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фиЛогенетичеСкий анаЛиЗ штаммов Yersinia pestis  
Средневекового Биовара,  

вЫдеЛеннЫх в прикаСпийСком Северо-Западном Степном очаге чумЫ  
в XX СтоЛетии

ФКУЗ «Российский научно-исследовательский противочумный институт «Микроб», Саратов, Российская Федерация

цель работы. выполнение сравнительного филогенетического анализа штаммов Yersinia pestis, выделенных 
в прикаспийском северо-западном степном очаге в 1924–1926 гг., 1972 г. и в 1986–1990 гг., для выяснения при-
чин его реактивизации в различные периоды XX в. материалы и методы. в работе использованы 30 штаммов 
Y. pestis из прикаспийского северо-западного степного природного очага и сопредельных очагов чумы. проведено 
полногеномное секвенирование восьми штаммов Y. pestis из этого очага, а также использованы полногеномные 
последовательности еще 16 штаммов из сопредельных природных очагов. полногеномное секвенирование штам-
мов Y. pestis выполняли в Ion PGM system (Life technologies). поиск SNPs в коровом геноме проводили с ис-
пользованием программы Wombac 2.0. для анализа филогенетических связей штаммов строили дендрограмму 
Maximum Likelihood, модель HKY85. результаты и обсуждение. установлено, что в начале XX в. (1924–1926 гг.) 
на ергенинской возвышенности в прикаспийском северо-западном степном природном очаге циркулировали 
штаммы филогенетических ветвей 2.MED4 и 2.MED1 средневекового биовара основного подвида, которые в 
дальнейшем исчезли с этой территории. показано, что штаммы, полученные на ергенинской возвышенности в 
1972 г., составили единый подкластер дендрограммы со штаммами из низкогорных и предгорных очагов чумы 
кавказа и закавказья этого же временного периода. сделан вывод о том, что эпизоотические проявления на 
ергенинской возвышенности в 1972 г., после длительного перерыва с 1938 г., вызваны заносом штаммов Y. pestis 
из низкогорных природных очагов чумы кавказа и закавказья. отмечено, что «экспансия» кавказских штаммов 
носила кратковременный характер, и с 1974 г. (включая и современный период) зараженных чумой животных на 
ергенинской возвышенности не регистрировали. определено, что штаммы Y. pestis, выделенные в 1986–1990 гг. в 
восточной части прикаспийского северо-западного степного очага, не имеют близкого генетического родства со 
штаммами, циркулировавшими на ергенинской возвышенности в 1924–1926 гг. и 1972 г. установлено, что каж-
дый эпизоотический период (1913–1938 гг. и 1972–1973 гг.) в прикаспийском северо-западном степном природ-
ном очаге завершался элиминацией циркулирующих штаммов Y. pestis и оздоровлением очаговой территории. 

