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Аннотация. Медоносная пчела Apis mellifera L. является важным ресурсным 
видом и имеет огромное экологическое и экономическое значение. Селекционно-
племенная работа представляет собой первостепенное направление пчеловод-
ства, способствующее повышению эффективности опыления энтомофильных 
сельскохозяйственных растений и интенсификации производства пчелопродук-
тов. Основной задачей племенной работы является постоянное совершенствова-
ние пород и типов пчел и развитие селективно значимых признаков, таких как 
медовая продуктивность, миролюбие, устойчивость к болезням. В современных 
условиях селекция медоносной пчелы невозможна без использования методов 
молекулярной генетики и биоинформатики. Обзор посвящен вопросам селекции 
медоносной пчелы и включает анализ проблем и достижений классической се-
лекции, а также оценку перспектив внедрения молекулярной селекции в практику 
пчеловодства. 
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Abstract. The honey bee (Apis mellifera L.) is one of the most important managed 

insect pollinators worldwide. In recent years, negative processes have been occurring 
in honey bee populations all over the world, Russia included. Of particular concern are 
the mass mortality of bees due to decreased adaptation of bee colonies to environmental 
factors and the hybridization of bees due to replacement of native populations by gentle 
and productive commercial lines.  
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Nowadays, honey bee selection is a promising area of world beekeeping which is 
aimed at improving and breeding new lines and breeds that are highly productive, re-
sistant to diseases, and adapted to local climate and honey flow conditions. The review 
is devoted to the issues of honeybee selection and includes an analysis of the problems 
and achievements of classical selection, and an assessment of prospects for the intro-
duction of molecular selection into beekeeping. 

In most selection and breeding programs, economic and behavioral traits, primarily 
honey productivity, colony strength, gentle temper, and low swarming tendency have 
been of predominant importance. Other selective traits, such as viability, disease re-
sistance, and local adaptation are considered less significant since their insufficient 
manifestation can be compensated by caring for the bees, for example, pharmaceuticals, 
artificial feeding, and other beekeeping methods. Latterly, due to the growing problem 
of Varroa infestation of bee colonies, breeding programs also consider traits such as 
hygienic behavior, the growth of Varroa infestation, etc. In Russia, the selection of bees 
is aimed at obtaining strong colonies that are highly productive in honey, winter-hardy, 
resistant to diseases, possessing high egg-laying queens, etc. Recently, the genotype-
environment interaction and its influence on honey bee health have been of particular 
interest. These studies demonstrate the relevance of breeding sustainable bee popula-
tions and lines adapted to local conditions. This will preserve the diversity of bees, 
prevent their death, and ensure sustainable productivity and adaptation of bee colonies 
to environmental changes. 

In traditional breeding programs, animals are selected and evaluated based on their 
phenotypic traits and using pedigrees. Such analysis is very labor-intensive, subjective, 
and considerably time-consuming. Bee selection is complicated by polyandry, male 
parthenogenesis, free and random mating of queens, death of mated drones, etc. Alt-
hough the potential of classic breeding methods has not been fully realized yet, modern 
breeding programs require the use of molecular genetics methods and genomic tech-
nologies. The introduction of molecular markers (SSRs, SNP, etc.), sequencing, micro-
array, and information technology makes it possible to incorporate genetic information 
into breeding programs and provides more accurate and efficient breeding results. 

Despite the sequencing of the Apis mellifera genome in 2006, specific genetic mark-
ers that could be used in bee selection have not yet been proposed. At the same time, 
'Omics' technologies have made it possible to identify various molecular markers (QTL, 
SNP, RNA, and proteins), which theoretically can be used for the selection and im-
provement of bee breeds. Quantitative trait loci (QTL) have now been identified, which 
is associated with queen fertility, disease resistance, and various types of behavior, in-
cluding hygienic behavior and Varroa-sensitive hygiene in bees. Considerable research 
interest is aimed at creating bee populations that are resistant to diseases, primarily var-
roosis as the biggest threat to global beekeeping, and developing methods for assessing 
the complex behavior of bees and their effective selection.  

To assess associations with honey production, gentleness, hygienic behavior, and 
resistance to the Varroa mite, a high-density SNP chip was developed. It can be used 
in genomic selection of honeybees and for Genome-Wide Association Studies 
(GWAS). The successful use of Marker-Associated Selection (MAS) in beekeeping has 
been demonstrated, namely, DNA markers associated with royal jelly productivity 
(genes of the mrjp family) have been developed. In 2023, the first study was conducted 
to estimate the breeding value of a bee reference population based on queen genotyping 
and it showed that genomic selection can be successfully applied to bees. The use of 
bee gut microbiome data as markers of colony health and viability in breeding programs 
is discussed.  

Thus, honey bee breeding, including molecular selection, provides an increase in 
the genetic and adaptive potential of existing breeds and the creation of new lines and 
ecotypes of bees, highly productive and adapted to certain natural and climatic condi-
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tions. Selection of honeybees contributes to the development and intensification of bee-
keeping. Even though the development of DNA markers of productivity, adaptability 
and resistance to diseases will open up new prospects for genetic selection and provide 
a significant advantage in time, issues related to the improvement of the classical system 
of bee selection currently remain relevant. 

The article contains 4 Figures, 1 Tables, 105 References. 
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Введение 

 
Пчеловодство, являясь отраслью АПК России, имеет огромное значение, 

так как обеспечивает производство пищевых и лечебных продуктов, опыле-
ние более 150 видов сельскохозяйственных растений, повышая их урожай-
ность и качество плодов и семян [1, 2]. Важными задачами пчеловодства 
являются увеличение объема производства пчелопродукции и рост эффек-
тивности опыления сельскохозяйственных культур [2, 3].  

В последние десятилетия в популяциях медоносной пчелы во всем мире, 
включая Россию, происходят негативные процессы, среди которых огром-
ную тревогу вызывают повсеместная гибель пчелосемей из-за снижения их 
приспособленности к изменяющимся условиям среды и межпородная ги-
бридизация пчел как результат распространения коммерческих линий и за-
мещение ими аборигенных популяций [4–7]. 

Одним из путей решения вышеназванных проблем является селекция ме-
доносной пчелы Apis mellifera L. Селекционно-племенная работа с пчелами 
представляет собой актуальное и перспективное направление развития пче-
ловодства [1, 2], так как ориентирована на совершенствование существую-
щих и выведение новых пород, типов и линий, адаптированных к опреде-
ленным природно-климатическим условиям, устойчивых к болезням и об-
ладающих желательными биологическими и хозяйственно ценными свой-
ствами [8]. Так, в России хорошо известны породные типы «Бурзянская бор-
тевая» и «Орловский», полученные методами классической селекции и ха-
рактеризующиеся высокой продуктивностью и хорошей приспособленно-
стью к местным условиям климата и медосбора [9, 10]. Породный тип сред-
нерусской породы «Приокский» создан для использования на опылении 
клевера лугового в северных регионах страны [11]. 

Несмотря на значительные перспективы и возможности селекции медо-
носной пчелы, следует учитывать и обратную сторону развития пчеловод-
ства. Так, одним из самых распространенных в мире европейских подвидов 
медоносной пчелы является краинская пчела (Apis mellifera carnica Pollm., 
карника или карниольская пчела), созданная в конце XIX в. в районе Крайна 
(Австрия) в результате многолетней работы селекционеров [12]. Значитель-
ным спросом у пчеловодов в мире также пользуются пчелы Бакфаст 
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(Buckfast), создаваемые монахом Адамом (К. Керле) в Англии в течение не-
скольких десятилетий начиная с 1919 г. путем воспроизводительного скре-
щивания нескольких подвидов пчел разного происхождения. Пчелы 
Бакфаст являются сложным полигибридом и включают в себя наследствен-
ный материал темной лесной (Apis mellifera mellifera L.) и итальянской (Apis 
mellifera ligustica Spin.) пчел, подвидов Apis mellifera anatoliaca Maa и Apis 
mellifera cecropia Kiesenwetter, а также редких африканских пчел Apis 
mellifera sahariensis Baldensperger, Apis mellifera monticola Smith [13, 14]. 
Широкое распространение этих пород в разных регионах мира, как более 
миролюбивых и продуктивных, привело к распространению болезней (та-
ких, как варрооз – одна их причин коллапса пчел), а также массовой гибри-
дизации пчел, замещению местных популяций коммерческими линиями. 
Такая неблагоприятная ситуация наблюдается на территории Европы и не-
которых центральных регионов России с темной лесной пчелой 
A. m. mellifera, где она признана исчезающим подвидом [5, 15, 16].  

Исследования разных популяций A. mellifera, связанные с оценкой слож-
ных взаимодействий между генотипом медоносной пчелы и факторами 
окружающей среды, так называемые генотип-средовые взаимодействия 
(genotype-environment interactions, GEI), однозначно свидетельствуют о луч-
шей адаптированности местных пчел по сравнению с завезенными коммер-
ческими линиями и гибридами [17–24]. Следовательно, при селекции медо-
носной пчелы, кроме селективных признаков, необходимо учитывать при-
родно-климатические условия территории, где пчела будет разводиться, т.е. 
проводить оценку адаптационного потенциала пчелиных семей в конкрет-
ных условиях обитания [19, 24, 25]. Особая роль отводится селекции мест-
ных популяций и подвидов медоносной пчелы, что позволит сохранить ге-
нофонды аборигенных пчел, наиболее адаптированных к локальным усло-
виям климата и кормовой базе [18, 19]. 

Значительный прогресс в селекции медоносной пчелы может быть до-
стигнут путем применения молекулярно-генетических маркеров и развития 
молекулярной селекции. Однако в отличие от других отраслей животновод-
ства, где активно внедряются достижения молекулярной генетики, чиповые 
и информационные технологии [26–31], в пчеловодстве генетические мар-
керы, в основном, используются в мониторинге популяций медоносной 
пчелы, но не в управлении селекционным процессом [32–37].  

Несмотря на секвенирование генома A. mellifera в 2006 г. [13] и много-
численные исследования медоносной пчелы в различных направлениях, 
включая применение омиксных технологий [17, 18, 21, 38–50], многие во-
просы как теоретического, так и практического плана, необходимые для 
успешной реализации в пчеловодстве подходов молекулярной селекции, 
пока остаются слабо изученными. Среди таких вопросов можно выделить 
следующие: механизмы функционирования генома, эколого-генетические 
основы продуктивности, природа и процесс формирования адаптаций, гене-
тическая паспортизация селекционных достижений и ценных типов пчел, 
разработка системы генетических маркеров для молекулярной селекции ме-
доносной пчелы [51].  
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В пчеловодстве традиционно используется анализ биохимических пока-
зателей для оценки зимостойкости, устойчивости к болезням и продуктив-
ности семей [52, 53]. Что касается молекулярных маркеров, ассоциирован-
ных с биологическими и хозяйственными показателями медоносной пчелы, 
в настоящее время они слабо разработаны [54–56]. Несмотря на научные 
публикации о потенциальных генетических маркерах, контролирующих чи-
стопородность [34, 57], устойчивость к заболеваниям [58–61], продуктив-
ность семей [62–65], ДНК-маркеры практически не применяются в пчело-
водстве, а внедрение молекулярно-генетических методов в селекцию медо-
носной пчелы происходит со значительными трудностями и медленно [56].  

