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Известно, что в различных природных очагах 
чумы возбудитель этой болезни характеризуется сво-
еобразием по питательным потребностям в опреде-
ленных аминокислотах. В то же время в некоторых 
очагах распространены варианты чумного микроба 
как нуждающиеся, так и не нуждающиеся для роста 
на питательных средах в одной и той же аминокис-
лоте [9, 11].

В Алтайском горном природном очаге чумы 
циркулирует Yersinia pestis subsp. altaica, одной из 
особенностей которого является потребность в опре-
деленных аминокислотах (фенилаланине, цистеине, 
лейцине и аргинине), необходимых для выращива-
ния на синтетических питательных средах. В 1990 г. 
впервые в Горном Алтае обнаружены штаммы чум-
ного микроба, имеющие дополнительную потреб-
ность в триптофане [7]. После этого, триптофанзави-
симые штаммы (Trp‾) изолируют здесь практически 
ежегодно (за исключением 1996 г.). Зависимость от 
триптофана является стойким признаком и сохраня-
ется при хранении штаммов в лабораторных услови-
ях (срок наблюдения от 5 до 7 лет). Отдельные Trp‾ 
штаммы алтайского подвида содержали типичные 

клоны с низкой частотой [6]. Накопившиеся данные 
по изучению питательных потребностей возбудителя 
чумы позволяют проанализировать пространствен-
ную приуроченность триптофанзависимых изолятов 
Y. pestis subsp. altaica в Алтайском горном природ-
ном очаге. 

В настоящее время в Алтайском горном при-
родном очаге чумы определены три относительно 
независимых участка очаговости: Уландрыкский (за-
раженных зверьков и блох ежегодно обнаруживают с 
1961 г.), Тархатинский (культуры возбудителя чумы 
выделяют с 1972 г.), Курайский (впервые возбуди-
тель изолирован в 1999 г.) [2]. В поддержании эпи-
зоотического процесса в очаге основная роль при-
надлежит монгольской пищухе (Ochotona pallasi) 
[10]. Территорию каждого из участков очаговости 
занимает отдельная популяция этого зверька (рис. 1). 
Границы этих группировок на абсолютно большей 
части своего протяжения не соприкасаются.

Цель работы – оценка пространственной приу-
роченности выделения триптофанзависимых изоля-
тов микроба чумы в Алтайском горном природном 
очаге. 
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Материалы и методы

Штаммы Y. pestis subsp. altaica, изученные по 
питательным потребностям, изолированы при эпи-
зоотологическом обследовании Алтайского горно-
го природного очага чумы, проводимом Алтайской 
противочумной станцией с 1961 по 2010 год. Всего 
по рассматриваемому показателю исследовано 1410 
штаммов.

Изучение штаммов по потребностям в трипто-
фане и отбор мутантов по этому признаку проводили 
на минимальном агаре Берроуза-Бэйкона [12] с до-
бавлением глюкозы, метабисульфита натрия, фени-
лаланина, цистеина, лейцина и аргинина. При вы-
ращивании Trp‾ штаммов в среду добавляли трипто-
фан. Посевная доза составляла 5·102 м.к. Результаты 
роста культур начинали учитывать с 3–4-х суток, в 
дальнейшем – в течение 20 сут. 

Территория Алтайского горного природного 
очага чумы разделена на 43 участка эпизоотологиче-
ского обследования, площадь которых сильно разли-

чается. За все время обследования очага на 23 из них 
обнаружены проявления эпизоотий. С 1990 г. эпизо-
отии регистрируют на 18 участках. Используемые в 
статье наименования эпизоотических участков соот-
ветствуют названию рек или урочищ, в районе кото-
рых они расположены.

Статистическая обработка результатов проведена 
стандартными непараметрическими методами [10].

Результаты и обсуждение

С 1961 по 1989 год в Алтайском горном при-
родном очаге чумы по потребностям в аминокис-
лотах было изучено 244 штамма чумного микро-
ба (22,6 % от всех выделенных культур), из них 
120 – с Уландрыкского участка очаговости и 122 – с 
Тархатинского. При этом все изоляты были типич-
ными для очага, ауксотрофов по триптофану не вы-
явлено. 

