
 

1090 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННАЯ БИОЛОГИЯ, 2020, том 55, ¹ 6, с. 1090-1106 
 
 
УДК 638.123:575.2 doi: 10.15389/agrobiology.2020.6.1090rus 

 
ПОЛИМОРФНЫЕ STR МАРКЕРЫ  

КАК ИНСТРУМЕНТ ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ  
ИССЛЕДОВАНИЙ МЕДОНОСНЫХ ПЧЕЛ Apis mellifera L.* 

(обзор) 
  

О.Ю. ФОМЕНКО , М.С. ФОРНАРА, А.В. ДОЦЕВ  
 

Медоносные пчелы (Apis mellifera L.) жизненно важны для существования многих сель-
скохозяйственных культур (рапс, подсолнечник, бобовые), а также для сохранения естественного 
биоразнообразия растений. Актуальность всестороннего изучения биологии медоносной пчелы воз-
растает с каждым годом. В первую очередь это вызвано намечающимися во всем мире (включая 
Российскую Федерацию) негативными процессами в популяциях медоносных пчел. Исторически 
на территории Европы и Африки обитал только один представитель рода Apis — медоносная пчела 
Apis mellifera, образовавший в процессе эволюции значительное число рас (подвидов), способных 
свободно скрещиваться друг с другом. В дальнейшем вид Apis mellifera был расселен человечеством 
по всему миру. В настоящее время наиболее опасна потеря уникальных генофондов аборигенных 
подвидов пчел и их чистопородности вследствие бесконтрольной гибридизации (P. de la Rúa с 
соавт., 2009). При этом важное значение в сохранении естественного генетического разнообразия 
отечественных пород медоносной пчелы приобретает изучение генетической структуры и эволюци-
онных взаимосвязей популяций A. mellifera на территории Российской Федерации, определение 
чистопородности имеющегося и импортируемого в страну племенного поголовья пчел, генетическая 
паспортизация пчел, выявление геномных ассоциаций с хозяйственно полезными признаками (яй-
ценоскость маток, летная деятельность пчел, медовая и восковая продуктивность, устойчивость к 
паразитам, зимостойкость, компоненты маточного молочка, пчелиного яда), а также разработка 
методов оценки племенной ценности медоносных пчел. Необходимым условием сохранения и под-
держания полиморфизма как компонента устойчивости популяции становится определение пара-
метров групповых характеристик популяций и линий (Н.И. Кривцов с соавт., 2011). Также особую 
значимость при оценке состояния генофонда пород пчел и оптимизации подбора исходного мате-
рила для селекции приобретает изучение генетической структуры популяций племенных хозяйств 
и выяснение эволюционных отношений между географически изолированными популяциями. В 
представленном обзоре рассматриваются общие вопросы структурной организации микросателлит-
ных маркеров (STR, short tandem repeats), основные модели их эволюции (H. Fan с соавт., 2007), 
а также возможные механизмы возникновения микросателлитных последовательностей в геномах 
эукариот (А.В. Омельченко, 2013). Микросателлиты представлены короткими тандемными повто-
рами (размер мономерного звена от 2 до 6 п.н.), дисперсно расположенными по всей ядерной ДНК 
(W.S. Sheppard с соавт., 2000). Они могут быть локализованы как в некодирующих участках (в 
том числе в регуляторных областях), так и в кодирующих областях генома (I. López-Flores с соавт., 
2012). Считается, что одним из ключевых процессов, приводящих к возникновению и способству-
ющих экспансии микросателлитов, является образование разнообразных неканонических структур 
ДНК, благоприятствующих проскальзыванию вилок репликации (R.D. Wells, 1996). Микросател-
литные локусы представляют собой очень удобный инструмент для анализа генетической струк-
туры популяций, оценки степени инбридинга и гетерозиготности, вычисления коэффициентов ге-
нетического родства и определения степени интрогрессии. В обзоре описано применение STR мар-
керов для выявления эволюционной истории медоносной пчелы. Обобщены основные работы по 
изучению генетической структуры популяций Apis mellifera различных подвидов, встречающихся на 
территории Европы, Азии, Америки и Африки. Отдельно уделено внимание изучению популяций 
отечественных пород и породных типов медоносных пчел. STR маркеры продолжают оставаться 
чрезвычайно мощным средством геномного картирования, определения достоверности происхож-
дения, популяционно-генетических и эволюционных исследований благодаря значительному числу 
характерных аллелей, высокой частоте происходящих мутационных событий и кодоминантному 
типу наследования. 
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Медоносные пчелы (Apis mellifera L., Hymenoptera: Apidae) — основ-
ные насекомые-опылители на планете, жизненно важные для существова-
ния многих сельскохозяйственных культур (рапс, подсолнечник, бобовые), 
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а также для сохранения естественного биоразнообразия растений. С 1961 
по 2007 год зависимость сельского хозяйства от опылителей в развитых и 
развивающихся странах выросла соответственно на 50 и 62 % (1).  

Актуальность всестороннего изучения биологии медоносной пчелы 
возрастает с каждым годом, что вызвано наметившимися негативными про-
цессами, протекающими в популяциях этого насекомого как в Российской 
Федерации, так и во всем мире. Во-первых, растет давление биотических и 
абиотических факторов окружающей среды на пчелиные семьи, вследствие 
чего снижается их численность. Например, в Европе за 20 лет число пчели-
ных семей снизилось на 16 % (2). В США ежегодные потери пчелиных се-
мей приближаются к 50 % (3). Массовая гибель пчелиных семей, по мнению 
многих исследователей, в краткосрочной перспективе может привести к не-
поправимым последствиям, вплоть до полного исчезновения пчеловодства. 
Во-вторых, ввоз и воспроизведение подвидов Apis mellifera, не обоснован-
ные научно, бессистемные и бесконтрольные, ведут к массовой гибридиза-
ции пчел и потере чистопородности (4). С высокой долей достоверности 
эти процессы связаны с массовым коллапсом пчелиных семей. 

