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При изучении медоносной пчелы Apis mellifera L. применяются как классический морфо-
метрический, так и молекулярно-генетические методы, включая полногеномное секвенирование. С 
использованием морфометрического анализа тридцать подвидов A. mellifera были распределены по 
четырем эволюционным линиям, которые соответствовали их географическому происхождению. 
Исследование полиморфизма мтДНК, например локуса COI-COII, позволило выделить три основ-
ные эволюционные линии — А, М и С. Вместе с тем метод имеет ограничение, связанное с мате-
ринским наследованием митохондриального генома. Поскольку у медоносной пчелы нет половых 
хромосом, информацию о наследовании по линии трутней (а также по линии матки) можно полу-
чить только на основании анализа аутосомных локусов, таких как SNP (single nucleotide poly-
morphism) и SSR (simple sequence repeats) маркеры. В настоящей работе впервые проведена оценка 
информативности морфометрического и молекулярно-генетического методов для идентификации 
подвидов A. mellifera, обитающих на пасеках Сибири, и показано, что анализ изменчивости основ-
ных параметров крыла (кубитальный индекс, гантельный индекс, дискоидальное смещение) и ло-
куса COI-COII мтДНК позволяет точно определить происхождение пчелиной семьи. Впервые изу-
чено генетическое разнообразие среднерусской породы сибирских популяций с использованием 
микросателлитных локусов. Выявлены породо- и экоспецифичные диагностические аллели, позво-
ляющие дифференцировать среднерусскую породу и ее экотипы, а также подвиды южного проис-
хождения (карпатскую породу, карнику). Цель работы — оценить информативность морфометри-
ческого и молекулярно-генетических методов для идентификации подвидов A. mellifera при изуче-
нии медоносной пчелы в Сибири. Объектом исследования были медоносные пчелы, полученные с 
92 пасек 69 населенных пунктов, расположенных в пяти регионах Сибири: в Томской и Кемеров-
ской областях, в Красноярском крае, Алтайском крае и Республике Алтай. Чтобы изучить пород-
ный состав медоносных пчел на пасеках Сибири, первоначально рабочие особи из 414 пчелиных 
семей были исследованы с использованием морфометрического метода и анализа вариабельности 
локуса COI-COII мтДНК. На втором этапе выявленные пчелиные семьи среднерусской породы 
A. m. mellifera были изучены с использованием комплекса SSR-маркеров. Исследована ва-
риабельность 31 микросателлитного локуса. С целью поиска уникальных или специфичных для 
разных подвидов медоносной пчелы SSR-маркеров также изучено генетическое разнообразие пчел 
двух подвидов A. m. carpathica и A. m. carnica, имеющих южное происхождение (группа сравнения). 
Расчет популяционно-генетических параметров (частота аллелей, показатели наблюдаемой и ожи-
даемой гетерозиготности) проводили с использованием программы GenAlEx 6.5 (https://biology-
assets.anu.edu.au/GenAlEx/). Оценка степени интрогрессии генов эволюционной линии С в линию 
М была выполнена на основе данных полиморфизма микросателлитных локусов с использованием 
программы STRUCTURE 2.3.4 (https://web.stanford.edu/group/pritchardlab/home.html). Выявлено, 
что три показателя крыла, а именно кубитальный индекс, гантельный индекс и дискоидальное 
смещение, совместно с данными по полиморфизму мтДНК необходимы и достаточны для диффе-
ренциации подвидов A. mellifera, причем показатель «дискоидальное смещение» одним из первых 
отклоняется от стандартных значений породы в процессе гибридизации пчел. В результате микро-
сателлитного анализа выявлены локусы, которые дифференцируют как подвиды разных эволюци-
онных линий (линии М и С), так и различные экотипы среднерусской пчелы. В качестве диагно-
стических ДНК-маркеров могут быть рассмотрены локусы А043, Аp081, Аp049, AT139, A113, 
mrjp3, состав и частота преобладающих аллелей которых (породоспецифичные аллели) различа-
лись у подвидов A. m. mellifera (линия М) и двух подвидов южного происхождения (карпатская 
порода A. m. carpathica и карника A. m. carnica, линия С). У пчел среднерусской породы 
A. m. mellifera аллели размером 128 п.н. локуса А043, 124 п.н. локуса Ap081, 127 п.н. локуса 
Ap049, 190 п.н. локуса AT139, 218 п.н. локуса A113 и 529 п.н. — mrjp3 регистрировали с высокой 
частотой (0,54-0,99), тогда как у пчел южного происхождения A. m. carpathica и A. m. carnica эти 
аллели оказались более редкими (0,01-0,27). Микросателлитный локус А008 рассматривается как 
наиболее перспективный молекулярный маркер для дифференциации различных экотипов темной 
лесной пчелы A. m. mellifera, обитающих на территории Сибири, Урала и Европы (выявлены 
эко-специфичные аллели). На основании изучения генетического разнообразия медоносных 
пчел, обитающих на территории Сибири, с использованием микросателлитных локусов разработана 
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диагностическая панель молекулярных маркеров для дифференциации подвидов и экотипов медо-
носной пчелы, принадлежащих к эволюционным линиям М и С (A. m. mellifera, A. m. carpathica и 
A. m. carnica).  

 

Ключевые слова: Apis mellifera, медоносная пчела, морфометрические признаки, мтДНК, 
микросателлитные локусы, COI-COII, ДНК-маркеры, Сибирь. 

 

В настоящее время при исследовании медоносной пчелы Apis 
mellifera L. применяются как классический морфометрический (1, 2), так и 
молекулярно-генетические методы (3-5), включая полногеномное секвени-
рование (6). Вместе с тем морфометрия и анализ полиморфизма митохон-
дриальной ДНК (мтДНК) наиболее часто используются для идентификации 
подвидов медоносной пчелы (1, 7, 8).  

Морфометрический метод предполагает анализ около 40 качествен-
ных (окраска тергитов, форма задней границы воскового зеркальца, харак-
теристики волосяной каймы на брюшке рабочих пчел и т.д.) и количествен-
ных (тарзальный индекс, кубитальный индекс, площадь воскового зер-
кальца и т.д.) признаков медоносной пчелы (9, 10). С использованием мор-
фометрического анализа 30 подвидов A. mellifera были распределены по 
четырем эволюционным линиям, которые соответствовали их географиче-
скому происхождению: подвиды Африканского континента — линия А (Аф-
риканская), подвиды западной части Средиземноморья и северо-западной 
Европы — линия М (Мellifera), подвиды юго-восточной Европы и восточ-
ного Средиземноморья — линия С (Carnica), подвиды Ближнего Востока и 
западной части Азии — линия О (Oriental) (10). 

Исследование полиморфизма мтДНК, например локуса COI-COII 
(последовательность между генами цитохромоксидазы I и цитохромокси-
дазы II), позволило выделить три основные эволюционные линии — А, М 
и С (7, 11, 12). При этом варианты мтДНК не всегда согласуются с систе-
матикой, основанной на морфологии. Например, подвиды морфологиче-
ских линий С и О характеризуются одним и тем же вариантом мтДНК (12). 
Согласно анализу мтДНК, у подвидов линии С выявлена самая короткая 
последовательность локуса COI-COII, или вариант Q. Наоборот, у подвидов 
линий М и А более длинная последовательность, которая включает минимум 
один элемент Q, а также элемент P (варианты PQ, PQQ, PQQQ, PQQQQ 
или PQQQQ) (13, 14).  

Вместе с тем метод имеет ограничение, связанное с материнским 
наследованием митохондриального генома. Поскольку у медоносной пчелы 
нет половых хромосом, информацию о наследовании по линии трутней (а 
также по линии матки) можно получить только на основании анализа ауто-
сомных локусов, таких как SNP (single nucleotide polymorphism, однонук-
леотидный полиморфизм) и SSR (simple sequence repeats, микросателлитные 
локусы) маркеры. Так, микросателлитные локусы широко применяются в 
исследованиях медоносной пчелы, например для характеристики популя-
ционно-генетической структуры (15-17), выявления гибридизации между 
разными подвидами (5, 18, 19), дифференциации подвидов (20, 21) и 
оценки адаптационного потенциала пчел различного происхождения и эво-
люционных линий (22-24). Однако генетическое разнообразие разных под-
видов медоносной пчелы по микросателлитным локусам и другим ядерным 
маркерам изучено недостаточно, референсные материалы не разработаны. 
При этом на основании данных полиморфизма SNP-маркеров у пчел 14 
подвидов выделены группы, в значительной степени соответствующие мор-
фологическим эволюционным линиям. Также были установлены дополни-
тельные линии африканского происхождения (например, линия Y — Yem-
enitica, Эфиопия) (7, 25).  
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В России в связи с разнообразием природно-климатических условий 
к разведению рекомендованы три подвида пчел (23): темная лесная пчела, или 
среднерусская порода Apis mellifera mellifera L., кавказская порода A. m. cauca-
sica Gorb. и карпатская порода A. m. carpathica (производная A. m. carnica 
Poll.). Также разводят карнику A. m. carnica, итальянскую пчелу A. m. ligus-
tica Spin. и дальневосточнаую пчелу (продукт бессистемного скрещивания 
украинских степных A. m. sossimai Engel и среднерусских пчел при участии 
кавказских и итальянских пчел). В Сибири первоначально культивирова-
лась среднерусская пчела A. m. mellifera, которую завезли 230 лет назад в 
Томскую губернию. Пчелы среднерусской породы хорошо адаптировались 
к местным суровым климатическим условиям и растительности, но зимовку 
пчелиных семей контролирует человек. С конца XX века на территории Си-
бири наблюдается активный завоз пчел южного происхождения, что при-
вело к массовой гибридизации (26). 

