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Аннотация.  Различные генетические варианты (геновары) паразита и хозяина возникли 
и поддерживаются в одной и той же популяции в многочисленных системах из-за эволюцион-
ной динамики хозяина и паразита. Ключевые характеристики, определяемые геноварами обеих 
сторон: способность паразитов заражать, уязвимость геноваров хозяина, исход инфекций. Эти 
взаимодействия геноваров хозяина и паразита оказывают значительное влияние на экологиче-
скую и эволюционную динамику. В данной статье рассматривается распределение геноваров 
паразитов среди отдельных колоний в популяциях хозяев – социального насекомого медонос-
ная пчела Apis mellifera. В ходе индикации паразитов в экзогенной ДНК на отдельных пасеках 
в 13 районах Республики Татарстан из 9 видов/родов (Nosema apis, N. ceranae, Paenibacillus 
spp., Melissococcus spp., Lotmaria passim, Crithidia mellificae, Acarapis woodi, Varroa destructor, 
Tropilaelaps sp.) были обнаружены только N. apis, N. ceranae и V. destructor. Несмотря на низкое 
разнообразие обнаруженных геноваров N. apis, N. ceranae и V. destructor, особи, инфицирован-
ные несколькими геноварами каждого паразита, присутствовали во всех колониях. Патогены 
в различных колониях с генетически разнообразными популяциями A. mellifera в большинстве 
случаев были генетически сходны друг с другом.

Ключевые слова:  экзогенная ДНК, геновары паразита и хозяина, Nosema apis, Nosema 
ceranae, Varroa destructor, Apis mellifera sp.
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Abstract. Various host and parasite genetic variants (genovars) have arisen and are maintained 
in the same population in numerous systems due to host–parasite evolutionary dynamics. Key char-
acteristics differ between genovars: both the ability of parasites to infect, the vulnerability of host 
genovars, and the outcome of infections are often determined by the genovars of both parties. These 
host–parasite interactions, on a genovar-by-genovar basis, have significant implications for ecological 
and evolutionary dynamics. This article examines the distribution of parasite genovars among indi-
vidual colonies in host populations of the social insect honeybee Apis mellifera. During the parasite 
detection in exogenous DNA in individual apiaries in 13 study areas in the Republic of Tatarstan, only 
N. apis, N. ceranae and V. destructor were detected out of 9 species/genera (Nosema apis, N. cer-
anae, Paenibacillus spp., Melissococcus spp., Lotmaria passim, Crithidia mellificae, Acarapis woodi, 
Varroa destructor, Tropilaelaps sp). Despite the low diversity of the detected genovars of N. apis, 
N. ceranae and V. destructor, individuals infected with several genovars of each parasite were present 
in all colonies. Pathogens in different colonies with genetically diverse A. mellifera populations were 
in most cases genetically similar to each other.

Keywords: exogenous DNA, parasite and host genovars, Nosema apis, Nosema ceranae, Varroa 
destructor, Apis mellifera sp.
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Введение
Исход взаимодействия паразита (в том числе 

паразитического микроорганизма) и хозяина 
чаще всего приводит к значительному сниже-
нию численности колоний популяции хозяина – 
медоносной пчелы Apis mellifera. Хозяин может 
различаться чувствительностью к конкретным 
генетическим вариантам (геновары) паразита, 
и некоторые геновары паразита могут заражать 
только конкретные геновары хозяина. Эта спе-
циализация может быть результатом формирова-
ния геноваров, имеющих решающее значение для 
защиты паразита. Геновары хозяина и паразита 
могут влиять друг на друга, в том числе на вовле-
ченные в иммунный ответ гены, на вариации экс-
прессии генов и др. [1, 2]. Например, ген pgrp-s1 
способен связывать пептидогликан патогена и ак-
тивировать профенолоксидазу. Внутриклеточ-
ная передача сигнала и запуск антимикробных 
иммунных реакций у насекомых опосредуются 
Toll-рецепторами (гены toll). Лизоцим (ген lys-
2) гидролизует β-1,4-гликозидную связь муреин-
пептидогликана патогенов. Ген iap-2 регулирует 
пути обнаружения патогенов и индуцируют вро-
жденную иммунную систему [3]. Необходимо 
изучать эти взаимодействия хозяина и паразита, 
так как они оказывают значительное влияние на 
экологическую и эволюционную динамику. Для 
этого важно иметь представление о наличии тер-
риториальных и видовых закономерностей гено-
варспецифических комбинаций у хозяина и его 
специфичных паразитов. 