Пчелы гибридных линий обладают меньшей устойчивостью к небла-
гоприятным факторам окружающей среды, таким как абиотические стресс-
факторы (5, 6) и воздействие пестицидов (7, 8), и характеризуются пони-
женным иммунитетом (9-11), что повышает их восприимчивость к парази-
там (12, 13) и патогенам (14, 15). Результатом межпородной гибридизации 
становится снижение адаптации гибридных пчелиных семей к меняющимся 
условиям окружающей среды, что неизбежно приводит к возрастающей ги-
бели пчел. Одним из ключевых факторов, обусловливающих гибель пчело-
семей в зимний период на территории Европы, признаются эктопаразити-
ческие клещи Varroa destructor, вызывающие варрооз (16), и микроспоридии 
Nosema ceranae, становящиеся причиной нозематоза типа С (17). 

При гибридизации и потере чистопородности происходит утрата ге-
нофондов аборигенных подвидов пчел (18-20). В настоящее время темная 
лесная пчела Apis mellifera mellifera L., один из уникальных подвидов медо-
носной пчелы, признан исчезающим на территории Европы (21). Таким об-
разом, вопросы сохранения генофонда и аборигенных популяций медонос-
ной пчелы A. mellifera приобретают планетарное значение. 

Из-за пугающих масштабов межпородной гибридизации важной за-
дачей российского пчеловодства становится сохранение генофондов попу-
ляций отечественных пород и подвидов пчел. Для сохранения аборигенных 
популяций медоносной пчелы у России имеется ряд уникальных возмож-
ностей (18, 22, 23). Среднерусская порода медоносной пчелы A. mellifera 
mellifera, наиболее адаптированная к продолжительной зиме с низкими тем-
пературами и устойчивая к ряду заболеваний, представляет значительный 
интерес и рекомендована к разведению на большей части территории 
страны (24). Для восстановления генофонда среднерусской породы могут 
быть использованы две сохранившиеся в Красноярском крае и Башкорто-
стане крупные популяции среднерусской пчелы — енисейская и бурзянская. 

Целью настоящего обзора стало рассмотрение некоторых аспектов 
молекулярной природы микросателлитных локусов и механизмов их эво-
люции, а также ретроспективный анализ использования микросателлитных 
маркеров в популяционной генетике пчел.  

Эволюция медоносной пчелы A. mellifera в ее естественном ареале 
происходила в различных климатических зонах, что на территории Старого 
Света привело к подразделению вида на 30 подвидов (по некоторым дан-
ным, на 31), из которых к существованию в климатических условиях 
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Северной Европы приспособлен только A. m. mellifera (25). При этом Европа 
была эволюционной колыбелью медоносной пчелы, что выразилось в фор-
мировании 10 подвидов, которые представляют собой существенную часть 
общего генетического разнообразия A. mellifera (26, 27). 

Подвиды медоносной пчелы подразделяются как минимум на пять 
эволюционных линий — А (Африка), М (Западная Европа), С (Восточная 
Европа), О (Ближний Восток) и Y (Северо-Восточная Африка) (28). Евро-
пейские подвиды группируются в две эволюционные линии — М и С. По-
следняя в настоящее время включает большое число подвидов, в том числе 
два подвида, которые широко используются в мировом промышленном 
пчеловодстве, — итальянскую медоносную пчелу A. mellifera ligustica и кар-
нику A. mellifera carnica. 

В ареале своего естественного распространения европейские медо-
носные пчелы подвергаются воздействию факторов как не связанных с пче-
ловодческой деятельностью (применение агрохимии, разрушение и фраг-
ментирование мест обитания), так и имеющих к ней непосредственное от-
ношение (завоз паразитов и патогенов, целенаправленная интродукция 
инородных маток) (29). Из всех европейских подвидов медоносной пчелы 
подвид A. m. mellifera наиболее подвержен давлению указанных факторов, 
среди которых важнейшую роль играет интрогрессия (21, 30, 31). Растущее 
понимание важности аборигенных подвидов как ценного источника гене-
тического материала для устойчивого развития пчеловодства привело к со-
зданию в Северной Европе защищенных территорий для сохранения гене-
тической целостности темной европейской медоносной пчелы (30-33). 

Ранее считалось, что темная лесная пчела не находится под угрозой 
исчезновения, поскольку ее демография поддерживается деятельностью 
пчеловодов. Однако недавно было показано, что человеческая активность 
не способна компенсировать утрату биоразнообразия медоносных пчел, и 
охранный статус A. m. mellifera на территории Европы требует пересмотра 
(34). За последние 200 лет ареал этого подвида в Евразии существенно 
сузился вследствие интенсивного сведения лесных массивов, интродукции 
на привычные места обитания различных южных подвидов и сопутствую-
щего ей широкого распространения новых инвазионных и инфекционных 
заболеваний (варроатоз, нозематоз типа С, аскосфероз и др.). В некоторых 
европейских странах генофонд темной лесной пчелы A. m. mellifera признан 
утраченным. Нарушение непрерывности ареала аборигенного подвида было 
вызвано интрогрессией южных подвидов в Западной и Северной Европе, 
что связано с предпочтительным разведением пчел эволюционной ветви C. 
Например, на территории Европы A. m. mellifera частично, а в ряде случаев 
и полностью вытеснена некоренными пчелами, например A. m. ligustica в 
Северной Европе (21) и A. m. carnica в Германии (35, 36). На большей части 
российского ареала A. m. mellifera заменен подвидами A. m. carpatica и A. m. 
caucasica (37). В ближайшем будущем генофонд A. m. mellifera может быть 
безвозвратно утерян вследствие активной интрогрессии генов иных эволю-
ционных линий и общего снижения эффективной численности подвида. 
Если не будет реализована стратегия сохранения этого подвида, то коллапс 
пчелиных семей, семейная интрогрессия и популяционные сдвиги приведут 
к вымиранию темной лесной пчелы, что неоднократно случалось с другими 
видами (38). 

