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Вследствие миниатюризации перед насекомыми встает задача сохранить жизненно необходимые
функции организма при значительном уменьшении размеров тела. На примере паразитоидов Tri-
chogramma telengai исследовали влияние миниатюризации на функционирование нервной системы
насекомых. Несмотря на уменьшение числа нейронов и их объема, у T. telengai было выявлено на-
личие ассоциативного обучения и сохранение следов памяти вплоть до 6 часов после обучения. Обуче-
ние и тестирование памяти микронасекомых происходило на термоарене. Установка работала по прин-
ципу водного лабиринта Морриса, что давало возможность сравнивать скорости обучения живот-
ных разных таксономических групп. Полученные данные расширяют представление о влиянии
миниатюризации на когнитивные способности животных и позволяют определить, какие структур-
ные факторы ограничивают минимальные размеры полноценно функционирующего мозга.
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Центральная нервная система и органы чувств
миниатюрных перепончатокрылых подробно ис-
следуются в последние годы (Макарова, Полилов,
2013; Makarova et al., 2015, 2021; Fischer et al., 2018,
2019). ЦНС миниатюрных наездников имеет ряд
особенностей, характерных для микронасекомых, в
частности уменьшенные число нейронов, их объем,
а также компактизация нервных ганглиев (Макаро-
ва, Полилов, 2013). Характерная для микронасеко-
мых аллометрия отдельных зон мозга подвергается
регуляции со стороны естественного отбора. Он
помогает предотвратить фатальные изменения
в функционировании нервной системы, кото-
рые привели бы к снижению когнитивных способ-
ностей (Bolstad et al., 2015). План строения головных
ганглиев Trichogramma (Hymenoptera, Tricho-
grammatidae) соответствует общему плану для
насекомых (Макарова, Полилов, 2013; Makarova
et al., 2021). Мозг T. telengai состоит из примерно
17000 нейронов со средним диаметром 2.26 ± 0.08 мм
(Makarova et al., 2021). Уменьшение их размеров
происходит за счет сокращения объема цитоплаз-
мы, в результате которого ядро занимает 50–60%
клетки (Макарова, Полилов, 2013). Объем мозга
T. evanescens составляет 0.46 нл, и он занимает
7.3% от объема тела (Макарова, Полилов, 2013).

Предшествующие исследования показали спо-
собность трихограммы к запоминанию запахов
(Huigens et al., 2009; Kruidhof et al., 2012; Farahani
et al., 2014) и визуальных стимулов (Keasar et al.,
2000). Исследования памяти наездников рода Tri-
chogramma показывают возможности формирова-
ния кратковременной (van der Woude et al., 2018),
устойчивой к анестезии и долговременной памя-
ти, длительностью вплоть до 24 ч (Huigens et al.,
2009; Kruidhof et al., 2012) после обучения на оль-
факторных стимулах. При этом уменьшение раз-
меров тела не влияло на способность к сохранению
следов памяти – крупные и мелкие особи T. eva-
nescens показывали одинаковые результаты в экс-
периментах с ольфакторными и визуальными сти-
мулами (van der Woude et al., 2018).

Trichogramma telengai (Sorokina 1987) (Hyme-
noptera, Trichogrammatidae) – распространенный
яйцевой паразит бабочек (Сорокина, 1987). Это вид
с телитокическим партеногенезом, самцы встреча-
ются крайне редко (Сорокина, 1987). В дикой при-
роде T. telengai приурочен к лиственным лесам и са-
дам (Теленга, 1959), трофически связан с листо-
вертками Tortricicdae (Сорокина, 1987; Теленга,
1959). В лабораториях разводится, в основном, на
яйцах Sitotroga cerealella (Lepidoptera, Gelechiidae).
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Данная статья продолжает серию работ авто-
ров по изучению ассоциативного обучения мик-
ронасекомых (Федорова и др., 2022). Ранее была
показана способность трипсов Thrips tabaci Linde-
man 1889 (Thysanoptera, Thripidae) к ассоциативно-
му обучению, а также к сохранению следов памяти
до часа после обучения. Термическая арена, ис-
пользованная в исследовании, является универ-
сальной для любых видов миниатюрных членисто-
ногих и позволяет сравнивать их скорости обуче-
ния и длительность сохранения следов памяти.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования – имаго Trichogramma telen-

gai Sorokina 1987 (Hymenoptera, Trichogrammatidae)
(длина тела около 460 мкм). Трихограмма, за-
действованная в эксперименте, культивируется
в Лаборатории экспериментальной энтомологии
С.Я. Резника, Зоологический институт РАН, Санкт-
Петербург, Россия, на яйцах зерновой моли Si-
totroga cerealella. Выведение трихограммы из яиц
хозяина происходило при температуре 25 ± 1°C и
12-часовом световом дне. В экспериментах исполь-
зовали имаго не старше трех дней. Эксперименты
проводили в августе и сентябре 2020 г. Между те-
стами на наличие следов памяти насекомых по-
мещали в отдельные пробирки с ниткой, смочен-
ной в медовом растворе.

