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Исследована ультраструктура покровов нимф иксодового клеща Н. asiaticum 
при голодании и питании. Гиподерма голодных нимф характеризуется слабым разви-
тием гранулярного эндоплазматического ретикулума, малым количеством митохондрий, 
отсутствием комплексов Гольджи. Микроворсинки на ее апикальной поверхности 
расположены беспорядочно. Прокутикула имеет гомогенную тонкогранулярную струк-
туру. В период питания возрастает объем гиподермальных клеток. Увеличивается коли-
чество элементов гранулярного эндоплазматического ретикулума и апикальных микро-
ворсинок. Появляются комплексы Гольджи и апикальные пузырьки нескольких видов. 
Образующаяся в этот период прокутикула имеет ламеллярную структуру. 

По данным светооптических исследований (Lees, 1947, 1952; Балашов, 
1960, 1967), покровы иксодовых клещей построены по тому же плану, 
что и покровы насекомых, и состоят из слоя гиподермальных клеток 
и секретируемой ими кутикулы. В состав последней входит прокутикула 
и эпикутикула. В зависимости от степени склеротизации различают три 
типа прокутикулы: полностью склеротизованную экзокутикулу, неск-
леротизованную эндокутикулу и мезокутикулу, занимающую промежу-
точное положение. Прокутикула конечностей и спинного щитка представ-
лена экзокутикулой, а мягкая растяжимая кутикула идиосомы — ме-
зокутикулой. Особенностью иксодовых клещей является способность 
к поглощению огромных количеств крови в период питания (Балашов, 
1960). Последняя обеспечивается рядом морфофункциональных адап-
таций, одной из которых является рост и растяжение покровов во время 
питания. Ввиду исключительного значения и своеобразия этих процес-
сов у иксодовых клещей представляет интерес исследование ультраструк-
туры их покровов во время питания. Однако количество работ по ульт-
ратонкому строению покровов иксодид невелико (Цвиленева и Машан-
ский, 1965; Nathanson, 1967, 1970) и лишь в одной из них предпринята 
попытка проследить изменения в их ультраструктуре при кровососании. 
Поэтому в задачу настоящего исследования входило более подробное 
рассмотрение ультратонкого строения гиподермальной и кутикулярной 
частей покровов в период голодания и на различных этапах питания. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Исследования проводились на мягкой растяжимой кутикуле идио-
сомы нимф Hyalomma asiaticum, поскольку известно (Lees, 1952; Бала-
шов, 1960; Nathanson, 1970), что в этой части кутикулы в период пита-
ния происходят наиболее значительные изменения. Нимфы были выб-
раны в качестве объекта исследования в связи с небольшой толщиной 
кутикулы, что облегчало процесс пропитки и приготовления ультра-
тонких срезов. Для вскрытия были взяты голодные нимфы и нимфы че-
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рез 2 и 4 дня после начала питания, а также закончившие питание. 
Вскрытие производилось в охлажденном растворе Рингера для пауко-
образных. Отпрепарированная кутикула фиксировалась в 2%-м растворе 
глутаральдегида на 0.1 М фосфатном буфере (рН 7.2—7.4) в течение 3 ча-
сов при 4% с последующей промывкой фосфатным буфером и дофикса-
цией 2%-м раствором 0s0 4 на том же буфере в течение 1 часа. В про-
мывочную среду и раствор 0s0 4 добавляли сахарозу для доведения 
их тоничности до 400 mOsM. Обезвоживание проводилось спиртами воз-
растающей концентрации и абсолютным ацетоном. В процессе обезво-
живания материал контрастировали в насыщенном растворе уксусно-
кислого урана в 70%-м спирте и в 1 %-м растворе фосфорно-вольфрамовой 
кислоты в 100°-м спирте. Образцы заливались в эпон, в котором смеси 
А и В содержались в отношении 1 : 1 . Изготовление ультратонких сре-
зов производилось на ультратоме LKB-3. Срезы окрашивались раство-
ром лимоннокислого свинца, а затем исследовались на электронном мик-
роскопе Tesla BS-613 при ускоряющем напряжении 80 кв и первичных 
увеличениях от 3 до 30 тысяч раз. 