Таким образом, в настоящее время нет простого способа отбора и селек-
ции высокопродуктивных, хорошо адаптированных и / или устойчивых к 
болезням пчел, поэтому поиск генов, участвующих в определении хозяй-
ственно ценных и других показателей, является первоочередной задачей. 
Выявление молекулярно-генетических маркеров, ассоциированных с селек-
тивно ценными признаками, позволит использовать их в качестве диагно-
стических маркеров в селекционно-племенной работе с медоносными пче-
лами [66–69]. Наиболее информативными ДНК-маркерами рассматрива-
ются короткие, тандемно повторяющиеся последовательности ДНК (1–
10 нуклеотидов), или микросателлитные локусы (Single Sequence Repeats, 
SSRs), и однонуклеотидные полиморфизмы (Single Nucleotide 
Polymorphism, SNP). Несмотря на то, что молекулярная селекция имеет це-
лый ряд преимуществ, основным из которых является возможность суще-
ственно сократить время селекционной работы, в настоящее время актуаль-
ными остаются вопросы по совершенствованию традиционной системы се-
лекции и использованию современных подходов для отбора высококаче-
ственных пчелиных семей [29, 30].  

Цель настоящей работы – обзор основных методов и приемов селекционной 
работы с медоносной пчелой и достижений селекционеров, оценка современ-
ного состояния племенной деятельности в пчеловодстве и анализ проблем и 
перспектив внедрения в практику подходов молекулярной селекции. 

 
Медоносная пчела Apis mellifera как селекционный объект 

 
Селективные признаки медоносной пчелы. Семья медоносной пчелы – 

это высшая ступень общественного образа жизни насекомых, сложно устро-
енная и биологически целостная система. Пчелиная семья является суперор-
ганизмом и включает несколько каст (матку, рабочих пчел и трутней), кото-
рые не способны самостоятельно жить и размножаться. Следовательно, вся 
семья медоносной пчелы находится под воздействием естественного или ис-
кусственного отбора и как единое целое представляет собой селекционный 
объект [5, 70]. Cелекцию медоносной пчелы проводят по женской линии, 
так как в оплодотворении матки участвуют несколько трутней (полиан-
дрия), что приводит к генетической гетерогенности семьи [54]. Трутни гиб-
нут сразу после осеменения.  

Основными селективными признаками семьи медоносной пчелы явля-
ются зимостойкость, миролюбие, плодовитость матки, медовая и восковая 
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продуктивность, сила семьи, устойчивость к болезням, ройливость, уровень 
приспособленности к условиям медосбора и др. [54, 70]. Следует указать, 
что некоторые признаки зависят от матки (например, яйценоскость), но 
определяют силу всей семьи. Другие признаки (например, медопродуктив-
ность и воскопродуктивность) определяются деятельностью рабочих осо-
бей, т.е. зависят от их генотипических характеристик, которые формиру-
ются при оплодотворении матки и трутней [70]. Показатели многих биоло-
гических, поведенческих и хозяйственных признаков медоносной пчелы 
значительно отличаются у разных подвидов (пород) пчел (таблица). 

Среди всех селективных признаков пчелиной семьи особо значимыми 
рассматриваются три показателя – зимостойкость, плодовитость матки и ме-
довая продуктивность, называемые «китами», причем медопродуктивность 
является главным признаком в большинстве селекционных программ [54]. 
Плодовитость матки – также привлекательный и целесообразный для селек-
ционеров фактор, так как только сильные семьи могут обеспечить высокую 
медовую продуктивность.  

Кроме основных селективных признаков, дополнительно анализируются 
сила семьи и интенсивность ее развития весной, устойчивость к болезням, а 
также поведенческие особенности пчел, хотя их оценка при бонитировке се-
мей не является обязательной [71]. Так, важными этологическими призна-
ками считаются миролюбие, ройливость, поведение пчел на сотах, гигиени-
ческое поведение и печатка меда. Например, несмотря на то, что показаны 
корреляции между злобливостью пчел и медопродуктивностью семьи [70], 
пчеловоды предпочитают работать с миролюбивыми пчелами, при этом от-
бор по миролюбию проводят в ущерб медопродуктивности.  

В настоящее время выявлены корреляции между многими биологиче-
скими и хозяйственными признаками пчелиной семьи, например, силой и 
продуктивностью семьи, количеством расплода и медовой продуктивно-
стью, яйцекладкой матки и медосбором, силой семьи и гигиеническим пове-
дением пчел, способностью распечатывать ячейки сота и медопродуктивно-
стью и др. [2, 54, 70]. Особого внимания заслуживают морфологические при-
знаки рабочих особей, от которых зависят многие жизненные функции се-
мьи. Например, чем короче хоботок и больше размер тела, тем выше способ-
ность особей к распечатыванию ячеек, что и наблюдается у темных лесных 
пчел [52]. Следовательно, длина хоботка – информативный признак при се-
лекции семей по показателю санирующей способности [54].  

При использовании в селекции данных по коррелятивным связям между 
признаками следует учитывать многочисленные детали. Например, между 
собой взаимосвязаны яйценоскость матки перед началом главного медо-
сбора и медовая продуктивность семьи, т.е. яйценоскость может использо-
ваться как самостоятельный селективный признак при разведенческом пче-
ловодстве и как косвенный признак при отборе семей по продуктивности 
[70]. Благодаря высокой корреляции зимостойкости с медопродуктивно-
стью, уже весной после зимовки можно прогнозировать ее уровень, и наобо-
рот, используя высокопродуктивные семьи, можно косвенно способство-
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вать отбору на зимостойкость. В случае селекции темных лесных пчел, от-
личающихся высокой зимостойкостью, достаточно только контролировать 
признак, а не улучшать его в процессе селекции [22, 71].  

 

Биологические признаки медоносной пчелы, используемые  
в селекции (по [52, 54, 71]) 

[Biological sings of the honey bee used in breeding [52, 54, 71]] 
 

При-
знак 
[Sing] 

Характеристика признака 
[Assessment of sing] 

Проявление признака  
у разных подвидов пчел 

[Manifestations of sign in different honey 
bee subspecies] 
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] 

Способность семьи переносить зимовку. 
Оценивается по таким признакам, как от-
ход пчел во время и после зимовки, сила 
семьи, чистота жилища, расход корма. 
Сложный признак, позволяющий оценить 
жизнедеятельность семьи в целом, вклю-
чая плодовитость матки, воско- и медо-
продуктивность. Зимостойкие семьи ис-
пользуют немного корма во время зи-
мовки, быстро развиваются весной, увели-
чивая свою силу 
[The ability of a bee colony to survive wintering. It is 
assessed according to several indicators: the colony 
strength, the death of bees after wintering, the cleanli-
ness of the beehive, and feed consumption. A complex 
trait that evaluates the vital activity of the colony, in-
cluding queen egg laying, wax production, and honey 
production. Winter-hardy colonies use a small amount 
of food during the winter, quickly develop and in-
crease their strength in the spring]

Показатели зимостойкости значи-
тельно зависят от подвида пчел. 
Один из самых зимостойких под-
видов пчел – A. m. mellifera (тем-
ная лесная пчела). Такие подвиды 
южного происхождения, как серая 
горная кавказская пчела (Apis 
mellifera caucasica Gorb.) и ита-
льянская пчела (A. m. ligustica), 
характеризуются низкой зимо-
стойкостью 
[Overwintering ability greatly depends on 
the bee subspecies. One of the most win-
ter-hardy subspecies of bees is A. m. mel-
lifera (dark forest bee). Subspecies of 
southern origin such as Apis mellifera 
caucasica Gorb. and A. m. ligustica are 
characterized by a low wintering ability] 
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Количество пчел в семье измеряется обычно весной после зимовки и осенью в 
кг. Важный показатель биологического и хозяйственного состояния пчелиной 
семьи.  
В Сибири после зимовки семья должна иметь силу ≥ 2 кг, в теплом климате – 
1–1,5 кг. Успешно перезимовавшие семьи проходят период смены зимующих 
пчел безболезненно. Возрастающая масса пчел используется для медосбора и 
формирования отводков 
[This is the number of bees in the colony, in kg. Usually measured in spring (after wintering) and 
autumn. An important indicator of the biological and economic condition of the bee colony. In Sibe-
ria, the colony strength in spring should be ≥ 2 kg. In warmer climates, 1-1.5 kg is sufficient. 
Сolonies that have successfully overwintered go through the period of replacing bees easily. Increas-
ing numbers of bees are used for honey collection and to create daughter colonies] 
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Особо важный селекционный признак,  
от которого зависят жизнеспособность и 
продуктивность семьи. Оценивается по 
печатному расплоду трехкратно с интер-
валом в 12 дней начиная с мая в любой 
летний период 
[A particularly important selection sing on which 
the viability and productivity of the bee colony de-
pends. It is assessed based on sealed brood three 
times at 12-day intervals, starting in May, during 
any summer period] 

Максимально плодовитые матки 
A. m. ligustica (> 2 500 яиц/ сутки). 
Среднесуточная яйценоскость ма-
ток A. m. mellifera – ≥ 2 000 яиц, 
A. m. carpathica – 1 800 шт., 
A. m. caucasica – < 1 500 яиц 
[The A. m. ligustica queens are character-
ized by the highest egg production 
(>2500 eggs per day). The average eggs 
laid per day of A. m. mellifera queens is  
≥ 2000, Carpathian bees - 1800, 
A. m. caucasica - < 1500] 
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При-
знак 
[Sing] 

Характеристика признака 
[Assessment of sing] 

Проявление признака  
у разных подвидов пчел 

[Manifestations of sign in different honey 
bee subspecies] 
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 Сохранность пчел в зимний период, при этом незначительный отход пчел – 

закономерное явление. Рассчитывается как отношение разности осенней и ве-
сенней силы семьи к осенней; выражается в процентах. Отход пчел до 25% не 
влияет на жизнедеятельность сильной семьи, имеющей силу 2,5–3 кг осенью 
[This is the survival of bees in winter, and a small loss of bees is a natural phenomenon. Cal-
culated as the difference in colony strength in autumn and spring, divided by autumn colony 
strength; is estimated as a percentage. The loss of bees up to 25% does not affect the vital ac-
tivity of a strong colony, which has an autumn strength of 2.5-3 kg] 
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Агрессивность пчел – важный поведенче-
ский признак рабочих особей, направлен-
ный на защиту семьи. Определяется дей-
ствием феромонов тревоги. Миролюбивые 
пчелы имеют высокий порог реакции на 
выделяемый ими феромон; с ними легко 
работать, включая селекцию, разводить в 
пригородах и дачных поселках 
[The aggressiveness of bees is an important behav-
ioral sign of workers, aimed at protecting the bee 
colony. It is determined by the action of alarm 
pheromones. Gentle bees have a higher level of re-
action to the alarm pheromone they secrete, so it is 
easy to work with them, including selection, and to 
breed them in suburbs and holiday villages] 

Феноменально миролюбивые кав-
казские пчелы (A. m. caucasica). 
Миролюбивы – краинские 
(A. m. carnica) и итальянские 
пчелы (A. m. ligustica). Гибриды – 
наиболее агрессивны. Пример 
крайней агрессивности пчел – по-
меси африканских пчел (пчелы-
киллеры) 
[Phenomenally gentle bees are Caucasian 
bees (A. m. caucasica). Gentle bees are 
A. m. carnica and A. m. ligustica. Hybrids 
are the most aggressive, for example, 
some strains of African bees (killer bees)] 
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Важный признак оценки семьи после зи-
мовки (безоблетный период, когда пчелы 
не опорожняют свои кишечники –  
3–7 месяцев), по 5-балльной системе:  
1 – очень сильное загрязнение гнезда;  
5 – жилище чистое 
[An important sign for assessing a colony after 
wintering (flight-free period, when bees do not 
empty their intestines - 3-7 months) using a 5-point 
system: 1 point - very severe contamination of the 
hive; 5 points - the hive is clean]