В настоящей работе впервые проведена оценка информативности 
морфометрического и молекулярно-генетического методов для идентифи-
кации подвидов A. mellifera, обитающих на пасеках Сибири, и показано, что 
анализ изменчивости основных параметров крыла (кубитальный индекс, 
гантельный индекс, дискоидальное смещение) и локуса COI-COII мтДНК 
позволяет точно определить происхождение пчелиной семьи. Впервые изу-
чено генетическое разнообразие среднерусской породы сибирских популя-
ций с использованием микросателлитных локусов. Выявлены породо- и 
экоспецифичные диагностические аллели, позволяющие дифференциро-
вать среднерусскую породу и ее экотипы, а также подвиды южного проис-
хождения (карпатскую породу, карнику). 

Цель работы — оценить информативность морфометрического и мо-
лекулярно-генетических методов для идентификации подвидов Apis mellifera 
при изучении медоносной пчелы в Сибири. 

Методика. Исследования проводили в 2008-2018 годах. Объектом 
были медоносные пчелы, полученные с 92 пасек 69 населенных пунктов, 
расположенных в пяти регионах Сибири: Томской области (52 пункта/71 
пасека/340 пчелиных семей), Кемеровской области (4/5/16), Красноярском 
крае (6/6/25), Алтайском крае (6/9/31) и Республике Алтай (1/1/2). Чтобы 
изучить породный состав медоносных пчел на пасеках Сибири, первона-
чально исследовали рабочих особей из 414 пчелиных семей с использова-
нием морфометрического метода и анализа мтДНК. 

На втором этапе выявленные пчелиные семьи среднерусской 
породы A. m. mellifera были изучены с использованием комплекса SSR-мар-
керов. Исследовали вариабельность 31 микросателлитного локуса. С целью 
поиска уникальных или специфичных для разных подвидов медоносной 
пчелы SSR-маркеров также было изучено генетическое разнообразие пчел 
двух подвидов — A. m. carpathica и A. m. carnica, имеющих южное происхож-
дение (группа сравнения). 

В процессе морфометрического анализа изучали основные породо-
определяющие показатели крыла пчел (дискоидальное смещение, кубиталь-
ный и гантельный индексы), а также окраску тергитов. От каждой семьи 
брали 25-30 рабочих особей (27). Полученные данные морфометрического 
анализа сравнивали с показателями морфологических признаков согласно 
стандарту породы (28). 

Для молекулярно-генетического анализа выделяли образцы ДНК из 
грудных мышц рабочих пчел с помощью набора ДНК-Экстран-2 (ЗАО 
«Синтол», Россия) и анализировали методом полимеразной цепной реакции 
(ПЦР) с использованием набора реагентов БиоМастер HS-Taq ПЦР-Color 
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(ООО «Биолабмикс», Россия) на амплификаторе BioRad Т100 («Bio-Rad La-
boratories, Inc.», США).  

Анализ вариабельности локуса COI-COII мтДНК выполняли с ис-
пользованием следующих последовательностей праймеров: F-5′-САСАТТТ-
АGАААТТССАТТА-3′, R-5′-АТАААТАТGААТСАТGТGGА-3′ (29). Условия 
ПЦР: 5 мин при 95 °С (первичная денатурация); 1 мин при 95 °С (денату-
рация), 2 мин при 57 °С (отжиг праймеров), 2 мин при 72 °С (элонгация 
цепи) (35 циклов); 7 мин при 72 °С (финальная элонгация). ПЦР-продукты 
разделяли в 1,5 % агарозном геле и анализировали в программе Image LabTM 
Software («Bio-Rad Laboratories, Inc.», США). У среднерусской породы медо-
носной пчелы локус COI-COII был представлен аллелями PQQ и PQQQ, 
имеющими размеры соответственно 600 и 800 п.н., тогда как у пород южного 
происхождения (карпатская порода, карника и др.) присутствовал аллель Q 
размером 350 п.н. Анализировали 5 рабочих особей от пчелиной семьи. 

Для SSR-анализа использовали предварительно описанные последо-
вательности праймеров и условия амплификации (30-32). Была изучена ва-
риабельность микросателлитных локусов А008, Ap049, А043, AC117, Ap243, 
H110, A024, A113, SV185, Ap066, Ap081, A088, A007, A028, 6339, SV220, 
K0457B, K1168, Ap033, K0820, Ap007, Ap068, K0405, K1615, K0711, SV167, 
Ap249, Ap226, A056, AT139, mrjp3. Один праймер из каждой пары имел флу-
оресцентную метку. Генотипирование образцов проводили на генетическом 
анализаторе ABI Prism 3730 («Applied Biosystems, Inc.», США; Центр кол-
лективного пользования НИИ медицинской генетики Томского НИМЦ 
РАН «Медицинская геномика»). Использовали стандарт длины молекул ДНК 
GeneScan500-ROX в условиях, рекомендуемых производителем. Размер фраг-
ментов анализировали с помощью программного обеспечения GeneMapper 
Software («Applied Biosystems, Inc.», США). Для каждой выборки пчел по 
разным микросателлитным локусам было исследовано минимум 27 и мак-
симум 534 рабочих особи. В выборке пчел алтайской популяции микросател-
литный анализ не проводили для локусов A028, A088, A056, K0711, Ap068, 
K1615 и Ap249, у пчел томской популяции — для локусов Ap033 и SV167. 

Расчет популяционно-генетических параметров (частота аллелей, 
показатели наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности — Ho и He) прово-
дили в программе GenAlEx 6.5 (https://biology-assets.anu.edu.au/GenAlEx/) 
(33). Статистически значимые различия между наблюдаемой и ожидаемой 
гетерозиготностью выявляли с помощью t-критерия Стьюдента. Степень 
интрогрессии генов эволюционной линии С (карпатская порода A. m. car-
pathica и карника A. m. carnica) в ядерном геноме среднерусских пчел (эво-
люционная линия М) разных популяций Сибири оценивали по данным 
полиморфизма микросателлитных локусов с использованием программы 
STRUCTURE 2.3.4 (https://web.stanford.edu/group/pritchardlab/home.html) 
на основе байесовского анализа (Bayesian analysis). Применяли метод кла-
стеризации Монте-Карло с цепями Маркова (Monte Carlo Markov Chain, 
MCMC) при заданном числе кластеров K = 2, K = 3 и K = 5 с использова-
нием модели смешивания (admixture model) и повторности MCMC (iteration) 
500000 (34). Подготовительную обработку данных проводили в приложении 
Microsoft Excel 2010, статистические расчеты выполняли в приложении 
StatSoft STATISTICA 8.0 for Windows («StatSoft, Inc.», США). В таблицах 
представлены средние значения показателей (M) и стандартные ошибки 
средних (±SEM).  

Результаты. Согласно данным, полученным при исследовании мор-
фометрических показателей и митохондриального генома медоносных пчел, 
большинство пчелиных семей, обитающих на территории Сибири, было 

https://web.stanford.edu/group/pritchardlab/home.html
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представлено гибридами среднерусской и карпатской пород (рис. 1). При 
этом более 60 % семей по материнской линии произошли от среднерусской 
пчелы, согласно данным анализа мтДНК (35). 

Выраженная гетерогенная картина наблюдалась в регионах с хорошо 
развитым пчеловодством (Кемеровская область, южные районы Томской 
области, Алтайский край), куда активно завозятся пчелы южного происхож-
дения (преимущественно карпатская порода, карника) и гибриды. Например, 
в Кемеровской области на большинстве пасек были представлены гибриды 
среднерусской пчелы и пород южного происхождения, но также имелись 
промышленные пасеки, где культивировались породы южного происхож-
дения (A. m. carpathica, A. m. carnica). Пасек, где разводили чистопородную 
среднерусскую пчелу, мы не обнаружили. 

В более отдаленных 
регионах Сибири (северные 
районы Томской области, 
Красноярский край, Респуб-
лика Алтай) были обнару-
жены территории с однород-
ным по породному составу 
массивом пчел, происходя-
щих от среднерусской пчелы 
A. m. mellifera. Значительный 
интерес представляли попу-
ляции среднерусской породы 
на территории Красноярского 
края (енисейская популяция), 
на севере Томской области 
(обская популяция) и в гор-
ных районах Республики Ал-
тай (алтайская популяция), а 
также отдельные промышлен-
ные пасеки в некоторых райо-
нах Алтайского края (Змеи-
ногорский, Чарышский рай-
оны), где культивировалась 
A. m. mellifera (рис. 1).  