Экспериментальная установка, на которой про-
водили исследования ассоциативного обучения и
памяти, была подробно описана нами в предыду-
щей работе, посвященной когнитивным способ-
ностям трипсов (Федорова и др., 2022) (рис. 1).
Установка представляет собой термическую аре-
ну со светодиодным экраном на периферии. Диа-
метр арены составляет 28 мм, что является доста-
точно большой площадью для микронасекомого и
делает случайный поиск неэффективной стратеги-
ей. Арена была нагрета до температуры, вызываю-
щей реакцию избегания, – 37 ± 0.5°C. В каждый
момент времени во время обучения на арене при-
сутствовал участок с комфортной температурой,
которая соответствовала температуре содержания
насекомых и составляла 25 ± 1°C. Комфортный
участок мог находиться в одном из четырех воз-
можных положений, и его положение меняли по-
сле каждой попытки обучения. Рисунок установ-
ленного вокруг арены экрана составлял целевой
паттерн – вертикальная черная полоса, обрам-
ленная двумя вертикальными белыми полосами,
и горизонтальные полосы, обеспечивающие рав-
номерное освещение. Положение целевого пат-
терна в экспериментах с тестовой группой совпа-
дало с комфортным участком, за счет чего насе-
комые обучались находить его, ориентируясь по
рисунку на экране.

Протокол эксперимента подробно был описан в
предыдущей работе (Федорова и др., 2022). Каж-

дую особь помещали на арену, где она проходила
тестирование изначальных предпочтений (ТП), за
которым следовали 10 циклов обучения. Далее про-
водили тестирование на наличие следов памяти:
сразу после обучения (Т0), а также через 2 ч (Т2) и
через 6 ч (Т6) после обучения.

Эксперимент был проведен на 180 особях (по
90 в тестовой и контрольной группах), из которых
в итоговом анализе использованы 80 (по 40 в те-
стовой и контрольной группах). Особи, которые
не могли найти холодный участок в течение 5 мин
или не смогли выполнить 10 циклов поиска, были
выбракованы.

Регистрация и анализ данных

Передвижение насекомых было зафиксировано
на цифровую камеру Moticam 3. С помощью про-
граммы Tracker 5.0.5 (https://physlets.org/tracker) бы-
ли получены координаты траекторий движения.
По координатам были рассчитаны длина треков
при поиске комфортного участка, а также время,
проведенное в каждом из четырех секторов.

Поведение насекомых во время сеансов обуче-
ния и во время тестов анализировали раздельно. В
первом случае анализировали длину пути, пройден-
ную от одного комфортного участка до другого. Во
втором – распределение времени, проведенного
насекомым в каждом из секторов, доля времени в
целевом секторе (четверть арены, соответствующая
целевому паттерну экрана) и индекс обучения (от-
ношение разности между временем в целевом сек-
торе и временем в противоположном секторе к об-
щему времени в этих двух секторах) в тестах ТП – Т6.
Целевой сектор в каждом тесте является соседним от
того, в котором насекомое находится изначально.
Индекс обучения показывает, правильно ли насе-
комым было выбрано направление поиска, по-
скольку целевой и противоположный от него секто-
ра находятся на одинаковом расстоянии от изна-
чального, но в противоположных направлениях.

Статистический анализ был выполнен в
STATISTICA 12 (t-test и ANOVA). При проведе-
нии множественных попарных сравнений приме-
нялась поправка Бонферрони.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Тесты памяти

Достоверные различия наблюдаются при срав-
нении доли времени, проведенного насекомыми из
тестовой группы в целевом секторе в ТП и Т0 (t-test,
df = 63, F = 1.317, t = –4.392, p < 0.001), в ТП и Т2
(t-test, df = 59, F = 1.380, t = –3.595, p < 0.001) и ТП
и Т6 (t-test, df = 68, F = 2.754, t = –2.049, p = 0.044).
(рис. 2)



286

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 3  2023

ФЕДОРОВА и др.