Важнейшее значение в сохранении естественного генетического раз-
нообразия отечественных пород медоносной пчелы приобретает изучение 
генетической структуры и эволюционных взаимосвязей популяций A. mel-
lifera на территории Российской Федерации, определение чистопородности 
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имеющегося и импортируемого в страну племенного поголовья пчел, гене-
тическая паспортизация, выявление геномных ассоциаций с хозяйственно 
полезными признаками (в частности, с яйценоскостью маток, летной дея-
тельностью пчел, медовой и восковой продуктивностью, устойчивостью к 
паразитам, зимостойкостью, компонентами маточного молочка, пчелиного 
яда), а также разработка методов оценки племенной ценности медоносных 
пчел и практическое использование геномной селекции A. mellifera. 

При оценке состояния породного генофонда пчел и оптимизации 
подбора исходного материала для селекции обязательным становится изу-
чение генетической структуры популяций племенных хозяйств и выявление 
эволюционных отношений между географически изолированными популя-
циями. Для сохранения генофонда требуется проведение генетической пас-
портизации пчел — получения с помощью морфологических и/или молеку-
лярных маркеров их индивидуальных и/или групповых генетически детер-
минированных параметров. Для сохранения и поддержания полиморфизма 
как компонента устойчивости популяции необходимо определять пара-
метры и групповые характеристики популяций и линий (39). 

Принято считать, что для популяций как эусоциальных, так и оди-
ночных представителей отряда Hymenoptera характерна крайне низкая сте-
пень полиморфизма аллозимных локусов (40-43). В популяциях, отличаю-
щихся относительно низкой аллозимной изменчивостью, таких как боль-
шинство популяций медоносных пчел, проведение популяционно-генети-
ческих и социобиологических анализов затруднено (44). При поиске поли-
морфизмов, адекватных для такого рода исследований, большое внимание 
было обращено на ДНК маркеры, особенно связанные с изменчивостью 
длины — минисателлиты (ДНК-фингерпринт, VNTR, variable number 
tandem repeat) (45) и микросателлиты (STR, short tandem repeats) (46). Ми-
нисателлиты — это тандемные повторы длиной 15 п.н. и больше, располо-
женные обычно в межгенных участках. Микросателлиты состоят из очень 
коротких тандемных повторов с размером мономерного звена от 2 до 6 п.н., 
дисперсно расположенных по всему ядерному геному (47). Микросателлиты 
могут быть локализованы как в некодирующих регионах (в том числе в ре-
гуляторных областях), так и в кодирующих (48). При этом микросателлиты, 
расположенные внутри кодирующих белки участков, ожидаемо являются 
тринуклеотидными повторами, так как в противном случае рамка считыва-
ния ДНК нарушается. Протяженность кластеров микросателлитов составляет 
в среднем от 20 до 60 п.н. (исключение — ряд наследственных заболеваний 
человека, при которых наблюдается экспансия триплетных повторов). 

Одними из наиболее актуальных вопросов биохимии и молекуляр-
ной биологии нуклеиновых кислот остаются молекулярные механизмы и 
характеристика процессов нестабильности генома. Фактором подобного 
рода нестабильности выступают, в частности, микросателлитные последо-
вательности ДНК. Благодаря высокой скорости мутационных процессов в 
микросателитных участках (от 102 до 105 событий на локус на поколение), 
зависящей от типа микросателлита (49), в них достаточно быстро накапли-
ваются популяционно-специфические мутации, что позволяет использовать 
информацию об изменчивости микросателлитных локусов при анализе 
структуры популяций (50). Исследования микросателлитных участков ДНК 
показали, что происходящие в них изменения весьма разнообразны и зави-
сят от типов повторов, аллелей, видовой и половой принадлежности живых 
организмов, а также возраста особей (51). 

Существует несколько моделей, объясняющих изменчивость мик-
росателлитных локусов (52-55). Большинство из них укладывается в так 
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называемую модель «шаг за шагом» (stepwise mutational model, SMM), в 
рамках которой изменения длины микросателлитных локусов происходят 
последовательно за счет увеличения или уменьшения длины повтора на 
один нуклеотид. Один из основных механизмов, приводящих к возникно-
вению и способствующих экспансии микросателлитов, — проскальзывание 
вилок репликации при образовании тироидов (56). Наличие комплементар-
ных взаимодействий между ДНК/ДНК дуплексами нуклеотидов в участках 
молекулы ДНК, фланкирующих микросателлитный локус, обеспечивает 
устойчивость этих структур (57, 58). Таким образом, формирование шпильки 
и петли, а затем проскальзывание цепей ДНК в процессе репликации — клю-
чевые положения мутационной модели «шаг за шагом» (59). 

