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В лабораторном опыте смоделированы условия для развития напитавшихся личинок (n = 2 500) и нимф (n = 800) 

Ixodes ricinus с диапаузой (6 ч света). В отличие от контрольных (диапауза) клещи, зараженные вирусом клещевого энце-

фалита (штамм «ЭК-328»), развивались по трем различным сценариям: с диапаузой, с ускорением метаморфоза, без диа-

паузы. Различия обусловлены сезоном года и действием вируса. Реализация различных сценариев осуществлялась через 

стимуляцию или блокировку гормона линьки. 
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In laboratory experience the conditions for development engorged larvaes (n = 2 500) and nymphs (n = 800) of Ixodes ricinus 

with diapause (6 h of light) are simulated. In contrast to control (diapause), the ticks with tick-borne encephalitis virus (strain EK-

328), developed under three variants; namely with diapause, with acceleration metamorphosis, and without diapause. The distinc-

tions are caused by a season of the year and influence of the virus. The realization of variants carries out by stimulation or blocking 

of moult hormone. 

Key words: diapause, tick-borne encephalitis virus, Ixodes ricinus. 

УДК 616.988.25–002.954.2 

 

Введение 

Лесной клещ Ixodes ricinus L. является основным 

переносчиком вируса клещевого энцефалита (ВКЭ) в 

западной части нозоареала клещевого энцефалита 

(КЭ). Он служит также удобной лабораторной моде-

лью для исследования паразито-хозяинных отноше-

ний между возбудителями и переносчиками инфекций 

[2]. По своему поведению I. ricinus существенно отли-

чается от другого переносчика ВКЭ — клеща 

I. persulcatus, для которого характерна высокая поис-

ковая активность, наступающая сразу после холодо-

вой реактивации. Эта особенность усиливает агрес-

сивность клещей и повышает вероятность их встречи 

с хозяином в условиях короткого лета. Вместе с тем 

повышение активности приводит к быстрому расхо-

дованию запасных питательных веществ, раннему 

истощению и гибели I. persulcatus в течение 1—2 мес. 

Поисковая активность у I. ricinus выражена значи-

тельно слабее. Подвижность транзитных стадий раз-

вития этого клеща повышается только при приближе-

нии теплокровного животного — прокормителя. Бла-

годаря такому поведению I. ricinus даже после 

реактивации выживает в лабораторных условиях 

свыше 2 лет.  

Переносчики ВКЭ различаются и по многим дру-

гим признакам, характеризующим их физиологиче-

ское состояние, которые могут существенным образом 

влиять на результаты вирусологических эксперимен-

тов, увеличивая дисперсию оцениваемых параметров. 

Обычный набор маркируемых признаков эксперимен-

тальных клещей весьма ограничен и включает вид, 

пол, фазу развития, поколение, место сбора клещей, 

физиологический возраст (редко).  
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В настоящей работе исследуются причины, опре-

деляющие прочность морфогенетической диапаузы 

напитавшихся личинок и нимф I. ricinus в лаборатор-

ных условиях. В качестве одной из причин рассматри-

вается влияние ВКЭ на ход метаморфоза клещей. 

Возможность такого влияния недавно установлена 

авторами данной статьи [12], и опыты по его оценке 

продолжаются по настоящее время.  

Материал и методы 

Личинки и нимфы получены от самок I. ricinus, 

собранных в природных условиях на северо-востоке 

Калужской области (Жуковский район, окрестности 

с. Высокиничи) в 2002—2003 гг. Самок кормили в 

середине и конце лета на кроликах и взрослых беспо-

родных белых мышах. Всего в опыте использовано 

2 500 личинок и свыше 800 нимф. Клещи были разби-

ты на 9 групп, различающихся по фазе развития (ли-

чинки, нимфы), наличию ВКЭ (интактные, заражен-

ные), срокам кормления (октябрь, февраль, май), фо-

топериодическим условиям содержания сытых 

клещей (либо искусственный длинный день — 18 ч 

света, либо короткий — 6 ч света). Всех самок и их 

потомство, вплоть по появления взрослых клещей но-

вого поколения, обследовали на спонтанное и латент-

ное носительство вируса. Голодных личинок и нимф 

до кормления содержали в течение 1 мес в коротко-

дневных условиях с целью их сенсибилизации и даль-

нейшей возможности моделировать тип развития 

клещей, изменяя только фотопериодический режим 

содержания напитавшихся клещей. Смену фотоперио-

дического режима производили исходя из представле-

ний о короткодневно-длиннодневной фотопериодиче-

ской реакции (ФПР) лесного клеща [3]. Каждый вари-

ант опыта был представлен тремя группами клещей, в 

которые брали по 150—300 личинок и 50—100 нимф. 

