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ТЕХАХ Ь. (8УКРНГОАЕ, БІРТЕКА, Ш8ЕСТА)
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Кафедра біології та екології Прикарпатського національного університету імені Василя Стефаника

Описана історія дослідження мімікрії та поліморфізму популяцій Егізіаііз Іепах Ь. (ВугрИісІае, Иіріега,
}тесі а).
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Тгеїіак V. А, Вігепко А. С, ТЬе гехеагсЬ оГ ро1утогрНі$ш апб тутісгу оГ Егізіаііз Іепах Ь. 
(8угрЬібае, Біріега, Іпхесіа). ТИе кізіогу о/гезеагск о/роїутогркізт апА тутісгу о /Егізіаііз Іепах І. (ВугркШае, 
Оіріега, Ітесіа) и>аз сІезсгіЬеВ іп І Ні з агіісіе.

Кеу и’огеїз: Егізіаііз, роїутогркізт, тітісгу.

Роботи пов’язані з вивченням фенетичної структури, мімікрії та мікроеволюційних процесів у сирфід 
(ЗугрЬісіае) посідають важливе місце серед праць з популяційної біології. На прикладі деяких видів сирфід 
деякими авторами (Вгошег, 1960, 1962, 1965, 1972; Мовїіег, 1935; Сопп, 1972) було зроблено ряд 
фундаментальних праць в вивченні процесів мімікрії, поліморфізму та еволюції паттернів. При цьому більшість 
авторів (Сіагке & ЗЬеррагб, 1960; ЗЬаррагб, 1954, 1961) визначає присутність генетичного поліморфізму для 
комах у яких в процесі коеволюції з їх моделями розвинулась Бейтсова мімікрія (для сирфід це 
перетинчастокрилі що мають жало).

Для сирфід потрібно в першу чергу відмітити вивчення поліморфізму таких видів як наприклад 
УоІисеІІа ЬотЬуІапз, для якої автор проводив експерименти по схрещуванню двох основних форм що імітують 
два види джмелів (ВотЬиз іеггезігіз і В. Іарісіагіиз) і встановив що причиною поліморфізму була присутність 
супергена, що визначав забарвлення абдомена (ОаЬгіІзсЬеУзку, 1924, 1926).

У Мегосіоп ециезігіз було відмічено шість окремих локусів що відповідали за забарвлення, проте не 
було встановлено присутність супергена, автор вважав що причиною поліморфності були порушення рівноваги 
між вільно зв’язаними локусами (Сопп, 1972).

В Ерізугркиз Ьаііеаіиз (Ноііошеу, Маггіой, Сгоскег, 1997) був відмічений чіткий сезонний поліфенізм 
забарвлення, та встановлена його пряма залежність від температури навколишнього середовища. Для цього ж 
виду було описано і географічна мінливість по морфологічним ознакам та флуктуатуючій асиметрії (Зиіііуап, 
ЗиіЬегІапсЗ, 2000)
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Географічна мінливість Скеііозіа чегпаїіз вивчалась по 12 локусам, а також було відмічено високий 
інтерпопуляційний поліморфізм морфологічного характеру (вид описувався 8 раз під різними назвами) 
(Мііапкоу, Біатепкоуіс, Уирс апб Бітіс, 2002).

Для Егіз(аІіз Шгісагіиз була показана чітка залежність поліморфізму від температури розвитку лялечки 
що змінюється на протязі сезону та супергена, що обумовлює темне забарвлення, також автором визначена 
пряма залежність форм від присутності міметичних моделей (ВотЬиз разсиогит, В. (еггез(гіз), які змінювались 
протягом сезону активності мух (Неаі, 1979).

У Егіз(аІіз агЬизЮгит було описано статевий диморфізм, та визначено що мінливість паттернів 
головним чином спричинена факторами навколишнього середовища, мімікрією, терморегуляцією та 
особливостями поведінки залицяння (у (5с?) (Неаі, 1981).

У Меіазугркиз Іипі%ег було відмічено сезонні фенотипічні флуктуації по меленізації абдомену, 
голови і ніг, і показана залежність степеня механізації від температури при якій розвивається пупарій 
(Оизек, Ьазка, 1973).