РЕЗУЛЬТАТЫ НАБЛЮДЕНИЙ 

Под электронным микроскопом прокутикула голодных нимф имеет 
однородную тонкогранулярную структуру. Она пронизана многочислен-
ными слегка извилистыми поровыми каналами (рис. 1), диаметр кото-
рых колеблется от 100 нм в базальной части кутикулы до 250 нм — в апи-
кальной. В полости каналов хорошо видна сеть, образованная тончай-
шими филаментами. Дистальные концы поровых каналов слепо закан-
чиваются под эпикутикулой, в этих концевых отделах лежат скопления 
электронноплотного вещества, иногда переходящие в нижние слои эпи-
кутикулы (рис. 1,3). 

В эпикутикуле, которая под световым микроскопом выглядит как тон-
кий однородный слой, под электронным микроскопом выявляется слож-
ное строение. В ней удалось различить четыре слоя, отличающиеся по 
толщине и электронной плотности (рис. 3). Самый внешний из них — 
слой I — имеет толщину около 150 нм и обладает умеренной электронной 
плотностью. Этот слой, вероятно, соответствует восковому слою кутикулы 
насекомых (Locke, 1961, 1964). Это подтверждается тем, что под действием 
подогретого хлороформа происходит частичное его растворение. Следую-
щий, по сравнению с первым очень тонкий, слой II имеет толщину 2 нм. 
От лежащего под ним слоя он отделен промежутком низкой электронной 
плотности, толщиной 6 нм. По своим ультраструктурным характеристи-
кам слой II соответствует липидному монослою кутикулы насекомых. 
Далее следует наиболее электронноплотный слой III, толщиной 15— 
20 нм. Этот слой можно сопоставить с кутикулиновым слоем кутикулы 
насекомых по терминологии Локка (Locke, 1961, 1964, 1966) или 
внешней эпикутикулой по терминологии Делашамбра (Delachambre, 
1970). Ближайший к прокутикуле слой IV имеет толщину 160—200 нм. 
Его электронная плотность выше электронной плотности прокутикулы, 
но ниже, чем электронная плотность слоя III. В слое IV наблюдается 
поперечная исчерченность, образованная чередующимися электронно-
плотными и электронно-прозрачными участками. От прокутикулы этот слой 
отграничен слоем гранулярного материала. Слой IV, по-видимому, соот-
ветствует слою, описанному JIokkom (Locke, 1969) как протеиновая 
эпикутикула и Делашамбром (Delachambre, 1970) как вутренняя эпи-
кутикула. 

Гиподерма представлена одним слоем клеток, высота которых ко-
леблется от 5 до 7 мкм (рис. 2). Со стороны полости тела клетки покрыты 
базальной мембраной толщиной 30—40 нм, имеющей под электронным мик-
роскопохм тонкогранулярную структуру. Находящаяся в контакте с ку-
тикулой апикальная поверхность клеток покрыта сравнительно редко 
расположенными микроворсинками высотой около 0.3 мкм. Большую часть 
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клетки занимают круглые или овальные ядра диаметром 4—5 мкм, 
содержащие ядрышко. В цитоплазме содержатся отдельные цистерны 
гранулярного эндоплазматического ретикулума, свободные рибосомы 
и липидные включения. Округлые или овальные митохондрии с плас-
тинчатыми кристами и плотным матриксом имеют диаметр 300—500 нм. 
В базальной части клетки часто встречаются темные тела, окруженные 
мембраной и имеющие гетерогенное содержимое (рис. 2). Возможно, 
это аутофагические вакуоли, образовавшиеся при дегенерации гипо» 
дермальных клеток после линьки (Zacharuk, 1972). 

