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Таким образом, популяция северного ареала башкирской пчелы A. m. mellifera ха-
рактеризуется устойчивым соотношением внутри- и межгрупповой компонент генного 
разнообразия, что отражает баланс процессов интеграции и дифференциации видового 
генофонда. Данное равновесное соотношение может сохраняться только при стабиль-
ных значениях популяционных характеристик (F-коэффициенты и гетерозиготность) 
на исторически сложившемся оптимальном уровне.
Анализ структуры популяции медоносной пчелы северного ареала Республики Баш-

кортостан по морфометрическим данным показал наличие 79% пасек с содержанием 
семей А. m. mellifera и 21% — с присутствием гибридных пчелиных семей.
Кластерный анализ по данным морфометрических исследований экстерьерных при-

знаков позволил отнести популяцию медоносной пчелы северного ареала Республики 
Башкортостан (Бирский, Мишкинский, Караидельский районы) к подвиду A. m. mellifera.
Высокие уровни показателей частот встречаемости комбинаций, характеризующих 

пчел A. m. mellifera (PQ, PQQ, PQQQ), межгенного локуса COI-COII мтДНК, в целом, 
по исследуемым районам (0,94–0,98) позволяют говорить об их происхождении от тем-
ной лесной пчелы по материнской линии.
Анализ полиморфизма микросателлитных локусов ар243, 4а110 и А8 ядерной ДНК 

выявил генетическое родство между исследуемой популяцией северного ареала баш-
кирской пчелы и сравниваемыми бурзянской и татышлинской. Анализ F-статистики 
и гетерозиготности в популяции северного ареала башкирской пчелы позволили вы-
явить отсутствие статистически значимой генетической дифференциации (FST = 0,015) 
и инбридинга (FIS=0,122 и FIT=0,135), а близкие значения наблюдаемых (0,435) и ожи-
даемых (0,485 и 0,493) значений гетерозиготно  сти отражают равновесное состояние 
популяции по Харди-Вайнбергу.

5.11. Генетическая дифферен циация уральской популяции 
темной лесной пчелы

Р.А. Ильясов, А.В. Поскряков, А.В. Петухов, А.Г. Николенко

Естественный ареал медоносной пчелы Apis mellifera Linnaeus, 1758 включает Евро-
пу, Африку и Западную Азию (Ильясов, Поскряков, 2006; Miguel et al., 2011). Вид под-
разделяется на 29 подвидов (Garnery et al., 1992; Estoup et al., 1995, Franck et al., 2000b; 
Meixner et al., 2011; Papachristoforou et al., 2013), которые группируются в четыре эво-
люционные ве  тви: африканская ветвь (A), ближневосточная ветвь (O) и две европейс-
кие ветви (C) и (M) (Ruttner, 1988; Sheppard et al., 1997; Engel, 1999; Sheppard, Meixner, 
2003; Miguel et al., 2011; Meixner et al., 2013; Pinto et al., 2014). Митохондриальная ДНК 
(мтДНК) и исследования по микросателлитным локусам также подтвердили данные по 
морфометрии о подразделении подвидов пчел на четыре эволюционные ветви (Estoup 
et al., 1995; Franck et al., 2001; Jensen et al., 2005).
Новая эволюционная ветвь Y была открыта на основе DraI RFLP локуса COI-COII 

мтДНК в Республике Йемен, где обитает A. m. yemenitica (Franck et al., 2001) и Z в Си-
рии, где обитает A. m. syriaca (Alburaki et al., 2013). Поэтому согласно современным 
молекулярным данным 29 подвидов пчел A. mellifera подразделяются на 6 эволюцион-
ных ветвей A, M, C, O, Y, Z (Alburaki et al., 2013).
Из 29 подвидов пчел только один Apis mellifera mellifera Linnaeus, 1758, называемый 

