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организмов. Летом в зообентосе водоема доминировали малощетинковые черви, биомасса кормовых 
организмов достигала 2.5 г/м2.  

В Варнавинском водохранилище в весенний период также доминировали бокоплавы, 
формировавшие до 80% общей биомассы донного сообщества. При этом интегральная биомасса зообентоса 
была сравнительно низкой – 0.6 г/м2. Летом в донном сообществе доминировали малощетинковые черви 
(71%). Интегральная биомасса зообентоса составила 0.1 г/м2.  

В бентосных сообществах водоемов Ставропольского края отмечены следующие группы донных 
организмов: нематоды, малощетинковые черви, брюхоногие и двустворчатые моллюски, ракообразные, 
водные стадии амфибиотических насекомых.  

Весной в бентофауне Новотроицкого водохранилища по биомассе доминировали моллюски 
Dreissena polymorpha, формировавшие 78% общей биомассы кормового бентоса. Интегральная биомасса 
кормового бентоса достигала 23.8 г/м2. Летом в бентофауне рассматриваемого водоема отмечено 
совместное поселение двустворчатых моллюсков – D. polymorpha и D. bugensis. Биомасса кормовых 
организмов составляла 17.6 г/м2.  

Интегральная биомасса донного сообщества Лысого лимана весной составила 101.6 г/м2. Высокие 
значения биомассы обеспечивали хирономиды, доля этой группы в общей биомассе кормовых организмов 
составляла 99%. Летом интегральная биомасса кормового зообентоса не превышала 0.6 г/м2, доминировали 
малощетинковые черви (50% общей кормовой биомассы бентоса) и хирономиды (40%).  

Чограйское водохранилище отличалось низкими показателями обилия кормового бентоса. Весной 
интегральная биомасса составила 0.2 г/м2. Доминировали хирономиды, доля которых в общей кормовой 
биомассе зообентоса достигала 87%. В летний период основу биомассы формировали малощетинковые 
черви (66%). Интегральная биомасса зообентоса составляла 1.2 г/м2.  

В озере Мокрая Буйвола общая биомасса зообентоса весной достигала 6.4 г/м2. По биомассе 
лидировали хирономиды, на долю которых приходилось 82%. Аналогичные значения получены для лета 
(6.3 г/м2), преобладали хирономиды (93%).  

В водохранилище Волчьи Ворота весной биомасса донного сообщества составляла 1.4 г/м2, 
доминировали хирономиды (76% общей биомассы). Летом за счет моллюсков D. polymorpha интегральная 
биомасса кормовых организмов составила 44.6 г/м2.  

Биомасса зообентоса Отказненского водохранилища в весенний период составила 61.7 г/м2, 
преобладали личинки двукрылых насекомых (73%). Летом биомасса зообентоса не превышала 4.6 г/м2, 
доминировали хирономиды (99%).  

Выводы. Исследования 2016 г. на водохранилищах Краснодарского края показали, что наиболее 
высокие показатели обилия кормовых беспозвоночных характерны для Крюковского водохранилища. 
Среди исследованных водных объектов Ставропольского края стабильно высокими были показатели 
обилия кормового бентоса Отказненского водохранилища и оз. Мокрая Буйвола. В лимане Лысом при 
высоких показателях биомассы в весенний период к лету, очевидно за счет массового вылета 
доминирующих по биомассе хирономид, в донном сообществе руководящую роль стали играть олигохеты, 
биомасса донного сообщества сократилась более чем на порядок.  
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Введение. Вирус гриппа А (Orthomyxoviridae, Influenza A virus), вызывающий опасные 
инфекционные заболевания человека и животных, является природноочаговым возбудителем заболеваний 
животных и людей, резервуар которого находится в популяциях птиц водно-околоводного экологического 
комплекса – в первую очередь, речных уток (Anatidae, Anatinae), чайковых (Laridae) и крачковых 
(Sternidae) [1-8]. 