В тестовой группе наблюдаются достовер-
ные различия при сравнении доли времени пре-
бывания в целевом секторе с аналогичным по-
казателем в остальных секторах в ТП и Т0 (ANOVA,
df = 60, F = 5, p < 0.001), ТП и Т2 (ANOVA, df = 56,
F = 4, p < 0.001) и ТП и Т6 (ANOVA, df = 65, F = 1,
p = 0.027) (рис. 2). Доля времени нахождения в це-
левом секторе достоверно различалось у тестовой
и контрольной групп во всех тестах памяти – Т0
(t-test, df = 71, F = 2.801, t = 5.433, p < 0.001), Т2 (t-test,
df = 60, F = 1.032, t = 3.206, p = 0.002) и Т6 (t-test,
df = 73, F = 1.950, t = 2.189, p = 0.032) (рис. 3). По
индексу обучения достоверные различия в тесто-
вой группе наблюдаются при сравнении ТП и Т0
(t-test, df = 63, F = 2.177, t = –3.767, p < 0.001), ТП и
Т2 (t-test, df = 59, F = 1.401, t = –2.255, p = 0.028) и ТП
и Т6 (t-test, df = 68, F = 1.406, t = –1.998, p = 0.049)
(рис. 3).

Индекс обучения при сравнении тестовой и кон-
трольной групп достоверно различался во всех те-
стах памяти – Т0 (t-test, df = 71, F = 1.507, t = 4.875,

p < 0.001), Т2 (t-test, df = 60, F = 1.670, t = 2.403, p =
= 0.019) и Т6 (t-test, df = 73, F = 1.255, t = 2.647, p =
= 0.010) (рис. 3).

Динамика обучения

Для исследования динамики обучения срав-
нивали длину пути до комфортного участка в те-
стовой и контрольной группах в каждой из десяти
попыток. Начиная с 5-й попытки длина пути осо-
бей из тестовой группы становится достоверно
короче (df = 76, t = 2.107, F = 4.982, p = 0.038), эта
тенденция сохраняется и в последующих попыт-
ках (6: df = 70, t = 3.661, F = 4.952, p < 0,001; 7: df = 70,
t = 2.199, F = 1.544, p = 0.031; 8: df = 70, t = 2.700,
F = 4.281, p = 0.009; 9: df = 67, t = 2.098, F = 1.950,
p = 0.03; 10: df = 70, t = 2.443, F = 2.364, p = 0.017)
(рис. 4). Средний путь особей из тестовой группы
в попытках 5–10 достоверно отличается от сред-
него пути тех же особей в попытках 1–2 (df = 282,
t = 3.636, F = 2.261, p < 0.001) и от среднего пути

Рис. 1. Экспериментальная установка.

Cветодиодный экран

Арена с насекомыми

Комфортный участок

Охлаждающий элемент

Нагревательный элемент
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особей из контрольной группы в попытках 5–10
(df = 433, t = –6.227, F = 3.204, p < 0.001) (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

В процессе миниатюризации насекомые не ли-
шаются способностей к ассоциативному обучению
и памяти. Напротив, перепончатокрылые парази-
тоиды, значительная часть которых является пред-
ставителями миниатюрного размерного класса, со-
перничают с социальными насекомыми за статус
насекомых с самым сложным поведением (Farris,
Schulmeister, 2011). Способности к ассоциативно-
му обучению паразитоидов подробно исследуют-
ся в связи с их широким использованием в каче-
стве модельных объектов нейробиологии, а также
из-за их частого применения в качестве биологи-
ческих агентов контроля численности вредителей
сельского хозяйства. В экспериментах с ольфак-
торнымы стимулами паразитоиды Leptopilina bou-
lardi (Barbotin et al. 1979) (Hymenoptera, Figitidae)
показывают кратковременную память, до 2 ч по-
сле одной попытки обучения, и долговременную,
от 24 ч после многократных попыток (Kaiser et al.,

2003). После 1 ч обучения паразитоиды Nasonia vit-
ripennis (Walker 1836) (Hymenoptera, Pteromalidae)
были способны сохранять память до 96 ч (Schur-
mann et al., 2009), а Lariophagus distinguendus
(Förster 1841) (Hymenoptera, Pteromalidae) – до
144 ч (Müller et al., 2006).

На разных видах паразитоидов можно наблю-
дать, как различия в способностях к обучению и па-
мяти эволюционировали в соответствии с экологи-
ей и образом жизни насекомого (Hoedjes et al., 2011).

