомневаясь, соглашается с ней… Муха, оказывается, аккуратнейшее существо, уделяющее своей «личной гигиене» огромное внимание, особенно после приёма пищи. Читатель имеет возможность ознакомиться со всеми деталями строения мухи, особенностями ее физиологии и понять, что муха приносит не только вред, но имеет множество полезных особенностей, в том числе и для человека. Не будем говорить, как используют рыбаки личинок мух… Муха — опылитель, в том числе и ряда овощных культур в теплицах. Мухи каллифоры обладают целебными свойствами и с давних времён личинки каллифоры использовались для заживления ран — так называемые «хирургические личинки». Методы биохиругии развиваются во многих странах и сейчас начали применяться и в нашей стране… Из личинок каллифоры стали получать фармакологически активные вещества. Этим занимается, в том числе и лаборатория биофармакологии Санкт-Петербургского университета. И, наконец, читатель узнает о перспективах использования каллифор в судебной медицине.
Не призываю полюбить муху-каллифору! Но постараться понять, что всякое живое существо, в том числе и муха может быть нужна в практике человека и даже весьма полезна…
С.Д. Степаньянц


Введение

Синяя мясная (падальная) муха, красноглазая синяя муха — Calliphora vicina, она же Calliphora erythrocephala имеет всесветное, за исключением тропиков, распространение. Встречается в любом населённом пункте. Реакция на неё у большинства людей однозначная — Фу, какая гадость! Прогоните её! Убейте! И только рыболов-любитель подумает уважительно (мечтательно): «О, опарыши…» И мало кому придёт в голову мысль, что перед ним маленькое чудо Природы. Эта муха раскрывала грани своих многочисленных талантов не спеша, на протяжении более 100 лет, и только настойчивым и любознательным исследователям. А начиналось это так. В 1890–1895 гг. английский учёный Б. Лоун (B.T. Lowne) опубликовал двухтомный труд «Анатомия, физиология, морфология и развитие мясной мухи». Автор сумел интуитивно предугадать блестящее будущее этого объекта. В этом капитальном руководстве, общим объёмом 778 страниц, снабжённом прекрасными рисунками, приведено детальное описание внешнего и внутреннего строения всех стадий развития мухи. Физиологии в современном понимании там нет, хотя представлены интересные наблюдения и соображения о функционировании отдельных органов. Эта книга внесла определённый вклад в развитие физиологии насекомых, расцвет которой начался с середины 20-го века и продолжается по сей день. Практически нет ни одного раздела физиологии, в котором не упоминалась бы каллифора.
Огромные потенциальные возможности каллифоры как объекта для самых разных исследований впервые оценил известный отечественный селекционер-животновод Е.А. Богданов в 1928 г.: «Каллифора представляет собой объект, совершенно незаменимый для целого ряда исследований. Я здесь, конечно, прежде всего имею в виду свою основную тему — причины мутаций и самый способ их проявлений. Уже одно резкое разделение периода роста и периода развития половых элементов делает данную форму при всех её других очевидных достоинствах и лёгкой культуре незаменимым материалом для соответствующих исследований. Возможность стерильных культур позволяет исследовать её обмен с исключительностью, вполне недоступной в других случаях, обстоятельностью и точностью. Но ещё более важны для целой категории наук её исключительная выносливость и приспособляемость, заходящая далеко за пределы того, что можно было предполагать» (Богданов, 1928, с. 66).
Каллифора уже давно стала популярным модельным объектом в самых разнообразных биологических исследованиях (Виноградова, 1984, 1991). Они включают практически все традиционные разделы физиологии насекомых, иммунологию, биоритмологию, вопросы регуляции сезонного развития и диапаузы, механизмы адаптации живых организмов к повреждающим агентам, молекулярные основы проницаемости биологических мембран, вопросы геронтологии и многое другое. Высоко оценил возможности каллифоры известный физиолог и специалист по биоритмам Д.С. Сондерс: «Популярность мясной мухи в физиологии насекомых в совокупности с огромной литературой, посвящённой ей, свидетельствует о том, что Calliphora vicina является блестящим экспериментальным объектом для решения этих проблем» (Saunders et al., 1988, p. 306). Следует отметить, что каллифора, полёт которой достиг высокого совершенства, широко используется соответствующими специалистами в качестве модели для анализа этого явления (Nachtigall, 1984). Эта муха используется в селекционной работе для опыления растений в закрытом грунте, а также в токсикологических тестах для оценки эффективности различных препаратов.
Каллифора занимает почётное место среди «насекомых-экспертов» в практике судебно-медицинской экспертизы при определении давности наступления смерти в случае убийства, суицида и т. п. Это предмет изучения одного из разделов энтомологии — судебной энтомологии.
Каллифора относится к числу так называемых «хирургических личинок». На их лечебных свойствах основана биохирургия, или личиночная терапия. Такие личинки оказались эффективным средством для очищения, дезинфекции и быстрого заживления ран. Их использование уходит корнями в глубокую древность, однако оно не потеряло актуальности и до настоящего времени, в частности, при лечении хронических, долго не заживающих ран.
Наконец, последнее важное открытие касается выделения из личинок каллифоры трёх групп фармакологически активных веществ, перспективных для использования в медицине. Это аллофероны и антимикробные пептиды. На основе антимикробных пептидов личинки каллифоры уже созданы препараты для лечения гнойных стрептококковых и стафилококковых заболеваний кожи, а на основе аллоферонов — препараты для лечения рецидивирующего генитального герпеса и гепатита В. Важно, что аллофероны и аллостатины не вызывают привыкания у вирусов, а антимикробные пептиды — у бактерий.
А какую миссию выполняет каллифора в природе? В естественных и антропогенных экосистемах личинки каллифоры являются санитарами, с большой скоростью утилизируя трупы и разнообразные субстраты животного происхождения. Мухи, питающиеся нектаром, участвуют в опылении диких растений и сельскохозяйственных культур. Каллифора, как и другие синантропные мухи, тесно связанные с человеком и обитающие в населённых пунктах, служат показателем их санитарного состояния. Эпидемиологическое значение мух обусловлено их питанием на разнообразных продуктах животного и растительного происхождения, бродящих фруктах, разлагающихся трупах животных, фекалиях и т. п. Каллифора, как и все синантропные мухи, участвует в механическом переносе возбудителей кожных и кишечных инфекций человека и животных. Частое пребывание в среде, богатой патогенными и непатогенными микроорганизмами, выработало у каллифоры высокий уровень «личной гигиены». При случае обратите внимание, как муха следит за чистотой своего тела, какие замечательные инстинкты заложены в ней природой. После каждого акта питания, будь то сахар или разлагающееся мясо, она приступает к тщательной очистке тела. Сначала чистит хоботок и передние лапки, потом протирает глаза, затем — средние и задние лапки. Особенно долго и заботливо обрабатываются с помощью задних лапок обе поверхности крыльев.
Среди насекомых немногие, подобно каллифоре, удостоились чести иметь подробное жизнеописание, огромное количество публикаций, раскрывающих тайны её жизнедеятельности, и целую галерею фотопортретов в Интернете. Имеется в виду уже упомянутая книга Б. Лоуна и монография автора этой книги «Мясная муха Calliphora vicina — модельный объект физиологических и экологических исследований». К настоящему времени каллифоре посвящено около 900 статей, в основном иностранных авторов, из которых 56 % опубликованы до 1980 г., 26 % — в 1981–1990 гг., а остальные — позже, вплоть до 2012 г. В интересной книге французского автора Ж. Доби «Муха» (Doby, 1998) представлен уникальный материал, касающийся пяти видов мух, в том числе и каллифоры. Здесь рассматривается значение мух в жизни человека от античности до современности, полезные и «вредные» их свойства, названия мест и фамилий, связанных с мухами, мухи в геральдике, поэзии, прозе, театре, кино и изобразительном искусстве.
Автору хочется верить, что после знакомства с этой книгой, при виде мухи-каллифоры Вы подумаете: «А ведь действительно, это — маленькое чудо Природы!»

Каллифора в природных условиях

Цикл развития каллифоры включает стадии яйца, личинки, пупария (куколки) и взрослого насекомого (имаго) (вкл. рис. 1, 2). Каллифора — обычный вид, имеющий всесветное распространение, она встречается во всех ландшафтно-климатических зонах, за исключением тропиков. Эта муха обитает повсеместно, не только на равнинных территориях, но и в горной местности, она найдена, например, в США (штат Колорадо), на высоте 3400 м над уровнем моря и в Таджикистане (Памир) на высоте до 4300 м. Благодаря своей высокой экологической пластичности, каллифора приспособилась к жизни вблизи человека, его жилья и на окультуренных территориях, но не утратила связи и с дикой природой. Таких насекомых называют факультативными синантропами. Мух в солнечный день можно увидеть почти в каждом населённом пункте, они греются на освещённых солнцем поверхностях — заборах, стенах домов, стволах деревьев, водосточных трубах и т. д.
Синантропный образ жизни и характер питания взрослых мух обусловливают эпидемиологическую и эпизоотологическую роль каллифоры как переносчика инфекций человека и животных. Это значение синантропных мух явилось причиной повсеместного изучения их фауны и биологии в связи с обоснованием рациональных мер борьбы. Особенно много в этом плане было сделано в бывшем СССР.
Мухи питаются белковой пищей, необходимой для развития яиц и размножения, и углеводной, за счёт которой осуществляется общая жизнедеятельность и, прежде всего, полёт. Предпочитая мясо, они используют для питания достаточно широкий круг субстратов — рыбу, молочные продукты, человеческие фекалии, разнообразный навоз, нектар цветов, сахар, фрукты, бродящие жидкости и т. п. Однако при одновременном отлове каллифор ловушками с разными приманками на мясе оказывается мух в 10–20 раз больше, чем на молочных продуктах, и в 4–6 раз больше, чем на фруктах и ягодах. Особенности питания мух определяют и места их скоплений — это базары, хлева, помойки, кучки фекалий, свиной навоз, цветущая растительность. Каллифора часто залетает и в помещения.
Личинки каллифоры развиваются на трупах животных, в мясных отбросах, на рыбе, в человеческих фекалиях, реже в навозе животных, в бытовых отходах на помойках и в мусорных ящиках. При наличии выбора предпочтение отдаётся мясу. Например, в Приморском крае России каллифора освоила своеобразный биотоп в виде рыбокомбинатов и зверосовхозов, где в большом количестве развивается в остатках рыбы и недоеденного животными комбикорма. Благодаря совершенной организации органов чувств, самки очень быстро отыскивают трупы и могут откладывать яйца даже в полной темноте, залетая в глубокие скотомогильники, пещеры, шахты и колодцы. Питание личинок отличается относительно небольшой продолжительностью. Эта особенность носит адаптивный характер, обусловленный высокой калорийностью и быстрым разложением субстрата. Согласно литературным данным, в природных условиях (Австрия) мягкие ткани трупа свиньи весом 44 кг были полностью уничтожены личинками мух за три недели. Естественно, что питание личинок, как и любой другой физиологический процесс, зависит от окружающей температуры.
У каллифоры, подобно другим падальным мухам, обнаружено интересное явление саморазогрева, сопровождающего питание большого количества личинок. Например, при развитии личинок на трупе собаки температура внутри массы личинок поднималась до 14–15 °С при температуре внешней среды равной 6 °С, до 20 °С — при 10 °С, до 26 °С — при 15 °С и до 30–34 °С — при 20 °С. Такой подъём температуры, очевидно, связан с метаболическим теплом, выделяемым личинками, которые характеризуются внекишечным перевариванием пищи, т. е. секрецией пищеварительных ферментов в питательный субстрат, разжижением его и последующим всасыванием личинками. Интересно, что в эксперименте, в условиях градиента температур от +5° до +50 °С, личинки каллифоры выбирали, т. е. скапливались, именно в зоне повышенных температур, 28–29 °С.
У мух хорошо выражена суточная активность, которая определяется внешними факторами, температурой и освещённостью. Как и многие другие мухи, каллифора любит погреться на солнышке. Часто можно видеть, как быстро мухи появляются на какой-то освещённой стене дома и также быстро исчезают, как только солнце заходит за облака. Тем не менее, каллифора относится к категории холодолюбивых мух, поэтому в природе её максимальная лётная активность наблюдается около 14 °С. Интересно, что исследованный в лаборатории температурный преферендум, т. е. предпочитаемые мухами температуры, также характеризуются близкими величинами, 15–16 °С. Суточная активность каллифоры, особенно хорошо изученная в Узбекистане, подчиняется закономерности, общей для всех влаголюбивых синантропных мух. В более холодные сезоны, ранней весной, поздней осенью и зимой, наблюдается один суточный максимум численности, приуроченный к периоду самой высокой температуры и солнечной радиации. По мере повышения среднесуточной температуры до 20 °С и выше постепенно появляются утренний и вечерний максимумы, передвигающиеся на всё более ранние и поздние вечерние часы, тогда как жаркое дневное время мухи проводят в более благоприятных затенённых убежищах (растительность, подвалы, жилые помещения). Такая поведенческая реакция помогает мухам избегать перегрева, особенно в южных районах. Специальные наблюдения в Самарканде показали, что её тело нагревается на солнце за 2 мин на 11,3 °С, а гибель от перегрева наступает уже через 3 мин, при 42 °С. Эта температура хорошо согласуется с верхним пределом выживаемости мух (около 41 °С), установленным в эксперименте.
Численность каллифоры изменяется на протяжении вегетационного сезона, о чём свидетельствуют результаты мониторинга, осуществляемые с помощью мухоловок в различных местах её распространения. В умеренном климате обычно наблюдаются два пика численности, обусловленные климатическими особенностями местности. Например, в Москве — это июнь — июль и сентябрь — октябрь, в Пензе — май — июнь и август — сентябрь, в Азербайджане (Баку) — май и октябрь, в Грузии (Тбилиси) — апрель — май и сентябрь — октябрь, в Приморском крае России — май — июнь и сентябрь — октябрь.
Обычно максимальные подъёмы численности мух связывают с вылетом нового поколения. Число поколений за сезон изменяется в связи с климатическими особенностями, и прежде всего термическими ресурсом местности и конкретного года, и увеличивается с севера на юг. Так, на Лофотенских островах, на севере Норвегии (68° с.ш.) обычно развивается одно поколение, в Ленинградской области (58–60° с.ш.), в Москве и Иванове (56° с. ш) — 2, в Грузии (Коджори) (42° с.ш.) — 5, а в Тбилиси — 6 поколений.
Кончилось лето, наступает зима. В умеренном климате насекомые исчезают из поля зрения, они уходят на зимовку. Разные виды зимуют на какой-то одной или двух стадиях, обычно в состоянии так называемой диапаузы. Диапауза — это адаптация насекомых к сезонному ритму климата, к перенесению неблагоприятных для развития сезонов года — зимы в умеренном климате и жаркого и сухого периода — в тропиках. Она характеризуется повышенной устойчивостью к экстремальным условиям среды (низкой температуре, засухе т. п.) и формируется заблаговременно под воздействием определённых внешних факторов, преимущественно длины светового дня (фотопериода) и температуры (см. с. 49–58). Как же зимует каллифора? Известно, что она может зимовать как на стадии взрослых мух (имаго), так и личинок. Диапаузирующие самки не способны размножаться, т. е. яйца у них не развиваются. Диапауза личинок выражается в остановке развития, т. е. они не способны к окукливанию. Зимовка диапаузирующих личинок в почве, отмечалась, например, в России (Санкт-Петербурге, Москве и Пензе), в Англии и северной Норвегии (Лофотенские острова). На северных территориях зимуют преимущественно диапаузирующие мухи. Спасаясь от холода, они прячутся под камнями, в трещинах коры и почвы, в пещерах, а также в искусственных убежищах (холодные подвалы, чердаки и т. п.). На юге, например, в Азербайджане (Баку), Грузии (Тбилисская котловина), Узбекистане и Киргизстане мухи зимуют в активном состоянии, но их двигательная активность значительно снижена — при 6 °С они находятся в убежищах, в оцепенении, при 10–12 °С вылетают оттуда, питаются и даже откладывают яйца, т. е. здесь возможно их круглогодичное размножение.
Следует отметить большую изменчивость сезонной стратегии развития каллифоры. В качестве примера можно привести сезонный цикл развития на северной границе её ареала, на Лофотенских островах, расположенных за Полярным кругом (Aak et al., 2011). Эти острова характеризуются морским арктическим климатом с мягкой зимой (–4…0 °С) и холодным летом (8–16 °С). Каллифора зимует здесь на стадии личинки, куколки и взрослой мухи. Мухи вылетают с мест зимовки ранней весной, с марта до мая питаются и откладывают яйца на свежую рыбу, которую люди сушат на открытом воздухе. Обычно большинство личинок из рыбы развиваются очень долго из-за низкой температуры и уходят на зимовку, во время которой окукливаются и вылетают только следующей весной, сосуществуя вместе с родительским поколением. В более тёплое лето, когда его средняя температура превышает обычную примерно на 2 °С, личинки из рыбы развиваются и дают вылет мух, которые размножаются в этом же сезоне. Таким образом, здесь доминирует развитие одного поколения мух, хотя в тёплые годы возможно развитие и второго поколения. Предполагается, что такой лабильный сезонный цикл развития мог возникнуть как адаптация к использованию для развития рыбы, весенняя заготовка которой существует здесь на протяжении нескольких столетий.
В естественных условиях каллифора тесно связана с другими членами экологической системы. Мухи служат пищей для других организмов, уже начиная с первой стадии развития, с яйца. Яйца поедают хищные жуки и, особенно, муравьи. Личинки становятся жертвами хищных насекомых и позвоночных животных — лягушек, ежей, птиц и пр. Личинки младшего возраста обычно становятся добычей муравьёв. На дорожке в муравейник часто можно видеть муравьёв, несущих в челюстях отчаянно сопротивляющихся личинок мух, и эта борьба не всегда оканчивается победой первых. Второй критический период в жизни мух наступает сразу после завершения развития и выхода их на поверхность почвы. В это время муха совершенно беззащитна, но постепенно её мягкие покровы затвердевают, темнеют, происходит расправление крыльев, и муха приобретает подвижность. Этот процесс занимает около 40 минут. Взрослые мухи становятся добычей птиц, попадают в ловчие сети пауков и т. п. Большой урон наносят паразитические насекомые, заражающие личинок мух и уничтожающие их на стадии куколки. Много мух погибает зимой от истощения и отрицательных температур. В связи со сказанным интересен полевой эксперимент одного английского автора, наблюдавшего полный цикл развития каллифоры на трупах мышей (массой 25–35 г). На каждый труп первоначально было отложено в среднем 292,1 яйца, из которых до имаго доживали только 17,5 % особей. Но всё это компенсируется большой плодовитостью каллифоры.
Плодовитость мух сильно варьирует в зависимости от питания и размеров. Было замечено, что разные углеводы и белки влияют на плодовитость самок, продолжительность их жизни и долю бесплодных особей. Созревание яиц возможно за счёт питания мух сухим молоком, сухой кровью, рыбой, мясом, печенью и т. п. В лаборатории при 20 или 25 °С первые яйцекладки появляются на 7–10-й день жизни, к этому времени яйца развиваются у 98 % самок, питавшихся печенью и только у 55 % — рыбой. Большую часть яиц (около 80 %) мухи откладывают в первые 20 дней жизни. Разная пищевая ценность субстратов выражается в том, что при питании печенью мухи откладывают в целом вдвое больше яиц, чем при питании рыбой. Динамика яйцекладки и вскрытия мух предполагают, что на протяжении 30–40 дней они способны откладывать яйца несколько раз. Развитие яиц у каллифоры возможно в широком диапазоне температур — примерно от 10 до 30 °С, однако при низких температурах процесс созревания сильно затягивается.
Наконец, последний вопрос, часто возникающий у любознательных читателей: «А сколько времени живёт муха, в частности каллифора?». На него нет однозначного ответа. Всё зависит от времени появления мух на свет, их физиологического состояния и окружающих условий. В лаборатории при хорошем довольствии (мясо, сахар и вода) и при 20 °С мухи живут до 2 месяцев, при 12 °С до 2–3 месяцев, а при 6 °С до 5–6 месяцев. В природе, в условиях умеренного климата, максимальная продолжительность жизни мух может доходить до 10–11 месяцев. Это происходит в том случае, когда мухи отрождаются в конце лета — начале осени, зимуют и размножаются следующим летом. Мухи, появившиеся на свет в начале лета и приступившие к размножению, живут меньше, до 3–4 месяцев. Конечно, эти показатели приблизительны. Реально в природе на продолжительность их жизни оказывают негативное влияние погодные условия — низкая температура, отсутствие солнца и осадки, которые ограничивают лётную активность и возможность найти пищу. Большое значение имеют также условия питания.