По данным световой микроскопии (Lees, 1952: Балашов, 1960), пи-
тание иксодовых клещей связано со значительными изменениями в строе-
нии интегумента. В первые дни питания происходит утолщение кути-
кулы, а в конце питания — ее растяжение. Образующаяся в период 
питания прокутикула отличается от прокутикулы голодного клеща нали-
чием ламеллярной структуры (рис. 4, 5). Как показывают результаты 
электронно-микроскопического исследования, ламеллы состоят из фиб-
рилл, образующих сложный рисунок (рис. 5). Они ограничены друг от 
друга слоями повышенной электронной плотности, в которых фибриллы 
ориентированы приблизительно параллельно апикальной поверхности 
гиподермы. Центральная часть ламелл характеризуется более низкой 
электронной плотностью. 

В первые дни питания образуются ламеллы толщиной 0.4—0.7 мкм 
с слегка изогнутой формой, повторяющей контуры апикальной поверх-
ности гиподермальных клеток. Светлая центральная часть ламелл со-
ставляет около 1/3 общей толщины ламеллы. В течение третьего-четвер-
того дней питания образуются ламеллы толщиной 1.6—1.8 мкм, в кото-
рых большая часть занята центральной электронно-прозрачной областью. 
У напитавшихся клещей ламеллы, лежащие непосредственно над ги-
подермальными клетками, имеют толщину 0.4—0.5 мкм. Распределение 
электронной плотности в пределах каждой из них становится более рав-
номерным. 

Верхняя часть прокутикулы, образованная еще до начала питания, 
сохраняет во время питания характерную гомогенную структуру (рис. 4). 
Однако в ней можно отметить некоторые изменения: расправляются 
кутикулярные складки, увеличивается диаметр поровых каналов до 
300 -400 нм. 

Эпикутикула на протяжении всего периода питания сохраняет свою 
четырехслойную структуру. Размеры ее слоев остаются прежними, кроме 
слоя IV, толщина которого уменьшается до 70—140 нм. 

С началом питания в строении гиподермальных клеток происходят 
резкие изменения. Их высота достигает 25—30 мкм, а размеры оваль-
ных ядер увеличиваются до 4 — 5 x 7 — 8 мкм. В цитоплазме их в первые 
же дни питания резко возрастает количество элементов гранулярного 
эндоплазматического ретикулума (рис. 4). В этот период в околоядер-
ной зоне цитоплазмы располагаются пакеты удлиненных параллельных 
друг другу цистерн, иногда ориентированных вдоль продольной оси 
клетки. В апикальной части цитоплазмы цистерны эндоплазматического 
ретикулума имеют округлую форму (диаметр 150—200 нм). В полости 
цистерн содержится фибриллярный материал, а в некоторых из них — 
глыбки электронноплотного гомогенного материала. В период роста ку-
тикулы такое строение и распределение гранулярного эндоплазмати-
ческого ретикулума сохраняется (рис. 5). У напитавшихся клещей коли-
чество его элементов значительно меньше. В этот период он представлен 
в основном округлыми расширенными цистернами. 

В околоядерной зоне гиподермальных клеток питающихся клещей 
обнаружены комплексы Гольджи, число которых на срезе может дости-
гать трех-четырех. Обычно комплексы Гольджи состоят из двух-трех 
цистерн, окруженных большим количеством мелких пузырьков. Цис-
терны имеют электронно-прозрачное содержимое. В непосредственной 
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близости от цистерн располагаются более крупные пузырьки диаметром 
150—200 нм со светлым содержимым (рис. 6). 

Обращает на себя внимание резкое увеличение числа митохондрий 
в период питания (рис. 4, 5). Митохондрии обладают поперечными часто 
расположенными кристами и мелкозернистым матриксом умеренной элект-
ронной плотности. В начале питания они распределяются равномерно 
по всей цитоплазме, а к концу питания большая часть митохондрий сос-
редоточена в апикальных зонах клеток (рис. 7). 