Геном вируса гриппа А представлен 8 сегментами РНК негативной полярности: PB2, PB1, PA, HA, 
NP, NA, M, NS. Наибольший уровень генетической изменчивости демонстрируют HA и NA, кодирующие, 
соответственно, гемагглютинин и нейраминидазу. В настоящее время, известны штаммы16 типов НА (Н1–
16) и 9 типов NA (N1–9). Из 144 теоретически возможных комбинаций типов НА и NA (субтипов) известны 
штаммы 115 субтипов, причём все обнаружены в популяциях диких птиц – в отличие от других хозяев [5, 
7-11]. Варианты вирусов гриппа А птиц, имея аффинность рецептор-связывающего сайта НА к 2′-3′-
сиалозидам, поражают, главным образом, эпителий кишечника птиц [6-8, 12]. Инфекция 
слабовирулентными (LPAI – low pathogenic avian influenza) вариантами этого вируса может протекать 
инаппарантно или в форме неосложнённого энтерита. Высоковирулентные (HPAI – highly pathogenic avian 
influenza) варианты, связанные с подтипами НА / Н5 и НА / Н7, вызывают системное заболевание – 
классическую чуму птиц – при котором ведущими симптомами являются поражение нервной и сосудистой 
систем с уровнем падежа, приближающимся к 100 %. Молекулярным маркёром HPAI-фенотипа является 
обогащение сайта протеолитического нарезания НА базофильными аминокислотными остатками [7, 8, 10, 
12]. Варианты вирусов гриппа А, адаптированные к млекопитающим, имея аффинность рецептор-
связывающего сайта НА к 2′-6′-сиалозидам, поражают эпителий слизистой оболочки верхних отделов 
респираторного тракта. Штаммы с различной рецепторной специфичностью имеют различную структуру 
рецептор-связывающего сайта НА и могут обладать различными патогенетическими свойствами [5-8, 13-
17]. 

Обсуждение. В основе возникновения новых вирусных вариантов лежат популяционные 
взаимодействия птиц водно-околоводного экологического комплекса – основных хозяев вируса гриппа А. 
Наиболее интенсивно селекция протекает в иммунных популяциях, после чего новые вирусные варианты 
амплифицируются, попадая в новые неиммунные популяции. Движущей силой формирования новых 
генетических подгрупп является асимметрия экологических условий циркуляции вируса в гнездовых и 
зимовочных ареалах диких птиц. В период миграций в местах остановок происходит массовый обмен 
вирусами среди птиц из разных популяций одного и того же и различных видов. На зимовках скапливается 
большое количество иммунных особей, уже проконтактировавших с вирусом. Это приводит к 
интенсивному генетическому дрейфу и появлению новых генетических вариантов, которые после весенней 
миграции попадают в гнездовые ареалы, селектируются и амплифицируются в популяциях неиммунных 
сеголетних особей [1-10]. «Обширные пространства Северной Евразии можно сравнить с “кухней”, где 
циркулируют различные генотипы вирусов гриппа A, а Юго-Восточную Азию – со “столовой”, где 
происходит формирование высокопатогенных штаммов» [7, С. 82]. На рис. 1 сформулированная выше 
модель, впервые появившаяся в наиболее формализованном виде в работе [5], представлена в графическом 
виде. 

Развитие молекулярно-генетических методов исследований, превратившихся в последнее 
десятилетие в рутинный инструмент современной вирусологии, позволяет детально проиллюстрировать 
предлагаемую экологическую модель формирования новых генетических подгрупп вирусов гриппа А птиц 
на примере распространения HPAI / H5 в Северном полушарии в период 1996-2017 гг., которое активно 
исследовалось отечественными учёными. 

Первое документированное сообщение о появлении HPAI / H5N1 относится к 1996 г., когда во 
время эпизоотии на гусиной ферме в южнокитайской провинции Гуандун был изолирован 
высоковирулентный штамм вируса гриппа A/goose/Guangdong/1/1996 (H5N1) [18, 19]. Вплоть до 2005 г. 
эволюция этого вируса осуществлялась в экосистемах Юго-Восточной Азии [18], и он не обнаруживался на 
территории Северной Евразии, где в этот период циркулировали только LPAI [3-5, 7-10, 19-25]. 

Увеличение генетического разнообразия в Юго-Восточной Азии происходило не только в группе 
HPAI / H5N1 / 2001 (которая не являлась изолированной), но и среди LPAI. Последнее было зафиксировано 
в ходе мониторинга гриппа А птиц осенью 2001 г. в пределах Дальневосточно-Притихоокеанского 
миграционного русла, когда на юге Приморского края были изолированы A/duck/Primorje/2633/2001 (H5N3) 
и A/duck/Primorje/2621/2001 (H5N2) [3, 25]. Это позволило отечественным специалистам предположить [25] 
приближение новой волны эпизоотии, связанной с HPAI / H5N1, в Юго-Восточной Азии. Действительно, на 
рубеже 2001-2002 гг. множественные реассортации привели к формированию новых генотипов [5, 7, 8, 19, 
27, 28] (рис. 2). 

