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Двадцать лет назад в южнокитайской провинции Гуандун вспыхнула эпизоотия, вызванная высокови-
рулентным вирусом гриппа A/H5N1, которая положила начало крупнейшей эпизоотии в новейшей исто-
рии. Гемагглютинин прототипного штамма A/goose/Guangdong/1/1996 (H5N1), многократно изменяясь и по-
рождая новые генетические подгруппы, участвовал в разнообразных реассортациях и просуществовал 
вплоть до сегодняшнего дня. Настоящий обзор посвящен ретроспективному анализу эволюции высоко-
вирулентного вируса гриппа A/H5N1 за последние 20 лет на территории Евразии, Африки и Америки. В 
основу обсуждения положена экологическая модель, согласно которой на путях миграций с теснейшим 
контактом между популяциями птиц и в зимовочных ареалах, где достигаются максимальные значения 
иммунной прослойки, формируются новые генетические варианты, а в местах гнездовий происходит ам-
плификация вирусных вариантов в популяциях неиммунных сеголеток. Используется обновленная систе-
ма обозначений генетических групп, введенная Рабочей группой ВОЗ/МЭБ/ФАО по эволюции Н5 (WHO/OIE/
FAO H5 Evolution Working Group) в 2015 г.
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Twenty years ago in the South Chinese province of Guangdong the epizooty of highly pathogenic avian influenza 
(HPAI) H5N1 virus, which has laid the foundation of the largest epizooty in the contemporary history, has flashed. 
Hemagglutinin of prototype A/goose/Guangdong/1/1996 (H5N1) changing many times and generating new 
genetic subgroups participated in various reassortations; it still exists today. The present review is devoted to 
the retrospective analysis of HPAI/H5N1evolution for the last twenty years in the territory of Eurasia, Africa and 
America. The basis for the discussion is ecological model according to which new genetic variants are formed 
in the migration pathways with close contacts between different bird populations and in the overwintering areas 
where the maximum values of the immune layer occur; amplification of virus variants occurs in nesting areas 
among juvenile populations. The updated system of designations of genetic groups introduced by WHO/OIE/FAO 
H5 Evolution Working Group in 2015 is used.
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Минуло 20 лет с тех пор, как во время эпизоотии на гу-
синой ферме в южнокитайской провинции Гуандун был 
изолирован высоковирулентный штамм вируса гриппа 
A/goose/Guangdong/1/1996 (H5N1) [1]. Со временем этот 
штамм породит целую серию вариантов и реассортан-
тов, которые, распространяясь по путям сезонных ми-
граций диких птиц, постепенно захватят Азию, Европу, 
Африку и проникнут в Северную Америку. Приближаю-
щееся развитие полноценной панзоотической ситуации 
является поводом проанализировать основные этапы 
эволюции вируса в контексте последней ревизии обо-
значений генетических групп [2].

Классификация вирусов гриппа А
Вирус гриппа А (Orthomyxoviridae1, Influenza A virus), 

вызывающий опасные инфекционные заболевания че-
ловека и животных, является природно-очаговым возбу-
дителем заболеваний животных и людей. Его резервуар 
находится в популяциях птиц водно-околоводного эко-
логического комплекса, в первую очередь речных уток 
(Anatidae, Anatinae), чайковых (Laridae) и крачковых 
(Sternidae) [3—5].

Геном вируса гриппа A 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, которые формируют 
поверхностные пепломеры вириона и являются основны-
ми мишенями для противовирусных антител [6—8]. В на-
стоящее время известны штаммы 16 типов HA (H1—H16) 
и 9 типов NA (N1—N9). Из 144 теоретически возможных 
комбинаций типов HA и NA (субтипов) известны штам-
мы 115 субтипов, причем все они обнаружены в популя-
циях диких птиц в отличие от других хозяев, имеющих 
более узкий набор субтипов [4—6, 9, 10]. С помощью 
современных молекулярно-генетических методов у рас-
тительноядных летучих мышей Центральной Америки 
обнаружены субтипы H17N10 и H18N11 [11, 12].