в мире темной европейской, а в России темной лесной пчелой, имеет огромный ареал 
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распространения, протяженный вдоль всей Северной Европы, покрытой лесной и ле-
состепной растительностью. Этот подвид медоносной пчелы A. m. mellifera уникально 
адаптирован к экстремально холодным и длительным зимам и болезням длительных 
зимовок, таким как нозематоз, а также к сбору годового запаса меда в короткий период 
бурного цветения липы в условиях резко-континентального климата Европы (Нико-
ленко, Поскряков, 2002; Meixner et al., 2014).
В последнее ареал A. m. mellifera существенно   сократился по причине интенсивных 

вырубок лесов, интенсивной интродукции на северные территории южных подвидов, 
распространения новых патогенов, таких как нозематоз типа С, вызываемый микро-
споридией Nosema cera  nae Fries et al. 1996, варроатоз и аскосфероз. Многочисленные 
эксперименты по скрещиванию разных подвидов медоносной пчелы в условиях одной 
пасеки привели к бесконтрольной гибридизации подвидов во всем ареале (Николенко, 
Поскряков, 2002; Jensen, Pedersen, 2005; Ильясов и др., 2007). В коммерческом пчело-
водстве Европы и России на данный момент преобладают интродуцированные в Се-
верную Европу, южные подвиды, такие как A. m. ligustica Spinola, 1806, A. m. carnica 
Pollmann, 1879, A. m. caucasica Gorbachev, 1916, A. m. carpatica Foti et al., 1962 и A. m. 
armeniaca Skorikov, 1929.
Вследствие гибридизации и неограниченного потока генов между естественными 

и коммерческими популяциями пчел (Peer, 1957; Jensen et al., 2005), генофонд абори-
генных темных лесных пчел A. m. mellifera считают утраченными во многих странах 
Европы (Jensen, Pedersen, 2005). Так, в Германии, в результате массовой интродукции 
южных пчел, произошла полная замена подвида A. m. mellifera подвидом A. m. carnica 
(Kauhausen-Keller, Keller, 1994; Maul, Hähnle, 1994). В России подвид A. m. mellifera 
был практически повсеместно заменен подвидами A. m. caucasica и A. m. carpatica 
(Николенко, Поскряков, 2002; Ильясов и др., 2007). В скандинавских странах и на Бри-
танских островах большинство пчеловодов предпочитает разводить A. m. ligustica, A. 
m. carnica или искусственно выведенную линию бэкфаст (Jensen, Pedersen, 2005). Та-
ким образом, в последние несколько десятков ле т естественный ареал A. m. mellifera 
значительно сократился во всех странах Европы.
Однако, по ранее опубликованным морфологическим исследованиям пчел на тер-

ритории Пермского края и Республики Башкортостан, можно предположить, что ге-
нофонд темной лесной пчелы A. m. mellifera еще не утрачен полностью в России (Пе-
тухов и др., 1996; Никоноров и др., 1998; Николенко, Поскряков, 2002; Гранкин и др., 
2004; Ильясов и др., 2007, 2008). По морфометрическим данным, сейчас пчеловодство 
России содержит достаточные для восстановления генофонда A. m. mellifera ресурсы, 
расположенные на территории Республик Башкортостан, Татарстан и Удмуртия, Ал-
тайского и Пермского краев и Кировской области (Никоноров и др., 1998; Гранкин и 
др., 2004; Ильясов и др., 2007).
В России ежегодно происходит снижение продуктивности пчелиных семей, их мас-

совая гибель после зимовки, что является результатом снижения адаптированности к 
условиям среды обитания вследствие гибридизации с южными подвидами (Никоноров 
и др., 1998; Гранкин и др., 2004; Ильясов и др., 2007). Бурзянская популяция т  емной 
лесной пчелы A. m. mellifera сохраняется в основном благодаря усилиям сотрудников 
заповедника «Шульган-Таш» и географической изоляции горно-лесными массивами 
уральских хребтов (Никоноров и др., 1998; Ильясов и др., 2007; Бородачев, Савушкина, 
2012). В России до сих пор не отработаны правовые механизмы сохранения генофон-
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да местных пчел от гибридизации. Любая сохранившаяся популяция темной лесной 
пчелы A. m. mellifera в России находится под постоянной угрозой исчезновения в ре-
зультате гибридизации с интродуцированными подвидами пчел (Гранкин и др., 2004; 
Бородачев, Савушкина, 2007, 2012).
Для восстановления аборигенного генофонда медоносной пчелы A. m. mellifera на 

