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Мы проанализировали выборки пчел из трех районов Республики Башкортостан, в том числе вы-
борки из охраняемых природных территорий, отобранных с 6–8-летним интервалом для оценки из-
менений их генетической структуры. Проанализирован полиморфизм межгенного участка COI-
COII митохондриальной ДНК и девять SSR-локусов ядерной ДНК. В популяции Apis mellifera mellif-
era из охраняемой природной территории была выявлена интрогрессия генофонда подвидов из эво-
люционной ветви С. Полученные результаты позволяют предложить меры по ограничению ввоза
пчелосемей.
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Медоносная пчела является важным опылите-
лем сельскохозяйственных культур и естествен-
ных фитоценозов. В настоящее время наблюдает-
ся снижение численности и биоразнообразия
опылителей, в том числе медоносной пчелы [1].
Среди причин сокращения численности медо-
носных пчел выделяют несколько факторов, в
том числе гибридизацию подвидов, которая ведет
к потере адаптивного потенциала [2, 3]. Происхо-
дит как естественная гибридизация в погранич-
ных зонах распространения подвидов, так и ан-
тропогенная, вызванная импортом чужеродных
подвидов. Темная лесная пчела (A. m. mellifera) –
аборигенный подвид медоносной пчелы для Рос-
сии, является представителем эволюционной
ветви М [4–7]. Некогда ареал распространения
темной лесной пчелы занимал территорию от Пи-
ренейских до Уральских гор [8], сейчас же этот
подвид представлен отдельными локальными по-
пуляциями, которые сохранились в некоторых
странах Европы и регионах России. Популяции
темной лесной пчелы были выявлены на террито-
рии Пермского края (вишерская и южно-при-
камская популяции), Башкортостана (бурзянская
и татышлинская) и Удмуртии (камбарская) [9].
Импорт пакетов пчелиных семей, принадлежа-
щих к эволюционной ветви С, куда входят два

наиболее распространенных в коммерческом
пчеловодстве подвида – итальянская медоносная
пчела A. m. ligustica и краинская A. m. carnica, при-
вел к фрагментации ареала A. m. mellifera. Пробле-
ма сохранения генофонда разных подвидов медо-
носной пчелы была поднята в связи с тем, что ги-
бридизация приводит к потере генных
ассоциаций, характерных для каждого конкрет-
ного подвида и экотипа, ответственных за адап-
тивность и экологическую пластичность.

Морфометрические и генетические исследо-
вания пчел из разных районов Республики Баш-
кортостан (РБ) показали, что гибридизация по-
пуляции темной лесной пчелы в данном регионе
достигла уровня, при котором естественное вос-
становление генофонда A. m. mellifera невозмож-
но [10, 11]. В качестве одного из способов его вос-
становления было предложено создание закры-
тых локальных популяций, то есть селекционных
центров по разведению темной лесной пчелы. В
РБ охраной темной лесной пчелы занимается за-
поведник федерального значения “Шульган-
Таш”. С целью охраны бурзянской популяции
был также создан заказник регионального значе-
ния “Алтын Солок”. Помимо государственных
природоохранных организаций, разведением
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темной лесной пчелы занимается племенное хо-
зяйство в Иглинском р-не.

Цель данной работы – оценка изменения в ге-
нетической структуре популяций темной лесной
пчелы на территории Бурзянского, Янаульского и
Иглинского р-нов РБ на основе анализа выборок
2011–2013 гг. и 2019 г. Территория первых двух
районов является ареалом обитания сохранив-
шейся на Южном Урале популяции темной лес-
ной пчелы. Территория Иглинского р-на отно-
сится к умеренно-гибридной зоне [9]. Тем не ме-
нее, этот район интересен тем, что в нем
располагается племенное хозяйство, специализи-
рующееся на разведении темной лесной пчелы, в
условиях неблагоприятного трутневого фона. С
помощью анализа полиморфизма межгенного
локуса COI-COII мтДНК и девяти SSR-локусов
нами была проанализирована генетическая
структура данных выборок, отобранных с интер-
валом в 6–8 лет. Анализ межгенного локуса COI-
COII мтДНК является одним из простых и надеж-
ных методов дифференциации эволюционных
ветвей М и С [12]. Аллельные варианты P(Q)1 – n
являются маркерами происхождения пчел от
A. m. mellifera, вариант Q – от подвидов из эволю-
ционной ветви С по материнской линии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для анализа стали выборки из