При ознакомлении с исследованиями пара-
зитов медоносной пчелы можно выделить 9 ос-
новных популярных видов/родов. Индикацию 
паразитов удобно проводить по экзогенной ДНК 
(эДНК) [4], и уже имеются тесты на основе по-
лимеразной цепной реакции (ПЦР), например 
селективная амплификация, для определения 
содержания в образцах меда Paenibacillus sp. 

и Melissococcus plutonius [5, 6]. В зарубежных ис-
следованиях ДНК двух микроспоридий Nosema 
apis и N. ceranae [7] была обнаружена в образцах 
меда с отдельных пасек. Два вида трипаносома-
тид, Lotmaria passim и Crithidia mellificae [8], яв-
ляются другими паразитическими микроорганиз-
мами, связанными с повышенной смертностью 
колоний в сочетании с другими проблемами со 
здоровьем и паразитами, и также обнаружива-
ются по эДНК. Трахейный клещ Acarapis woodi, 
эктопаразит клещ Varroa destructor и паразитиче-
ские клещи, принадлежащие к роду Tropilaelaps 
[9], также обнаруживаются по эДНК.

Цель данного исследования – изучить тер-
риториальные и видовые закономерности ге-
новарспецифических комбинаций у хозяина 
(A. mellifera) и его специфичных паразитов (9 ви-
дов/родов) с использованием эДНК на отдельных 
пасеках в 13 районах в Республике Татарстан. 

Материалы и методы 
Мы использовали данные вариантов последо-

вательностей генов (геновары) разных подвидов 
медоносной пчелы (A. m. mellifera, A. m. carnica, 
A. m. carpatica, A. m. caucasica), связанных с за-
пуском иммунной системы в ответ на внедрение 
паразитов (в том числе паразитических микроор-
ганизмов). 

Выделение экзогенной ДНК из образцов деб-
риса и меда проводили фенол-хлороформенным 
методом и использовали селективную ПЦР-ампли-
фикацию для обнаружения участков ДНК Nosema 
spp., Paenibacillus spp., Melissococcus spp., Lotmaria 
passim, Crithidia mellificae, Acarapis woodi, Varroa 
destructor, Tropilaelaps sp. Подробная методика вы-
деления ДНК описана ранее [5]. Статистический 
анализ проводили с использованием программ-
ного обеспечения GraphPad Prism (v8.4.3). Пере-
менные, использованные в ходе статистического 
анализа: (1) количество обнаруженного в эДНК 
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паразита и  паразитического микроорганизма на 
колонию; (2) распространенность 9 видов/родов; 
и (3) уровень заражения паразитом и паразитиче-
ским микроорганизмом. Каждая переменная была 
проверена на нормальность с помощью теста Ша-
пиро–Уилка. Нормализация распределения данных 
показана на графиках Q–Q. График Volcano был 
построен для геноваров, обнаруженных в эДНК 
паразитов и паразитических микроорганизмов. 
Число комбинаций геноваров хозяина и паразита 
нанесено на ось «x», а статистическая значимость 
(p ≤ 0,05) – на ось «y». Пунктирные линии показы-
вают кратные изменения в числе комбинаций ге-
новаров (значения справа и слева от вертикальных 

линий) и статистическую значимость (значения 
выше горизонтальной линии).

Результаты исследований и обсуждение
С использованием полученных данных се-

лективной ПЦР был построен график Q–Q двух 
распределений вероятностей с использованием 
обнаруженных в экзогенной ДНК паразитов и па-
разитических микроорганизмов медоносной пче-
лы (рис. 1). Паразиты и паразитические микроор-
ганизмы обозначены символами в правой части 
рисунка 1. Логарифмическое преобразование 
смогло нормализовать распределение данных, 
как показано на графиках Q–Q.