В таблице 1 приведе-
ны основные параметры кры-
ла и вариант локуса COI-COII 

мтДНК у пчел 34 чистопородных и гибридных семей, обитающих в Сибири. 
Для некоторых семей среднерусской породы, полученных с изолированных 
пасек (например, семья 3 с пасеки с. Остяцкое и семья ¹ 1 с пасеки в 
окрестностях с. Туруханск Красноярского края; семья ¹ 1 с пасеки в 
окрестностях с. Онгудай Республики Алтай), показано отклонение от стан-
дарта породы по кубитальному индексу, что может свидетельствовать в 
пользу генетического дрейфа как результата длительной изоляции семей. В 
то же время отклонение некоторых морфометрических показателей от стан-
дарта породы, например в семьях с пасеки п. Заречный (наличие в семье 
27 % особей с нейтральным дискоидальным смещением), могло указывать 
на влияние подвидов южного происхождения (см. табл. 1). Пасека в п. За-
речный находится в южном районе Томской области, где на близко распо-
ложенных пасеках разводятся пчелы разного происхождения.

 
Рис. 1. Карта распределения подвидов Apis mellifera mel-
lifera и A. m. carpathica, а также гибридов между этими 
подвидами на пасеках Сибирского региона Российской 
Федерации по данным морфометрического исследования 
и анализа мтДНК (2008-2018 годы). 
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1. Морфометрические показатели и вариант локуса COI-COII мтДНК у пчел (Apis mellifera L.) некоторых чистопородных и гибридных семей, 
обитающих на территории Сибири (2008-2018 годы) 

Населенный пункт ¹ семьи 
Вариант локуса  
COI-COII мтДНК 

Кубитальный индекс, усл. ед. Гантельный индекс, усл. ед. Дискоидальное смещение, % 
min-max M±SEM min-max M±SEM − 0 + 

С р е д н е р у с с к а я  п о р о д а  (Т о м с к а я  п о п у л я ц и я ) 
п. Чалково  1 PQQ 1,30-2,00 1,75±0,04 0,720-0,871 0,811±0,010 100,0 0,0 0,0 

2 PQQ 1,32-2,00 1,57±0,04 0,712-0,851 0,789±0,010 100,0 0,0 0,0 
с. Тегульдет 1 PQQQ 1,44-2,10 1,75±0,03 0,692-1,000 0,854±0,011 100,0 0,0 0,0 

2 PQQQ 1,26-2,22 1,74±0,04 0,701-0,914 0,825±0,010 100,0 0,0 0,0 
с. Могочино 1 PQQ 1,36-2,00 1,73±0,02 0,693-0,923 0,821±0,006 100,0 0,0 0,0 

2 PQQ 1,57-2,82 1,88±0,04 0,770-1,000 0,855±0,015 92,0 8,0 0,0 
п. Заречный 1 PQQQ 1,39-2,33 1,65±0,04 0,712-0,932 0,825±0,009 73,5 26,5 0,0 

2 PQQQ 1,19-2,05 1,64±0,06 0,679-1,000 0,865±0,012 73,1 26,9 0,0 
С р е д н е р у с с к а я  п о р о д а  (К р а с н о я р с к а я  п о п у л я ц и я) 

с. Остяцкое 1 PQQ 1,24-2,00 1,61±0,04 0,675-0,892 0,795±0,011 100,0 0,0 0,0 
2 PQQ 1,25-1,76 1,60±0,04 0,722-0,849 0,812±0,011 100,0 0,0 0,0 
3 PQQ 1,26-1,79 1,51±0,04 0,743-0,910 0,849±0,012 97,0 3,0 0,0 

с. Колмогорово 1 PQQ 1,32-2,10 1,60±0,05 0,724-0,900 0,820±0,009 97,0 3,0 0,0 
2 PQQ 1,28-1,76 1,58±0,05 0,716-0,919 0,820±0,012 93,0 7,0 0,0 
3 PQQ 1,28-1,86 1,56±0,04 0,746-0,985 0,810±0,011 97,0 3,0 0,0 

с. Озерное 1 PQQ 1,02-2,00 1,62±0,04 0,746-1,000 0,845±0,011 100,0 0,0 0,0 
2 PQQ 1,45-1,95 1,65±0,04 0,768-1,000 0,867±0,010 93,3 6,7 0,0 
3 PQQ 1,35-2,05 1,65±0,04 0,716-0,951 0,806±0,010 100,0 0,0 0,0 

п. Якша 1 PQQ 1,43-1,82 1,65±0,04 0,803-0,915 0,859±0,011 100,0 0,0 0,0 
с. Ярцево 1 PQQ 1,31-1,85 1,59±0,02 0,711-0,846 0,775±0,008 100,0 0,0 0,0 
с. Туруханск 1 PQQ 1,15-1,89 1,52±0,04 0,779-0,919 0,849±0,011 100,0 0,0 0,0 

С р е д н е р у с с к а я  п о р о д а  (А л т а й с к а я  п о п у л я ц и я) 
с. Барановка 1 PQQ 1,42-2,10 1,75±0,04 0,732-0,883 0,833±0,012 100,0 0,0 0,0 
Окрестности с. Онгудай 1 PQQ 1,00-1,67 1,44±0,04 0,740-0,919 0,840±0,012 100,0 0,0 0,0 
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Продолжение таблицы 1 
К а р п а т с к а я  п о р о д а   

Разные регионы Сибири 1 Q 2,20-3,40 2,80±0,10 0,919-1,208 0,972±0,009 0,0 23,3 76,7 
2 Q 2,00-3,50 2,93±0,07 0,967-1,230 1,118±0,015 0,0 0,0 100,0 
3 Q 2,11-4,10 3,12±0,10 0,905-1,205 1,048±0,015 3,4 10,4 86,2 
4 Q 1,68-3,64 2,51±0,06 0,867-1,210 1,050±0,010 4,0 20,0 76,0 
5 Q 2,00-5,56 3,41±0,02 0,905-1,310 1,125±0,016 0,0 3,0 97,0 

Г и б р и д н ы е  с е м ь и  (п а с е к и  Т о м с к о й  о б л а с т и) 
п. Курлек 1 PQQQ 1,74-3,29 2,14±0,07 0,857-1,053 0,937±0,100 32,14 57,14 10,72 

2 Q 1,30-2,29 1,66±0,04 0,735-0,965 0,878±0,011 72,40 27,60 0,00 
с. Кривошеино 1 PQQ 1,00-2,67 1,79±0,07 0,707-1,000 0,884±0,018 27,27 18,18 54,55 
п. Синий Утес 1 Q 1,83-2,87 2,37±0,06 0,815-1,053 0,931±0,012 6,70 76,70 16,60 
с. Подгорное 1 Q 1,35-2,87 2,19±0,10 0,797-1,100 0,910±0,010 34,30 45,70 20,00 

2 Q 1,72-3,01 2,53±0,06 0,852-1,178 0,977±0,011 51,40 14,30 34,30 
Окрестности г. Томска 1 Q 1,64-2,69 2,12±0,05 0,722-0,946 0,895±0,011 90,00 6,70 3,30 

С т а н д а р т ы  п о р о д ы  
A. m. mellifera а 

PQQ/PQQQ 
1,30-2,10 1,70 0,600-0,923 − − − − 

A. m. mellifera б 1,30-1,90 1,5-1,7 0,600-0,923 − 91-100 5-10 0 
A. m. carpathica а Q 2,30-3,00 2,65 − ≥ 0,925 0-5 0-20 80-100 
П р и м е ч а н и е. а — Европейский стандарт подвидов пчел, разработанный на основе значений кубитального и гантельного индексов (28), б — стандарт породы пчел, принятый в 
России. Методом морфометрического анализа исследовано минимум 25 особей от семьи; анализ мтДНК (вариабельность локуса COI-COII) проведен для 5 особей от пчелиной семьи. 
Прочерки означают отсутствие данных.  
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Таким образом, сибирские популяции медоносной пчелы характе-
ризуются сложной и мозаичной генетической структурой. Нами выявлены 
как чистопородные пчелиные семьи различного происхождения, так и ги-
бриды. Пчелиные семьи A. m. mellifera можно рассматривать как уникаль-
ный материал для сохранения и восстановления генофонда среднерусской 
пчелы на территории России. 

Генетическое разнообразие медоносных пчел среднерусской породы 
изучали по 31 микросателлитному локусу. В качестве группы сравнения ис-
пользовали медоносных пчел от семей южных подвидов A. m. carpathica и 
A. m. carnica. Среди изученных локусов были отобраны 22 полиморфных 
SSR-маркера, наиболее информативных для дифференциации подвидов и 
экотипов медоносной пчелы (табл. 2). Для остальных 9 микросателлитных 
локусов отмечали сходный состав и частоту аллелей, включая преобладаю-
щие у пчел разного происхождения (в таблице 2 в качестве примера таких 
локусов приведены AC117, SV185 и H110). 