В 1990 г. впервые на территории очага на двух 
участках (Низ Уландрыка и Сербисту) обнаружены 

Рис. 1. Частота встречаемости Trp+  
и Trp‾ изолятов Y. pestis subsp. altaica  

на отдельных участках эпизоотологиче-
ского обследования в Алтайском горном 
природном очаге чумы в 1990–2010 гг. 

Наименования эпизоотических участков 
приведены в примечании к таблице



Проблемы особо опасных инфекций, вып. 113, 2012

22

ауксотрофы по триптофану (таблица). С 1990 по 
2010 год в очаге изолировано 1225 культур, из них по 
питательным потребностям изучено 1166 штаммов 
(95,2 % от всех выделенных за этот период культур) 
при этом 140 из них (12,0 %) оказались триптофан-
зависимыми. С Уландрыкского участка очагово-
сти изучено 608 штаммов, с Тархатинского – 395, с 
Курайского – 163. Оказалось, что распространение 
триптофанзависимых вариантов чумного микроба 
по территории очага крайне неравномерно (таблица, 
рис. 1).

Анализ частоты встречаемости Trp+ и Trp‾ изо-
лятов Y. pestis subsp. altaica по всему массиву дан-
ных, полученных на Уландрыкском участке очагово-
сти, показал, что она колеблется в широких пределах 
(таблица, рис. 1). Сравнение распределений частот, 
рассчитанных по объединенным с 1990 по 2010 год 
выборкам с отдельных эпизоотических участков на 
этой территории, по критерию хи-квадрат выявило 
высокую степень их неоднородности. Значение χ² со-
ставило 331,87 (df = 7; P < 0,001).

Наибольшая частота встречаемости ауксотрофов 
по триптофану регистрируется на двух эпизоотиче-
ских участках – Низ Уландрыка, Большие и Малые 
Сары-Гобо (таблица, рис. 1). За рассматриваемый 
период на первом из них Trp‾ изоляты обнаружи-
вали в 16 из 17 случаев регистрации здесь эпизоо-
тий (в 2010 г. выделена только одна Trp+ культура). 
Более половины культур, изолируемых на участке 

Низ Уландрыка, является триптофанзависимыми. 
Следует подчеркнуть, что эпизоотии в поселениях 
монгольской пищухи на данном участке стали выяв-
лять после длительного перерыва, связанного с влия-
нием обширных мероприятий по неспецифической 
профилактике чумы, с 1990 г. (до этого эпизоотии 
здесь проявлялись в 1961–1968 гг.). 

На участке Большие и Малые Сары-Гобо воз-
будитель чумы стали выделять с 1998 г. после двад-
цативосьмилетнего перерыва, связанного с теми же 
причинами (ранее эпизоотии обнаруживали в 1961–
1969 гг.). Здесь с этого времени практически при 
каждой зарегистрированной эпизоотии выявляются 
ауксотрофы по триптофану (10 из 11 лет, в 2008 г. 
выделена всего одна культура, оказавшаяся Trp+). 
Абсолютное большинство изолятов чумного микро-
ба оказались триптофанзависимыми.

В поселениях носителей на четырех эпизоо-
тических участках, находящихся на территории 
Уландрыкского участка очаговости, Trp‾ варианты 
обнаруживаются с малой частотой, на двух участ-
ках – Середина Уландрыка и Вершина Больших 
Шибет – они не выявлены. Эпизоотия на последнем 
из них впервые зарегистрирована только в 2008 г. 

На Тархатинском участке очаговости ауксотрофы 
по триптофану зарегистрированы на двух из восьми 
эпизоотических участков. Частота их встречаемости 
невысокая. По всей этой территории статистически 
значимых различий между отдельными эпизоотиче-

Количество изолятов Y. pestis subsp. altaica, изученных по питательным потребностям, и число среди них ауксотрофов по триптофану  
(в скобках) на отдельных эпизоотических участках Алтайского горного природного очага чумы в 1990–2010 гг.