Янаульского (девять населенных пунктов, 2011 и
2019 гг.), Бурзянского (три пункта, заповедник
“Шульган-Таш” и заказник “Алтын Солок”, 2013
и 2019 гг.) и Иглинского р-нов (одна племенная
пасека, 2012 и 2019 гг.) РБ. Расположение районов
приведено на рис. 1. В качестве референтных
групп эволюционной ветви М были использова-
ны выборки A. m. mellifera из Татышлинского р-на
РБ (выборка 2003 г., N = 72) и Пермского края
(выборка 2003 г., N = 67). Выборки из Республики

Адыгея (выборка 2003 г., A. m. carnica, N = 15),
Краснодарского края (выборка 2003 г., A. m. cau-
casica, N = 53), Закарпатской области Украины
(выборка 2003 г., A. m. carpatica, N = 13) и Узбеки-
стана (выборка 2016 г., A. m. carnica/A. m. carpatica,
N = 52) использовались в качестве референсных
выборок, принадлежащих к эволюционной ветви С.

Отобранные из каждой семьи живые рабочие
пчелы фиксировались в 96%-ном этаноле и хра-
нились до выделения ДНК при –30°С. ДНК вы-
деляли из мышц торакса с использованием набора
ДНК-ЭКСТРАН-2 (ООО “СИНТОЛ”, Москва).
Качество и количество тотальной ДHK анализи-
ровали на спектрофотометре NanoDrop 1000
(Thermo, США). Подвидовую принадлежность
определяли при помощи ПЦР-анализа мтДНК
(межгенный участок COI-COII) и SSR-локусов
Ap243, 4a110, А24, A8, A43, A113, A88, Ap049, A28
[13]. Для визуализации продуктов амплификации
использовали электрофорез в 8% полиакри-
ламидном геле с последующей детекцией в фото-
системе Gel Doc XR+ (Bio-Rad Laboratories).

Вычисления частот аллелей микросателлит-
ных локусов и оценку попарных генетических
расстояний Fst между выборками выполняли в
FSTAT. Кластерный анализ данных был осу-
ществлен в ПО Structure 2.3.4 (с использованием
модели Admixture с Burnin Period и MCMC рав-
ными 10000 и 100000 соответственно). Число кла-
стеров было задано от 1 до 12. Предполагаемое
число кластеров рассчитывали в онлайн-сервисе
Structure Harvester [14]. Полученные в Structure
результаты обрабатывали в CLUMPP 1.1.2 с помо-
щью алгоритма FullSearch [15].

РЕЗУЛЬТАТЫ
В табл. 1 представлены показатели интрогрес-

сии генофонда эволюционной ветви С в исследу-

Таблица 1. Показатели интрогрессии генофонда эволюционной ветви С в исследуемых выборках на уровне ми-
тохондриальной ДНК

Выборка Янаульская Бурзянская Иглинская

Год (N) 2011
(100)

2019
(93)

2013
(65)

2019
(228)

2012
(95)

2019
(82)

Частота аллельного варианта Q 
COI-COII мтДНК 0.00 0.00 0.00 0.24 0.03 0.01

Частота аллельного варианта PQQ 
COI-COII мтДНК 0.91 0.59 1.00 0.76 0.97 0.98

Частота аллельного варианта PQQQ 
COI-COII мтДНК 0.09 0.41 0.00 0.00 0.00 0.01
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емых выборках на уровне мтДНК. Аллельный ва-
риант Q был выявлен в бурзянской выборке за
2019 г. у 24% семей, в иглинской – у 2%. В янауль-
ской выборке данный аллельный вариант не об-
наружен.