Самая зимостойкая пчела – темная 
лесная (A. m. mellifera). Каловая 
нагрузка не переходит критиче-
скую точку, после которой пчелы 
опонашиваются 
[The most winter-hardy bee is the dark 
forest bee. The fecal load does not pass 
the critical point after which the bees def-
ecate] 
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] Отрицательный признак, так как склон-

ность к роению мешает контролируемому 
размножению семьи. Перед роением в се-
мье выращиваются трутни и закладыва-
ются роевые маточники 
[A negative sign because the tendency to swarm 
interferes with the controlled reproduction of the 
colony. Before swarming, drones are cultivated in 
the colony and swarm queen cells are laid] 

Темная лесная пчела 
(A. m. mellifera) и краинские пчелы 
(A. m. carnica) – сильно ройливы; 
кавказские пчелы роятся мало 
[The dark forest bee A. m. mellifera and 
Carniolan honey bee A. m. carnica are 
very swarming, while the bees A. m. cau-
casica swarm little] 
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Важный признак, от которого зависят жизнеспособность и продуктивность семьи. 
Исследуется зараженность семьи основными болезнями, такими как варрооз, но-
зематоз, инфекции. Оценка проводится сразу после зимовки и удаляются сильно 
ослабленные семьи с очень загрязненными гнездами. Осмотр семей продолжается 
в течение сезона; зараженные семьи отбраковываются 
[An important trait on which the viability and productivity of the colony depends. The infec-
tion of the colony with major diseases (varroosis, nosemosis, infections) is examined. The as-
sessment is carried out immediately after wintering, and the weakest colonies with very con-
taminated nests are removed. During the season, inspection of colonies continues, infected 
colonies are culled] 
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При-
знак 
[Sing] 

Характеристика признака 
[Assessment of sing] 

Проявление признака  
у разных подвидов пчел 

[Manifestations of sign in different honey 
bee subspecies] 
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Санирующая способность включает очистку пчелами гнезда и друг друга, 
груминг. Гигиеническое поведение оценивается по способности пчел распеча-
тывать ячейки с больными личинками и удалять их, а также по чистоте дна 
улья. Используется 3-балльная система: 1 балл – отсутствие санирующей спо-
собности (негигиеническое поведение), если подмор остается практически не-
тронутым; 2 балла – слабая способность (слабое гигиеническое поведение), 
когда пчелы занимаются чисткой и очищают гнездо, но практически не вы-
брасывают подмор; 3 балла – высокая санирующая способность (гигиениче-
ское поведение), когда пчелы активно занимаются чисткой и при этом уда-
ляют подмор из гнезда 
[The sanitizing ability of bees, including cleaning the nest by bees, bees cleaning each other, 
grooming. An important indicator of hygienic behavior is the intensity of unsealing cells and 
throwing out diseased larvae by bees, and the cleanliness of the bottom of the hive. Evaluated 
on a 3-point system: 1 point - no sanitizing ability (unhygienic behavior), if dead bees remain 
at the bottom of the hive; 2 points - weak ability (poor hygienic behavior), when bees clean 
the nest and each other, but leave dead bees at the bottom of the hive; 3 points - high sanitiz-
ing ability (hygienic behavior), when bees actively clean and remove dead bees from the nest] 
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Основной хозяйственно ценный признак семьи – оценка возможности ее ис-
пользования в племенной работе. Медопродуктивность – это количество со-
бранного семьей меда в течение сезона. Показатель, который определяется ге-
нетическими (раса, линия), морфофизиологическими и поведенческими при-
знаками пчел (длина хоботка, объем медового зобика, предприимчивость в 
поисках корма, эффективность использования медосбора, скорость лёта и 
др.), а также природно-климатическими факторами, включая кормовую базу 
[Honey productivity is the main economic characteristic of a bee colony and the final assess-
ment of its suitability for breeding. It is determined by the amount of honey collected by a col-
ony during the season. This is a complex indicator, which is influenced by the genetic (race, 
line) and morphophysiological characteristics of bees (length of the proboscis, volume of the 
honey crop, flight speed, enterprise in search of food, efficiency of using honey collection, 
etc.), and natural and climatic factors, including feed resources] 

 
Таким образом, выявление корреляций между тестируемыми экстерьер-

ными, биологическими, поведенческими и хозяйственными показателями 
пчелиной семьи является актуальной задачей, так как позволяет ускорить и 
упростить селекцию путем отбора интересующего признака по более до-
ступному для оценки другому признаку (или признакам) и прогнозировать 
их развитие. Наоборот, селекция, проводимая одновременно по комплексу 
селективных признаков, малоэффективна и весьма трудоемка.  

Вместе с тем следует отметить противоречивость данных по корреля-
циям между селективными признаками у медоносных пчел, полученных в 
разных исследованиях. Следовательно, для успешной селекции важно учи-
тывать коэффициенты корреляции для каждого конкретного случая, объ-
екта и определенных условий [70]. 
Факторы, влияющие на проявление селективных признаков у медоносной 

пчелы. Большинство селективных признаков медоносной пчелы входит в ка-
тегорию количественных и имеет сложный полигенный характер наследо-
вания, т.е. признаки контролируются многими генами и значительно зави-
сят от факторов окружающей среды [54, 70, 72]. Поэтому система оценки 
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племенной ценности строится на положении, что проявление количествен-
ного признака является результатом аддитивного влияния большого числа 
ДНК-маркеров, равномерно распределенных по всему геному [73]. Однако 
следует учитывать, что большинство генов оказывает незначительное влия-
ние на проявление признака. В некоторых случаях признак контролируется 
несколькими генами, называемыми локусом количественного признака 
(Quantitative Trait Locus, QTL). Несмотря на успешную идентификацию 
QTLs и возможность их использования для отбора организмов в программах 
селекции, для большинства признаков остаются неизвестными реци-
прокные ассоциации, возможные эффекты доминирования и эпистатиче-
ские взаимодействия между генами [72]. Наиболее эффективными ДНК-
маркерами являются функциональные мутации в генах, контролирующих 
селективный признак [26, 74, 75]. 

Таким образом, большинство наблюдаемых фенотипических вариаций ко-
личественных признаков объясняется суммой аддитивных эффектов много-
численных генов и влиянием факторов окружающей среды. Показателем, 
позволяющим определить степень генетической составляющей в проявлении 
признака, т.е. объяснить наблюдаемую фенотипическую изменчивость при-
знака аддитивным генетическим происхождением, является наследуемость 
признака. Коэффициент наследуемости, или коэффициент генетической де-
терминации (h2), т.е. доля фенотипической изменчивости, обусловленная ге-
нетическим разнообразием особей популяции, варьирует от 0 (нет генетиче-
ского влияния на фенотипическую изменчивость) до 1 (фенотипическая из-
менчивость признака имеет исключительно генетическое происхождение). 
Следовательно, чем более наследуемым является признак, тем больше веро-
ятность его успешного использования в селекции [72]. Например, гигиениче-
ское поведение пчел характеризуется высоким уровнем наследуемости и мо-
жет рассматриваться эффективным селективным признаком [54]. 

Тем не менее не следует исключать из селекции и те признаки, которые 
практически не наследуются. Считается, что причинами низких значений 
наследуемости некоторых признаков могут быть недостаточная точность 
измерений и неучтенные факторы окружающей среды, которые накладыва-
ются на генетические эффекты. Например, учет производства меда в кило-
граммах, а не в количестве сот, включение в анализ изменений условий 
окружающей среды или методов пчеловождения, применение других стати-
стических методов анализа (моделей, используемых для генетической 
оценки) могут обеспечить более точную оценку генетической изменчивости 
признака. Кроме того, наследуемость признака может значительно варьиро-
вать в ряду поколений в небольших популяциях из-за уменьшения генети-
ческого разнообразия в результате отбора, а один и тот же признак может 
быть обусловлен разными биологическими причинами в зависимости от по-
пуляции. Наконец, изменчивость окружающей среды может отличаться в 
разных регионах [72]. 

Одним из интересных сложно наследуемых количественных признаков 
является медовая продуктивность. Проявление признака «медопродуктив-
ность» зависит от многих характеристик рабочих особей и матки, таких как 
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способность пчел быстро находить источники пищи, хорошие лётные способ-
ности пчел, низкая восприимчивость пчел к воровству, устойчивость к болез-
ням, яйценоскость матки и др. Каждая из этих характеристик контролируется 
несколькими генами, которые могут косвенно влиять на производство меда в 
пчелиной семье, но их аддитивный эффект часто трудно идентифицировать. 
Кроме генетических характеристик семьи, на производство меда влияют 
абиотические (климат, годовые и сезонные метеоусловия, ориентация ульев, 
пестициды) и биотические (кормовые ресурсы, патогены и паразиты) средо-
вые факторы, а также технологии ухода за пчелами [70, 71]. Если в одной по-
пуляции медопродуктивность семей в большей степени определяется способ-
ностью пчел обнаруживать кормовые ресурсы, то в другой – лётной активно-
стью пчел. Следовательно, результаты, полученные на одной популяции, не 
могут быть автоматически перенесены на другую популяцию, а расчет насле-
дуемости признака необходимо выполнять для конкретных популяций [72]. 
Примером успешной селекции медоносной пчелы по признаку медовой про-
дуктивности, а также миролюбию является обская линия A. m. mellifera, вы-
веденная в условиях севера Томской области. Валовая медопродуктивность 
пчелиных семей этой линии составляет 120–180 кг. 

В последнее время особый интерес представляют исследования разных 
популяций медоносной пчелы по характеристике взаимодействий между ге-
нотипом медоносной пчелы и факторами природной среды (генотип–средо-
вые взаимодействия) и их влиянию на здоровье и продуктивность семьи 
[17–24]. Одно из масштабных исследований европейских популяций медо-
носной пчелы (в течение 2009–2012 гг. изучено 597 пчелиных семей, 16 по-
пуляций, 5 европейских подвидов, 6 экологических районов) посвящено 
оценке адаптаций медоносных пчел к средовым факторам [17, 18, 20, 21, 76]. 
Выявлены специфические адаптации у местных популяций медоносных 
пчел, здоровье и жизнеспособность которых существенно зависят от гене-
тических признаков и природно-климатических условий. Основным генети-
ческим фактором, определяющим адаптационный потенциал медоносных 
пчел, рассматривается подвид (раса) разводимых пчелосемей. Так, абори-
генные семьи A. m. mellifera были более жизнеспособными и продуктив-
ными по сравнению с гибридами в условиях Сибири [19]. Местные пчелы 
подвида A. m. jemenitica, разводимые в Саудовской Аравии, были более 
адаптированными к недостатку кормовых ресурсов и изменяющимся при-
родным условиям по сравнению с коммерческими линиями A. m. carnica и 
гибридными пчелами [22, 23]. На примере местных и коммерческих линий 
A. m. carnica (Хорватия) также показаны высокие адаптационные возмож-
ности местных пчел по сравнению с завезенной линией [24]. Наконец, пчелы 
местного подвида A. m. macedonica (Греция) по сравнению с интродуциро-
ванными лучше приспособлены к таким условиям среды, как цветение ме-
доносов, изменение климата, методы пчеловождения, и в целом обладают 
бóльшими ресурсами для борьбы с паразитами и патогенами [76]. 

Таким образом, не вызывает сомнений необходимость проведения селек-
ционной работы именно с местными пчелами с целью выведения устойчи-



Островерхова Н.В. Селекция медоносной пчелы 

113 

вых популяций и линий, приспособленных к конкретным условиям обита-
ния [19, 24]. Такая селекционная работа обеспечит восстановление популя-
ций аборигенных пчел и сохранение их генофондов, а также формирование 
у пчелиных семей устойчивой высокой продуктивности и непрерывной 
адаптации к изменяющимся условиям среды [18]. 