Клещей в период их развития содержали при комнат-

ной температуре (22 С). Ход метаморфоза клещей 

оценивали по методике, включающей приемы стяги-

вания дисперсионного окна и расчета коэффициентов 

пробит-регрессии [13]. 

Клещей заражали путем их кормления на заражен-

ных беспородных белых мышах массой 15—18 г. Мы-

шам вводили внутрибрюшинно по 0,3 мл 4—6 lg БОЕ 

штамма «ЭК-328», изолированного из клещей 

I. persulcatus в Эстонии. На каждую мышь в день за-

ражения подсаживали по 50—70 личинок или 15—25 

нимф. Напитавшихся и перелинявших клещей после-

дующих стадий развития (голодные нимфы и голод-

ные имаго) исследовали на зараженность ВКЭ через 

15—30 дней после насыщения или после линьки. Ин-

фицированность клещей определяли в культуре кле-

ток почек эмбриона свиньи по стандартной методике 

[8].  

Результаты и обсуждение 

Планирование опыта и оценку полученных ре-

зультатов проводили с учетом установленных к на-

стоящему времени данных о механизмах диапаузы 

клещей рода Ixodes. Известно, что диапауза напитав-

шихся личинок и нимф регулируется с помощью ней-

роэндокринной системы [2]. Диапауза возникает при 

недостаточном поступлении в гемолимфу клеща гор-

мона линьки. Синдром гормональной недостаточно-

сти возникает обычно у клещей, напитавшихся во 

второй половине лета, в период начавшегося сокра-

щения продолжительности светлой части суток. Су-

щественное влияние на восприятие и оценку световых 

сигналов оказывает температура [10, 14]. При ано-

мально холодных условиях, которые складываются в 

отдельные годы в конце весны — начале лета, детер-

минация диапаузы смещается на более раннее время, 

календарно совпадающее с периодом летнего солнце-

стояния или даже с периодом нарастания длины дня. 

Считывание информации о продолжительности дня 

осуществляется с помощью так называемого околосу-

точного осциллятора, представляющего собой эндо-

генный счетчик продолжительности светлой и темной 

части суток. Фотопериодическая реакция клещей рода 

Ixodes относится к короткодневно-длиннодневному 

типу, при котором бездиапаузное развитие возможно 

только в том случае, если чувствительная стадия вос-

питывается сначала при коротком дне, а затем попада-

ет в условия длинного дня [3]. При таком типе ФПР 

индукция диапаузы личинок и нимф I. ricinus зависит 

не только от фотопериодических условий развития 

напитавшихся клещей, но и от режима освещенности, 

в котором находились голодные особи. Бездиапаузное 

развитие клещей даже в условиях длинного дня воз-

можно только после того, как голодные клещи в тече-

ние 20 и более суток содержались в короткодневных 

условиях. Это обстоятельство постоянно учитывалось 

в ходе опыта. В природной обстановке голодные кле-



Коротков Ю.С., Буренкова Л.А. Влияние вируса КЭ на ход метаморфоза напитавшихся личинок и нимф клеща I. ricinus 
 

38  Бюллетень сибирской медицины, 2006. Приложение 1 

щи проходят короткодневную сенсибилизацию осе-

нью. В лабораторных условиях клещей сенсибилизи-

ровали искусственно, помещая их за 1 мес до кормле-

ния в короткий день. 

В условиях длинного дня все напитавшиеся и 

сенсибилизированные личинки и нимфы развивают-

ся без диапаузы. Вместе с тем наблюдается зависи-

мость продолжительности метаморфоза клещей от 

срока их насыщения. Особи, напитавшиеся в конце 

весны, развиваются без задержки. Первые перелиняв-

шие особи появляются на 21—25-й день после корм-

ления. Половина личинок и нимф линяет на 30—32-й 

и 40—44-й день, а 95% — на 32—35-й и 50—55-й 

день. Метаморфоз клещей от 15 до 85% протекает за 

10—12 дней, т.е. так же, как это отмечается и в при-

родных условиях [13, 14]. Развитие личинок и нимф, 

напитавшихся в феврале и октябре, задерживается на 

25—40 и 16—32 дня соответственно. Темпы их мета-

морфоза замедляются, а период линьки растягивается 

на 15—18 и 15—20 дней. Ход линьки интактных и 

зараженных клещей не различался ни в одной из се-

зонных серий опыта.  

