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Аннотация. С 1910 года генетические исследования с привлечением мутанта white Drosophila 
melanogaster сыграли фундаментальную роль в современной биологии. Бурное развитие такие 
эксперименты получили после разработки методов трансформации зародышевой линии, позволивших 
создавать трансгенные линии дрозофилы, что существенно расширило возможности исследования 
многих биологических процессов, в том числе и поведения. Ген white характеризуется плейотропным 
действием, затрагивающим не только зрение, но и другие важные аспекты жизнедеятельности, 
включая различные формы поведения, обучения и памяти. Сопоставляя результаты наших предыдущих 
работ, направленных на изучение способности к обучению и формированию памяти у мутанта w 1118 
в интактном контроле и при действии теплового шока на имаго, с настоящей работой, нацеленной 
на анализ влияния на эти процессы стадиеспецифичных температурных воздействий, можно 
констатировать сохранность процессов обучения и памяти у мутанта w1118 как в интактном контроле, 
так и при действии теплового шока на различных стадиях онтогенеза в парадигме условно-рефлекторного 
подавления ухаживания. Это важно учитывать при выборе методических подходов при планировании 
поведенческих экспериментов с привлечением трансгенных линий на генетическом фоне white.

Ключевые слова: дрозофила, мутация white, обучение, память, тепловой шок, условно-рефлекторное 
подавление ухаживания, грибовидные тела, центральный комплекс

http://www.intphysiology.ru
https://www.elibrary.ru/GAVMJC
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-72-82
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.33910/2687-1270-2024-5-1-72-82&domain=pdf&date_stamp=2024-01-07
https://www.elibrary.ru/author_profile.asp?id=113931
https://www.scopus.com/authid/detail.uri?authorId=56603106300
https://www.webofscience.com/wos/author/record/1521504
https://orcid.org/0000-0003-1897-8392
mailto:21074@mail.ru
https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-72-82
https://www.elibrary.ru/GAVMJC
https://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/deed.ru


Интегративная физиология, 2024, т. 5, № 1 73

Е. А. Никитина

The effect of the white mutation on learning and memory 
in Drosophila under heat shock

E. A. Nikitina 1, 2

1 Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, 6 Makarova Emb., Saint Petersburg 199034, Russia
2 Herzen State Pedagogical University of Russia, 48 Moika River Emb., Saint Petersburg 191186, Russia

Author
Ekaterina A. Nikitina, SPIN: 7844-8621, Scopus AuthorID: 56603106300, ResearcherID: L-5761-2014, ORCID:  
0000-0003-1897-8392, e-mail: 21074@mail.ru
For citation: Nikitina, E. A. (2024) T e effect of the white mutation on learning and memory in Drosophila under heat shock. 
Integrative Physiology, vol. 5, no. 1, pp. 72–82. https://doi.org/10.33910/2687-1270-2024-5-1-72-82 EDN GAVMJC
Received 17 January 2024; reviewed 16 February 2024; accepted 17 February 2024.
Funding: Te study was supported by the State funding allocated to the Pavlov Institute of Physiology Russian Academy 
of Sciences (№1021062411629-7-3.1.4).
Copyright: © E. A. Nikitina (2024). Published by Herzen State Pedagogical University of Russia. Open access under  
CC BY-NC License 4.0.

Abstract. Since 1910, genetic research involving the mutant white Drosophila melanogaster has played a fundamental 
role in modern biology. Such experiments rapidly followed the emergence of germline transformation methods, 
which made it possible to create transgenic Drosophila strains, which significantly expanded the possibilities for 
studying many biological processes, including behavior. Te white gene is characterized by pleiotropic action 
affecting not only vision, but also other important aspects of life, among them various forms of behavior, learning 
and memory. By comparing the results of our previous work, aimed at studying the learning ability and memory 
formation in mutant w1118 in the intact control and under heat shock in adults, with the findings of the present 
work, aimed at analyzing the influence of stage-specific temperature effects on these processes, we can state the 
retention of learning and memory processes in the mutant w1118 both in the intact control and under heat shock 
at various stages of ontogenesis in the conditioned courtship suppression paradigm. Tis should be factored into 
the choice of methodological approaches when planning behavioral experiments involving transgenic strains 
against a white genetic background.

