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в обзоре представлены данные по отечественным и зарубежным фенотипическим классификациям штаммов 
Yersinia pestis, разработанным в XX в.; генетическим классификациям XXI в.; а также по генеалогии древних 
штаммов чумного микроба, реконструированной с помощью палеогеномных технологий. с момента открытия 
возбудителя чумы в 1894 г. были созданы многие классификации, которые соответствовали уровню развития 
микробиологии на тот период времени. в основу внутривидовых классификационных схем XX в. положены три 
принципа: фенотипические различия между штаммами, особенности видового состава носителей и географи-
ческая принадлежность. с развитием молекулярной микробиологии в начале XXI в. разработана генетическая 
номенклатура ветвей эволюции возбудителя и создан ряд классификаций, построенных на анализе популяцион-
ной структуры Y. pestis. через призму генетического разнообразия штаммов Y. pestis из природных очагов чумы 
россии, стран ближнего и дальнего зарубежья разработана усовершенствованная классификация с выделением 
семи подвидов: pestis, tibetica, caucasica, qinghaica, angolica, central asiatica, ulegeica, – которая разделила под-
виды по филогенетическому принципу и по эпидемической значимости. с развитием палеомикробиологии в ге-
неалогию Y. pestis включены доисторические линии эволюции, которые расширили сведения по внутривидовому 
разнообразию чумного микроба.
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Abstract. The review presents the data on domestic and foreign phenotypic classifications of Yersinia pestis strains 
developed in the XX century; genetic classifications of the XXI century; as well as on the genealogy of ancient strains 
of the plague microbe, reconstructed using paleogenomic technologies. Since the discovery of the plague agent in 1894, 
many classifications were created that corresponded to the level of development of microbiology at that time. The in-
traspecific classification schemes of the XX century were based on three principles: phenotypic differences between 
strains, features of the species composition of carriers, and geographical affiliation. With the development of molecular 
microbiology early on in the XXI century, a genetic nomenclature of the branches of the pathogen evolution was deve-
loped and a number of classifications based on the analysis of the population structure of Y. pestis were created. Through 
the prism of the genetic diversity of Y. pestis strains from natural plague foci in Russia, near and far abroad countries, an 
improved classification with a division into seven subspecies has been developed: pestis, tibetica, caucasica, qinghaica, 
angolica, central asiatica, ulegeica, which allocates the subspecies according to the phylogenetic principle and epidemic 
significance. With the advancements in paleomicrobiology, prehistoric lineages of evolution have been included in the 
genealogy of Y. pestis, which expand the data on the intraspecific diversity of the plague microbe.
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с момента открытия а. иерсеном возбудителя 
чумы в 1894 г. неоднократно предпринимались по-
пытки разработать объективную и удобную в ис-
пользовании классификацию штаммов этого воз-
будителя. за основу брались различные критерии, 
такие как фенотипические различия, особенности 
видового состава носителей, географическое рас-
пространение штаммов Yersinia pestis.

