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Досліджено стан антиоксидантної системи захисту медоносних бджіл Apis mellifera 
carnica за дії різних температур для оптимізації температурного режиму утримання бджоли-
них колоній у приміщенні під час зимівлі. Колонії бджіл (вік особин — 81–91 день) переносили 
з території пасіки Чернівецького національного університету у період різких перепадів темпе-
ратури (кінець листопада) у сталі температурні умови приміщень 5±0,6°С та 14±0,8°С й утри-
мували їх там протягом 12 тижнів. Робочих бджіл для біохімічного аналізу відбирали кожні два 
тижні 7 разів. Вивчено вміст ТБК-активних продуктів (ТБКАП), активність каталази (САТ) та 
глутатіон-S-трансферази (GST) у тагмах комах (голова, груди та черевце). Встановлено, що 
переведення бджолиних колоній з нестабільних температурних умов на сталі, незалежно від 
їхньої величини, призводить до зменшення інтенсивності перекисного окиснення ліпідів (рівня 
ТБКАП) на тлі зростання активності ензимів (CAT та GST). Виявлена тагмоспецифічна відпо-
відь антиоксидантної системи організму бджіл залежно від температури зимівлі. Утримання 
бджолосімей у приміщенні за сталих температур впродовж 10 тижнів супроводжувалось взаємо-
узгодженістю в роботі антиоксидантної системи організму комах: вміст ТБКАП, як і активність 
ензимів, залишались на сталому рівні впродовж досліду. Проте на початку лютого (наприкінці 
досліду), незалежно від температури в приміщенні, у тканинах голови бджіл зростав вміст 
ТБКАП, а в тканинах черевця посилювалась активність GST. Водночас в середині зими 
(січень) рівень ТБКАП у бджіл, які утримувались за t = +5°С, був меншим порівняно з бджолами, 
які зимували за t = +14°С. Запропоновано оптимальний температурний режим утримання 
колоній бджіл в умовах зимівлі у закритих приміщеннях: для бджолиних колоній середньої 
сили — за температури близько +5°С, а бджолиних колоній слабкої сили та нуклеусів — за 
температури близько +14°С до кінця січня з подальшим зниженням температури до +10°С. 
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трансфераза, ТБК-активні продукти

Бджола медоносна (Apis mellifera L.) поширена на 
значній території Земної кулі. Вважається, що цей вид 
вперше виник у Південно-Східній Азії й пізніше розпо-
всюдився в Африку та Європу [29, 38]. Опанування 
такого широкого ареалу Apis mellifera стало можливим 
завдяки комплексу фізіологічних і поведінкових присто-
сувань до локальних екологічних умов [14, 22, 41]. 

Температура є одним з найважливіших абіотичних 
параметрів у житті тварин [17]: вона впливає майже 
на всі фізіологічні і біохімічні процеси та визначає 
поведінку комах [1, 36]. Під час холодної пори року 
медоносні бджоли, на відміну від більшості видів по-
одиноких комах, не впадають в діапазу, а збирають-
ся в зимові кластери для зменшення втрат тепла 

колонією [28, 31, 32]. До адаптацій, які допомагають 
бджолі пережити зиму, належать: мінімізація енерго-
витрат [33], передзимові зміни фізіологічного стану 
в організмі бджіл, що контролюється біохімічними 
процесами [10, 21, 23, 39]. В Україні зима характери-
зується різкими перепадами температури, тривалими 
відлигами й сильними вітрами. Це негативно впливає 
на бджіл і призводить до зниження їхнього імунітету 
та зростання смертності в колоніях навесні [11, 12]. 
У холодному кліматі пасивна зимівля може тривати 
до 4–6 міс., що є знач ною частиною життєвого циклу 
бджолиних сімей. Для забезпечення зимівлі бджіл 
дедалі частіше використовують спеціалізовані примі-
щення (зимівники) з контрольованими показниками 
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температури, вологості тощо [19, 20, 28, 35, 36, 45]. 
Вдосконалення технологій бджільництва спрямову-
ється на покращення умов пасивного періоду життє-
вого циклу бджолосімей для зменшення втрат [10, 37]. 
Проте біохімічні механізми адаптації комах до впливу 
температур протягом зимівлі вивчені недостатньо.

У всіх організмів процеси життєдіяльності супрово-
джуються утворенням в клітинах активних форм кисню 
(АФК). За дії стресових факторів зовнішнього середо-
вища рівень АФК зростає [24]. Підвищений рівень АФК 
в клітинах призводить до пошкодження мембрани клі-
тин і до активації перекисного окиснення ліпідів (ПОЛ). 
У результаті реакцій ПОЛ утворюються тіобарбітурат-
активні продукти (ТБКАП), які є маркерами оксида-
тивного стресу у тканинах та органах [13, 15]. Захист 
організму комах від руйнівної дії АФК забезпечується 
ензимами антиоксидантної системи (АОС). Серед ен-
зимів, які знешкоджують АФК, — каталаза (САТ) [8] та 
глутатіон-S-трансфераза (GST) [26, 42]. Активність цих 
ензимів є індикатором загального стану антиоксидант-
ної системи комах [5]. Відповідно, зміни фізіологічного 
стану бджіл за дії різних температурних умов зимівлі 
можуть бути оцінені визначенням активності стрес-
асоційованих САТ та GST у період адаптації медо-
носних бджіл до температурних умов зимівлі.