Ключевые слова: штаммы Y. pestis, прикаспийский северо-западный степной очаг, филогенетический анализ, 
реактивизация очага.
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Abstract. Objective of the study – comparative phylogenetic analysis of Yersinia pestis strains, isolated in Precaspian 
North-Western steppe focus in 1924–1926, 1972, and 1986–1990 to understand the causes of focal reactivation during 
different time periods of the XX century. Materials and methods. The work included 30 strains of Yersinia pestis from 
Precaspian North-Western steppe natural focus and adjacent plague foci. Whole genome sequencing of eight Y. pestis 
strains from the former was carried out. Also whole-genome sequences of 16 strains from neighboring natural foci 
were used. Whole-genome sequencing of Y. pestis strains was conducted in Ion PGM system (Life technologies). SNPs 
search across the core genome was performed using software package Wombac 2.0. Tree diagram Maximum Likelihood, 
HKU85 model, was constructed to analyze phylogenetic relations. Results and discussion. It is established that in early 
XX century (1924–1926), strains of phylogenetic branches 2.MED4 and 2.MED1, belonging to medieval biovar, main 
subspecies, circulated on Ergenin Upland in the Precaspian North-Western steppe natural focus. Later on they became 
extinct in the territory. It is shown that the strains, isolated on Ergenin Upland in 1972, constituted a common sub-
cluster on the dendrogram with the strains from low-mountain and piedmont plague foci of Caucasus and Transcaucasia, 
dated the same time period. It was inferred that epizootic manifestations on Ergenin upland in 1972, after a long recess 
since 1938, were caused by importation of Y. pestis strains from low-mountain natural plague foci of Caucasus and 
Transcaucasia. It was noted that expansion of Caucasian strains was of short-term character, and plague infected animals 
have not been found on Ergenin Upland since 1974 (including modern period). It is established that Y. pestis strains 
isolated in the eastern part of Precaspian North-Western steppe focus between 1986 and 1990, do not have close genetic 
relation to the strains that circulated on Ergenin Upland in 1924–1926 and 1972. It is determined that each epizootic 
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для природных очагов чумы российской 
Федерации и других стран снг характерно чере-
дование периодов высокой и низкой эпизоотиче-
ской активности, вплоть до полного прекращения 
регистрации эпизоотических проявлений на 10–40 
и более лет [1]. длительное отсутствие находок за-
раженных животных на территории очагов получило 
название межэпизоотических периодов. для объ-
яснения механизмов сохранения чумного микроба 
на территории очагов и их реактивизации привле-
кались многочисленные гипотезы отечественных и 
зарубежных исследователей [2, 3]. однако выяснить 
причины активизации природных очагов после дли-
тельного отсутствия эпизоотических проявлений так 
и не удалось. в связи с этим значительный интерес 
представляет сравнительный анализ штаммов Y. pes-
tis, циркулировавших на территории отдельных при-
родных очагов на протяжении XX столетия, в первую 
очередь, в периоды новых подъемов их эпизоотиче-
ской активности. данные полногеномного секвени-
рования и анализа филогенетического родства этих 
штаммов позволяют выявить закономерности их 
распространения на территориях отдельных очагов, 
а также установить общие механизмы циркуляции 
штаммов на обширных пространствах различных 
зон природной очаговости чумы стран снг и сопре-
дельных государств. 

прикаспийский северо-западный степной при-
родный очаг (псзспо) находится в юго-восточных 
районах восточно-европейской равнины, занимая 
в основном ергенинскую возвышенность, северо-
западную часть прикаспийской низменности, лощи-
ну даван с примыкающей западной кромкой черных 
земель. административно очаг расположен на тер-
ритории республики калмыкии и прилегающих рай-
онов астраханской, волгоградской, ростовской об-
ластей. общая площадь очага составляет 51152 км2. 
основной носитель – малый суслик, основные пере-
носчики – его специфические паразиты. находки 
зараженных чумой грызунов и их паразитов имели 
место в 1913–1937 гг., 1972–1973 гг., 1986–1990 гг. 
эпидемические осложнения неоднократно реги-
стрировали в 1878–1935 гг. в результате выполнен-
ных в 1933–1960 гг. истребительных мероприятий 
псзспо был оздоровлен [4, 5]. новая волна эпизоо-
тий отмечена здесь только после длительного пере-
рыва в 1972–1973 гг. [6]. 

для штаммов возбудителя чумы характерно гене-
тическое разнообразие, которое связано с их распро-

странением в различных ландшафтно-климатических 
зонах [7–13]. на территории псзспо, как и в дру-
гих очагах прикаспия, циркулируют штаммы Y. pes-
tis средневекового биовара, являющиеся высоко ви-
рулентными и эпидемически значимыми. местом 
их возникновения является, по-видимому, регион 
между каспийским и черным морями. ранее счита-
лось, что штаммы средневекового биовара возник-
ли на берегах каспийского моря и вызвали вторую 
пандемию чумы под названием «черная смерть» 
1347–1353 гг., уничтожившую третью часть населе-
ния средневековой европы. однако данные рекон-
струкции нескольких геномов из захоронений жертв 
«черной смерти» на территории европы показали, 
что они относятся к античному биовару основного 
подвида ветви 1.ANT, которая впоследствии дала 
начало штаммам Y. pestis восточного биовара, вы-
звавшим третью пандемию чумы [14–16]. Штаммы 
средневекового биовара (филогенетическая ветвь 
2.MED) получили распространение, по-видимому, 
позже – в XVIII–XX столетиях. наиболее древние 
из них обнаружены в центрально-кавказском вы-
сокогорном очаге российской Федерации и по ге-
нетической классификации филогенетических вет-
вей обозначаются как 2.MED0 [12, 17]. Штаммы 
2.MED2 и 2.MED3 обнаружены в очагах китая [11]. 
наибольшее распространение в современный пери-
од получили штаммы более молодой ветви 2.MED1, 
которые занимают обширные пространства россии, 
стран снг, а также встречаются в других очагах 
евразии (иран, китай). 