Анализ выходных данных Structure в Structure-
harvester показал, что общая исследуемая выбор-
ка состоит из двух основных кластеров (K = 2,
ΔK = 391.025947) (рис. 1). Первый кластер пред-
ставлен темной лесной пчелой, в состав второго

Рис. 1. a – географическое расположение выборок и их генетическая структура на основе данных по локусу COI-COII
мтДНК (2 и 4) и по данным SSR-локусов (1 и 3). б – генетическая структура популяции исследуемых выборок при K =
= 2. 1 и 2 – Иглинская 2012 и 2019 гг., 3 и 4 – Янаульская 2011 и 2019 гг., 5 и 6 – Бурзянская 2013 и 2019 гг., 7 – Красно-
дарский край (A. m. caucasica), 8 – Республика Адыгея (A. m. carnica), 9 – Украина (A. m. carpatica), 10 – Узбекистан
(A. m. carpatica/A. m. carnica), 11 – Пермский край (A. m. mellifera), 12 – РБ, Татышлинский р-н (A. m. mellifera). Зеленым
цветом обозначена доля эволюционной ветви М, красным – ветви С.
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кластера входят оставшиеся подвиды из эволю-
ционной ветви С.

В табл. 2 представлены данные об изменениях
уровня интрогрессии генофонда линии С в иссле-
дуемой выборке, которые в целом соответствуют
данным по локусу COI-COII.

Для оценки генетических расстояний между вы-
борками были рассчитаны попарные Fst (табл. 3).
Наибольший уровень дивергенции наблюдается
между янаульской выборкой и референсной вы-
боркой ветви С, представленной подвидами
A. m. carnica, A. m. carpatica и A. m. caucasica
(см. Материалы и методы). Наименьшая дивер-
генция с ветвью С наблюдается у иглинской вы-
борки за 2012 г. Тогда как дивергенция между ре-
ференсными выборками С и М составила 0.4920.

Проблема сохранения популяций A. m. mellif-
era является актуальной не только для России, но
и в европейских странах [16–18]. Так, в 1964 г. бы-
ла создана ассоциация, известная сейчас как BIBBA
(Bee Improvers and Bee Breeders Association), целя-
ми которой стали сохранение, восстановление и
изучение темной лесной пчелы, приспособлен-
ной к условиям обитания в Великобритании и
Ирландии (https://bibba.com/). В Швеции еще в
1990 г. был организован проект по защите местных
популяций темной лесной пчелы (https://www.nord-
bi.se/). Для восстановления генофонда темной
лесной пчелы необходим поиск и дальнейший
мониторинг сохранившихся популяций. Популя-
ционно-генетические исследования на террито-
рии России на основе анализа межгенного участ-
ка COI-COII мтДНК и девяти SSR-локусов яДНК,
используемых в данном исследовании, показали,
что на Урале и в Поволжье сохранился массив чи-
стопородного генофонда темной лесной пчелы,
распределенный в пяти популяциях: бурзянской
и татышлинской (РБ), южно-прикамской и ви-
шерской (Пермский край) и камбарской (Респуб-
лика Удмуртия) [11]. В данном исследовании бы-
ло установлено, что в янаульской выборке за во-

семь лет произошло увеличение доли аллельного
варианта PQQQ. Данный аллельный вариант
PQQQ характерен для пчелосемей из Пермского
края. В иглинской выборке наблюдается сниже-
ние доли интрогрессии ветви С как на уровне ми-
тохондриального, так и ядерного генома.