Год
Эпизоотические участки

СГ НУ БКБ Ст СБШ ВБШ СУ ВУ О ПБЧБ НТ КО С СИ СЕ СЧУ ВК ЦК
1990 – 9 (5) 10 (0) – 11 (0) – – 2 (0) – – – 2 (0) 3 (3) 39 (0) – – – –
1991 – 17 (13) 27 (2) 29 (0) – – 1 (0) 6 (1) – – 3 (0) – – 63 (0) – – – –
1992 – 9 (2) 8 (0) 16 (1) 12 (0) – – 1 (0) – – – – – 9 (1) – – – –
1993 – 1 (1) 4 (0) 5 (0) 14 (0) – 3 (0) – – – – – – 7 (0) – – – –
1994 – 2 (1) 13 (2) 30 (0) 2 (0) – 2 (0) + – – – – – 2 (0) – – – –
1995 – – 1 (0) 4 (1) – – 1 (0) – – 2 (0) – – – 1 (0) – – – –
1996 – – – – – – 6 (0) 3 (0) – – – – – – – – – –
1997 – 7 (3) – – – – 10 (0) 3 (0) – – – – – 9 (1) – – – –
1998 3 (3) 17 (10) – – 10 (0) – – – – 1 (0) – – – 7 (0) – – – –
1999 16 (15) 12 (6) – 1 (0) 2 (0) – 2 (0) – – – – – – 1 (1) – – + –
2000 2 (2) 4 (2) – 1 (0) 6 (0) – + + – – – – – – – – 6 (0) 1 (0)
2001 5 (5) 12 (6) – – 10 (4) – – 3 (0) – – – – – – – – – –
2002 3 (3) 2 (2) 12 (0) 25 (0) 10 (0) – – 7 (0) – 5 (0) – – – 10 (0) 1 (0) – 7 (0) 1 (0)
2003 6 (6) 10 (6) – 2 (0) – – 6 (0) – – 1 (0) – – – 3 (0) 1 (0) 10 (0) 4 (0) –
2004 2 (1) 3 (2) – 1 (0) 2 (0) – – 1 (0) – – – – – 20 (0) – 7 (0) 35 (0) 5 (0)
2005 – 5 (1) – 1 (0) 1 (0) – 4 (0) 2 (0) 1 (0) 1 (0) 10 (0) 22 (0) 5 (0) 12 (0) – 3 (0) 7 (0) 3 (0)
2006 1 (1) – – 2 (0) 2 (0) – – 3 (0) – – – 31 (0) 25 (0) 12 (0) – 6 (0) 1 (0) 25 (0)
2007 – 11 (8) – 1 (0) – – – 5 (0) – – 1 (0) 1 (0) 5 (0) 3 (0) 1 (0) 2 (0) 7 (0) 29 (0)
2008 1 (0) 15 (12) – – 21 (0) + – – – – 2 (0) – 2 (0) 5 (0) – 15 (0) 6 (0) 3 (0)
2009 1 (1) – 6 (0) 2 (0) 9 (0) – + – – 1 (0) 1 (0) – – 6 (3) – 1 (0)   10 (0) 4 (0)
2010 3 (3) 1 (0) – 2 (0) 2 (0) 38 (0) 2 (0) – – – – 1 (0) 4 (0) 3 (0) – 6 (0) 5 (0) 4 (0)

Всего 43 (40) 137 (80) 81 (4) 122 (2) 114 (4) 38 (0) 37 (0) 36 (1) 1 (0) 11 (0) 17 (0) 57 (0) 44 (3) 212 (6) 3 (0) 50 (0)  88 (0) 75 (0)