Благодаря компьютерному моделированию вторичной структуры 
молекул ДНК удалось установить связь между числом мономерных звеньев 
в микросателлитных кластерах и способностью молекул ДНК образовывать 
неканонические вторичные структуры. Показано, что возникновение нека-
нонических структур связано также с видами единичных нуклеотидных за-
мен в микросателлитных звеньях и типами микросателлитных кластеров 
(60-62). Имеются данные, свидетельствующие о полярности мутаций внутри 
микросателлитных ДНК (63) и повышенной частоте однонуклеотидных за-
мен во фланкирующих микросателлиты областях ДНК (64). На примере ди-
нуклеотидных микросателлитов беспозвоночных было показано, что ча-
стота мутаций во фланкирующих участках может превышать частоту мута-
ций в самом микросателлитном кластере (65). 

Считается, что тандемные повторы в целом и микросателлитные по-
следовательности в частности играют важную роль в функционировании 
генома на субклеточном, биохимическом и молекулярном уровнях (66). В 
настоящее время к наиболее изученным относятся микросателлиты чело-
века, ряда животных и растений (67, 68). При этом наиболее интересны 
широко представленные в геноме эукариот динуклеотидные микросател-
литные участки (69), служащие в то же время наиболее эволюционно кон-
сервативными генетическими маркерами ДНК. 

Примерно до середины 1990-х годов большая часть информации о 
популяционной структуре и родстве у социальных насекомых основывались 
на данных об аллозимах (70). Первый прецедент использования ДНК мар-
керов состоял в изучении полиморфизма сайтов рестрикции генов рибосо-
мальной РНК у ос рода Polistes (71), и с тех пор применение таких маркеров 
стремительно расширялось. Это связано с тем, что микросателлитные ло-
кусы имеют ряд преимуществ: они многочисленны, гипервариабельны, 
чрезвычайно информативны и широко представлены по всему геному. 
Микросателлитные локусы — очень удобный инструмент для анализа гене-
тической структуры популяций, оценки гетерозиготности, степени инбри-
динга, определения коэффициентов генетического родства, вычисления ге-
нетических дистанций между популяциями и подвидами и оценки включе-
ния чужеродных генов одних видов в генные комплексы других. Первые 
микросателлитные локусы у Apis mellifera были описаны в 1993 году (72). 
Микросателлитные маркеры благодаря наследованию от обоих родителей 
дают более полное представление о популяционных событиях, поэтому они 
активно используются для оценки интрогрессивной гибридизации в резуль-
тате спаривания трутней и маток (32). 

Таким образом, анализ полиморфизма микросателлитных локусов 
стал важным и востребованным методом популяционно-генетических ис-
следований A. mellifera во всем мире, к настоящему времени описано около 
552 полиморфных генетических маркеров (73). Микросателлиты обильно 
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представлены в геноме медоносной пчелы, что позволило создать для 
A. mellifera L. первую карту сцепления на их основе. Она была получена 
преимущественно с использованием потомства двух гибридных маток (A. m. 
ligustica ½ A. m. mellifera). В процессе реализации проекта был картирован 
541 локус, включая 474 микросателлитных маркера, и выделены 24 группы 
сцепления. Усредненная плотность маркеров достигала 7,5 сМ, а разреше-
ние составляло один маркер на каждые 300 т.п.н. генома (74). В геноме 
медоносной пчелы 60 % всех микросателлитов приходится на кодирующую 
область, при этом 50 % тринуклеотидных и 25 % динуклеотидных повторов 
расположены в экзонах (75). Все эти локусы полиморфные. Более того, 
многие из них успешно амплифицируются у трех других видов рода Apis — 
A. cerana (58 %), A. dorsata (59 %) и A. florea (38 %). Для получения стати-
стически значимой оценки структуры популяции медоносной пчелы, а 
также для отнесения особей неизвестного происхождения к популяциям на 
основании генетического расстояния между особями и популяциями доста-
точно изучить полиморфизм 10 микросателлитных маркеров у 30-50 рабо-
чих особей (76). При использовании морфометрических методов для дости-
жения такой же степени разрешения требуется обработка от 200 до 750 ра-
бочих особей (77). 

К настоящему времени на основании данных о степени полимор-
физма STR локусов выявлены зоны интрогрессии между пчелами подвидов 
A. m. mellifera и A. m. ligustica в Альпах, в Норвегии и Швейцарии (30), в 
Польше (31), в популяциях африканизированных пчел в Центральной Аме-
рике (78). Определены зоны гибридизации между подвидами A. m. ligustica 
и A. m. mellifera на территории Северо-Западной Европы (21). Изучена 
структура популяций медоносных пчел в Испании (79-81). Проведенный 
филогенетический анализ подтвердил данные о существовании эволюци-
онных ветвей у A. mellifera, соответствующих географическому происхож-
дению ее подвидов, ранее полученные на основании морфометрических 
сведений и мтДНК-анализа (82, 83). Установлено происхождение популя-
ций медоносной пчелы на территории Европы (84, 85), Ближнего Востока 
(86) и Африки (87). Предложены методы дифференциации популяций и 
подвидов пчел (88). 

Работы с привлечением анализа полиморфизма микросателлитных 
маркеров широко проводились не только для решения задач популяцион-
ной генетики рода Apis, но и для изучения других биологических аспектов, 
таких как частота спаривания (89), синдром анархии (90) и контроль репро-
дуктивного доминирования (91). 