На обследованных пасеках были обнаруже-
ны только Nosema spp. и V. destructor и опре-
делены статистическая значимость и диапазон 
различий между геноварами данных паразитов 
и хозяина (рис.  2). Число комбинаций генова-
ров Nosema spp., V. destructor и A. mellifera не 

имели статистической значимости (значения не 
доходят и не превышают горизонтальной ли-
нии), однако были зафиксированы изменения 
в  количестве комбинаций геноваров Nosema 
spp. (значения справа и слева от вертикальных 
линий).

Рис. 1. График Q–Q двух распределений вероятностей с использованием  
обнаруженных в экзогенной ДНК патогенов медоносной пчелы 

Fig. 1. Q–Q plot of two probability distributions using honeybee pathogens detected in exogenous DNA

Рис. 2. Измерение статистической значимости и диапазона различий между вариантами  
последовательностей генов A. mellifera и геноварами патогенов Nosema spp. (панель слева)  

и V. destructor (панель справа) 
Fig. 2. Measurement of statistical significance and range of differences between A. mellifera  

gene sequence variants and Nosema spp. (left panel) and V. destructor (right panel) 
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Варианты генов pgrp-s1, toll, lys-2 и iap-2 мо-
гут быть уникальными чертами перепончатокры-
лых, защищающих их от микроспоридиозов [3]. 
Мы рассчитали диапазон комбинаций между раз-
личными изолятами A. mellifera и гаплотипами 

патогена Nosema spp. на отдельных пасеках в Рес-
публике Татарстан. Для набора данных pgrp-s1, 
toll, lys-2 и iap-2 у A. mellifera нами был построен 
диапазон вариантов последовательностей генов 
(рис. 3, левая панель). 

Наименьший диапазон комбинаций гаплоти-
пов Nosema spp. и вариантов последовательностей 
у  A.  mellifera был обнаружен в Альметьевском 
районе (District 1): 1.3 (-0.1-2.8) для A. m. mellifera, 
1.7 (-0.2-2.8) для A. m. carnica, 1.3 (-0.1-2.8) для 
A. m. carpatica, и 1 для A. m. caucasica; наиболь-
ший диапозон – (Лаишевский район) (District 6): 4 
(-0.3-8.3), 4.7 (-1.6-10.9), 1 и 2. Для набора данных 
по четырем генам A. mellifera; ptp1, ptp2, ptp3, ptp4, 
ptp5, rpb1 и sr22 у N. ceranae, а также ptp1, ptp2, 
ptp3 и rpb1 у N. apis нами был построен график 
диапазонов комбинаций между вариантами после-
довательностей генов у A. mellifera и гаплотипами 
Nosema spp. (рис. 3, правая панель). 

Заключение
Исходя из полученных данных, наиболее 

часто встречающимися паразитами медоносной 
пчелы являются N. apis, N. ceranae и V. destructor. 
Самый большой диапазон геноваров хозяина 
и  паразита зафиксирован в Лаишевском райо-
не (территориальная закономерность) у подвида 

A. m. carnica (видовая закономерность), что связа-
но с большим количеством геноваров N. ceranae 
[10…12] в отличие от других районов. 

В общем наборе данных по отдельным па-
секам в 13 районах Республики Татарстан с ис-
пользованием разных геноваров A. mellifera, для 
геноваров N. apis, N. ceranae, а также V. destructor 
геноварспецифичные подвиды медоносной пче-
лы отсутствуют. Нельзя исключить наличие аль-
тернативного механизма работы врожденной им-
мунной системы хозяина, что может быть связано 
с необходимостью использовать другие гены для 
анализа, кроме pgrp-s1, toll, lys-2 и iap-2. 

Дальнейшее проведение испытаний по пере-
крестному заражению и оценке приспособленно-
сти патогенов в различных демах хозяев и пато-
генов (например, генотипах, популяциях и (или) 
видах) позволит выявить ключевые различая 
между геноварами обеих сторон: способность 
паразитов/паразитических микроорганизмов за-
ражать, уязвимость геноваров хозяина и исход 
инфекций.
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