У зв’язку із вищезазначеним, дослідження стану 
АОС бджіл за дії різних температурних умов дозво-
лить розробити практичні рекомендації для пасічників 
щодо температурного режиму утримання бджіл під 
час зимівлі. Метою роботи було оцінювання процесів 
ПОЛ, активності каталази, глутатіон-S-трансферази 
у робочих бджіл Apis mellifera за різних темпера-
турних умов зимівлі.

Матеріали та методи

Дослідження провели на місцевій популяції медо-
носних бджіл Apis mellifera carnica з пасіки Чернівець-
кого національного університету імені Юрія Федько-
вича у пасивний період зимівлі (листопад-лютий). 
Для досліду було відібрано 8 здорових бджолосімей 
без клінічних ознак інфекційних захворювань, одна-
кових за своєю силою — близько 14 000 бджіл у кож-
ній колонії. Колонії розділили на дві експериментальні 
групи по 4 бджолосім’ї. Відбір бджіл здійснювали 
сім разів по 150 бджіл з вулика з кінця листопада до 
середини лютого. Перший відбір (1) бджіл 81–91-ден-
ного віку проводили безпосередньо перед перене-
сенням бджолосімей з несталих низьких температур 
на вулиці в умови сталої температури у приміщенні. 
У кожному вулику для контролю температури всере-
дині було встановлено по три електронні термометри 
LCD (L431). Після цього 4 вулики було перенесено 
у зимівник зі сталою температурою 5±0,6°С (темпе-
ратура всередині вуликів — 9,0±0,6°C), а інші чотири 
вулики — у приміщення з температурою 14±0,8°С 
(температура всередині вуликів —15,1±1,3°C).

Робочих бджіл відбирали з рамок один раз на два 
тижні, заморожували рідким азотом і зберігали до 
проведення біохімічних аналізів за −70°С. Вік комах 
при другому відборі (2) становив 95–105 днів, при тре-
тьому (3) — 109–119 днів, при четвертому (4) — 123–
133 дні, при п’ятому (5) — 137–147 днів, при шостому 
(6) — 151–161 день і при сьомому (7) — 165–175 днів. 

Біохімічні показники оцінювали для кожної тагми 
окремо. Для цього заморожених бджіл препарували 
на холоді. Відділені частини тіла — голова, груди, че-
ревце (по 10 тагм на пробу) розтирали із застосуван-
ням швидкісного гомогенізатора Heildolph у 1000 мкл 
холодного буферу, склад якого залежав від досліджу-
ваного біохімічного показника. Активність каталази 
визначали за методом Аебі з певними модифікація-
ми [2, 43], активність глутатіон-S-трансферази — за 
методом Пасквела з певними модифікаціями [9, 18]. 
Для визначення рівня ТБКАП тагми бджіл (по 10 
на пробу) зважували та гомогенізували в 1000 мкл 
холодного RIPA-буферу, який містив 50 мМ мМ Трис 
HCl (pH 7,4), 150 мM NaCl, 1% Triton X-100, 0,5% дез-
оксихолат натрію, 0,1% SDS, 2 мМ мМ EDTA, 50 мМ 
мМ NaF. Проби центрифугували при 12000 g, 10 хв 
при 5°С; 800 мкл супернатанту доводили до 1000 мкл 
RIPa буфером та додавали 1000 мкл 0,5% тіобарбі-
турової кислоти, розчиненої у 20% ТХО. Проби пере-
мішували, кип’ятили на водяній бані протягом 60 хв. 
Надалі дослідний матеріал охолоджували 10 хв. на 
льоду. Центрифугували 10 хв. при 12000 g, відбира-
ли супернатант та проводили вимірювання оптичної 
густини при довжині хвилі 532 нм та 600 нм [27]. 
Визначення кількості протеїну в екстракті проводили 
за методом Бредфорда [6]. 

Отримані результати проаналізовано за критерія-
ми Вілкоксона, Манна-Уітні та Краскела-Уолеса. Опис 
вибіркового розподілу даних проведено на основні 
значень медіани (Ме), нижнього (25%) та верхнього 
(75%) квартилей. Критичний рівень вірогідності за 
перевірки статистичних гіпотез був рівним P≤0,05.

Результати й обговорення

На першому етапі дослідження з’ясовано вплив 
процесів стабілізації температурних умов довколиш-
нього середовища на антиоксидантну систему захис-
ту комах. Для цього бджолині колонії (вік особин — 
81–91 день) переносили з території пасіки у період 
різких перепадів температури та вологості (кінець 
листопада) в сталі умови зимівників з t = 5±0,6°С 
і t = 14±0,8°С. За два тижні бджіл відбирали для про-
ведення біохімічних досліджень. 