целью настоящего исследования явилось вы-
полнение сравнительного филогенетического анали-
за штаммов Y. pestis, выделенных в прикаспийском 
северо-западном степном очаге в 1924–1926 гг., 
1972 г. и в 1986–1990 гг. на смежных территориях 
прикаспийской низменности, для выяснения путей 
формирования в XX столетии в регионах прикаспия, 
предкавказья, кавказа и закавказья ареалов разных 
филогенетических линий Yersinia pestis основного 
подвида средневекового биовара, а также причин 
активизации природных очагов после длительных 
периодов отсутствия регистрации зараженных жи-
вотных. 

материалы и методы

Штаммы Y. pestis, условия культивирования, 
биохимический анализ. в работе использованы 

period (1913–1938 and 1972–1973) in Precaspian North-Western steppe natural focus culminated in the elimination of 
the circulating Y. pestis strains and rehabilitation of the focal territory. 

Key words: Y. pestis strains, Precaspian North-Western steppe natural focus, phylogenetic analysis, reactivation of 
the focus.
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штаммы Y. pestis, полученные из государственной 
коллекции патогенных бактерий роснипчи 
«микроб». Штаммы культивировали на агаре и в 
бульоне хоттингера при 28 °с в течение 24–48 ч. 
способность штаммов Y. pestis к ферментации саха-
ров, глицерина и к редукции нитратов определяли в 
соответствии со стандартными методами лаборатор-
ной диагностики [18]. 

Полногеномное секвенирование, иденти-
фикация SNPs, построение дендрограмм. днк 
штаммов Y. pestis выделяли с помощью набора 
PureLink Genomic DNA Mini Kit (Invitrogen, сШа). 
полногеномное секвенирование штаммов Y. pestis 
выполняли в Ion PGM system (Life technologies). 
для обработки данных использовали Ion Torrent 
Suite software package, 3.4.2 и Newbler gsAssembler 
2.6. SNPs выявляли путем выравнивания контигов 
штаммов на геноме CO92, используя программу 
Wombac 2.0, затем удаляли 28 гомоплазий SNPs. 
дендрограмму Maximum Likelihood строили с ис-
пользованием программы PHYML-3.1. в програм-
ме jMODELTEST 2.1.7 [19] была определена мо-
дель нуклеотидных замещений: модель HKY85 (500 
бутстрэп-реплик). 

результаты и обсуждение

всего исследованы свойства 14 штаммов из 
псзспо. для восьми из них проведено полноге-
номное секвенирование (таблица). для изучения 
филогенетических связей этих штаммов проведено 
секвенирование еще 16 штаммов из сопредельных 
очагов, включая 1 штамм из центрально-кавказского 
высокогорного, 2 штамма из терско-сунженского 
низкогорного, 1 штамм из закавказского высокогор-
ного (зангезуро-карабахский мезооочаг), 2 штам-
ма из приараксинского низкогорного, 3 штамма из 
закавказского равнинно-предгорного, 5 штаммов 
из волго-уральского песчаного, 2 штамма из при-
каспийского песчаного природных очагов (таблица).

все 30 исследованных штаммов (из них 24 сек-
венированных), включая 14 штаммов из псзспо, 
обладали типичными для Y. pestis культурально-
морфологическими свойствами и были единообраз-
ны по биохимическим особенностям. они не фер-
ментировали рамнозу и мелибиозу, что означало их 
принадлежность к основному подвиду возбудителя 
чумы. они ферментировали глицерин, но не редуци-
ровали нитраты, что свидетельствовало об их при-
надлежности к средневековому биовару основного 
подвида Y. pestis. Штаммы средневекового биовара 
высоковирулентные и эпидемически значимые.

Филогения штаммов из Прикаспийского 
Северо-Западного степного очага. для построения 
дендрограммы использовано восемь полногеномных 
последовательностей штаммов Y. pestis из псзспо, 
а также полногеномные последовательности еще 16 
штаммов из сопредельных очагов чумы. в филоге-
нетический анализ включены также штаммы других 

филогенетических линий из разных очагов мира, 
последовательности которых взяты из базы данных 
NCBI GenBank. к ним относятся геномы – Pestoides 
F (кавказский подвид, 0.PE2), Pestoides A (алтайский 
подвид, 0.PE4), 620024 (тибетский подвид, 0.PE7), 
C092 (основной подвид, восточный биовар, 1.ORI), 
KIM10 (основной подвид, средневековый биовар 
2.MED1), 91 (основной подвид, средневековый био-
вар, 2.MED2), CMCC125002 (основной подвид, сред-
невековый биовар 2.MED3). на основе найденных 
1655 полиморфных нуклеотидов (SNPs) в коровом 
геноме построена дендрограмма филогенетических 
связей штаммов из псзспо (рисунок). 