Исторические классификации возбудителя 
чумы. первые отечественные классификации были 
основаны на выявлении отличий в биохимических 
свойствах, таких как ферментация глицерина и де-
нитрифицирующая активность [1, 2]. на основе этих 
же характеристик, а также с учетом исторических 
данных R. Devignat (1951) выделил три биовара чум-
ного микроба: Antiqua (античный), Medievalis (сред-
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невековый) и Orientalis (восточный) [3]. он предпо-
ложил, что биовар Antiqua вызвал «Юстинианову 
чуму», Medievalis – «черную смерть», а биовар 
Orientalis стал причиной третьей пандемии чумы. 
используя дополнительные критерии классифика-
ции, связанные с экологией возбудителя, способно-
стью ферментировать рамнозу и вирулентностью, 
в.м. туманский (1957) и м.и. леви (1962) выдели-
ли пять разновидностей возбудителя чумы: крыси-
ная (ratti), сусликовая (citelli), сурчиная (marmotae), 
песчаночная (gerbilli) и полевочья (microtii) [4, 5]. 
в дальнейшем р.с. михайлова (1968) предложила 
использование категории «подвид» для возбудителя 
чумы и выделила два хорошо дифференцируемых 
подвида: Pasterella pestis pestis и P. pestis semiplenus 
(штаммы возбудителя, выделяемые от обыкновен-
ных полевок на территории закавказского наго-
рья) [6]. географическое происхождение и ланд-
шафтное своеобразие природных очагов чумы по-
ложены л.а. пейсахис и в.м. степановым (1975) в 
основу классификации, выделявшей пять подвидов 
чумного микроба [7]. в качестве дополнительных 
тестов для дифференциации подвидов предложены 
также тесты наличия изоцитратлиазной активности, 
чувствительности к фагу м1, особенности плазмид-
ного состава [8]. и.л. мартиневский (1969) исполь-
зовал для классификации чумного и близкородствен-
ных ему микробов метод нумерической таксономии, 
с помощью которого выделил три основные таксо-
номические категории: а. Yersinia pestis – типичные 
штаммы из среднеазиатского горного и пустынных 
очагов, китая, мнр, индии и африки; б. Y. pes‑
toides – атипичные штаммы из очагов забайкалья, 
горного алтая и малого кавказа; в. Y. pseudopes‑
tis – штаммы возбудителя псевдотуберкулеза [9]. 
понятие подвида у возбудителя чумы нашло даль-
нейшее развитие в работах л.а. тимофеевой (1972, 
1981 – с соавт.), предложившей новую классифи-
кацию с выделением трех подвидов: Y. pestis pes‑
tis (две расы – континентальная и океаническая); 
Y. pestis altaica (рамнозоположительные штаммы 
из горного алтая и монголии); Y. pestis caucasica 
(semiplenus Mich, рамнозоположительные штаммы 
с кавказа) [10, 11].

для стандартизации системы классификации 
штаммов возбудителя чумы в 1985 г. на совещании 
по таксономии чумного микроба в г. саратове приня-
та единая систематическая схема подвидовых катего-
рий для возбудителя чумы, основанная на численном 
анализе 60 фенотипических признаков, вирулент-
ности по отношению к лабораторным животным, 
ареале распространения. популяции Y. pestis, цир-
кулирующие на территории стран снг и монголии, 
были разделены на пять подвидов: 1) subsp. pestis – 
основной подвид (среднеазиатский пустынный очаг, 
волго-уральское междуречье, равнинное закавказье, 
прикаспийский степной очаг, тянь-Шань, алай, 
забайкалье, тува); 2) subsp. altaica – алтайский под-
вид (алтайский горный очаг); 3) subsp. caucasica – 

кавказский подвид (приараксинский низкогорный, 
закавказский и восточно-кавказский высокогор-
ный очаги); 4) subsp. hissarica – гиссарский подвид 
(гиссарский и таласский хребты в таджикистане и 
киргизии); 5) subsp. ulegeica – улегейский подвид 
(монголия) [11]. некоторые исследователи предла-
гали выделить штаммы из таласского высокогорного 
очага в отдельный, таласский подвид [12]. Штаммы 
основного подвида не ферментируют рамнозу и ме-
либиозу, вирулентны для лабораторных животных, 
обладают высокой вирулентностью для человека 
и высоким эпидемическим потенциалом. по фено-
типическим характеристикам штаммы основного 
подвида соответствуют трем биоварам: antiqua, me-
dievalis и orientalis. алтайский, кавказский, гиссар-
ский и улегейский подвиды относят к неосновным 
подвидам, или «пестоидам». Штаммы неосновных 
подвидов ферментируют рамнозу и мелибиозу, изби-
рательно вирулентны для лабораторных животных, 
эпидемически малозначимы, никогда не были свя-
заны со вспышками чумы и эпидемиями. принятая 
в 1985 г. классификация подвидов является нацио-
нальной и не была включена в международную но-
менклатуру бактерий.