 
Классические методы селекции в пчеловодстве 

 
Цель и задачи племенной работы и селекции медоносных пчел. Племен-

ная работа представляет собой систему организационно-зоотехнических ме-
роприятий, направленных на постоянное генетическое улучшение популя-
ций (групп особей) из поколения в поколение по отдельным селективным 
признакам и/или их комплексу, а также менеджмент, маркетинг, сертифика-
цию племенной продукции и т.д. Основной составной частью племенной ра-
боты является селекция (от лат. selectio – отбор, выбор) [30]. В классических 
программах селекции отбор и оценка животных проводятся на основе хо-
зяйственно ценных признаков с использованием данных родословных.  
В основе фенотипической селекции лежит широкая изменчивость исход-
ного материала и многократный отбор форм. Такой анализ требует значи-
тельного времени, является достаточно трудоемким и субъективным [77]. 

К классическим методам селекции медоносной пчелы относится массо-
вый (фенотипический) и индивидуальный (генетический) отбор качествен-
ных семей с обязательной оценкой маток по качеству потомства. Отобран-
ные семьи являются основой для выведения линий и типов, интересующих 
селекционеров [8, 78]. Обязательным условием отбора является выбраковка 
всех семей, не отвечающих требованиям стандарта на породу, кросс или ги-
бридную форму (корректирующий отбор). 

Целью племенной работы в пчеловодстве является постоянное улучше-
ние пород пчел путем развития ценных биологических и хозяйственных 
признаков, устойчиво передаваемых в ряду поколений. В задачи племенной 
работы входят охрана генофондов подвидов и ценных популяций медонос-
ной пчелы, совершенствование существующих и выведение новых линий, 
породных и внутрипородных типов, приспособленных к конкретным при-
родно-климатическим условиям, а также организация репродукции селек-
ционных пчеломаток и семей и проведение их генетической паспортизации 
[70]. Обязательным условием селекционно-племенной работы являются по-
левые испытания селекционных линий и типов пчел, которые необходимо 
осуществлять именно в тех районах, где планируется их разведение. Сле-
дует учитывать какой подвид/раса/линия будет разводиться, так как каждый 
подвид (или раса) пчел формировался в определенных природно-климати-
ческих условиях и наилучшим образом к ним приспособился [25, 70]. Нако-
нец, особенности биологии и генетики медоносной пчелы (полиандрия, гап-
лодиплоидия, случайные спаривания маток, гибель трутней после осемене-
ния и др.) затрудняют племенную работу с семьями [5, 46, 79]. 

Большинство европейских программ разведения и селекции медоносных 
пчел направлено на отбор семей по нескольким хозяйственным признакам: 
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медовая продуктивность, миролюбие, сила семьи и низкая ройливость [25]. 
Что касается других селективных признаков, таких как жизнеспособность, 
устойчивость к болезням, адаптация к локальным средовым факторам, то 
они рассматриваются менее значимыми, так как недостаточное их проявле-
ние может быть компенсировано при уходе за пчелами, например лечеб-
ными и профилактическими обработками, искусственным вскармливанием 
и другими методами пчеловождения. В последнее время значительный ин-
терес представляют линии пчел, устойчивые к варроозу, в связи с быстрым 
распространением заболевания во всем мире, поэтому в селекционных про-
граммах учитываются такие признаки, как гигиеническое поведение, ско-
рость роста заражения клещами и др. [72].  

В пчеловодстве России селекция традиционно направлена на получение 
медопродуктивных линий медоносной пчелы. Очень ценными признаками 
рассматриваются также зимостойкость, сила семьи, яйценоскость матки, 
устойчивость к болезням, ройливость и др. [70]. 
Факторы, определяющие эффективность селекции. Эффективность се-

лекции определяется множеством факторов, среди которых ключевыми яв-
ляются изменчивость отбираемых признаков, специфические особенности 
объекта селекции, включая генетические, интенсивность и направление от-
бора, число и степень наследуемости тестируемого признака, значение се-
лекционного дифференциала, особенности корреляций между изучаемыми 
показателями, численность подвергающейся отбору популяции, скорость 
смены генераций, а также условия внешней среды [70].  

Результат отбора (генетический прогресс популяции, R) оценивается как 
разница между средней фенотипической величиной признака у потомства, 
полученного от лучших, отобранных для селекции особей, и средним значе-
нием того же признака у родительского поколения до отбора (в исходной 
популяции). Понимается как селекционный эффект (response to selection), 
т.е. как результат отбора лучшего генотипа (лучших генотипов) [80]. Сна-
чала из родительского поколения выбираются для селекции (репродуциро-
вания) определенные пчелиные семьи, лучшие по фенотипу (рис. 1). Сред-
нее значение интересующего признака этих семей (например, миролюбию, 
продуктивности, устойчивости к болезням и др.) отличается от среднего 
значения для исходной популяции; разница между этими средними значе-
ниями называется селекционным дифференциалом (Sd), который характери-
зует интенсивность отбора. Предполагается, что отобранные особи отлича-
ются от популяции и генотипически (результат отбора – изменение частот 
генов). Соотношение между величинами R и Sd обозначается коэффициен-
том наследуемости h2, а именно R = h2 × Sd [72]. 

Коэффициент наследования основных признаков оценивается как невы-
сокий и изменяется от 6 до 34% [70]. По другим данным, для европейского 
подвида A. m. carnica коэффициент наследования h2 был достаточно высо-
кий для признаков «миролюбие» (49,7%) и «позиция пчел на сотах» (44,8%), 
средний – для признаков «гигиеническое поведение» (27%), «медопродук-
тивность» (23,2%) и «ройливость» (22,4%), но низкий – для показателя 
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«устойчивость к варроозу» (14,4%) [79]. В природно-климатических усло-
виях Канады для местных пчелиных семей европейского происхождения и 
завезенных из Дании семей линии Бакфаст получены следующие резуль-
таты: коэффициент наследования h2 был высокий для признака «заражен-
ность V. destructor» (44%), средний – для «весеннего развития» (30%) и «ме-
доносности» (20%) и низкий – для признаков «зимнее потребление корма» 
(11%) и «гигиеническое поведение» (18%). Между показателями «гигиени-
ческое поведение» и «степень заражения клещом V. destructor» выявлена от-
рицательная корреляция [81].  

Коэффициент наследуемости признака определяет тактику селекцион-
ной работы. При высоком значении коэффициента наследования признака, 
например яйценоскости матки, возможна успешная селекция по линии пчел, 
или массовый отбор. Наоборот, в случае низкого значения коэффициента 
наследования признака массовый отбор обычно неэффективен. Например, 
на пасеке, где разводятся семьи с низкой медопродуктивностью, успех се-
лекции возможен только при индивидуальном отборе пчелиных семей и 
дальнейшей оценке качества их потомков [70].  

 

 
 

Рис. 1. Графическое представление принципа отбора пчелиных семей.  
Верхняя синяя кривая показывает нормальное распределение количественного  

признака в популяции. Лучшие особи этой популяции (красная область) отбираются  
в качестве будущего племенного ядра. Нижняя кривая показывает популяционное  

распределение потомков выбранных особей (красная пунктирная линия 
соответствует среднему значению признака у потомства). Целью отбора является  
повышение уровня проявления признака на протяжении поколений (например,  
миролюбие, продуктивность, устойчивость к болезням): отбор успешен, если  

наблюдается генетический прогресс популяции (R, разница между средним значением 
признака у потомства и средним значением признака у родителей) [72] 

[Fig. 1. Diagram of a selection principal. The upper blue curve is the distribution of the quantitative trait 
in the population. The best individuals of this population are used to form the breeding stock (red area) 

The lower curve is the population distribution of the offspring of the selected individuals (red dashed line 
is average of the offspring). Selection is successful if a response to selection is obtained. Response to se-

lection (R) is the difference between the average of the offspring and the average of the parents [72]] 
 

Эффективный отбор и связанный с ним генетический выигрыш могут 
быть достигнуты с течением времени только в том случае, если интересую-
щий признак показывает изменчивость внутри популяции, причем эта из-
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менчивость, по крайней мере частично, имеет аддитивное генетическое про-
исхождение. Выбор племенных маток, которые слабо подвергаются влия-
нию окружающей среды (физическая среда и методы пчеловождения), 
также способствует успеху селекции [72]. 
Методы селекционной работы с медоносными пчелами. Традиционно в 

пчеловодстве использовались два метода – скрещивание пчел и чистопород-
ное разведение [5, 8, 70]. Примерами селекции путем скрещивания разных 
подвидов (пород) пчел являются пчелы Бакфаст [14], а в России – внутри-
породный тип «Приокский», включающий в себя генетический материал 
двух подвидов A. mellifera (темной лесной и серой горной кавказской 
пчелы) [11]. Для успешного проведения скрещивания необходимы племен-
ные хозяйства, где разводятся чистопородные семьи; иначе сплошное скре-
щивание приводит к уничтожению уникальных пород и распространению 
помесных форм с низкими показателями биологических и хозяйственных 
признаков, а также появлению новых болезней и массовой гибели пчелиных 
семей [5]. 

Чистопородное разведение является основным методом разведения сель-
скохозяйственных животных, при котором для получения потомства спари-
вают животных одной породы [5, 8]. Цель чистопородного разведения – со-
здание и поддержание структуры и устойчивости породы путем ограниче-
ния изменчивости особей в пределах породы и формирование однотипности 
по наследственным особенностям, экстерьеру и хозяйственным признакам, 
что в результате обеспечивает сохранение и усиление хозяйственно ценных 
свойств у организмов, повышает наследственную устойчивость чистопо-
родных животных и способствует дальнейшему совершенствованию по-
роды в интересующем селекционера направлении. Главная задача пчело-
водства при совершенствовании породы – сохранить ее достоинства, т.е. чи-
стопородность. Методом чистопородного разведения выведены породный 
тип «Орловский» на основе 11 популяций, полученных из различных мест 
естественного обитания темной лесной пчелы, а также породный тип «Бур-
зянская бортевая», созданный на основе бурзянских бортевых пчел в суро-
вых условиях природного заповедника «Шульган-Таш» в Республике Баш-
кортостан, и др. [2]. 

В настоящее время сохранение и разведение чистопородных пчелиных 
семей приобретает особое значение, так как во всем мире наблюдается 
беcконтрольная массовая гибридизация пчел, в результате которой на одной 
территории происходит смешение подвидов разного происхождения, фор-
мируются помеси с непрогнозируемыми генетическими вариантами и не-
благоприятными признаками, ослабленным иммунитетом и низкими пока-
зателями хозяйственно ценных признаков и др. [1, 4, 5, 9, 18, 20–22, 24, 38]. 
Поэтому главная задача в пчеловодстве – сохранение естественных абори-
генных популяций от скрещивания с неместными пчелами, прежде всего бо-
лее миролюбивыми и продуктивными коммерческими линиями [5].  