как следует из дендрограммы, штаммы из этого 
очага разделились на три отдельных кластера, при-
надлежащих к разным филогенетическим ветвям 
средневекового биовара. три штамма Y. pestis 27(33), 
36(55) и 70(103), выделенные в 1924, 1925, 1926 гг. 
от малых сусликов и их блох на ергенинской воз-
вышенности (заветнинский район ростовской об-
ласти), вошли в отдельную ветвь, отделившуюся от 
ствола средневекового биовара ранее ветви 2.MED1. 
мы обозначили эту вновь выявленную ветвь средне-
векового биовара как 2.MED4. в этот кластер штам-
мов, кроме штаммов из псзспо (рисунок, кластер 
14-1), вошли два штамма из волго-уральского пес-
чаного очага: Y. pestis 4, 1917 г., и 31(38), 1924 г. на 
дендрограмме (рисунок) штамм 4 предшествует всей 
филогенетической ветви 2.MED4. в эту ветвь также 
вошел штамм 146(220), 1931 г., из закавказского вы-
сокогорного очага (зангезуро-карабахский мезоо-
чаг), выделенный от человека. в настоящее время 
здесь циркулируют только штаммы кавказского под-
вида (0.PE2 по генетической классификации ветвей). 
возможно, штаммы 2.MED4 встречались ранее в 
зангезуро-карабахском мезоочаге закавказского вы-
сокогорного очага. 

таким образом, в результате полногеномного 
секвенирования трех штаммов основного подви-
да средневекового биовара Y. pestis, выделенных на 
территории ергенинской возвышенности в 1924–
1926 гг., установлено, что все они относились к фи-
логенетической ветви 2.MED4, которая циркулиро-
вала в этом и волго-уральском песчаном очаге, по 
крайней мере, в период 1917–1926 гг. не исключено, 
что с этими штаммами, представляющими более ран-
нюю ветвь эволюции основного подвида средневеко-
вого биовара Y. pestis, были связаны вспышки чумы 
в прикаспии в конце XVIII – начале XX веков. 

еще один штамм Y. pestis 9(10) основного под-
вида средневекового биовара из псзспо, 1923 г., 
вошел в другой кластер ветви 2.MED1 совместно 
со штаммами 2(2), 1912 г., и 15, 1923 г., из волго-
уральского песчаного очага (рисунок, кластер 14-2). 
это означает, что в прикаспийском северо-западном 
степном очаге в начале хх в. встречались и штам-
мы ветви 2.MED1, которые также вызывали чуму у 
людей. это подтверждается тем, что один из изучен-
ных методом фрагментного секвенирования штам-
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Происхождение и свойства использованных в работе штаммов Y. pestis из Государственной коллекции патогенных бактерий  
росниПЧи «микроб»

Origin and properties of Y. pestis strains under the study, obtained from the State Collection of Pathogenic Bacteria at the premises  
of RusRAPI “Microbe”

№ штам-
ма / 

Strain 
No

название очага /  
Name of the focus

объект выделения /  
Object of isolation

место выделения /  
Place of isolation

Фило-
ге не ти-
ческая 
ветвь / 
Phy lo-
ge ne tic 
branch

146 (220) закавказский высокогорный (зангезуро-
карабахский мезоочаг) / Transcaucasia high-mountain 

(Zangezuro-Karabakh Mesofocus) 

человек (труп), легочная форма, 1931 г. / 
Human (the body), pneumonic form 

of plague, 1931

азербайджанская сср, нагорный карабах / 
Azerbaidzhan Soviet Socialistic Republic, 

Nagorny Karabakh

2.MED4

27 (33) прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

малый суслик, 1924 г. / Little souslik, 1924 ростовская обл., заветнинский район /  
Rostov Region, Zavetninsky District

2.MED4

36 (55) прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

малый суслик, 1925 г. / Little souslik, 1925 ростовская обл., заветнинский район /  
Rostov Region, Zavetninsky District