В настоящее время возрастает интерес к изучению генетической 
структуры популяций A. mellifera и в развивающихся странах. Так, популя-
ции аборигенного для Саудовской Аравии подвида медоносной пчелы A. m. 
jemenitica (92) изучены с использованием микросателлитных маркеров A7, 
A24, A28, A88, A113, B124, Ap43 и Ap81 с целью выяснения степени интро-
грессии и гибридизации с пчелами активно импортируемых в страну под-
видов (93). В результате был выявлен незначительный дефицит гетерозигот 
в субпопуляциях и более высокий их дефицит в общей популяции A. m. 
jemenitica (FIS = 0,123, FST = 0,009 и FIT = 0,13). Интрогрессия носила дву-
направленный характер и была более частой в некоторых регионах по срав-
нению с другими. При этом структурный анализ не выявил различных суб-
популяций среди образцов аборигенных пчел. Высокое генетическое разно-
образие местных медоносных пчел требует неотложного принятия про-
граммы сохранения целостности популяции. 

С использованием анализа 8 микросателлитных маркеров был изу-
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чен полиморфизм трех популяций иранской медоносной пчелы A. m. meda 
на северо-западе Ирана. В популяциях из провинций Ardabil, Ardabil sharqi 
и Ardabil gharbi обнаружено соответственно семь, пять и четыре полиморф-
ных микросателлитных маркера (94). Суммарное число наблюдаемых алле-
лей — 42. Пчелы из провинции Ardabil sharqi обладали наивысшей степенью 
гетерозиготности (0,563), а наименьшая была определена для популяции из 
провинции Ardabil gharbi (0,438). В целом на основании оценки FST авто-
рами была выявлена низкая степень генетической дивергенции между по-
пуляциями медоносных пчел в Северо-Западном Иране. 

Интересные результаты были получены при изучении генетических 
характеристик популяции медоносной пчелы острова Родригес, располо-
женного в юго-западной части Индийского океана. При исследовании 524 
пчелиных семей из 20 различных районов острова с использованием 18 
микросателлитных маркеров все особи были успешно генотипированы как 
минимум по 10 локусам (95). Число наблюдаемых аллелей на локус состав-
ляло от 3 (для AP273) до 15 (для A029). Генетическое разнообразие, выра-
женное как представленность аллелей, варьировало между разными ме-
стами сбора образцов от 4,75±1,58 до 5,09±1,38. Таким образом, анализ 
ядерной ДНК показал, что медоносные пчелы на острове Родригес пред-
ставляют собой одну генетически гомогенную популяцию. Это может быть 
связано с тем, что расстояния между оседлыми семьями чрезвычайно малы 
для создания генетической изоляции (от 0,6 до 13,8 км). Однако степень 
генетического разнообразия у исследованной популяции сопоставима с та-
ковой у популяций A. m. ligustica и A. m. carnica в континентальной Европе. 
При этом популяция пчел острова Родригес, в отличие от остального мира, 
не испытывала сильного биологического давления, вызванного паразитами 
и патогенами (96), что может объяснять факт ее гораздо более высокой ге-
терозиготности по сравнению c популяциями других островных систем, 
куда была интродуцирована A. m. ligistica (79, 97). 

Генетическое разнообразие островных популяций также изучено на 
примере Балеарских островов, где проанализировали 98 пчелиных семей из 
22 районов архипелага с использованием восьми полиморфных микроса-
теллитных локусов — B124, A113, A7, A35, A24, A28, A88 и A8. При этом 
была выявлена низкая вариабельность, определенная как на основании 
наблюдаемого числа аллелей, так и гетерозиготности, что ожидаемо для ост-
ровных популяций (81). Несмотря на низкую степень генетической диффе-
ренциации внутри островов, имеет место значительный дефицит гетерозигот, 
указывающий на существование субпопуляционной генетической структуры. 
Популяции медоносной пчелы Балеарских остров разделяются на два кла-
стера — Gimnesias (острова Мальорка и Менорка) и Pitiusas (острова Ибица 
и Форментера), что согласуется с биогеографической гипотезой, постули-
рованной для этого архипелага. Филогенетический анализ подтвердил ибе-
рийское происхождение медоносных пчел Балеарских островов, поддержи-
вая тем самым эволюционный сценарий для Apis mellifera в Средиземномор-
ском бассейне, согласно которому A. m. iberica — это гибрид между афри-
канским подвидом A. m. intermissa и темной европейской пчелой A. m. mel-
lifera (83, 87).  

При изучении генетической структуры и разнообразия 414 рабочих 
пчел из 8 алжирских популяций с использованием 14 полиморфных микро-
сателлитных локусов было обнаружено существенное генетическое разно-
образие как по числу аллелей, так и по степени гетерозиготности. Число 
аллелей в исследованных локусах варьировало от 2 (B24) до 22 (Ap43). Боль-
шинство популяций при этом находились в равновесии по Харди-Вайн-
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бергу. Было установлено, что алжирские пчелы представлены двумя подви-
дами — A. m. intermissa и A. m. sahariensis. (98). Проведенный филогенетиче-
ский анализ поместил их в обособленную от эволюционных линий М, С и 
О группу (99). Данные о полиморфизме микросателлитных локусов в ал-
жирских популяциях медоносных пчел, а также в референсных популяциях, 
исследованных ранее (82, 85, 98, 100), позволили провести кластеризацию 
этих популяций, в результата получили пять групп в зависимости от проис-
хождения: линии М (Франция, Бельгия), O (Армения, Грузия), C (Греция, 
Италия) и A (Марокко, Гвинея), а также алжирскую группу, принадлежа-
щую к африканской эволюционной ветви А. При этом африканские попу-
ляции медоносных пчел характеризуются высокой степенью полиморфизма 
микросателлитных локусов ДНК, что стало результатом ярко выраженного 
миграционного поведения и тенденции к роению (83). Для некоторых ал-
жирских популяций была обнаружена незначительная интрогрессия эволю-
ционных линий M и C. 