Урале необходима точная идентификация подвидов. До недавнего времени в России 
для идентификации подвидов пчел использовались только морфометрические ме  то-
ды исследования (Никоноров и др., 1998; Николенко, Поскряков, 2002). Несмотря на 
то, что морфометрические признаки являются важными при классификации пчел, их 
трудно использовать для идентификации подвидов, поскольку они сильно подвержены 
влиянию условий среды обитания и естественного отбора (Franck et al., 2000b). Гене-
тический маркер, такой как межгенный локус COI-COII мтДНК, уникальный для рода 
Apis, является самым информативным в исследованиях пчел (Cornuet et al., 1991). Ва-
риабельность длины нуклеотидной последовательности этого локуса используется для 
дифференцировки подвидов четырех эволюционных ветвей и идентификации темной 
лесной пчелы A. m. mellifera (Garnery et al., 1992; Franck et al., 2000a; Sheppard, Smith, 
2000).
Наш метод дифференциации подвида A. m. mellifera от подвидов A. m. caucasica и A. 

 m. carnica эволюционной ветви С позволяет выполнить исследование по изучению со-
хранившегося генофонда темной лесной пчелы на территории Республики Башкортос-
тан и Пермского края. Метод основан на четких различиях вариантов локуса COI-COII 
мтДНК у представителей эволюционных ветвей М и С, где варианты PQ, PQQ и PQQQ 
встречаются только у подвида A. m. mellifera (эволюционная ветвь М), а Q — только у 
интродуцированных из южных регионов подвидов (эволюционная ветвь С) (Garnery et 
al., 1992). Этот метод был модифицирован сотрудниками Института биохимии и гене-
тики Уфимского научного центра РАН и позволяет амплифицировать фрагменты ДНК 
пчел на 200 п.н. короче, чем европейские исследователи, что ускоряет и упрощает ана-
лиз пчел (Никоноров и др., 1998; Николенко, Поскряков, 2002).
Микросателлитные локусы также являются уникальными маркерами для изуче-

ния популяционно-генетической структуры и уровня гибридизации подвидов пчел 
(Cornuet, Garnery, 1991; Clarke et al., 2001, 2002). Наши исследования в основном ори-
ентированы на изучение популяции пчел A. m. mellifera Республики Башкортостан и 
Пермского края. Часть исследованных островков популяции пчел на Урале подвержена 
гибридизации с подвидами эволюционной ветви С — A. m. caucasica и A. m. carpatica. 
Цель нашего исследования — получить сведения о сохранении и генетической струк-
туре популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera на Урале на основе изучения 
полиморфизма митохондриального (COI-COII) и ядерного (микросателлиты ap243 и 
4a110) локусов.
Для исследования были отобраны образцы рабочих пчел из 11 пасек трех районов 

Республики Башкортостан и 11 пасек семи районов Пермского края. Образцы пчел 
были зако   нсервированы в 96%-ном этаноле. Всего были проанализированы пчелы из 
550 семей на Урале (Южны  й и Средний Урал) (рис. 71).
Тотальная ДНК была выделена из грудных мышц набором для выделения геномной 

ДНК из тканей животных «ДНК-Экстран-2» (Синтол). ПЦР локуса COI-COII мтДНК 
был выполнен по ранее опубликованному методу (Никоноров и др., 1998; Николенко, 
Поскряков, 2002). Статистическую обработку проводили с использованием программ 
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FSTAT 2.9.3.2 и Genepop 4.2.2. Дендро-
грамма была построена с использовани-
ем программы STATISTICA 8.0.
Межгенный локус COI-COII мтДНК, 

