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Палеогеномика возбудителя чумы и перспективы палеогеномных исследований  
на территории россии

1ФКУН «Российский научно-исследовательский противочумный институт «Микроб», Саратов, Российская Федерация;  
2ГБУК РО «Азовский историко-археологический и палеонтологический музей-заповедник имени А.А. Горбенко», Азов,  

Российская Федерация

в обзоре собрана информация по палеогеномным исследованиям возбудителя чумы Yersinia pestis, охваты-
вающим доисторическую эпоху, периоды первой и второй пандемий чумы, эпидемий и вспышек чумы конца 
XIX – XX в. обобщены данные по реконструкции древних геномов Y. pestis периода позднего неолита, брон-
зового и железного веков, эпидемии «Юстинианова чума» первой пандемии чумы, эпидемии «черная смерть»  
и последующих эпидемий второй пандемии чумы XIV–XVIII вв., а также по реконструкции путей распростра-
нения волн чумы в евразии и направлений эволюции возбудителя чумы с формированием трансмиссивного пути 
передачи инфекции с помощью артропод. приводятся результаты собственных исследований геномов Y. pestis 
из ключевых мест формирования этиологических агентов первой и второй пандемий чумы в горах тянь-Шаня, 
исторических вспышек в северном и северо-западном прикаспии и других регионах россии и сопредельных 
государств в конце XIX – XX в. обсуждаются перспективные для проведения отечественных палеогеномных 
исследований чумы области кавказа, крыма, северного прикаспия, сибири, тянь-Шаня на территории россии  
и сопредельных государств. 
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Abstract. The review contains information on paleogenomic studies of the plague pathogen, Yersinia pestis, covering 
the prehistoric epoch, the periods of the first and second plague pandemics, epidemics and outbreaks of plague of the late 
XIX–XX centuries. We have summarized the data on the reconstruction of ancient Y. pestis genomes of the Late Neolithic, 
Bronze and Iron Ages, the Justinian Plague epidemic of the first plague pandemic, the Black Death epidemic and the 
subsequent epidemics of the second plague pandemic of the XIV–XVIII centuries, as well as on tracing the pathways of 
plague propagation waves in Eurasia and the course of plague agent evolution with the formation of a vector-borne trans-
mission route with the help of arthropods. We present the results of our own research of Y. pestis genomes from the key 
sites of formation of etiological agents of the first and second plague pandemics in the Tien Shan Mountains, historical 
outbreaks in the Northern and North-Western Caspian sea region and other regions of Russia and adjoining countries in 
the late XIX–XX centuries. The paper discusses the areas of the Caucasus, Crimea, Northern Caspian, Siberia, and Tien 
Shan in the territory of Russia and neighboring states that are promising for national paleogenomic studies of plague.
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с совершенствованием молекулярно-генетиче-
ских технологий и методов секвенирования боль-
шое развитие получила наука палеогенетика. 
палеогенетика (палеогеномика) – раздел эволюци-
онной генетики, исследующий древнюю днк из 
археологических, палеонтологических и музейных 
образцов. это молодая область науки, возникшая 

на границе молекулярной биологии, археологии и 
биоинформатики. термин «палеогенетика» ввели в 
1963 г. биолог эмиль цукеркандль и химик лайнус 
полинг. в рамках этой дисциплины возникло новое 
направление науки – палеомикробиология, иссле-
дующая древнюю днк микроорганизмов в целях 
понимания их эволюции, а также анализа историче-
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ских вспышек заболеваний и роли патогенов в исто-
рии человечества. методы исследования древней и 
современной днк микроорганизмов продолжают 
развиваться быстрыми темпами, что в ближайшем 
будущем приведет к увеличению геномной базы 
данных. это позволит сформулировать более точные 
модели эволюционных изменений, построенные на 
основе интегративного включения древних и совре-
менных микробиологических данных [1]. бурный 
рост палеомикробиологии в последнее десятилетие 
внес значительный вклад в наше понимание истории 
и эволюции болезней.

наиболее часто для получения древней днк 
бактерий используют костные останки, зубы, шерсть, 
мумифицированные ткани. сложность выделения 
древней бактериальной днк связана с ее низким 
содержанием, химической модификацией и дегра-
дацией. кроме того, возможна контаминация ис-
следуемых археологических образцов современной 
днк. сохранность бактериальной днк определя-
ется условиями ее хранения на протяжении многих 
лет. оптимальным является сохранение при низкой 
температуре, низкой влажности и минимальном за-
грязнении современной днк, т.е. в условиях геогра-
фических регионов с холодным и сухим климатом, в 
высокогорных регионах. изучение древних патогенов 
необходимо для выяснения направлений их прошлой 
и современной эволюции, оценки опасности появле-
ния в будущем новых высокопатогенных вариантов. 

наиболее широко изученным древним патоге-
ном является возбудитель чумы – Yersinia pestis, что 
объясняется тем беспрецедентным следом, который 
оставила чума в истории человечества, а также вы-
соким содержанием и хорошей сохранностью днк 
возбудителя в археологических образцах. бактерия 
Y. pestis, как уже показано палеомикробиологами, за-
ражает людей с доисторических времен [2–4]. она 
явилась этиологическим агентом трех разрушитель-
ных пандемий, поразивших население европы и дру-
гих континентов в современную эру. первая пандемия 
чумы началась с чумы Юстиниана (541–543 гг. н.э.) и 
унесла, по данным историков, около 100 млн челове-
ческих жизней, включая половину населения европы, 
хотя в настоящее время ее масштабы оспариваются 
некоторыми исследователями [5]. первая пандемия 
продолжалась с перерывами до 750 г. н.э. и оказала 
существенное влияние на распад восточной римской 
империи, сасанидской империи и на портовые горо-
да по всему средиземноморью [6].

вторая пандемия чумы началась с эпидемии, 
получившей название «черная смерть» (1348–
1354 н.э.), и унесла от 30 до 50 % населения европы. 
последующие вспышки продолжались и далее, 
в XIV–XVIII вв. первый древний бактериальный ге-
ном, опубликованный в 2011 г., был геномом Y. pes-
tis из жертв «черной смерти» [7]. третья пандемия 
чумы зародилась в 1855 г. в провинции Юньнань. 
оттуда через гонконг чума была разнесена торговы-
ми кораблями по всему миру и спровоцировала се-

рию эпидемий и вспышек, продолжавшихся вплоть 
до середины XX в. проведенные исследования по-
казали, что эволюция вида Y. pestis была очень слож-
ной и, вероятно, вызвана не только взаимодействия-
ми хозяина и патогена, но и массовыми миграциями 
и торговыми связями людей. 

доисторическая чума. S. Rasmussen et al. 
впервые сообщили о присутствии днк Y. pestis в ге-
номах людей из азии и европы возрастом от 2800 
до 5000 лет [2]. ее секвенирование показало, что 
эти штаммы были базальными по отношению ко 
всем известным штаммам Y. pestis. оказалось, что 
чума была эндемичной в человеческой популяции 
евразии по крайней мере за 3000 лет до первых исто-
рических сведений о ней. сделан вывод, что предок 
современных штаммов существовал уже в 4-м тыся-
челетии до н.э. и был широко распространен по всей 
евразии [4]. древняя днк возбудителя чумы обна-
ружена в доисторических останках людей, живших в 
скандинавии, прибалтике, западной, центральной и 
восточной европе, Южной россии, сибири, якутии 
и на урале в эпоху позднего неолита и бронзового 
века (5000–3700 лет назад). реконструкция днк 
Y. pestis из зубов доисторических индивидуумов об-
наружила наличие различных ветвей эволюции воз-
будителя по всей евразии в эпоху неолита. в настоя-
щее время известны три разные линии Y. pestis, дати-
руемые 5300 гг. до н.в. (нашего времени), включаю-
щие самый древний из известных геномов RV2039 
из латвии, геном Gok2 из Швеции и собственно 
линию LNBA (от англ. Late Neolithic / Bronze Age), 
наиболее ранние геномы RK1001 и RISE509 кото-
рой происходят с северного кавказа и алтайских 
гор (рис. 1). отличительными особенностями этих 
штаммов было отсутствие гена ymt, необходимого 
для трансмиссии с помощью блох, наличие функ-
ционального гена ureD, продукт которого токсичен 
для блох, и функциональность rcsA – отрицатель-
ного регулятора образования биопленки (чумной 
блок) в блохах. эти штаммы не были адаптированы 
к эффективной трансмиссии с помощью блох [8]. 
ген ymt расположен на плазмиде pFra и необходим,  
в соответствии с современными представлениями, 
для трансмиссивного пути передачи с помощью 
блох и развития бубонной формы болезни. древние 
LNBA-штаммы вызывали легочную или септиче-
скую чуму, но не были приспособлены к переносу 
блохами, хотя они все-таки могли переноситься ими 
с помощью менее эффективного механизма транс-
миссии на ранней фазе [9]. кроме того, недавнее ис-
следование показало, что важность гена ymt для вы-
живания в кишечнике блох зависит от происхожде-
ния кровяной пищи [10]. однако LNBA-штаммы, 
по-видимому, не обеспечивали эффективной транс-
миссии чумы, поскольку не могли длительно сохра-
няться и образовывать чумной блок в блохах. 