2.MED4

70 (103) прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

блохи малого суслика, 1926 г. /  
Fleas of the little souslik, 1926

ростовская обл., с. заветное /  
Rostov Region, Zavetnoe village

2.MED4

9 (10) прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

человек (труп), 1923 г. /  
Human (the body), 1923

ростовская обл., заветнинский район /  
Rostov Region, Zavetninsky District

2.MED1

1408 прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

блохи малого суслика, 1972 г. /  
Fleas of the little souslik, 1972

калмыцкая асср, приозерный район, совхоз 
ергенинский / Kalmyk Autonomous Soviet 

Socialist Republic (ASSR), Priozerny District, 
Ergenin State farm

2.MED1

км570 прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

блохи малого суслика, 1972 г. /  
Fleas of the little souslik, 1972

калмыцкая асср, приозерный район,  
совхоз ергенинский /  

Kalmyk ASSR, Priozerny District, Ergenin 
State farm

2.MED1

м-1355 прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

блохи Citellophilus tesquorum, 1986 г. / 
Fleas Citellophilus tesquorum, 1986

калмыцкая асср, ики-бурульский район / 
Kalmyk ASSR, Iki-Burul’sky District

2.MED1

м-978 
(1109 
астр.)

прикаспийский северо-западный степной / 
Precaspian North-Western steppe focus

малый суслик, 1990 г. / Little souslik, 1990 калмыцкая асср, Юстинский район,  
черные земли / Kalmyk ASSR, Yustinsky 

District, Chernye Zemli

2.MED1

км919 центрально-кавказский высокогорный /  
Central-Caucasian high-mountain focus

блохи Citellophilus tesquorum, 1986 г. / 
Fleas Citellophilus tesquorum, 1986

кабардино-балкарская асср /  
Kabardino-Balkaria ASSR 

2.MED0

805 приараксинский низкогорный /  
Priaraksinsky low-mountain focus

песчанка виноградова,1968 г. / 
Vinogradov's jird, 1968

нахичеванская асср, ильичевский район / 
Nakhichevanskaya ASSR, Il’ichevsky District

2.MED1

818 приараксинский низкогорный /  
Priaraksinsky low-mountain focus

блохи Ceratophillus caspius, 1968 г. /  
Fleas Citellophilus tesquorum, 1968

– 2.MED1

25-д терско-сунженский низкогорный /  
Tersko-Sunzhensky low-mountain focus

блохи Ceratophillus tesquorum, 1970 г. / 
Fleas Citellophilus tesquorum, 1970

с. новый редан / Novy Redan village 2.MED1

1116-д терско-сунженский низкогорный /  
Tersko-Sunzhensky low-mountain focus

малый суслик, 1970 г. / Little souslik, 1970 с. ачалуки / Achaluki village 2.MED1

44 закавказский равнинно-предгорный (бозчельский 
мезоочаг) / Transcaucasia lowland-piedmont 

(Bozchel’sky mesofocus) 

блохи Ceratophyllus laevices, 1966 г. /  
Fleas, Ceratophyllus laevices, 1966

азербайджанская сср / Azerbaidzhan SSR 2.MED1

1240 закавказский равнинно-предгорный (мильско-
карабахский мезоочаг) / Transcaucasia lowland-

piedmont (Mil’sko-Karabakhsky mesofocus) 

труп краснохвостой песчанки, 1967 г. / 
Carcass of red tailed gerbil, 1967

азербайджанская сср / Azerbaidzhan SSR 2.MED1

261 закавказский равнинно-предгорный (кобыстанский 
мезоочаг) / Transcaucasia lowland-piedmont 

(Kobystansky mesofocus)

краснохвостая песчанка, 1955 г. /  
Red tailed gerbil, 1955

азербайджанская сср / Azerbaidzhan SSR 2.MED1

4 волго-уральский песчаный / Volga-Ural sandy focus верблюд, 1917 г. / Camel, 1917 западный казахстан, левый берег р. волги / 
West Kazakhstan, left bank of the river Volga

2.MED4

31 (38) волго-уральский песчаный / Volga-Ural sandy focus желтый суслик, 1924 г. /  
Yellow souslik, 1924

уральская губерния, левый берег р. волги / 
Ural government, left bank of the river Volga

2.MED4

2 (2) волго-уральский песчаный / Volga-Ural sandy focus человек, 1912 г. / Human, 1912 западный казахстан / West Kazakhstan, 2.MED1