В апреле 2005 г. на оз. Кукунор (КНР) вспыхнула эпизоотия, этиологически связанная с HPAI / 
H5N1 / H5 / 2.2 [29-31]. Вероятнее всего, зимой 2004-2005 гг. в западных областях Юго-Восточной Азии 
сформировались популяции зимующих диких птиц, обладающих достаточной устойчивостью к HPAI / 
H5N1, и во время весеннего перелёта 2005 г. вирусные штаммы начали своё перемещение на север вдоль 
Джунгарского миграционного русла, связывающего Юго-Восточную Азию со Средней Азией и Западной 
Сибирью [5, 7, 8, 19, 32]. Распространение HPAI / H5N1 /2.2.1 Западносибирской подгруппы в Северной 
Евразии осенью 2005 г.  [5, 7, 8, 32-38] происходило в южном и в юго-западном направлении, что привело к 
заносу вируса на юг Русской равнины (крупная эпизоотия была описана в дельте Волги [5, 7, 8, 19, 32, 39, 
40]), в Черноморско-Прикаспийский регион, Европу, Закавказье, Ближний Восток и Африку. В результате 
циркуляции вируса в Западно- и Южно-Европейском зимовочном ареале сформировалась 
Западноевропейская подгруппа в составе 2.2.1. В зимовочном ареале в нижнем течении Нила (Египет) 
зимой 2005–2006 гг. появилась генетическая подгруппа 2.2.1. Egypt (рис. 2) [19, 41]. 
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С 2008 г. эволюция подгруппы 2.2.1 сосредоточилась в Старом Свете – в дельте Нила, где не 

удалось остановить эпизоотию среди сельскохозяйственных птиц и надёжно предотвратить их 
популяционный взаимодействия с дикими – в результате сформировались новые подгруппы 2.2.1.1, 
2.2.1.1.a, 2.2.1.2 (рис. 2) [19, 41]. Зимовочный ареал на п-ве Индостан в 2005-2006 гг. стал местом 
естественной селекции Тувинско-Сибирской подгруппы (2.2.2.1), которая амплифицировалась летом 2006 г. 
в Западной Сибири, предгорном Алтае и Котловине Больших озёр на западе Монголии [5, 7, 8, 19, 32, 40, 
42, 43], а затем с мигрирующими птицами проникла в европейскую часть и закрепилась в Кубанско-
Приазовской низменности [5, 7, 8, 19, 32, 40, 44]. В зимовочном ареале на территории Закавказья зимой 
2005-2006 гг. выделилась генетическая подгруппа, позже названная Ирано-Северокавказской [5, 7, 8, 19, 32, 
40, 45, 46]. 

В начале апреля 2008 г. HPAI / H5N1 /2.3.2 проник на территорию Приморского края, вызвав 
локальную эпизоотию среди непривитых домашних птиц в с. Воздвиженка Уссурийского гор. окр. (отсюда 
и название «Уссурийская подгруппа») [5, 7, 8, 19, 32, 40, 47]. Уже тогда стало очевидно, что появилась «… 
возможность в обозримом будущем заражения в местах гнездования видов птиц, зимующих в Америке …» 
[47, C. 8]. Штаммы Уссурийской подгруппы, изолированные весной 2008 г., – A/chicken/Primorje/1/2008 и 
A/Anas crecca/Primorje/8/2008 – оказались близки штаммам, изолированным ранее в южных провинциях 
Китая, Вьетнаме и Лаосе (рис. 2). 

Позже штаммы из Юго-Восточной Азии 2004-2007 гг. сформировали подгруппу 2.3.2.1. В 2008-
2009 гг. эта подгруппа разделилась на три части: эволюция HPAI / H5N1 /2.3.2.1 в популяциях местных 
азиатских птиц привела к появлению подгруппы 2.3.2.1.a; проникновение одного из вариантов HPAI / H5N1 
/2.3.2.1 вдоль Дальневосточно-Притихоокеанского миграционного русла на Дальний Восток [47] (в том 
числе – через Японию [48]) и амплификация в гнездовом ареале на северо-востоке Сибири сформировали 
подгруппу, названную «Дальневосточно-Южнокитайская» [5, 7, 8, 19, 32], или 2.3.2.1.b; проникновение 
другого варианта HPAI / H5N1 /2.3.2.1 вдоль Джунгарского пролётного русла в Котловину Больших Озёр и 
амплификация его в гнездовом ареале на западе Монголии привели к появлению «Западномонгольской 
подгруппы» (2.3.2.1.c). В 2009-2011 гг. подгруппа 2.3.2.1.b существенно эволюционировала, поэтому назрел 
вопрос о выделении более поздних штаммов 2.3.2.1.b в отдельную подгруппу (рис. 2). 

Начиная с 2008 г. – в то время, как подгруппа 2.3.2 начала активно осваивать восточный сектор 
Северной Евразии – в Юго-Восточной Азии эта подгруппа стала активно вытесняться подгруппой 2.3.4. 
При этом, нумерация не соответствует хронологии их появления: сначала появилась 2.3.4.2, затем 2.3.4.4, 
2.3.4.3 и 2.3.4.1; кроме того, существовавшая некоторое время подгруппа 2.3.4.6. была впоследствие 
сведена к 2.3.4.4 [19, 49]. 