у этих древних штаммов часть генов, таких как 
ген pla активатора плазминогена (отсутствие I259T 
мутации) и флагеллярный ген fihD, а также гены ureD 
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и pde2 и регион DFR4 находились в интактном со-
стоянии, в отличие от современных штаммов, у кото-
рых эти гены редуцированы [3]. предполагается, что 
доисторические штаммы были менее вирулентными 
по сравнению с современными, поэтому гибель на-
ступала только при достижении высоких концентра-
ций возбудителя в органах жертвы. обилие Y. pestis, 
обнаруженной в экстрактах аднк (a – от англ. an-
cient), свидетельствует о высокой бактериальной 
нагрузке в кровотоке больного в момент смерти. 
это объясняет возможность обнаружения днк воз-
будителя в костных останках 5000-летней давности 
методом shotgun даже без предварительного обога-
щения археологического материала. представители 
древней LNBA-ветви были рассеяны по территории 
всей евразии, что свидетельствует об интенсивных 
и регулярных контактах между группами людей в 
эту доисторическую эпоху. необходимо отметить, 
что модель эволюции линии LNBA отличается от 
таковой более поздних и современных штаммов 
Y. pestis. Филогения LNBA монофилетична, характе-
ризуется низким уровнем генетической диверсифи-
кации (“clockwise” evolution – эволюция по часовой 
стрелке, отсутствие параллельной диверсификации), 
многочисленными эволюционными тупиками, а так-

же полным исчезновением, о чем можно судить по 
ее отсутствию в современных природных резер-
вуарах (рис. 1). по-видимому, линия LNBA имела 
единое происхождение и ограниченный резервуар в 
природе [8, 11]. эти данные предполагают наличие 
существенных различий в экологии и трансмиссии 
штаммов Y. pestis в эпоху LNBA по сравнению с бо-
лее поздними доисторическими и современными 
штаммами. 

Штаммы LNBA не показывают корреляции меж-
ду генетическими и географическими расстояния-
ми. интересно, что два самых ранних генома LNBA 
из центральной сибири (RISE509) и северного 
кавказа (RK1001) совпадают хронологически (при-
мерно от 4836 до 4622 лет до н.в.) и имеют одинако-
вое филогенетическое положение. с учетом того, что 
они выделены на расстоянии 4600 км друг от друга, 
кажется, что линия LNBA демонстрировала быстрое 
и широкое распространение, предположительно, 
сначала благодаря появлению запряженных волами 
повозок, а затем приручению лошадей и верблюдов. 
период времени около 5000 лет назад характеризу-
ется возрастанием мобильности людей в евразии, 
экспансией скотоводческих групп как на восток, 
так и на запад от евразийских степей. евразийская 

рис. 1. Филогения и радиоуглеродные диапазоны дат исторических и современных геномов Y. pestis. дерево ML, по данным анализа 
SNPs Y. pestis (n=7506), построено с помощью FigTree v1.4.4. цветом отмечены исчезнувшие древние ветви: синим – геномы пре-
LNBA, фиолетовым – геномы LNBA, зеленым – геномы LBA, красным – геномы первой пандемии чумы. нанесенный интервал дат 
справа соответствует радиоуглеродным 2σ диапазонам дат (C14; темно-оранжевый) или 95 % HPD (highest posterior density) интерва-
лам дат (светло-оранжевый), полученным с помощью BEAST для геномов периода LNBA (Late Neolithic / Bronze Age) [8]

Fig. 1. Phylogeny and radiocarbon date ranges of historical and contemporary Y. pestis genomes. ML tree based on SNPs in Y. pestis (n=7,506) 
was designed in FigTree v1.4.4 software. The branches that appear to be extinct today are marked with color: blue indicates the pre-LNBA 
lineages, violet – the LNBA genomes, green – the LBA lineage, and red the genomes from the first plague pandemic. The plotted date interval 
on the right corresponds to radiocarbon 2σ date ranges (C14; dark orange) or 95 % HPD (highest posterior density) date intervals (light orange) 
inferred by BEAST for the genomes from the LNBA period (Late Neolithic / Bronze Age) [8]
места изоляции штаммов древних линий / Sites of isolation of ancient lineage strains: pre-LNBA – RV2039 (Latvia) and GOK2 (Sweden); LNBA – 
RK1001 (Russia), RISE509 (Russia), VLI (Czech Republic), KNK001 (Russia), GRS004 (Germany), GEN72 (Croatia), Gyvakarai1 (Lithuania), VEL003_c 
(Czech Republic), I5884 (Ukraine), GLZ001 and GLZ002 (Russia), Kuninall (Estonia), 1343 UNTAL85 (Germany), HOP004 and HOP001 (Czech Republic), 
KLZ001 (Russia), CHC (Poland), 6POST (Germany), KLE048 and KLE031 (Germany), MIB054 (Czech Republic), RISE505 (Russia), OOH003 (Germany), 
ARS007 (Mongolia), GRH001 (Russia), KZL002 (Kazakhstan); LBA – I2470 (Spain), RT5 (Russia); first pandemic – EDI001 A shotgun_(Germany), 
Altenerding2018 (Germany) [8]
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степь служила коридором, связывающим географи-
чески удаленные человеческие популяции, особенно 
в сочетании с развитием скотоводства в этот период; 
обеспечивала увеличенный контакт или пересечение 
мест обитания диких животных (грызуны), людей и 
их домашнего скота. домашний скот также может 
поражаться чумой [12]. 

между 5000 и 6000 гг. до н.в. многие неолити-
ческие сообщества по всей западной евразии приш-
ли в упадок из-за комбинации факторов, которые все 
еще широко дискутируются. поскольку проведенные 
исследования показали, что множественные и неза-
висимые линии Y. pestis во время неолитического 
упадка получили распространение по всей евразии, 
то эти данные согласуются с существованием до-
исторической пандемии, которая внесла свой вклад 
в упадок населения европы в неолите [4].

недавно реконструирован древний геном Y. pes-
tis RV2039 (5300–5050 гг. до н.в.) из захоронения в 
латвии охотников-собирателей, которые населяли 
обширные пространства от балтийского моря до 
понтийско-каспийских степей. эти штаммы эво-
люционировали вскоре после отделения Y. pestis от 
Y. pseudotuberculosis (7000 лет назад). они были, ве-
роятно, менее трансмиссивны и менее вирулентны, 
чем более поздние штаммы возбудителя чумы. этот 
геном оказался базальным по отношению к геномам 
LNBA-линии и так же не содержал гена ymt. по мне-
нию авторов, полученные данные не поддерживают 
сценарий о доисторической пандемии чумы, связан-
ной с упадком в неолите. географическое и времен-
ное распределение доисторических случаев выде-
ления Y. pestis, описанных до настоящего времени, 
больше соответствует единичным зоонозным собы-
тиям [13]. недавно реконструированы геномы линии 
LNBA из археологических образцов, полученных на 
территории россии (кавказ, озеро байкал, алтай), 
германии, польши, хорватии, эстонии, литвы, 
а также чехии, украины, восточного казахстана и 
монголии [8, 14]. наиболее молодой геном KZL002 
линии LNBA из казахстана датируется 2736–2457 гг. 
до н.в., что относит его к железному веку. это озна-
чает, что эта линия сохранялась, по крайней мере, 
в течение 2500 лет. несмотря на ее длительное су-

ществование, современные потомки линии LNBA 
отсутствуют, что предполагает ее полное исчезнове-
ние после железного века. для штаммов LNBA вы-
явлены существенные генетические потери, в том 
числе несколько делеций размером более 500 п.н., 
касающихся в основном мембранных и жгутиковых 
белков.