Keywords: Drosophila, white mutation, learning, memory, heat shock, conditioned courtship suppression, 
mushroom bodies, central complex

Белый цвет — разрешение, бегство и освобождение,
белый — это чистая доска, разрешение проблем и новое начало.

Макс Люшер

Введение

Одной из ключевых вех современной гене-
тики можно по праву считать 1910 год, когда 
Томас Хант Морган ввел в генетическую прак-
тику мутанта white Drosophila melanogaster 
(Morgan 1910). В последующие 100 лет эта му-
тантная линия дрозофилы стала одним из самых 
полезных инструментов для развития генетики. 
Новая страница была открыта в 1982 году, ког-
да разработка методов трансформации зароды-
шевой линии (Rubin, Spradling 1982) повлекла 
за собой создание несметного количества транс-
генных линий дрозофилы, позволивших суще-
ственно расширить генетические исследования 
многих биологических процессов, в том числе 
и поведения. В основе данной технологии пре-
имущественно лежит использование эмбрионов, 

несущих мутацию white, для конструирования 
трансгенных линий мух (Johnston 2013).

Однако хорошо известно, что ген white во-
влечен в нейрональный контроль различных 
форм поведения. Это обусловлено участием 
продукта гена white — трансмембранного ABC-
переносчика — в транспорте не только 3-гид-
роксикинуренина (предшественника глазного 
пигмента оммохрома), но и биоаминов, нейро-
медиаторов, промежуточных продуктов мета-
болизма, вторичных посредников (Borycz et al. 
2008; Evans et al. 2008). Кроме канонической роли 
в пигментации глаз white является геном до-
машнего хозяйства в центральной нервной 
системе (Xiao, Robertson 2017).

Имеются многочисленные литературные 
данные об особенностях протекания поведен-
ческих реакций у мутанта white. Так, различные 
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мутантные линии по локусу white демонстри-
ровали разные уровни локомоторной актив-
ности (Kostenko, Vorob’eva 2012). Оригинальные 
данные получены при изучении агрессивности 
мутантов white. Для мутантных самцов, несущих 
нулевую аллель w1118, характерен резко снижен-
ный уровень агрессии (Hoyer et al. 2008).

В контексте нашего исследования особый 
интерес вызывают описанные у этого мутанта 
изменения поведения ухаживания и способности 
к обучению. Уместно вспомнить Альфреда Стёр-
теванта, указывавшего в 1915 году, что самцы 
white менее успешны в ухаживании за самками 
по сравнению с диким типом (Sturtevant 1915). 
Но за прошедшее столетие однозначной картины 
вовлеченности этого гена в реализацию когни-
тивных процессов у дрозофилы так и не сфор-
мировалось. Проведенный Костенко анализ 
полового поведения выявил связь интенсивности 
пигментации различных мутантных линий по ло-
кусу white с активностью поведения ухаживания 
(Kostenko 2017). Ранее же было показано, что 
у самцов w1118 активность ухаживания снижена 
по сравнению с диким типом. Однако это на-
блюдали только при дневном свете, но не в тем-
ноте (Krstic et al. 2013). Различные ученые по-
казали нарушения обучения и памяти у мутанта 
w1118 с использованием разных исследовательских 
парадигм. Так, выявлено нарушение оперантно-
го пространственного обучения и памяти (Sita-
raman et al. 2008), ольфакторного ассоциатив- 
ного обучения с негативным подкреплением 
электрошоком (Myers et al. 2021). Но при этом 
в каждом конкретном исследовании авторы объ-
ясняли результаты изменением уровня различных 
молекул: серотонина (Krstic et al. 2013; Sitaraman 
et al. 2008), холестерина (Myers et al. 2021), до-
памина (van Swinderen, Andretic 2011).