% Trp‾ 93,0 58,4 4,9 1,6 3,5 0 0 2,8 0 0 0 0 6,8 2,8 0 0 0 0

Примечания : СГ – Большие и Малые Сары Гобо, НУ – Низ Уландрыка, БКБ – Большой Кочкор-Бас, Ст – Стационар, СБШ – Середина 
Больших Шибет, ВБШ – Вершина Больших Шибет, СУ – Середина Уландрыка, ВУ – Вершина Уландрыка, О – Оюм, ПБЧБ – Правый берег Чаган-
Бургазы, НТ – Низ Тархаты, КО – Кок-Озек, С – Сербисту, СИ – Середина Ирбисту, СЕ – Середина Елангаша, СЧУ – Середина Чаган-Узуна, ВК – 
Восточная часть Курайского хребта, ЦК – Центральная часть Курайского хребта;  « – » – эпизоотия не зарегистрирована;  « + » – культуры микроба 
чумы выделены, но по питательным потребностям не изучены.
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скими участками по рассматриваемому показателю 
не выявлено (χ² = 7,60; df = 7; P > 0,05). Обращает на 
себя внимание тот факт, что после обнаружения Trp‾ 
изолятов Y. pestis subsp. altaica на участке Сербисту 
в 1990 г. эпизоотии здесь не регистрировали про-
должительное время (14 лет), а в последующие годы 
ауксотрофов по триптофану не выявляли. До 1990 г. 
эпизоотии на участке были отмечены только в 1972 и 
1973 гг. Вместе с этим на соседнем участке Середина 
Ирбисту данные варианты возбудителя чумы с 1990 г. 
выделяли четыре года из 18 лет, в которые были заре-
гистрированы эпизоотии (в последний раз в 2009 г.). 
При этом только с этого времени на участке Середина 
Ирбисту стали проявляться регулярные эпизоотии. В 
целом, можно констатировать, что Trp‾ варианты в 
небольшом количестве присутствуют в поселениях 
зверьков в центральной части Тархатинского участка 
очаговости. 

В поселениях носителей на Курайском участке 
очаговости ауксотрофы по триптофану у циркулиру-
ющего здесь чумного микроба не зарегистрированы. 

Остановимся на сравнительном анализе часто-
ты встречаемости Trp+ и Trp‾ изолятов Y. pestis subsp. 
altaica на трех участках очаговости. Для этого дан-
ные, полученные по эпизоотическим участкам, на-
ходящимся в границах отдельного участка очагово-
сти, были объединены (рис. 2). Доля ауксотрофов по 
триптофану на Уландрыкском участке очаговости 
составила 21,55 %, на Тархатинском – 2,28 %, на 
Курайском она равна нулю. Сопоставление распреде-
лений частот на этих территориях показало высокую 
степень неоднородности последних по рассматри-
ваемому показателю. Значение хи-квадрат состави-
ло 109,99 (df = 2; P < 0,001). При этом высокозна-
чимые различия получены между Уландрыкским и 
Тархатинским участками очаговости (χ2 = 74,01; df = 
1; P < 0,001), и при сравнении первого с Курайским 
(χ2 = 42,31; df = 1; P < 0,001). Различия между 
Тархатинским и Курайским участками очаговости не 
достоверны (χ2 = 3,77; df = 1; P > 0,05), хотя получен-
ная величина хи-квадрат очень близка к пороговому 
значению (χ2 

табл. 0,05 = 3,84), что позволяет говорить об 
их некоторой неоднородности. 

Для обоснованного решения вопроса о вероятно-
сти циркуляции Trp‾ вариантов Y. pestis subsp. altaica 
в очаге до 1990 г. проведем сравнительную статисти-
ческую оценку фенотипической структуры чумного 
микроба по рассматриваемому признаку между дву-
мя временными периодами (с 1961 по 1989 и с 1990 
по 2010 год) на Уландрыкском участке очаговости. 
На участках Большие и Малые Сары-Гобо, и Низ 
Уландрыка до начала регистрации Trp‾ вариантов 
по потребностям в аминокислотах соответственно 
изучено 13 и 11 штаммов. На этих двух участках раз-
личия в фенотипической структуре чумного микроба 
по потребности в триптофане между двумя времен-
ными отрезками высокозначимы. По первому из них 
χ2 = 42,32; df = 1; P < 0,001, по второму – χ2 = 13,98; 
df = 1; P < 0,001. Также существенна неоднородность 
во времени и в целом для Уландрыкского участка оча-
говости (χ2 = 31,53; df = 1; P < 0,001). Исходя из это-
го, можно заключить, что вероятность циркуляции на 
этой территории триптофанзависимых вариантов до 
1990 г. ничтожно мала, и они получили здесь широ-
кое распространение именно с этого времени. 