Основное условие, необходимое для чистопородного разведения, – это 
наличие качественного первичного материала, послужить которым могут 
аборигенные пчелиные семьи, сформированные в процессе естественного 
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отбора, поэтому хорошо адаптированные к конкретным природно-климати-
ческим условиям и устойчивые к заболеваниям, распространенным на опре-
деленной территории. Вместе с тем при оценке аборигенной породы необ-
ходимо учитывать тот факт, что в локальных условиях может наблюдаться 
сужение адаптивных функций и изменение свойств породы, например более 
низкая продуктивность по сравнению с коммерческими линиями [24, 82, 83, 
101]. Тем не менее ценные аборигенные породы являются носителями ори-
гинальных морфологических признаков или физиологических свойств, ко-
торые должны быть сохранены [28]. К таким породам относится темная лес-
ная пчела, наилучшим образом адаптированная к экологическим условиям 
и климату Центральной и Северной Европы; северная граница естествен-
ного ареала этого подвида достигает 60° северной широты [38, 39]. Темная 
лесная пчела должна поддерживаться и усиливаться путем дальнейшей се-
лекции. 

Несмотря на то, что потенциал классических селекционных подходов еще 
не вполне реализован, для развития современной селекции требуется внедрение 
методов молекулярной генетики и геномных технологий [29]. Применение вы-
сокоинформативных молекулярных маркеров, таких как SSR и SNP, а также 
генотипирование с использованием секвенирования нового поколения, дает 
возможность селекционерам включать генетическую информацию в про-
граммы селекции, что приводит к более точному и эффективному получению 
результатов разведения [77]. Эти маркеры позволяют идентифицировать кон-
кретные гены, связанные с репродуктивными характеристиками, что обеспечи-
вает более целенаправленный отбор особей для разведения.  

По сравнению с традиционными методами селекции геномный прогноз 
и молекулярная селекция имеют целый ряд преимуществ, прежде всего, 
обеспечивают значительную экономическую выгоду селекционного про-
цесса [29, 30]. Однако только сочетание молекулярно-генетических и клас-
сических методов позволит решить многие проблемы генетики и селекции 
животных, включая медоносную пчелу [29]. 

 
Методы селекции, основанные на использовании ДНК-маркеров 

 
С конца XX в. наряду с использованием классических методов селекции 

активно разрабатываются и внедряются в сельское хозяйство новые методы 
разведения сельскохозяйственных животных, основанные на применении 
молекулярно-генетических маркеров, ассоциированных с биологическими 
и хозяйственными признаками [75, 77, 84].  

Молекулярная селекция, т.е. селекция на основе генетических маркеров, 
позволяет более точно определить генетический потенциал племенных жи-
вотных, ускорить их оценку путем сокращения интервала между поколени-
ями, а также существенно удешевить процесс путем уменьшения затрат на 
содержание животных и селекционные мероприятия [29, 30, 77]. Преиму-
щества молекулярной селекции особенно проявляются в тех случаях, когда 
использование классических методов оценки признаков представляется не-
возможным или дорогостоящим, например затруднена оценка фенотипов. 
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Основными методами молекулярной селекции является маркер-опосредо-
ванная селекция, МОС (Marker-Assisted Selection, MAS) и геномная селек-
ция (Genomic Selection) [74].  

Маркер-опосредованная селекция предполагает отбор животных по гено-
типу на основе молекулярных маркеров, сцепленных с селектируемым, или це-
левым, геном [84]. Возможны следующие варианты выявления интересующего 
аллеля целевого гена: по аллелю соседнего маркерного локуса, тесно сцеплен-
ного с целевым геном; по двум ДНК-маркерам, фланкирующим целевой ген; 
по ДНК-маркеру, расположенному внутри целевого гена. Последний вариант, 
называемый GAS-селекцией (Gene Assisted Selection), обеспечивает наиболь-
шую точность отбора нужного генотипа и эффективность селекции, но требу-
ется наличие секвенированного гена и различий в нуклеотидной последова-
тельности его аллелей, так как используются непосредственно аллели генов, а 
не микросателлиты, сцепленные с этими аллелями [26, 75]. В других случаях 
анализируется несколько маркированных QTLs, для которых неизвестен ген-
кандидат. Наконец, возможно использование более удаленных ДНК-маркеров, 
но обязательно в сочетании с последующим фенотипированием – метод, полу-
чивший название «тандемный» отбор (tandem selection), или маркер-направлен-
ное фенотипирование (marker-directed phenotyping) [74].  

Селекция МОС проводится в несколько этапов и включает подбор ДНК-
маркеров к генам, определяющим хозяйственные признаки, верификацию 
ДНК-маркеров путем сопоставления данных о маркере и проявлении при-
знака в популяциях, разработку схемы селекции и воспроизведение ото-
бранных особей. К недостаткам МОС-селекции следует отнести низкий 
суммарный эффект всех QTL, выявляемый этим методом, и ограниченная 
область контроля генотипа (один / несколько генов) в отличие от масштаб-
ной геномной селекции [26, 73]. 

Несмотря на то, что маркер-опосредованная селекция не стала востребо-
ванной в животноводстве, она положила начало развитию геномной селек-
ции – технологии, построенной на полногеномном анализе организма для 
его племенной оценки и прогнозирования генетического потенциала [77]. 
Геномная селекция, как и маркерная, основана на применении ДНК-марке-
ров, но данные о генах, определяющих признак, не обязательны. Геномная 
селекция проводится путем оценки большого числа равномерно распреде-
ленных по геному молекулярных маркеров, т.е. в селекционном процессе 
осуществляется контроль не целевого гена, а всего генома [26]. Наконец, с 
помощью геномной селекции может быть исследован любой признак, в том 
числе со сложным полигенным контролем [31].  

Геномная селекция проводится в несколько этапов. Сначала анализиру-
ются 2–4 предварительных поколения по генотипу и фенотипу, так называ-
емый анализ «тренировочных поколений» (training generations). Затем про-
водится поиск корреляций между генотипом и фенотипом, и, наконец, отбор 
по генотипу среди «кандидатов на селекцию» (selection candidates) [26, 74]. 
Для успешной и эффективной селекции необходимо оптимальное количе-
ство анализируемых поколений и ДНК-маркеров, а также соответствие 
числа маркеров и изучаемых генотипов [74]. 
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В мировой практике в качестве ДНК-маркеров для геномной селекции 
преимущественно используются SNP-чипы, содержащие тысячи однонук-
леотидных полиморфизмов, что позволяет проводить масштабное геноти-
пирование организмов, выполнять полногеномные ассоциативные исследо-
вания (Genome-Wide Association Studies, GWAS), картировать локусы QTLs 
и определять племенную ценность организмов [29]. Несмотря на все пре-
имущества, в процессе геномной селекции возможно проявление неблаго-
приятной ко-селекции признаков, например, высокая продуктивность соче-
тается с низкой плодовитостью или склонностью к заболеваниям [26, 74]. 
Следовательно, с целью выявления нежелательных для селекции аллелей ге-
нов необходимы дополнительные исследования, включая оценку качества 
потомства. Только при комплексном анализе можно достичь точности 
оценки 85–90%. 

Совершенствование технологий полногеномного генотипирования, сни-
жение стоимости секвенирования, быстрое накопление информации в био-
банках разных организмов, а также интеграция биоинформатики и статисти-
ческого моделирования способствуют развитию геномной селекции [26, 31, 
74]. Особое внимание в дальнейших исследованиях, вероятно, будет уде-
ляться селекции признаков, определяющих экологическую пластичность и 
адаптацию организмов к изменяющимся условиям природной среды, а 
также устойчивость к болезням [77].  

В последние годы разработаны и доступны коммерческие SNP-чипы вы-
сокого разрешения для автоматического полногеномного поиска ассоциа-
ций с хозяйственно ценными признаками у некоторых видов сельскохозяй-
ственных животных и растений [26]. Что касается медоносной пчелы, то, 
несмотря на расшифровку генома [13], конкретных генетических маркеров, 
которые можно было бы использовать в селекции пчел, пока не предложено 
[56]. Вместе с тем омиксные технологии (геномика, транскриптомика и про-
теомика) позволили идентифицировать различные молекулярные маркеры 
(QTL, SNP, РНК и белки), которые теоретически могут быть использованы 
для отбора и улучшения линий пчел. Кроме того, новые подходы вносят 
большой вклад в понимание механизмов, определяющих жизнеспособность 
и здоровье медоносных пчел [66, 67].  

В настоящее время выявлены локусы количественных признаков, связан-
ные с плодовитостью маток [85], устойчивостью к болезням [42, 58–61] и 
различными типами поведения [86, 87]. Выделены области генома, пред-
ставляющие интерес для разработки генетических маркеров для отбора при-
знаков устойчивости к болезням [68]. С использованием полногеномных ас-
социативных исследований (GWAS) идентифицированы локусы QTL, ассо-
циированные с миролюбием и поведением пчел на соте [69].  

Особо интересными являются примеры практического использования 
ДНК-маркеров в селекции медоносной пчелы. Так, разработан метод селек-
ции пчел на основе данных о чистопородности и аллельного разнообразия 
гена csd (complementary sex determiner), определяющего пол у медоносной 
пчелы [57]. Для развития жизнеспособных семей необходимо высокое раз-



Направления исследований М.Д. Рузского / Research areas of M.D. Ruzsky 

120 

нообразие гена csd, имеющего более 20 аллелей, наоборот, при низком ал-
лельном разнообразии гена csd в семье появляется большая доля диплоид-
ных трутней (явление генетического пестрого расплода), что приводит к 
снижению силы семьи. Следовательно, отбор пчелиных семей по гену csd 
может служить первым этапом селекции высококачественных продуктив-
ных пчелиных семей. Другим примером использования МОС селекции в 
пчеловодстве является отбор пчелиных семей по признаку продуктивности 
маточного молочка путем оценки аллельного состава гена mrjp3, контроли-
рующего продукцию основных белков маточного молочка у медоносной 
пчелы [62, 63]. 

Наконец, в 2023 г. проведено первое исследование по оценке племенной 
ценности эталонной популяции медоносных пчел на основе генотипирова-
ния 2 389 маток [79]. Сравнительная оценка селективных признаков семей, 
проведенная разными методами – на основе родословных и ДНК-маркеров 
(коэффициент наследования h2 соответственно составил: медопродуктив-
ность – 0,12 и 0,23; три показателя жизнеспособности – 0,42–0,61 и 0,44–
0,65), показала, что геномная селекция может успешно применяться к медо-
носным пчелам.  

 
Селекция медоносных пчел на устойчивость к болезням 

 
Медоносные пчелы подвержены воздействию многих патогенных мик-

роорганизмов и паразитов, таких как клещ Varroa destructor, микроспори-
дии рода Nosema, грибковые, бактериальные и вирусные инфекции [50, 88]. 
Среди наиболее опасных и широко распространенных инвазионных заболе-
ваний медоносных пчел A. mellifera рассматривается варрооз, вызываемый 
эктопаразитическим клещом V. destructor [46, 89]. Именно с клещом Varroa 
связывают массовую гибель пчел, описанную во всем мире [90, 91]. Угроза 
этого паразита для здоровья пчелиных семей определяется тем, что клещ 
Varroa является переносчиком опасных вирусов, таких как вирус деформа-
ции крыла (Deformed Wing Virus, DWV) и вирус острого паралича пчел 
(Acute Bee Paralysis Virus, ABPV) [92–94].  
Варрооз (возбудитель эктопаразитический клещ Varroa destructor). 

Наиболее широко используемые в настоящее время методы лечения варро-
оза основаны на применении акарицидных препаратов; они не обеспечи-
вают длительную устойчивость медоносных пчел к V. destructor и не позво-
ляют уменьшить негативное влияние клещей на пчел [59, 95, 96]. Наоборот, 
отмечается рост устойчивости паразита к препаратам, клещи и переносимые 
ими вирусы становятся более вирулентными, причиняя значительный вред 
здоровью медоносных пчел [97]. Зараженные слабые семьи способствуют 
распространению клещей и их передаче более сильным и здоровым семьям 
[89]. Следовательно, поиск альтернативных методов борьбы с клещом 
Varroa у медоносных пчел является актуальным [50]. 