В и д  Егізіаііз регііпах описувався я к  Егізіаііз ) Ітіїагзіз, причиною цього за авторами (Вісік, N іівеп, 
Ноііпка, 1996) був його сезонний поліфенізм довжини волосків голови, аристи, очей і черевця та забарвлення 
мезонотума.

Експериментальним вивченням ефективності мімікрії сирфід займалися такі автори як: В г о \ у є г  1 .  уап 2 .  

&  В г о \ у є г ,  Ь.Р.(1962, 1965, 1972), що вивчали ступінь мімікрії у Егізіаііз \іпе(огит та інших дзюрчапок (Егізіаііз 
зрр.)\ Мозіїег О., вивчав ефективність мімікрії дзюрчало використовуючи в якості хижаків голубів.

Більшість авторів пов’язує морфологічний поліморфізм мімікрійних видів з еволюційним процесом 
Бейтсової мімікрії, в наслідок якого мімісти (сирфіди), прагнуть отримати більшу схожість до їх моделей 
(перетинчастокрилих) і як наслідок інтенсивність поліморфізму зростає (ИісЬоІзоп, 1927; ОоИзсІїтісІІ, 1945; 
ІЧиг, 1970; Но\уапЬ, 1998; Но\уагїН, Есішипбз, 2000; Но\уаПН, Сіее, Ебпшпсіз, 2000; Соїсііпе, 2000; Оиіїїопі, 1992; 
Неаі, 1995; Но11о\уау, ОіІЬегї, Вгапсії, 2002; Ииїиз, 2002; Новації, Ебтипсіз, ОіІЬеп, 2004).

В и д  Егізіаііз (епах Ьіппаеиз, 1758 завдяки своїй мімікрії по відношенні до бджоли медоносної Ар із 
теНі/ега і високому рівню поліморфізму довгий (близько 2000 років) час вводив в оману на початках розвитку 
природничих наук як перших природознавців так і пізніше досвідчених ентомологів. Так зокрема в журналі по 
бджільництву "Бджоли що працюють на хризантемах" (Веез \уогкіп§ оп сЬгузапїЬетитз) автором-апідологом 
(Вепіоп, 1903) було розміщено статтю з фотографією бджіл на квітках, проте, при детальнішому розгляді 
ентомологи дійшли висновку що це були Егізіаііз (епах. Цей же автор розповідав про свою участь у "Гучному 
суді" (іЬе Гатоиз ІІПег Ігіаі), де під час засідання судові експерти не змогли відрізнити бджіл від дзюрчалок, і 
тому суд не зміг довести справу що стосувалась бджіл до кінця.

Вид Егізіаііз (епах практично завжди через високий рівень фенотипічної мінливості неодноразово 
отримував нові назви, практично на протязі всієї історії вивчення сирфідологами (по Нірра Н., Гііеїзеп Т. К., 3. 
уап З(еепіз):

Мизка (епах Ьіппаеиз, 1758 
Сопорз Vи^§а і̂з (Бсороіі, 1763)
Мизка рогсіпа (Ое Оеег, 1776)
Мизка оЬ/изса(а Огпеїіп, 1790
Егіз(аІіз сатрезігіз Меі^еп, 1822
Егіз(аІіз ког(огит Меіцеп, 1822
Егізіаііз зуіуаііса Меі§еп, 1822
Егіз(аІіз уиіріпа Меі^еп, 1822
Егіз(аІіз зіпепзіз Шіесіетапп, 1824
Егізіаііз соїитЬіса Масциагі, 1855
Егіз(аІіз \еп(гаІіз ТЬотзоп, 1869
Егіз(а1із (епах уаг. аїріпа БїгоЬІ, 1893
Егіз(аІіз (епах уаг. сіагірез Бапіоз АЬгеи, 1924
Егіз(а1із гиЬіх У і о і о у і і з Ь ,  1977
Очевидно що перші чотири видові назви були дані виду синонімічно на час їх опису авторами і 