Полиморфные STR локусы активно используются при изучении ге-
нетической структуры автохтонных популяций медоносной пчелы в различ-
ных регионах Российской Федерации: популяций гибридных пчел Томской 
области (101) и популяций A. m. mellifera Пермского края (102), Республики 
Башкортостан (103), Архангельской и Владимирской областей, Краснояр-
ского края и Республики Татарстан (104); популяций A. m. carpatica Респуб-
лики Адыгея (105); популяций A. m. caucasica Орловской области и Красно-
дарского края (105), гибридных пчел Новосибирской области (107). 

Для оценки вариабельности микросателлитных локусов A008, Ap049, 
AC117, AC216 у медоносных пчел, обитающих на территории Томской об-
ласти, сформировали 4 выборки (среднерусская и карпатская пчела, ги-
бриды различного происхождения) на основе проведенных ранее мтДНК- 
и морфометрического анализа. В изученных локусах выборки среднерус-
ской и карпатской пород различались по наблюдаемым аллельным вариан-
там и частотам их встречаемости. При этом спектр аллелей, выявленных 
для пчел среднерусской породы, наблюдался в полной мере и у гибридов 
на основе среднерусской и карпатской пород (101). На основании анализа 
полиморфизма 9 микросателлитных локусов ядерной ДНК среди более чем 
300 образцов ДНК пчелиных семей, собранных на севере Республики Та-
тарстан, Республики Башкортостан и территории Пермского края, была 
изучена популяционно-генетическая структура медоносной пчелы подвида 
A. m. mellifera. Результаты молекулярно-генетических анализов позволяют 
предположить существование на Урале достаточно устойчивой сохранив-
шейся популяционной системы темной лесной пчелы, возможно, послед-
ней в мире (102). 

Результаты анализа генетической структуры популяции медоносной 
пчелы в южной части Башкортостана на основании полиморфизма пяти 
микросателлитных локусов ядерной ДНК (Ар243, 4А110, А8, А113 и А28) 
свидетельствуют, что интенсивная межпородная гибридизация, на наличие 
которой указывает среднее значение FIS, еще не привела к исчезновению 
дефицита гетерозигот. Значение степени подразделенности субпопуляций, 
полученное авторами, позволило предположить наличие границы между 
гибридной зоной и популяцией A. m. mellifera, локализованной в изучае-
мом регионе (103). Исследованные пчелиные семьи были дифференциро-
ваны на три группы. Вероятно, что периферийной части популяции A. m. 
mellifera соответствуют кластеры Zil1 и Zil2, однако вопрос ее родства с 
бурзянской популяцией остался открытым. К периферийной части другой 
локальной популяции среднерусской пчелы можно отнести кластер Haib4. 
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Месторасположение гибридной межпородной зоны отражают остальные 
кластеры. 

При оценке изменчивости аллелофонда STR маркеров в процессе 
формирования специализированных линий медоносной пчелы приокского 
типа среднерусской породы изучили микросателлитные профили у шести 
пчелосемей каждой из двух линий — Клевер (отбор по эффективности опы-
ления клевера лугового) и IV-ЗТ (селекция по зимостойкости) (104). В вы-
борке из 88 особей наблюдаемое число аллелей на локус в среднем соста-
вило соответственно 6,29±1,51 и 8,71±1,61. О высокой вероятности исполь-
зования инбридинга при разведении пчел приокский типа убедительно 
свидетельствует дефицит гетерозигот, достигавший соответственно 24,5 и 
10,8 %. Было установлено, что 85,7 % особей линии Клевер и 86,8 % осо-
бей линии IV-ЗТ могут быть генетически отнесены к собственным попу-
ляциям на основании анализа микросателлитов. Как следует из расчета 
индекса фиксации RST (AMOVA), 23 % всей изменчивости обусловлено 
межпопуляционными различиями, 77 % — внутрипопуляционной измен-
чивостью. Убедительно показано, что микросателлитный анализ полно-
стью применим при создании специализированных линий медоносных 
пчел, так как отбор таких линий всегда сопровождается изменением алле-
лофонда микросателлитов. 

Также проводились работы по изучению информативности тест-си-
стемы, разработанной для анализа 7 микросателлитных локусов (A024, A88, 
A113, AP043, HB-C16-05, HB-THE-03 и HB-C16-01). Она была использо-
вана для исследования основных параметров аллелофонда популяций ме-
доносных пчел серой горной кавказской (n = 70) и среднерусской (n = 65) 
пород, а также приокского типа среднерусской породы (n = 88) (105). Уста-
новлено, что среднее число аллелей на локус составляет 7,48±1,02, число 
эффективных аллелей — 3,38±0,56, число информативных аллелей — 
3,62±0,71. По сравнению с популяциями среднерусской и серой горной кав-
казской пород, участвовавших в выведении приокского типа, у последнего 
выявлено повышенное генетическое разнообразие аллелофонда (9,57±1,88 
против 6,86±1,55 и 6,00±1,84). Подтверждена интродукция аллелей исходных 
пород в аллелофонд пчел приокского типа, процесс генетической консоли-
дации которого, однако, еще не завершен. Установлено, что на долю межпо-
пуляционных различий приходится 8 % от общего аллельного разнообразия. 