Нуклеотидные последовательности каждого генетиче-
ского сегмента подразделяются на подтипы и генотипы [9, 
10, 13] — PB2: A—C, E—L (11 генотипов); PB1: A—I (8 ге-
нотипов); PA: A—K (11 генотипов); HA: H1: A—D (4 гено-
типа); H2: A—I (9 генотипов); H3: A—D, F (5 генотипов); 
H4: A—C (3 генотипа); H5: A—C, E—K (10 генотипов); 
H6: A—G (7 генотипов); H7: A—F (6 генотипов); H8: A  
(1 генотип); H9: A—C, E—G, I, J (8 генотипов); H10: A—E 
(4 генотипа); H11: A—C (3 генотипа); H12: A, B (2 геноти-
па); H13: А—C (3 генотипа); H14: А (1 генотип); H15: A  
(1 генотип); H16: A, B, C (3 генотипа) (итого для HA 16 

подтипов, 70 генотипов); NP: A—H (8 генотипов); NA: N1: 
A—L (12 генотипов); N2: A—G, I (8 генотипов); N3: A—D, 
F (4 генотипа); N4: A—C (3 генотипа); N5: B—D (3 геноти-
па); N6: A—E (5 генотипов); N7: A—G (7 генотипов); N8: 
A—C (3 генотипа); N9: A, B (2 генотипа) (итого для NA 9 
подтипов, 46 генотипов); M: A—G (7 генотипов); NS: под-
тип 1: A—F (6 генотипов); подтип 2: A, B, D (3 генотипа).

Полный генотип штамма включает указание геноти-
пов всех сегментов, перечисленных в порядке, приве-
денном в предыдущем параграфе. Например, A/goose/
Guangdong/1/1996 имеет полный генотип [K, G, D, 5J, F, 
1J, F, 2A] [1, 9].

Варианты вирусов гриппа A птиц, имея аффинность 
рецепторсвязывающего сайта HA к 2′-3′-сиалозидам, по-
ражают главным образом эпителий кишечника птиц [9, 
14]. Инфекция слабовирулентными (LPAI — low patho-
genic avian influenza) вариантами этого вируса может 
протекать инаппарантно или в форме неосложненного 
энтерита. Высоковирулентные (HPAI — highly patho-
genic avian influenza) варианты, связанные с подтипами 
HA/H5 и HA/H7, вызывают системное заболевание — 
классическую чуму птиц (КЧП), главными симптомами 
которой являются поражения нервной и сосудистой си-
стем. Молекулярным маркером HPAI-фенотипа является 
обогащение сайта протеолитического нарезания HA ба-
зофильными аминокислотными остатками [3—6, 9, 15]. 
КЧП способна вызвать обширные эпизоотии с уровнем 
падежа, приближающимся к 100% [16].

Варианты вирусов гриппа A, адаптированные к мле-
копитающим, имея аффинность рецепторсвязывающего 
сайта HA к 2′-6′-сиалозидам, поражают эпителий сли-
зистой оболочки верхних отделов респираторного трак-
та. Штаммы с различной рецепторной специфичностью 
имеют различную структуру рецепторсвязывающего 
сайта HA [3, 4, 9, 17—19].

Экологическая модель формирования новых 
генетических вариантов

Интенсивные популяционные взаимодействия птиц 
водно-околоводного экологического комплекса — основ-
ных хозяев вируса гриппа A — приводят к возникнове-
нию новых вирусных вариантов, которые амплифициру-
ются, 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 про-
исходит массовый обмен вирусами среди птиц из разных 
популяций одного и того же и различных видов [20]. На 
зимовках скапливается большое количество иммунных 
особей, уже проконтактировавших с вирусом. Это приво-
дит к интенсивному генетическому дрейфу и появлению 
новых генетических вариантов, которые после весенней 
миграции попадают в гнездовые ареалы, селектируются 
и амплифицируются в популяциях неиммунных сеголет-
них особей [3—5, 9, 20—22]. «Обширные пространства 

1 Семейство Orthomyxoviridae в настоящее время включает 6 
родов: Influenza A virus (вирус гриппа А); Influenza B virus (вирус 
гриппа B); Influenza C virus (вирус гриппа C); Thogotovirus (вирусы 
Тогото (прототипный), Баткен, Дхори); Quaranjavirus (вирусы Ква-
ранфил (прототипный), Джонстон-атолл, озера Чад, Тюлек); Isavirus 
(вирус инфекционной анемии лососевых) [4, 5, 10].
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и устойчивость к действию интерферона [33, 34]. Боль-
шинство генотипов за исключением <B>, <W>, <Z+> и 
<G> содержат Δ NA