Это натолкнуло нас на закономерный во- 
прос: является ли влияние мутации white  
на обучение и память дрозофилы универсальным 
и при использовании других исследовательских 
парадигм или же эти эффекты обусловлены 
спецификой конкретных методик? Мы обрати-
лись к методике условно-рефлекторного подав-
ления ухаживания, характеризующейся есте-
ственностью и физиологичностью, в отличие 
от метода обучения с негативным подкрепле-
нием электрошоком (Zhuravlev et al. 2015). Про-
веденное исследование показало, что мутант 
w1118 способен к обучению при различном режи-
ме тренировок (30 мин и 5 часов) и характери-
зуется нормальным протеканием процессов как 
среднесрочной, так и долгосрочной памяти 
(Nikitina 2023). Возможно, так происходит толь-
ко в интактном контроле, а действие стресса 

будет приводить к нарушению когнитивных 
процессов? Ведь известно, что данный мутант 
чувствителен к различным видам стресса (голод, 
обогащенная сахаром диета, воздействие пере-
кисью водорода) (Ferreiro et al. 2018). Однако 
в том же исследовании было установлено, что 
и при действии теплового шока (ТШ) у мутанта 
w1118 процессы обучения, среднесрочной и дол-
госрочной памяти остаются сохранными (Niki-
tina 2023). И еще один вопрос требовал разре-
шения: существует ли онтогенетический аспект 
влияния мутации white на процессы обучения 
и памяти?

Таким образом, цель данной работы состоя-
ла в оценке роли мутации w1118 дрозофилы в обу-
чении и формировании памяти в парадигме 
условно-рефлекторного подавления ухаживания 
при действии теплового шока на разных стади-
ях онтогенеза.

Материал и методы

Линии дрозофилы
Работа проведена на животных из ЦКП «Био-

коллекция ИФ РАН для исследования интегра-
тивных механизмов деятельности нервной 
и висцеральных систем». Использовали следую-
щие линии Drosophila melanogaster: 

1. Canton S (CS) — линия дикого типа; темно-
красный цвет глаз.

2. white1118 (w1118) — мутантная линия, несущая 
частичную делецию локуса white (X: 3B6-3B6); 
отсутствие глазных пигментов, белый цвет  
глаз.

Развитие мух обеих линий проходило в ста-
канчиках объемом 160 мл на стандартной  
изюмно-дрожжевой среде при +25оС ± 0,5°С,  
60% влажности и свето-темновом цикле 12 : 12 ч.

Воздействие тепловым шоком
Тепловое воздействие проводили в водяном 

термостате GFL 1086 (GFL, Германия) при тем-
пературе +37°С в течение 30 мин. Температурное 
воздействие проводили на разных стадиях раз-
вития (рис. 1):

1. На стадии самцов-имаго, которых поме-
щали в термостат в предварительно прогретых 
пробирках, погруженных в воду. Тепловой шок 
(ТШ) осуществляли за один час до проведения 
поведенческого эксперимента. 

2. На стадии личинок первого возраста. По-
мещали личинок в предварительно прогретые 
пробирки на влажную фильтровальную бумагу. 
После воздействия личинок помещали в про-
бирки с изюмно-дрожжевой средой, где они 
завершали развитие при температуре +25 ± 0,5°С.
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3. На стадии предкуколки. Воздействие про-
водили аналогично.

Во всех вариантах опыта использовали ин-
тактный контроль (Nikitina et al. 2003b).

Оценка способности к обучению 
и формированию памяти

Для поведенческих опытов использовали 
самцов дрозофилы в возрасте пяти суток, ко-
торых собирали без эфирного наркоза и содер-
жали индивидуально на изюмно-дрожжевой 
среде. В качестве объектов ухаживания исполь-
зовали оплодотворенных за сутки до опыта 
самок линии CS в возрасте пяти суток. Трени-
ровку и тестирование проводили в эксперимен-
тальных камерах из оргстекла (диаметр — 15 мм, 
высота — 5 мм).