2. Параметры генетического разнообразия 25 микросателлитных локусов у 
медоносных пчел (Apis mellifera L.) различного происхождения, обитающих на 
территории Сибири (2008-2018 годы) 

Параметр 

Подвид медоносной пчелы A. mellifera 
mellifera carpathica carnica 

эволюционная линия M  
(PQQ, PQQQ локуса COI-COII мтДНК) 

эволюционная линия C  
(Q локуса COI-COII мтДНК) 

Томская  
область 

Красноярский 
край 

Алтай 
семьи, завезенные  
в Сибирь из питомников 

Л о к у с  Ap066 
Число: 

исследованных пчел 206 323 36 196 97 
аллелей 6 7 5 6 3 

Частота преобладающих аллелей:     
   90 п.н. 0,325±0,023а 0,130±0,013 0,306±0,054а 0,933±0,018а 0,921±0,014а 
   96 п.н. 0,187±0,019 0,370±0,019а 0,417±0,058а 0,046±0,015 0,041±0,010 
   98 п.н. 0,347±0,024а 0,252±0,017 0,222±0,049 0 0 
Ho 0,782±0,029 0,625±0,027*** 0,694±0,077 0,148±0,025 0,113±0,032 
He 0,726±0,010 0,728±0,007 0,682±0,026 0,150±0,024 0,127±0,032 

Л о к у с  A024 
Число: 

исследованных пчел 307 534 34 183 106 
аллелей 6 8 4 6 9 

Частота преобладающих аллелей:     
   92 п.н. 0,660±0,019а 0,473±0,015а 0,779±0,050а 0 0 
   96 п.н. 0,007±0,003 0,156±0,011 0 0 0 
   98 п.н. 0,011±0,004 0,028±0,005 0,029±0,021 0,219±0,022 0,099±0,021 
   100 п.н. 0,186±0,016 0,126±0,010 0,162±0,045 0,301±0,024а 0,448±0,034а 
   102 п.н. 0,007±0,003 0,029±0,005 0 0,156±0,019 0,297±0,031 
   104 п.н. 0 0,059±0,007 0 0,169±0,020 0 
   106 п.н. 0,130±0,014 0,085±0,009 0 0,101±0,016 0,057±0,016 
Ho 0,505±0,029 0,468±0,022*** 0,265±0,076 0,563±0,037*** 0,566±0,048* 
He 0,513±0,020 0,722±0,012 0,365±0,065 0,798±0,009 0,693±0,021 

Л о к у с  Ap081 
Число: 

исследованных пчел 150 372 33 193 137 
аллелей 5 4 3 6 4 

Частота преобладающих аллелей:     
   124 п.н. 0,820±0,022а 0,973±0,006а 0,955±0,026а 0,204±0,024 0,042±0,010 
   130 п.н. 0,037±0,011 0,009±0,004 0,030±0,021 0,762±0,022а 0 
   132 п.н. 0 0 0 0,101±0,015 0,708±0,028а 
Ho 0,120±0,027*** 0,032±0,009 0,091±0,050 0,337±0,034 0,489±0,043 
He 0,318±0,034 0,053±0,011 0,088±0,047 0,404±0,030 0,452±0,031 

Л о к у с  A043 
Число: 

исследованных пчел 305 418 33 177 106 
аллелей 4 4 3 4 3 

Частота преобладающих аллелей:     
   128 п.н. 0,831±0,015а 0,974±0,006а 0,864±0,042а 0,071±0,014 0,222±0,029 
   132 п.н. 0,012±0,004 0,006±0,003 0,121±0,040 0,020±0,007 0 
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Продолжение таблицы 2 

   138 п.н. 0 0 0 0,105±0,016 0,009±0,007 
   140 п.н. 0,156±0,015 0,014±0,004 0,015±0,015 0,805±0,021а 0,769±0,029а 
Ho 0,279±0,026 0,022±0,007* 0,030±0,030** 0,266±0,033 0,443±0,048 
He 0,285±0,021 0,052±0,011 0,239±0,063 0,336±0,030 0,360±0,032 

Л о к у с  A007 
Число 

исследованных пчел 206 381 36 193 114 
аллелей 3 6 3 9 8 

Частота преобладающих аллелей:     
   104 п.н. 0,063±0,012 0,154±0,013 0,444±0,059а 0,005±0,004 0,081±0,019 
   108 п.н. 0,820±0,019а 0,810±0,014а 0,542±0,059а 0,357±0,025а 0,257±0,030 
   112 п.н. 0,117±0,016 0,013±0,004 0 0,378±0,025а 0,114±0,022 
   114 п.н. 0 0,008±0,003 0,014±0,014 0,114±0,016 0,252±0,030 
   131 п.н. 0 0 0 0,082±0,014 0,200±0,028 
Ho 0,199±0,028** 0,297±0,023 0,806±0,066 0,609±0,036* 0,495±0,049*** 
He 0,309±0,027 0,320±0,020 0,509±0,020 0,708±0,013 0,808±0,011 

Л о к у с  A008 
Число: 

исследованных пчел 306 451 34 193 135 
аллелей 6 6 3 9 7 

Частота преобладающих аллелей:     
   162 п.н. 0,868±0,014а 0,938±0,008а 0,868±0,041а 0,106±0,016 0,315±0,028а 
   170 п.н. 0 0 0,118±0,039 0,065±0,013 0,067±0,015 
   174 п.н. 0,023±0,006 0,009±0,003 0,015±0,015 0,443±0,025а 0,415±0,030а 
   178 п.н. 0 0 0 0,153±0,018 0,096±0,018 
Ho 0,226±0,024 0,093±0,014 0,265±0,076 0,580±0,036*** 0,607±0,042* 
He 0,243±0,023 0,119±0,015 0,233±0,062 0,751±0,018 0,710±0,017 

Л о к у с  AC117 
Число: 

исследованных пчел 301 497 34 185 137 
аллелей 4 4 3 4 4 

Частота преобладающих аллелей:     
   177 п.н. 0,098±0,012 0,139±0,011 0,029±0,021 0,014±0,006 0,157±0,022 
   181 п.н. 0,292±0,019 0,163±0,012 0,044±0,025 0,203±0,021 0,190±0,024 
   185 п.н. 0,517±0,020а 0,687±0,015а 0,927±0,032а 0,778±0,022а 0,650±0,029а 
Ho 0,389±0,028*** 0,302±0,021*** 0,147±0,061 0,297±0,034 0,219±0,035*** 
He 0,629±0,014 0,482±0,016 0,139±0,055 0,353±0,026 0,517±0,028 

Л о к у с  AT139 
Число: 

исследованных пчел 38 162 34 129 135 
аллелей 3 3 2 7 5 

Частота преобладающих аллелей:     
   177 п.н. 0,211±0,047 0,080±0,015 0,015±0,015 0,124±0,021 0,656±0,029а 
   179 п.н. 0 0 0 0,349±0,030а 0 
   182 п.н. 0 0 0 0,349±0,030а 0,230±0,026 
   186 п.н. 0,118±0,037 0 0 0,012±0,007 0 
   190 п.н. 0,671±0,054а 0,880±0,018а 0,985±0,015а 0,008±0,006 0,022±0,009 
Ho 0,500±0,081 0,154±0,028 0,029±0,029 0,674±0,041 0,430±0,043 
He 0,491±0,053 0,218±0,029 0,029±0,028 0,718±0,013 0,510±0,028 

Л о к у с  Ap243 
Число: 

исследованных пчел 212 316 32 198 107 
аллелей 8 8 8 4 7 

Частота преобладающих аллелей:     
   252 п.н. 0,014±0,006 0,137±0,014 0,141±0,044 0,970±0,009а 0,869±0,023а 
   255 п.н. 0,427±0,024а 0,242±0,017 0,031±0,022 0 0,037±0,013 
   257 п.н. 0 0,008±0,004 0,563±0,062а 0 0 
   263 п.н. 0,330±0,023а 0,390±0,020а 0,125±0,041 0,005±0,004 0,033±0,012 
Ho 0,439±0,034*** 0,468±0,028*** 0,500±0,088 0,020±0,010* 0,140±0,034 
He 0,694±0,014 0,753±0,010 0,642±0,058 0,059±0,016 0,241±0,039 

Л о к у с  SV185 
Число: 

исследованных пчел 243 278 36 57 30 
аллелей 5 5 3 4 5 

Частота преобладающих аллелей:     
   263 п.н. 0,288±0,021 0,158±0,016 0,417±0,058а 0,149±0,033 0,100±0,039 
   266 п.н. 0,117±0,015 0,385±0,021а 0,097±0,035 0,149±0,033 0,300±0,059а 
   269 п.н. 0,578±0,022а 0,421±0,021а 0,486±0,059а 0,386±0,046а 0,233±0,055 
   272 п.н. 0,010±0,005 0,002±0,002 0 0,316±0,044а 0,350±0,062а 
Ho 0,527±0,032 0,550±0,030** 0,583±0,082 0,439±0,066*** 0,867±0,062* 
He 0,569±0,017 0,649±0,009 0,581±0,027 0,707±0,019 0,723±0,023 
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Продолжение таблицы 2 