В этой части цитоплазмы в течение всего периода питания содержится 
большое количество пузырьков. Пузырьки первого типа (рис. 8, 11) 
имеют диаметр 90—150 нм и характеризуются наличием содержимого 
средней электронной плотности. Их мембрана несет покров из субъеди-
ниц, лежащих перпендикулярно ее поверхности. Пузырьки второго типа 
(рис. 9, 10) имеют диаметр 200—250 нм и обладают электронно-проз-
рачным содержимым, их мембрана не покрыта оболочкой. Важно от-
метить, что морфологически они сходны со светлыми крупными пузырь-
ками комплекса Гольджи. На многих фотографиях удается наблюдать 
соединение мембраны пузырьков как первого, так и второго типа, с апи-
кальной плазматической мембраной (рис. 10). Количество пузырьков 
первого типа одинаково на протяжении всего периода питания. Мак-
симальное число пузырьков второго типа отмечено в начале питания, 
в середине они встречаются редко, а к концу питания их количество 
опять становится несколько выше. 

С началом питания резко возрастает количество микроворсинок на 
апикальной поверхности гиподермальных клеток. В начале питания вы-
сота микроворсинок остается такой же, как в клетках голодных клещей, 
и составляет 0.25—0.35 мкм, но располагаются они более тесно и упоря^ 
доченно (рис. 10). Расстояние между микроворсинками в этот период обычно 
составляет 20—25 нм. Их закругленные апикальные концы находятся 
в тесном контакте с фибриллами прокутикулы. В местах контакта на 
плазматической мембране заметны скопления электронноплотного ве-
щества. В середине питания микроворсинки имеют прежнюю высоту, 
расстояние между ними составляет 90—100 нм. Апикальные концы мик-
роворсинок в этот период уплощены, толщина электронноплотного ве-
щества на плазматической мембране увеличивается до 25—28 нм (рис. 7, 11). 
К концу питания высота микроворсинок достигает 0.9 мкм, а расстояние 
между ними сокращается до 15 нм; они имеют сложную конфигурацию 
(рис. 7, 9). 

В некоторых местах между микроворсинками под плазматической 
мембраной располагаются сгущения электронноплотного вещества, к ко-
торым со стороны цитоплазмы подходит пучок микротрубочек (рис. 8). 
В этом месте поверхностная мембрана образует вырост, толщина кото-
рого в основании составляет 45 нм. Он продолжается в поровый канал 
на значительную глубину, где имеет вид электронноплотного филамента 
толщиной 20 нм. В отдельных случаях в полости поровых каналов можно 
наблюдать ограниченные мембраной цитоплазматические выросты тол-
щиной 120—130 нм, связанные с поверхностью гиподермальных клеток. 
Выросты проникают в нижние слои кутикулы на глубину до 0.2—0.3 мкм 
в начале питания (рис. 10) и до 1.0—1.5 мкм в период роста кутикулы 
и у напитавшихся клещей (рис. 11). 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Как показали электронно-микроскопические исследования покровов 
нимф Н. asiaticum, их ультраструктура в общих чертах совпадает с уль-
тратонким строением покровов других клещей Tetranychus telarius (Hen-
nebery a. oth., 1965), Hyalomma detritum (Цвиленева и Машанский, 1965), 
Laelaps echidnina (Warthon a. oth., 1968), Haemaphysalis leporispalustris 
(Nathanson, 1967, 1970), Parasitus sp., Tydeus sp., Oppia sp. (Brody, 1969) 
и Oppia coloradensis (Brody, 1970) и других членистоногих (насекомых 
и ракообразных) (Locke, 1964; Zaharuk, 1972; Green a. Neff, 1972). 
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Прокутикула голодных нимф Н. asiaticum имеет гомогенную струк-
туру. В то же время прокутикула, образованная в период питания, имеет 
ламеллярное строение, типичное для эндокутикулы других членисто-
ногих. Локк (Locke, 1964) предполагает, что ламеллярная кутикула 
может легко растягиваться в различных направлениях за счет измене-
ния расположения фибрилл, из которых построены ламеллы. Возможно, 
ламеллярное строение кутикулы, образованной в период питания, иг-
рает большую роль в процессе растяжения покровов Н. asiaticum. При 
этом, по-видимому, происходит перераспределение фибрилл в пределах 
ламеллы, о чем свидетельствует изменение толщины ламелл и распре-
деления в них электронной плотности в период наибольшего растяжения. 
Ультраструктура неламеллярной части прокутикулы в период питания 
не изменяется. Растяжение ее проявляется лишь в увеличении диаметра 
поровых каналов. 