У Західному регіоні України в 2019 р. наприкінці лис-
топада — на початку грудня температура повітря коли-
валась вночі від −7°С до +14°С, а вдень — від 0°С до 
+18°С [40]. Проте відомо, що комфортним для зимівлі 
бджіл є температурний діапазон від +3°С до +8°С, 
а за температур поза цими межами суттєво зростає 
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споживання бджолами кормів [44]. Водночас виявлено, 
що температура всередині зимового кластера бджіл, 
залежно від фізіологічного стану колонії, коливається 
в межах від 20°С до 35°С [33]. Отже, суттєві перепади 
температур в нашому регіоні змінюють поведінку бджіл 
в колоніях під час зимівлі, що відображається на фізі-
ологічному стані бджіл після виходу із зимівлі [11, 12]. 
Це обумовило вивчення біохімічних особливостей при-
стосування бджіл до температурного стресу під час 
зимівлі саме за таких експериментальних сталих 
температур в приміщеннях: 14±0,8°С та 5±0,6°С.

Встановлено різноспрямовані зміни досліджуваних 
нами параметрів оксидативного стресу (рівня ТБКАП, 
активності ензимів) в результаті адаптації бджіл до 
певного температурного режиму в приміщенні. 

У бджіл, взятих для дослідження з вуликів, які по-
містили в приміщення за сталої температури +5°С, 
спостерігалось зменшення рівня ТБКАП у тканинах 
черевця (P<0,0277) та зростання у тканинах голови 
(P<0,0431) порівняно з показниками у бджіл до пере-
несення в приміщення (рис. 1A, 1C). Переміщення 
вуликів до зимівника з t = +14°С провокувало змен-
шення рівня ТБКАП у тканинах голови (P<0,0277) 
і грудей (P<0,0277) та його зростання у тканинах 
черевця (P<0,0277) (рис. 1). Варто зазначити, що 
після двох тижнів адаптації до експериментального 
температурного режиму в приміщенні цей показник 
у тканинах черевця у бджіл зимівника з t = +14°С був 
вищим, ніж за t = +5°С (P<0,0021) (рис. 1C), тоді як 
у тканинах голови та грудей вміст ТБКАП не залежав 
від температури у приміщенні (рис.1A, 1B).

Нами виявлено тагмоспецифічні зміни активності 
антиоксидантних ензимів залежно від температури 
утримання бджолиних колоній. Зокрема, перенесення 
бджолосімей з пасіки до приміщення з t = +5°С при-
зводило до зменшення активності каталази тільки 
у тканинах голови (P<0,028). У бджіл, яких перенесли 
в приміщення з t = +14°С, активність САТ не змінюва-
лась у тканинах голови, проте зменшувалась у тка-
нинах черевця (P<0,0077) та зростала в тканинах 
грудей (P<0,0464) у комах 2-го відбору порівняно 
з 1-м (рис. 2). Перенесення вуликів до зимівника та 
їх утримання за t = +14°С призводило до зростання 
активності GST у тканинах голови (P<0,018), змен-
шення у тканинах черевця (P<0,0277) та незначних 
коливань у тканинах грудей комах (рис. 3). Перене-
сення вуликів до зимівника з t = +5°С не спричиняло 
суттєвих змін за цим параметром у тканинах голови 
та черевця, проте спостерігали зростання активності 
GST у тканинах грудей бджіл (P<0,018) (рис. 3). 

Одним із пояснень виявленої нами тагмоспеци-
фічної реакції-відповіді організму бджіл на дію абіотич-
них стресових факторів за величиною рівня ТБКАП, 
активностей САТ та GST є особливостi окисно-
відновного стану клітин і диференціальної експресії 
генів, які регулюють АФК. В основі цих відмінностей 
є різні функції основних тканин у цих частинах тіла — 
головного мозку, посмугованих м’язів грудей, кишеч-

нику та жирового тіла черевця відповідно. Встановле-
но, що окисні параметри і диференціальна експресія 
генів, пов’язаних з цими процесами, демонструє 
тагмоспеціфічні зміни [7]. 

Абсолютні значення досліджуваних біохімічних 
параметрів суттєво не відрізнялись у бджіл за різних 
температурних режимів зимівлі (рис. 1–3). В умовах 
досліду за температури в приміщенні +5°С темпера-
тура у вулику становила +9,0°С. Відомо, що за такої 
температури бджоли утворюють «клуб» — бджоли-
ний кластер з метою мінімізації енерговитрат [28, 31]. 
Температура тіла бджіл у кластері зазвичай вища від 
температури навколишнього середовища [32, 33]. 
Отже, при утримуванні колоній за температури 
в зимівнику +5°С, температура тіла взятих для екс-
перименту бджіл підтримувалась значно вищою 
за зовнішню температуру, що і вплинуло на рівень 
метаболізму комах. Температура досліджуваних 
бджіл відрізнялась в середньому на декілька градусів 
незалежно від температурних умов в приміщені. 
Це може бути одним із факторів, який зумовив відсут-
ність значних відмінностей за абсолютними значення-
ми досліджуваних параметрів протягом експерименту. 
Різні значення досліджуваних параметрів у окремих 
тагмах комах можуть бути зумовлені також і різною 
температурою цих частин, як встановлено в роботі [32]. 