расположенный между 3’-концом гена 
COI и 5’ концом гена COII, был амплифи-
цирован с использованием локус-специ-
фичных олигонуклеотидных праймеров 
F-Nik: САСАТТТАGAAATTCCATTA и 
R-Nik: ATAAATATAAATCATGTGGA, 
используя модифицированные условия, 
описанные Никоноровым и др. (1998), 
позволяющие получать более корот-
кие амплифицированные фрагменты 
ДНК — на 200 п.н. короче разработан-
ных ранее европейскими исследовате-
лями (Никоноров и др., 1998).
У медоносной пчелы подвида 

A.m.mellifera эволюционной ветви М 
амплифицируются фрагменты PQ раз-
мером 400 п.н., PQQ размером 600 п.н. 
и PQQQ размером 800 п.н., а у южных 
подвидов эволюционной ветви С — 
т олько фрагмент Q размером 300 п.н. 
(рис. 72) (Никоноров и др., 1998; Нико-
ленко, Поскряков, 2002). Такой уникаль-
ный полиморфизм длин межгенного ло-
куса COI-COII мтДНК служит маркером 
для четкой дифференциации местных и 
интродуцированных подвидов пчел в 
условиях России.

Два микросателлитных локуса 4a110 и ap243, ранее описанные для A. m  ellifera (Haberl, 
Tautz, 1999; Solignac et al., 2003), были использованы в исследовании генетической струк-
туры темной лесной пчелы подвида A. m. mellifera на Урале. ПЦР был выполнен в объеме 
15 μL содержащей 50– 200 nM каждого праймера, 100 μМ каждого dNTP, 1,2–1,5 mM 
MgCl2, 1 × буфер (10 mM Tris-HCl, pH 8,3, 50 mM KCl, 0,5 U Taq полимеразы (Sintol) and 
2 μL экстракта ДНК. Условия ПЦР состоят из начальной денатурации в течение 3 мин 
при 94 °C, 30 циклов с денатурацией в течение 30 сек при 94 °C, отжигом в течение 
30 сек при 55 °C и элонгацией в течение 30 сек при 72 °C и завершающей элонгации 
в течение 5 мин при 72 °C. Фрагментарный анализ продуктов ПЦР был выполнен на 
автоматическом секвенаторе Applied Biosystem Sequencer. В изученных нами островках 
сохранившейся популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera на Урале были зафикси-
рованы 3 аллеля микросателлитного локуса ap243 (254 п.н., 257 п.н. и 260 п.н.) и 3 аллеля 
микросателлитного локуса 4a110 (160 п.н., 163 п.н. и 168 п.н.).

  Поиск сохранившихся островков популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera в 
Республике   Башкортостан и Пермском крае был выполнен на основе полиморфизма 

Рис. 71. Географическое расположение на тер-
ритории Республики Башкортостан (Южный 
Урал) и Пермского края (Средний Урал) со-
хранившихся островков популяций темной 
лесной пчелы A. m. mellifera.
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длин амплифицированных фрагментов локуса COI-COII мтДНК, где более длинный 
фрагмент PQQ характеризует местных уральских пчел A. m. mellifera, тогда как более 
короткий фрагмент Q — характеризует интродуцированные южные подвиды пчел эво-
люционной ветви С.
Частоты вариантов PQQ и Q варьировали в сохранившихся островках популяции 

темной лесной пчелы A. m. mellifera Республики Башкортостан и Пермского края в 
пределах от 0,57 до 1,00 (табл. 1). Вишерская, Татышлинская и Бурзянская популяции 
темной лесной пчелы A.m.mellifera характеризовались очень высокой частотой вариан-
та PQQ — 0,99, а Южно-Прикамская популяция пчел — более низкой частотой 0,90. 
Высокая частота варианта PQQ (≥ 0,90) позволяет сделать заключение об их прина-
длежности к подвиду A. m. mellifera по материнской линии. Иглинская популяция ме-
доносной пчелы характеризовалась более низкой частотой варианта PQQ — 0,57, что 