Перспективным подходом для предотвращения распространения клеща 
рассматривается разведение пчелиных семей, устойчивых к Varroa [25, 46, 
98]. Начиная с 1980-х гг. к настоящему времени в мире описано минимум 
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20 популяций медоносных пчел, устойчивых к клещу Varroa (рис. 2). Часть 
популяций возникла путем естественного отбора (естественно выжившие), 
другие популяции получены с использованием программ селекции. Основ-
ным подходом при разведении пчел является отбор семей, не подвергав-
шихся обработке против клеща Varroa синтетическими химическими пре-
паратами, а главная характеристика большинства выживших популяций – 
способность семей поддерживать численность клещей ниже опасного 
уровня [46].  

 

 
 

Рис. 2. Обзор популяций медоносных пчел, устойчивых к клещу Varroa, полученных в 
результате естественного отбора или с использованием программ селекции в период 

1980–2018 гг. Представлены данные по 20 различным выжившим популяциям,  
которые не лечились от клеща Varroa в течение как минимум двух лет [46].  

Цифрами указаны ссылки на публикации, в которых описаны популяции 
[Fig. 2. A review of Varroa mite-resistant honey bee populations resulting from natural selection  

or breeding programs, 1980-2018. Data are presented from 20 different surviving populations  
that have not been treated for Varroa mites for at least two years [46]. The numbers indicate references 

that describe the bee populations] 
 

В результате естественного отбора в Европе, США и Африке развились 
устойчивые к клещу популяции, основной характеристикой которых явля-
ется подавление размножения V. destructor (пчелиные семьи оставляли без 
лечения; в семьях развивалась естественная устойчивость к клещу без вме-
шательства человека; для размножения отбирали выжившие семьи) [90, 99, 
100]. Например, на территории Франции обитают две небольшие одичавшие 
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популяции устойчивых к клещу медоносных пчел [101]. В Норвегии попу-
ляция A. mellifera выживала в естественных условиях в течение более чем 
19 лет при постоянном заражении клещом V. destructor [90]. Такие природ-
ные популяции A. mellifera, устойчивые к V. destructor, обычно малопри-
годны для масштабного коммерческого пчеловодства, так как характеризу-
ются неблагоприятными особенностями, например, низкой продуктивно-
стью и высокой степенью ройливости и др. Тем не менее это ценнейший 
материал в плане генетического и биоразнообразия и уникальные модели 
для изучения механизмов устойчивости пчел к воздействию паразитов и 
эволюции паразито-хозяинных отношений [46]. 

Другой подход получения устойчивых к клещу пчелиных семей – тест 
Бонда, разработанный в Швеции и Франции [99]. Метод предполагает мас-
совый отбор семей из большой популяции медоносных пчел, зараженных 
клещом Varroa и обитающих в одном и том же месте. Изучается выживае-
мость семей, которые без лечения против клеща либо выживают, либо по-
гибают; среди выживших семей отбирают лучшие [96]. Примером устойчи-
вой к клещу популяции, полученной с использованием теста Бонда, явля-
ется популяция, обитающая в Швеции без лечения с 1999 г. и состоящая из 
150 семей [102]. 

Наконец, используется селекционный подход, основанный на отборе 
устойчивых к клещу пчелиных семей по их фенотипическим признакам и 
генетическим характеристикам. Программы селекции медоносных пчел на 
устойчивость к клещу V. destructor обычно основываются либо на различ-
ной степени заражения пчел клещами (оценка по росту популяции клещей, 
mite population growth, MPG), либо на конкретных поведенческих особенно-
стях пчел [46, 96, 103].  

Начиная с 1993 г. во Франции проводится эксперимент с завезенными из 
Туниса семьями A. m. intermissa, устойчивыми к клещу Varroa. Медоносные 
пчелы скрещивались с местными популяциями пчел, причем гибриды ха-
рактеризовались высокой устойчивостью к инвазии клещом. Для коммерче-
ского пчеловодства из естественно выживших семей отбирали лучшие по 
хозяйственным показателям и оценивали их гигиеническое поведение и за-
раженность варроозом, которая составляла менее 5% [104]. Другим интерес-
ным примером являются две генетически различные линии медоносных 
пчел, полученные в Онтарио (Канада) в течение двух лет отбора пчелиных 
семей по показателю темпов роста популяций клеща V. destructor: c низким 
(low Varroa population growth, LVG) и высоким (high Varroa population 
growth, HVG) темпами роста паразита [100]. В течение летнего сезона в се-
мьях LVG наблюдалось увеличение популяции V. destructor в 1,7 раза, тогда 
как в семьях HVG – в 9,6 раза. По сравнению с LVG в семьях HVG отмечены 
более высокие показатели заражения клещами взрослых пчел для двух изу-
ченных поколений, а также значительный уровень зимней смертности (26% 
в семьях HVG и 14% – в LVG) и распространенности вируса DWV для пер-
вого поколения пчел. 

Что касается поведенческих особенностей, являющихся важной частью 
репертуара социального иммунитета медоносных пчел, то это достаточно 
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сложный признак для анализа и селекции, например, гигиеническим пове-
дением характеризуются отдельные пчелы, и группы особей, и семья в це-
лом [46]. Гигиеническое поведение отличается у разных подвидов пчел, т.е. 
имеет наследственную природу, и зависит от условий окружающей среды, 
например кормовых ресурсов, причем частота его встречаемости среди пче-
линых семей невысокая (около 10%) [96, 105, 106]. В связи с этим селекция 
пчелиных семей, характеризующихся высокими показателями гигиениче-
ского поведения пчел, является одним из эффективных способов борьбы с 
паразитом. К поведенческим характеристикам, определяющим устойчи-
вость семьи к варроозу, относятся гигиеническое поведение, чувствитель-
ное к Varroa (Varroa-sensitive hygiene, VSH), и груминг (рис. 3) [47, 107, 
108]. Несмотря на то, что отбор семей VSH обычно проводится на основа-
нии количества клещей, не способных к размножению (mite non 
reproduction, MNR) [46], этот показатель следует интерпретировать с осто-
рожностью, особенно в селекции, так как механизм этого процесса пока 
слабо изучен, а в ряде исследований корреляции между MNR и VSH не по-
казаны [109]. Другим механизмом, который следует сохранять в процессе 
селекции, является влияние зараженного расплода на размножение клещей 
путем выделения сигнальных веществ, снижающих воспроизводство Var-
roa, вплоть до полного отсутствия размножения клещей [110, 111].  

 

 
 

Рис. 3. Типы гигиенического поведения медоносных пчел [112]: гигиеническое  
поведение – способность взрослых особей пчел выявлять и удалять из гнезд  

чужеродный материал; гигиеническое поведение, чувствительное к клещу Varroa, – 
форма гигиенического поведения, направленная именно на уничтожение расплода,  

зараженного клещами Varroa; груминг – поведение, когда клещи на взрослой  
зараженной особи удаляются самой или другой пчелой 

[Fig. 3. Hygienic behavior of honey bees [112]: Hygienic behavior in the honey bee is the ability 
 that worker bees have to detect and remove foreign material such as diseased or dead brood;  

Varroa-sensitive hygiene (VSH) - hygienic behavior, aimed specifically at the destruction and removal  
of brood infested by Varroa mites; Grooming - behavior of adult bees associated with removing 

 a mite from a bee’s body: auto-grooming - removal of a mite by the infected bee itself; allogrooming - 
removal of a mite by another bee] 

 

Следует отметить, что универсального механизма, обеспечивающего вы-
живание пчелиных семей при инвазии клещом, пока не выявлено; жизне-
способность как естественных, так и искусственных популяций обычно обу-
словлена проявлением нескольких признаков, которые, по-видимому, в со-
вокупности обеспечивают устойчивость семьи к заражению Varroa. Так, для 
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пчелиных семей из популяций, выживших в естественных условиях (Arnot 
Forest, USA; Gotland, Sweden; Le Conte, France), а также искусственно выве-
денных (VSH Baton Rouge, USA; Russian) описано 4–6 признаков, отвечаю-
щих за устойчивость к клещу (см. рис. 2). Например, пчелиные семьи попу-
ляции Батон-Руж, отобранные по показателям MPG, MNR и VSH (основной 
признак – VSH, полученный при отборе семей по высокому показателю 
MNR – неспособности клещей к размножению), характеризуются также 
другими, вероятно, менее значимыми признаками (гигиеническим поведе-
нием, грумингом, устойчивостью к вирусу DWV). Одновременное появле-
ние признаков в семьях медоносных пчел с повышенной выживаемостью 
при инвазии клещом Varroa позволяет предположить, что некоторые из этих 
признаков могут быть связаны и регулироваться общими метаболическими 
путями и/или параметрами окружающей среды [46]. 

Перспективными для селекции, например, являются популяции дальне-
восточных пчел, в течение продолжительного времени существующие сов-
местно с клещом V. destructor. Пчелы отличаются эффективным гигиениче-
ским поведением и значительной устойчивостью к варроозу, а также к ряду 
вирусов, переносимых паразитом. С целью улучшения дальневосточных 
пчел и получения плодных маток для коммерческих целей в США разрабо-
тана и принята селекционная программа [105, 113]. 

В Канаде в результате осуществления проекта Саскатрац (The Saskatraz 
Breeding Program, https://www.saskatraz.com/), начатого в 2004 г., получены 
гибридные матки, отличающиеся повышенной толерантностью к варроозу, 
устойчивостью к болезням расплода, гигиеническим поведением, хорошей 
зимостойкостью и высокой медовой продуктивностью. Эти матки исполь-
зуются в ряде селекционных программ в Канаде и США. Интересным при-
мером устойчивых к клещам линий A. mellifera является «гигиеническая 
Pol-линия итальянских медоносных пчел», полученная в Калифорнии путем 
скрещивания маток, устойчивых к клещам (VSH), с коммерческими лини-
ями пчел. В эксперименте, проводимом в течение 2008–2014 гг., участво-
вало около 100 тыс. семей. Созданная Pol-линия медоносных пчел характе-
ризуется высокими показателями (выживаемостью, силой семьи, производ-
ством меда) и устойчивостью к клещам [114]. В Европе действует селекци-
онная программа ARISTA, направленная на разведение устойчивых к клещу 
медоносных пчел (VSH), причем с целью сохранения генетического разно-
образия и исключения инбредных эффектов используются популяции с бла-
гоприятными характеристиками (миролюбием, низкой ройливостью и высо-
кой медопродуктивностью) и адаптированные к местному климату [96].  
В 2017 г. под эгидой Европейской комиссии создан международный консор-
циум EurBeST (European Bee Selection Team), крупномасштабные проекты ко-
торого посвящены исследованию пчел, включая анализ линий, устойчивых к 
клещу Varroa и способных подавлять размножение вредителя в семье [115].  

Несмотря на значительные трудности при проведении селекции (дли-
тельная работа, проблема оценки сложного поведения пчел и эффективно-
сти отбора в программах разведения), селекционные программы были до-
статочно успешными [116]. Кроме того, известны популяции медоносной 



Островерхова Н.В. Селекция медоносной пчелы 

125 

пчелы, полученные в процессе селекции на основе гигиенического поведе-
ния и устойчивые к V. destructor, которые показали также способность пчел 
противостоять другому опасному паразиту – клещу Tropilaelaps sp., а 
именно открывать и удалять расплод, зараженный двумя паразитами, т.е. 
гигиеническое поведение пчел проявлялось в отношении разных видов кле-
щей [117]. Показано, что селекция устойчивых к клещу Varroa медоносных 
пчел весьма эффективна, а также представляет собой важный и единственно 
возможный подход к развитию органического пчеловодства, но из-за высо-
ких затрат нуждается в поддержке государства [115]. 