Сталість температур протягом пасивного періоду 
зимівлі, на відміну від її різких коливань, позитивно 
впливає на життєдіяльність комах. Зокрема, переве-
дення бджіл в умови експериментальних температур 
зменшує стресове навантаження, спричинене різкими 
коливаннями температур, про що свідчить змен-
шення вмісту ТБКАП у тканинах голови за темпера-
тури +14°С та зростання за температури +5°С, що 
відображає індикаційний характер цього параметра. 
Спостерігали посилення активності GST при утри-
манні бджіл за температури +14°С, проте зменшення 
активності САТ у бджіл за t = +5°С в зимівнику. Щодо 
тканин грудей, то перенесення бджіл на сталі тем-
ператури призводило до зменшення вмісту ТБКАП 
за рахунок зростання активності САТ при утриманні 
колоній за температури +14°С. Водночас за t = +5°С 
в зимівнику виявлено тільки зростання активності GST.  
Це доцільно пояснити тим, що за низької температу-
ри у приміщенні бджоли повинні підтримувати опти-
мальну температуру в центрі зимового кластера за 
рахунок ендотермії, зокрема посилення скорочень 
(тремтіння) льотних м’язів грудей [32, 33]. Висока 
активність м’язів призводить до значного зростання 
АФК, які знешкоджуються ензимами АОС. У тканинах 
черевця бджіл стабілізація температури провоку-
вала зменшення активності ензимів на тлі зростання 
вмісту ТБКАП при зимівлі колоній за t = +14°С, 
тоді як за t = +5°С активність САТ та GST не зміню-
валась, проте вміст ТБКАП зменшувався. Зростання 
вмісту ТБКАП за t = +14°С може бути пов’язаним 
з кількістю їжі, яку бджоли споживали за сталих 
температур у зимівнику. 
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Рис. 1. Рівень ТБКАП (μM/1 г. с. м.) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 1 — 81–91-денні бджоли, утримувані на території пасіки; 2 — 95–105-денні бджоли, утримувані в зимівниках
Fig. 1. The level of TBARS (μmol/g of tissue) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A. mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 1 — 81–91-day-old bees held in the apiary; 2 — 95–105 day-old bees held in the wintering buildings
Примітка. Тут і далі статистично вірогідна різниця за P<0,05 позначена різними літерами.
Note. Here and further a statistically significant difference (P<0.05) is denoted by different letters.

Рис. 3. Активність глутатіон-S-трансферази (мкмоль/хв/мг протеїну) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 1 — 81–91-денні бджоли, утримувані на території пасіки, 2 — 95–105-денні бджоли, утримувані в зимівниках
Fig. 3. Glutathione-S-transferase activity (μmol/min/mg protein) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A. mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 1 — 81–91-day-old bees held in the apiary, 2 — 95–105 day-old bees held in the wintering buildings

вулики, перенесені до зимівника за +5°С
hives transferrеd to the wintering building at +5°С

вулики, перенесені до зимівника за +14°С
hives transferrеd to the wintering building at +14°С
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Рис.  2. Активність каталази (мкмоль/хв/мг протеїну) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 1 — 81–91 денні бджоли, утримувані на території пасіки; 2 — 95–105 денні бджоли, утримувані в зимівниках
Fig. 2. Catalase activity (μmol/min/mg protein) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A. mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 1 — 81–91-day-old bees held in the apiary; 2 – 95–105-day-old-bees held in the wintering buildings
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Отже, зміна температурних умов утримання 
бджолосімей з нестабільних на сталі, незалежно від 
їх величини (14±0,8°С та 5±0,6°С), призводить до 
позитивних змін, покращуючи адаптаційний потен-
ціал комах. Стабілізація температури у приміщенні 
супроводжується зменшенням швидкості перебігу 
перекисного окислення ліпідів (рівня ТБКАП) на тлі 
зростання активності ензимів АОС (САТ та GST) 
у комах, особливо за температури +14°С. 

Ми провели моніторинг стану антиоксидантної 
системи у бджіл, яких утримували в приміщенні 
протягом десяти тижнів (початок грудня — початок 
лютого) за сталих температур 5±0,6°С та 14±0,8°С. 
Відомо, що в зоні помірного клімату наприкінці зими 
бджолина колонія починає вирощувати розплід. 
Час появи розплоду колоніях під час зимівлі має ви-
рішальне значення, а передчасна його поява може 
призвести до виснаження енергетичних запасів 
у колонії [30]. Виявлено, що поява розплоду напри-
кінці зими пов’язана з генетичними особливостями 
бджіл та визначається переважно температурою 
довколишнього середовища, яку модулює світловий 
період [25]. Щоб уникнути цього явища, на початку 
лютого експериментальну температуру у приміщенні 
було знижено з +14°С до +10°С.