49–68  (C49NQSIITYENNTWVNQTYVN68 
vs A/goose/Guangdong/1/1996); эта делеция в стеблевой 
части NA резко повышает вирулентность по отношению 
к курам (но не отменяет ее по отношению к другим ви-
дам птиц) [34, 35]. До 2004 г. подавляющее большинство 
штаммов независимо от генотипа не имели мутаций, 
свидетельствующих о потере чувствительности и по-
явлении резистентности к ремантадину/амантадину (в 
первую очередь S M2N31  или L M2l26 , {V,l} M2{G, A, S, T}27 , {AM2{V, T, S, P}30 , 
G M2E34 ) и озельтамивиру (E NAV99 , H NAY255 , R NAK272

, N NAS275 ). Не-
контролируемое применение амантадина на птичьих 
фермах в Юго-Восточной Азии привело к тому, что 
большинство штаммов из этого региона, изолированных 
от сельскохозяйственных птиц после 2004 г., обладали 
резистентностью к ремантадину/амантадину [36, 37].

Стремительное распространение HPAI/H5N1 в по-
пуляциях диких и домашних птиц, начавшееся в Юго-
Восточной Азии осенью 2003 г., стало самой масштаб-
ной эпизоотией за всю историю их научного описания 
начиная с 1959 г. [9, 38]. Уже в 2004 г. масштабы эпизоо-
тии позволили отечественным специалистам выдвинуть 
предположение о возможном заносе вируса на террито-
рию Северной Евразии [31]. Так и произошло.

Развитие эпизоотии HPAI/H5JN1  
в период 2005—2007 гг.

В апреле 2005 г. на оз. Кукунор4 в провинции Цинхай 
КНР (рис. 2) вспыхнула эпизоотия, этиологически свя-
занная с HPAI/H5N1/<Z>/H5J 2.2 [39—41]. Согласно 
предварительным данным [39, 40], эпизоотия была вы-
звана единичным заносом вируса. Однако анализ более 
полных данных выявил заметное генетическое разноо-
бразие5 [41]: ранние штаммы имели обычную для пти-
чьих штаммов EPB2

627 , а поздние — замену EPB2K627 , которая 
повышает уровень репликации вируса в клетках млеко-
питающих [42]. Нуклеотидные последовательности НА 
цинхайских штаммов (рис. 3) формируют достаточно 
рыхлый кластер, и даже функционально важный сайт 
протеолитического расщепления имеет аминокислот-
ные замены, что согласуется с гипотезой о множествен-
ных независимых путях заноса вируса.

Вероятнее всего, зимой 2004—2005 гг. в западных об-
ластях Юго-Восточной Азии сформировались популя-
ции зимующих диких птиц, обладающих достаточной 
устойчивостью к развитию заболевания при инфекции 
HPAI/H5N1/<Z>, и во время весеннего перелета 2005 г. 
вирусные штаммы начали свое перемещение на север 
вдоль Джунгарского миграционного русла, связывающе-
го Юго-Восточную Азию со Средней Азией и Западной 
Сибирью (см. рис. 2). Озеро Кукунор является не только 
крупным гнездовым ареалом, но и крупнейшим миграци-

Северной Евразии можно сравнить с «кухней», где цир-
кулируют различные генотипы вирусов гриппа A, а Юго-
Восточную Азию — со «столовой», где происходит фор-
мирование высокопатогенных штаммов» [4, с. 82].

По мере накопления молекулярно-генетических дан-
ных Рабочая группа ВОЗ/МЭБ/ФАО по эволюции H5 
(WHO/OIE/FAO H5 Evolution Working Group) вводила 
цифровые обозначения для генетических кластеров [2, 
23]. Однако отсутствие в ней российских специалистов 
привело к тому, что не все генетические подгруппы, рас-
пространенные в Северной Евразии, получили номерное 
обозначение. Наиболее адекватным является сочетание 
номерных и собственноименных названий, сложивших-
ся в русскоязычной научной литературе (см. далее).

Развитие эпизоотии HPAI/H5JN1  
в период 1997—2004 гг.