Объект физиологических исследований


Некоторые особенности строения и развития

Строение мухи и личинки

Каллифора — довольно крупная, около 1 см, муха тёмно-синего цвета с металлическим блеском (рис. 3). Её тело покрыто достаточно прочной кутикулой, которая образует наружный скелет, состоящий из отдельных плотных пластинок, соединённых тонкой эластичной перепонкой. В состав тела входят хорошо обособленные голова, грудь и брюшко. По бокам головы находятся сложные фасеточные глаза (у самцов в верхней половине головы они соприкасаются, а у самок широко расставлены). К голове прикреплена пара антенн (усиков), состоящих из трёх члеников и перистой аристы. Антенны принимают участие в регуляции полёта мухи. Хоботок — ротовой аппарат фильтрующего типа. С грудью подвижно сочленяются три пары конечностей, пара крыльев и пара жужжалец, представляющих редуцированные задние крылья. Ноги состоят из бедра, голени и 5-члениковой лапки с коготками и присосками, благодаря последним муха способна ползать по гладкой поверхности. Брюшко мухи состоит из пяти соединённых мягкой мембраной сегментов, которые хорошо растягиваются при сильном заполнении кишечника пищей, а также при созревании яиц. Последние три сегмента брюшка самца преобразованы в половой аппарат, а у самки образуют телескопический яйцеклад с половым и анальным отверстиями на конце. Антенны, хоботок и ноги мухи оснащены массой разнообразных рецепторных сенсилл, являющихся органами чувств.
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Рис. 3. Внешнее строение каллифоры. По: Lowne, 1890.
б — бедро; бр — брюшко; г — голова; гз — глаз; гл — голень; гр — грудь; л — лапка.

Личинка каллифоры — крупная, длиной до 1 см, червеобразной формы, голова и ноги отсутствуют. Её тело состоит из «головы», 3 грудных и 8 брюшных сегментов. Ввиду отсутствия наружной головной капсулы механической опорой головы служит хитиновый ротоглоточный аппарат сложного строения, хорошо приспособленный к питанию полужидкой пищей. Благодаря непрерывным движениям ротовых крючьев (втягивание и вытягивание), пища засасывается и поступает в кишечник. Кишечник подразделяется на переднюю, среднюю и заднюю кишки. В переднюю кишку открываются протоки слюнных желёз и зобный проток. В объёмистый зоб пища поступает при заполненном состоянии средней кишки.

Развитие мухи

В процессе развития каллифора проходит стадии яйца, личинки (три возраста), куколки (она развивается внутри пупария) и имаго (собственно муха). Самый ответственный и впечатляющий момент развития связан с «рождением» мухи, т. е. вылуплением её из пупария, выходом из грунта и последующими событиями — расправлением крыльев, пигментацией и затвердением покровов. Разрыв пупария осуществляется за счёт пульсации специального органа — лобного пузыря, характерного приспособления многих мух. Лобный пузырь служит мухе своего рода «копательным орудием» для выхода на поверхность почвы. Его работа сводится к следующему: брюшко сокращается, и кровь перегоняется в лобный пузырь; сокращением мышц грудь и брюшко подтягиваются к голове, которая действует подобно якорю. Затем лобный пузырь сокращается и втягивается в голову, а брюшко слегка раздувается; когда лобный пузырь снова выпячивается, голова мухи продвигается вперёд примерно на 1 мм. В своём движении муха ориентируется на свет. Ритмические сокращения лобного пузыря стимулируются контактом тела с окружающими предметами. Своевременный выход отродившейся мухи из субстрата — совершенно необходимое условие для всей цепи последующих событий её жизни. Если искусственно задержать выход мухи из почвы на 12–14 ч, то у неё не затвердевают покровы, и она теряет способность расправлять крылья. Процесс расправления крыльев состоит из трех фаз: 1-я включает «бегательные» и очистительные движения передних ног; на 2-й фазе очистительные движения ног сочетаются с накачиванием воздуха в переднюю часть средней кишки с помощью особого глоточного насоса. Частота пульсации насоса составляет примерно 34 цикла в минуту. В первой половине 3-й фазы частота накачивающих движений возрастет до 160 пульсаций в минуту. Этот пик накачивания воздуха примерно совпадает с полным расправлением крыльев, которое при 22 °С заканчивается через 40 мин после выхода из пупария. Опыты с блокированием хоботка и анального отверстия показывают, что расправление крыльев происходит только во время заглатывания воздуха. Известно, что затвердение кутикулы контролируется специальным гормоном, содержание которого в гемолимфе достигает максимума через 30–60 мин после выхода из пупария, и полностью он исчезает через 10 ч. Если «шею» мухи сразу после отрождения перевязать, т. е. изолировать место образования этого гормона (голову) от остальной части тела, то покровы тела вообще не затвердевают.


Основы физиологии некоторых систем органов

Основателем современной физиологии насекомых по праву считается английский ученый В.И. Уиглсуорс, опубликовавший в 1932 г. первую книгу «Физиологию насекомых», затем последовали руководства и других авторов. Об активном развитии этого раздела энтомологии красноречиво свидетельствуют периодические иностранные издания, такие как «Успехи физиологии насекомых» (43 тома), «Обзоры по физиологии и биохимии насекомых» (13 томов) и «Журнал физиологии насекомых» (58 томов по 12 номеров в год). Отечественная литература по этому вопросу гораздо скромнее: «Основы физиологи насекомых» Н.Я. Кузнецова (1948, 1953) и «Основы физиологии насекомых» В.П. Тыщенко (1976, 1977). И в этом море информации каллифора как объект исследования фигурирует абсолютно во всех разделах физиологии.
Из всех систем органов, изученных у каллифоры как модельного объекта физиологии насекомых, рассмотрим в качестве примера только некоторые, наиболее сложные и интересные. Это — пищеварительная, нейроэндокринная и сенсорная системы.

Приём пищи и физиология пищеварения

Механизм приёма пищи и физиология пищеварения у каллифоры давно привлекали внимание учёных и к настоящему времени достаточно хорошо разработаны. Пищеварительная система мухи состоит из глотки, пищевода, зоба с зобным протоком, мышечного желудка, средней, задней кишок с ректумом (рис. 4). Передняя кишка простирается от глотки до центра желудка, далее до места впадения мальпигиевых сосудов следует средняя кишка, и наконец задняя. В переднюю кишку открываются протоки слюнных желёз. Глотка и пищевод обеспечивают проглатывание пищи и прохождение её в зоб. Зоб имеет хорошо развитую мускулатуру, позволяющую ему сильно растягиваться. Он служит резервуаром для запасания жидкой пищи, откуда она в случае надобности перекачивается в желудок и далее в среднюю кишку. Полужидкая пища, типа фекалий, обычно минуя зоб, направляется в среднюю кишку, где происходит всасывание продуктов переваривания. Основная функция задней кишки — всасывание воды из пищевой массы и образование экскрементов.
Рассмотрим наиболее интересные события в процессе питания и пищеварения мухи, а именно, расправление хоботка и приём пищи, образование и функции перитрофической оболочки и пищеварительные ферменты.
Расправление хоботка и приём пищи. Приём пищи мухой начинается с расправления сложенного хоботка. Расправление хоботка стимулируют хеморецепторы хоботка и лапок, ответственные за восприятие химических соединений. Оральный диск, расположенный на конце хоботка, состоит из двух лопастей (лабеллумов), снабжённых системой так называемых псевдотрахейных каналов с порами, и «зубов». Процесс расправления орального диска представляет сложный акт и включает шесть основных положений, обусловленных консистенцией поглощаемой пищи (рис. 5). В положении покоя псевдотрахейная система спрятана, так как вентральные поверхности лопастей сложены друг с другом. Во втором положении (фильтрационном) оральный диск расправляется, плотно прижимается к поверхности кормового субстрата, а гибкая псевдотрахейная система заполняет все его неровности и функционирует как фильтр. В третьем, чашеобразном положении, края лабеллумов немного загибаются вниз. При переходе к четвёртому положению зона зубов выворачивается и оказывается в одной плоскости с поверхностью орального диска. Дальнейшее отгибание лабеллумов наружу отключает от работы псевдотрахейную систему вследствие потери контакта с субстратом и выдвигает «зубы», при покачивании хоботка они царапают и измельчают субстрат. Дальнейшее выворачивание лабеллумов выключает из работы и «зубы» и приближает вплотную к питательному субстрату ротовое отверстие (питьевое положение). Лабораторные наблюдения показывают, как муха пользуется своим хоботком. С помощью фильтрующего положения хоботка муха потребляет раствор сахара с взвешенными частицами, растекающийся в виде тонкой плёнки по поверхности. Более крупные капли сиропа, молока и сыворотки поглощаются хоботком в чашеобразном положении. Сахар и засохшие сгустки крови утилизируются посредством соскрёбывания зубами с периодическим увлажнением слюной. Субстрат жидкой или полужидкой консистенции, типа воды и жидких фекалий, всасывается хоботком с питьевым положением орального диска.
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Рис. 4. Схема строения пищеварительной системы каллифоры. По: Graham-Smith, 1934.
Вид со спинной стороны. бж — брюшная часть слюнной железы; гж — грудная часть слюнной железы; г — глотка; ж — желудок; жп — желудочный клапан пищевода; з — зоб; зк — задняя кишка; зп — зобный проток; м — мозг; мс — мальпигиевы сосуды; п — пищевод; пг — пищевой проток гаустеллума; пк — передний клапан пищевода; р — ректум; рк — ректальный клапан; ск — средняя кишка; сн — слюнной насос.
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Рис. 5. Положение орального диска хоботка каллифоры при питании разными субстратами. По: Graham-Smith, 1930.
1 — положение покоя; 2 — фильтрационное; 3 — чашеобразное; 4 — растянутое; 5 — скребущее; 6 — питьевое. з — зубы; о — оральное отверстие; псевдотрахеи; п — псевдотрахеи.