Влияние сезонного фактора на ход метаморфоза 

проявляется в короткодневных условиях еще более от-

четливо, чем в длиннодневных. Интактные и заражен-

ные клещи обеих стадий развития, напитавшиеся в мае, 

развиваются без задержки. Половина личинок и нимф 

линяет в следующую стадию развития, так же как и при 

длиннодневных условиях содержания, на 31—35-й и 

40—45-й день. У интактных личинок, напитавшихся в 

феврале, наблюдается значительная задержка развития. 

Критическая дата (дата линьки 50% клещей) у личинок 

приходится на 80—85-й день, что на 50—55 дней позже, 

чем у личинок, напитавшихся в мае. Линька личинок на 

нимф продолжается до 105—110 дней. Такую продол-

жительность метаморфоза можно расценивать либо как 

задержку развития бездиапаузных клещей, либо как 

ускорение развития диапаузирующих. Зараженные и 

интактные личинки, напитавшиеся в октябре, линяют на 

нимф только после продолжительной диапаузы. Массо-

вое отрождение нимф начинается на 190—200-й день 

после насыщения личинок.  

Интактные нимфы, напитавшиеся в феврале, раз-

виваются с диапаузой, 50% нимф линяют на имаго 

через 145—150 дней после насыщения, а линька за-

канчивается через 175—185 дней. Нимфы осеннего 

питания развиваются также с диапаузой, причем их 

диапауза оказывается более прочной, чем у особей, 

напитавшихся в феврале. Массовая линька нимф на 

имаго начинается через 215—225 дней после их корм-

ления и заканчивается только через 240—250 дней.  

Наличие вируса не отражается на ходе метамор-

фоза напитавшихся личинок и нимф, содержавшихся в 

условиях длинного дня. В короткодневных условиях 

наблюдается существенное ускорение развития клещей 

под действием ВКЭ, но только среди особей, питавших-

ся в начале астрономической весны. Средний критиче-

ский период развития личинок и нимф, питавшихся в 

феврале, сокращается соответственно с 85 до 38 дней 

(разница 47 дней) и со 145 до 123 дней (22 дня). У ли-

чинок при этом наблюдается не только ускорение раз-

вития, но и глубокое качественное изменение хода 

метаморфоза, состоящее в инвертировании диапаузы 

на бездиапаузное развитие. 

Изложенные данные выходят за рамки сложив-

шихся представлений о регуляции скорости развития 

напитавшихся клещей с помощью одного только су-

точного осциллятора. При такой регуляции следовало 

бы ожидать однозначной реакции сенсибилизирован-

ных клещей на искусственное увеличение или сокра-

щение длины дня, приводящего либо к бездиапаузно-

му развитию, либо к диапаузе. Зависимость сроков 

развития от сезона кормления указывает на то, что 

развитие клещей зависит не только от накопленной 

информации о длине дня, но и информации о сезоне 

года. Учитывая условия проведения данного опыта, 

можно предположить, что такая информация хранится 

в генетической памяти клеща. Способность разли-

чать сезоны года без помощи циркадных ритмов по-

казана для многих видов позвоночных и беспозво-

ночных животных [19]. Наблюдения за виварной 

популяцией рыжей полевки (Clethrionomys glareolus) 

показали, например, что у этого зверька сохраняется 

четкая сезонность размножения на протяжении 25 

поколений [7].  