Чистопородность и дифференциацию основных пород пчел, разво-
димых на территории Российской Федерации, оценивали на основании 
полиморфизма микросателлитных маркеров ядерной ДНК, используя муль-
типлексный анализ восьми локусов — AO24, A88, A113, APO43, APxO1, HB-
C16-05, HB-THE-03 и HB-C16-01 (106). О высокой степени изолированно-
сти карпатской породы пчел свидетельствовало наличие наибольшего 
числа приватных аллелей. При этом существенных различий по числу при-
ватных аллелей между среднерусской и серой горной кавказской породами 
не обнаружили. Анализ STR маркеров продемонстрировал в среднем высо-
кую идентичность особей в изученных породах (99 %). Наименьшей степе-
нью консолидированности характеризовалась карпатская порода (97,0 %), а 
наиболее консолидированной была среднерусская порода (100 %). Расчет 
генетических расстояний показал, что наиболее близки друг к другу серая 
горная кавказская и карпатская породы медоносной пчелы, формирующие 
единый кластер на филогенетическом дереве. 

Сравнение аллелофонда у дальневосточной популяции медоносной 
пчелы, интродуцированной в Новосибирскую область (n = 90), и у популяций 
среднерусской (n = 191, A. m. mellifera), серой горной кавказской (n = 113, 
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A. m. caucasica), краинской (n = 61, A. m. carnica) и карпатской (n = 184, 
A. m. carpatica) пород выполняли по семи локусам микросателлитов (107). 
Степень генетической дифференциации новосибирской популяции оцени-
вали, используя индексы FST, RST (AMOVA) и генетические дистанции по 
Nei. В результате показано, что новосибирская популяция дальневосточных 
пчел характеризуется высокой степенью генетического разнообразия и, бу-
дучи метизированной, наиболее близка по происхождению к краинской. 
Учитывая происхождение дальневосточных пчел от украинской степной по-
роды, полученные данные можно рассматривать как косвенное подтвержде-
ние близкого родства украинской степной и краинской пород (107). 

Анализ микросателлитных профилей с целью молекулярно-генети-
ческой дифференциации линий и семей медоносной пчелы A. m. caucasica, 
разводимых в районе Большого Сочи, выявил сходные тенденции при 
оценке внутри- и межсемейной изменчивости (106). В качестве указания на 
высокую гетерогенность I линии можно рассматривать наблюдаемый избы-
ток гетерозигот (FIS = 0,048). Представители этой линии характеризова-
лись максимальной межсемейной (FST = 0,124) и минимальной индивиду-
альной (FIT = 0,052) изменчивостью. Для II-V линий была характерна от-
носительно высокая индивидуальная изменчивость (FIT от 0,143 до 0,189) 
при наблюдаемом дефиците гетерозигот (FIS от 0,062 до 0,128), а также су-
щественно более низкие значения межсемейной изменчивости по отноше-
нию к I линии (FST от 0,095 до 0,104). В III и IV линиях отмечены наимень-
шие межсемейные различия (FST = 0,096 и FST = 0,095) среди всех изучен-
ных групп. Дифференциация изучаемых линий по морфометрическим при-
знакам и STR маркерам позволила выявить некоторые различия в структуре 
генеалогического дерева. Географическая удаленность линий друг от друга 
отражалась на дендрограмме, построенной на основании анализа с исполь-
зованием микросателлитных маркеров. 

Важнейшее условие для развития и повышения продуктивности пче-
ловодческой отрасли — поддержание биоразнообразия медоносной пчелы. 
Региональные популяции могут представлять собой значительный резерв 
для его пополнения. С использованием семи микросателлитов (A024, A88, 
A113, AP043, HB-C16-05, HB-THE-03, HB-C16-01) были определены клю-
чевые характеристики аллелофонда приморской популяции дальневосточ-
ной пчелы и оценена степень ее генетической дифференциации (109). Ма-
териалом служили рабочие пчелы дальневосточной популяции (DALN) 
(n = 143). При попарном сравнении использовали величины D и FST. Фор-
мируя группы сравнения, чистопородных пчел отбирали на основании ко-
эффициента подобия Q. Его значения составляли в среднем 98,0±0,1; 
97,9±0,2; 98,1±0,1 и 95,8±0,4 % соответственно для серой горной кавказ-
ской (SGK, n = 70), среднерусской (SR, n = 61), карпатской (KARP, n = 55) 
и краинской (CAR, n = 30) пород. Характерное для групп сравнения отно-
сительно высокое генетическое разнообразие (для KARP — 12,43±2,71, для 
SR — 11,29±2,49, для CAR — 10,00±2,07 аллелей на локус) было сопоста-
вимо с таковым в исследуемой выборке DALN (11,14±1,30 аллелей на ло-
кус). Эффективное число аллелей, рассчитанное для группы DALN, превы-
шало значение, характерное для остальных групп (4,94 аллеля против 3,19-
4,51 аллеля). Дефицит гетерозигот был наибольшим в популяции дальнево-
сточных пчел (FIS = 0,32), практически такой же показатель отмечали у 
среднерусской породы (FIS = 0,31). Данные ДНК-анализа стали основанием 
для отнесения 96,5 % особей выборки DALN к собственной популяции. 
Высокая степень генетической консолидации дальневосточной породы мо-
жет выступать индикатором практически полного отсутствия потока генов 
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между этой и остальными изученными породами. Дальневосточные пчелы 
формируют самостоятельную ветвь на генеалогическом дереве, что под-
тверждает их иное происхождение по сравнению с остальными породами 
в выборке. На основании полученных результатов дальневосточная пчела 
в 2018 году включена в Российский государственный реестр селекционных 
достижений в качестве самостоятельной породы медоносных пчел (заявка 
¹ 8356497, патентообладатель ФГБНУ ФНЦ агробиотехнологий Дальнего 
Востока им. А.К. Чайки). 