Передвижение пищи по кишечнику обеспечивают регулярные перистальтические движения отдельных его частей, разделённых многочисленными клапанами. Особая роль в этом процессе принадлежит зобу. Перекачка пищи из зоба в среднюю кишку осуществляется путём согласованной деятельности клапанов зобного и желудочного протоков. Часть пищи из зоба периодически отрыгивается наружу для увлажнения твёрдой пищи. При этом муха может отрыгивать и втягивать каплю до 10-12 раз; проходя через хоботок она каждый раз дополнительно обогащается новыми порциями слюны. Отрыжка поступает обратно в зоб или следует прямо в среднюю кишку.
Перитрофическая оболочка и её функции. Перитрофическая оболочка, или мембрана, найдена у многих насекомых. У мух её образуют специальные клетки желудка только в период принятия пищи или даже после этого. Скорость формирования мембраны составляет 3,5 ± 1 мм/ч. Она встречается на протяжении среднего и заднего отдела кишечника в виде хитиноподобной плёнки, обволакивая пищевую массу или экскременты и выделяясь вместе с ними. Проницаемость перитрофической оболочки для разных пищевых компонентов и ферментов изучена экспериментально. В одних случаях удалённая мембрана завязывалась на одном конце и наполнялась исследуемой жидкостью; изменения в тургоре препарата служили показателем прохождения веществ через неё. В других случаях использовался метод диализа: наполненная тестируемым раствором перитрофическая мембрана помещалась в воду, и потом в воде с помощью индикаторов определяли присутствие тех или иных веществ. Установлено, что она проницаема в обоих направлениях для воды, солей, кислот, моно– и дисахаридов, а также для конечных продуктов белкового гидролиза — аминокислот. Продукты неполного гидролиза задерживаются внутренним слоем оболочки. Высокомолекулярные полисахариды типа крахмала и белки через неё не проходят. Итак, перитрофическая оболочка представляет сложную систему с избирательной проницаемостью для ряда веществ. Она пропускает ферменты средней кишки к пищевой массе и разрешает эпителию кишечника абсорбировать только конечные продукты пищеварения. С избирательной проницаемостью оболочки, видимо, связана и её барьерная роль при защите организма мухи от заражения инфекционным началом, так как насыщенная органическими разлагающимися веществами пища содержит богатую микрофлору.
Пищеварительные ферменты имаго и личинки.
Набор пищеварительных ферментов насекомых обычно определяется их пищевой диетой. Имаго каллифоры активно питаются углеводами, поэтому в их кишечнике присутствуют высокоактивные карбогидразы, осуществляющие гидролиз олиго– и полисахаридов. В результате тщательного изучения гидролитических способностей гомогенатов из разных отделов кишечника каллифоры установлен основной набор присутствующих там карбогидраз. Амилаза разлагает такие полисахариды растительного и животного происхождения, как крахмал и гликоген, с образованием мальтозы и глюкозы. Трегалоза расщепляется как универсальной А-глюкозидазой, так и специфической трегалазой. Ферменты группы эстераз, расщепляющие жиры и масла, найдены в средней кишке. Протеазы, расщепляющие белки, представлены пепсино-и трипсиноподобными ферментами.
У личинки каллифоры набор пищеварительных ферментов — протеазы и липазы — также связан с её пищевой специализацией, питанием белковыми субстратами. Протеазы в начале и конце средней кишки представлены пепсиноподобным ферментом, трипсин и трипсиноподобный ферменты встречаются на протяжении всего кишечника. У личинок мясных мух выражено внекишечное пищеварение, при котором питательный субстрат подвергается предварительное обработке пищеварительными ферментами; под их воздействием он разжижается, и личинки заглатывают его в виде мелких частиц. Окончательное переваривание пищи и её всасывание происходит в средней кишке. Протеолитические ферменты личинок каллифоры оказываются настолько стабильными, что при 25 °С культуральная среда быстро насыщается ими. Так, ежедневная продукция протеиназы составляет 36–53 мг в день на 1 кг личинок; такой темп выделения энзима вполне сравним с уровнем секреции трипсина поджелудочной железой позвоночных. Выделенные энзимы хорошо работают в щелочной среде (рН 7–9) и необратимо инактивируются в кислой (рН = 4). Щелочная среда создаётся за счёт выделения личинками в качестве конечного продукта свободного аммиака. Резкий запах аммиака всегда присутствует при питании личинок мясом или рыбой.

Физиология нейроэндокринной системы

Взрослая муха. Известно, что нейроэндокринная система насекомых контролирует в организме все важнейшие физиологические процессы. Нейроэндокринная система мухи включает нейросекреторные клетки мозга (слившихся надглоточного и подглоточного ганглиев), а также прилежащие и кардиальные тела, образующие ретроцеребральный комплекс нейрогемальных и железистых органов. Нейросекреторные клетки обладают свойствами как железистых, секретирующих, так и нервных клеток. Они вырабатывают и выделяют в гемолимфу вещества гормональной природы. В мозге выделено 4 типа таких клеток (всего 32 клетки), различающихся размером и характером секрета. Нейросекрет из мозга поступает в кардиальное тело через парные нервы. Таким образом, кардиальное тело каллифоры служит нейрогемальным органом, запасающим нейросекрет из клеток мозга, и одновременно выполняет и собственную эндокринную функцию посредством своих нейросекреторных клеток.
Деятельность нейросекреторных клеток мозга и прилежащего тела в сочетании с типом питания мух контролирует процесс созревания яиц. Регулирующая роль мозга в этом процессе подтверждена многочисленными фактами. Гистологическими методами установлены циклы синтетической активности медиальных нейросекреторных клеток, определённым образом связанных с питанием самок и стадией развития яиц. На сахарной диете ядра и количество секрета в них сначала увеличиваются, и его гранулы появляются в аксонах нервных клеток, а затем синтетическая активность затухает, и яичники не развиваются. При питании мясом их синтетическая активность угасает лишь ко времени окончательного развития яиц. В изучении эндокринологии каллифоры большое место занимают разнообразные микрохирургические операции — удаление, пересадка органов, переливание гемолимфы и т. п. Это стало возможным, благодаря её исключительной выносливости и способности к восстановлению. Прямое доказательство участия нейросекреторных клеток мозга в контроле репродукции получено путём их удаления, в результате чего яйца не созревают. Имплантация этих клеток стимулирует развитие яиц. Объём прилежащего тела также претерпевает циклические изменения в связи с периодическим созреванием яиц. Прилежащее тело выделяет ювенильный гормон, стимулирующий созревание яиц. Максимальный его объём, свидетельствующий о максимальной активности железистых клеток, наблюдается в начале каждого репродуктивного цикла, а последующее его уменьшение является следствием выделения гормона. Этот гормон индуцирует так называемый вителлогенез, т. е. отложение желтка в развивающихся яйцах. Роль прилежащего тела в репродукции каллифоры изучена в многочисленных экспериментах с его удалением и пересадками. Если его удаляют у молодых мух в возрасте менее 4 ч, то у 86 % оперированных особей развитие яиц останавливается на ранней стадии; с увеличением возраста, в котором происходит операция, доля несозревших самок постепенно уменьшается, так как к этому времени прилежащее тело успевает выделить гормон. Имплантация прилежащих тел от других самок и даже самцов оперированным самкам приводит к развитию яичников в 93 % случаев. Процесс созревания яиц характеризуется отложением в них большого количества желточного белка, предшественником которого служат вителлогенины, синтезируемые жировым телом самки. Существование строгой корреляции между их синтезом и созреванием яиц навело учёных на мысль, что синтез вителлогенинов контролируется каким-то фактором, выделяемым самими яичниками. Им оказался известный гормон экдизон. Это подтверждается выделением экдизона из желтка яиц каллифоры. Таким образом, медиальные нейросекреторные клетки мозга активируют деятельность кардиального и прилежащего тел, а также осуществляют косвенное влияние на развитие яичников посредством контроля белкового метаболизма, связанного с развитием яиц.
Гормоны регулируют и другие процессы, в частности, контроль содержания углеводов в крови (гемолимфе) каллифоры. Трегалоза — главный лабильный источник энергии у насекомых; его количество в гемолимфе поддерживается на постоянном уровне благодаря динамическому равновесию с запасом гликогена в жировом теле. Экспериментально показано, что кардиальное тело мухи выделяет гипергликемический гормон, повышающий уровень трегалозы, причём активация кардиального тела осуществляется мозгом. Так, после электростимуляции мозга содержание трегалозы в гемолимфе увеличивается в течение 20 мин почти вдвое. Значительное повышение уровня трегалозы также наблюдается у мух, получивших инъекцию гемолимфы, обогащённой этим гормоном. Значение гипергликемического гормона велико, так как он обеспечивает в случае необходимости быструю мобилизацию резервных углеводов. Известно, что трегалоза служит главным источником энергии для работы крыловой мускулатуры насекомых. Так, при непрерывном полёте в течение 45 мин её концентрация в гемолимфе каллифоры остаётся на одном уровне; после удаления кардиального тела или перерезки его нервов количество трегалозы резко снижается уже после 15-минутного полёта, а через 45 мин наступает полное истощение лётных способностей мухи. У неё существует и гипогликемический гормон, снижающий уровень содержания углеводов в гемолимфе. Это подтверждают опыты с инъекцией гомогенатов из медиальных секреторных клеток мозга или экстрактов из головы. Кроме того, из мозга выделено вещество, биологическая и иммунологическая активность которого напоминает гипогликемический гормон позвоночных — инсулин. Таким образом, пептидные гормоны типа инсулина и панкреатических полипептидов свойственны не только позвоночным, но и насекомым, при этом бигормональный механизм регуляции углеводного обмена у каллифоры оказывается принципиально сходным с таковым позвоночных.
У каллифоры экспериментальным путём обнаружена также гормональная регуляция выделения пищеварительных ферментов — протеаз. Обычно в случае питания мясом при 25 °С их активность достигает максимума у мух в возрасте 3–4 дней. Однако удаление медиальных нейросекреторных клеток мозга вскоре после отрождения мухи снижает активность протеаз на 2/3–3/4 от нормы. Удаление в это время прилежащего тела снижает активность этих ферментов только на 1/3.
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Рис. 6. Топография нейросекреторных клеток мозга личинки каллифоры. По: Кудрявцева, 1978.
Группы представлены клетками разного типа: А-тип — светлые, В-тип — черные.

Личинка. Нейроэндокринная система личинки включает нейросекреторные клетки надглоточного («мозг») и подглоточного ганглиев и синганглия, получившегося путём слияния 3 грудных и 6 брюшных ганглиев (рис. 6). В неё также входят объединённые вместе прилежащее и кардиальное тела и проторакальная железа, этот комплекс известен как кольцевая железа (рис. 7). В мозге найдено 8 групп нейросекреторных клеток общим числом от 20 до 30, в подглоточном ганглии — 5 групп (26 клеток). Подобно другим насекомым, мозг личинки является источником активационного гормона, а прилежащее тело — источником ювенильного гормона, обладающего полифакториальным действием. Кардиальное тело служит главным нейрогемальным органом личинки, выполняя двойную функцию — запасающего и секретирующего органа. Кроме собственного секрета, сюда по одним нервам поступает секрет из мозга, а по другим нервам секрет выводится в прилежащее тело и проторакальную железу. Проторакальная железа — источник гормона линьки — экдизона. Взаимодействие всех перечисленных органов в регуляции развития и диапаузы личинок изучалось многими авторами с применением разных методик. Среди них микрохирургические операции (перевязки, инъекции, удаление и пересадка целых эндокринных органов или их частей), гистологическое изучение органов на протяжении развития, непосредственное измерение содержания эндогенного гормона и введение экзогенного гормона (экдизона). Такие исследования начались с простой перевязки личинки, которая показала, что окукливалась только её передняя часть с находившейся там нейроэндокринной системой, тогда как задняя часть оставалась в личиночном состоянии. Оказалось, что удаление всей кольцевой железы, или только одной проторакальной железы, или нарушение нервных связей между мозгом и кольцевой железой также приводило к остановке развития личинок. Пересадка им этого полного эндокринного комплекса вызывала возобновление развития и окукление. Гистологическим методом изучена активность нейросекреторных клеток в процессе развития, диапаузы и выхода из неё. При активном развитии пики активности медиальных секреторных клеток мозга были приурочены к окончанию питания и перед окукливанием личинок. Нейросекрет из них выводился в кардиальное тело, примерно в это же время активировалась деятельность проторакальных желёз. В случае наступления личиночной диапаузы в этих клетках происходило замедление синтеза и блокирование выхода секрета из мозга, он поступал в соответствующий орган только после прекращения диапаузы. Итак, у каллифоры существует двухступенчатый механизм гормональной регуляции линек, метаморфоза и диапаузы. Процесс начинается с активной деятельности определённых нейросекреторных клеток мозга. Нейросекреторный материал по соответствующим нервам поступает в нейрогемальные органы, а оттуда выбрасывается в гемолимфу. Затем активируется проторакальная железа, вырабатывающая линочный гормон экдизон. Обычно в течение первых семи дней развития личинки титр экдизона низок; резкий подъём наблюдается ко времени образования куколки. Второй подъём титра экдизона контролирует процесс развития куколки во взрослое насекомое.
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Рис. 7. Схематическое изображение кольцевой железы личинки каллифоры. По: Thomsen, 1951. вн — возвратный нерв; кн — кардиакальный нерв; кт — кардиальное тело; пж — проторакальная железа; пт — прилежащее тело; т — трахея.

Согласно классической концепции, развитие насекомых регулируется балансом двух гормонов: экдизон стимулирует клетки покровной ткани к росту и линьке, а ювенильный гормон определяет характер покровов насекомого, т. е. в его присутствии формируются личиночные признаки, а при отсутствии — признаки взрослого насекомого. Имеющиеся данные по каллифоре укладываются в эту схему. Специальное исследование влияния обоих гормонов показало сходство механизмов их действия, мишенью которых является генный аппарат клетки.
Ещё одна важная функция экдизона состоит в контроле процессов неспецифической физиологической адаптации, известной ранее для позвоночных животных как синдром Селье. Она приводит к мобилизации защитных сил организма к разным повреждающим агентам физической или химической природы. Так, повреждение личинок каллифоры вызывает активацию экдизон-синтезирующей системы и увеличение титра экдизона. Инъекция экдизона нормальным особям повышает их устойчивость к повреждающим воздействиям и восстанавливает её у личинок, лишённых собственного источника этого гормона.
Личинок каллифоры широко используют в современной эндокринологии в качестве теста для количественного определения содержания экдизона в организме насекомых, а также для оценки активности так называемых экдистероидов — соединений растительного, животного или синтетического происхождения, наделённых активностью линочного гормона. Биологическое тестирование экдизона основано на опытах с перевязыванием личинок каллифоры, в результате чего задний конец личинки оказывается лишённым собственных эндокринных органов и находится в перманентном состоянии. Именно задний конец служит для введения тестируемых экстрактов или нанесения препаратов, содержащих экдизон. Результат оценки их активности основан на процентном соотношении поверхности задней части, занятой куколочной или личиночной кутикулы (за 1 принимается реакция, когда вся поверхность покрыта куколочной кутикулой, а за 0 — личиночной). Одна каллифора-единица соответствует дозе экдизона, вызывающей окукливание 50–70 % поверхности задней части личинки, что примерно равно активности 0,01 мкг кристаллического экдизона на одну личинку.

Физиология органов чувств

Органы чувств каллифоры очень разнообразны, многочисленны и характеризуются большим совершенством. Для облегчения понимания сначала следует объяснить некоторые используемые понятия, такие как рецептор, орган чувств и анализатор. Рецептор — воспринимающая часть любой рефлекторной дуги — трансформирует в нервные импульсы энергию раздражающего стимула. Каждый рецептор в зависимости от своего строения очень чувствителен только к определённому кругу раздражителей — механических, химических, световых и прочих. Рецептор состоит из чувствительных (рецепторных) нейронов и вспомогательных структур. В результате прохождения соответствующего раздражителя через эти структуры возникают местные потенциалы, а затем и распространяющиеся нервные импульсы (спайки). Частота импульсов соответствует силе действующего раздражителя. Совокупность рецепторов, воспринимающих одинаковые раздражители, называют органом чувств. Например, совокупность глазных омматидиев, реагирующих на свет, составляет орган зрения. Вся система образований, обеспечивающая полный анализ определённых раздражений, называется анализатором. Каждый анализатор состоит из рецепторного, проводникового и центрального отделов. Например, в зрительном анализаторе это, соответственно, омматидии сложного глаза и простые глазки, отростки светочувствительных нейронов и соответствующие отделы мозга.
Механорецепторы. У мухи богато представлены механорецепторы. Одиночные тактильные сенсиллы (волоски) покрывают грудь, ноги, жужжальца, антенны и разные части хоботка. На антеннах и максиллярных щупиках они соседствуют с обонятельными сенсиллами, на хоботке — со вкусовыми. Основная масса механорецепторных сенсилл — это просто устроенные однонейронные рецепторы (рис. 8). Примером такого рецептора является сенсилла щупиков. В каждом щупике имеется по 80 таких сенсилл, длиной от 40 до 400 мкм. Воспринимающая часть — волосок подвижно сочленён с покровами мухи при помощи эластичной сочленовной мембраны. Дистальный отросток нейрона (дендрит) подходит к основанию волоска, проксимальный отросток (аксон) направляется в ганглий. Возбуждение в такой сенсилле происходит вследствие изгибания вершины волоска по отношению к его основанию и надавливания на рецепторную поверхность нейрона. Возникает рецепторный потенциал, а на его основе — потенциалы действия. Согласно принципу частотного кодирования, информация, передаваемая в центральную нервную систему по аксону, оказывается закодированной по частоте спайков: чем сильнее раздражение сенсиллы, тем больше частота спайков. Такой принцип действует и во всех других типах рецепторов насекомых. Такие сенсиллы каллифоры выполняют функцию тактильных рецепторов, они запускают многие рефлекторные реакции, например, чистку хоботка, глаз и конечностей мухи. В общем, однонейронные сенсиллы, несмотря на простоту организации, являются очень чувствительными механорецепорами, они реагируют также и на движение воздушной струи.
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Рис. 8. Строение механорецепторной сенсиллы каллифоры. По: Peters, 1965.
в — волосок (воспринимающая часть сенсиллы); д — дистальный отросток нейрона; к — канал; н — нерв; п — проксимальный отросток нейрона; тр — трихогенная клетка; ч — нейрон (чувствительная клетка); э — эпидермис.