Л о к у с  Ap049 
Число: 

исследованных пчел 309 442 36 183 85 
аллелей 5 7 4 9 5 

Частота преобладающих аллелей:     
   120 п.н. 0,123±0,013 0,002±0,002 0 0,227±0,022 0,194±0,030 
   127 п.н. 0,673±0,019а 0,761±0,014а 0,542±0,059а 0,030±0,009 0,035±0,014 
   130 п.н. 0,175±0,015 0,154±0,012 0,250±0,051 0,160±0,019 0,235±0,033 
   139 п.н. 0,023±0,006 0,042±0,007 0 0,511±0,026а 0,453±0,038а 
   152 п.н. 0 0,008±0,003 0,181±0,045 0,055±0,012 0,082±0,021 
Ho 0,447±0,028 0,378±0,023 0,389±0,081* 0,564±0,037* 0,506±0,054** 
He 0,501±0,020 0,394±0,019 0,611±0,040 0,658±0,019 0,694±0,022 

Л о к у с  A113 
Число: 

исследованных пчел 290 509 33 194 136 
аллелей 11 4 2 9 6 

Частота преобладающих аллелей:     
   212 п.н. 0,107±0,013 0,048±0,007 0 0,874±0,017а 0,599±0,030а 
   218 п.н. 0,571±0,021а 0,818±0,012а 0,879±0,040а 0,034±0,009 0,272±0,027 
   220 п.н. 0,255±0,018 0,129±0,011 0,121±0,040 0,039±0,010 0,015±0,007 
Ho 0,521±0,029* 0,236±0,019** 0,000±0,000*** 0,180±0,027 0,456±0,043* 
He 0,597±0,017 0,312±0,017 0,213±0,060 0,233±0,029 0,562±0,025 

Л о к у с  H110 
Число: 

исследованных пчел 282 439 36 195 77 
аллелей 3 5 5 5 6 

Частота преобладающих аллелей:     
 154 п.н. 0 0 0 0,005±0,004 0,110±0,025 
 158 п.н. 0 0,040±0,007 0,014±0,014 0,126±0,017 0,013±0,009 
 162 п.н. 0,789±0,017а 0,452±0,017а 0,111±0,037 0,385±0,025а 0,097±0,024 
 166 п.н. 0,027±0,007 0,126±0,011 0,722±0,053а 0,413±0,025а 0,630±0,039а 
 170 п.н. 0,184±0,016 0,342±0,016а 0,028±0,019 0,072±0,013 0,143±0,028 

Ho 0,333±0,028 0,421±0,024*** 0,333±0,079 0,631±0,035 0,584±0,056 
He 0,343±0,022 0,660±0,009 0,450±0,065 0,661±0,012 0,561±0,040 

Л о к у с  A028 
Число: 

исследованных пчел 126 343 0 170 109 
аллелей 3 4 Нет данных 5 2 

Частота преобладающих аллелей:     
   126 п.н. 0,770±0,027а 0,848±0,014а  0,071±0,014 0,243±0,029 
   132 п.н. 0,167±0,024 0,054±0,009  0,829±0,020а 0,757±0,029а 
Ho 0,397±0,044 0,274±0,024  0,341±0,036 0,431±0,047 
He 0,376±0,034 0,268±0,021  0,301±0,031 0,368±0,030 

Л о к у с  Ap226 
Число: 

исследованных пчел 120 345 55 167 100 
аллелей 5 3 2 5 5 

Частота преобладающих аллелей:     
   227 п.н. 0,033±0,012 0,197±0,015 0,200±0,127 0,087±0,015 0,065±0,017 
   233 п.н. 0,871±0,022а 0,801±0,015а 0,800±0,127а 0,051±0,012 0,260±0,031 
   235 п.н. 0,004±0,004 0 0 0,210±0,022 0,090±0,020 
   237 п.н. 0,017±0,008 0 0 0,608±0,027а 0,400±0,035а 
   247 п.н. 0 0 0 0,045±0,011 0,185±0,028 
Ho 0,225±0,038 0,035±0,010*** 0,000±0,000* 0,473±0,039 0,620±0,049 
He 0,235±0,035 0,319±0,018 0,320±0,143 0,575±0,025 0,726±0,017 

Л о к у с  A088 
Число: 

исследованных пчел 82 236 0 82 77 
аллелей 2 2 Нет данных 2 3 

Частота преобладающих аллелей:     
   141 п.н. 0,927±0,020а 0,998±0,002а  0,098±0,023 0,234±0,034 
   150 п.н. 0 0  0,902±0,023а 0,753±0,035а 
Ho 0,122±0,036 0,004±0,004  0,024±0,017* 0,260±0,050 
He 0,136±0,035 0,004±0,004  0,176±0,037 0,378±0,037 

Л о к у с  A056 
Число: 

исследованных пчел 39 41 0 146 110 
аллелей 3 2 Нет данных 5 4 

Частота преобладающих аллелей:     
   280 п.н. 0,026±0,018 0  0,188±0,023 0,336±0,032а 
   282 п.н. 0,667±0,053а 0,720±0,050а  0,089±0,017 0,127±0,023 
   284 п.н. 0,256±0,049 0,281±0,050  0,630±0,028а 0,473±0,034а 
Ho 0,013±0,013 0,463±0,078  0,473±0,041 0,536±0,048* 
He 0,039±0,022 0,404±0,044  0,555±0,029 0,643±0,019 
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Продолжение таблицы 2 

Л о к у с  K0711 
Число: 

исследованных пчел 82 170 0 127 53 
аллелей 3 3 Нет данных 5 3 

Частота преобладающих аллелей:     
   212 п.н. 0,976±0,012а 0,918±0,015а  0,020±0,009 0 
   219 п.н. 0,018±0,011 0,071±0,014  0,815±0,024а 0,868±0,033а 
   222 п.н. 0 0  0,130±0,021 0,113±0,031 
Ho 0,049±0,024 0,094±0,022  0,299±0,041 0,264±0,061 
He 0,048±0,023 0,153±0,025  0,318±0,035 0,234±0,050 

Л о к у с  Ap068 
Число: 

исследованных пчел 125 242 0 157 55 
аллелей 10 5 Нет данных 7 9 

Частота преобладающих аллелей:     
   146 п.н. 0,020±0,009 0,074±0,012  0,255±0,025 0,118±0,031 
   150 п.н. 0,008±0,006 0  0,242±0,024 0,073±0,025 
   152 п.н. 0,092±0,018 0  0,303±0,026а 0,209±0,039 
   154 п.н. 0,036±0,012 0,008±0,004  0,045±0,012 0,227±0,040 
   158 п.н. 0,392±0,031а 0,552±0,023а  0,061±0,014 0,173±0,036 
   162 п.н. 0,212±0,026 0,337±0,022а  0,083±0,016 0,073±0,025 
   164 п.н. 0,128±0,021 0  0 0 
Ho 0,816±0,035 0,488±0,032*  0,605±0,039*** 0,782±0,056 
He 0,769±0,018 0,576±0,015  0,772±0,010 0,841±0,013 

Л о к у с  Ap033 
Число: 

исследованных пчел 0 274 35 90 84 
аллелей Нет данных 6 6 11 9 

Частота преобладающих аллелей:     
   221 п.н.  0,113±0,014 0,300±0,055а 0,006±0,006 0 
   225 п.н.  0,007±0,004 0,286±0,054 0,017±0,010 0,131±0,026 
   227 п.н.  0 0 0,233±0,032 0,262±0,034 
   229 п.н.  0 0 0 0,113±0,024 
   231 п.н.  0 0 0,356±0,036а 0,107±0,024 
   233 п.н.  0,016±0,005 0,100±0,036 0,200±0,030 0,030±0,013 
   235 п.н.  0,312±0,020а 0,229±0,050 0,061±0,018 0,262±0,034 
   239 п.н.  0,146±0,015 0,043±0,024 0 0 
   241 п.н.  0,405±0,021а 0,043±0,024 0 0 
Ho  0,631±0,029* 0,857±0,059 0,489±0,053*** 0,607±0,053*** 
He  0,704±0,010 0,762±0,021 0,770±0,017 0,816±0,014 

Л о к у с  SV167 
Число: 

исследованных пчел 0 251 36 80 82 
аллелей Нет данных 4 3 8 8 

Частота преобладающих аллелей:     
   198 п.н.  0,492±0,022а 0,458±0,059а 0 0 
   201 п.н.  0,400±0,022а 0,444±0,059а 0,475±0,040а 0,482±0,039а 
   204 п.н.  0 0 0 0,177±0,030 
   207 п.н.  0,104±0,014 0,097±0,035 0,188±0,031 0,037±0,015 
Ho  0,558±0,031 0,444±0,083 0,475±0,056*** 0,512±0,055** 
He  0,587±0,011 0,583±0,026 0,716±0,030 0,711±0,030 