за линией LNBA на филогенетическом дереве 
Y. pestis расположены две линии сохранившихся к 
настоящему времени неосновных подвидов 0.PE7 
(тибетский подвид) и 0.PE2 (кавказский подвид) 
(рис. 1). интересно, что активатор плазминогена Pla, 
ключевой фактор вирулентности, ответственный за 
фульминантную легочную инфекцию, специфичную 
для Y. pestis, содержался в линиях Gok2, LNBA, как 
и в 0.PE2 и 0.PE7 в своем исходном виде (I259), ко-
торый ассоциируется со сниженной бактериальной 
диссеминацией в млекопитающих [15]. это говорит 
о том, что эти штаммы могли иметь ограничения в 
передаче с помощью блох и сниженную инвазив-
ность внутри хозяина.

большой интерес проявляют зарубежные иссле-
дователи к изучению древних геномов Y. pestis, полу-
ченных на территории россии и республик бывшего 
советского союза (таблица). на основе биоинфор-
матического анализа двух древних LNBA-геномов 
Y. pestis, секвенированных с хорошим покрыти-
ем генома: RISE505 (культура андроново, 1686 г. 
до н.э., покрытие генома 8,7X) и RISE509 (культура 
афанасьево, 2746 г. до н.э., 29,7X), – возраст послед-
него общего предка – MRCA (от англ. most recent 
common ancestor) – всех известных штаммов Y. pestis 
составил 5783 года [2] (рис. 1 и 2). 

самые древние следы чумы в северо-восточной 
азии были выявлены у индивидуумов возрастом 
4400 лет из прибайкалья, аносово-1 (9395 специ-
фичных для Y. pestis секвенационных прочтений; 
3,66 % покрытия генома по штамму CO92), и возрас-
том 3800 лет из якутии, каменка-2 (4176 специфич-
ных секвенационных прочтений; 1,65 % покрытия 
генома) [16]. присутствие Y. pestis в менее насе-
ленном районе якутии и тесно связанном регионе 
прибайкалья свидетельствует о том, что бактерия 
могла оказать влияние на сокращение численности 

рис. 2. места выделения древних геномов Y. pestis фило-
генетических линий LNBA (Late Neolithic / Bronze Age), 
LBA (Late Bronze Age) и второй пандемии чумы (Second 
plague pandemic) в россии и сопредельных странах

Fig. 2. Sites of isolation of ancient Y. pestis genomes of the 
LNBA (Late Neolithic / Bronze Age), LBA (Late Bronze 
Age) and Second plague pandemic phylogenetic lineages 
from Russia and neighboring countries
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и уровня генетического разнообразия населения в 
обоих регионах около 4400 лет назад. присутствие 
древней днк Y. pestis было выявлено у двух чело-
век из раннего бронзового века – GLZ001 и GLZ002 
(глазковское предместье, байкал), датируемых в 
среднем 4556 и 4430 гг. до н.в. секвенирование 
GLZ001 и GLZ002 с 7,2х- и 12,8х-покрытием сгруп-
пировало их с ранее описанной LNBA-линией [14]. 

M.а. Spyrou et al. провели реконструкцию двух 
древних геномов Y. pestis – RT5 и RT6, полученных 
на территории современной самарской области 
россии и датируемых поздним периодом бронзового 
века (~3800 лет назад) [17]. эти штаммы четко отли-
чались от линии LNBA и уже были полностью спо-
собны к трансмиссии с помощью блох, что доказыва-
ет появление бубонной чумы более чем на 1000 лет 
ранее, чем предполагалось. авторы идентифициро-
вали линию LBA (Late Bronze Age – поздний брон-
зовый век), которая существовала одновременно с 
LNBA-штаммами, но уже была совместима с транс-
миссией с помощью блох. в сравнении с опубли-
кованными LNBA-изолятами, LBA-штаммы RT5 и 
RT6 образуют отдельную ветвь филогении Y. pestis и 
происходят от политомии, которая дала начало трем 
различным линиям, две из которых сохранились до 
сегодняшних дней (рис. 1). приобретение гена ymt и 
инактивация генов ureD, rcsA, flhD, pde2, pde3, flhD 

внесли решающий вклад в трансмиссивность Y. pestis 
блохами [18, 19]. предок, который дал начало RT5 и 
RT6, появился около 4000 лет назад и имел все жиз-
ненные генетические характеристики, необходимые 
для трансмиссии с помощью блох животным и че-
ловеку и способности вызывать бубонную чуму. 
реконструирован геном I2470 из испании, который 
является базальным к геному RT5 из самары [8]. по-
видимому, разделение этих древних адаптированных 
к блохам штаммов произошло между 3957 и 3723 гг. 
до н.в., что подтверждает их одновременное сосуще-
ствование с линией LNBA. 

таким образом, в эпоху бронзы совместно цир-
кулировали две линии Y. pestis: LNBA и LBA – с раз-
личными свойствами с точки зрения их передачи и 
потенциала вызывать болезнь. более того, в эпоху 
бронзового века, по-видимому, установилось не-
сколько линий Y. pestis, некоторые из которых суще-
ствуют и сейчас. анализ ранее опубликованного ге-
нома железного века штамма RISE397 с территории 
современной армении показал, что он близок RT5 и 
RT6. Филогенетический анализ на основе Bayesian 
skyline model (байесовская модель горизонта) пока-
зал, что 0.PE2 (кавказский подвид) и 0.PE7 (тибет-
ский подвид) являются предковыми по отношению 
к RT5, RT6 и RISE397 и произошли в бронзовом 
веке, примерно между 4474 и 5237 гг. до н.в. [17].  

древние геномы Y. pestis из археообразцов, полученных на территории россии и сопредельных государств
Ancient genomes of Y. pestis from archaeological samples obtained in Russia and neighboring states

Штаммы
Strain

страна, регион
Country, region

годы
Years

Филогения
Phylogeny

ссылка
Reference

RISE386 Russia, Bulanovo 2280–2047 BC*

LNBA Rasmussen et al., 2015
RISE397 Armenia, Kapan 1048–885 BC
RISE505 Russia, Kytmanovo, Altai 1746–1626 BC
RISE509 Russia, Afanasievo Gora, Altai 2887–2677 BC
RISE511 Russia, Afanasievo Gora, Altai 2909–2679 BC

RK1001 Russia, North Caucasus, 
Rasshevatskiy 4836–4622 BP** LNBA Andrades Valtueña et al., 2017

GLZ002 Russia, Baikal 4518–4300 BP
LNBA Yu et al., 2020

GLZ001 Russia, Baikal 4788–4445 BP
Kamenka-2 Russia,Yakutia 3800 BP

LNBA Kılınç et al., 2021
Anosovo Russia, Cis-Baikal 4400 BP
KZL Kazakhstan, Kyzyl 2736–2457 BP

LNBA Andrades Valtueña et al., 2022
ARS Mongolia, Arbulag soum 3500–2700 BP
RT5

Russia, Samara 3868–3704 BP LBA Spyrou et al., 2018
RT6
DA101 Kyrgyzstan, Tyan Shan 180 AD*** Before first plague pandemic Damgaard et al., 2018
BSK001 Kyrgyzstan, Kara-Jigach,  

Issyk-Kul Early XIV century Before second plague pandemic Spyrou et al., 2022
BSK003
2370 Russia, Bolgar City 1382–1400 BP Second plague pandemic Spyrou et al., 2016
CHE1 Maist Russia, Chechnya 1720+ BP Second plague pandemic Guellil et al., 2020

LAI009 Russia, Middle Volga,  
Laishevo 1300–1400 BP Second plague pandemic Spyrou et al., 2019

Rostov2039
Russia, Rostov-on-Don 1762–1773 AD

Second plague pandemic Morozova et al., 2020Rostov2033
Azov38 Russia, Azov XV–XVII century

Note: *BC – Before Christ; **BP – Before Present; ***AD – Anno Domini.
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по-видимому, эти линии могли циркулировать одно-
временно со штаммами LNBA и, значит, признак 
адаптации к блохам мог возникнуть у Y. pestis более 
чем 5000 лет назад. центральный степной регион 
играл значительную роль как миграционный кори-
дор на протяжении всего бронзового века и способ-
ствовал распространению связанных с человеком 
патогенов, таких как Y. pestis, по всей евразии. 