Тонкое строение эпикутикулы Н. asiaticum оказалось сходным с ультра-
структурой эпикутикулы другого представителя сем. Ixodidae — Наета-
physalusleрогispalustris (Nathanson, 1967) и, возможно, является типичным 
для иксодовых клещей. Эпикутикула, вероятно, не подвергается рас-
тяжению, за исключением наиболее глубокого слоя IV, толщина кото-
рого к концу питания заметно уменьшается. 

Тонкое строение гиподермальных клеток голодных нимф сходно со 
строением гиподермальных клеток насекомых и ракообразных в период 
между линьками (Noble-Nesbitt, 1963; Zacharuk, 1972; Green a. Neff, 
1972) и характеризуется слабым развитием гранулярного эндоплазма-
тического ретикулума и микроворсинок, малым количеством митохонд-
рий. 

Ранее светооптически было показано, что в период питания иксо-
довых клещей увеличивается объем гиподермальных клеток и их ядер, 
повышается базофилия цитоплазмы. Гистохимически в ней выявляются 
РНК и щелочная фосфатаза, что указывает на наличие интенсивного 
синтеза белков (Lees, 1952; Балашов, 1960). 

Ультраструктура гиподермальных клеток питающихся клещей сви-
детельствует об усилении их синтетической активности. В них содержится 
большое количество элементов гранулярного эндоплазматического ре-
тикулума, располагающегося более упорядочено, чем в клетках голод-
ных клещей. В полости цистерн часто наблюдается фибриллярный мате-
риал и электронноплотные гранулы. Аналогичные образования описаны 
в цистернах эндоплазматического ретикулума клеток, в которых идут 
активные синтетические процессы (Саго a. Palade, 1964). 

Для гиподермальных клеток в период питания характерно появление 
нескольких комплексов Гольджи, основной функцией которых является 
участие в упаковке и транспорте продуцируемых клеткой протеинов (Be-
ams a. Kessel, 1969). Комплекс Гольджи имеет строение, по-видимому, 
типичное для клеток гиподермы членистоногих. Подобные комплексы 
Гольджи со слабо развитыми цистернами, состоящие преимущест-
венно из скопления пузырьков и вакуолей, описаны в гиподермальных 
клетках насекомых в различные периоды их активности (Rinterknecht 
et Levi, 1966; Locke, 1969; Delachambre, 1969, 1970; Zacharuk, 1972). 
С комплексом Гольджи связано происхождение по крайней мере од-
ного вида апикальных пузырьков. Пузырьки второго типа по своим ульт-
раструктурным характеристикам соответствуют крупным электронно-проз-
рачным вакуолям, входящим в его состав. Возможно, последние явля-
ются конденсационными вакуолями, которые, как известно, участвуют 
в накоплении и выведении из клетки продуктов секреции (Саго a. Pa-
lade, 1964; Beams a. Kessel, 1968). Можно предположить, что с помощью 
пузырьков второго типа происходит выведение из клетки протеиновых 
компонентов формирующейся кутикулы, поскольку удается наблюдать 
слияние мембраны этих пузырьков с плазматической мембраной на 
апикальной поверхности клетки. Происхождение пузырьков первого типа 
и их роль в клетке остается неясной. 
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Для периода питания Н. asiaticum характерно увеличение количества 
микроворсинок на апикальной поверхности гиподермальных клеток. 
Считается, что микроворсинки принимают участие в образовании хи-
тиново-протеиновых фибрилл (Locke, 1969; Zacharuk, 1972), причем су-
щественная роль в этом проце'ссе отводится участкам мембраны повы-
шенной электронной плотности на концах микроворсинок. JIokk (Locke, 
1969). предполагает, что эти участки определяют ориентацию микрофиб-
рилл. В кутикуле Н. asiaticum наиболее интенсивно формирование фиб-
рилл происходит, по-видимому, в середине питания, поскольку уплот-
нения на концах микроворсинок в этот период наиболее хорошо выра-
жены. В конце питания происходит увеличение высоты микроворсинок 
и усложнение их конфигурации, что, вероятно, указывает на повыше-
ние функциональной активности гиподермальных клеток, направленной 
на выведение веществ через их апикальную поверхность. Об этом же 
говорит и увеличение количества митохондрий в апикальной цитоплазме 
в этот период. Обнаруженные на апикальной поверхности цитоплазма-
тические выросты, по-видимому, принимают участие в формировании 
поровых каналов, как это предполагается для аналогичных структур 
гиподермальных клеток других членистоногих (Green a. Neff, 1972; 
Zacharuk, 1972). Электронноплотные филаменты, укрепленные в осно-
вании пучком микротрубочек, вероятно, выполняют опорную функцию. 
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ULTRAFINE STRUCTURE OF THE INTEGUMENT OF THE TICK 
HYALOMMA ASIATICUM P. SCH. ET E. SCHL. 