Современные классификации возбудителя 
чумы. в дальнейшем с развитием молекулярной 
микробиологии в качестве основы для классифи-
каций Y. pestis стали использовать генетические ха-
рактеристики, обладающие большим разрешением 
и надежностью. с помощью метода молекулярной 
гибридизации днк H. Bercovier et al. (1980) показа-
ли, что гомология днк между возбудителями чумы 
и псевдотуберкулеза составляет более 90 %, что до-
казывает их принадлежность к одному виду [13]. 
позже при сравнении генов ррнк установлено, что 
обе бактерии имеют полностью идентичные после-
довательности гена 16S ррнк и только одно разли-
чие оснований в высоковариабельной области гена 
23S ррнк, что также доказывает их принадлеж-
ность к одному виду [14]. предложено объединить 
эти бактерии в один вид с выделением двух подви-
дов: Y. pseudotuberculosis subsp. pseudotuberculosis 
и Y. pseudotuberculosis subsp. pestis соответствен-
но [13]. однако из-за возможных ошибок в диагно-
стике этих двух близкородственных, но существен-
но отличающихся по вирулентности иерсиний, это 
предложение было критически воспринято медика-
ми и большинством исследователей, занимающихся 
изучением возбудителя чумы. оно было отклонено 
Юридической комиссией международного комитета 
систематической бактериологии.

в дальнейшем, проведя сравнительное изу-
чение генов домашнего хозяйства и рестрикци-
онных фрагментов хромосомной днк Y. pestis 
и Y. pseudotuberculosis, M. Achtman et al. (1999) 
показали, что псевдотуберкулезный микроб яв-
ляется эволюционным предшественником воз-
будителя чумы. предположено, что дивергенция 
Y. pestis от Y. pseudotuberculosis произошла около  
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1500–20000 лет назад [15, 16]. для облегчения пере-
хода между традиционными обозначениями биова-
ров и выявленными филогенетическими группами 
разработана генетическая номенклатура ветвей, ко-
торая объединила номера филогенетических ветвей 
дерева эволюции возбудителя чумы и традиционные 
названия биоваров в сокращенных обозначениях: 
0.PE – пестоиды, ANT – античный, MED – средне-
вековый, ORI – восточный. 

D. Zhou et al. (2004) на основании исследования 
штаммов чумного микроба из полевочьих очагов в 
китае предложили выделить новый биовар – micro-
tus (глицеринпозитивный, арабинозонегативный и 
нитратнегативный) с уникальным профилем потери 
генов и распределения псевдогенов [17]. с открыти-
ем новых филогеографических популяций Y. pestis 
генетическая номенклатура ветвей была расширена 
в работах [18, 19] (рис. 1). 

в основании филогенетического дерева рас-
положен возбудитель псевдотуберкулеза – эволю-
ционный предшественник Y. pestis. от него отходит 
базовая ветвь «0», от которой последовательно ди-
вергировали древние ветви пестоидов 0.PE7, 0.PE2, 
0.PE3, 0.PE4, а затем – ветви античного биовара 
0.ANT1, 0.ANT2, 0.ANT3. выше, в точке так на-
зываемого «большого взрыва» (Big Bang), который 
произошел, по данным молекулярных часов эво-
люции, ориентировочно около тысячи лет назад, от 
ствола «0» одновременно отделились четыре линии 
античного биовара: 1.ANT, 2.ANT, 3.ANT, 4.ANT. 
Филогенетическая линия 1.ANT стала эволюцион-
ным предком восточного биовара – линии 1.ORI,  
а линия 2.ANT – предком средневекового биовара – 
линии 2.MED. в составе разных линий античного, 
средневекового и восточного биоваров, пестоидов 
выделяются филогенетические ветви и филогруппы. 
например, линия 2.MED средневекового биовара 
включает ветви 2.MED1, 2.MED2, 2.MED3, которые 
делятся по филогеографическому принципу. в рабо-
тах зарубежных исследователей подробно исследо-

вано генетическое разнообразие Y. pestis и опреде-
лено распространение различных филогеографиче-
ских популяций в очагах чумы в мире. однако разра-
ботанная генетическая номенклатура лишь частично 
учитывала популяции Y. pestis из природных очагов 
чумы российской Федерации и других стран снг, 
поскольку сведения о них в литературе были ограни-
чены. проведенные в последнее время масштабные 
молекулярно-генетические исследования и полно-
геномное секвенирование большого числа штаммов 
из очагов чумы рФ, стран снг и сопредельных го-
сударств выявили значительное генетическое разно-
образие штаммов Y. pestis на территории восточной 
европы и центральной азии [20]. с их учетом гло-
бальная популяционная структура вида Y. pestis 
включает семь отдельных филогенетических групп 
(рис. 2).