Геномы Y. pestis первой пандемии чумы. 
изучение древней днк из скелетных останков с ран-
несредневекового кладбища в баварии (германия) 
установило присутствие в них Y. pestis и ее принад-
лежность к основной ветви 0 на филогенетическом 
дереве между узлами NO2 и NO5 [20]. проведенная 
реконструкция двух геномов (A-120 и A-76) с клад-
бища местечка ашхайм (бавария, германия) при-
близительно 504 и 533 гг. н.э. периода первой панде-
мии показала, что они составляют отдельную ветвь 
античного биовара, обозначенную как 0.ANT4 и 
расположенную между филогенетическими ветвями 
0.ANT1 и 0.ANT2, штаммы которых встречаются в 
настоящее время в китае [21]. из этого сделано пред-
положение, что штаммы, вызвавшие Юстинианову 
чуму (541–543 гг. н.э.), могли быть занесены из 
китая. с 17,9х-покрытием был реконструирован 
другой геном из скелета VI в., полученного из захо-
ронения в альтенердинге в Южной германии, неда-
леко от мюнхена. геном принадлежал к той же ветви 
0.ANT4 [22].

в 2017 г. среди современных штаммов из тянь-
Шаньского высокогорного очага (кыргызстан, 
казахстан) была идентифицирована сохранившая-
ся в настоящее время и ранее неизвестная ветвь 
античного биовара 0.ANT5, которая оказалась 
близка штаммам Юстиниановой чумы (рис. 1) [23]. 
предположено, что местом происхождения штам-
мов, вызвавших первую пандемию чумы, являются 
горы тянь-Шаня. эта гипотеза получила подтверж-
дение при реконструкции 137 геномов древних лю-
дей из евразийских степей, которая выявила присут-
ствие Y. pestis у гунна из тянь-Шаньских гор, отно-
симого к 180 г. н.э. этот геном DA101 филогенети-
чески предшествует реконструированным геномам 
Юстиниановой чумы из ашхайма и альтенердинга в 
германии. геном содержит ген ymt, который, как со-
общалось, еще отсутствует у более ранних штаммов 
из бронзового века. у него также утрачены функции 
продуктов генов pde2, pde3, rcsA и ureD, что необ-
ходимо для реализации пути трансмиссии с помо-
щью блокированных блох. это, наряду с наличием 
функционального гена активатора плазминогена, 
доказывает способность штамма DA101 вызывать 
бубонную форму чумы и переноситься с помощью 
блох [24]. эти факты свидетельствуют в пользу того, 
что предки штаммов Юстиниановой чумы ведут свое 
происхождение из тянь-Шаньских гор.

Геномы второй пандемии чумы. наиболее из-
вестна вторая пандемия чумы, которая началась с 
эпидемии «черной смерти» в 1346–1353 гг. и бушева-

ла в европе и за ее пределами между XIV и XVIII вв. 
демографические, экономические и политические 
последствия пандемии чумы были драматичными 
и они хорошо задокументированы. исторически 
первые вспышки второй пандемии произошли в 
1346 г. на нижней волге и в причерноморье. в те-
чение следующих семи лет бактерия рассеялась по 
всей европе, унеся миллионы человеческих жизней. 
геномы, реконструированные из Южной Франции, 
барселоны, лондона и осло, оказались идентичны, 
что подтверждает быстрый разнос одного штамма 
по всей европе во время «черной смерти».

происхождение этой средневековой эпидемии 
является предметом постоянных исследований. 
анализ исторических, генетических и экологиче-
ских данных показал, что появление четырех со-
временных филогенетических линий античного 
биовара 1.ANT – 4.ANT высоковирулентных штам-
мов Y. pestis, отходящих от базовой линии 0.ANT в 
узле NO7 (Big Ban) на дереве эволюции возбудителя 
произошло более чем за столетие до начала «черной 
смерти» (рис. 3) [7, 25]. предполагалось, что эта 
первоначальная диверсификация была опосредована 
людьми и связана с территориальными экспансия-
ми монгольской империи через евразию в начале 
XIII в. однако проведенная недавно реконструкция 
двух геномов Y. pestis BSK001/003 из кладбищ кара-
джигач и бурана в окрестностях озера иссык-куль в 
северном тянь-Шане в кыргызской республике по-
казала, что эти штаммы, датируемые первой полови-
ной XIV в., являются предшественниками штаммов 
«черной смерти» и что этот регион центральной азии 
может быть источником второй пандемии чумы [26]. 
удивительно, но еще в конце XIX в., в отсутствие 
каких-либо генетических данных, русские археоло-
ги пришли к выводу, что будущая «черная смерть», 
опустошительной волной прокатившаяся практиче-
ски по всей евразии, зародилась около 1338–1339 гг. 
в районе озера иссык-куль, где в эти два года в кара-
джигач прошла эпидемия чумы [27]. расположение 
поселения кара-джигач вблизи трансазиатских тор-
говых путей указывает на роль торговли в распро-
странении Y. pestis. двигаясь по караванным путям 
на запад, чума к середине 40-х гг. XIV в. достигла 
поволжья и опустошила сердце золотой орды, за-
тем перекинулась через крым на византию, Южную 
грецию и сицилию, далее в Южную Францию, 
италию и северную испанию, после чего началось 
ее смертоносное шествие по европе. на рубеже 
40–50-х гг. XIV в. чума появилась в скандинавии и 
северной германии, затем повальный мор начался в 
ливонии, а оттуда ей осталось сделать один шаг до 
русской земли [28]. 

реконструкция древнего генома Y. pestis жертв 
чумы периода «черной смерти» в лондоне, 1348–
1350 гг., показала, что он очень близко расположен 
к ключевому узлу NO7 филогенетического дерева, 
от которого отошли все современные вирулентные 
штаммы Y. pestis. этот штамм относится к антично-



19

Problemy Osobo Opasnykh Infektsii [Problems of Particularly Dangerous Infections]. 2023; 2       Reviews

му, но не к средневековому биовару, и, следователь-
но, вторая пандемия чумы не была вызвана средне-
вековым биоваром, как считалось ранее. сравнение 
с современными геномами не выявило никаких уни-
кальных изменений в реконструированном геноме, 
что указывает на то, что высокая смертность во время 
«черной смерти» не была обусловлена бактериаль-
ным фенотипом/генотипом, но могла быть связана с 
такими факторами, как окружающая среда, динамика 
переносчиков и восприимчивость хозяина [7].

Филогенетический анализ реконструирован-
ных геномов из барселоны (1300–1420 гг.), лондона 
(1348–1400 гг.), эльвангена (германия, 1485–1627 гг.) 
и, наконец, из болгара (столица средневековой 
волжской булгарии) в поволжье (1362–1400 гг.) сви-
детельствуют о том, что штаммы второй пандемии 
чумы предшествовали филогенетической линии 1 
античного биовара Y. pestis и что они распростра-
нились после «черной смерти» из европы в азию, 
дав начало как линии 1.IN из провинции Юньнань 
в китае (1.IN3), так и штаммам 1.ORI, связанным с 
третьей пандемией чумы [29].

для объяснения длительного существования 
чумы в европе во время второй пандемии было пред-
ложено два возможных сценария. по первому чума 
периодически выплескивалась из одного или более 

резервуаров, расположенных в западной европе, от-
куда она позже была завезена в китай и дала начало 
третьей пандемии чумы [7, 21, 29]. по второму сце-
нарию чума повторно заносилась в западную европу 
из восточной европы / центральной азии [30, 31].

реконструкция пяти геномов из последних вспы-
шек второй пандемии чумы – в марселе в 1722 г. – 
показала, что их штаммы ведут свое начало непо-
средственно от штаммов «черной смерти» XIV в. эти 
данные свидетельствуют о существовании историче-
ского очага чумы, в котором возбудитель сохранялся 
без значимых изменений генома по крайней мере в 
течение трех столетий [32]. поскольку марсель яв-
ляется большим портом на средиземном море, чума 
могла быть завезена туда из разных географических 
регионов. в 2020 г. был реконструирован геном 
CHE1 Maist 1720 г. (чечня, россия), который вошел в 
тот же филогенетический кластер, что и штаммы из 
вспышки в марселе. это дало повод авторам пред-
положить возможность существования не европей-
ского резервуара чумы, подпитывавшего западную 
европу несколькими волнами. с учетом социально-
экономических, экологических и климатических 
факторов авторы указали на необходимость приме-
нения не евроцентрического подхода к дискуссии по 
второй пандемии чумы в европе [33].