Представленные данные показывают, что в 
Алтайском горном природном очаге чумы в 1990 г. 
произошло появление, а в дальнейшем на некоторых 
территориях распространение триптофанзависимых 
вариантов Y. pestis subsp. altaica.

Появление Trp‾ вариантов чумного микроба на-
блюдалось одновременно в двух поселениях носи-
телей, расположенных на разных участках очагово-
сти (Уландрыкском и Тархатинском), находящихся 
примерно на расстоянии 50 км друг от друга. Это 
свидетельствует о независимом происхождении аук-
сотрофов по триптофану на данных территориях. 
Интересно, что выявление новой фенотипической ва-
риации во времени совпало с началом роста эпизоо-
тической активности очага, для которого характерны 
циклические колебания этого процесса [4], а увели-
чение внутрипопуляционного фенотипического и ге-
нотипического разнообразия как раз характерно для 
фазы роста численности у многих организмов [3].

Само обнаружение именно Trp‾ вариантов чум-
ного микроба не является неожиданностью. Ауксо-
трофы по триптофану выявлены и в других природ-
ных очагах чумы, характеризующихся кардинально 
отличающейся биоценотической структурой [8]. 
Каковы возможные причины появления и распро-
странения ауксотрофов по триптофану в поселени-
ях монгольской пищухи на определенных участках 
в очаге, а также популяционно-биологические след-
ствия этого феномена?

Появление триптофанзависимых вариантов чум-
ного микроба в очаге могло быть обусловлено двумя 
причинами: мутационным процессом (в данном слу-
чае спонтанными мутациями в локусе, кодирующем 
синтез триптофана) и «эффектом основателя» (в дан-
ном случае попаданием ауксотрофов по триптофа-
ну с другой энзоотичной по чуме территории). Если 
относительно первой можно только констатировать 

Рис. 2. Встречаемость Trp+ и Trp‾ изолятов Y. pestis subsp. altaica 
на трех участках очаговости Алтайского горного природного 

очага чумы в 1990–2010 гг. В скобках – число изученных 
 штаммов
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вероятность этого события, то относительно второй 
можно провести обоснованный ретроспективный 
анализ. Как известно, Алтайский горный природный 
очаг чумы является частью Сайлюгемского очага, рас-
положенного и на территории Монголии. Поселения 
монгольской пищухи Уландрыкской популяции этого 
зверька, а также поселения мелких млекопитающих 
других видов не изолированы от таковых, находящих-
ся в Монголии. Следовательно, нельзя исключить воз-
можность попадания Trp‾ вариантов чумного микро-
ба из этого района очага. Другой вопрос – были ли до 
1990 г. на энзоотичной по чуме территории, находя-
щейся в Монголии, триптофанзависимые фенотипы 
Y. pestis subsp. altaica? К сожалению, мы такими дан-
ными не располагаем. Вместе с этим такого заключе-
ния нельзя сделать относительно одновременного по-
явления ауксотрофов по триптофану на Тархатинском 
участке очаговости. Поселения носителей на этой 
территории изолированы от таковых, расположенных 
в Монголии, обширными пространствами горной тун-
дры, где отсутствуют условия для жизнедеятельно-
сти зверьков. Распространение возбудителя чумы на 
Тархатинском участке очаговости имело постепенный 
и закономерный характер, а на участки Сербисту и 
Середина Ирбисту произошло с находящейся восточ-
нее эпизоотической территории [5]. Стойкое укорене-
ние возбудителя чумы в этом районе очага произошло 
в период, когда здесь были впервые обнаружены Trp‾ 
варианты чумного микроба.