на дендрограмме на рис. 2 отдельная боль-
шая группа (I, желтый цвет) составлена штаммами 
Y. pestis основного подвида, внутри группы штаммы 
делятся на четыре биовара: античный, средневеко-
вый, восточный, интермедиум. другие филогене-
тические группы состоят из штаммов неосновных 
подвидов. отдельно расположена на дендрограмме 
группа штаммов кавказского подвида (II, бирюзо-
вый цвет), еще две другие небольшие, но эволюци-
онно отличающиеся группы составляют штаммы из 
цинхай-тибетского плато в китае (III и IV, зеленый 
и фиолетовый). далеко от других филогрупп рас-
положен единственный известный штамм ангола 
неосновного подвида (V, розовый цвет) из африки, 
а также штаммы улегейского подвида (VI, светло-
коричне вый) из монголии. в то же время штаммы 
алтайского и гиссарского подвидов оказались близ-
ки друг другу и составили одну группу, в которую 
также вошли штаммы из таласского высокогорного 
очага в киргизской республике и штаммы microtus 
из китая и монголии (VII, голубой цвет). на основе 
выявленной популяционной структуры, отражаю-
щей мировое разнообразие возбудителя, разработана  

рис. 1. популяционная структура Y. pestis, 
выявленная с помощью анализа SNP ко-
рового генома. MST-дерево, основанное 
на 2298 SNPs Y. pestis. ветви обозначены 
символами различной формы, а популяции 
внутри ветвей различаются цветом [19]

Fig. 1. Population structure of Y. pestis de-
termined through SNP analysis of the core 
genome. MST tree based on 2298 Y. pestis 
SNPs. The branches are marked with symbols 
of various shapes, and the populations within 
the branches are distinguished by color [19]
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новая подвидовая классификация вида Y. pestis. она 
включает семь подвидов: основной subsp. pestis 
(античный, средневековый, восточный биовары и 
биовар intermedium) и шесть неосновных подви-
дов – subsp. tibetica тибетский 0.PE7 (китай), subsp. 
caucasica кавказский 0.PE2 (кавказ), ангольский 
subsp. angolica 0.PE3 (африка), subsp. central asiatica 
центральноазиатский 0.PE4 с четырьмя биоварами – 
алтайский 0.PE4a (россия, монголия), гиссарский 
0.PE4h (таджикистан), таласский 0.PE4t (киргизия), 
microtus 0.PE4m (китай, монголия), subsp. ulegeica 
улегейский 0.PE5 (монголия), subsp. qinghaica 
цинхайский 0.PE10 (китай) (рис. 2). новая класси-
фикация рассмотрена и утверждена на совещании 
координационного научного совета по санитарно-
эпидемиологической охране территории российской 
Федерации в 2019 г. [21]. эта усовершенствованная 
классификация объективна, поскольку построена на 
молекулярно-генетических данных и учитывает со-
временную глобальную популяционную структуру 
вида Y. pestis. еще одно преимущество заключает-
ся в том, что она делит подвиды по эпидемической 
значимости, что имеет существенное значение для 
практики. высоковирулентными и эпидемически 
значимыми являются штаммы основного подвида 
subsp. pestis. Штаммы этого подвида могут вызывать 
вспышки, эпидемии и пандемии чумы. Штаммы 
большинства неосновных подвидов (кавказский, 
ангольский, тибетский, цинхайский) имеют низкую 
эпидемическую значимость, поскольку могут вызы-

вать лишь единичные случаи чумы у людей. и, нако-
нец, не описаны случаи чумы, вызванные алтайским, 
гиссарским, таласским и microtus биоварами цен-
тральноазиатского подвида. вирулентность штам-
мов Y. pestis необходимо учитывать при проведении 
районирования территорий природных очагов чумы 
по эпидемической значимости. целесообразным, на 
наш взгляд, является включение в названия природ-
ных очагов генетического обозначения циркулирую-
щей в нем филогруппы, например: волго-уральский 
песчаный, 2.MED1; восточно-кавказский высоко-
горный, 0.PE2; забайкальский степной очаг, 2.ANT3; 
тянь-Шаньский высокогорный 0.ANT, – поскольку 
риски заражения чумой человека определяются не 
видом основного носителя в очаге, а свойствами 
штаммов Y. pestis.