рис. 3. Филогенетическое дерево Maximum-likelihood Y. pestis периода второй пандемии чумы [33]

Fig. 3. Maximum-likelihood phylogenetic tree of Y. pestis strains dated back to the Second Plague Pandemic [33]
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анализ генетического разнообразия Y. pestis у 
жертв чумы в разные моменты второй пандемии с 
XIV по XVIII в. показал генетическую преемствен-
ность между штаммами в течение почти пяти сто-
летий в западной и центральной европе [29, 32]. 
используя метод пцр SNP-типирования материала 
из Южной и северо-восточной германии L. Seifert 
et al. определили идентичные профили SNP в штам-
мах чумы, циркулировавших в европе между «черной 
смертью» и XVII в., что подразумевает единый ис-
точник происхождения популяции для европейских 
эпидемий того периода времени [25]. исследователи 
предположили, что штамм Y. pestis, ответственный 
за «черную смерть», однажды появился в каком-
то резервуаре в европе, на кавказе или в западной 
азии, а затем эволюционировал локально в течение 
нескольких столетий. однако до сих пор не было вы-
явлено ни одного исторического источника для ев-
ропейской чумы. в продолжение этого M.а. Spyrou 
et al., используя новые данные полногеномного сек-
венирования из 20 археологических памятников, 
определили, что все геномы, связанные с последовав-
шими после «черной смерти» вспышками в европе, 
произошли от одного предкового штамма, который 
присутствовал в южной, центральной, западной и се-
верной частях европы во время этой эпидемии [34]. 
по мнению авторов, это подтвердило однократный 
вход Y. pestis во время «черной смерти». после этого 
произошло формирование двух родственных линий. 
первая линия отвечает за возможное распростране-
ние бактерии на восток после «черной смерти». эта 
линия содержит штаммы с конца XIV в. (берген-
оп-зом, лондон и болгар), а также сохранившиеся 
штаммы из африки (1.ANT) и, что наиболее важно, 
мировой набор изолятов, связанных с третьей пан-
демией (1.ORI, XIX–XX вв.). вторая линия после 
«черной смерти» характеризуется глубоким геном-
ным разнообразием, выявленным в европе, которое, 
по-видимому, было ограничено второй пандемией, 
поскольку на сегодняшний день для этой линии не 
выявлено современных потомков. она представлена 
историческими геномами, выделенными с XIV по 
XVIII в. в германии (MAN, STA, ELW, LBG и BRA), 
Швейцарии (STN), англии (NMS, BED) и Франции 
(OBS) (рис. 3), что свидетельствует о том, что она со-
хранялась в европе или ее окрестностях и вызыва-
ла чуму в широком географическом диапазоне. это 
предполагает наличие исторического европейского 
очага чумы, вовлеченного во вспышки чумы после 
«черной смерти», который в настоящее время исчез. 

в противоположность этому некоторые иссле-
дователи оспаривают однократный завоз чумы в 
период «черной смерти». ими обнаружено, что об-
разцы после «черной смерти» (с XV по XVIII в.) об-
разуют довольно компактный кластер, в то время как 
образцы «черной смерти» (с XIII по XIV в.) не груп-
пируются вместе, что указывает на более высокое ге-
нетическое разнообразие. в совокупности это может 
свидетельствовать либо о нескольких независимых 

интродукциях чумы, либо о существовании различ-
ных резервуаров чумы в восточной европе в эпоху 
средневековья и раннего нового времени. такие 
сценарии могут быть дополнительно подкреплены 
наблюдениями за климатическими колебаниями в 
европе, создающими возможности для повторной 
интродукции  Y. pestis в европу из различных живот-
ных резервуаров [30, 31]. 

после «черной смерти» чума продолжала пора-
жать европу еще в течение четырех столетий вплоть 
до начала XIX в. причины внезапного исчезновения 
чумы в европе неизвестны. природные очаги чумы 
сегодня присутствуют почти во всем мире, но отсут-
ствуют в европе [35]. 

Чума в Восточной европе и россии. восточная 
европа – один из ключевых регионов для изучения 
распространения чумы. находясь на стыке европы 
и азии, восточная европа является вероятными во-
ротами для проникновения чумы в европу, и рекон-
струкция древних геномов может дать чрезвычайно 
важную информацию о циркуляции и возможных 
экологических нишах Y. pestis в этом регионе. в на-
стоящее время источник происхождения и путь, по 
которому бактерия следовала во время своего про-
никновения в европу во время второй пандемии, 
остаются гипотетическими, поскольку геномные 
данные о ранних вспышках в западной россии до 
сих пор малочисленны.

анализ исторического генома из г. болгар в 
поволжье в россии (1362–1400 гг.) позволил под-
твердить связь между второй и третьей пандемиями 
чумы, которую предполагали ранее. в соответствии 
с этой моделью Y. pestis распространилась из европы 
в азию после «черной смерти», дав начало линии 
1.ORI – этиологическому агенту третьей пандемии 
чумы. тот факт, что штамм из г. болгар расположен 
на дендрограмме на одну позицию выше штамма, 
циркулировавшего в лондоне во время второй поло-
вины XIV в., является твердым доказательством дви-
жения чумы в восточном направлении после «чер-
ной смерти» [29]. 

первые сведения по чуме на руси относятся к пе-
риоду между двумя первыми пандемиями. летописец 
нестор сообщил, что в 1090 г. в киеве от «черного 
мора» за две недели погибло 7 тыс. человек [36]. 
в 1229–1230 гг. в смоленске от чумы погибло до 
32 тыс. человек. в XIV в. в россии было несколько 
волн появления чумы. чума проникла в россию с 
северо-запада между 1351 и 1353 гг. через балтийское 
море. в 1352 г. болезнь объявилась в пскове, затем в 
новгороде. весной 1353 г. чума поразила москву, за-
тем до 1355 г. опустошала нижний новгород, ростов, 
суздаль, рязань, смоленск [28]. Филогенетическая 
реконструкция раннего изолята LAI009 из лаишево 
из среднего поволжья (1300–1400 гг.) установила, 
что он является предковым по отношению к изоля-
там «черной смерти» из центральной, западной и 
северной европы [34]. геном LAI009 имеет только 
1 SNP, отличающий его от NO7 политомии, давшей 
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начало линиям 1–4. из этого следует, что LA1009 яв-
ляется наиболее древней предковой формой штамма, 
который вошел в европу во время исходной волны 
второй пандемии. 

в 1364–1365 гг. чума вновь пришла в россию, 
охватив нижний новгород, поволжье, переяславль-
залесский, а в следующем году начала опустошать 
москву, кострому, ярославль, рязань, владимир, 
суздаль, дмитров, можайск, волок ламский, ростов, 
тверь, торжок, псков. в 1374 г. болезнь поразила 
золотую орду и русь. последняя эпидемия XIV в. 
(1387–1391 гг.) в основном затронула запад и северо-
запад руси. в 1424 г. бубонная и легочная чума вновь 
проявилась в новгороде, пскове, карелии, а также в 
«литве и немцах». в 1601–1603 гг. большая вспыш-
ка произошла в москве. от чумы вновь пострадали 
псков, новгород, ржев и смоленск. эпидемии сле-
довали одна за другой [36]. в 1620 г. чума затронула 
псков, новгород, смоленск. в 1654–1655 гг. боль-
шая эпидемия в москве унесла жизни около 300 тыс. 
человек. чумой были охвачены кострома, тверь, 
коломна, торжок, звенигород, кашин, переславль-
рязанский, переславль-залесский, суздаль, тула, 
калуга, углич. по мнению м.в. супотницкого, в этот 
период проявлял активность реликтовый северо-
западный природный очаг чумы, который представ-
ляет собой восточную оконечность цепочки очагов 
чумы, тянущихся от побережья северной Франции 
(пролив ла-манш), через территории голландии, 
дании, германских государств, балтийское побере-
жье Швеции и польши, прибалтику и по карелии до 
южного побережья белого моря [37]. активизация 
очага зафиксирована в русских летописях XIII в. и 
приходится на начало малого ледникового периода. 
последняя эпидемия чумы в пскове пришлась на 
1711 г., в новгородской области – на 1606 г. 