С контролем полёта связано функционирование более сложных механорецепторных органов, например, таких как Джонстонов орган, а также механорецепторы жужжалец. Джонстонов орган находится на антеннах мухи. Каждая антенна (усик) состоит из трёх члеников, последний из них несёт перистую аристу. Джонстонов орган находится в сочленении между вторым и третьим члениками. Он представляет собой совокупность своеобразно устроенных сенсилл. Проксимальные отростки их нейронов следуют в антеннальный нерв, а дистальные оканчиваются на сочленовной мембране между члениками. Для этого органа характерно состояние напряжения и растяжения, которое и вызывает возбуждение сенсилл. Установлено, что поток воздуха, направленный на антенны, индуцирует в антеннальном нерве серию спайкообразных потенциалов, плотность которых увеличивается пропорционально скорости движения воздуха. Участие этого органа в регуляции скорости полёта каллифоры доказывают опыты с мухами, антенны которых удаляли, повреждали или искусственно поворачивали. Удаление обеих антенн или арист сопровождалось изменением скорости полёта, а прикрепление аристы восстанавливало прежние реакции. Одностороннее удаление ограничивалось нарушением реакции с одной стороны, тогда как другая сторона сохраняла нормальные реакции. Такой тип нервных связей может стабилизировать курс полёта простым образом. При случайном повороте в полёте давление, действующее на «ведущую» антенну, будет меньше, чем на другую; это уменьшает амплитуду биения крыльев на стороне «ведущей» антенны и таким образом выравнивает курс полёта. Благодаря фазовым рецепторам Джонстонова органа, антенна каллифоры служит не только органом чувств, воспринимающим стимулы воздушного потока, но и проявляет свойства органа слуха. Известно, что звуковое раздражение величиной 500 Гц вызывает в антеннальном нерве серию регулярных потенциалов, частота которых зависит от частоты и высоты звукового стимула.
Большое количество механорецепторов расположено также на жужжальцах, редуцированных задних крыльях, напоминающих по форме барабанную палочку. Они служат своего рода гироскопами, выполняют важную роль в стабилизации полёта мухи и в осуществлении некоторых маневров. Давно было отмечено, что у лишённой жужжалец мухи уменьшается не только продолжительность полёта (после этой операции она способна летать не более 5 сек), но нарушается и сам полёт — муха теряет равновесие. Обширные экспериментальные данные относительно роли жужжалец получены методом высокоскоростной съемки (3000 кадров в секунду). Муху помещали на ось вращающегося стержня в трёх положениях и потом анализировали изменение угла скручивания крыльев в разные моменты взмаха у нормальных, лишённых жужжалец и ослеплённых особей. Оказалось, что в жужжальцах имеется механизм распознавания вращений в трёх направлениях. Этот механизм обусловлен деятельностью множества механорецепторов. Дело в том, что в полёте жужжальца вибрируют в вертикальной плоскости с такой же частотой, как и крылья, но в противофазе к ним, причём плоскость их вибраций остаётся постоянной даже при изменении направления движения мухи. Силы скручивания, действующие на жужжальца во время разнообразных маневров летающего насекомого, воспринимаются рецепторами, передающими соответствующую информацию в центральную нервную систему. Эта информация позволяет корректировать полёт уже посредством изменения угла атаки крыльев.
Хеморецепторы. Запахи играют важную роль в жизни каллифоры: руководствуясь ими, мухи чрезвычайно быстро отыскивают разнообразные субстраты, пригодные для питания и яйцекладки. Мухи способны различать разные стадии разложения остатков животного происхождения: если для питания и последующего созревания яиц пригодна любая падаль, то для яйцекладки — только свежий субстрат. Мухи вооружены дистантными и контактными хеморецепторами. Дистантные хеморецепторы начинают функционировать только на 2–3-й день жизни взрослой мухи. Они локализованы преимущественно на антеннах и максиллярных щупиках. На антеннах находится масса сенсилл — у самцов 730 сенсилл, расположенных в углублениях, и 3500–4000 — на поверхности, а у самок соответственно — 1480 и 4000–4500. На одном из члеников антенны находятся два типа сенсилл, связанных с обонянием. Электрофизиологическим методом были дифференцированы рецепторы, воспринимающие запах мяса или цветов. У каллифоры обнаружены шесть типов мясных рецепторов, помогающих мухе различать степень разложения мяса (рис. 9). Важная роль в оценке качества субстрата принадлежит рецепторам так называемого гексанолового типа. Степень возбуждения этих рецепторов зависит от состояния мяса: частота возникающих спайков связана со стадией его разложения и увеличивается от 19 импульсов в секунду (свежее мясо) до 200 имп./сек (20-дневное мясо) и до 124–136 имп./сек (гниющее и высушенное мясо). Кроме мяса эти рецепторы возбуждаются и некоторыми чистыми химическими соединениями. На антеннах каллифоры присутствуют также сенсиллы, реагирующие на цветочные запахи. Другая группа обонятельных сенсилл находится на вершинах максиллярных щупиков; их около 160.
Контактные хеморецепторы воспринимают разнообразные органические и неорганические соединения. Группа рецепторов на ногах первой соприкасается с субстратом и даёт мухе информацию о его пригодности к использованию — для питания или яйцекладки. Общее количество таких рецепторов на одной лапке мухи равно 188. В случае развёртывания хоботка вступают в действие лабеллярные рецепторы. На верхней поверхности лабеллума располагаются многочисленные группы хеморецепторов, состоящих из разного числа сенсилл; в общей сложности их 131. Каждая сенсилла состоит из пяти нейронов, четыре из которых являются хеморецепторами, а пятая — механорецептором. Нижняя сторона лабеллума также несёт многочисленные хеморецепторные сенсиллы (рис. 9). Специальные исследования показали, что нерв, проходящий внутри хоботка, включает аксоны всех групп сенсилл хоботка и его щупиков, осуществляя их связь с центральной нервной системой.
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Рис. 9. Схематическое изображение строения псевдотрахейной хеморецепторной сенсиллы хоботка каллифоры. По: Peters, 1965.
д — дендриты нейронов; к — канал; ку — кутикула; па — папилла; пс — псевдотрахея; хн — хеморецепторный нейрон; я — ядра клеток, образующих волосок.

Как же функционируют вкусовые анализаторы каллифоры? Представление об этом базируется на наблюдениях за поведенческой реакцией (вытягивание или свёртывание хоботка в ответ на химическую стимуляцию) и на использовании электро-физиологического метода, позволяющего непосредственно регистрировать активность нейронов отдельных сенсилл при раздражении каким-то веществом. В результате многочисленных исследований получена физиологическая характеристика хеморецепторной системы каллифоры — спектр воспринимаемых соединений, пороги чувствительности к ним, процессы адаптации рецепторов и способность различать разные соединения.
Вкусовой анализатор каллифоры способен воспринимать разные сахара, соли и воду. Сахара вызывают положительную реакцию, т. е. частичное или полное расправление хоботка и питание. Соли оказывают противоположное действие — хоботок не разворачивается или складывается, если он развёрнут. Муха реагирует положительно на многие сахара, при этом пороги чувствительности рецепторов, расположенных на лапках и конце хоботка, различаются. Интересно, что уровень их чувствительности зависит от физиологического состояния мухи; так, после 10-дневного голодания он увеличивается в десятки и даже в сотни раз. Например, минимальные молярные концентрации глюкозы, вызывающие расправление хоботка у голодных мух, составляют у рецепторов лапок 0,125М и у лабеллярных — 0,04 М, при этом чувствительность по сравнению с сытыми особями увеличивается в 10 и 7 раз, соответственно. В случае с мальтозой наблюдается то же самое: для рецепторов лапок 0,00125 М, для лабеллярных — 0,002 М, т. е. повышение чувствительности в 700 и 46 раз, соответственно. Следует отметить, что не все «сладкие» для мух вещества пригодны для питания. Мухи охотно используют относительно немногие из них — глюкозу, фруктозу, сахарозу, мальтозу, трегалозу, мелицитозу, маннит, сорбит.
Раздражение контактных хеморецепторов каллифоры растворами сахаров обычно характеризуется определённой импульсной активностью. В реакции рецепторов лапок на растворы сахарозы разной концентрации выявляются два типа импульсов — маленькие (по амплитуде) генерируются водным рецептором, а большие — рецептором, чувствительным к сахару. Интересно, что расправление хоботка начинается очень быстро, в течение 30–70 сек, после 6–20 таких импульсов, а его полное разворачивание занимает всего 2 сек.
В процессе изучения рецепторов хоботка и лапок в них была обнаружена третья рецепторная клетка, специализированная на восприятии солей. Таким образом, в хеморецепторных сенсиллах каллифоры найдены три рецепторных клетки, аналогичные «сахарному», «водному» и «солевому» нейронам других мух.
Особенности восприятия запахов дистантными рецепторами насекомых лежат в основе действия ловушек, заправленных привлекающими веществами — аттрактантами. Такие ловушки используются как для мониторинга насекомых, так и в практике борьбы с вредителями. В качестве примера можно рассмотреть результаты исследования группы норвежских ученых, др. А. Аака с коллегами (Aak et al., 2010) по разработке методов борьбы с каллифорой, вредящей производству вяленой рыбы на Лофотенских островах. Как же это осуществляется? Сначала привлекательность (аттрактивность) различных субстратов для мух изучалась в так называемом ветровом туннеле (wind tunnel). Это прямоугольный многокамерный прозрачный ящик, в одной половине которого находился испытуемый субстрат, обдуваемый воздушной струёй со скоростью 30 см/сек, а в другую выпускали насекомое. Степень привлекательности субстрата оценивали по реакции мухи — ориентированный полёт на расстояние менее 90 см, более 90 см и полёт, завершавшийся посадкой на субстрат. В результате выявлены половые различия — самки оказались более восприимчивыми к запаху, чем самцы. При этом восприимчивость зависела от их физиологического состояния, увеличиваясь по мере созревания яиц. Одно синтетическое соединение привлекало 0–22 % самок, трёхкомпонентная смесь (диметил трисульфит, меркаптоэтанол и о-креозол) — 26–46 % и аутентичные запахи (мёртвая рыба или мышь) — 58–88 % самок. Далее в ветровом туннеле была изучена привлекательность запахов в сочетании с разными визуальными сигналами (стимулами), представленными поверхностями разной формы и ориентации в пространстве. Мухи предпочитали садиться на поверхности прямоугольной формы, расположенные перпендикулярно к поверхности земли, а не параллельно ей. Кроме того мухи различали цвет ловчей поверхности, предпочитая жёлтый белому и синему цветам. Все результаты, полученные в лабораторных опытах, подтвердились в естественных условиях, где мухи в большом количестве залетали в воронкообразные ловушки с приманками. В местах, освещённых солнцем, хорошую привлекательность показали прямоугольные липкие ловушки жёлтого цвета. Таким образом, сочетание обонятельных и зрительных стимулов значительно увеличивало количество пойманных мух и повышало эффективность метода борьбы, направленного на уменьшение численности каллифоры в данной популяции (см. с. 82).
Фоторецепторы. Фоторецепторы имаго представлены парой сложных, или фасеточных глаз и тремя простыми глазками. Разным аспектам фоторецепции каллифоры посвящены десятки работ. Рассмотрены функциональная организация зрительной системы, строение зрительных центров, особенности формирования изображений в глазах, пигменты и спектральная чувствительность глаз, обменные процессы, электрическая активность, свето-темновая адаптация, переработка информации в зрительных центрах и детектирование движения. Уже одно это перечисление вопросов свидетельствует о совершенстве организации и сложности функционирования зрительного анализатора. Остановимся кратко лишь на основных особенностях и принципах работы фасеточного глаза мухи.
Фасеточный глаз каллифоры составлен из множества отдельных фоторецепторов — омматидиев (у самки их 5607). Они выходят на поверхность глазной капсулы в виде правильных шестиугольников (рис. 10). Наиболее плотно омматидии расположены в центре глаза, менее плотно — на периферии, в первом случае оптические оси смежных омматидиев расходятся под углом 2°, во втором — 3°, поэтому зрительные способности лучше проявляются в центральной части глаза. Вероятно, эта часть глаза предназначена для рассматривания деталей, а периферическая — для общего обзора. Как и у всех насекомых, омматидий включает три аппарата: светопреломляющий (диоптрический), светоизолирующий (экранирующий) и светочувствительный (фоторецепторный). Светопреломляющий аппарат омматидия представлен прозрачной роговичной линзой и кристаллическим конусом. Светоизолирующий аппарат составлен из пигментных клеток с гранулами экранирующего пигмента. В состав светочувствительного аппарата входят восемь зрительных клеток, аксоны которых следуют в оптические центры. Рабдомер — это часть зрительной клетки, расположенная по оси омматидия. Рабдомер служит собственно фоторецепторным элементом зрительной клетки, так как зрительный пигмент сосредоточен именно в мембране его микротрубочек.
Электрофизиологические и колориметрические исследования дают представление о функциональной организации цветового зрения каллифоры. Эта система основана на существовании двух светоприемников с разной спектральной чувствительностью. Один из них имеет максимальную чувствительность в области сине-зелёных лучей (495 нм) и дополнительный пик при 365 нм, а второй, длинноволновой обнаруживает один пик при 620 нм. Эти параметры чувствительности обеспечивает пигмент родопсин с максимумом поглощения сине-зелёных лучей, который может мгновенно превращаться в метародопсин, абсорбирующий лучи жёлтой части спектра, около 580 нм.
Переработка разнообразной зрительной информации, воспринимаемой фасеточными глазами, происходит в двух парных оптических долях мозга. В каждой такой доле имеются три ассоциативных центра. Механизм этого сложного процесса можно изучить путём внутриклеточного отведения электрического потенциала, возникающего на разнообразные световые и движущиеся стимулы, в отдельных составляющих элементах этих центров. Первый ассоциативный центр вплотную примыкает к внутренней поверхности глаза. В этом районе оканчиваются отростки большинства зрительных нервных клеток, и их возбуждение передаётся на первые ассоциативные нейроны. В первом центре аксоны зрительных клеток располагаются группами, соответствующими расположению омматидиев. В такой группе сходятся вместе аксоны нескольких смежных омматидиев, поэтому одна точка пространства просматривается не менее чем шестью омматидиями (рис. 10). При такой нейрооптической конструкции за счёт увеличения эффективности входного зрачка из многих фасеток светосила глаза повышается в семь раз по сравнению с глазами других насекомых.
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Рис. 10. Схема строения глаза каллифоры. По: Seitz, 1968.
А — клеточные элементы омматидия и их показатели преломления. вр — заключенный в “шапочку” вырост рабдомера; з — зрительная клетка; кк — кристаллический конус; пк — пигментная клетка; р — роговица; ра — рабдомер. Б — группа из семи омматидиев. Черным кружком обозначен один их семи (1–7) рабдомеров каждого омматидия, смотрящий в одну и ту же точку.