Сравнительные исследования когнитивных спо-
собностей насекомых разных видов были ограниче-
ны из-за сложности подбора универсального сти-
мула, который имел бы одинаковую силу для раз-
ных объектов (Kruidhof et al., 2012). Термоарена
на основе водного лабиринта Морриса позволяет
сравнивать скорости обучения животных из раз-
ных групп. Возникновение ассоциативной связи
между стимулами у T. telengai наблюдается после
пяти повторностей обучения, что сравнимо с ре-
зультатами обучения у других насекомых и мле-
копитающих (табл. 1). Сходные скорости обучения
в водном лабиринте Морриса и его аналогах у жи-

Рис. 2. Доля (%) времени, проведенного T. telengai в целевом секторе, в каждом из четырех тестов (M ± SE). t-test:
* 0.01 ≤ p < 0.05, ** p < 0.01.
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вотных со столь разными объемами мозга можно
объяснить тем, что более крупный мозг, обеспечи-
вая бóльшую чувствительность и детализацию, не
обязательно имеет преимущества при решении
конкретных задач (Chittka, Niven, 2009).

У насекомых могут формироваться разные типы
памяти, различающиеся по длительности и устой-

чивости. Кратковременная память, или чувстви-
тельная к анестезии, консолидируется в две формы
памяти – устойчивую к анестезии и долговремен-
ную. Две эти формы формируются независимо
(Tully et al., 1994), однако при усилении одной из
них другая оказывается менее производительной
(Lagasse et al., 2012). У паразитоидов рода Cotesia

Рис. 3. Индекс обучения (отношение разности между временем в целевом секторе и временем в противоположном сек-
торе к общему времени в этих двух секторах) T. telengai в каждом из четырех тестов (M ± SE). t-test: * 0.01 ≤ p < 0.05,
** p < 0.01.

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

–0.1

–0.2

Обучение 2 ч 4 ч

ТП Т0 Т2 Т6

*
*

* ****
**

Тестовая группа
Контрольная группа

И
нд

ек
с 

об
уч

ен
ия

Таблица 1. Число попыток, после которых формируется достоверно выявляемое обучение у разных животных в
водном лабиринте Морриса и его аналогах

Объект Число попыток, 
необходимое для обучения

Экспериментальная 
установка Ссылка

Rattus norvegicus 
(Rodentia, Muridae)

3 Водный лабиринт Мор-
риса

Муровец, Александров, 
2020

Drosophila melanogaster 
(Diptera, Drosophilidae)

4 Термоарена Ofstad et al., 2011

Gryllus bimaculatus 
(Orthoptera, Gryllidae)

4 Термоарена Wessnitzer et al., 2008

Trichogramma telengai 
(Hymenoptera, Trichogrammatidae)

5 Термоарена для микрона-
секомых

Данная статья

Thrips tabaci 
(Thysanoptera, Thripidae)

8 Термоарена для микрона-
секомых

Федорова и др., 2022
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(Hymenoptera, Braconidae) консолидация памяти
происходила через 1–2 ч после одной попытки
обучения, причем тип консолидированной памяти
зависел от условного стимула (van den Berg et al.,
2011; Kruidhof et al., 2012). Эксперименты с T. eva-
nescens (Huigens et al., 2009) показывают, что через
час после одной попытки обучения память еще не
успевает консолидироваться и остается кратко-
временной, а через 24 ч наблюдается уже долго-
временная память (Huigens et al., 2009). Мы на-
блюдаем сохранение следов памяти у T. telengai
сразу после эксперимента, через 2 и через 6 ч по-
сле него, поэтому можем предположить наличие
как кратковременной памяти, так и ее консоли-
дированных форм.
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ASSOCIATIVE LEARNING AND MEMORY IN TRICHOGRAMMA 
TELENGAI (HYMENOPTERA, TRICHOGRAMMATIDAE)
M. A. Fedorova1, *, S. E. Farisenkov1, A. V. Timokhov1, A. A. Polilov1
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Miniaturization constrains insects with the task of preserving vital body functions in spite of significant re-
ductions in body size. The effects of miniaturization on the functioning of the insect nervous system were in-
vestigated in the parasitoid Trichogramma telengai. Despite a decreased number of neurons and their volume,
T. telengai demonstrated the ability for associative learning and memory retention for up to 6 h after training.
Our thermal setup, in which we trained and tested the microinsects, based on the Morris water maze principle
makes it possible to compare the associative learning abilities of animals from different taxonomic groups. Our data
expand the understanding of the effects of miniaturization on the cognitive abilities of animals and will allow us to
determine which structural factors limit the minimum size of the functional insect brain.

Keywords: microinsects, behaviour, miniaturization