в XV–XVII вв. чума проявляла себя и на юж-
ных рубежах россии. в 1769 г. она занесена в 
россию из турции во время русско-турецкой вой-
ны. зародившись в молдавии, чума проникла в 
центр россии, послужив причиной эпидемии в 
москве в 1770–1772 гг. [38]. чума вызвала в им-
перии настоящий политический кризис; апогеем 
его стал знаменитый чумной бунт в москве в сен-
тябре 1771 г. по задокументированным данным, 
от болезни скончались 56907 жителей москвы. 
по указу екатерины II в 1771 г. в пригородах 
москвы выделены места для устройства специаль-
ных погостов, где хоронили умерших от чумы. это 
мазиловское, дегунинское, кожуховское, холерное, 
дорогомиловское, Филевское, армянское, миусское, 
пятницкое, даниловское, калитниковское, преобра-
женское, рогожское и ваганьковское кладбища. 
на месте некоторых из них впоследствии были воз-
ведены жилые районы, но армянское, миусское, 
пятницкое, даниловское, калитниковское, преобра-
женское, рогожское и ваганьковское кладбища 
функционируют до сих пор (https://argumenti.ru/
history/2020/09/689159).

причины чумы XV–XVII вв. на юге россии 
не очень хорошо известны, поскольку выдвигают-
ся гипотезы как внешних (т.е. европейских, через 
украину или крым, или азиатских, вероятно, пер-
сидских), так и внутренних (некоторые остаточные 
природные) резервуаров [39]. сборка трех гено-
мов Y. pestis с юга россии: Rostov2033, Rostov2039 
(1762–1773 гг.) и Azov38 (XV–XVII вв.) – показала, 
что они филогенетически близки к ранее найденным 
штаммам из западной и Юго-восточной европы. 
анализ полиморфизмов в этих геномах и их филоге-
нетических отношений с другими древними и совре-
менными штаммами Y. pestis указывает на несколько 
независимых заносов чумы в восточную европу или 
их существование в разных резервуарах. наиболее 
вероятным источником эпидемии чумы XVIII в.  
в Южной россии было возвращение русских солдат 
после русско-турецкой войны 1768–1774 гг. в то же 
время филогенетическое положение двух южнорус-
ских геномов Y. pestis – Rostov2033 и Rostov2039 – 
подтверждает связь южнорусской чумы XVIII в.  
с западноевропейскими эпидемиями [39]. 

в целом полученные данные демонстрируют 
важность добавления информации по историческим 
восточноевропейским штаммам для построения бо-
лее полной картины разнообразия Y. pestis в европе. 
дальнейшая выборка из различных регионов 
восточной европы и западной азии углубит знания 
об источниках чумы и путях ее передачи в европе. 
для выяснения направлений движения чумы в пе-
риод второй пандемии, а также доисторических пу-
тей переноса инфекции по торговым путям важным 
регионом для исследования является полуостров 
крым. известно, что через крым в европу пришла 
эпидемия «черной смерти» в 1346 г. во время осады 
крепости кафа (Феодосия) татарский хан джанибек 
впервые применил бактериологическое оружие. тела 
умерших от чумы с помощью катапульт забрасыва-
лись в осажденный город. в крыму в этот период, 
по признанию путешественника, «вымерли бесчис-
ленные племена татар и сарацинов от неожиданной 
и необъяснимой болезни... огромные пространства 
земли опустели, наиболее населенные города поч-
ти обезлюдели. в кафе из тысячи умерших в жи-
вых оставалось не более 10 человек» (цит. по [40]). 
оставшиеся в живых вынуждены были обратить-
ся в бегство. однако спасшиеся продолжали сеять 
чуму среди жителей тех мест, где останавливались 
торговые суда. так чума попала в константинополь, 
египет и сицилию [40, 41]. исходя из приведенных 
источников, можно сделать определенные выводы о 
происхождении крымской чумы. согласно им, по-
следняя пришла на полуостров через волго-донские 
степи около 1346 г., то есть через 15 лет после первых 
вспышек данной болезни, произошедших в районе 
среднеазиатского озера иссык-куль. реконструкция 
древних геномов из чумных захоронений в крыму 
периода 1346 г. и сравнение с геномами этого периода 
из чумных захоронений кара-джигач на иссык-куле 
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необходимы для аргументированного подтвержде-
ния заноса средневековой чумы с тянь-Шаньских 
гор в европу и для выяснения причин такой высокой 
скорости развития пандемии чумы.

чума неоднократно заносилась на юг россии 
солдатами, воевавшими на полях русско-турецких 
войн. однако геномы второй пандемии чумы и дру-
гих исторических периодов из крыма отсутствуют. 
недавно в крыму около г. армянска нашли большое 
армейское кладбище XVIII в., где захоронено около 
860 погибших. в центральном музее тавриды, куда 
передали найденные предметы, пришли к выводу, что 
там похоронены солдаты армии князя долгорукова 
периода крымского похода 1771 г., скончавшиеся от 
болезней, а не павшие в сражении. в это время север 
турции был поражен чумой, и она добралась и до 
крыма. 

в дальнейшей истории россии на первую по-
ловину XIX в. пришелся ряд эпидемий, включая 
чуму 1812 г. в одессе и Феодосии, чуму во время 
русско-турецкой войны 1828–1830 гг., одесскую 
чуму 1837 г., чуму на российско-турецкой границе 
в 1838–1843 гг., несколько раз затронувших грузию 
и армению. к середине XIX в. эпидемии чумы в 
россии, как и по всему миру, прекратились. о чуме 
забыли на несколько десятилетий, до событий на 
станции ветлянка в 1878–1879 гг. в астраханской 
губернии. 

Чума на кавказе. согласно историческим хро-
никам, вспышки и эпидемии чумы происходили на 
кавказе на протяжении всего нового времени и в 
доисторические времена. реконструирован геном 
RK1001 с северного кавказа периода позднего нео-
лита / бронзового века, возраст которого составляет 
около 5000 лет. он принадлежит к древней ветви 
LNBA, которая является базовой для всех современ-
ных штаммов Y. pestis [3]. реконструирован геном 
RISE397, относящийся к линии LBA, с территории 
современной армении периода бронзового века [2]. 
также был реконструирован геном штамма DA147, 
датируемого VI–IX вв. из северной осетии [24]. 
определен последний геном второй пандемии чумы 
и первый не европейский образец в линии после 
«черной смерти», датируемый 1720+, из северной 
осетии [33]. 

одно из наиболее ранних упоминаний о чуме 
в исторических армянских хрониках относится к 
363 г., в котором от чумы вымер недавно основанный 
город аршакаван. в 374 г. чума опустошила селения 
на юго-западном склоне г. арарат. в период первой 
пандемии чума Юстиниана проникла в армению и 
на протяжении полувека опустошала страну. в 791 г. 
чума появляется на тридцать лет в эрзуруме с ты-
сячами заболевших. первое упоминание о чуме 
в азербайджане относится к 901 г., а следующая 
вспышка, о которой дошли сведения, произошла в 
1013 г. «черная смерть» не затронула закавказья, но 
в XV в., в 1431 и 1469 гг., две эпидемии прошли в 
армении. начиная со второй половины XVI в. чум-

ные вспышки регулярно отмечаются как в армении, 
так и в азербайджане. крупная эпидемия произо-
шла в азербайджане (г. Шемаха) в XVIII в. в 1717–
1716 гг. погибло 70 тыс. человек. с 1770 г. чума часто 
регистрируется в грузии. в 1771 и 1781 гг. вспышки 
произошли в тифлисе. в конце XVIII в. болезнь ши-
роко распространилась по закавказью, появилась в 
гандже, затем прошла в тифлис [36]. последние чум-
ные эпидемии произошли на кавказе в первой поло-
вине XIX в. в 1828 г. чума охватила карс, эрзурум и 
появилась в русских владениях в закавказье. среди 
заболевших чумой преобладали военнослужащие, 
вернувшиеся с театра военных действий в северной 
персии (карс, ардаган, эрзурум), поэтому эти слу-
чаи заболевания считают заносными [37]. в 1835–
1836 гг. отдельные случаи чумы регистрировались 
в станице баталпашинская (ныне город черкесск – 
прикаспийский северо-западный очаг чумы) и в 
дагестане, в области гимры (восточно-кавказский 
природный очаг чумы). последние три большие эпи-
демии чумы на кавказе произошли в 1838–1843 гг. 
последняя из них унесла жизни 36 тыс. человек. 
в дальнейшем до конца XIX столетия чума на 
кавказе стала редким явлением. 