15 волго-уральский песчаный / Volga-Ural sandy focus человек (труп), 1923 г. /  
Human, (the body), 1923

уральская губерния / Ural government, 2.MED1

м-1773 волго-уральский песчаный / Volga-Ural sandy focus полуденная песчанка, 2002 г. /  
Midday gerbil, 2002

астраханская область, красноярский район / 
Astrakhan Region, Krasnoyarsk District

2.MED1

м-1864 прикаспийский песчаный / Precaspian sandy focus полуденная песчанка, 2009 г. /  
Midday gerbil, 2009

калмыкия, лаганский район / Kalmykia, 
Lagansky District

2.MED1

1906 прикаспийский песчаный / Precaspian sandy focus труп полуденной песчанки, 2014 г. / 
Carcass of midday gerbil, 2014

республика калмыкия, лаганский район / 
Kalmykia, Lagansky District

2.MED1

1925 г., также относился к ветви 2.MED1.
для проведения филогенетического анализа 

мов, полученных в восточной части прикаспийского 
северо-западного степного очага – Y. pestis 65(98), 
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штаммов возбудителя чумы, выделенных на терри-
тории ергенинской возвышенности в 1972 г. после 
длительного межэпизоотического периода, нами 
проведено полногеномное секвенирование двух 
штаммов Y. pestis 1408, 1972 г., и км570, 1972 г. по 
результатам филогенетического анализа установле-
но, что эти два штамма относились уже к другой 
филогенетической ветви в составе 2.MED1. они 
вошли в один тесно сгруппированный подкластер 
(рисунок, кластер 14-3), который включал также 
два штамма Y. pestis 25-д и 1116-д, выделенные 
в 1970 г. в терско-сунженском низкогорном очаге 
(таблица). в этот же кластер вошли два штамма 
805 и 818, выделенные в 1968 г. в приараксинском 
низкогорном очаге. в другой родственный подкла-
стер вошли штаммы из закавказского равнинно-
предгорного очага, включая штамм 44, выделенный 
в бозчельском мезоочаге в 1966 г., штамм 1240, 
выделенный в мильско-карабахском мезоочаге в 
1967 г., штамм 261, выделенный в кобыстанском 
мезоочаге в 1955 г. 

полученные результаты позволяют заключить, 
что штаммы Y. pestis, полученные на территории 
ергенинской возвышенности в 1972 г., составляют 
единый подкластер со штаммами из низкогорных 
и предгорных очагов чумы кавказа и закавказья. в 
частности, они составляют единый подкластер со 
штаммами из терско-сунженского низкогорного 
природного очага, где эпизоотии чумы впервые за-
регистрированы в 1970–1971 гг., и приараксинского 
низкогорного природного очага, где эпизоотии чумы 
впервые зарегистрированы в 1967–1971 гг. Штаммы 
этого подкластера образуют общий кластер со штам-
мами из закавказского равнинно-предгорного очага, 

высокая эпизоотическая активность которого заре-
гистрирована в 1955–1959 и 1965–1971 гг.

тот факт, что штаммы чумного микроба, выде-
ленные в 1972 г. на территории ергенинской возвы-
шенности, характеризуются высокой степенью гене-
тического родства со штаммами 1970 г. из терско-
сунженского и штаммами 1968 г. из приараксинского 
низкогорного, а также со штаммами 1955, 1966 и 
1967 гг. из закавказского равнинно-предгорного при-
родных очагов, однозначно подтверждает их проис-
хождение и занос из кавказских низкогорных оча-
гов. по-видимому, они были занесены в псзспо 
незадолго до выявления в 1972 г. эпизоотии на 
ергенинской возвышенности, т.е. в 1970–1971 гг. 

Филогенетический анализ еще двух штаммов – 
м-1355, 1986 г и м-978, 1990 г., выделенных уже в 
1986–1990 гг. в восточной части прикаспийского 
северо-западного степного очага (на смежной тер-
ритории с ергенинской возвышенностью), показал, 
что они относятся к кластеру современных штаммов 
ветви 2.MED1. в этот кластер вошли также штаммы 
1906 (2014 г.) и м-1864 (2009 г.) из прикаспийского 
песчаного очага и штамм м-1773 из волго-уральско-
го песчаного очага 2002 г. выделения.