установлено, что штаммы из очагов россии и 
сопредельных государств принадлежат к филогене-
тическим ветвям: 0.ANT3, 0.ANT5, 2.ANT3, 4.ANT 
античного биовара; 2.MED0, 2.MED1, 2.MED4 сред-
невекового биовара; 0.PE2, 0.PE4a. 0.PE4h, 0.PE4t 
неосновных подвидов. определены ареалы этих 
филогенетических популяций в очагах чумы рФ 
и сопредельных государств (рис. 3). установлено, 
что в большинстве природных очагов стран снг 
широко распространена ветвь 2.MED1 средневе-
кового биовара основного подвида. она циркули-
рует в 33 из 45 очагов чумы стран снг и занима-
ет 93,3 % этих очагов. это высоковирулентные и 
эпидемически опасные штаммы. также эпидеми-

рис. 2. современная популяционная структура вида Y. pestis по данным полногеномного анализа, основанного на 2413 коровых SNPs 
39 геномов штаммов различных филогенетических линий и ветвей эволюции. усовершенствование подвидовой классификации 
Y. pestis. Maximum parsimony tree, программа Bionumerics 7.6 [20]

Fig. 2. Modern population structure of the Y. pestis species according to whole-genome analysis based on 2413 core SNPs of 39 genomes of 
strains of various phylogenetic lineages and branches of evolution. Improvement of the subspecies classification of Y. pestis. Maximum parsi-
mony tree, Bionumerics 7.6 software [20] 
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ческую значимость имеют штаммы филогенетиче-
ской линии 4.ANT (горный алтай и тува) и 2.ANT3 
(забайкалье) античного биовара основного подвида. 
в 2014–2016 гг. штаммы 4.ANT вызвали три случая 
заболевания чумой человека в горно-алтайском вы-
сокогорном очаге.

эпидемическое осложнение по чуме по-
сле длительного перерыва произошло в 2013 г. в 
сарыджазском высокогорном очаге в составе тянь-
Шаньского высокогорного очага в киргизской 
республике, где от чумы умер подросток, заразив-
шийся от сурка при незаконном охотпромысле. 
проведенное нами исследование 65 штаммов, ранее 
выделенных на этой территории в период с 1945 
по 1982 год, а также совместное с сотрудниками 
республиканского центра карантинных и особо опас-
ных инфекций киргизской республики комплексное 
изучение свойств 23 штаммов Y. pestis 2012–2020 гг. 
установили, что в тянь-Шаньском высокогорном 
очаге распространены штаммы древней филогенети-
ческой линии 0.ANT. это высоковирулентные и эпи-
демически значимые штаммы [22–24]. установлено, 
что в сарыджазском и верхненарынском очагах 
преимущественно распространены штаммы ранее 
неизвестной филогенетической ветви, обозначенной 
нами как 0.ANT5. в еще одном автономном очаге 
тянь-Шаня – аксайском высокогорном – и на смеж-
ной территории китая выявлена преимуществен-
ная циркуляция штаммов филогенетической ветви 
0.ANT3. в отрогах тянь-Шаня в китае распростра-
нены другие древние ветви: 0.ANT1 и 0.ANT2.