имеются ограниченные сведения об истории 
чумы на северном кавказе. по данным арабских 
надписей на камнях, в начале XV в. чума была в 
ауле кабачи и широко распространена в дагестане 
в 1684–1689 гг. имеются свидетельства о чуме в 
1096–1097, 1098 гг. сохранились также сведения о 
чуме в XVII столетии в пределах терской области. 
из карачаевского фольклора ясно, что именно от 
чумы погибли селения джамагат, джазлык, джалай-
кол, джурт, индиш и др. вымерли целые роды. 
вниз на несколько километров от джамагата в уще-
лье р. амагат находится пещера с огромным коли-
чеством скелетов. заболевшие люди во время мора 
приходили сюда умирать. сохранилось предание о 
существовании здесь аула «эмина къырылгъан» – 
«уничтоженный чумой». строились скальные ката-
комбы для умирающих, как правило, на солнечных 
склонах гор в труднодоступных местах [36].

одним из наиболее перспективных регионов 
сбора образцов для реконструкции древних гено-
мов возбудителя чумы на кавказе является терри-
тория кисловодской котловины, расположенной в 
центральной части северного кавказа, а также цен-
тральной части главного кавказского хребта (гор-
ные районы кабардино-балкарской и карачаево-
черкесской республик). в различных районах 
центрального и северного кавказа проводятся ин-
тенсивные археологические исследования. на тер-
ритории кисловодской котловины наблюдается 
самая высокая в мире плотность археологических 
памятников – в основном укрепленных и неукре-
пленных поселений эпохи раннего средневековья и 
кобанской культуры позднего бронзового – раннего 
железного века, а также многочисленных курганных 
групп. 
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считается, что населявшие эти территории ала-
ны покинули их в связи с массовыми эпидемиями 
(предположительно чумы). сохранившиеся здесь 
многочисленные могильники, в том числе и на со-
временной территории центрально-кавказского вы-
сокогорного природного очага чумы, косвенно под-
тверждают факт массовой гибели людей («города 
мертвых»). предпринятые в 1972 г. первые попытки 
выяснить причины гибели населения, выполненные 
сотрудниками ставропольского противочумного 
института [36], подтвердили наличие антигена Ф-1 
в трубчатых костях, взятых из могильников воз-
раста 165 лет и 1200–1400 лет. все это представ-
ляет несомненный интерес для изучения геномов 
штаммов чумного микроба, циркулировавших на 
центральном кавказе в последние 1,5–2,0 тыс. лет 
(и ранее). предполагается также, что чума была за-
несена в кисловодскую котловину в период первой 
пандемии в европе в 541–543 гг. (чума Юстиниана). 
в последующем здесь могли иметь место вспышки, 
совпадающие по времени со второй пандемией чумы. 
при исследовании проб материала из могильников 
центрального кавказа можно получить качествен-
но новую информацию о древних геномах чумного 
микроба, открывающих новый взгляд на закономер-
ности пространственно-временного распростране-
ния и эволюции возбудителя чумы начиная с эпохи 
позднего неолита / бронзового века и заканчивая по-
следними вспышками чумы на кавказе в XIX в. 

Чума в россии, странах Прикаспия и кавказа 
в конце XIX – начале XX в. в середине и до кон-
ца XIX в. чума в европе, россии, на кавказе и в 
прикаспии не регистрировалась. неудивительно, что 
ветлянская чума, которая произошла в 1878–1879 гг. 
в астраханской губернии после длительного отсут-
ствия чумы в россии, грянула неожиданно (444 за-
болевших, 363 умерших) [42]. в последующие двад-
цать лет чума в россии отсутствовала. однако в июне 
1899 г. совершенно неожиданно вспыхнула эпиде-
мия чумы в селении колобовка, в следующем году – 
вблизи от нее во владимировке. два этих события 
стали началом почти беспрерывных и ежегодных 
вспышек чумы в астраханской губернии и соседней 
с ней уральской области. за период 1899–1916 гг. 
среди населения на территории сел правобережья 
волги в астраханской губернии зарегистрировано 
1758 случаев заболевания чумой, 1582 из них закон-
чились смертью [37]. 

вспышка в 1878–1879 гг. на станции ветлянка 
астраханской губернии могла быть вызвана за-
носом чумы через порты Южного прикаспия из 
персии (иран) морским путем, поскольку именно 
там в 1871–1877 гг. после длительного отсутствия 
про изошли вспышки чумы. в других регионах 
прикаспия и соседних странах чума отсутствова-
ла. известно, что именно через порт астрахань на 
территорию российской империи из мусульманских 
стран часто заносилась «зараза», от которой страда-
ло население железнодорожной станции ветлянка.

другой вспышке чумы, 1899 г., в астраханской 
губернии так же предшествовала вспышка в персии, 
которая произошла там так же после 20-летнего пере-
рыва. вспышки чумы в персии имели место в 1871–
1877, 1899 гг., затем в 1906–1924 гг. [43]. откуда 
чума пришла в персию, неизвестно, поскольку с 
середины XIX в. чума в этой стране отсутствовала. 
стоит лишь упомянуть, что в начале XIX в. вновь 
резко активизировалась чума в индии. бубонная и 
легочная чума появились в 1815 г. в горной провин-
ции куче и на юго-востоке провинции гузерат (штат 
гуджарат). в 1850 г. легочная чума вновь вспыхнула 
на южных склонах гималаев (в гурвале и камауне). 
сначала власти посчитали ее заносной, но потом все 
же пришли к выводу, что она была эндемичной для 
этого региона [37]. с учетом того, что иран и индию 
связывают торговые пути, нельзя исключить, что 
чума пришла в иран в конце XIX в. из индии.

в 1910 г., после того как разразилась очередная 
эпидемия чумы в одессе, правительство обратило 
внимание и на чуму в астраханских степях. по мне-
нию русского эпидемиолога д.к. заболотного, мно-
жественные вспышки в астраханской области могли 
быть вызваны как заносом из персии, так и местны-
ми факторами.

остается неясным, какой филогенетической 
линией Y. pestis была вызвана эта волна чумы в 
россии в конце XIX – начале XX в. считается, что 
вторая пандемия чумы закончилась к концу XVIII в. 
данными палеогеномики доказано, что она была вы-
звана штаммами античного биовара, лежащими в 
основании линии 1.ANT античного биовара. нами 
на основе изучения большого числа штаммов пе-
риода с 1912 по 1950 г. было показано, что вспышки 
в прикаспийской низменности в первой половине 
XX в. были вызваны средневековым биоваром, его 
филогенетическими ветвями 2.MED1 и 2.MED4 
[44, 45]. Штаммы 2.MED4 филогенетически пред-
шествуют более поздним штаммам 2.MED1 средне-
векового биовара, и во второй половине XX в. они 
уже не выделялись. в то же время штаммы 2.MED1 
получили в XX в. беспрецедентное распространение 
в очагах прикаспия, кавказа и центральной азии.  
из региона северного прикаспия последняя ветвь 
средневекового биовара – 2.MED1 начала распростра-
няться вокруг каспийского моря на юг до кавказа, на 
восток до восточного прикаспия и на северо-восток 
до северного приаралья на фоне благоприятных 
климатических условий начала XX в. в это время 
погода была холодная, влажная, уровень каспия был 
высоким, что оказывало благоприятное влияние на 
очаги прикаспия и кавказа. Штаммы средневеково-
го биовара вызвали многочисленные вспышки чумы 
в северо-западном и северном прикаспии, а также 
вспышки и случаи чумы в центральной и восточной 
азии в XX – начале XXI в.

где и когда возник средневековый биовар основ-
ного подвида, остается неизвестным. вспышки 
чумы, которые происходили в россии, сопредельных 
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странах, иране в начале XIX в., могли быть вызваны 
остатками античных штаммов второй пандемии или 
вновь возникшими штаммами средневекового био-
вара. на филогенетическом дереве средневековый 
биовар принадлежит к одной из наиболее молодых 
ветвей эволюции Y. pestis 2.MED, которая произошла 
от линии 2.ANT античного биовара. в центрально-
кавказском высокогорном очаге чумы в россии со-
хранилась наиболее ранняя ветвь средневекового 
биовара 2.MED0, геном которой еще содержит при-
знаки античного биовара. по-видимому, вспышки в 
ветлянке и колобовке были вызваны одной из фило-
генетических ветвей (2.MED4 или 2.MED1) средне-
векового биовара. для установления происхожде-
ния волн распространения средневекового биовара, 
поразившего прикаспий, кавказ и центральную 
азию в XX в., необходимо исследование кост-
ных образцов из чумных захоронений в селениях 
ветлянка, колобовка, владимировка и других мест 
астраханской области. перспективным местом ис-
следования являются чумные кладбища в этом ре-
гионе последних лет XIX в. и первых лет XX в. в тех 
селениях, где происходили большие вспышки чумы, 
например: в станице сарайчик (ныне в волгоградской 
области), 1903–1905 гг. (216 заболевших и умер-
ших); бекетай, астраханская область, 1905–1906 гг. 
(659 заболевших, 621 умерший) и др.