Л о к у с  SV220 
Число: 

исследованных пчел 81 362 36 82 81 
аллелей 7 7 5 7 6 

Частота преобладающих аллелей:     
   176 п.н. 0,062±0,019 0,003±0,002 0 0,117±0,025 0,277±0,037 
   179 п.н. 0,031±0,014 0 0,028±0,019 0,599±0,039а 0,453±0,041а 
   182 п.н. 0 0,354±0,018а 0,097±0,035 0,031±0,014 0,014±0,010 
   185 п.н. 0,617±0,038а 0,403±0,018а 0,681±0,055а 0,037±0,015 0,047±0,017 
   188 п.н. 0,173±0,030 0,079±0,010 0,167±0,044 0,043±0,016 0,101±0,025 
   191 п.н. 0,090±0,023 0,006±0,003 0 0,173±0,030 0,095±0,024 
Ho 0,432±0,055* 0,503±0,026*** 0,528±0,083 0,500±0,058** 0,519±0,056 
He 0,574±0,039 0,693±0,010 0,498±0,061 0,697±0,026 0,594±0,037 

Л о к у с  K1615 
Число: 

исследованных пчел 42 282 0 49 40 
аллелей 5 4 Нет данных 5 5 

Частота преобладающих аллелей:     
   208 п.н. 0,512±0,055а 0,910±0,012а  0,010±0,010 0,025±0,018 
   210 п.н. 0 0  0 0,175±0,043 
   212 п.н. 0 0  0,796±0,041а 0,700±0,051а 
   214 п.н. 0,429±0,054а 0,016±0,005  0,102±0,031 0 
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Продолжение таблицы 2 

Ho 0,667±0,073 0,181±0,023  0,367±0,069 0,250±0,069* 
He 0,553±0,026 0,170±0,021  0,351±0,058 0,473±0,059 

Л о к у с  Ap249 
Число: 

исследованных пчел 114 247 0 159 85 
аллелей 6 4 Нет данных 9 8 

Частота преобладающих аллелей:     
   207 п.н. 0 0,020±0,006  0,110±0,018 0,038±0,015 
   213 п.н. 0,013±0,008 0,010±0,005  0,211±0,023 0,294±0,036 
   215 п.н. 0,013±0,008 0  0,289±0,025 0,019±0,011 
   219 п.н. 0,254±0,029 0,004±0,003  0,233±0,024 0,469±0,040а 
   221 п.н. 0,544±0,033а 0,966±0,008а  0,098±0,017 0,069±0,020 
Ho 0,588±0,046 0,061±0,015  0,679±0,037** 0,663±0,053 
He 0,624±0,026 0,067±0,016  0,795±0,009 0,682±0,027 

Л о к у с  mrjp3 
Число: 

исследованных пчел 89 244 27 145 129 
аллелей 4 5 3 9 8 

Частота преобладающих аллелей:     
   391 п.н. 0,034±0,014 0,041±0,009 0,370±0,066а 0,110±0,018 0,043±0,013 
   406 п.н. 0 0 0 0,486±0,029а 0,399±0,031а 
   464 п.н. 0,084±0,021 0,027±0,007 0 0,097±0,017 0,194±0,025 
   518 п.н. 0 0 0 0,197±0,023 0,194±0,025 
   529 п.н. 0,832±0,028а 0,812±0,018а 0,574±0,067а 0,041±0,018 0,019±0,009 
Ho 0,067±0,027*** 0,283±0,029 0,333±0,091 0,621±0,040 0,550±0,044*** 
He 0,298±0,043 0,329±0,024 0,530±0,039 0,700±0,022 0,753±0,017 
П р и м е ч а н и е. Подвиды медоносной пчелы установлены по данным морфометрического исследования 
и анализа мтДНК. Ho — наблюдаемая гетерозиготность, He — ожидаемая гетерозиготность; а — преоблада-
ющие аллели, частота которых более 30 %. 

*, **, *** Различия между наблюдаемой от ожидаемой гетерозиготностью статистически значимы соответ-
ственно при p < 0,05; p < 0,01; p < 0,001. 

 

В результате сравнительного анализа вариабельности микросател-
литных локусов у среднерусских, карпатских пчел и пчел карника для не-
которых SSR-маркеров были обнаружены различия в составе и/или частоте 
аллелей между подвидами. Так, для локусов Ap081, А008, А043, A139, А113, 
Аp243, Ар049, A024, A088, Ap226, K0711, SV220, K1615 и mrjp3 выявлены 
преобладающие аллели (частота регистрации более 0,40), состав которых 
различался у пчел среднерусской породы (линия М) и южных подвидов 
(линия С). Для локуса А043 преобладающим аллелем у A. m. mellifera (линия 
М) был аллель размером 128 п.н. (частота регистрации более 0,83), тогда 
как у A. m. carpathica и A. m. carnica (линия С) — аллель размером 140 п.н. 
(частота более 0,76). Для локуса А113 преобладающий аллель у A. m. car-
pathica и A. m. carnica имел размер 212 п.н., у A. m. mellifera — 218 п.н. (ча-
стота более 0,57). Для ряда локусов (например, Ap066, A007) выявлены об-
щие преобладающие аллели, но с разной частотой встречаемости у подви-
дов линий М и С (см. табл. 2). 

Характеристика генетического разнообразия на основе показателей 
гетерозиготности выявила сходные результаты для большинства изученных 
локусов у разных подвидов пчел: показаны более низкие значения наблю-
даемой гетерозиготности (Ho) по сравнению с ожидаемой (He). Для неко-
торых SSR маркеров, например локуса Ap066 у пчел среднерусской породы 
и локусов A043, SV185 у пчел карника, значение Ho было выше He. Среди 
групп среднерусских пчел эта ситуация была наиболее характерна для ал-
тайской популяции, что может быть обусловлено небольшим числом особей 
в выборке.  

Статистически значимые различия между значениями Ho и He мы 
выявили для разных выборок по большинству локусов, кроме AT139, A028 
и K0711. Так, статистически значимые различия между Ho и He были обна-
ружены у пчел среднерусской породы (енисейская популяция) для локусов 
Ap066, A024, AC117, Ap243, H110, Ap226 и SV220 (t ≥ 3,69, p < 0,001), SV185 
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и A113 (t ≥ 2,98, p < 0,01), A043, Ap033 и Ap068 (t ≥ 2,30, p < 0,05); у пчел 
томской популяции — для Ap081, AC117, Ap243, mrjp3 (t ≥ 4,55, 
p < 0,001), A007 (t = 2,83, p < 0,01), A113 и SV220 (t ≥ 2,26, p < 0,05); у 
пчел алтайской популяции — для A113 (t = 3,55, p < 0,001), A043 (t = 3,00, 
p < 0,01), Ap049 и Ap226 (t ≥ 2,46, p < 0,05); у A. m. carpathica — для A024, 
A008, SV185, SV167, Ap068, Ap033 (t ≥ 3,90, p < 0,001), SV220 и Ap249 
(t = 3,10, p < 0,01), А007, Аp243, Аp049, A088 (t ≥ 2,07, p < 0,05); у пчел 
A. m. carnica — для A007, AC117, Ap033, mrjp3 (t ≥ 4,30, p < 0,001), Аp049 и 
SV167 (t ≥ 3,18, p < 0,01), A113, A008, A024, SV185, A056 и K1615 (t ≥ 2,13, 
p < 0,05) (см. табл. 2). 

 

 
Рис. 2. Гистограмма, построенная в программе STRUCTURE 2.3.4 на основании данных по вари-
абельности 24 микросателлитных локусов у медоносных пчел (Apis mellifera L.) среднерусской 
породы и пород южного происхождения, обитающих на территории Сибири (2008-2018 годы). 
Вертикальные линии представляют долю членства особи в обозначенном цветом кластере.  

А (K = 2): зеленый цвет отражает представленность ядерных генов, характерных для 
пород южного происхождения (карпатской породы A. m. carpathica и карники A. m. carnica), 
красный цвет — генов среднерусской породы A. m. mellifera. 

Б (K = 3): синий цвет отражает представленность ядерных генов, характерных для 
пород южного происхождения, остальные цвета — генов среднерусской породы.  

В (K = 5): зеленый цвет отражает представленность ядерных генов, характерных для 
пород южного происхождения, остальные цвета — генов среднерусской породы.   