Палеогеномные исследования и классифика-
ция штаммов доисторической чумы. в настоя-
щее время с совершенствованием молекулярно-
генетических и секвенационных технологий все 
большее развитие получает наука палеомикробио-
логия. методами палеомикробиологии доказано, 
что чума заражает людей с доисторических времен 
и что Y. pestis была этиологическим агентом всех 
трех разрушительных пандемий, поразивших насе-
ление европы и других континентов в современную 
эру [25–28]. первая пандемия чумы началась с чумы 
Юстиниана (541–543 гг. н.э.), унесла миллионы че-
ловеческих жизней и продолжалась с перерывами 
до 750 г. проведенная реконструкция генома Y. pestis 
периода первой пандемии чумы показала, что штамм 
относится к филогенетической ветви 0.ANT4, наи-
более близкой к которой является выявленная нами 
ветвь 0.ANT5 из тянь-Шаньского высокогорного 
очага [23, 29]. это послужило основанием для пред-
положения, что предшественник первой пандемии 
чумы происходит из очагов тянь-Шаня, что полу-
чило подтверждение в ряде работ по реконструкции 
древних геномов из различных точек евразии. геном 
Y. pestis из останков кочевника из гор тянь-Шаня, да-
тируемый 180 г. н.э., филогенетически предшеству-
ет реконструированным геномам «Юстиниановой 
чумы» [30].

вторая пандемия чумы началась с эпидемии 
«черная смерть» (1348–1354 гг.) и унесла от 30 до 
50 % населения европы. последующие вспышки 
продолжались до конца XVIII в. ранее существова-

рис. 3. Филогенетическая принадлежность штаммов Y. pestis из очагов чумы россии, других стран снг и сопредельных государств. 
цифры соответствуют классификации очагов, принятой в рФ и странах снг

Fig. 3. Phylogenetic appurtenance of Y. pestis strains from plague foci in Russia, other CIS countries and neighboring states. The numbers cor-
respond to the classification of foci adopted in the Russian Federation and the CIS countries
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ло мнение, что вторая пандемия чумы была вызвана 
средневековым биоваром Y. pestis. однако проведен-
ная реконструкция геномов штаммов разных перио-
дов второй пандемии показала, что она также была 
вызвана линией античного биовара, которая пред-
шествовала 1.ANT на эволюционном дереве Y. pes‑
tis. реконструкция генома штамма из захоронений 
XIV в. (1338–1339 гг.) в окрестностях озера иссык-
куль в киргизской республике показала, что он яв-
ляется наиболее недавним общим предшественни-
ком (MRCA, от англ. most recent common ancestor) 
штаммов второй пандемии чумы, который затем был 
занесен по торговым путям в европу [31].

в дальнейшем из линии 1.ANT античного 
биовара возникла другая линия основного подви-
да – 1.ORI восточного биовара, вызвавшая третью 
пандемию чумы. пандемия началась в 1855 г. в про-
винции Юньнань и оттуда через гонконг чума была 
разнесена торговыми кораблями по всему миру, вы-
звав серию эпидемий и вспышек, продолжавшихся 
вплоть до середины XX в. динамика распростра-
нения восточного биовара 1.ORI во время третьей 
пандемии характеризовалась единичными случая-
ми интродукции, за которыми следовала быстрая  
экспансия и расселение в местных резервуарах  
грызунов. это объясняет наблюдаемое разнообразие 
ветвей 1.ORI восточного биовара (1.ORI1, 1.ORI2 и 
1.ORI3) в различных регионах мира, каждая из ко-
торых представляет отдельную волну распростра-
нения Y. pestis [18].

методами палеомикробиологии древняя днк 
чумы обнаружена у людей, живших еще в эпоху позд-

него неолита и бронзового века (5000–3700 гг. до н.э.) 
в различных регионах евразии: в скандинавии, 
прибалтике, западной, центральной и восточной 
европе, Южной россии, на урале, в сибири, якутии. 
частое присутствие днк Y. pestis в человеческих 
останках эпохи неолита позволяет предположить 
существование доисторических пандемий чумы  
[25, 27]. секвенирование древней днк показало, что 
эти штаммы были базальными по отношению ко всем 
известным линиям Y. pestis. представители древней 
LNBA (от англ. Late Neolithic and Bronze Age) вет-
ви были рассеяны по территории всей евразии, что 
свидетельствует об интенсивных и регулярных кон-
тактах между группами людей в эту доисторическую 
эпоху [28, 32]. реконструкция двух древних геномов, 
полученных из курганных захоронений в самарской 
области россии и датируемых поздним периодом 
бронзового века (~3800 гг. до н.э.), позволила иден-
тифицировать еще одну линию, обозначенную LBA 
(от англ. Late Bronze Age) (рис. 4). 