можливо причиною на те була недостатня кількість інформації про попередні чи паралельні дослідження своїх 
колег. Проте Мейгена що описав вид під чотирма різними назвами цілком можливо могли ввести в оману такі 
особливості виду як статевий диморфізм і поліморфізм. На сьогодні в визначниках (Штакельберг, 1969; 
Виолович, 1983; Нірра, Міеїзеп, уап Біеепіз, 2001,) виділяють дві форми Егізіаііз Іепах:

• форма ког(огит Меі§еп -  характеризується темно-коричневим абдоменом;
• форма сатрез(гіз Меі§еп описується як така, що має плями оранжевого або жовтого кольору на 

другому та третьому тергітах.
Вперше звернув увагу на спадковий характер мінливості Егіз(аІі$ (епах у 1979 році Джонатан Хіл 

(ІопаїЬап Неаі) співробітник факультету генетики, університету Ліверпуля. Маючи за приклад вивчення 
генетичних аспектів Бейтсової мімікрії Кларком і Шеппардом на пикладі деяких південно Американських 
метеликів та роботи Конна і Габрічевского на Мегосіоп ециез(гіз і Уоіисеїіа ЬотЬуІапз відповідно (див. вище), 
він методом схрещувань в лабораторних умовах провів аналіз поліморфізму Британських популяцій Е. (епах.

Серед імаго Хілом було виділено 6 паттернів абдомену і дав їм умовні назви в залежності від 
забарвлення та форми плям на тергітах (рис. 1).
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Продемонструвавши безперервний ряд переходу від майже повністю світлих до темних морф, автор 
розділив виділені класи на дві фенотипічні категорії:

Світлий фенотип (Ь. рЬ.) <$ ЬІЬ, Ь, МЬ
9  ь, мь, м

Темний фенотип (Б. рЬ.) с? М, МБ, О
9 МБ, Б

Клас М який відносився до Ь. рЬ. у 9 9 . був віднесений до Б. рЬ. у 3 6  через те що за даними Хіла 
останні характеризувались більш світлішими паттернами і цей розподіл автор підтвердив експериментально.

НІ­ МІ.

М  М О  Р
Рисунок 1. Класифікація абдомінальних паттернів за Хілом. Повністю темний колір малюнку 

відповідав чорному або темно-коричневому, слабо заштрихований відповідав світло-коричневому, білі плями 
відповідають оранжевому або жовтому. Тергіти 2 і 3 позначені 12 і ІЗ відповідно. Перший тергіт є повністю 
темним але для зручності виділений білим кольором. Б  (сЗагк -  темний) -  абдомен повністю темно-коричневий. 
МБ (тебішп-сіагіс -  помірно темний) -  абдомен темний за винятком світло коричневих напівовальних плям на 
2-му тергіті. М (шесііит -  помірний) -  плями як і в попереднього класу але світлішого кольору, на кінці 2-го 
тергіта світло-коричнева смуга. МЬ (шесііит -  помірний) -  бічні плями 2-го тергіта часто з’єднані з світло- 
коричневою смугою краю тергіта. Ь (1і§Ьі -  світлий) -  2-й тергіт як і у МЬ але оранжева область простягається 
на 3-й тергіт. ІГЬ (иКга-1і§Ьі -ультра світлий) -  світлі ділянки збільшенні; оранжеві плями 3-го тергіта тягнуться 
до серединної чорної смуги.

Провівши експерименти по схрещенню дзюрчалок і проаналізувавши отримані результати Хілом (Неаі, 
1979) було зроблено певні висновки:

1. Експериментальні дані показали, що при визначенні фенотипу у даного присутня сегрегація алелей 
в одному локусі (основними розщепленнями були 3:1 і 1:1 для Ь. рЬ. і Б. рЬ. відповідно). А отже згідно першого 
розщеплення ”світлий“ алель є домінантним по відношенні до “темного”. Локусу цього супергена було дано 
назву Ар (аЬботіпаІ раКет), а його два алелі позначались як Арл і А рь. Тоді мухи Ь.рЬ. будуть АрьАр^ або 
Ар1 Ар*, а Б.рЬ. матиме генотип А ріАрі .