Для оценки способности к обучению и фор-
мированию среднесрочной памяти (ССП) 
самцов дрозофилы применяли методику ус-
ловно-рефлекторного подавления ухаживания 
(УРПУ) (Kamyshev et al. 1999). Для выработки 
условно-рефлекторного подавления ухажива-
ния (тренировки) пятисуточного самца иссле-
дуемой линии, не имеющего опыта полового 
поведения, помещали вместе с оплодотворен-
ной пятисуточной самкой CS в эксперимен-
тальную камеру на 30 мин. Память тестирова-
ли через разные интервалы времени после 

тренировки: 0 и 3 ч. В качестве контроля ис-
пользовали самцов, не имеющих опыта поло-
вого поведения. Этограмму поведения самца 
регистрировали в течение 300 с, фиксируя 
время начала отдельных элементов ухаживания 
(ориентация и преследование, вибрация, лиза-
ние, попытка копуляции), а также время ис-
полнения элементов, несвязанных с ухажива-
нием (побежка, прининг, покой). Регистрацию 
начинали через 45 с после помещения мухи 
в камеру. В каждой группе (контрольной, сра-
зу после тренировки и через определенные 
интервалы времени после тренировки) тести-
ровали не менее 20 пар мух.

Для каждого самца вычисляли индекс уха-
живания (ИУ), т. е. время ухаживания самца 
за самкой, выраженное в процентах от общего 
времени наблюдения. Для количественной 
оценки результатов обучения вычисляли индекс 
обучения (ИО) по формуле:

ИО = [(ИУН – ИУТ) / ИУН] × 100% =  
= (1 – ИУТ / ИУН) × 100%,

где ИУн и ИУт — средние индексы ухаживания 
для независимых выборок самцов, не имеющих 
опыта полового поведения, и самцов, прошедших 
тренировку (Kamyshev et al. 1999; Sokal, Rohlf 
1995).

Рис. 1. Схема температурного воздействия на разных стадиях развития дрозофилы.  
ТШ — тепловой шок на стадии самцов-имаго; ТШ1 — тепловой шок на стадии личинок первого 

возраста; ТШ2 — тепловой шок на стадии предкуколки

Fig. 1. Scheme of temperature impact at different stages of Drosophila development. HS — heat shock  
in adult males; HS1 — heat shock in first-instar larvae; HS2 — heat shock in prepupae
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Статистическую обработку результатов осу-
ществляли при помощи рандомизационного 
анализа (αR < 0,05).

Результаты

Линия дикого типа CS в интактном контро-
ле оказалась способной к обучению, о чем сви-
детельствует выработка УРПУ. Через три часа 
ИО сохранялся на уровне, достигнутом сразу 
после окончания тренировки, что говорит о нор-
мальном формировании процессов ССП (рис. 2А). 
Это вполне согласуется с нашими предыдущими 
работами (Nikitina 2023; Nikitina et al. 2021). 
Также подтверждают полученные ранее резуль-
таты (Savvateeva-Popova et al. 2007; 2008) данные 
по оценке способности к обучению и формиро-
ванию ССП при воздействии ТШ на стадии 
самцов-имаго: данное воздействие не оказыва-
ло влияния на процессы обучения и ССП у ли-
нии CS. ИО сразу после тренировки и через три 
часа после нее были сопоставимы с таковыми 
в интактном контроле (рис. 2В).

Обратимся к анализу способности к обучению 
и формированию ССП у линии дикого типа CS 
при воздействии ТШ в онтогенезе — на стадии 
личинки I возраста (рис. 2С) и предкуколки 
(рис. 2D). Однако и эти варианты температур-
ного воздействия не нарушают протекание ис-
следуемых когнитивных процессов у данной 
линии, что также находится в русле наших 
предыдущих исследований (Nikitina et al. 2003b; 
2012; 2014; Zhuravlev et al. 2022).

Таким образом, у линии дикого типа CS не вы-
явлено дефектов обучения и ССП ни в норме, 
ни в условиях стресса независимо от варианта 
воздействия. Следует упомянуть, что индексы 
ухаживания наивных (не имеющих опыта по-
лового поведения) самцов CS во всех четырех 
вариантах эксперимента не отличаются и харак-
теризуются высокими значениями, что вполне 
ожидаемо, т. к. для мух дикого типа свойствен 
значительный уровень активности полового 
поведения.