У тканинах голови бджіл за середніх температур 
у зимівнику в грудні виявлено зростання рівня ТБКАП 
при порівнянні третього відбору з другим (P<0,028) 
(рис. 4А). Надалі величина ТБКАП залишалась на 
сталому рівні, проте до кінця експерименту, при порів-
нянні 7-го відбору з 6-м, — суттєво зростала (P<0,028) 
(рис. 4А). За умов утримання колоній в приміщенні 
з температурою +5°С спостерігалось незначне ко-
ливання цього показника протягом 2-го, 3-го та 4-го 
відборів. В подальшому виявлено зменшення рівня 
ТБКАП у тканинах голови комах при порівнянні 5-го 
відбору з 2-м (P<0,029), проте наприкінці досліду спо-
стерігали його значне зростання, про що свідчить по-
рівняння 6-го з 5-тим (P<0,029) та 7-го відбору з 6-тим 
(P<0,029) (рис. 4А). У бджіл, які зимували в приміщен-
ні з t = +5°С, рівень ТБКАП в тканинах голови комах 
з кінця грудня до кінця січня (з 3-го по 5-й відбір) був 
меншим (P<0,029), ніж у колоніях, яких утримували за 
t = +14°С, і лише в лютому, наприкінці досліду (6-й та 
7-й відбори) він досягав величин, виявлених у бджіл, 
які зимували за t = +14°С (рис. 4А). 

Одним із пояснень виявлених низьких та сталих 
значень вмісту ТБКАП у тканинах голови комах за 
умов стабільних показників мікроклімату в приміщенні 
є окремі функціональні зміни та перебудови в роботі 
антиоксидантної системи, що дозволяє бджолам 
адаптуватись до температурних умов зимівлі. Водно-
час збільшення рівня ТБКАП в лютому (наприкінці до-
сліду) може бути зумовлене віковими особливостями 
щодо формування механізмів захисту бджіл в умовах 
дії стресових факторів, зокрема температурних.

Дослідження рівня ТБКАП в тканинах грудей за-
свідчує суттєве зростання цього показника у бджіл 

з колоній, який утримували в приміщенні з t = +14°С, 
в середині експерименту (рис. 4B). Порівняльний ана-
ліз результатів визначення рівня ТБКАП у бджіл 5-го 
відбору з 4-м виявив збільшення (P<0,0022) цього по-
казника в тканинах грудей під час їх зимівлі за t = +14°С 
(рис. 4B). Наприкінці досліду рівень ТБКАП зменшу-
вався, що відображає порівняльний аналіз результа-
тів 5-го відбору з 6-м (P<0,026) та 5-го з 7-м (P<0,015), 
і досяг рівня, який спостерігали на початку грудня 
під час 2-го відбору (рис. 4B). Утримання бджолосімей 
за t = +5°С провокувало окремі зміни досліджуваного 
показника протягом зимівлі: виявлено зменшення 
рівня ТБКАП на початку січня під час 4-го відбору по-
рівняно кінцем досліду, середина лютого, 7-й відбір 
(P<0,015) (рис. 4B). У січні в середині досліду рівень 
ТБКАП у бджіл, які зимували за t = +5°С, був меншим, 
ніж у бджіл за t = +14°С (P<0,002) (рис. 4B). Наприкінці 
досліду в лютому рівень ТБКАП у бджіл за t = +5°С 
досягав абсолютних значень цього показника у бджіл, 
яких утримували у приміщенні з t = +10°С (рис. 4B). 

Щодо тканин черевця, то у бджіл, які зимували за 
t = +14°С, вміст ТБКАП зменшувався на 30% напри-
кінці грудня порівняно з початком місяця — 3-й відбір 
порівняно з 2-м (P<0,0022) (рис. 4C). Надалі протягом 
січня він залишався на сталому рівні, в лютому — 
зменшувався, що відображає порівняльний аналіз 
показників 6-го відбору з 4-м (P<0,0087) та 7-го з 4-м 
(P<0,025) (рис. 4C). У бджіл, які зимували за темпе-
ратури +5°С, рівень ТБКАП зростав протягом грудня, 
про що свідчить порівняння 2-го і 4-го (P<0,0022), 3-го 
і 4-го відборів (P<0,065) (рис. 4C). При цьому під час 
четвертого відбору на початку січня досліджуваний 
показник зріс на 40% порівняно з другим відбором на 
початку грудня і залишився на цьому рівні до кінця до-
сліду. Варто зазначити, що за абсолютними значен-
нями рівень ТБКАП в тагмах комах в січні-лютому 
не залежав від температурних умов зимівлі (рис. 4C).

Виявлена нами подібність змін рівня ТБКАП за 
різних температурних умов на двох останніх етапах 
експерименту може свідчити про те, що у бджіл від-
булись адаптаційні зміни для подолання оксидатив-
ного стресу, індикаторами якого є рівень ТБКАП. 