Анализ зрительных раздражителей в ассоциативных центрах оптических долей основывается на существовании особых детекторных нейронов, способных выделять такие специальные свойства раздражителя как его размер, форма, характер движения и окраска. У каллифоры найдено несколько типов детекторных нейронов. Среди них наиболее интересны детекторы формы, резко увеличивающие или затормаживающие импульсную активность при восприятии предметов определённой формы; общие детекторы движения, не зависимые от его направления; дирекциональные детекторы движения, возбуждающиеся движением в одном направлении и затормаживающие импульсную активность при противоположном направлении движения. Есть нейроны, оценивающие свето-темновые изменения в ретине, вызываемые движущимися объектами, и нейроны, чувствительные к передвижению объекта только в горизонтальном направлении и не реагирующие на вертикальные движения. Кроме узкоспециализированных нейронов-детекторов в оптических долях присутствуют мультимодальные нейроны и детекторы общего освещения или затемнения трёх типов — отвечающие только на включение или выключения света, а также на оба типа световых раздражителей. Эта сложная организация зрительного анализатора в совокупности с разнообразными механорецепторами выполняет важную роль в регуляции полёта каллифоры, отличающегося большим совершенством.


Объект экологических исследований


Сезонный цикл и диапауза

Каллифора оказалась замечательным модельным объектом для изучения различных аспектов фотопериодизма, сезонного развития и диапаузы насекомых. Фотопериодизм — это общебиологическое явление, свойственное как растениям, так и животным. Как известно, ежесуточное вращение Земли вокруг оси генерирует суточный цикл света и темноты, который вызывает ответную реакцию у организмов, так называемый циркадный ритм с продолжительностью близкой к 24 ч (например, смена сна и активности и т. п.). Смена сезонов и связанное с ней сезонное изменение длины светового дня обусловлена ежегодным вращением Земли вокруг Солнца, оно определяет сезонные ритмы активности и покоя организмов, т. е. зависимость сезонного развития от длины дня, или фотопериодизм. У растений фотопериодизм контролирует цветение и сбрасывание листьев, у животных — размножение, линьки, сезонные миграции, уход в спячку и т. п. В поэтической форме эта связь между длиной дня и природными явлениями была прекрасно описана в свое время А.С. Пушкиным в «Евгении Онегине».
«Уж небо осенью дышало, уж реже солнышко блистало, короче становился день, лесов таинственная сень с печальным шумом обнажалась, ложился на поля туман, гусей крикливых караван тянулся к югу, приближалась довольно скучная пора, стоял ноябрь уж у двора…»
Температура — другой важный фактор внешней среды, оказывающий большое влияние на жизнедеятельность пойкилотермных (холоднокровных) животных. Она также закономерно изменяется на протяжении года, особенно в умеренных широтах. Но по сравнению с длиной дня, подвержена значительной межгодовой изменчивости и не может выполнять самостоятельную сигнальную роль, поэтому в регуляции природных явлений температура обычно тесно взаимодействует с фотопериодом.
У насекомых фотопериодизм регулирует сезонный цикл развития, т. е. чередование периодов активного развития и размножения и периодов покоя с сезонными изменениями климата. Хотя первое экспериментальное доказательство этого было получено в 1923 г., бурное развитие данного направления началось только со второй половины XX века. Одним из основоположников учения о фотопериодизме насекомых был профессор Ленинградского университета А.С. Данилевский (1911–1969), его ученики и последователи в дальнейшем расширили исследования этого важного явления. Книга А.С. Данилевского «Фотопериодизм и сезонное развитие насекомых» (1961) вскоре была переведена на английский и японский языки и принесла ему международное признание. «Пионерские исследования профессора Данилевского и его учеников по фотопериодизму лежат в основе созданной им фундаментальной теории факториальной и гормональной регуляции диапаузы и участия биологических часов в регуляции сезонного развития, которая остается актуальной и в настоящее время». Так оценил этот труд известный эколог и физиолог Д. Денлингер (США) на IV Европейском симпозиуме по экологической физиологии беспозвоночных животных, посвящённом 90-летию со дня рождения А.С. Данилевского (Санкт-Петербург, 2001 г.)
Основным способом установления закономерностей сезонного развития в природе является лабораторное моделирование влияния внешних факторов на физиологическое состояние насекомых. Для этого существуют специальные микроклиматические камеры с регулируемыми температурой, длиной дня и влажностью. Такими камерами оснащены лаборатории экологии насекомых в Санкт-Петербургском государственном университете и Зоологическом институте Российской академии наук.
Каллифора оказалась очень удобным объектом для такого рода исследований. К настоящему времени уже хорошо изучены фотопериодический и температурный контроль диапаузы и получено хорошее соответствие экспериментально полученных и реально наблюдаемых в природе закономерностей. Экспериментально показано, что наступление и прекращение диапаузы у взрослых мух и личинок контролируются фотопериодизмом и температурой. Для диапаузы мух характерно торможение развития яичников и небольшое ожирение, основной источник энергии для обеспечения жизнедеятельности зимой. У таких мух меняется и поведение — при температурах 8 °С и ниже они образуют плотные скопления. Единичные диапаузирующие самки иногда появляются уже при 20 °С; их доля увеличивается с понижением температуры опыта до 12 °С, а при 6 °С и ниже диапауза формируется уже у всех особей, т. е. главную роль в индукции диапаузы выполняет температура. У каллифоры, как у некоторых других насекомых, возможно спонтанное, самопроизвольное прекращение диапаузы и полное восстановление репродуктивной способности в процессе длительного (5–6-месячного пребывания) при низкой температуре. Как правило, диапауза мух отличается небольшой интенсивностью, или глубиной. Она прекращается в ответ на повышение температуры до 20 °С, и уже спустя 8–14 дней появляются первые яйцекладки.
С личиночной диапаузой дело обстоит сложнее. Главным внешним показателем её наступления служит стойкая задержка развития, в результате чего личинка не превращается в куколку даже при благоприятных для этого условиях. Поэтому решение вопроса о физиологическом состоянии личинок базируется прежде всего на наблюдении за динамикой окукления. На рис. 11 показаны три варианта развития каллифоры в Ленинградской области:
1) активное, непрерывное развитие личинок, происходящих из одной яйцекладки, в июне с пиком окукливания примерно на 10-й день и последующим вылетом мух;
2) развитие личинок из яйцекладок, отложенных в августе, когда большая часть из них развивается непрерывно с пиком окукления примерно на 20-й день, а остальные диапаузируют и окукливаются примерно через 6 месяцев;
3) из яйцекладок, отложенных в сентябре, выходят личинки, которые диапаузируют и окукливаются только спустя 5–6 месяцев, после спонтанного прекращения диапаузы. Своеобразие механизма индукции личиночной диапаузы у каллифоры заключается в том, что она находится под материнским контролем, т. е. собственная реакция личинок на внешние факторы модифицируется в зависимости от того, при каких условиях проходило развитие и, особенно, половое созревание самок-родительниц. Из экологических факторов, действующих на самок, главная роль принадлежит фотопериоду: в потомстве самок, содержавшихся в условиях осеннего, короткого дня, диапаузирует значительно больше личинок, чем в потомстве самок из условий длинного дня. Напротив, из условий среды, в которых развивается личинка, ведущее значение имеет температура. Обычно в экспериментах мух содержат в серии разных фотопериодов, имитирующих длину дня в разные сезоны года, а их потомство, т. е. личинок, помещают в одинаковые условия, благоприятные для формирования диапаузы (10–12 °С). Затем для каждого фотопериода определяют средний процент диапаузирующих личинок. В результате получают так называемую фотопериодическую реакцию (рис. 12). Приведенная на рисунке кривая 1 получена вышеупомянутым способом в лаборатории; кривая 2 связывает долю диапаузирующих личинок с длиной светового дня в момент яйцекладки в естественных условиях. Их большое сходство свидетельствует о сходстве реакций, контролирующих развитие мух в лаборатории (при постоянных условиях) и в природе, где длина дня и температура меняются ежедневно. Эти данные дают яркое представление о том, какие фотопериоды воспринимаются мухой в качестве короткого и длинного дней и где находится граница между ними, так называемый порог, или критическая длина дня, которая индуцирует диапаузу у 50 % особей. В данном случае порог составляет 15 ч света в сутки, что наблюдается в Ленинградской области в конце августа. Факт именно материнского, а не отцовского влияния на диапаузу потомства, был подтверждён специальными экспериментами, в которых самцов и самок содержали в альтернативных фотопериодических условиях. Вообще случаи материнского влияния на состояние потомства оказались далеко не единичным явлением среди насекомых.
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Рис. 11. Развитие личинок каллифоры в естественных условиях Ленинградской области (по: Виноградова, Резник, 2013).
1 — активное развитие личинок из июньских яйцекладок завершается окуклением; 2 — развитие личинок из яйцекладок, отложенных в конце августа: часть личинок развивается активно, а другая диапаузирует; 3 — развитие диапаузирующих личинок из сентябрьских яйцекладок, которые окукливаются через 5–6 месяцев пребывания в темноте при 12 °С.
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Рис. 12. Влияние длины дня на развитие и формирование диапаузы личинок каллифоры (по: Виноградова, Резник, 2013). 1 — лабораторные опыты (самок содержали при 20 °С и разной постоянной длине дня, личинки развивались в темноте при 12 °С); 2 — наблюдения в природных условиях Ленинградской области (длина дня приведена на момент яйцекладки).

Принимая во внимание значительную продолжительность периода размножения самки, естественно предположить, что материнское влияние должно постоянно изменяться, чтобы обеспечить личинкам дочернего поколения адекватную реакцию на изменяющиеся внешние условия и своевременное формирование диапаузы. Действительно, в экспериментах путем разнообразных фотопериодических и температурных манипуляций на протяжении одного или нескольких поколений было показано, что формирование материнского влияния — это сложный процесс с участием фотопериодических и температурных условий развития родительского и прародительского поколений. Так перемещение мух из условий длинного дня в условия короткого дня влечёт соответствующее изменение состояния их потомства — от активного (бездиапаузного) к диапаузному. Установлено и суммарное количество короткодневных импульсов (дней), необходимых для перестройки организма самки. Это число варьирует у мух разного географического происхождения от 11–25 дней у одних до 45 дней у других.
Фотопериодизм, опосредованный материнским организмом, определяет не только диапаузу личинок в потомстве, но и свойства самой диапаузы: более короткие фотопериоды индуцируют более прочную диапаузу по сравнению с более длинными. Доля диапаузирующих личинок также зависит от возраста самок. Установлено, что материнский эффект, связывающий разные поколения мух, служит основой для эндогенных процессов, протекающих в цепочке поколений мух (12–17 поколений), развивающихся длительное время в лаборатории при постоянных условиях. Это выражается в виде спонтанных изменений в тенденции к диапаузе личинок и мух. Например, в одной из культур доля диапаузирующих личинок на протяжении 14 поколений варьировала от 45 до 95 % в потомстве мух из короткодневных условий и от 5 до 50 % в потомстве мух из длиннодневных условий.
Материнское влияние на диапаузу потомства реализуется только в случае развития самих личинок при достаточно низких температурах, величина которых зависит от географического происхождения популяции мух. У более северных мух, например, из Мурманска и Санкт-Петербурга некоторая доля личинок диапаузирует уже при 17 °С, а при 12 °С и ниже диапаузируют почти все особи. У более южных форм, например из Еревана и Баку, при 12 °С личинки развиваются непрерывно, и только при 5 °С наблюдается торможение развития у 50–90 % особей. Диапауза личинок может прекращаться спонтанно в процессе нахождения при тех же пониженных температурах, которые индуцировали её. Этот процесс ускоряется под воздействием более высоких температур, 20 и 25 °С. Возможна и фотопериодическая реактивация диапаузирующих личинок под воздействием длинного дня. Очевидно, в природе реализуется преимущественно первый способ реактивации в силу того, что личинки зимуют в почве, мало проницаемой для света.
Каллифора оказалась идеальным модельным объектом для анализа сезонной стратегии развития и географической изменчивости сезонных адаптаций в разных частях её ареала. Адаптивные возможности этой мухи расширены прежде всего за счёт способности зимовать на двух стадиях — личинки и мухи, т. е. её онтогенез характеризуется значительной физиологической пластичностью. Экпериментально показано, что включение в онтогенез личиночной диапаузы не исключает наступления диапаузы и у мухи, т. е. каждая особь потенциально способна диапаузировать в своей жизни дважды. Сравнительные исследования диапаузы по единой методике были проведены на 33 географических популяциях. Они охватывают большую территорию от 69° с.ш. (Мурманск) до 38° с.ш. (Ашхабад, Душанбе) и от 10° в.д. (Гамбург) до 80° в.д. (Томск) и далее до 132° в.д. (Владивосток), включающую разные ландшафтно-климатические зоны. Закономерности географической изменчивости двух форм диапаузы различны. Диапауза у мух везде нестойкая и непродолжительная, а температурные реакции, ответственные за её наступление и прекращение, одинаковы. Совершенно другая ситуация складывается с личиночной диапаузой. У каллифоры хорошо выражена широтная изменчивость фотопериодической реакции, регулирующей наступление личиночной диапаузы потомства. Разные географические популяции также различаются и нормами температурных реакций самих личинок. У большинства популяций эта диапауза формируется как при 4–6 °С, так и при 12–15 °С. Это характерно для большинства популяций из европейской части России, а также из Сибири, Дальнего Востока и горной местности Киргизии и Таджикистана. Это зона умеренного климата, где средняя температура января (самого холодного месяца) находится ниже 0 °С, варьируя в разных местах от –3 до –19 °С. В пределах этой территории популяции различаются склонностью к диапаузе и её продолжительностью и прочностью. Два последние показателя тесно связаны между собой. Самая прочная диапауза обнаружена у северных форм, из Мурманска и Беломорска, менее прочная у форм из Санкт-Петербурга, Томска и других. Более южные популяции (из Крыма, Закавказья и южной части Средней Азии) ведут себя по-другому. Во всех этих местах средняя температура января выше 0 °С. При 12 °C личинки развиваются без диапаузы (развитие до куколки занимает от 17 до 34 дней). При 4–6 °С имеет место некоторая задержка развития, но развитие возобновляется даже при небольшом повышении температуры. Таким образом, каллифора представляет пример вида, хорошо дифференцированного по признакам зимних адаптаций личинок. Отдельные географические формы различаются верхним пределом температур, способных индуцировать диапаузу, склонностью к диапаузе и её прочностью. Личиночная диапауза хорошо выражена в северной и средней частях ареала и ослабевает в южном направлении до полного исчезновения на юге Средней Азии. Эта изменчивость диапаузы формируется под влиянием таких климатических факторов, как продолжительность морозного периода, коррелирующего с температурой января. Как показывает корреляционный анализ, самые сильные связи существуют между средней продолжительностью развития при 12 °С и широтой местности, с одной стороны, и длительностью морозного периода, с другой стороны. Причём последний фактор является главным в определении способности личинки диапаузировать. Слабее продолжительность развития при 12 °С связана со средней температурой января. Продолжительность личиночного развития при 6 °С связана как со средней январской температурой, так и с морозным периодом.