Рис. 72. Локализация межгенного локуса COI-COII мтДНК на кольцевой митохондриальной 
ДНК медоносной пчелы A. mellifera и особенности ее внутривидового полиморфизма. * — 
обозначены гены транспортной РНК.
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позволяет предположить о ее гибридизации с интродуцированными южными подвида-
ми пчел эволюционной ветви С.
Частоты аллелей двух микросателлитных локусов ap243 и 4a110 распределялись в 

сохранившихся островках популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera неравномер-
но (табл. 101). В популяции темной лесной пчелы на Урале наиболее часто встречались 
аллели размером 254 и 257 п.н. локуса ap243, и аллели размером 160 и 168 п.н. Локуса 
4a110.

Таблица 101.
Частоты вариантов PQQ (ветвь M) и Q (ветвь C) локуса COI-COII мтДНК (26) 

и аллелей микросателлитных локусов ap243 и 4a110 (Haberl, Tautz, 1999; Solignac et al., 2003) 
в популяциях темной лесной пчелы

Популяция Бурзянская Татышлинская Вишерская Южно-Прикамская Иглинская

Выборка N = 66 N = 111 N = 33 N = 111 N = 229

варианты COI-COII

PQQ 0,99 0,99 1,00 0,90 0,57

Q 0,01 0,01 0,00 0,10 0,43

аллели ap243

254 п. н. 0,45 0,37 0,36 0,38 0,77

257 п. н. 0,32 0,54 0,43 0,45 0,16

260 п. н. 0,23 0,09 0,21 0,17 0,07

аллели 4a110

160 п. н. 0,58 0,48 0,57 0,48 0,71

163 п. н. 0,00 0,00 0,00 0,01 0,01

168 п. н. 0,42 0,52 0,43 0,51 0,28

Генетические расстояния D (Nei, 1978) между островками сохранившейся популя-
ции т  емной лесной пчелы A. m. mellifera на Урале были рассчитаны с использованием 
программы FSTAT на основе частот аллелей микросателлитных локусов ap243 и 4a110 
и изменялись от 0,01 до 0,12 (табл. 102). Генетические расстояния между островками 
A. m. mellifera на Урале — Вишерской, Южно-Прикамской, Татышлинской   и Бурзян-
ской варьировали от 0,01 до 0,03, тогда как расстояния с гибридной Иглинской попу-
ляцией варьировали от 0,05 до 0,12. Большие генетические расстояния между остров-
ками популяции пчел A. m. mellifera на Урале являются показателями их генетической 
отдаленности друг о друга, что может быть следствием гибридизации с неродственны-
ми подвидами.
На основе полученных частот микросателлитных локусов ap243 и 4a110 в популя-

ции пчел A. m. mellifera на Урале были рассчитаны генетические характеристики и 
коэффициенты F-статистики (Wright, 1978) (табл. 103). В популяционной генетике ме-
доносной пчелы F-статистика позволяет рассчитать статистически значимый наблюда-
емый и ожидаемый по Харди-Вайнбергу уровни гетерозиготности в популяции.
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Таблица 102.
Генетические расс  тояния D (Nei, 1978) между популяциями медоносной пчелы 

A. m. mellifera на Урале, полученные на основе частот аллелей микросателлитных локусов 
ap243

Популяция Бурзянская Татышлинская Вишерская Южно-Прикамская Иглинская
Бурзянская 0,00 0,03 0,01 0,02 0,05
Татышлинская 0,00 0,02 0,01 0,12
Вишерская 0,00 0,01 0,09
Южно-Прикамская 0,00 0,10
Иглинская 0,00

*P < 0,05

F-статистика также может рассматриваться как мера корреляции между генами на 
разных уровнях подразделенности популяции, которая зависит от таких эволюционных 
процессов, как мутация, миграция, естественный отбор, инбридинг и эффект Валунда.