исследование закономерностей распростране-
ния средневекового биовара и его эволюции важ-
но, поскольку штаммы средневекового биовара в 
XX в. образовали многочисленные очаги чумы в 
восточной европе и центральной азии в различных 
ландшафтах степей, пустынь, предгорий и высоко-
горий, в том числе в условиях с высокоаридным кли-
матом, где до сих пор не встречались другие популя-
ции возбудителя чумы. часть этих природных очагов 
проявляют эпизоотическую активность и сохраняют 
свой эпидемический потенциал и в настоящее вре-
мя. это очаги северного приаралья и прибалхашья. 
средневековый биовар распространен в 33 из 
45 природных очагов чумы россии и стран снг на 
разных видах носителей и переносчиков: песчанках, 
сусликах, сурках, полевках и других видах грызунов. 
сравнение современных и исторических геномов 
средневекового биовара необходимо для выяснения 
молекулярных механизмов образования этих высоко-
патогенных штаммов с широкими адаптационными 
способностями. Формирование средневекового био-
вара и его распространение на обширных простран-
ствах восточной европы и центральной азии про-
изошло быстро, а скорость распространения даже 
превышала таковую восточного биовара, вызвавше-
го третью пандемию чумы. исследование чумных 
кладбищ конца XIX – начала XX в. в астраханской 
области перспективно с точки зрения реконструкции 
геномов, поскольку возраст захоронений c истори-
ческой точки зрения небольшой и днк возбудителя 
чумы может содержаться там в детектируемой кон-
центрации. 

перспективными местами палеомикробиоло-
гических исследований являются также чумные 
кладбища в районах центральной азии, где про-
изошли известные вспышки чумы. в 1898 г. в глу-
хом кишлаке на южном склоне близ анзобского пе-
ревала произошла вспышка чумы (249 заболевших, 
238 умерших). этиологический агент этой вспышки 
неизвестен. позже было установлено, что кишлак 
расположен на территории гиссарского высокогор-
ного очага чумы. эпизоотическая активность в этом 
очаге выявлена с 1970 г. все выделенные из природы 
в этом очаге штаммы относились к гиссарскому под-
виду, который авирулентен для людей и не мог вы-
звать такую вспышку чумы. возможно, чумные за-
болевания были и до анзобской вспышки в соседней 
бухаре, куда с товарами болезнь могла быть занесе-
на через афганистан из бомбея [37]. не исключено, 
что чума распространялась и в других кишлаках 
самаркандского уезда. возможен также иной вари-
ант происхождения вспышки чумы: на территории 
гиссарского очага есть эндемичный участок с цирку-
ляцией Y. pestis основного подвида, периодическое 
расширение территории которого под действием 
климатических изменений может приводить к кон-
такту возбудителя с людьми. реконструкция исто-
рических геномов Y. pestis может дать ответ на эту 
давнюю загадку анзобской вспышки в гиссаре.

перспективными для палеомикробиологиче-
ских исследований являются также очаговые тер-
ритории кыргызской республики. в 1928 г. в уро-
чище баш-каинда в нарынском кантоне произошла  
вспышка чумы (56 заболевших, 55 умерших). про-
веден ное полногеномное секвенирование имевшего-
ся в нашем распоряжении штамма из этой вспышки 
позволило установить его принадлежность к филоге-
нетической линии 0.ANT3 античного биовара. линия 
0.ANT3 дивергировала от ствола эволюции позже 
линии 0.ANT4 чумы Юстиниана, но раньше фило-
генетического узла NO7, от которого дивергировала 
линия 1.ANT, давшая начало штамму второй панде-
мии чумы. актуальным является исследование архе-
ологических памятников чуйской долины, поскольку 
реконструированные геномы периода 1300–1400 гг. 
указали на то, что естественный резервуар возбуди-
теля второй пандемии чумы находился или в чуйской 
долине, или в более широком регионе, включающем 
окрестности тянь-Шаня. недавно проведенная ре-
конструкция двух геномов Y. pestis BSK001/003 из 
кладбищ кара-джигач и бурана в окрестностях озе-
ра иссык-куль в северном тянь-Шане в кыргызской 
республике показала, что эти штаммы, датируемые 
первой половиной XIV в., являются предшественни-
ками штаммов «черной смерти» и что этот регион 
центральной азии может быть источником второй 
пандемии чумы [26]. кыргызстан, благодаря свое-
му расположению в самом сердце центральной 
азии, всегда имел чрезвычайно важное значение на 
великом шелковом пути. северная ветвь Шелкового 
пути проходила по берегам озера иссык-куль, да-
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лее через боомское ущелье и чуйскую долину вела 
на территорию казахстана и уходила в узбекистан. 
Южная ветвь пролегала сквозь перевал иркештам, 
вдоль реки кызыл-суу вела к алаю и городу ош, 
затем через территорию современного душанбе сле-
довала к узбекским городам самарканд и термез. 
эти маршруты оставались неизменными в течение 
многих веков и проходили через крупные города 
и крепости (https://triptokyrgyzstan.com/silk-road).  
исследование археологических образцов из этих ре-
гионов кыргызской республики чрезвычайно важ-
но для выявления пространственных и временных 
закономерностей и направлений распространения 
первой и второй пандемий чумы на пространствах 
евразии, основ эволюционных преобразований 
древних и современных штаммов Y. pestis. также но-
вую информацию о доисторических представителях 
чумного микроба эпохи позднего неолита / бронзо-
вого века можно получить при реконструкции гено-
мов из могильников сибири. низкие температуры 
долговременного сохранения образцов способству-
ют хорошей сохранности днк возбудителя. нами 
выполнено полногеномное секвенирование и фило-
генетический анализ штамма Y. pestis, выделенного 
в забайкальском крае в 1912 г. на границе с китаем, 
где в 1910–1911 гг. в маньчжурии прошла послед-
няя эпидемия чумы XX в. предположительно этот 
штамм относится к этиологическим агентам этой 
эпидемии чумы или очень близок к ним. это один 
из наиболее старых сохранившихся штаммов линии 
2.ANT3 античного биовара. необходима реконструк-
ция геномов Y. pestis из жертв маньчжурской эпи-
демии для выяснения причин эпидемиологических 
особенностей этой большой эпидемии легочной 
чумы, унесшей около 60 тыс. человеческих жизней.

подводя итоги, следует подчеркнуть, что появ-
ление новых патогенов, приобретение новых свойств 
уже известными патогенами заставляет возвращаться 
к истокам образования высокопатогенных бактерий, 
которые оказались на самом деле не такими древними, 
как считалось ранее. развитие высокоразрешающих 
генетических технологий позволило установить, что 
возбудитель чумы – молодой патоген, возраст кото-
рого не превышает нескольких тысяч лет, в то время 
как раньше считалось, что чумной микроб появился 
в глубокой древности (несколько десятков миллио-
нов лет назад) и эволюционировал одновременно с 
грызунами и блохами-переносчиками. возбудитель 
чумы прошел непростой, но быстрый путь преоб-
разования в высокопатогенную бактерию, оставив-
шую беспрецедентный след в истории человечества. 
реконструкция этих преобразований позволит нам 
понять, чего ожидать в будущем от этой бактерии, 
все еще не закончившей свой процесс эволюции. 
дальнейшее развитие методов получения древней 
днк и ее биоинформатического анализа будет со-
провождаться увеличением геномной базы данных 
патогенных бактерий, а также углублением нашего 
понимания истории болезней и эволюции патогенов. 

важно, чтобы российские исследователи не оста-
лись в стороне от быстрого развития палеогеноми-
ки, этой захватывающей, многообещающей и муль-
тидисциплинарной области науки, успехи которой 
внесут неоценимый вклад в понимание коэволюции 
возбудителей инфекционных болезней и человека  
и, в конечном итоге, послужат главной задаче – 
укреп лению охраны здоровья населения и эффектив-
ной санитарной охране территории россии.
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