Опылитель растений

Ещё одна область применения мух-каллифорид — использование их в качестве опылителей растений в закрытом грунте. Это основано на их естественной потребности в углеводном питании, необходимом для поддержания нормальной жизнедеятельности. Действительно многие наблюдатели отмечали в природе массовое питание мух нектаром диких растений, преимущественно семейства сложноцветных (Виноградова, 1991). Мы встречали большое количество мух — каллифор, люцилий и других видов на цветах сложноцветных и розоцветных растений на северо-западе России. Недавно в литературе появилось сообщение о том, что каллифора выполняет роль опылителя растений даже в суровых климатических условиях Субантарктики, в естественных экосистемах о. Южная Георгия.
В литературе ещё в 1930-х гг. упоминается об использовании каллифорид для опыления моркови и лука в закрытом грунте, а позже (в 1980-х гг.) были получены неплохие результаты по опылению лука, брюссельской капусты и моркови в небольших теплицах. Отмечено также, что в теплицах цветущие лук, резеда и фенхель охотно посещают зелёные мухи-люцилии. Аналогичные работы проводят и в нашей стране. Так, Ю.Г. Токмаков рекомендует использовать для опыления семенников овощных культур каллифору из расчёта 10–30 мух в индивидуальном изоляторе (1–2 растения), однократный выпуск до 1000 мух в групповом изоляторе (до 100 растений) и повторные выпуски по 1000 мух с интервалом в 10 дней в изоляторах с большим числом растений. Во Всероссийском НИИ овощеводства и НП НИИ овощеводства в Москве с 2005 г. проводят работы по улучшению селекционно-семеноводческой технологии выращивания моркови с использованием двух «профессиональных» опылителей — медоносных пчёл и шмелей, а также мух-каллифорид, в частности C. vicina. Эффективность работы насекомых оценивали в зависимости от погодных условий и характеристики получаемых семян (количества, веса, размера, всхожести и т. п.) (Леунов и др., 2011). В селекционной практике для полной изоляции растений использовали индивидуальные (0,75 кв. м) и групповые (10 кв. м) изоляторы, а также теплицы (300 кв. м). Наибольший коэффициент корреляции со всеми признаками продуктивности семян оказался у шмелей (0,94), пчёл (0,89) и мух (0,85). В селекционной работе использование мух было наиболее эффективно в индивидуальных и групповых изоляторах, малые размеры которых не позволяют поместить туда улей, тогда как пчёл можно использовать в теплицах. Мухи проявляли большую чувствительность к погодным условиям: дождливая и пасмурная погода, а также высокая температура (более 25 °С) тормозили активность опыления. Мух разводили в специальных контейнерах, а в изоляторы помещали куколок, из которых впоследствии вылетали мухи.

«Эксперт» в судебной энтомологии

Использование энтомологических данных в интересах судебно-медицинской экспертизы при установлении времени наступления смерти в случае убийства, суицида и подобных действий имеет длинную историю. При этом из многих групп насекомых, участвующих в разрушении трупа, наибольшее диагностическое значение имеют мухи, а среди них не последнее место занимает Calliphora vicina. Мух упоминают уже в ранних летописях. Так, в списке животных времен Хаммурапи (3600 лет тому назад) из 396 животных 111 составляют насекомые, а из них около 10 видов мух, в том числе зелёные (род Lucilia) и синие (род Calliphora) мухи. Рождение судебной энтомологии произошло, вероятно, в древнем Китае. В руководстве по судебной медицине, относящемся к XIII веку, описан следующий эпизод нахождения убийцы в одной из деревень. Предположительно убийство было совершено с помощью серпа, поэтому один сообразительный человек предложил односельчанам собраться на лужайке, положив перед собой свои серпы. Вскоре мухи, которых было много в данном месте, сгруппировались над одним серпом, видимо, привлечённые следами высохшей крови. Его хозяин вынужден был признаться в совершении убийства. Уже в XIX веке французский патологоанатом М. Орфила (1848) составил список 30 насекомых и других членистоногих, питающихся и откладывающих яйца на трупы. Среди них 4 вида мух, включая C. vicina, и 4 семейства жуков. Француз М. Бержере (1855) впервые применил энтомологические данные для установления времени наступления смерти в конкретном случае. Однако, основоположником судебной энтомологии по праву считается француз Ж. Менье (1894), который описал 8 стадий разложения человеческого трупа на открытом воздухе и комплекс видов насекомых-некробионтов, связанных с ними. Этому автору принадлежат вещие слова: «Деятельность насекомых, параллельная деятельности микробов, дополняющая её, происходящая вследствие упорядоченной последовательности “рабочих смерти” на трупе, находящемся на свежем воздухе, превращает их в настоящие подвижные реактивы, в индикаторы степени, которой достигло трупное разложение, в индикаторы времени, которое прошло с момента смерти субъекта».
Эта работа положила начало дальнейшим исследованиям. Они проводились преимущественно во Франции, Германии, Финляндии, Бельгии, США, Австралии и России. Среди ведущих учёных второй половины XX века — М. Леклерк, П. Нуортева, Б. Гринберг, М.И. Марченко и другие. Свидетельством активного развития судебной энтомологии в последние десятилетия стали международные симпозиумы по судебной энтомологии, собирающиеся в разных странах.
Одним из принципиальных положений в судебной энтомологии является периодизация процесса биологического разложения трупа. Ниже приведен один из вариантов такой периодизации (Марченко, 1986), основанный на наблюдениях на северо-западе России:
1. Раннее микробное разложение продолжается до появления первых яйцекладок мух и выхода из них личинок.
2. Активное разложения трупа личинками мух, уничтожающими основную массу мягких тканей трупа и превращающимися в куколок. Микробное разложение продолжается.
3. Позднее разложение трупа осуществляется преимущественно личинками жуков и бабочек, уничтожающими остатки мягких тканей. К микробному разложению добавляется и жизнедеятельность плесневых грибов.
В 4-м и 5-м этапах насекомые не участвуют. Происходит распад скелета на отдельные кости и разрушение костной ткани.
Из приведенной схемы становится очевидной важная роль насекомых в разложении трупа. Собственно энтомологическую фауну трупа составляют насекомые-некробионты, для которых труп является местом обитания и развития. Они подразделяются на некрофагов, питающихся тканями трупа и энтомофагов — хищников, питающихся за счёт первых. Некробионты включают отдельные роды отрядов двукрылых (10 семейств), жуков (7 семейств), перепончатокрылых (2 семейства) и клещей (2 семейства).
Результаты исследований процесса биологического разложения трупа, проведенные в разных странах, показывают, что смена популяций насекомых-некробионтов в регионах, сходных по климатическим показателям, происходит однотипно не только в целом, но и в пределах отдельных стадий этого процесса. Сукцессии некробионтов на трупе представлены видами одних и тех же родов и семейств, меняется лишь степень доминирования отдельных видов. Было установлено также принципиальное сходство процесса разрушения трупов человека и разных «модельных» животных — мышей, кроликов, собак, свиней и других. Как показывают наблюдения в природе, скорость разложения трупа, находящегося на поверхности почвы, зависит прежде всего от метеорологических условий (суммарной радиации, температуры воздуха и поверхности почвы, количества осадков), а также места расположения трупа, характера биотопа. Сбор насекомых на месте обнаружения трупа в сочетании с последующим лабораторным исследованием позволяет решать ряд таких важных для судебно-медицинской экспертизы вопросов, как определение времени попадания трупа на место его обнаружения, факт перемещения трупа или место его сокрытия и определение давности наступления смерти. Решение именно последнего вопроса основано на биологических особенностях мух.
На протяжении XX века фауна двукрылых насекомых, развивающихся на трупе в населённых пунктах, была изучена в разных регионах мира — в Европе (Германия, Австрия, Швейцария, Испания, Англия, Россия), в Азии (Китай, Пакистан, Индия, Малайзия), в Северной Америке (США), Южной Америке (Аргентина, Колумбия) и в Австралии. Выводы оказались сходными: ключевое положение занимают мухи каллифориды, саркофагиды и мусциды. Собственно ядро этой группы составляют около 20 видов, которые и представляют наибольшую диагностическую ценность для судебно-медицинской экспертизы, в их первую десятку входит C. vicina. Мухи первыми появляются на трупе и откладывают яйца в естественные отверстия и повреждения кожи. Известно, что каллифора может откладывать яйца уже через несколько минут после наступления смерти. Эта муха всегда доминирует на трупах, найденных в помещении. Она отыскивает трупы в самых неожиданных местах. Например, в литературе описан случай обнаружения её яйцекладки на трупе человека, найденного в Швейцарии в подземной пещере на глубине 10 м при температуре 5 °С, в полной темноте.
В этом разделе вполне уместно рассказать о большом вкладе в судебную энтомологию нашего соотечественника, кандидата медицинских наук Михаила Ивановича Марченко (1949–2000). Это удивительная история об одном страстном увлечении. Можно ли себе представить, чтобы делом почти всей жизни человека стало увлечение судебной энтомологией. Да, таким был М.И. Марченко. В 1970 г. в лабораторию экспериментальной энтомологии Зоологического института РАН пришёл молодой человек в военной форме, врач, выпускник Ленинградской Военно-медицинской академии и попросил разрешения провести в фототермостатах опыты с некоторыми видами падальных мух. Он поведал, что служит в одной из военных частей под Ленинградом, в медсанбате, где готовит для армии санитарных инструкторов, а судебная энтомология — это увлечение. Разумеется, его неординарная просьба была удовлетворена. В то время я занималась экспериментальным изучением сезонных циклов мух, поэтому наши пути скрестились, и надолго. Я стала консультантом, а потом и научным со-руководителем его кандидатской диссертации «Судебно-медицинское значение энтомофауны трупа для определения давности наступления смерти», успешно защищённой в 1986 г. Миша оказался чрезвычайно увлечённым, организованным, целеустремлённым и работоспособным человеком. Всё свободное от работы время, вечера и выходные он проводил в лаборатории, определяя сроки развития мух при разных температурах (всего было изучено 17 видов). Затем последовала многолетняя напряжённая работа по выяснению закономерностей разложения трупов животных в природе (всего изучены около 250 трупов собак), влияния на этот процесс сезона года, метеорологических факторов, местоположения трупа, его размера, наличия одежды и её загрязнения, основных компонентов фауны трупа и в особенности роли мух как наиболее информативного агента (индикатора). Помимо оригинальной классификации стадий разложения трупа, М.И. Марченко разработал расчётный метод ретроспективного определения давности наступления смерти, основанный на использовании температурных параметров, регулирующих развитие мух. Дело в том, что у каждого вида насекомого есть свои термические характеристики, а именно нижниё и верхниё пороги развития и сумма эффективных температур, необходимых для развития определённой стадии или полного цикла. Эти показатели определяются экспериментальным путём. На рисунке 13 представлены скорость и продолжительность развития каллифоры от яйца до взрослой мухи при постоянных температурах в лабораторных условиях (рис. 13, 1) и переменных температурах в естественных условиях (рис. 13, 2). Хорошо видно, что эти линии очень близки, что доказывает правомочность использования лабораторных данных о скорости развития при постоянных температурах для установления продолжительности развития мух в природе. На основании суммы эффективных температур можно рассчитать почасовой индекс развития насекомого. Суть метода заключается в том, что найденные на трупе яйца, личинки или куколки мух приносят в лабораторию, где они завершают развитие при какой-то постоянной температуре, после чего определяют вид мухи. Зная длительность развития насекомых в лаборатории и индексы развития, выделяют часть развития, пройденную в лаборатории и в природе, на трупе (полный цикл развития принимается за единицу). Далее путём несложных расчётов с индексами развития и температурой в природе получают время начала развития насекомых на трупе и соответственно давность наступления смерти. Расчётная методика ретроспективного определения времени заселения трупа насекомыми прошла экспериментальную проверку, в том числе и на каллифоре, а также показала хорошие результаты в девяти практических экспертизах и была официально рекомендована для использования в судебно-медицинской экспертизе.
В настоящее время судебная энтомология продолжает активно развиваться, о чём свидетельствует всё возрастающее число соответствующих публикаций. Усовершенствуется метод определения давности наступления смерти.
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Рис. 13. Скорость и продолжительность развития каллифоры от яйца до вылета первых мух при разных температурах (по: Виноградова, Резник, 2013).
1 — скорость развития личинок при постоянных температурах в лаборатории; 2 — скорость развития при переменных температурах в естественных условиях (в этом случае используется среднее значение переменных температур); 3 — продолжительность развития.

Разрабатываются критерии для определения возраста находимых на трупе стадий развития мух. Новые перспективы открываются в связи с выявлением способности личинок мух накапливать некоторые лекарственные препараты с наркотическими свойствами (морфий, нордиазепам, аминатриптилин) и возможностью их обнаружения в тканях насекомого. Это может дать дополнительные сведения о причинах наступления смерти.
В заключение хочется привести описание процесса разрушения трупа человека насекомыми, где высокие художественные достоинства изложения удивительным образом сочетаются с научной достоверностью. Это отрывок из романа парагвайского писателя Аугусто Роа Бастоса «Я, Верховный» (Москва, «Прогресс», 1980), в котором повествование ведется от имени главного героя. (Закрадывается подозрение, что автор тоже был любителем-энтомологом.)
«Несмотря на герметичность склепа, в котором я замурован, появляется первая муха. Наверное, она пробралась через щёлочку в главном алтаре. Мух привлекает очарование смерти. Некоторые эманации возвещают её приближение маленьким мушкам. А когда жизнь прекращается, слетаются другие виды. Волна за волной. Как только веяние разложения становится ощутимым, вступает в права трупной реальности, прибывает первая партия: зелёная муха, научное название которой Lucilia Caesar, синяя муха Passimflorata, и большая муха с чёрными и белыми полосками на груди, именуемая Sarcofaga, вождь этого первого нашествия. Первая колония мух, слетающаяся на вкусный запах, может, откладывая личинки в трупы, произвести до семи — восьми поколений потомков, которые скопляются и размножаются в течение примерно шести месяцев. Личинки Sarcofaga каждый день умножают свой вес в двести раз. Кожа трупов при этом становится жёлтой с розоватым оттенком, на животе светло-зелёной, на спине тёмно-зелёной. По крайней мере так они выглядели бы, если бы всё это не происходило в темноте. А вот и следующий эскадрон гренадеров-труполюбов: пиофилы, которые дают сырных червей. Потом появляются жигалки, мясоедки, ежемухи и кровососки. Их куколки обсыпают трупы, как панировочные сухари мясо, плавают в сукровице, как фасоль в супе, который я так любил. Потом характер разложения меняется. Новая ферментация, более активная, чем прежние, приводит к образованию жирных кислот, в просторечии именуемых трупным жиром. Наступает пора кожеедов с роговидной булавой, личинки которых покрыты длинными волосками, и гусениц, которые потом превращаются в красивых бабочек, носящих название огнёвок или Coronas Borealis. Некоторые из веществ, образующихся на этой стадии, впоследствии кристаллизуются и сверкают, как блёстки или крупинки в пыли, которая в конце концов остаётся от трупа. Прибывают новые контингенты иммигрантов. Когда трупы приобретают восхитительно чёрную окраску, стекаются жадные мертвоеды со сверкающими, как брильянты, переливчатыми глазами; девять видов могильщиков, лироносные Гомеры этой погребальной эпопеи. С появлением эскадрона круглых, с крючковатыми коготками клещей начинается процесс высыхания и мумификации. За ними следуют зудни. Они грызут, точат, крошат пергаментную кожу, связки, сухожилия, превратившиеся в клейкую массу, похожую на смолу, а также мозолистые образования, роговое вещество, волосы и ногти. Наступает момент, когда последние перестают расти (ведь общеизвестно, что у покойников растут ногти и волосы)….Наконец, по истечении трёх лет прибывает последний пришелец, огромный, больше Дома Правительства, чёрный жук, который называется Tenebrio Obscurus, и диктует декрет о полном распаде. Всё кончено. Исчезло даже зловоние, последний след жизни. Всё растаяло и улетучилось. Не осталось даже боли. Tenebrio Obscurus обладает волшебным свойством вездесущности и незримости. Он появляется и исчезает. Находится в одно и то же время в разных местах. Его глаза, состоящие из миллионов фасеток, смотрят на меня, но я его не вижу. Они пожирают мой образ, но я не различаю его чёрного одеяния на алой подкладке…» (Аугусто Роа Бастос. Я, Верховный. С. 495–496.)