Широкое распространение ауксотрофов по 
триптофану в поселениях зверьков на определенных 
частях территории Уландрыкского участка очагово-
сти свидетельствует, что в них сложились благопри-
ятные условия для жизнедеятельности данных ва-
риантов чумного микроба. Преобладание здесь Trp‾ 
фенотипов можно объяснить только их адаптивным 
преимуществом по сравнению с Trp+ фенотипами, 
поскольку последние присутствуют, но замещения 
ими первых не происходит. На других территори-
ях Уландрыкского участка очаговости селективного 
преимущества триптофанзависимых вариантов не 
наблюдается, они циркулируют в небольшом количе-
стве и не получают широкого распространения. Это 
же характерно и для небольшой части Тархатинского 
участка очаговости, тогда как на остальной обширной 
территории ауксотрофы по триптофану отсутствуют. 
На Курайском участке очаговости таких фенотипов 
не обнаружено. С одной стороны, они могли сюда не 
попасть при распространении чумного микроба, ско-
рее всего, с Уландрыкского участка очаговости [5], 
или же не образоваться в результате мутационного 
процесса, а с другой – при отсутствии здесь благо-
приятных условий не получить возможности для 
жизнедеятельности.

Следствием описанных популяционно-генети-
ческих процессов явилось формирование специфи-
ческой структуры чумного микроба по питательным 
потребностям в триптофане на каждом из трех участ-
ков очаговости.

Для более полной характеристики простран-
ственной неоднородности Y. pestis subsp. altaica 
в Алтайском горном природном очаге чумы, на 
наш взгляд, здесь уместно привести статистиче-
скую оценку данных, опубликованных в работе 
[1], в которой представлены результаты VNTR-
генотипирования штаммов чумного микроба по 
локусу (5ґ-СААА-3ґ)n. Всего изучено 73 изоля-
та, из них с Уландрыкского участка очаговости 32, 
Тархатинского – 36 и Курайского – 5. При этом по-
казано, что штаммы с каждого из трех участков оча-
говости формируют отдельные аллельные варианты, 
отличающиеся по количеству повторов тетрануклео-
тида СААА, что выражается в величине образуемого 
ПЦР-продукта. Нами размеры ампликонов по всей 
совокупности данных были разделены на три града-
ции: 250–259, 260–269 и 270–279 пар нуклеотидов. 
Процентное соотношение количества штаммов по 
этим группам составило для Уландрыкского участ-
ка очаговости 66, 34, 0, для Тархатинского – 50, 50, 
0, для Курайского – 0, 0, 100. При общем сравнении 
распределений χ2 = 74,8; df = 4; P < 0,001. Это сви-
детельствует о пространственной неоднородности 
возбудителя в очаге по этому показателю. Различия 
между Уландрыкским и Тархатинским участками 
очаговости оказались недостоверны (χ2 = 1,69; df = 
1; P > 0,05). Курайский же участок очаговости высо-
козначимо отличался от Уландрыкского (χ2 = 37,00; 
df = 2; P < 0,001) и Тархатинского (χ2 = 41,00; df = 2; 
P < 0,001). Результаты этого анализа показывают, что 
генотипическая структура по локусу СААА у чумно-
го микроба, циркулирующего на Курайском участке 
очаговости, явно не схожа с таковой на двух других 
участках очаговости, которые, в свою очередь, по 
рассматриваемому показателю довольно близки. 

Представленные данные свидетельствуют, что 
в отдельных популяциях монгольской пищухи и, 
соответственно, на каждом участке очаговости рас-
пространен возбудитель, обладающий отличиями в 
частоте встречаемости ауксотрофов по триптофану и 
генотипическими особенностями по одному из локу-
сов. Это позволяет предположить наличие простран-
ственной неоднородности Y. pestis subsp. altaica в 
Алтайском горном природном очаге чумы, которая 
заключается в том, что на различных территориях 
циркулируют относительно независимые совокупно-
сти возбудителя чумы.
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