DURING ITS STARVATION AND FEEDING 

L. I. Amosova 

S U M M A R Y 

Integument fine structure of H. asiaticum nymphs during their feeding and starva-
tion has been studied. In hungry nymphs hypoderma has an ultrastructure typical for 
hypodermal cells of arthropods in the intermoulting period and is characterized by a poor 
development of granular endoplasmic reticulim, small number of mitochondria and ab-
sence of Golgi complexes. The apical surface of the cells is covered with short irregularly 
scattered microvilli. The cuticle consists of the procuticle, which has a homogenous fine-
granular structure, and four-layered epicuticle. During the feeding period hypodermal 
cells greatly increase in volume and the elements of granular endoplasmic reticulum and 
metachondria increase in number. Golgi complexes and a variety of apical vesicles have 
been observed. The number of microvilli on the apical surface increases that is accompa-
nied by a cuticle growth. Procuticle, which is being formed within this period, has a la-
mellar structure. 



Рпс. 1—5. Ультраструктура покровов голодной (7—3) и питающейся —5) 
нимф / / . asiaticum. 

1 — апикальная часть кутикулы. Ув. 5 ООО; 2 — гиподермальные клетки. Ув. 4 500; 3 — 
апикальная поверхность кутикулы. Ув. 52 ООО; 4 — 2-й день питания. Ув. 4 200; 5 — 4-й день 
питания. Ув. 6 500; пр — прокутикула; лпр — ламеллярная прокутикула; пк — поровые 
каналы; эп — эпикутикула; ск — скопления электронноплотного вещества в апикальных 
концах поровых каналов; я — ядро; бм — базальная мембрана; ме —• микроворсинки; 
м — митохондрии; гэнр — гранулярный эндоплазматический ретикулум; ав — аутофагиче-

ские вакуоли, I — слой I; II — слой II; III — слой III; IV — слой IV. 



Рис. G—11. Ультраструктура гиподермальиых клеток нимфы II. asiaticum 
в период питания. 

6 — комплекс Гольджи. У в. 40 ООО; 7 — митохондрии в апикальной зоне клеток в конце 
питания. Ув. 22 ООО; 8 — апикальная зона гиподермальиых клеток в середине питания, 
видны пузырьки первого типа. Ув. 24 ООО; .9 — пузырьки второго типа в апикальной зоне 
клеток в конце питания. Ув. 35 ООО; 10 — апикальная зона гиподермальиых клеток в начале 
питания. Ув. 22 ООО; 11 — микроворсинки и цитоплазматические выросты на апикальной 
поверхности гиподермальиых клеток в середине питания. На концах микроворсинок видны 

скопления электронноплотного вещества. Ув. 30 ООО; цг — цистерны комплекса 
Гольджи; спг — светлые пузырьки комплекса Гольджи; п I — апикальные пузырьки первого 
типа; п II — апикальные пузырьки второго типа; мт — микротрубочки; цв — цнтоплазма-
тический вырост; впм — вырост плазматической мембраны; мф — микрофибриллы прокути-

кулы. Остальные обозначения те же, что на рис. 1—5. 