Зимівля бджіл за сталих температур протягом 
тривалого часу (10 тижнів) призводила до зростання 
активності САТ в тканинах голови робочих бджіл на по-
чатку зими — 2-й відбір порівняно з 3-м (P<0,031) і нада-
лі залишалась без суттєвих змін за t = +14°С (рис. 5A). 
Водночас за t = +5°С зростання активності ферменту 
відбувалось на місяць пізніше — 5-й відбір порівняно 
з 4-м (P<0,011), ніж за t = +14°С. При цьому абсолютні 
значення величин активності САТ суттєво не залежали 
від температур у приміщені протягом усього досліду, 
окрім останнього, 7-го відбору (P<0,024) (рис. 5A). 
Активність ензиму в тканинах тораксу бджіл за сталої 
температури зимівлі колоній +14°С в другій половині 
січня зменшувалась у бджіл 6-го відбору порівняно 
з 5-м (P<0,021), проте наприкінці досліду в середині 
лютого — зростала, на що вказує проведення порів-
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няльного аналізу досліджуваного показника у бджіл 
165–175-денного та 151–161-денного віку (P<0,024) 
(рис. 5B). Зимівля колоній за t = +5°С суттєво не зміни-
ла активності САТ у тканинах тораксу комах протягом 
зими. В аналогічний період часу, в середині календар-
ної зими, виявлено тенденцію до зростання активнос-
ті САТ і надалі — до її зменшення (рис. 5B). У бджіл, 
які зимували за t = +14°С, активність САТ в тканинах 
тораксу була нижчою, ніж у комах, які зимували в при-
міщені з t = +5°С, у 3-, 4-, 5-, 6-, 7-му відборах (P<0,05) 
(рис. 5B). Зростання активності САТ у тканинах грудей 
бджіл за низьких температур (t = +5°С) доцільно пояс-
нити фізіологічною необхідність комах підтримувати 
оптимальну температуру в кластері зокрема за раху-
нок термогенезу м’язів грудей. Це викликає зростання 
рівня АФК, які мають знешкоджуватись за рахунок по-
силення активності ензимів АОС, зокрема каталази. 

Утримання бджолиних колоній в приміщенні 
з t = +14°С в перший місяць зими призводило до зрос-
тання активності САТ в тканинах черевця комах — 2-й 
відбір порівняно з 3-м (P<0,0079), 2-й відбір порівняно 
з 4-м (P<0,00004), 3-й відбір порівняно з 4-м (P<0,0055). 
Надалі активність САТ залишалась на такому ж рівні до 
кінця досліду (рис. 5C). Водночас за t = +5°С активність 
САТ в тканинах черевця бджіл суттєво не змінювалась 
протягом всього періоду експерименту (рис. 5C). 

Щодо активності GST встановлено, що в ткани-
нах голови, грудей та черевця бджіл, які зимували як 
за t = +14°С, так і за t = +5°С в приміщенні, досліджу-
ваний показник не зазнавав суттєвих змін протягом 
зими (рис. 6). В тканинах черевця наприкінці досліду 
в середині лютого спостерігалось зростання актив-
ності GST у робочих бджіл незалежно від конкрет-
ної температури у приміщенні — 6-й відбір порівно 
з 7-м (P<0,05) (рис. 6C). Водночас активність дослі-
джуваного ензиму в тканинах голови була нижчою 
у робочих бджіл з колоній, які зимували за t = +14°С, 
порівняно з бджолами, утримуваними за t = +5°С — 
2-й відбір (P<0,008), 3-й відбір (P<0,0485), 5-й відбір 
(P<0,004), 6-й відбір (P<0,016) (рис. 6A). У тканинах 
грудей бджіл активність ферменту не залежала від 
температури у зимівнику (рис. 6B). 

Встановлено, що абсолютні значення досліджу-
ваних біохімічних параметрів суттєво не відрізнялись 
у бджіл, утримуваних за різних температурних умов 
зимівлі (рис. 4–6). На нашу думку, це пов’язано з осо-
бливостями метаболізму бджолиної сім’ї, яка функціо-
нує як єдиний організм, всі індивідууми колонії якої 
підпорядковані єдиній стратегії виживання у стресових 
умовах [22, 32]. Кожна бджола регулює свій мета-
болізм та поведінку відповідно до загальних потреб 
колонії за різних температурних умов середовища. 
Перенесення бджіл на холод призводить до зміни по-
ведінки комах: вони утворюють «клуб» — бджолиний 
кластер для мінімізації енерговитрат [30, 33]. За умов 
різких перепадів температури бджоли формують тим-
часові нещільні кластери, на відміну від кластерів 
за постійних низьких температур: якщо температура 

перевищує +13,5°С, колонія не збирається у кластер, 
а за температури нижче +10,3°С — утворює його [35]. 
Отже, за низьких температур бджоли щільно агре-
гують у зимовий кластер. Зовнішні бджоли такого 
кластера різко знижують теплові втрати та мінімі-
зують ендотермію, що є вирішальним фактором 
для виживання комах за низьких температур [33]. 
Для визначення біохімічних параметрів в досліді ми 
використовували зовнішніх бджіл кластера.