Для оценки динамики генетической структу-
ры популяций темной лесной пчелы нами были
оценены выборки из трех районов РБ. Это выбор-
ки из янаульской и бурзянской популяции тем-
ной лесной пчелы, где пробы были отобраны из
разных пасек, и выборка из племенной пасеки
Иглинского р-на, специализирующейся на разве-
дении A. m. mellifera в отсутствии благоприятной
буферной зоны. Кластерный анализ генетиче-
ской структуры на основе полиморфизма SSR-
локусов показал, что за семь лет в иглинской вы-
борке произошло снижение уровня интрогрессии
на 14.6%. Тогда как в янаульской и бурзянской
произошло увеличение уровня интрогрессии ге-
нофонда линии С. Минимальная дивергенция
между выборками, отобранными в разные годы,
составила 0.0173 в Янаульском р-не. В иглинской
и бурзянской выборках дивергенция почти оди-
накова и составила 0.0488 и 0.0503 соответствен-
но. Следовательно, можно предположить, что за
6–7 лет произошло небольшое изменение гено-
фонда данных выборок. Если в иглинской выбор-
ке изменение идет в сторону улучшения, то в бур-
зянской наблюдается гибридизация с подвидами
из эволюционной ветви С. Дивергенция между
выборками С и М, используемыми в данном ис-
следовании как референсные, составила 0.4920.
Наибольшая дивергенция наблюдается между
янаульскими выборками и выборкой С (табл. 2).
По данным J. Cridland с соавт., значение попар-
ных Fst между выборками пчел из эволюционных
ветвей М и С, вычисленное на основе полноге-
номных данных, составляет 0.268; в своем иссле-
довании авторы изучали подвиды пчел, принад-
лежащие пяти эволюционным ветвям [6]. Нами
были использованы подвиды пчел, принадлежа-

Таблица 2. Показатели интрогрессии генофонда эволюционной ветви С в исследуемых выборках на уровне ядер-
ной ДНК

Выборка Янаульская Бурзянская Иглинская

Год (N) 2011 
(100)

2019
(93)

2013
(65)

2019 
(228)

2012
(95)

2019
(82)

Доля М (яДНК) 0.938 0.919 0.903 0.839 0.677 0.823

Увеличение +/снижение – уровня интрогрессии 
генофонда ветви С (яДНК), % +1.9% +6.4% –14.6%
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щие только двум эволюционным ветвям – М и С.
Эти результаты показывают, что используемый
подход анализа генетической структуры популя-
ций сильно зависит от численности выборок и
количества анализируемых локусов.

На основе полученных данных мы предполо-
жили, что сохранению генофонда A. m. mellifera
способствуют два основных фактора. Первый
фактор – это наличие благоприятной буферной
зоны, то есть наличие непрерывного массива се-
мей A. m. mellifera. Сохранность янаульской попу-
ляции обеспечивается за счет соседства с Перм-
ским краем и Удмуртией, где большинство семей
принадлежат к A. m. mellifera. Второй фактор – это
контроль со стороны пчеловода. Он включает в
себя мониторинг подвидовой принадлежности с
последующей заменой маток в гибридных семьях
и искусственное осеменение спермой трутней,
принадлежащих к A. m. mellifera, если естествен-
ный трутневый фон неблагоприятный. Пример
иглинской выборки показывает, что данные ме-
роприятия могут привести к восстановлению ге-
нофонда темной лесной пчелы.

Неожиданные результаты были получены для
бурзянской популяции. Несмотря на действую-
щий запрет ввоза пчелосемей на охраняемую
природную территорию, в исследуемой выборке
был выявлен опасный уровень гибридизации. За
шесть лет интрогрессия генофонда ветви С увели-
чилась на 6.4% и составила 16.1% на уровне ядер-
ного генома и 24% на уровне митохондриального.
Причиной такой разницы является наличие бла-
гоприятного трутневого фона, который компен-
сирует последствия завоза пчелосемей из ветви С
и таким образом сдерживает гибридизацию. Сле-
довательно наличие благоприятного трутневого