У мутанта w1118 в интактном контроле также 
происходила выработка УРПУ, что говорит 
о способности к обучению. ИО на протяжении 
трех часов сохранялся на уровне, наблюдаемом 
сразу после тренировки, не отличаясь от по-
казателей линии дикого типа (рис. 3А). Это 
служит еще одним убедительным подтвержде-
нием отсутствия нарушений обучения и ССП 
у данного мутанта, недавно продемонстриро-
ванного нами (Zatsepina et al. 2021; 2022). Тепло-
вой шок на стадии самцов-имаго также не вы-
зывал дефектов обучения и памяти, ИО сразу 

после тренировки и через три часа после нее 
были сопоставимы с таковыми в интактном 
контроле (рис. 3В). Межлинейных различий 
с линией CS также не наблюдали.

Переходя к ключевому вопросу данного ис-
следования — влиянию ТШ на разных стадиях 
онтогенеза на реализацию когнитивных про-
цессов у мутанта w1118 — можно констатировать, 
что, как и у линии дикого типа CS, температурное 
воздействие ни на стадии личинки первого воз-
раста (рис. 3С), ни на стадии предкуколки (рис. 3D) 
не приводит к нарушениям обучения и ССП.

Отдельно нужно остановиться на уровне 
ухаживания мутанта w1118. Как видно на рисунке 3, 
ИУ во всех вариантах эксперимента достоверно 
ниже таковых индексов линии дикого типа CS. 
Очевидно, это обусловлено нарушениями зрения, 
связанными с дефектами синтеза глазных пиг-
ментов. Однако ИУ при различных вариантах 
температурного воздействия не отличаются друг 
от друга и от интактного контроля. Это важно 
учитывать в контексте исследования, направ-
ленного на выяснение роли мутации w1118 в обу-
чении и формировании памяти при действии 
ТШ на разных стадиях онтогенеза.

Подводя итог описанию результатов экспе-
риментов, следует подчеркнуть, что обе линии 
(CS и w1118) демонстрируют способность к обу-
чению и формированию среднесрочной памяти. 
При этом ТШ на разных стадиях онтогенеза 
не влияет на обучение и формирование памяти 
у исследуемых линий, что для мутанта w1118 по-
казано впервые.

Обсуждение

Нарушения памяти могут быть вызваны 
не только функциональными, но и структурны-
ми повреждениями мозга. Возникает вопрос: 
с какими структурами мозга может быть связа-
но нарушение когнитивных процессов у дрозо-
филы? Реализация различных форм поведения 
у дрозофилы зависит главным образом от ра-
боты центральных структур мозга, к наиболее 
значимым из которых относят грибовидные 
тела (ГТ) и центральный комплекс (ЦК). ГТ 
являются важнейшей структурой, вовлеченной 
в осуществление разных типов обучения и па-
мяти, главным образом ольфакторной (Heisen-
berg et al. 1985), а также вкусовой (Masek, Keene 
2016). При дисфункции ГТ обучение нарушает-
ся у мутантов обоих полов, как у личинок, так 
у и имаго. Китайскими исследователями пока-
зана роль ГТ в обеспечении социального по-
ведения дрозофилы (Sun et al. 2020). В ГТ про-
исходит интеграция сигналов голода и сытости 
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Рис. 2. Динамика сохранения условно-рефлекторного подавления ухаживания при тестировании 
среднесрочной памяти у самцов линии дикого типа Canton S Drosophila melanogaster. А — интактный 
контроль, В — воздействие ТШ на стадии имаго, C — воздействие ТШ на стадии личинки I возраста, 
D — воздействие ТШ на стадии предкуколки. По оси абсцисс: время после завершения тренировки 
(мин); по оси ординат: CI — индекс ухаживания (courtship index), %; LI — индекс обучения (learning 

index), у. е. $ — CI в отсроченном тесте достоверно ниже, чем в тесте сразу после тренировки 
(двусторонний тест рандомизации, αR < 0,05)