Виявлена нами на цьому етапі експерименту по-
дібність змін вмісту ТБКАП, активності САТ та GST 
за різних температурних умов відображає адапта-
ційні зміни щодо подолання оксидативного стресу, 
індикаторами якого є ці показники. 

В останні терміни відбору бджіл ми спостерігали 
зростання активності GST у тканинах черевця комах 
в умовах зимівлі у приміщенні (P<0,05) (рис. 6C). 
Однією з причин цього є підвищення рівня утворення 
АФК під час травлення в результаті застійних явищ, 
пов’язаних з накопиченням продуктів розпаду в ки-
шечнику зимуючих бджіл. Мікрофлора кишечника 
комах і симбіотичні відносини між бджолами та бак-
теріями також можуть призводити до зміни рівня АФК 
у бджіл на різних етапах онтогенезу [3, 16]. 

Можна припустити, що виявлені нами відмінності 
в активності досліджуваних ензимів та вмісту ТБКАП 
пов’язані з віковими особливостями комах, які в на-
шому досліді мали вік від 81–91 дня (1-й відбір) до 
165–175 днів (7-й відбір). Раніше було показано зрос-
тання експресії генів CAT у 6- та 12-тижневих зимо-
вих бджіл [4]. Але в нашому досліджені бджоли були 
старшими за віком порівняно з тими, яких досліджу-
вали [4], тому ми подібної закономірності не виявили.

Отже, довготривала дія сталого стресового фак-
тору призводить до змін на молекулярному рівні, що 
супроводжується певною взаємоузгодженістю в ро-
боті захисних систем організму, в тому числі анти-
оксидантної. Наявність адаптивної відповіді у комах 
припускає можливість існування специфічних та довго-
тривалих біохімічних захисних реакцій.

За результатами проведених експериментальних 
досліджень, ми рекомендуємо пасічникам-практикам 
проводити диференціацію сімей за силою і запасами 
кормів щодо забезпечення оптимальних умов зимівлі 
бджолиних колоній в умовах помірного клімату з різки-
ми коливаннями температур та іншими екстремаль-
ними метеорологічними факторами. Колоніям слабкої 
сили та нуклеусам, на нашу думку, бажано створюва-
ти сталі умови зимівлі за температури близько +14°С 
в зимівнику до кінця січня з подальшим її зниженням 
до +10°С. Колоніям середньої сили оптимально під-
тримувати нижчу температуру в зимівнику — близько 
+5°С, що мінімізує зниження сили колоній у неспри-
ятливий пасивний період зимівлі. Запропонований 
температурний режим утримання Apis mellifera L. до-
зволить зменшити втрати колоній при виході з зимівлі 
та прискорить подальші темпи їх весняного розвитку, 
що водночас підвищить ефективність бджільництва. 
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Рис. 4.  Рівень ТБКАП (μM/1 г с. м.) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 2 — 95–105-денні, 3 — 109–119-денні, 4 —123–133-денні,  
5 — 137–147-денні, 6 — 151–161-денні, 7 — 165–175-денні. 
Fig. 4. The level of TBARS (μmol/g of tissue) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A.mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 2 — 95–105-day-old bees, 3 — 109–119-day-old-bees, 4 — 123–133-day-old-bees,  
5 — 137–147-day-old-bees, 6 — 151–161-day-old-bees, 7 — 165–175-day-old-bees. 

20

40

60

80

100

120

140

aa

с

a, в

с

a, в

с

в

с с

е е

вулики, перенесені до зимівника за +5°С
hives transferrеd to the wintering building at +5°С

вулики, перенесені до зимівника за +14°С
hives transferrеd to the wintering building at +14°С

розкид даних
range of values excluding outliers

квартилії 25–75%
25–75% interquartile range

медіана
median

1

2

3

4

5

6

7

8

a

a, б

a

a, б

a

б

д

a, б

a

a, б

a

a

2 3 4 5 6 7

2 3 4 5 6 7

2 3 4 5 6 7
4

6

8

10

12

14

16

18

20

22
a

д

б, с

д

б

с

б, с

с
с

с с
с

A

B

C



The Animal Biology, 2021, vol. 23, no. 4 39

Кaravan V. V., Kachmaryk D. Yu., Cherevatov V. F. et al. Influence of wintering temperature on the state of the antioxidative system in Apis mellifera L.