Целебные свойства каллифоры


Что такое хирургические личинки

Понятие «хирургические личинки» охватывает ряд представителей мух-каллифорид родов Lucilia (особенно Lucilia sericata), Calliphora, в том числе и Calliphora vicina, и Phormia. В лечебной терапии в силу разных причин чаще всего используют Lucilia sericata.
Уже давно было замечено, что личинки некоторых мух-каллифорид обладают целебными свойствами и способствуют заживлению ран. В литературе имеются данные об их использовании для этой цели некоторыми племенами в Австралии, Бирме и Мексике ещё в далеком прошлом. На протяжении долгого времени это представление дополнялось новыми фактами. Основоположник военно-полевой хирургии, выдающийся французский хирург Д.Ж. Ларей (1766–1842), участник всех походов Наполеона I, отметил, что личинки синей мясной мухи питаются только мёртвыми тканями и оказывают на рану заживляющее влияние. Первое документальное подтверждение применения хирургических личинок во время Гражданской войны в США принадлежит Д. Захариусу (1837–1901). Известно, что во время Крымской войны 1853–1856 гг. русские военные врачи также использовали личинок мух для лечения ран. Как отрасль медицины, биохирургия или личиночная терапия, — метод безоперационного лечения разных заболеваний кожи и мягких тканей с использованием «хирургических личинок», оформилась значительно позже. Основателем личиночной терапии по праву считается В. Байер, военно-полевой хирург, который во время Первой мировой войны лечил открытые переломы и раны на животе с помощью личинок мух. Им же разработана оригинальная методика лечения личинками каллифоры хронического остеомиелита, не поддающегося лечению методами традиционной медицины. Дальнейшие исследования В. Байера способствовали внедрению личиночной терапии в практику американских госпиталей в 1930–1940-х гг. Во время Великой Отечественной войны в Ленинграде Военно-медицинская академия совместно с Зоологическим институтом также разрабатывали методы применения хирургических личинок для лечения труднозаживающих ран. Известна рукопись И.В. Кожанчикова, Д.Н. Талиева и А.А. Штакельберга «Применение стерильных личинок мух в военно-хирургической практике», датированная 1942 г. Однако, факт её издания подтвердить не удалось.
Открытие и широкое использование пенициллина, а потом и других антибиотиков надолго затормозило применение в медицине хирургических личинок. О них вспомнили в связи с быстрым распространением штаммов бактерий, устойчивых к антибиотикам. К таким бактериям относится, в частности, золотистый стафилококк, активность которого, как показали многочисленные исследования, хорошо подавляют личинки Lucilia sericata. В начале 1990-х гг. в Калифорнийском медицинском центре стали разрабатывать методику разведения стерильных личинок этого вида. Возрождение биохирургии в Великобритании началось с организации Биохирургического исследовательского объединения, которое вскоре стало коммерческим учреждением, распространяющим хирургических личинок. Яйца мух стерилизуют и помещают в стерильные контейнеры, в которых личинки отрождаются. Затем личинок переносят в рану, которая изолируется повязкой. Сейчас разрабатываются методы лечения и без непосредственного участия личинок, но с использованием ферментов, выделяемых ими. Повязку с такими ферментами можно держать на ране дольше, чем личинок. Если в 1990-х гг. личиночная терапия применялась только в четырёх странах, то сейчас этот метод лечения распространён в США, Великобритании, Израиле, Австралии, а также в других странах.
В каких случаях показано применение хирургических личинок? Оно оказывается эффективным при лечении незаживающих инфицированных ран разной этиологии. Это — пролежни, травматические повреждения кожи и мягких тканей, послеоперационные раны, инфицированные устойчивыми к антибиотикам микроорганизмами, ожоги, варикозные язвы, хронические язвы диабетиков, остеомиелит, мастоидит.
В чём заключается лечебное действие личинок? Как показали многочисленные исследования учёных разных стран, личинки очищают раневую поверхность, дезинфицируют её и ускоряют заживление. Очищение раны состоит в удалении омертвевших тканей и связанных с ними патогенных бактерий. Обычно в процессе заживления повреждённая поверхность заполняется временной тканью, преимущественно фибрином и фибронектином. Они затем разрушаются протеазами, выделяющимися клетками организма, и превращаются в новые ткани. Так происходит в норме, а в случае хронической раны эти процессы нарушаются. Личиночная терапия — это метод быстрой очистки хронических ран за счёт выделения личинками экзосекрета с разнообразными пищеварительными ферментами-протеазами, которые разрушают фибриновые сгустки (собственно, это обычный элемент процесса питания личинок некротическими тканями). Помимо тканей личинки потребляют и самих бактерий, развивающихся в ране. Так, в пищеварительном тракте личинок были обнаружены золотистый стафилококк, стрептококки и кишечная палочка. Личиночная терапия имеет ряд преимуществ по сравнению с традиционными способами очистки ран — хирургическим, механическим и другими.

Личинки как источник лекарственных средств

Целительные свойства личинок каллифоры были предметом длительного и целенаправленного изучения её иммунной системы дружным коллективом Лаборатории биофармакологии и иммунологии насекомых под руководством доктора биологических наук С.И. Черныша (Санкт-Петербургский государственный университет). Сергей Иванович начал интересоваться проблемой иммунологии насекомых, будучи ещё студентом, в 1970-х гг., и главным его объектом была каллифора. Он наносил личинкам разные физические и химические повреждения и изучал реакцию организма на них. Полученный результат полностью оправдал столь жёстокое обращение с испытуемыми. Он впервые открыл у насекомых адаптационный синдром, описанный ранее Г. Селье (1936) для позвоночных. Это совокупность изменений, происходящих в организме под влиянием стрессоров, и направленная на повышение устойчивости к этим факторам путем адаптации организма. Стресс — это общая неспецифическая нейрогормональная реакция организма на любое предъявленное ему требование, в особенности экстремальное. Разработке этого явления были посвящены кандидатская и докторская диссертации Сергея Ивановича Черныша. Далее последовала стажировка в университете Луи Пастера в Страсбурге, в лаборатории известного ученого Ж. Хоффмана, где он участвовал в проекте, посвящённом поиску фармакологически активных веществ в организме насекомых. Затем работа была продолжена в нашей стране при финансовой поддержке корейского Биотехнологического фонда. Наконец, в начале 2000-х гг., в результате длительных и кропотливых исследований коллектива лаборатории из гемолимфы каллифоры было выделено первое фармакологически активное вещество, названное аллофероном, а позже антимикробные пептиды. Вполне естественно, что личинки падальных мух, обитающие в такой агрессивной среде как разлагающиеся остатки животного происхождения с богатой бактериальной микрофлорой, выработали в процессе эволюции мощную систему защиты от попадающих в них чужеродных организмов, в том числе и патогенных. В ответ на это у них активируются клетки иммунной системы. Личинки отличаются большой устойчивостью и к механическим повреждениям. Иммунная система личинок каллифоры представляет сложную сеть регуляторных и эффекторных механизмов, направленных на распознавание и уничтожение патогенных организмов. Основными звеньями, выполняющим эту функцию, являются гемоциты, жировое тело и покровные ткани личинки.
Гемоциты. Гемоциты — это форменные элементы гемолимфы насекомых, аналога крови позвоночных. Гемолимфа циркулирует по сосудам и межклеточному пространству. Гемоциты вырабатываются в организме кроветворным органом и выбрасываются оттуда в гемолимфу. Роль гемоцитов в организме личинки каллифоры разнообразна. Они выполняют эндокринную, гистолитическую и трофическую функции, осуществляют свёртывание плазмы, обеспечивают защитные реакции организма. Общая численность гемоцитов значительно варьирует на протяжении развития. В первые шесть дней личиночного развития среднее количество гемоцитов на 1 мм гемолимфы возрастает от 2000 до 5000. Их численность резко увеличивается у личинок после опустошения зоба (14 000-16 000), достигает максимума у белой куколки (23 000) и потом резко падает (6000–7000). По данным Т.В. Кинд (2012), гемоциты каллифоры представлены четырьмя типами клеток — прогемоцитами, тромбоцитоидами, эноцитоидами и плазматоцитами. Базовыми стволовыми клетками для всех типов являются прогемоциты, которые превращаются в разные периоды развития личинок в другие типы гемоцитов.
Фагоцитоз, т. е. захват гемоцитами нерастворимых частиц, играет важную роль как в морфогенезе, так и в устойчивости к патогенам. У насекомых во время метаморфоза высокая фагоцитарная способность гемоцитов обеспечивает быстрое разрушение и последующее использование клеточных компонентов. В электронном микроскопе можно видеть, как разрушающиеся мышцы личинки наводняются фагоцитирующими плазматоцитами. Их плазматическая мембрана вытягивается в виде тонких псевдоподий, которые изолируют фрагменты мышечной цитоплазмы, втягивая их внутрь гемоцита, и окружают вакуолями. В результате этого мышечный материал переводится в бесструктурное растворённое состояние, а получающиеся аминокислоты, пептиды и жирные кислоты заново используются при формировании куколки. Гемоциты могут осуществлять фагоцитоз как патогенных бактерий и грибков, так и нейтральных чужеродных объектов — трансплантатов, эритроцитов или просто частиц угля. Например, реакция на инъекцию суспензии угля начинается очень быстро, уже через 2–3 минуты фрагменты цитоплазмы тромбоцитоидов превращаются в тонкие тяжи, которые прилипают к частицам угля, а потом и поглощают их. Через 5 минут образуются небольшие агглютинаты (комочки), содержащие довольно много угля. Они быстро увеличиваются в размерах, и через 10–15 минут после инъекции гемолимфа полностью очищается от введённого вещества, которое оказывается сконцентрированным в округлых агглютинатах.
В гемолимфе каллифоры, впервые среди насекомых, найдены клетки-киллеры, аналогичные естественным киллерам позвоночных. Такие киллеры выполняют главную роль в противовирусном и противоопухолевом иммунитете человека и считаются перспективными фармакологическими мишенями в борьбе с вирусными инфекциями и раком. У каллифоры функции киллеров выполняют плазматоциты, наделённые цитотоксической активностью. При контакте с чужеродными клетками, например, с клетками лейкемии человека к562, они выделяют цитотоксические вещества, нарушающие целостность мембраны клеток-мишеней и в результате вызывающие их гибель. У личинок каллифоры цитотоксическая активность плазматоцитов достигает наивысшего уровня в конце личиночного развития, в период подготовки к метаморфозу, в это время они составляют основную массу гемоцитов личинок. По аналогии с известными функциями естественных киллеров млекопитающих можно предположить, что за счёт их цитотоксической активности и происходит уничтожение инфицированных патогенными вирусами клеток. Вообще, естественные клетки-киллеры, найденные у многих позвоночных и беспозвоночных, вероятно, представляют один из древнейших механизмов естественного иммунитета многоклеточных животных (Черныш, Гордя, 2011).
Жировое тело. Жировое тело насекомых — главное место запаса, синтеза и метаболизма разных питательных веществ — белков, жиров и углеводов, а также нуклеиновых кислот. Из жирового тела личинок каллифоры был выделен комплекс антимикробных пептидов. Они включают дефензины, пролин-богатые пептиды, цекропин и диптерицины, две первые группы подавляют активность грамм-положительных бактерий, а последние — эффективны против грамм-отрицательных бактерий (Черныш, Гордя, 2011). Состав антимикробных пептидов иллюстрирует хроматография культуральной жидкости жирового тела личинки (рис. 14). Способность антимикробных пептидов подавлять развитие патогенных бактерий подтверждает так называемый «чашечный тест», широко используемый в микробиологии (вкл. рис. 15). У нормальных личинок синтез антимикробных пептидов происходит на низком уровне, но он резко увеличивается в ответ на введение в полость тела бактерий. Антимикробные пептиды действуют как внеклеточные факторы, выполняя защитную функцию в прямом контакте с тканями организма-хозяина. Это очень важная особенность с точки зрения их фармакологического использования, так как она свидетельствует о высокой избирательности их цитотоксического действия в отношении патогенов и об отсутствии токсичности по отношению к клеткам хозяина.
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Рис. 14. Хроматография культуральной жидкости жирового тела инфицированной личинки каллифоры, иллюстрирующая состав выделяемых им антимикробных пептидов.

Исследования петербургских ученых из Лаборатории биофармакологии и иммунологии насекомых СПбГУ в последнее десятилетие были также направлены на выделение из экзосекрета личинок, преимущественно мухи-люцилии, компонентов с антимикробной активностью. Оказалось, они представлены пептидами, которые аналогичны или идентичны антимикробным пептидам гемолимфы (диптерицины с молекулярной массой 8882 и 9025 Да), высокомолекулярными соединениями пептидной природы (более 5000 Да), отличными от известных компонентов гемолимфы, и низкомолекулярными соединениями (130–700 Да). Как показывают эксперименты, экзосекрет личинок подавляет рост и развитие многих представителей разных групп бактерий, включая и метициллин-устойчивого золотистого стафилококка, опасного патогенного организма. Бактерицидную активность по отношению к нему проявляют вещества низкомолекулярной природы (от 160 до 1020 Да).
Из анализа комплекса антимикробных пептидов каллифоры создается впечатление, что он формировался на протяжении длительного времени, вероятно, не менее полумиллиарда лет (времени обособления предков членистоногих и моллюсков). Самый древний элемент этого комплекса — дефензины. Цекропины, характерные для чешуекрылых и двукрылых, диптерицины, известные у мускоидных двукрылых, и пролин-богатые пептиды, видимо, имеют более позднее происхождение. В процессе столь длительной эволюции все элементы этого комплекса оказались хорошо коадаптированными друг к другу.
Какое практическое значение имеют исследования антимикробных пептидов и других фармакологически активных веществ, выделяемых из личинок каллифоры? Оно обусловлено современным состоянием медицины, которая имеет серьёзные проблемы в области терапии бактериальных инфекций в связи с широким распространением бактерий, устойчивых к антибиотикам. Поэтому вопрос о новых лекарственных средствах, которые не вызывали бы формирование устойчивости патогенных бактерий, стоит очень остро. Специальные эксперименты показали, что исследованные штаммы патогенных бактерий легко вырабатывают устойчивость к обычным антибиотикам, тогда как устойчивость их к препарату, содержащему комплекс антимикробных пептидов, остается на прежнем уровне. Примечательно, что спектр антибактериальной активности этого комплекса включает многих представителей как грамм-положительных, так и граммотрицательных бактерий. В лаборатории С.И. Черныша впервые в мировой практике был создан препарат, содержащий комплекс дефензинов, цекропина, диптерицинов, пролин-богатых пептидов и других биологически активных соединений, синтезируемых личинками каллифоры в процессе иммунного ответа. Этот препарат, названный сокращенно FLIP7 (иммунные пептиды личинки мухи) используется в гидрогеле, защищающем кожу от патогенных бактерий, включая резистентные к антибиотикам формы. Клинические исследования показали его эффективность при лечении гнойных стрептококко-стафилококковых инфекций кожи (Черныш, Гордя, 2011).
Другой препарат создан на основе аллоферонов, выделенных из гемолимфы каллифоры олигопептидов с противовирусной и противоопухолевой активностью. Механизм их действия связан с активацией цитотоксической деятельности естественных киллеров и других клеток иммунной системы млекопитающих, в том числе и человека. На основе синтетического аллоферона-1 разработана инъекционная лекарственная форма Аллокин-альфа, эффективная при лечении рецидивирующего генитального герпеса и гепатита В. Потенциальная сфера применения этого препарата включает и другие вирусные инфекции, в частности папилломы человека, вызываемые онкогенными формами вируса. Помимо названных препаратов, на основе модифицированного аллоферона — аллостатина-1 разработан препарат Алломедин, он применяется для защиты кожи и слизистых оболочек от поражения вирусом простого герпеса и вируса папилломы человека (вкл. рис. 16).
Такого рода исследования позволяют проникнуть в молекулярные механизмы личиночной терапии гнойных инфекционных заболеваний. В будущем они могут быть основой для создания принципиально новых препаратов для лечения обычных и устойчивых к антибиотикам бактериальных инфекций. Если смотреть шире, такие исследования уже выходят за рамки биохирургии и превращаются в отрасль биофармакологии, междисциплинарной области науки, работающей над созданием новых лекарственных средств на основе механизмов, действующих в живых системах. Одной из таких перспективных систем оказались личинки мух-каллифорид, в частности синей (Calliphora vicina) и зелёной (Lucilia sericata) падальных мух.