 

Для оценки интрогрессии генов пород южного происхождения (кар-
патская порода, карника, эволюционная линия С) в линию M (среднерус-
ская порода), а также выявления границ популяций A. m. mellifera мы про-
вели сравнительное исследование генетического разнообразия среднерус-
ской породы, карпатской породы и карники по комплексу маркеров ядер-
ного генома (рис. 2). Гистограмма, построенная на основании данных по 
вариабельности 24 микросателлитных локусов, с одной стороны, наглядно 
показывает низкую степень интрогрессии генов линии С в линию М, то 
есть чистопородность среднерусских пчел сибирских популяций. С другой 
стороны, важной характеристикой сибирских популяций среднерусской по-
роды был генетический полиморфизм, причем наибольшее разнообразие 
выявили для пчел томской популяции (пасеки северных и южных районов), 
а более однородными оказались пчелы алтайской популяции (преимуще-
ственно из репродуктора среднерусской породы, а также изолированной па-
секи Республики Алтай). Вместе с тем наблюдалось перекрывание генети-
ческих вариантов у среднерусских пчел разных популяций, что, вероятно, 
связано с перемещением пчелиных семей, которое пчеловоды проводят на 
территории Сибири (например, с изолированных пасек Красноярского края 
или Республики Алтай на территорию Томской области). Наконец, пока-
зано высокое генетическое родство для подвидов A. m. carnica и A. m. car-
pathica (производная карники), несмотря на различные условия обитания 
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(карпатская порода длительное время культивировалась в условиях Карпат).  
При изучении медоносных пчел, обитающих на пасеках Сибири, мы 

столкнулись с некоторыми проблемами при идентификации подвидов пчел 
и выявлении гибридов, что привело к необходимости разработки алгоритма 
исследования и выбора наиболее информативных маркеров, позволяющих 
дифференцировать разные породы, прежде всего среднерусскую пчелу.  

Морфометрический метод, с одной стороны, прост и достаточно 
экономичен, но с другой, — это трудоемкий подход, который предполагает 
анализ большого числа морфологических признаков, что значительно 
усложняет и удлиняет процедуру исследования пчелиных семей (6). Чтобы 
упростить морфометрический анализ, используют геометрическую морфо-
метрию (анализ формы крыла вместо измерения углов и расстояний ячеек) 
(6, 36, 37), специальные программы для измерений (38, 39), а также под-
ходы, предусматривающие уменьшение числа морфометрических парамет-
ров при анализе пчел (27) или использование отдельной ячейки крыла (40). 
В России для идентификации пород (подвидов) пчел широко применяется 
морфометрический метод, часто с применением компьютерных программ 
(41, 42), однако для исключения ошибок в интерпретации результатов тре-
буется верификация полученных данных. 

При использовании морфометрического метода также важно учиты-
вать и тот факт, что факторы окружающей среды могут оказывать влияние 
на изменчивость некоторых морфологических признаков, таких как длина 
хоботка (9). Наконец, морфометрический метод недостаточно информати-
вен при оценке гибридных семей (43), и необходимо исследование допол-
нительных маркеров, например локуса мтДНК (27). Следовательно, актуа-
лен вопрос как выбора наиболее информативных морфометрических мар-
керов, так и алгоритма исследования пчел в целом. 

В настоящей работе мы показали, что среди морфометрических па-
раметров три показателя крыла (дискоидальное смещение, кубитальный и 
гантельный индексы) высокоинформативны и достаточны (минимально 
необходимы) для идентификации подвидов A. mellifera (26, 27). Вместе с тем 
установлено, что отдельные пчелиные семьи по некоторым параметрам не 
соответствуют морфометрическим стандартам подвидов медоносной пчелы. 
Причем такая ситуация наблюдается не только в зонах гибридизации пчел, 
но и на изолированных пасеках (см. табл. 1). Кроме того, некоторые пче-
линые семьи, соответствующие стандарту породы по морфологическим по-
казателям (например, стандарту среднерусской породы), имели происхож-
дение по материнской линии от пород южного происхождения, согласно 
данным анализа мтДНК (выявлен вариант Q локуса COI-COII), то есть 
представляют собой «семьи-перевертыши». 

Следовательно, использование локуса COI-COII мтДНК в качестве 
дополнительного маркера позволило нам уточнить данные морфометриче-
ского анализа, несмотря на то, что при анализе митохондриального генома 
оценивается генетический вклад только по линии матки. Алгоритм иссле-
дования, примененный при изучении породного состава медоносных пчел, 
обитающих в Сибири, был следующим: анализ мтДНК (выявление измен-
чивости локуса COI-COII) для установления происхождения семьи по ма-
теринской линии; оценка морфометрических показателей крыла (кубиталь-
ный индекс, гантельный индекс, дискоидальное смещение); выявление со-
ответствия данных морфометрии и анализа мтДНК стандарту пород. Таким 
образом, комплексный подход с применением морфометрического метода 
и анализа мтДНК позволил нам значительно упростить морфометрический 
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анализ пчел и провести точную идентификацию подвидов и гибридов 
медоносной пчелы, обитающих на территории Сибири.  

На основании данных по изменчивости 31 SSR-маркера была со-
здана база данных по микросателлитным локусам (стандартная аллельная 
лестница) для среднерусских пчел сибирских популяций, а также проведен 
поиск молекулярных маркеров, информативных для дифференциации под-
видов пчел эволюционных линий М и С. Наиболее перспективными мик-
росателлитными локусами, которые могут быть включены в диагности-
ческую ДНК-панель для дифференциации подвида A. m. mellifera (линия М) 
и двух подвидов южного происхождения A. m. carpathica и A. m. carnica (ли-
ния С), оказались А043, Аp081, Аp049, AT139, A024, A113, А088, А028, А008 
и mrjp3. В целом, среди изученных микросателлитных локусов можно вы-
делить три класса маркеров, различающихся по информативности для диа-
гностики пород и экотипов медоносной пчелы. 

К первому классу относятся локусы, для которых были обнаружены 
породо-специфичные аллели (например, А043, Аp081, Аp049, AT139, A024, 
A113, A088, А028, А008 и mrjp3). Для этих локусов зарегистрирован преоб-
ладающий аллель (аллели) у пчел среднерусской породы A. m. mellifera, то-
гда как у A. m. carpathica и A. m. carnica он не выявлен или встречался с 
низкой частотой (см. табл. 2). Например, для локуса А043 аллель размером 
128 п.н. преобладал у пчел A. m. mellifera разных популяций Сибири (частота 
регистрации более 0,83), а также бурзянской популяции (Башкортостан) и 
большинства популяций Европы (частота встречаемости от 0,68 до 0,90) (11, 
12, 21), тогда как для южных подвидов был характерен аллель размером 
140 п.н. (частота встречаемости более 0,76). Для mrjp3 также были выявлены 
разные преобладающие аллели у пчел эволюционных линий М и С: аллель 
размером 529 п.н. зарегистрирован с высокой частотой (более 0,57) у сред-
нерусских пчел, тогда как у карпатских пчел и пчел подвида карника встре-
чался редко (частота регистрации менее 0,05). Наоборот, аллель размером 
406 п.н. преобладал у пчел A. m. carpathica и A. m. carnica (частота регистра-
ции соответственно 0,49 и 0,40) и не был выявлен у среднерусских пчел 
сибирских популяций. Аналогичная ситуация наблюдалась для локусов 
Ap081, Ap049, AT139, A024, A113 (см. табл. 2). Кроме того, для некоторых 
локусов (Ap081, AT139 и др.) выявили различия в составе и частоте доми-
нирующих аллелей у A. m. carpathica и A. m. carnica, что может быть инфор-
мативным для дифференциации двух южных подвидов. 

Во второй класс вошли локусы, для которых были обнаружены эко-
специфичные аллели, то есть зарегистрированы различные состав и частота 
аллелей у пчел A. m. mellifera из разных популяций России и Европы. Зна-
чительный интерес представляет микросателлитный локус А008. У средне-
русских пчел сибирских популяций аллель размером 162 п.н. встречался с 
высокой частотой (более чем 0,86). У пчел подвида карника этот аллель 
также зарегистрирован, но с более низкой частотой (менее 0,32). В связи с 
этим локус А008 интересен для дифференциации не столько подвидов, 
сколько экотипов A. m. mellifera: выявлены различия по составу аллелей 
между пчелами A. m. mellifera разных популяций России и Европы. Так, 
если для среднерусских пчел Сибири преобладающим был аллель размером 
162 п.н., то у A. m. mellifera уральской и европейских популяций доминиру-
ющими оказались более короткие аллели размером соответственно 154 и 
148 п.н. (11, 12, 21). При этом аллель размером 148 п.н. у среднерусских 
пчел сибирских популяций вообще не был обнаружен. Поскольку у пчел 
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A. m. mellifera из разных популяций России и Европы выявлен географи-
ческий градиент размера доминирующего аллеля (148 п.н.—154 п.н.—162 п.н.) 
в направлении запад-восток, можно предположить, что локус А008 ассо-
циирован с географическими/экологическими условиями обитания пчел. 
Проблема генетической специфичности разных подвидов/экотипов пчел к 
локальным условиям окружающей среды активно обсуждается в научных 
публикациях (7, 44-46). 

Неспецифические локусы (например, AC117, H110, SV185), относя-
щиеся к третьему классу, — это маркеры, для которых был показан сходный 
состав и близкие частоты аллелей у пчел разного происхождения и/или гео-
графической локализации. 