2. “Генетичний контроль” поліморфізму у Е. (епах відрізняється від того що був описаний у інших 
видів дзюрчалок (Мегосіоп ециехігія і Уоіисеїіа ЬотЬуІапз). Наявність безперервного діапазону паттернів 
свідчить не тільки про полігенну спадковість виду.

3. Алель Арь є безперечно домінантним але не зрозуміло, чи є це домінування повним при 
наявності такого значного спектру паттернів в межах Ь. рЬ. Додатковим ускладненням в цьому питанні є 
різниця у ступені експресії між статями.

4. Деякі експеременти показали можливість впливу температури розвитку лялечки на забарвленні
імаго.
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Проте самим автором (Неаі, 1979) по закінченню експериментів було поставлено деякі базові питання 
на які не дали відповіді лабораторні досліди:

1. Якщо природній відбір для між паттернами лімітує генетичний поліморфізм, тоді постає питання 
чому в межах Б. рЬ. і Б. рЬ. існує такий спектр класів, і чому вид не імітує тільки дві основні форми бджоли 
медоносної, що є в Британії?

2. Чому має місце різна експресія у $ $  і 9 ? , якщо і ті і інші є мімістами?
В подальших свої дослідженнях що стосувались поліморфізму К іепах (Неаі, 1982, 1989) автором був 

застосований дещо “ширший” підхід до розгляду питання поліморфізму виду. Поліморфізм (генетична 
мінливість) стала розглядатись з точки зору Бейтсової мімікрії та впливу навколишнього середовища на 
природні популяції Е. іепах, крім цього була проаналізована вікова структура лабораторних особин і було 
зроблено спробу інтерпретації цих досліджень на природні популяції. При цих дослідженнях першочергове 
значення набули дані, що були отримані при польових спостереженнях як за мімістом (Е. іепах) так і за 
моделлю (А. теїіі/ега). В результаті цього висновки роботи 1979 року були дещо підкореговані:

1. У Е. іепах генетичний поліморфізм "затіняється” як полігенними так і факторами навколишнього 
середовища, що призводитиме до бімодального розподілу паттернів серед статей в природних популяціях.

2. Багато з варіацій у Е. Іепах є аналогічними до тих що спостерігаються у їх моделей (А. теїіі/ега), 
принаймні що стосується забарвлення абдомену, але дзюрчалки характеризуються іншим типом плям на 
абдомені.

3. Можливо, щоб покращити мімікрію до інших перетинчастокрилих виявляється епістатичний вплив 
гена Ар в забарвленні волосків грудей, та кінцівок.

4. Наявність серединної чорної смуги відіграє важливу роль в терморегуляції тіла мухи і слугує для 
кращого поглинання сонячного проміння, тому плями (якщо вони є) розірвані посередині абдомену.

5. Безперечним є вплив температури розвитку лялечки на забарвлення імаго, що визначатиме 
забарвлення мух в залежності від сезону, проте це важко помітити в природних популяціях, ще до кінця не 
з’ясований вплив довжини світлового дня на забарвлення.

6. Крім таких факторів як температура та генотип на індивідуальному рівні на фенотипічні зразки 
буде також впливати і вік особин.

Таким чиномддтор у своїх роботах (Неаі, 1979, 1982, 1989) показав що по-суті вивчення поліморфізму 
Е. іепах не може проходити виключно в лабораторних умовах і щоб вивчати мінливість, потрібно орієнтуватись 
і на природні популяції. Через невеликий проміжок часу дослідження природних популяцій сирфід набули 
нового змісту -  ряд авторів виступили з критикою сугубо лабораторних досліджень (Ноііосуеу, МаггіоП, 
Сгоскег, 1997; Но11о\уау, ОіІЬеП, Вгапсії, 2002; Но\уагіЬ, Есітипсіз, ОіІЬеїТ, 2004, та інші).

Висновок
Причини виникнення і механізми розвитку поліморфізму Егізіаііз Іепах Б. лишаються на сьогодні до 

кінця не з’ясовані. Вид є перспективною моделлю для вивчення мімікрії, поліморфізму популяцій, стабільності 
і динаміки популяцій.
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