Fig. 2. Dynamics of learning acquisition and medium-term memory retention of conditioned courtship 
suppression in the wild type strain Canton S of D. melanogaster males. A — intact control, B — HS treatment 
of adult males, C — HS treatment of first-instar larvae, D — HS treatment of prepupae. Abscissa: time after 

training (min); ordinate: CI — courtship index, %; LI — learning index, standard units. $ — CI in the delayed 
test significantly lower than immediately following training (two-sided randomization test, αR < 0.05)
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Рис. 3. Динамика сохранения условно-рефлекторного подавления ухаживания при тестировании 
среднесрочной памяти у мутанта white1118 Drosophila melanogaster. А — интактный контроль, В — 

воздействие ТШ на стадии имаго, C — воздействие ТШ на стадии личинки I возраста, D — воздействие 
ТШ на стадии предкуколки. По оси абсцисс: время после завершения тренировки (мин); по оси ординат: 

CI — индекс ухаживания (courtship index), %; LI — индекс обучения (learning index), у. е. $ —  
CI в отсроченном тесте достоверно ниже, чем в тесте сразу после тренировки; & — CI достоверно ниже, 

чем у линии дикого типа CS в аналогичных условиях (двусторонний тест рандомизации, αR < 0,05)

Fig. 3. Dynamics of learning acquisition and medium-term memory retention of conditioned courtship 
suppression in white1118 mutant of D. melanogaster males. A — intact control, B — HS treatment of adult males, 

C — HS treatment of first-instar larvae, D — HS treatment of prepupae. Abscissa: time after training (min); 
ordinate: CI — courtship index, %; LI — learning index, standard units. $ — CI in the delayed test significantly 

lower than immediately following training; & — CI significantly lower than in the wild type strain Canton S 
under similar conditions (two-sided randomization test, αR < 0,05)
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для контроля поведения при поиске пищи (Tsao 
et al. 2018). Грибовидные тела контролируют 
поведение температурного предпочтения у дро-
зофилы (Bang et al. 2011). Для реализации про-
цессов обучения и памяти крайне важен сон, 
в обеспечение которого также вовлечены ГТ 
(Weiss, Donlea 2021).

Пространственная ориентация, зрительное 
и моторное обучение у дрозофилы связаны 
с другой интегрирующей структурой — цен-
тральным комплексом мозга (Wolf et al. 1998). 
ЦК контролирует поддержание мотивации; 
координацию между скоростью и направлением 
движений; быстрое переключение с одной по-
веденческой программы на другую в зависимо-
сти от меняющихся внешних условий; целена-
правленную локомоцию (Strauss, Heisenberg 1993; 
Warren et al. 2019). Центральный комплекс и гри-
бовидные тела опосредуют новизну поведения 
выбора у дрозофилы (Solanki et al. 2015). Также 
наряду с ГТ ЦК вовлечен в обеспечение мотор-
ного поведения температурного предпочтения 
(Buhl et al. 2021). Что касается полового поведе-
ния, ГТ и ЦК опосредуют разные его аспекты: 
ГТ задействованы в реагировании на женские 
специфические половые феромоны, стимулирую-
щие инициацию мужского поведения ухаживания, 
тогда как ЦК участвует в поддержании мужско-
го ухаживания независимо от природы стиму-
лирующих сигналов (Sakai, Kitamoto 2006).

Температурные воздействия в разные перио-
ды развития дрозофилы могут не только моди-
фицировать продукты мутантных аллелей (Ni-
kitina et al. 2003a), но и служить инструментом 
для направленного разрушения структур мозга 
при их развитии. ГТ формируются из четырех 
нейробластов, делящихся в конце эмбриональ-
ной — начале личиночной стадий. Воздействие 
химическими агентами на этой стадии развития 
приводит к развитию мух, лишенных ГТ и не-
способных к классическому павловскому оль-
факторному обучению (Lee et al. 1999). ЦК 
формируется из личиночной межполушарной 
комиссуры мозга на стадии предкуколки (Ha-
nesch et al. 1989). Обе эти стадии развития ха-
рактеризуются максимальной температурной 
чувствительностью, и действие ТШ может 
повлечь за собой нарушение развития этих двух 
структур мозга, причастных к формированию 
памяти. Так, ранее нами было показано нару-
шение ССП у мутанта l(1)ts403 при темпера-
турном воздействии на стадии формирования 
ГТ (Nikitina et al. 2003b).