Анализ паразито-хозяинных отношений нередко 

сопряжен со значительными трудностями, возникаю-

щими из-за наличия дублирующих систем контроля 

этих отношений, действующих нередко независимо 

друг от друга, с различной скоростью и через различ-

ные физиологические каналы связи между компонен-

тами. Результаты опыта показывают, что одним из 

наиболее существенных каналов связи между ВКЭ и 

переносчиком служит эндокринная система I. ricinus, 
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управляющая ходом метаморфоза напитавшихся личи-

нок и нимф. Наличие вируса ведет, по-видимому, к 

стимулированию линочного гормона. В зависимости 

от фотопериодических условий и сезона года такая 

стимуляция становится причиной либо сокращения 

периода покоя, либо полного выхода клещей из диа-

паузы. В длиннодневных условиях содержания кле-

щей эффект стимуляции линочного гормона вирусом 

оказывается замаскированным, поскольку в этом слу-

чае длинный день гарантирует бездиапаузное разви-

тие всех напитавшихся клещей независимо от наличия 

паразита. Возможно, именно то обстоятельство, что в 

лабораторных исследованиях моделируется обычно 

бездиапаузное развитие клещей, не позволяло дли-

тельное время замечать влияние ВКЭ на скорость их 

метаморфоза. 

Анализ собственных и литературных данных о ме-

ханизмах формирования морфогенетической диапаузы у 

клещей рода Ixodes позволяет представить регулятор-

ный аппарат их диапаузы в виде механизма, восприни-

мающего и перерабатывающего внешние сигналы о 

состоянии окружающей среды. Реализация полученной 

информации осуществляется на уровне нейроэндокрин-

ного управляющего звена, отвечающего за выработку 

гормона-активатора или гормона-ингибитора у голод-

ных клещей и гормона линьки у напитавшихся клещей. 

На рисунке показана часть принципиальной схемы та-

кого механизма, работающего в короткодневных усло-

виях.  

 

 
Схема механизма регуляции развития напитавшихся личинок и 

нимф Ixodes ricinus в короткодневных условиях (6 ч света). Суточ-

ный осциллятор — счетчик фотопериодических сигналов; сезонный 

осциллятор — счетчик времен года; ВКЭ — вирус клещевого энце-

фалита; КД — искусственный короткий день (6 ч света); весна-1 — 

начало астрономической весны (февраль), весна-2 — конец астро- 

 номической весны (май) 

Конструкция длиннодневной части схемы не отлича-

ется от короткодневной и представляет меньший ин-

терес для целей исследования, поскольку реализация 

всех внешних воздействий в данном блоке сводится к 

бездиапаузному развитию клещей. 

Среди множества экологических факторов, опре-

деляющих состояние активной жизнедеятельности и 

диапаузы членистоногих, продолжительность дня за-

нимает особое место [6, 13]. В отличие от гигротерми-

ческих и пищевых условий свет не является необхо-

димым для основных процессов жизнедеятельности 

иксодовых клещей. Продолжительность дня служит 

лишь фактором сигнального порядка и позволяет 

клещам готовиться к неблагоприятным условиям года 

до их наступления. При сокращении длины дня ниже 

пороговых значений следует диапауза, которая насту-

пает обычно задолго до осеннего похолодания.  

В лабораторных условиях счетчик фотопериодов 

принудительно устанавливается на длинный или ко-

роткий день. Короткий день индуцирует диапаузу, 

разрывая связь между воспринимающим блоком и 

блоком — продуцентом гормона линьки. Полученные 
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данные дают основание предполагать, что работа ней-

роэндокринной системы I. ricinus согласуется с рабо-

той биологических часов, имеющих не одну, как 

предполагалось ранее, а две стрелки, одна из которых 

указывает длину дня, а другая — сезоны года. Первая 

и вторая стрелки обозначены на схеме как суточный и 

сезонный осцилляторы. Сочетание работы этих двух 

счетчиков времени по включению и выключению со-

ответствующих каналов связи, показанных на схеме 

(см. рисунок), приводит к определенному типу разви-

тия напитавшихся интактных клещей. Сезонный ос-

циллятор закрепляет тенденцию к диапаузе в осенний 

период, тормозит развитие в начале астрономической 

весны (весна-1) и выступает в роли основного факто-

ра, включающего выработку гормона линьки и приво-

дящего к бездиапаузному развитию клещей в конце 

весны (весна-2) даже в условиях короткого дня.  

В экспериментах, проведенных ранее в полевых ус-

ловиях, показана существенная роль температуры в мо-

дификации фотопериодической реакции клещей [14]. 