Рис. 5. Активність каталази (мкмоль/хв/мг протеїну) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera в за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 2 — 95–105-денні, 3 — 109–119-денні, 4 —123–133-денні,  
5 — 137–147-денні, 6 — 151–161-денні, 7 — 165–175-денні. 
Fig. 5. Catalase activity (μmol/min/mg prot) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A. mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 2 — 95–105-day-old bees, 3 — 109–119-day-old-bees, 4 — 123–133-day-old-bees,  
5 — 137–147-day-old-bees, 6 — 151–161-day-old-bees, 7 — 165–175-day-old-bees. 
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Рис. 6. Активність глутатіон-S-трансферази (мкмоль/хв/мг протеїну) у тканинах голови (А), грудей (В) та черевця (С)  
робочих бджіл A. mellifera  за різних температурних умов зимівлі бджолиних колоній.  
Порядок відбору — вік бджіл: 2 — 95–105-денні, 3 — 109–119-денні, 4 —123–133-денні,  
5 — 137–147-денні, 6 — 151–161-денні, 7 — 165–175-денні.
Fig. 6. Glutathione-S-transferase activity (μmol/min/mg prot) in tissues of head (A), thorax (B) and abdomen (C)  
of worker bees A.mellifera at the different temperature conditions of wintering bee colonies.  
Selection procedure — age of bees: 2 — 95–105-day-old bees, 3 — 109–119-day-old-bees, 4 — 123–133-day-old-bees,  
5 — 137–147-day-old-bees, 6 — 151–161-day-old-bees, 7 — 165–175-day-old-bees. 
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Висновки

1. Встановлено, що переведення бджолиних коло-
ній з нестабільних температурних умов на сталі, не-
залежно від рівня температури (14±0,8°С та 5±0,6°С), 
призводить до зменшення інтенсивності перекисного 
окислення ліпідів (рівня ТБКАП) на тлі зростання 
активності ензимів антиоксидантної системи (ката-
лази та глутатіон-S-трансферази). 

2. Виявлено тагмоспецифічну відповідь антиокси-
дантної системи захисту організму медоносних бджіл 
залежно від температури зимівлі. 

3. Встановлено, що зимівля бджолиних коло-
ній у приміщенні за сталих температур впродовж 
грудня-лютого супроводжується взаємоузгодженістю 
в роботі антиоксидантної системи робочих бджіл, 
що відображають константі значення вмісту ТБКАП 
та активності ензимів. Водночас наприкінці досліду, 
незалежно від температури в приміщені, у тканинах 
голови бджіл вміст ТБКАП зростав, а в тканинах 
черевця підвищувалась активність GST, що виявляє 
посилення стресового навантаження.

4. Показано, що в середині зими (січень), рівень 
ТБКАП у тканинах усіх тагм бджіл, які утримувались 
за t = 5 °С, був меншим у порівняні з утримуванням 
бджіл за t = 14 °С. Проте, активність каталази в тка-
нинах грудей бджіл, що зимували за t = 5 °С була 
вищою, ніж у бджіл за t = 14 °С, що дозволяє бджо-
лам підтримувати необхідний рівень фізіологічних 
процесів у пасивний період зимівлі. 

Перспективи подальших досліджень

Дослідити в лабораторних умовах стан антиокси-
дантної системи невеликого кластеру бджіл (до 300 осо-
бин) за умов низькотемпературного стресу.

Автори висловлюють щиру подяку професору Ірині 
Ігорівні Панчук за слушні зауваження та побажання, 
надані при обговоренні отриманих результатів.
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Influence of wintering temperature on the state of the antioxidative system in Apis mellifera L.*

V. V. Karavan, D. Yu. Kachmaryk, V. F. Cherevatov, L. S. Yazlovytska
l.yazlovitska@chnu.edu.ua

Yuriy Fedkovych Chernivtsi National University,  
2 Kotsyubynsky str., Chernivtsi, 58012, Ukraine

The state of the antioxidant system of protection of honey bees Apis mellifera carnica under the action of different temperatures in order 
to optimize the temperature regime to keep of bee colonies indoors during the winter was studied. Bee colonies of 81–91-day-old worker 
bees were transferred from the territory of the Yuriy Fedkovych Chernivtsi National University apiary during the period of sharp changes 
in temperature (the end of November) in constant conditions of the buildings (5±0.6°С and 14±0.8°C) and were kept there for 12 weeks. 
The selection of worker bees for biochemical analysis was performed 7 times every two weeks. The level of TBA-active products (TBARS), 
catalase (CAT) and glutathione-S-transferase (GST) activity in insect tagmas (head, thorax and abdomen) were studied. It has been found 
that the transfer of bee colonies from unstable temperature conditions to stable ones, regardless of their value, leads to a decrease in the 
flow rate of lipid peroxidation (TBRAS level) against the background of increasing activity of enzymes (CAT та GST). The tagmospecific 
response of the antioxidant system of honey bees depending on the wintering temperature was revealed. Keeping bee colonies indoors 
at constant temperatures (for ten weeks) was accompanied by certain coherence in the work of the antioxidant system of insects. 
In particular, the TBRAS level, as well as the activity of enzymes, did not change significantly during the study. However, in early 
February (at the end of the experiment), regardless of the building temperature, the TBARS level was increased in the tissues of 
the bee’s head, and in the tissues of the abdomen the GST activity was intensified. At the same time, in the middle of winter (on 
January), the level of TBARS in bees, that were kept at +5°С, was lower in comparison with bees that wintered at +14°С. The optimal 
temperatures for keeping bee colonies in winter indoors was proposed: for bee colonies of medium strength at temperatures around 
+5°С, and for bee colonies of weak strength around +14°С by the end of January with further temperature decrease to +10°С.
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