Согласно крайне немногочисленным лите-
ратурным данным, нарушение развития ГТ 
у мутанта w1118 при действии бисфенола А влечет 

за собой дефекты локомоторного поведения, 
а при действии бисфенола С — дефекты соци-
альных взаимодействий (Wang et al. 2023). От-
носительно ЦК и вовсе достоверных данных нет. 
Нам также не удалось выявить роль нарушений 
этих структур мозга у мутанта w1118 при стадие-
специфичных температурных воздействиях 
в изменениях процессов обучения и памяти.

Сопоставляя результаты нашей недавней 
работы, посвященной оценке способности к обу-
чению и формированию среднесрочной и долго-
срочной памяти у мутанта w1118 в интактном 
контроле и при действии ТШ на имаго, а также 
настоящей работы, направленной на рассмотре-
ние влияния стадиеспецифичных температурных 
воздействий на процессы обучения и памяти, 
мы вынуждены заключить следующее. Процес-
сы обучения и формирования памяти у мутанта 
w1118 как в интактном контроле, так и при дей-
ствии ТШ на различных стадиях онтогенеза, 
сохранны. Однако это справедливо только для 
исследований с использованием парадигмы 
УРПУ, основанной в основном на ольфакторных 
стимулах. Использование методик простран-
ственного обучения, базирующихся прежде 
всего на зрительных стимулах, демонстрирует 
совершенно иную картину. Разными группами 
исследователей выявлено нарушение оперант-
ного пространственного обучения и памяти 
у мутанта w1118 (Diegelmann et al. 2006; Sitaraman 
et al. 2008). Это вполне ожидаемо с учетом се-
рьезных нарушений зрения у данного мутанта. 
Эти противоречия рельефно подчеркивают  
необходимость скрупулезно подбирать методи-
ки исследования в соответствии с особенностя-
ми изучаемых линий. В наивысшей мере это 
относится к мутанту w1118, широко используе-
мому при конструировании трансгенных линий 
дрозофилы благодаря наличию легко и одно-
значно определимых генетических маркеров.

Заключение

Ген white характеризуется плейотропным 
действием (Hersh 2016), затрагивающим не толь-
ко зрение, но и другие важные аспекты жизне-
деятельности, включая поведение ухаживания 
(Anaka et al. 2008; Kostenko 2017; Krstic et al. 2013; 
van Swinderen, Andretic 2011; Xiao et al. 2017), 
устойчивость к анестезии (Campbell, Nash 2001; 
Zalucki et al. 2015), продолжительность сна  
(Zimmerman et al. 2012), локомоторное поведе-
ние (Kostenko, Vorob’eva 2012; Xiao, Robertson 
2016; Xiao, Qiu 2020), агрессивное поведение 
(Hoyer et al. 2008), пространственное обучение 
(Diegelmann et al. 2006; Sitaraman et al. 2008), 
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гиперчувствительность к этанолу (Chan et al. 
2014) и к определенным тактильным стимулам 
(Titlow et al. 2014). Несмотря на обширные зна-
ния о многочисленных проявлениях мутации 
white, этих мутантов очень часто используют 
в качестве контрольной линии даже в исследо-
ваниях, моделирующих заболевания человека 
(Haddadi et al. 2016; Snijder et al. 2015; West et al. 
2015). В этой связи необходимо подчеркнуть, 
что при интерпретации таких результатов сле-
дует соблюдать осторожность. Не менее важно 
при планировании поведенческих эксперимен-
тов с привлечением трансгенных линий на ге-

нетическом фоне white тщательнейшим образом 
продумывать методические подходы, отдавая 
предпочтение методикам, основанным на есте-
ственных для дрозофилы стимулах.
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