таким образом, в результате комплексно-
го исследования штаммов Y. pestis, выделенных в 
XX столетии в прикаспийском северо-западном 
степном очаге, установлено, что все они относят-
ся к средневековому биовару основного подвида. 
Филогенетический анализ штаммов, выделенных на 
ергенинской возвышенности в 20–30-е годы прошло-
го столетия и в 1972 г., показал, что они относятся к 
разным филогенетическим линиям средневекового 
биовара. три штамма чумного микроба, выделен-

Филогенетический анализ штаммов 
Y. pestis из прикаспийского северо-
западного степного очага по дан-
ным полногеномного SNP-анализа. 
дендрограмма Maximum Likelihood 
32 геномов штаммов Y. pestis на 
основе 1655 SNPs построена с помо-
щью PHYML 3.1 и модели HKY85 
(500 бутстрэп-реплик) 

Phylogenetic analysis of Y. pestis 
strains from Precaspian North-Western 
steppe focus according to the data 
from whole-genome SNP-analysis. 
Maximum Likelihood tree-diagram of 
32 genomes of Y. pestis strains, based 
on 1655 SNPs, is constructed using 
PHYML 3.1 and HKY85 model, (500 
boot-strap replica)
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ные на ергенинской возвышенности в 1924–1926 гг. 
из 4 секвенированных, относятся к ветви 2.MED4, 
которая дивергировала от общего ствола эволюции 
средневекового биовара ранее ветви 2.MED1. такие 
же штаммы 2.MED4 циркулировали в этот период 
в волго-уральском песчаном очаге. один штамм 
филогенетической линии 2.MED4 также изолирован 
в 1931 г. в закавказском равнинно-предгорном оча-
ге (зангезуро-карабахский мезоочаг), где в после-
дующие годы циркуляция штаммов средневекового 
биовара Y. pestis более не отмечалась. результаты 
секвенирования штаммов, полученных в регионе 
северо-западного прикаспия в 30-х годах прошло-
го столетия, также подтверждают циркуляцию здесь 
штаммов филогенетической ветви 2.MED1 (штам-
мы, выделенные в 1912 г., 1923 г.).

в период 1939–1971 гг. эпизоотических прояв-
лений на территории ергенинской возвышенности 
не зарегистрировано. после длительного переры-
ва, эпизоотии чумы вновь выявлены здесь только в 
1972–1973 гг. проведенное полногеномное секве-
нирование двух штаммов Y. pestis, выделенных на 
ергининской возвышенности в 1972 г., показало, что 
они относятся к ветви 2.MED1, но к другому кластеру, 
удаленному от штаммов, выделенных здесь в 1924–
1926 гг. при этом все штаммы, полученные в 1972 г. 
на ергенинской возвышенности, вместе со штамма-
ми из терско-сунженского и приараксинского низко-
горного очагов, а также штаммами из закавказского 
равнинно-предгорного очага, относятся к одному 
тесно сгруппированному кластеру, что свидетель-
ствует о близком филогенетическом родстве этих 
штаммов. это доказывает, что штаммы Y. pestis, вы-
звавшие эпизоотии на ергенинской возвышенности 
в 1972–1973 гг., занесены сюда из низкогорных оча-
гов кавказа. в то же время штаммы чумного микро-
ба, выделенные в 1986–1990 гг. в восточной части 
псзспо, имеют другое происхождение и являются 
близкородственными с группами штаммов, циркули-
рующих в настоящее время в очагах чумы северного и 
северо-западного прикаспия. следует подчеркнуть, 
что штаммы Y. pestis, выделенные в прикаспийском 
северо-западном очаге в 1924–1926 гг., 1972 г. и в 
1986–1990 гг., не имеют между собой близкого ге-
нетического родства. их смена в этом очаге связа-
на с общими закономерностями циркуляции штам-
мов Y. pestis в зоне северного и северо-западного 
прикаспия, которые еще предстоит выяснить в 
дальнейшем. полученные результаты позволяют 
также заключить, что эпизоотии чумы 1913–1938 и 
1972–1973 гг. на ергенинской возвышенности, рав-
но как и в других районах прикаспийского северо-
западного степного природного очага, завершались 
элиминацией циркулирующих штаммов Y. pestis и 
оздоровлением очаговой территории. последующие 
эпизоотические проявления в очаге вызваны появле-
нием здесь штаммов чумного микроба, относящихся 
к другим ветвям филогенетической ветви 2.MED1 
средневекового биовара. 
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