Зимой 2013-2014 гг. эпизоотически важные генотипы HPAI / H5N8 / 2.3.4.4 формировались в 
зимовочном ареале на территории Корейского п-ва [19, 50, 51]. Через Корейский п-в проходит 
Дальневосточно-Притихоокеанское миграционное русло, поэтому весной 2014 г. новый генотип HPAI / 
H5N8 / 2.3.4.4 / <D3> проник в Юго-Восточную Азию. Кроме того, перезимовавшие на Корейском п-ве 
птицы широким веером разлетаются по территории Северной Евразии, где смешиваются в гнездовых 
ареалах с птицами других миграционных русел. Так, осенью 2014 г. генотип <D3> был обнаружен на оз 
Убсу-Нур [43], в Якутии [52], Нидерландах, Германии, Великобритании и Италии [53, 54]; миграции птиц в 
восточном направлении инициировали эпизоотический процесс в Японии [54], северном – в гнездовых 
ареалах Северо-Восточной Азии, откуда через Берингов пролив стала достижима территория Северной 
Америки осенью того же года [55] (рис. 2). 

 

Рисунок 1. Схема формирования новых генетических 
вариантов вируса гриппа А вследствие асимметрии 
условий циркуляции вируса в популяциях птиц 
водно-околоводного экологического комплекса в их 
гнездовых (весна-лето) и зимовочных (осень-зима) 
ареалах. 
 
Условные обозначения: 

 

 
– интактная особь; 

 
– инфицированная особь; 

 
– инфицированная особь на фоне 
наличия противовирусных антител; 

 
– иммунная особь; 

 – вирус гриппа А. 
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Занос HPAI / H5 осенью 2014 г. в Калифорнийский зимовочный ареал произошёл вдоль 
Тихоокеанского миграционного русла диких пластинчатоклювых. Однако уже весной 2015 г., во время 
весенних миграций птиц по Североамериканскому континенту вирус обнаруживался вдоль других 
миграционных путей, в первую очередь, – Миссисипского [19, 56]. Поскольку мигранты из Северо-
Восточной Азии составляют меньшинство в зимовочных ареалах птиц Северной Америки, то там ещё 
отсутствует значительная иммунная прослойка, которая только начала формироваться. Поэтому в 2014-
2016 гг. в североамериканском зимовочном ареале и не происходило формирование новых НА-подгрупп, 
как это происходило и происходит в зимовочных ареалах на территории Старого Света. 

 
Работа выполнена в рамках проекта РНФ 17-44-07001 «Прогнозирование распространения птичьего гриппа в 

России и Японии для предупреждения и контроля: роль Восточноазиатского-Австралийского пролётного пути в 
перемещении генов и реассортации вируса гриппа». 
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Резюме: Изучены некоторые особенности распределения личинок стрекоз в горной зоне Кабардино-
Балкарской республики, эколого-биологические особенности видов заселяющих водные стации гор, адаптационные 
механизмы к прохождению всего жизненного цикла стрекозами от яйца до имаго. Определено личиночное население, 
фоновые виды, биотопическая приуроченность и естественная кормовая база преимагинальной стадии. Выявлено, что 
личиночное сообщество стрекоз состоит из видов различных по происхождению, распространению, которые 
определяют горную территорию как область пересечения естественного пространственного движения стрекоз и 
формирования здесь собственного населения личинок стрекоз. Основу сообщества личинок гор образует Ae. cyanea 
Muller. Ограничением распространения личинок в горах является низкий температурный режим и естественная 
кормовая база в течение всего вегетационного периода. Самыми благоприятными биотопами для обитания личинок 
стрекоз являются тепловодные стации с участками заболоченной местности, присутствием разнообразной 
растительности и богатой естественной кормовой базой. 

Abstract: Some specific features of the distribution of dragonfly larvae in the mountainous zone of the Kabardino-
Balkarian Republic, ecological and biological features species inhabiting aquatic habitats of the mountains, adaptive 
mechanisms to the passage of the entire life cycle of dragonflies from egg to adult imago. Defined larval population, background 
species biotopical and natural food base immature stage. It was revealed that the larval dragonflies community is made up of 
different types of origin, spread, which define the mountain territory as an area of intersection of the natural three-dimensional 
motion of dragonflies and the formation of its own population here dragonfly larvae. The basis of the mountains larvae 
community forms Ae. cyanea Muller. Limiting the spread of the larvae in the mountains is the low temperature and the natural 
food supply throughout the growing season. The most favorable habitats for dragonflies larvae habitats are warm-water habitats 
from wetland areas, varied vegetation and the presence of rich natural fodder base. 

Ключевые слова: Odonata, стрекозы, личинки, сообщество, биотопическое распределение, численность, 
факторы среды, биотопы 
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