В целом, среди микросателлитных локусов, вариабельность которых 
изучена у пчел сибирских популяций, ряд маркеров может быть исполь-
зован для установления происхождения подвидов и/или экотипов медонос-
ной пчелы. Несмотря на существующие ограничения при применении 
ДНК-маркеров ядерного генома (отсутствие или недоступность базы дан-
ных и референс-материалов по вариабельности SSR-маркеров у пчел раз-
ных популяций/экотипов/подвидов), в некоторых случаях микросателлит-
ные локусы высокоинформативны и широко используются при оценке ин-
трогрессии генов одной эволюционной линии в другую и выявлении сле-
дов гибридизации (5, 19-21). 

Таким образом, в настоящее время не существует универсального 
метода или диагностического маркера (морфометрического, молекулярного) 
для идентификации подвидов A. mellifera, но при комплексном применении 
разных методов морфометрические и ДНК-маркеры дополняют друг друга.  

Важность комплексного подхода отмечается во многих работах по 
систематике и филогении животных. Так, при описании новых видов 
наездников (Hymenoptera) показано, что наряду с морфологическим под-
ходом имеют значение молекулярно-генетические, цитогенетические и дру-
гие методы (47). Для идентификации гибридов и оценки интрогрессии или 
потока генов наиболее информативен комплексный анализ ядерных и 
митохондриальных маркеров (3, 21).  

Вместе с тем выбор надежного» (адекватного) ДНК-маркера для мо-
лекулярно-генетических исследований, как и поиск морфологического при-
знака, относится к трудным и слабо разработанным вопросам (48, 49). Хо-
роший молекулярный маркер предполагает наличие достаточного количе-
ства информативных сайтов, обладает низкой степенью гомоплазии и от-
носительно равномерной скоростью эволюции в рамках анализируемой 
группы организмов (50). Если для анализа крупных таксонов, характери-
зующихся значительной дивергенцией (трибы, семейства), необходим 
ДНК-маркер с невысокой степенью изменчивости, то при изучении групп 
низкого таксономического уровня (виды) желательно использовать быстро 
эволюционирующий маркер с изменчивостью, не достигшей предела насы-
щения (49). Наконец, перед использованием нового ДНК-локуса в качестве 
филогенетического маркера необходимо выявить степень его изменчивости 
и информативности, например на группе организмов с хорошо изученной 
систематикой и эволюционной историей (50).  

Следует подчеркнуть, что различные подходы, такие как морфоло-
гический и молекулярно-генетический методы, используемые в система-
тике и филогении организмов, дополняют друг друга и не являются кон-
курирующими или взаимоисключающими, тем более молекулярно-генети-
ческие методы не заменят морфологическую систему определения видов 
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(51). Оптимальным и наиболее информативным для выделения видов и дру-
гих таксонов, а также установления границы между видами и описания 
видового разнообразия служит комплексный подход с привлечением ши-
рокого арсенала методов и учетом данных различных дисциплин (сравни-
тельной анатомии, экологии, этологии, популяционной генетики, фило-
географии) (52). Особого доверия заслуживают исследования, в которых 
филогенетическая гипотеза обосновывается анализом нескольких незави-
симо эволюционирующих молекулярных маркеров (52, 53) или предвари-
тельно изучена вариабельность молекулярного маркера и показана его ин-
формативность и надежность для разрешения филогенетических связей на 
данном таксономическом уровне (48, 50, 54). 

Итак, при исследовании медоносных пчел на территории Сибири 
нами был использован комплексный подход, включающий анализ морфо-
метрических признаков, маркеров митохондриального и ядерного геномов, 
и проведена оценка информативности разных методов. Оптимальным алго-
ритмом исследования, учитывающим различную разрешающую способ-
ность, информативность и экономичность используемых методов, можно 
считать следующий: анализ происхождения семьи по материнской линии с 
использованием маркеров митохондриального генома; изучение морфо-
метрических признаков и оценка их соответствия данным анализа мтДНК; 
микросателлитный анализ с целью уточнения породной принадлежности 
семей, происхождения гибридов, а также выявления генетического разно-
образия пчел разных эволюционных линий. Такой подход позволил нам 
идентифицировать подвиды медоносной пчелы, выявить популяции сред-
нерусской породы Apis mellifera mellifera и охарактеризовать их генетическое 
разнообразие, оценить генотипический состав пчелиных семей, определить 
зоны гибридизации пчел. Результаты, полученные в настоящей работе, 
представляют собой научную основу для генетической паспортизации пчел 
и селекционно-племенной работы по отбору чистопородных семей с необ-
ходимыми биологическими и хозяйственно значимыми признаками, что 
служит важным условием сохранения и рационального использования або-
ригенных пород/экотипов пчел. 
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A b s t r a c t  
 

Studies of the honeybee Apis mellifera L. are carried out by both classical morphometric and 
molecular methods, including whole genome sequencing. Morphometric analysis has revealed thirty 
subspecies of A. mellifera for four evolutionary lineages that corresponded to their geographical origin. 
mtDNA analysis, e.g., for the variability of COI-COII locus (the sequence between the cytochrome 
oxidase I and cytochrome oxidase II genes), has identified three major evolutionary lineages, A, M, 
and C. However, this method has a limitation associated with maternal inheritance of the mitochon-
drial genome. The honeybee does not have sex chromosomes, so information about inheritance in the 
paternal line (as well as in the maternal line) can only be obtained from the analysis of autosomal loci, 
such as SNP (single nucleotide polymorphism) and SSR (simple sequence repeats) markers. The pre-
sent work, for the first time, evaluates the informativity of morphometric and molecular methods for 
the identification of A. mellifera subspecies inhabiting Siberian apiaries. We have shown that the analysis 
of the variability of the main parameters of the wing (cubital index, hantel index, and discoidal shift) 
and the mtDNA COI-COII locus accurately detect the origin of the bee colony. We also studied for 
the first time the genetic diversity of the A. mellifera mellifera Siberian populations for microsatellite 
loci. Diagnostic alleles specific for subspecies and ecotypes of the honeybees have been identified to 
differentiate the A. m. mellifera subspecies and its ecotypes, as well as subspecies of southern origin 
(Carpathian bee, Carnica). This work aimed to evaluate prospects for morphometric and molecular 
analysis methods in differentiation of A. mellifera subspecies reared in Siberia. Honeybees from 92 
apiaries in 69 settlements located in five regions of Siberia (Tomsk and Kemerovo regions, Krasnoyarsk 
Territory, Altai Territory, and the Altai Republic) were studied. The first stage was the investigation of 
worker bees from 414 bee colonies using the morphometric method and analysis of the mtDNA COI-
COII locus variability. The second stage was the identification of the A. m. mellifera colonies based on 
a complex of SSR markers. We examined the variability of 31 microsatellite loci. To search for unique 
or specific SSR markers for different honeybee subspecies, we also examined the genetic diversity 
of two southern subspecies, A. m. carpathica and A. m. carnica (a comparison group). Population 
genetic parameters (allele frequency, observed and expected heterozygosity Ho and He) were calcu-
lated using GenAlEx 6.5 software (https://biology-assets.anu.edu.au/GenAlEx/). Introgression of the 
genes of the evolutionary lineage C into the lineage M was assessed based on the microsatellite loci 
polymorphism data using the STRUCTURE 2.3.4 program (https://web.stanford.edu/group/pritchard-
lab/home.html). It is shown that three wing parameters, i.e., cubital index, hantel index, and discoidal 
shift, together with mtDNA polymorphism analysis  data, are necessary and sufficient for differentiation 
of A. mellifera subspecies. The discoidal shift parameter is one of the first morphometric trait to deviate 
from the breed standard values in the honeybee hybridization. Microsatellite analysis revealed loci that 
differentiate both subspecies of different evolutionary lineages (M and C) and different A. m. mellifera 
ecotypes. Loci A043, Ap081, Ap049, AT139, A113, mrjp3, etc. can be considered as diagnostic (subspe-
cies-specific) loci the composition and frequency of the prevailing alleles of which differ in A. m. mellifera 
subspecies (lineage M) and two subspecies of southern origin (A. m. carpathica and A. m. carnica, lineage 
C). In A. m. mellifera honeybees, alleles 128 bp at the A043 locus, 124 bp at the Ap081 locus, 127 bp 
at the Ap049 locus, 190 bp at the AT139 locus, 218 bp at the A113 locus, and 529 bp at the mrjp3 
occur in high frequency (0.54-0.99). In honeybees of southern origin (A. m. carpathica and A. m. carnica), 
these alleles are rarer (0.01-0.27). The microsatellite locus A008 is the most promising molecular 
marker to differentiate A. m. mellifera ecotypes from Siberia, the Urals and Europe (eco-specific locus). 
Based on the genetic diversity of Siberian honeybees for microsatellite loci, a diagnostic panel of 
molecular markers has been developed to differentiate subspecies and ecotypes of honeybees belonging 
to the evolutionary M and C lineages (A. m. mellifera, A. m. carpathica, and A. m. carnica).  

 

Keywords: honeybee, Apis mellifera, morphometric signs, molecular genetic methods, 
mtDNA, microsatellite loci, COI-COII, DNA markers, Siberia.  
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