Понижение температуры вызывает увеличение фракции 

особей, спонтанно формирующих диапаузу в длинном 

дне, так же как и чрезмерно высокая температура спо-

собствует наступлению диапапузы. Изучение степени 

температурных коррекций ФПР иксодовых клещей в 

лабораторных условиях не проводилось, но существует 

необходимость такого исследования, поскольку от это-

го во многом будет зависеть точность интерпретации 

вирусологических и паразитологических наблюдений за 

системой возбудитель — переносчик или паразит — 

хозяин. В жизни клещей существенное значение имеют 

не только средние температурные нормы, но и амплиту-

да суточных терморитмов. Как показано на примере 

различных видов насекомых, эффекты, возникающие 

при совместном действии фото- и терморитмов, дале-

ко не всегда соответствуют тем, которые наблюдают-

ся в условиях постоянной температуры, эквивалент-

ной среднесуточным значениям ритмов. Нередко об-

наруживаются противоположные тенденции в 

изменении нормы ФПР в зависимости от температур-

ных значений крио- и термофазы [4].  

На ход морфогенеза клещей заметное влияние ока-

зывает ВКЭ, стимулируя при определенном сочетании 

внешних условий продукцию гормона линьки и ускоряя 

развитие векторной части популяции переносчика. Та-

кая стимуляция носит специфический характер и отли-

чается от последствий стрессорных воздействий, возни-

кающих после применения сублетальных доз пестици-

дов, микроволнового излучения, непатогенных для 

клеща агентов бактериальной природы или вследствие 

определенного сочетания гигротермических условий 

содержания клещей [1, 11, 15—17 и др.]. Благодаря 

специфичности взаимодействия ВКЭ с переносчиками 

возникает возможность обмена информацией между 

компонентами системы возбудитель — переносчик. 

От переносчика возбудитель получает опережающую 

информацию о предстоящих сезонных изменениях 

климата, физиологическом состоянии клеща и т.п. Это 

предоставляет возможность для своевременного пере-

хода вируса в латентное состояние осенью и его акти-

визации весной.  

Заключение 

Влияние ВКЭ на переносчиков многогранно и явля-

ется следствием тесной интеграции двух взаимодейст-

вующих компонентов паразитарной системы, возник-

шей в ходе эволюции. Процессы репликации и накоп-

ления вируса синхронизированы с процессами 

питания клещей, переваривания крови, линек, чередо-

ванием периодов покоя и активности и т.п. [2]. Как 

следует из результатов настоящего исследования, 

ВКЭ использует не только энергетические, но и ин-

формационные ресурсы хозяина. Паразитарная система 

возбудитель — переносчик успешно функционирует 

на основе хорошо развитой системы обратных инфор-

мационных связей между взаимодействующими ком-

понентами. Возбудитель получает опережающую ин-

формацию о предстоящих сезонных изменениях кли-

мата, физиологическом состоянии и ходе онтогенеза 

клещей, что позволяет ему адекватно реагировать на 

эти изменения чередованием периодов покоя, актив-

ности и размножения.  

В свете проведенных исследований о влиянии воз-

будителя на переносчика находят объяснение и полу-

ченные ранее данные о спонтанном размножении виру-

са в напитавшихся природных нимфах I. persulcatus с 

детерминированной диапаузой [9]. Тогда ежегодно 

на протяжении четырех лет (1988—1991) наблюдали 

многократное увеличение вирусофорности нимф, 

напитавшихся во второй половине лета. Оказалось, 

что в ходе трансфазовой передачи ВКЭ диапауза 

выступает в роли амплификатора, а не супрессора 

размножения вируса, как считали ранее [5]. В резуль-

тате вклад диапаузирующих клещей в циркуляцию 
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вируса не уступает вкладу клещей, проходящих без-

диапаузное развитие.  

Сокращение продолжительности развития клещей 

под действием ВКЭ экологически выгодно для попу-

ляции возбудителя, поскольку это ведет к увеличению 

векторной части популяции переносчиков, повышает 

вероятность вертикальной и горизонтальной передачи 

возбудителя и его длительной циркуляции в очагах 

КЭ. Такое взаимодействие сформировалось, по-

видимому, в ходе совместной эволюции хозяина и 

паразита и закрепилось естественным отбором.  

Установленные закономерности указывают на не-

обходимость дополнения регламента вирусологических 

исследований, оценивающих интенсивность вертикаль-

ной (трансфазовой) передачи ВКЭ, данными о фото-

периодических условиях содержания эксперименталь-

ных партий клещей. Такой подход позволяет сокра-

тить неспецифическую дисперсию результатов 

эксперимента за счет дополнительной группировки 

клещей по признаку детерминированности и прочно-

сти диапаузы.  
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