фона не является единственным гарантом со-
хранности генофонда темной лесной пчелы. Без
контроля со стороны пчеловодов и отсутствия
мониторинга дальнейшая судьба данной популя-
ции находится под угрозой. На сегодняшний день
запрещено завозить пчел на территорию заповед-
ника “Шульган-Таш” и заказника “Алтын Со-
лок”. Общая площадь данных охранных зон не-
большая (225 и 899 км2 соответственно, т.е. около
25% от территории Бурзянского р-на) и, следова-
тельно, для обеспечения охраны бурзянской по-
пуляции этой площади недостаточно. Необходи-
мо ввести запрет на ввоз пчел не только на охра-
няемые территории, а на всю территорию
Бурзянского р-на. Несмотря на то, что местное
население старается контролировать завоз пчел,
как показывают наши данные, он все же происхо-
дит. В Норвегии на территории площадью около
3500 км2 разрешается содержать только A. m. mel-
lifera, и примерно такие же территории отведены
под разведение A. m. carnica [19]. Аналогичную
тактику пчеловодства можно внедрить и в РБ –
выделить территории, где преобладает A. m. mellifera
или A. m. carnica, и разводить их в пределах выде-
ленной зоны.

Чтобы компенсировать потери пчелосемей
пчеловоды вынуждены закупать пчелосемьи не-
известного происхождения. Зачастую ими оказы-
ваются пакеты с подвидами из эволюционной
ветви С, поскольку они более доступны. Решени-
ем данной проблемы является создание селекци-
онных центров по разведению темной лесной
пчелы. Основная задача таких селекционных
центров должна заключаться прежде всего не в
создании экономически эффективных линий и

Таблица 3. Попарные Fst между выборками четырех подвидов

Примечание. C – референсная выборка ветви C, M – референсная выборка ветви M, Yn2011 – Янаульская 2011, Yn2019 – Янауль-
ская 2019, Ig2012 – Иглинская 2012, Ig2019 – Иглинская 2019, Bz2013 – Бурзянская 2013, Bz2019 – Бурзянская 2019, * – p < 0.05.

С М Yn2011 Yn2019 Ig2012 Ig2019 Bz2013 Bz2019

C 0.0000 0.4920 0.5334 0.5119 0.2894 0.3988 0.4987 0.4045

M * 0.0000 0.0263 0.0128 0.0980 0.0605 0.0828 0.0299

Yn2011 * * 0.0000 0.0173 0.1249 0.0759 0.0626 0.0278

Yn2019 * * * 0.0000 0.1103 0.0589 0.0668 0.0251

Ig2012 * * * * 0.0000 0.0488 0.0895 0.0559

Ig2019 * * * * * 0.0000 0.0700 0.0134

Bz2013 * * * * * * 0.0000 0.0503

Bz2019 * * * * * * * 0.0000
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породных типов, а в восстановлении естествен-
ного генофонда.
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Dynamics of the Genetic Structure of Apis mellifera Populations in the Southern Urals
M. D. Kaskinovaa, *, L. R. Gaifullinaa, E. S. Saltykovaa, A. V. Poskryakova, and A. G. Nikolenkoa

a Institute of Biochemistry and Genetics, Ufa Federal Research Center, Russian Academy of Sciences, Ufa, 450054 Russia
*e-mail: kaskinovamilyausha@mail.ru

We analyzed samples of bees from three districts of the Republic of Bashkortostan, including samples from
protected natural areas, selected with a 6–8 year interval to assess changes in their genetic structure. The
polymorphism of the intergenic region COI-COII of mitochondrial DNA and 9 SSR loci of nuclear DNA was
analyzed. In the Apis mellifera mellifera population from a protected natural area, the introgression of the gene
pool of subspecies from the evolutionary lineage C was revealed. The results allow us to propose measures to
limit the import of bee colonies from the evolutionary lineage C.

Keywords: Apis mellifera L., hybridization, dark forest bee, specially protected natural areas.
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