Микросателлитные локусы также рассматривают в качестве инстру-
мента для изучения особенностей репродукции медоносных пчел, в частно-
сти полиандрии. Полиандрия представляет собой специфическое явление, 
которое обеспечивает увеличение генетического разнообразия. В экспери-
менте по определению степени полиандрии и вклада трутней в генетическое 
разнообразие сравнивали микросателлитные профили по трем локусам 
(А008, Ap049, AC117) у гибридных и чистокровных пчелосемей A. mellifera 
(среднерусская и карпатская породы, Томская область) (110). Оказалось, 
что доля привнесенных в пчелосемью аллелей по линии самцов составляет 
6,67-28,0 %. Наибольшим генетическим разнообразием при этом характе-
ризовались гибридные пчелосемьи (показана более высокая доля привне-
сенных аллелей по линии самцов — 25-28 %). 

Итак, медоносная пчела — вид, имеющий всемирное распростране-
ние (за исключением Антарктиды) и важнейшее экономическое, сельско-
хозяйственное и экологическое значение. Однако в последние несколько 
лет наблюдается глобальное снижение валового числа ульев медоносных 
пчел (с 21 до 15,5 млн), что создает угрозу не только для пчеловодства, но 
и для ряда отраслей растениеводства, а также для многих природных эко-
систем, стабильность которых поддерживается благодаря участию пчел в 
опылении дикорастущих растений. Причины такого снижения не вполне 
понятны, но могут быть связаны с потерей генетического разнообразия, си-
нергетическими эффектами заражения паразитами (варроатоз и нозематоз), 
вирусными и бактериальными инфекциями, а также с широким использо-
ванием пестицидов в сельском хозяйстве. В этих условиях определение ге-
нетического разнообразия в популяциях медоносных пчел с помощью мо-
лекулярных методов приобретает первоочередное значение. Микросател-
литы представлены короткими тандемными повторами (размер мономер-
ного звена от 2 до 6 п.н.), рассеянными по всей ядерной ДНК. Они могут 
быть локализованы как в некодирующих (в том числе регуляторных) участ-
ках, так и в областях генома, кодирующих белки. Микросателлитные ло-
кусы представляют собой очень удобный инструмент для анализа генетиче-
ской структуры популяций медоносных пчел, степени инбридинга и гете-
розиготности, вычисления коэффициентов генетического родства и опре-
деления степени интрогрессии. С использованием микросателлитных мар-
керов раскрыта эволюционная история подвидов медоносных пчел, изу-
чена структура большого числа их популяций в Старом и Новом Свете, 
выполнена оценка включения чужеродных генов одних подвидов в генные 
комплексы других, разработаны методы дифференциации подвидов и по-
пуляций. Большое число аллелей, характерное для микросателлитных ло-
кусов в связи с высокой частотой происходящих в них мутационных со-
бытий, и кодоминантный тип наследования делают STR маркеры чрезвы-
чайно мощными средствами геномного картирования, определения досто-
верности происхождения, проведения популяционно-генетических и эво-
люционных исследований. 
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A b s t r a c t  
 

The relevance of honey bee biology comprehensive study is increasing every year. Primarily, 
this is caused by the decline of honey bee populations which occurs all over the world including the 
Russian Federation. Historically, the Europe and Africa continents were the habitat of the only repre-
sentative of genus Apis, the honey bee Apis mellifera from which a significant number of freely inter-
breeding races (subspecies) derived during evolution. Nowadays, due to human introduction of honey 
bees to other continents, Apis mellifera are found all around the world. The loss of unique gene pools 
and purebred status of native honey bee subspecies due to uncontrolled hybridization is a matter of 
great concern worldwide (P. de la Rúa et al., 2009). Therefore, evolutionary relationships and popula-
tion genetics of A. mellifera, genetic control of domestic and imported breeding stock purity, breed 
authentication, genome-wide association mapping for traits of apicultural interest (e.g., queen perfor-
mance, flight activity, honey and wax productivity, resistance to parasites, winter hardiness, royal jelly 
components, bee venom, etc.), and breeding value estimation are the key points of approach to bio-
diversity conservation in honey bees. The set of parameters characteristic of the population/line as a 
whole is the necessary base to preserve and maintain polymorphism as a component of population 
stability (N.I. Krivtsov et al., 2011). Genetic structure of breeding populations and relations between 
geographically isolated populations are relevant to characterize breed gene pool and optimize selection 
programs. The paper discusses general aspects of microsatellite structure, the main models of evolution 
(H. Fan et al., 2007) and putative mechanisms of origin in eukaryotic genomes (A.V. Omelchenko, 
2013). Microsatellites are tandem repeats of short (2-6 bp) noncoding sequences that are dispersed 
throughout the nuclear genome (W.S. Sheppard et al., 2000). Microsatellites are located in both pro-
tein-coding and non-coding regions, including regulatory sequences (I. López-Flores et al., 2012). It 
is believed that microsatellites emerge and spread via formation of various non-canonical DNA struc-
tures that favor the slipping of replication forks (R.D. Wells, 1996). Microsatellite loci are a very 
convenient tool to analyze the genetic structure of populations, estimate genomic inbreeding and 
the level of heterozygosity, calculate genetic similarity coefficients, and determine the level of in-
trogression. This paper overviews the use of STR markers for reconstruction of the honey bee evo-
lutionary history. The principal research papers on population genetics of various A. mellifera sub-
species from Europe, Asia, America, and Africa are comsidered. Special attention is paid to the 
Russian honey bee breeds and populations. To summarize, the STR markers due to the large number 
of alleles, the high frequency of mutational events and codominant type of inheritance continue to 
be extremely powerful tool for genomic mapping, verification of the genomic authenticity, and in 
genetic and evolutionary studies of populations. 

 

Keywords: honey bee, microsatellite markers, STR markers, evolution, population genetics, 
gene pool, introgression. 
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