Значительный прогресс в отборе пчелиных семей, устойчивых к клещу 
Varroa, может быть достигнут путем использования достижений генетики и 
биотехнологии, например разработкой молекулярных маркеров, ассоцииро-
ванных с устойчивостью/толерантностью к клещу Varroa [66, 100, 118].  
К настоящему времени проведены различные геномные, транскриптомные 
и протеомные исследования, связанные с изучением популяций медоносных 
пчел, в разной степени зараженных варроозом, а также поиском молекуляр-
ных маркеров и механизмов устойчивости к клещу Varroa [46, 119]. 

Первые молекулярно-генетические исследования позволили выявить ло-
кусы количественных признаков, ассоциированные с гигиеническим пове-
дением, причем показано, что каждый из QTL контролирует только 9–15% 
наблюдаемых фенотипических вариаций поведения, т.е. независимые гене-
тические локусы регулируют определенный компонент гигиенического по-
ведения [59, 120].  

Полногеномное секвенирование особей, отличающихся по гигиениче-
скому поведению, позволило выявить гены-кандидаты, значительная часть 
которых располагалась вблизи ранее выявленных QTL [121]. Перспектив-
ными генами-кандидатами, ассоциированными с Varroa-чувствительным 
поведением пчел, рассматриваются ген оксидоредуктазы GMCOX18, веро-
ятно, контролирующий изменение веществ у личинок, влияющих на оогенез 
клеща [122], и гены Cyp18a11, Mblk-1 и Phantom, регулирующие процесс 
синтеза экдизона, инициирующего репродуктивный цикл клеща [123]. Осо-
бый интерес представляют гены Atlastin, Ataxin, AmNrx1, Neurexin 1, связан-
ные с развитием нервной системы и поведением пчел и ассоциированные с 
грумингом [124]. Предполагается, что гигиеническое поведение зависит от 
ограниченного набора генов, причем большинство из них соответствуют ра-
нее описанным QTL [58]. 

Чип-технология (SNP Affymetrix 44K) для анализа 44 000 SNPs, разрабо-
танная для поиска локусов QTL, ассоциированных с Varroa-чувствитель-
ным поведением пчел (подвид A. m. carnica), позволила выявить шесть SNP, 
показавших статистически значимые ассоциации с исследуемым признаком 
[42, 58]. При анализе геномных областей, расположенных рядом с этими 
SNPs, идентифицированы предполагаемые гены-кандидаты устойчивости к 
варроозу: Adenosine receptor (AdoR), Cyclin-dependent kinase 5 activator 
(Cdk5alpha), Octopamine receptor beta-2R (Octbeta2R) и Odorant binding 
protein 1 (Obp1) [42]. Важно, что данная технология подходит не только для 
изучения толерантности пчел к Varroa, но и для анализа других признаков 
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или комплекса признаков, рассматриваемых при разведении медоносных 
пчел. В 2020 г. предложен чип высокой плотности, включающий более 
100 тыс. SNP, ассоциированных с медопродуктивностью, миролюбием, ги-
гиеническим поведением и устойчивостью пчел к клещу Varroa [45]. Ав-
торы считают, что данный SNP-чип может успешно применяться в геном-
ной селекции медоносных пчел, для поиска ассоциаций разных признаков 
(GWAS), а также для решения вопросов популяционной геномики, адапти-
рованности и сохранения популяций A. mellifera. 

В одном из первых транскриптомных исследований на основе данных 
секвенирования РНК показаны корреляции между гигиеническим поведе-
нием и дифференциальной экспрессией 96 генов, причем особо интересным 
фактом является сверхэкспрессия генов цитохрома Р450 (Cyp4AZ1, 
Cyp4g11, Cyp6AS11, Cyp6AS8) у пчел, характеризующихся отсутствием ги-
гиенического поведения (вероятно, ферменты семейства P450 разрушают 
молекулы пахучих веществ, что снижает способность пчел обнаруживать 
зараженный расплод) [40]. Кроме генов Р450, интерес представляют гены, 
контролирующие иммунный ответ (Def1, Def2), развитие нервной системы, 
обоняние (гены семейства Obp, Odorant Binding Protein), а также гены с не-
известной функцией (Cyp4g11) [125]. Протеомные исследования подтвер-
дили участие генов семейства Obp (Obp17, Obp18), т.е. роль обоняния в фор-
мировании фенотипа VSH [41].  

Несмотря на то, что большинство выявленных генов-кандидатов распо-
лагается в ранее описанных локусах [40, 58, 125], в последнее время обсуж-
дается проблема несовпадений результатов независимых исследований, что 
может быть связано с различными молекулярными механизмами формиро-
вания и контроля признаков, разнообразными методами фенотипических и 
молекулярно-генетических исследований, а также разными изученными по-
пуляциями, линиями и подвидами медоносной пчелы (рис. 4) [46, 119]. 

Вместе с тем на основании геномных и транскриптомных исследований 
можно сделать следующие заключения: гигиеническое Varroa-чувствитель-
ное поведение контролируется генами, определяющими развитие и деятель-
ность нервной системы (обучение, память), а также работу связанных с ней 
органов чувств (зрительных и обонятельных сигналов). Считается, что 
функционирование нейронов и обонятельные пути играют ключевую роль 
в формировании поведенческой устойчивости пчел к клещу за счет лучших 
способностей обнаруживать зараженный расплод [46]. Так, пчелы, отлича-
ющиеся гигиеническим поведением, лучше справляются с задачами по рас-
познаванию запахов и обнаруживают болезнетворные запахи при более низ-
ких пороговых значениях, чем медоносные пчелы, характеризующиеся от-
сутствием гигиенического поведения.  

Дальнейшие исследования будут направлены на изучение паразито-хо-
зяинных отношений и выявление молекулярных механизмов устойчивости 
пчел к клещу, а также разработку потенциальных маркеров для геномной 
селекции [100, 119]. Несмотря на проблемы внедрения маркер-опосредован-
ной селекции в пчеловодство (например, высокий темп генетической реком-
бинации), разработана панель маркеров, включающая 13 белков (9 белков, 
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связанных с гигиеническим поведением; 2 белка – с VSH; 2 белка – с гру-
мингом) и сопоставимая с основными методами селекции, которая позво-
ляет проводить отбор семей, устойчивых к клещу Varroa [118].  

 

 
Рис. 4. Схематическое изображение хромосом Apis mellifera, показывающее  

приблизительное расположение маркеров, выявленных на основе данных 27 омических 
исследований [46]. Для геномных исследований каждый столбец представляет одно  

исследование: более широкие полосы локусов количественных признаков (QTL)  
указывают на то, что QTL-локусы были идентифицированы минимум в двух  

исследованиях. Для транскриптомных исследований указаны дифференциально  
экспрессируемые гены, выявленные в двух или более исследованиях, причем каждый 

столбец представляет одно исследование 
[Fig. 4. Diagram of Apis mellifera chromosomes with approximate locations of markers (data presented 
based on 27 'omics' studies [46]). Each bar represents one study; wider bars show the QTLs identified in 
more than one study. For transcriptomic analysis, only genes identified in two or more studies are shown; 

each bar representing one study] 
 

Нозематоз (возбудители – микроспоридии рода Nosema). Нозематоз – 
одно из серьезных заболеваний медоносной пчелы, вызывается двумя ви-
дами микроспоридий р. Nosema, которые поражают кишечник взрослых 
пчел вплоть до их гибели. Исследование устойчивых к нозематозу пчелиных 
семей, искусственно отбираемых в течение нескольких десятилетий в Да-
нии, с использованием микросателлитных маркеров, позволило выявить на 
хромосоме 14 локус UN271, ассоциированный со снижением количества 
спор микроспоридий у пчел. В результате был идентифицирован локус QTL 
размером 1 598 kbp, расположенный между локусами K1418 и AT198 [126, 
127]. В пределах этой идентифицированной области QTL ген-кандидат 
Aubergine (Aub) представляет особый интерес, так как в значительной сте-
пени экспрессировался у незараженных ноземой трутней по сравнению с за-
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раженными. Кроме того, при анализе эпистатических и аддитивных взаимо-
действий разных групп локусов между собой были выявлены дополнитель-
ные локусы QTL: один локус на хромосоме 6 (К0616), показавший аддитив-
ный характер взаимодействия генов (взаимодействие с локусом на хромо-
соме 10), и два локуса на хромосомах 3 (локус АС184) и 10 (локус АТ129), 
показавшие эпистатические эффекты. 

С целью поиска ассоциаций ДНК-маркеров с устойчивостью медонос-
ных пчел к нозематозу были исследованы особи темной лесной пчелы 
A. m. mellifera и краинской пчелы A. m. carnica разной степени зараженно-
сти с использованием микросателлитных локусов [128]. Для темных лесных 
пчел, отличающихся степенью зараженности микроспоридиями (незара-
женные, слабо зараженные и сильно зараженные нозематозом выборки), ло-
кусы AC117, Ap243, SV185, А113 показали значительные различия по ча-
стотам аллелей и / или генотипов. Используя расчетные значения отноше-
ния шансов (Odds Ratio, OR), можно предположить, что аллель размером 
177 пн локуса АС117, аллель размером 263 пн локуса Ap243 и аллель раз-
мером 269 локуса SV185 являются протективными, т.е. снижают риск зара-
жения нозематозом. Например, частота регистрации особей, имеющих ал-
лель размером 177 пн (локус АС117), уменьшается в следующей последова-
тельности: 25,91% незараженных особей – 14,17% слабо зараженных – 
4,91% сильно зараженных пчел (причем между группами особей «незара-
женные» и «сильно зараженные» выявлены статистически значимые разли-
чия (p ≤ 0,01)). Для локуса Ap243 выборка сильно зараженных особей, ча-
стота регистрации которых составила 12,5%, статистически значимо 
(p ≤ 0,05) отличалась от двух других выборок – незараженных и слабо зара-
женных пчел (частота встречаемости каждой выборки составила около 
44,0%). Наоборот, аллель размером 218 пн локуса А113 предположительно 
определяет риск развития нозематоза у темной лесной пчелы. Для краин-
ских пчел наиболее перспективными рассматриваются локусы H110, А008 
и A056. Вероятно, аллель размером 162 пн локуса H110 является протектив-
ным, тогда как для локусов А008 и А056 выявлены аллели, обладающие про-
тективными свойствами, и аллели, связанные с болезнью.  

Таким образом, у двух европейских подвидов медоносной пчелы (тем-
ной лесной пчелы и краинской пчелы) выявлены разные локусы и аллели, 
ассоциированные с заражением пчел нозематозом, что может быть обуслов-
лено различной устойчивостью изученных подвидов к паразиту и разнооб-
разными географическими, климатическими и экологическими условиями 
обитания пчел. Тем не менее выявленные локусы и хромосомные регионы 
их локализации представляют интерес в качестве потенциальных ДНК-мар-
керов, значимых для определения риска заболеваемости медоносных пчел 
нозематозом. 
Аскосфероз (возбудитель гриб Ascosphaera apis). Поиск генетических ва-

риантов, ассоциированных с устойчивостью медоносных пчел к аскосфе-
розу, позволил идентифицировать на хромосоме 9 локус, ассоциированный 
с гигиеническим поведением и имеющий размер 36 kb [60, 61]. При иссле-
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довании устойчивых и чувствительных к аскосферозу пчел с использова-
нием анализа SNPs на хромосоме 11 выявлен аллель С (SNP C2587245T), 
ассоциированный с устойчивостью к аскосферозу [56, 60]. Интересно, что 
SNP-маркер C2587245T локализован в гене mrjp5, входящем в состав семей-
ства mrjp-генов, контролирующих производство основных белков маточ-
ного молочка (Major Royal Jelly Proteins, MRJP). Важно, что данный SNP-
маркер может быть полезен в качестве генетического маркера для выбора 
пчел, устойчивых к аскосферозу, а также высокопродуктивных по маточ-
ному молочку линий пчел. 