гипотетическая схема эволюции древней и 
современной чумы, по-видимому, проистекала  
в следующей последовательности. палеогеномные 
исследования показали, что существовали две  
вымершие ныне линии чумного микроба периода 
неолита и бронзового века: Gok2 и LNBA, – ко-
торые предшествуют линии «0» [25]. после этих 
двух вымерших линий от ствола эволюции Y. pes‑
tis отошли ветви 0.PE7 и 0.PE2 неосновных под-
видов, сохранившихся до сих пор [25, 26]. после 
Gok2, LNBA, 0.PE2 и 0.PE7 от ствола эволюции 
Y. pestis отошло ответвление, которое дало начало 

рис. 4. схема генеалогии Y. pestis. указаны этапы приобретения (acquisition), инактивации (mutation) и потери (loss) генов в процессе 
эволюции Y. pestis из Y. pseudotuberculosis [32]

Fig. 4. Diagram of Y. pestis genealogy. The stages of acquisition, inactivation (mutation), and loss of genes during the evolution of Y. pestis 
from Y. pseudotuberculosis are presented [32]
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вымершей линии позднего бронзового века LBA и 
линиям, сохранившимся до наших дней: неоснов-
ным подвидам 0.PE3, 0.PE10. 0.PE4, 0.PE5, а так-
же различным линиям, вызвавшим все известные 
пандемии чумы [28]. ствол «0» перешел в линию 
0.ANT основного подвида, от которой отделились 
ветви 0.ANT1 и 0.ANT2 (китай), 0.ANT3 (киргизия, 
китай) и 0.ANT5 (киргизия, казахстан) [15, 16, 18, 
19, 22, 33, 34]. Филогенетическая линия 0.ANT яви-
лась причиной первой пандемии – «Юстиниановой 
чумы». в точке политомии центрального узла N07 – 
Big Bang («большой взрыв») – от филогенетической 
линии 0.ANT античного биовара отделились эво-
люционные линии 1.ANT (центральная африка), 
2.ANT (очаги китая и забайкальский степной при-
родный очаг чумы), 3.ANT (китай, монголия) и 
4.ANT (горный алтай и тува; россия, монголия). 
эти линии античного биовара и их производные 
средневекового (2.MED) и восточного (1.ORI) био-
варов сохранились в настоящее время и служат при-
чиной вспышек и случаев чумы в очагах на различ-
ных континентах.

процесс эволюции Y. pestis из Y. pseudotubercu‑
losis сопровождался приобретением двух плазмид 
вирулентности pFra, pPla и гена ymt в составе плаз-
миды pFra, а также инактивированием генов: pde3 
(мутация в промоторе), ureD, rcsA, flhD, pde2 [32]. 
последствия этих молекулярных изменений привели 
к развитию трансмиссивного пути передачи Y. pestis 
с помощью блох и к способности вызывать бубон-
ную чуму [33]. также приобретена мутация I259T в 
ключевом факторе вирулентности – активаторе плаз-
миногена (Pla), ответственном за фульминантную 
легочную инфекцию, специфичную для Y. pestis.

совокупность полученных данных доказыва-
ет, что эволюция возбудителя чумы была сложной 
и связана со значительными изменениями генома: 
приобретением и инактивированием генов, внутри-
геномными перестройками. изучение современных 
и исторических генетических данных необходимо 
для выяснения путей эволюции Y. pestis, а также по-
нимания того, что ожидать от этой бактерии в даль-
нейшем. также становится очевидным, что эволюция 
Y. pestis была вызвана не только взаимодействиями 
хозяина и патогена, но и миграциями и торговыми 
взаимоотношениями людей, способствовавшими 
распространению этой высокопатогенной бактерии 
по территории всей евразии.
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