Таблица 103.
Коэффициенты F-статистики и гетерозиготность в популяции (Wright, 1978) 

темной лесной пчелы A. m. mellifera на Урале, полученные 
на основе частот аллелей микросателлитных локусов ap243 и 4a110

FST* FIS FIT Ho Hs HT

0,01 0,24 0,25 0,35 0,47 0,48

*FST — коэффициент подразделенности популяции; FIS — коэффициент инбридинга особей в 
субпопуля  циях; FIT — коэффициент инбридинга особей во в  сей популяции; Ho — наблюдаемая 
гетерозиготность во всей популяции; Hs ожидаемая гетерозиготность в субпопуляциях; HT — 
ожидаемая гетерозиготность во вс  ей популяции.

Положительное значение коэффициентов инбридинга FIS и FIT показывает преобладание 
близкородственного скрещивания в популяции пчел на Урале на уровне субпопуляции и на 
уровне всей популяции. Близкое к нулю значение коэффициента FST характеризует низкий 
уровень генетической подразделенности популяции, то есть выделенные нами локальные 
популяции A. m. mellifera на Урале генетически близки друг с другом. В популяции пчел 
на Урале распределение частот аллелей и генотипов не соответствует равновесному рас-
пределению по Харди-Вайнбергу, что вызвано активными генетическими процессами и 
негативным воздействием условий окружающей среды. Все островки популяции темной 
лесной пчелы на Урале характеризуются дефицитом гетерозигот на уровне субпопуляции 
и всей популяции. Дефицит гетерозигот, как известно, характерен для многих популяций 
пчел A. mellifera, не подверженных интродукции и миграции и, вероятно, связан с особен-
ностями биологии и развития пчел — гаплодиплоидная смена поколений большого коли-
чества семей, расположенных в резко ограниченном   пространстве.
Дендрограмма, визуализирующая генетические взаимоотношения всех островков 

популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera на Урале, была построена в программе 
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STATISTICA 8.0 на основе генетических расстояний D (Nei, 1978) методом группиров-
ки ближайших соседей (Saitou, 1987) (рис. 73).
На дендрограмме Иглинская популяция располагается отдельно от всех остальных, 

которые, в свою очередь, группируются вместе. Такое расположение свидетельствует о 
значительной генетической отдаленности Иглинской популяции от других островков по-
пуляции темной лесной пчелы, что, вероятно, является результатом гибридизации мест-
ных пчел с интродуцированными южными подвидами эволюционной ветви С. Совмест-
ная группировка остальных четырех островков популяции темной лесной пчелы говорит 
об их генетическом родстве по ядерным локусам. Таким образом, на дендрограмме чет-
ко выделяются четыре сохранившихся островка популяции темной лесной пчелы A. m. 
mellifera: Вишерская, Южно-Прикамская, Татышлинская и Бурзянская.
В результате проведенных генетических исследований на основе анализа локусов 

митохондриальной ДНК (COI-COII мтДНК) и ядерной ДНК (два микросателлитных 
локуса ap243 и 4a110) популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera на територии 
Урала — Республика Башкортостан (Южный Урал) и Пермский край (Средний Урал) 
— нами были обнаружены четыре островка сохранившейся популяции темной лесной 
пчелы: Вишерская, Южно-Прикамская, Татышлинская и Бурзянская. Мы надеемся, 
что данные, полученные в статье, позволят выполнить новые проекты по поиску новых 
локализаций сохранившейся популяции темной лесной пчелы A. m. mellifera в России 
и других странах. В дальнейшем мы планируем расширить чи  сло анализируемых ло-
кусов и территорию исследований.

Рис. 73. Дендрограмма генетических взаимоотношений популяций темной лесной пчелы A. 
m. mellifera на Урале, построенная на основе изучения полиморфизма микросателлитных 
локусов ap243 и 4a110.