 
Генетические маркеры, ассоциированные  

с хозяйственными показателями медоносных пчел 
 

Значительный интерес для молекулярной селекции вызывают генетиче-
ские маркеры, ассоциированные с хозяйственными показателями медонос-
ной пчелы. Среди первых ДНК-маркеров, для которых показаны ассоциа-
ции с хозяйственными признаками у пчел, были гены mrjp-семейства, отве-
чающие за продуктивность маточного молочка [62, 63].  

Семейство mrjp описано только в геноме некоторых видов перепончато-
крылых, включая пчел рода Apis, и содержит 9 генов (mrjp1–mrjp9). Счита-
ется, что в процессе эволюции семейство образовалось путем множествен-
ной дупликации предкового гена yellow и приобрело новые функции, а 
именно отвечает за производство белков маточного молочка [129]. Маточ-
ное молочко является специальным кормом только матки в течение всей ее 
жизни. Гены mrjp-семейства начинают экспрессироваться на начальных ста-
диях развития и кроме производства маточного молочка отвечают за касто-
вую дифференцировку и дифференцировку пола в пчелиной семье, т.е. свя-
заны с развитием общественного образа жизни (эусоциальности) у медонос-
ной пчелы [130, 131]. 

Исследование полиморфизма генов mrjp3, mrjp5 и mrjp8 у пчел бразиль-
ской популяции показало их высокую информативность и возможность при-
менения в качестве ДНК-маркеров при отборе семей по продуктивности ма-
точного молочка [62, 63]. Наиболее интересным является ген mrjp3, в струк-
туре которого выявлен микросателлитный локус [130, 132]. Для микроса-
теллитного локуса mrjp3 у африканизированных пчел бразильской популя-
ции показана ассоциация с продуктивностью маточного молочка, а именно 
аллели C, D и F локуса определяют высокое производство маточного мо-
лочка [62, 63]. Следует указать, что для медоносных пчел сибирских попу-
ляций не удалось выявить однозначные ассоциации между аллелями микро-
сателлитного локуса mrjp3 и продуктивностью маточного молочка [133]. 
Вместе с тем для медоносных пчел, обитающих на территории России (ки-
ровская, томская, краснодарская популяции), выявлены ассоциации между 
аллелями микросателлитного локуса mrjp3 и содержанием 10-окси-2-деце-
новой кислоты (10-ОДК), которая является важным биоиндикатором каче-
ства маточного молочка [134]. Так, высокая концентрация 10-ОДК (3,45%) 
выявлена у пчел, имеющих преобладающий аллель размером 392 пн локуса 
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mrjp3, тогда как минимальное содержание 10-ОДК (2,39%) – у пчел, у кото-
рых преобладал аллель размером 406 пн локуса.  

Поскольку для разных популяций медоносной пчелы получены противо-
речивые данные, следует с осторожностью использовать результаты, полу-
ченные на одних популяциях, обитающих в определенных географических 
регионах и природно-климатических условиях, для других популяций, тем 
более при проведении селекции.  

С использованием микрочипа кДНК проведен анализ экспрессии генов у 
медоносных пчел, отличающихся продуктивностью маточного молочка 
[64]. Среди изученных 11 689 генов идентифицировано 369 дифференци-
ально экспрессируемых генов, причем у пчел с высокой продуктивностью 
маточного молочка 201 ген (54,47%) показал повышенную экспрессию и 
168 генов (45,53%) – пониженную экспрессию. На основании онтологиче-
ского анализа показано, что выявленные дифференциально экспрессируе-
мые гены участвуют в четырех основных биологических процессах и вклю-
чены в 46 сигнальных путей. Полученные результаты важны для понимания 
молекулярных механизмов, определяющих производство большого количе-
ства маточного молочка, а также обеспечивают генетическую основу моле-
кулярной селекции медоносной пчелы. 

 
Исследование микробиома пчел как возможного маркера  

в селекционной работе 
 

В последнее время активно обсуждается потенциальная роль симбиоти-
ческой кишечной микробиоты, называемой целостным многофункциональ-
ным «органом», в здоровье, жизнедеятельности, продуктивности и адапти-
рованности медоносных пчел [48, 49, 135]. Медоносные пчелы характери-
зуются специфическим и высококонсервативным кишечным микробным 
сообществом; преобладает около десяти основных групп бактерий (наибо-
лее многочисленными являются роды Lactobacillus и Bacillus), которые рас-
пределены по определенным областям кишечника и выполняют функции, 
связанные с питанием и ростом хозяина, устойчивостью к болезням, имму-
нитетом и другими свойствами [136, 137]. Особую роль кишечный микро-
биом играет в формировании сложного поведения хозяина, включая касто-
вую дифференцировку, разделение труда, различия в кормовом поведении 
пчел и др. [49, 138, 139]. Показано, что на состав кишечной микробиоты 
влияют генетические особенности пчел; предполагается участие мозга хозя-
ина в предпочтительном выборе штаммов бактерий кишечника [140]. Не-
смотря на относительную стабильность микробного сообщества, у медонос-
ных пчел выявлены индивидуальные различия и высокое разнообразие штам-
мов [141], что определяется генетическими характеристиками хозяина, а не 
только факторами окружающей среды [140]. Отсутствие или нарушение мик-
робиоты приводит к изменению экспрессии генов, которые лежат в основе 
иммунитета, метаболизма, поведения и развития организма хозяина [135]. 
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Паразиты и патогены, антибиотики и пестициды, другие стрессогенные 
факторы нарушают состав микроорганизмов кишечника, приводя к сниже-
нию иммунитета и адаптированности пчел вплоть до гибели пчелиных семей 
[89, 136, 142]. Показано, что пчелы семей, зараженных клещом V. destructor, 
содержат в микробиоме кишечника более высокую долю бактерий 
Snodgrassella alvi и меньшую – бактерий Lactobacillus spp. [143]. Паразит 
Nosema и такие нейротоксичные инсектициды, как кумафос, фипронил, ти-
аметоксам и имидаклоприд, снижают численность Bifidobacterium spp. и 
Lactobacillus spp. независимо от сезона [144]. Выявлены различия в составе 
микробного сообщества между незараженными пчелами и сильно заражен-
ными нозематозом [145]. У медоносных пчел, зараженных микроспоридиями 
Nosema, доминирируют бактерии типа Proteobacteria, тогда как у пчел, зара-
женных грибком Ascosphaera apis, – бактерии типа Firmicutes [146]. 

Одной из эффективных стратегий укрепления иммунитета медоносных 
пчел, устойчивости к возбудителям, повышения выживаемости и продук-
тивности пчелиных семей является модуляция кишечной микробиоты, 
включая пробиотики [147]. Показано мощное антагонистическое действие 
микробиоты, прежде всего Lactobacillus spp., против личинок Paenibacillus 
larva и Melissococcus plutonius (возбудителей американского и европейского 
гнильца, соответственно), проявляющееся в снижении патогенной нагрузки, 
усилении экспрессии ключевых генов, контролирующих иммунный ответ и 
выработку антимикробных пептидов, повышении выживаемости пчел и др. 
[142]. Так, L. plantarum потенциально может использоваться в качестве 
средства биоконтроля против Nosema spp. [148]. Бесклеточный культураль-
ный супернатант штамма L. johnsonii AJ5 вызывал гибель клеща Varroa при 
кормлении пчел [149]. Препарат, содержащий бифидо- и лактобактерии из 
кишечника пчелы, обеспечил значительное увеличение количества рас-
плода, пыльцы и меда в пчелиных семьях, причем в микробиоме кишечника 
нового поколения пчел обнаружено увеличение относительной численности 
видов семейства Acetobacteraceae и рода Bifidobacterium, участвующих в пи-
тании и защите пчел [147]. Использование бактерии Pediococcus acidilactici 
в качестве пробиотика рассматривается эффективным и многообещающим 
для защиты пчел от патогенов и пестицидов, а именно позволило увеличить 
продолжительность жизни зараженных нозематозом пчел и скорректиро-
вать возникающие нарушения в регуляции генов, участвующих в развитии, 
иммунитете и системе детоксикации [140]. Вместе с тем каждый пробиотик 
необходимо апробировать для конкретных подвидов пчел и именно в тех 
условиях, где пчелы будут разводиться [150]. 

В связи с огромной значимостью микробного сообщества для здоровья и 
жизнедеятельности пчел, его роли в метаболизме, гомеостазе и адаптиро-
ванности хозяина к изменяющимся условиям окружающей среды кишечный 
микробиом медоносной пчелы может рассматриваться потенциальным мар-
кером при отборе пчелиных семей с желательными признаками. Например, 
пчелы селекционной линии, отличающиеся гигиеническим поведением 
(программа «Better Bees», Западная Австралия), имели значительно большее 
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количество аэробных кишечных бактерий по сравнению с пчелами из здо-
ровых семей неселекционных линий [137]. С другой стороны, не выявлено 
уникального микробного сообщества кишечника у медоносных пчел селек-
ционной высокопродуктивной по маточному молочку итальянской линии 
по сравнению с неселекционной линией пчел в условиях городской среды, 
но обнаружены различия в составе микробиома у пчел селекционной линии, 
разводимой в городской и сельской местности [151]. Результаты свидетель-
ствуют о значимости факторов окружающей среды в формировании мик-
робного состава кишечника, но реакция организма на различные факторы 
среды (образ жизни, кормовые ресурсы и др.) слабо изучены. Тем не менее 
выявленные ассоциации между генетическими характеристиками хозяина, 
кишечной микробиотой и факторами окружающей среды могут быть ис-
пользованы в разработке новых стратегических подходов в сохранении здо-
ровья медоносных пчел, например, создании современных пробиотических 
препаратов вместо обычных антибиотиков, экологически чистых биоцидов 
и агентов биологической борьбы, а также при проведении селекционной ра-
боты с пчелами [48]. 

 
Заключение 

 
Селекционно-племенная работа с медоносными пчелами, в том числе и 

молекулярная селекция, обеспечивает повышение генетического и адапта-
ционного потенциала существующих пород и создание новых линий и эко-
типов пчел, высокопродуктивных и приспособленных к определенным при-
родно-климатическим условиям, что способствует развитию и интенсифи-
кации пчеловодства. Однако в настоящее время внедрение методов молеку-
лярной генетики, чиповых и информационных технологий в пчеловодче-
скую отрасль происходит медленно и со значительными трудностями. Вме-
сте с тем идентифицированные у медоносной пчелы QTL локусы, ассоции-
рованные с биологическими и хозяйственными признаками, способствуют 
развитию молекулярной селекции. Единственным пока примером примене-
ния маркер-опосредованной селекции в практике пчеловодства является от-
бор пчелиных семей по продуктивности маточного молочка на основе ал-
лельного разнообразия микросателлитного локуса mrjp3. Несмотря на то, 
что разработка ДНК-маркеров продуктивности, адаптированности и устой-
чивости к болезням откроет новые перспективы генетической селекции и 
обеспечит значительное преимущество во времени, вопросы по совершен-
ствованию классической системы селекции медоносной пчелы в настоящее 
время остаются актуальными. 
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