Вредитель производства вяленой рыбы

Рыба — богатый белком и микроэлементами продукт питания. Высушивание рыбы — удобный способ её консервации, запасания и транспортировки. Такое производство существует в северной Норвегии, Южной Африке, Индии и других странах. Известно, что личинки каллифоры являются серьёзными вредителями рыбы в местах её массового лова, поэтому разработка методов ограничения численности мухи становится весьма актуальной. В качестве примера можно привести исследования А. Аак с коллегами (Aak et al., 2010), группы норвежских ученых, которые успешно решили эту проблему на Лофотенских островах вблизи побережья северной Норвегии. Эти острова расположены за Полярным кругом, в зоне тёплого течения Гольфстрим. Ловля рыбы (атлантической трески) — традиционное занятие коренного населения этих островов, насчитывающее около 1000 лет. Сейчас это современное производство вяленой рыбы с годовым доходом примерно в 70 млн. евро. Этот продукт экспортируется в Южную Европу, где находит хороший спрос. Однако урон от повреждения рыбы личинками каллифоры весьма заметен и составляет 1–2 млн. евро. Обычно массовый вылов рыбы осуществляется в феврале — марте, когда она приходит к месту нереста в районе островов. Рыбу потрошат и сушат на открытом воздухе, развешивая на огромных сушилках, а примерно через 3 месяца её снимают и сохраняют в специальных помещениях. Норвежские учёные разработали комплекс мероприятий для снижения уровня повреждения рыбы. Этому предшествовало детальное изучение цикла развития каллифоры на островах — мест зимовки и зимующих стадий, сроков созревания самок и яйцекладки, продолжительности развития личинок, а также многочисленные лабораторные и полевые эксперименты по выявлению визуальных образов и запахов, привлекающих мух для питания и яйцекладки. Оказалось, что в освещённых солнцем местах рыба отличается большей повреждённостью, чем в тени, а жёлтый цвет более привлекателен для яйцекладущих самок. На основании многочисленных наблюдений была предложена система массового отлова мух ловушками как интегрированная часть в программе снижения их вреда. Она включает преимущественное использование жёлтых прямоугольных липких лент ранней весной и воронкообразных ловушек с приманкой в более позднее время (вкл. рис. 17). Приманкой служит смесь диметил трисульфида, меркаптолэтанола и о-креозола. Массовый отлов мух в критический период сушки (с середины апреля до середины мая) уменьшал вред от 8 до 31 %, при этом самки составляли 99 % из всех отловленных мух. Таким образом, эти мероприятия не только снижали количество вредящих мух в данный сезон, но и уменьшали число зимующих мух, вредящих следующей весной.

Переносчик возбудителей заболеваний человека и животных

Негативная роль мух как переносчиков возбудителей заболеваний обусловлена их тесной связью с человеком, обитанием в населённых пунктах и широким спектром субстратов, которыми они питаются. Мухи известны как переносчики ряда кишечных и гнойно-воспалительных инфекций человека и животных. Такого рода исследования проводят во многих регионах мира, так что круг этих инфекций уже определён, варьирует только степень их разнообразия и роль разных видов мух-переносчиков. Например, в книге Б. Гринберга (1970) «Мухи и болезни» список микроорганизмов, связанных с С. vicina, насчитывает около 50 видов, часть из которых составляют патогенные и условно патогенные организмы. Возбудители кишечных инфекций человека включают бактерий, простейших и гельминтов. Наиболее распространённое заболевание кишечника дизентерию (заболевание толстой кишки) вызывают несколько штаммов бактерий (кишечные палочки и другие) и простейшие (амёбы). Например, цисты амёбной дизентерии могут сохраняться в испражнениях до 15 дней, а в воде — до 8 месяцев. Заражение человека происходит при заглатывании цист амёб с загрязнённой пищей и водой. На продукты цисты заносятся загрязнёнными руками и мухами. Лямблиоз — заболевание слизистой оболочки тонкой кишки, его возбудителями служат простейшие лямблии. Их цисты хорошо сохраняются во внешней среде — в почве до 3 недель, в воде до 5 недель. Заражение происходит через заражённые цистами продукты и человеческие фекалии. В тёплое время года мухи на хоботке и конечностях переносят этих возбудителей, контактируя попеременно с упомянутыми субстратами. Сальмонеллез, вызываемый некоторыми видами бактерий в случае пищевого отравления, также иногда бывает связан с мухами. Мухи участвуют и в переносе гнойных заболеваний кожи и слизистых оболочек, вызываемых бактериями стафилококками и стрептококками. В литературе есть данные об участии мух в переносе возбудителей холеры, брюшного тифа и паратифов.
Эти общие положения можно проиллюстрировать конкретными примерами. Согласно наблюдениям В.А. Курючкина (1970) в г. Иваново, большинство мух трёх видов каллифорид (исследованы 1054 особи), в том числе и каллифора, были заражены патогенными и условно патогенными для человека микроорганизмами. Среди них преобладали штаммы кишечной палочки, возбудители дизентерии (род шигелла), виды протея и стафилококки, в том числе и патогенные штаммы. Причём самки мух были более заражены по сравнению с самцами, а из пищеварительного тракта мух выделяли больше бактерий, чем с поверхности тела. Вероятно, заражение мухами продуктов питания происходит чаще всего через выделения пищеварительного тракта. Отмечено, что повышение заболеваемости населения кишечными инфекциями в течение сезона совпадает с ростом заражённости микроорганизмами наиболее массового вида мух. Степень их заражённости зависит от места отлова мух, самая высокая заражённость наблюдалась у мух, пойманных около выгребных ям туалетов и на рынке.
Другой пример касается эпидемиологического значения мух на северо-западе Эфиопии (Fetene, Worku, 2009). Всего было исследовано 6530 особей нескольких видов мух, из них каллифора составляла 2,8 %. Среди кишечных паразитов доминировали гельминты — аскариды (36 %) и трихурисы (39 %), и простейшие, амёбы (72 %), а также лямблии. Как и в первом случае, из кишечника было изолировано больше микроорганизмов по сравнению с покровами.
Среди заболеваний домашних животных наиболее распространены наружные миазы овец, вызываемые личинками мух-каллифорид, преимущественно люцилиями, реже — каллифорой. Это заболевание встречается особенно часто в Австралии, а также в Румынии, Шотландии, Турции. (У человека миазы — редкое явление). У домашних животных отмечены также кишечные заболевания (лямблиозы и гельминтозы), переносимые мухами.

Методика лабораторного культивирования каллифоры

Методика лабораторного разведения каллифоры может быть востребована не только при проведении научных исследований, но и в случае необходимости получения живого материала для практических занятий по биологии или энтомологии в институтах соответствующего профиля и в школьных биологических кружках. В частности, на этом объекте можно изучать процесс развития, особенности поведения и биологию отдельных стадий развития и многие другие вопросы. Ниже приведено краткое описание методики лабораторного разведения каллифоры (вкл. рис. 18).
Мух содержат в садках, обтянутых тонкой полупрозрачной тканью или мелкой сеткой, с каркасом из дерева или проволоки и рукавом из ткани (для предотвращения вылета мух из садка во время смены корма). Размеры садков могут быть самыми разными в зависимости от количества мух. Например, удобны садки с дном 25 × 15 см и высотой 25 см, такой садок пригоден для содержания 100–150 мух.
Питание взрослых мух включает воду, белки и углеводы. Для воды можно использовать посуду с узким горлом или школьный стакан-неваляшку для рисования с вставленным поролоновым фитилём. Следует обратить особое внимание на чрезвычайную чувствительность мух к дефициту воды, в её отсутствие они быстро погибают. Лучшим белковым питанием, необходимым для созревания яиц, является мясо (печень, почки, сердце и прочее) и рыба, кусочки которых помещают в посуду, заполненную влажными опилками, покрытыми фильтровальной бумагой; корм периодически заменяют. Источником углеводного питания служат кусочки сахара или сахарный песок.
Личинок выкармливают на тех же белковых субстратах, которые используются для мух. В зарубежной практике для этой цели применяют и полусинтетические среды; получение стерильных личинок для медицинских целей производится по специальной методике. Обычно мухи откладывают яйца только на свежий субстрат. Во избежание подсыхания яиц, их вместе с субстратом следует перенести в специальные резервуары (поллитровые банки или другие контейнеры), заполненные наполовину слегка увлажнёнными опилками или песком. В банке может развиваться 200–400 личинок. Распределение личинок по банкам удобно производить сразу после их отрождения с помощью откалиброванного мерного стаканчика, ложки или пинцета. Банки с помощью резинок закрывают плотной тканью. В них следует поддерживать оптимальный режим влажности опилок путём добавления сухих опилок, так как при излишней увлажнённости личинки покидают корм и пытаются вылезти. Корм личинкам добавляют по мере необходимости. Показателем их нормального развития служит появление запаха аммиака и отсутствие гниющего мяса.
Окончившие питание личинки обычно концентрируются на дне банки и после опустошения зоба, перед окукливанием их целесообразно перенести в чистые, слегка увлажнённые опилки. Для быстрого отделения личинок от загрязнённых опилок можно использовать набор почвенных сит с отверстиями соответствующего диаметра. Скорость и продолжительность развития от яйца до вылета мух показана на рис. 13 (см. с. 67).
Вести культуру мух можно в комнате или в специальных фототермостатах с регулируемыми температурой и длительностью освещения; во втором случае необходима установка вентиляции. При получении большого объёма живого материала целесообразно раздельное содержание мух и питающихся личинок, выделяющих аммиак. Для содержания мух наиболее благоприятны температуры 20–23 °С и длина дня более 16 ч в сутки. В этих условиях мухи начинают яйцекладку на 15–20-й день; при более коротком дне и низкой температуре возможна задержка развития яичников у части особей.
На основании многочисленных экспериментальных данных, полученных на 21 культуре каллифоры, происходящей из разных частей ареала, предлагается три способа временной консервации культуры мух в холодильнике.
Культуру каллифоры можно сохранять в виде диапаузирующих самок при 4–6 °С и темноте в течение 2–3 месяцев, а иногда и более (в зависимости от географического происхождения популяции). Первые пять дней жизни мух следует держать при коротком дне (например, 12 ч света в сутки) и температуре 10–12 °С на углеводном питании, а затем поместить в условия более низкой температуры. Для поддержания жизнедеятельности во время искусственной зимовки каждые 20 дней мухам следует предоставлять возможность питаться углеводами при 20 °С (3–4 ч). Перевод мух из диапаузного в активное состояние можно осуществить в любой момент путём перемещения в условия температуры 20 °С, при которой яйцекладка начинается через 10–17 дней.
При хранении культуры в виде активных, яйцекладущих мух, они предварительно содержатся при 20–23 °С и длинном дне на углеводной и белковой пище, где начинают яйцекладку, после чего переводятся в условия 4–6 °С и темноты. Им также необходима периодическая подкормка при 20 °С. В таком виде мух можно сохранять до 2–3 месяцев; яйцекладка начинается через 2–3 дня после возвращения мух в условия 20 °С.
Подготовка мух для хранения в виде диапаузирующих личинок включает следующие этапы. Содержание мух-родителей при коротком дне и 20 °С на углеводном и белковом субстратах; получение групповой яйцекладки, отложенной в течение 5–6 ч, помещение её в условия короткого дня при 12 °С до отрождения личинок; только что отродившиеся личинки переводятся в условия низкой температуры (около 3–6 °С). Там их по мере необходимости подкармливают мясным субстратом, который они покидают и достигают диапаузирующей стадии; таких личинок следует поместить в чистые опилки. В этих условиях личинок можно хранить 8–9 и даже 12 месяцев, периодически слегка увлажняя опилки. Максимальный срок хранения зависит от интенсивности их диапаузы, т. е. от их географического происхождения, и температуры. Перевод культуры в активное состояние происходит при повышении температуры (20–25 °С), тогда пупариация осуществляется в течение 3–5 дней, а вылет имаго через 8–10 дней.
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Summary

The blowfly Calliphora vicina R.-D. (= erythrocephala) is widely distributed in all climatic zones excluding tropics. Its life cycle includes the stages of egg, larva, puparium (pupa) and adult. This is a hemisynanthrope occurring both in field and settlements. The flies feeding on different substrata (meat, fish, carrion, faeces, milk products, fermentating fruits, ets.) are vectors of the intestinal purulent infections of people and animals. Flies feeding nectar pollinate plants. They are also used as pollinators in greenhouses (onion, carrot, Bussels sprout). The larvae developing on different organic wastes (carrions, fishes, faeces, etc.) are their destructors fulfilling in field a sanitary role. The calliphora larvae are pest of the stockfish production in Norway, south Africa and other countries. C. vicina for a long time is a popular model insect in various branches of science and practice: physiology, immunology, ecology, biological rhythms, forensic entomology, medicine and biopharmacology. This fly is used in all divisions of physiology, and the ingestive, endocrinological and sensory systems are considered as examples. Calliphora is used in experimental studies of photoperiodism, seasonal development and diapause in insects. It is used in forensic entomology as most accurate forensic indicator of time of death from homicides, suicides and questinable causes. The larvae of calliphora developing in aggressive environment are characterized by high level of immunity and medicinal abilities. They remove succeffully the dead tissues from wounds and promote healing. The maggot therapy is effective in medical treatment of infected wounds of various aetiology (pressure ulcer, diabetic foot wounds, traumatic and post-surgical wounds, etc.). The complex of the antimicrobial peptides (defensins, prolin-rich peptides, cecropin and diptericines) and also alloferone were isolated from fat dody and haemolymph of infected larvae. The clinic testes of the preparation based on these peptides showed their efficacy against purulent skin infections which are stable against antibiotic. The preparation Allomedin based on modified alloferon is used now against virous infections of herpes and papillomes of peoples.
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Рис. 1. Синяя мясная муха Calliphora vicina.
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Рис. 2. Стадии развития каллифоры. Фото С.А. Филимоновой.
1 — яйцекладки на субстрате; 2 — закончившие питание личинки; 3 — куколки (пупарии).
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Рис. 15. Чашечный тест, иллюстрирующий антимикробную активность гемолимфы инфицированных личинок каллифоры. Агаровая пластина засеяна бактерией Micrococcus luteus, нанесённая на неё капля гемолимфы подавляет вокруг себя рост бактерий. Фото А.Ю. Яковлева.
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Рис. 16. Антивирусный препарат Алломедин, созданный на основе соединений, синтезируемых личинками каллифоры. Эффективен против вируса простого герпеса и папилломы человека и животных.
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Рис. 17. Жёлтые липкие ловушки, используемые для снижения численности каллифоры, вредящей производству вяленой трески на Лофотенских островах, Норвегия. Фото G.K. Knudsen.
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Рис. 18. Разведение мух в лаборатории (Университет Осло). а — садок для мух; б — контейнеры для содержания личинок; в — микроклиматическая камера с садками. По: A. Aak, 2010.
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Рис. 19. Каллифора (рисунок Е. Беляковой).
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