Первая волна реассортаций с участием прототипного 
A/goose/Guangdong/1/1996 [K, G, D, 5J, F, 1J, F, 2A] про-
шла в 1996—1997 гг., что привело к появлению генотипа 
<0>2 (рис. 1) [1, 24—26]. Вторая волна эпизоотии нача-
лась в 1999—2000 гг., и уже к 2001 г. сформировалась 
группа штаммов HPAI/H5N1/2001, которые принадле-
жали к новым реассортантным генотипам <A> — <E>, 
<X0>, <W> [27—30]. Некоторые авторы [29] дополни-
тельно выделяют генотипы <X1>—<X3>, предшествен-
ники которых неизвестны, однако они не получили ши-
рокого распространения.

Увеличение генетического разнообразия происходило 
не только в группе HPAI/H5N1/2001 (которая не являлась 
изолированной), но и среди LPAI. Последнее было за-
фиксировано в ходе мониторинга гриппа A птиц осенью 
2001 г. в пределах Дальневосточно-Притихоокеанского 
миграционного русла, когда на юге Приморского края 
были изолированы A/duck/Primorje/2633/2001 [G, G, D, 
5H, F, 3B, F, 1E] и A/duck/Primorje/2621/2001 [K, G, D, 5H, 
F, 2D, F, 1E] [31, 32]. Это позволило отечественным спе-
циалистам предположить [31] приближение новой волны 
эпизоотии, связанной с HPAI/H5N1, в Юго-Восточной 
Азии. Действительно, на рубеже 2001—2002 гг.  
реассортации между <B> и <X0> привели к формирова-
нию <Z> и <Z+>, а <B>, <D> и <X0>—<Y> [29, 30] (см. 
рис. 1). С января 2002 г. <Z> начинает вытеснять осталь-
ные генотипы в южных провинциях Китая, а осенью 
2003 г. полномасштабная эпизоотия HPAI/H5N1/<Z> 
охватила Юго-Восточную Азию [29]. При этом близкий 
к <Z> генотип <Z+> в феврале 2003 г. впервые с 1997 г. 
вызвал заболевания людей в Гонконге (A/HK/212/2003 и 
A/HK/213/2003). В 2003 г. <Z> участвовал в реассорта-
ции, приведшей к появлению генотипа <V>, в 2004 г. —  
<G> (см. рис. 1).

Все перечисленные генотипы HPAI/H5N1, кроме 
<X0>—<X3>, имели Δ NS1

80–84  (пятичленную делецию3 
A80IASS84 в белке NS1 относительно родительского штам-
ма A/goose/Guangdong/1/1996) и Δ NS1E92 , что повышает ви-
рулентность по отношению к клеткам млекопитающих 

2 Здесь и далее с помощью угловых скобок мы будем обозначать 
реассортационные генотипы, образованные в результате обмена ге-
нетическими сегментами, чтобы отличать их от генотипов отдель-
ных генетических сегментов.

3 Соответствующая делеция отсутствует в белке NS2, поскольку 
делетированный фрагмент входит в состав сплайсируемого участка 
в процессе формирования альтернативной ORF для NS2 [9].

4 Озеро Кукунор (монг.), или Цинхай (кит.), или Цо Нгонпо (ти-
бет.) является крупнейшим (105 × 65 км; 4200 км2) бессточным со-
леным (11 г/л) озером Центральной Азии, расположенным в северо-
восточной части Тибетского плато на высоте 3200 м над уровнем 
моря. Первое научное описание озера Кукунор дано русским путе-
шественником и натуралистом Н.М. Пржевальским в 1872 г.

5 В работе [41] проведена классификация штаммов HPAI/
H5N1/<Z>, изолированных на озере Кукунор в мае—июне 2005 г., 
на основе различных генетических паттернов; при этом вводятся 
понятия локальных генотипов, обозначаемых латинскими буквами, 
что может вызвать путаницу с ранее описанными генотипами.
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Рис. 1. Схема формирования реассортационных генотипов HPAI/H5J в период 1997—2004 гг. на территории Юго-Восточной Азии.
Сокращенные обозначения штаммов: 212 — A/HK/212/2003 (H5N1); 2978.1 — A/teal/China/2978.1/2002 (H5N1); 345 — A/goose/Guangxi/345/2005 
(H5N1); 4231 — A/chicken/Shantou/4231/2003 (H5N1); 715.5 — A/chicken/HK/715.5/2001 (H5N1); 96.1 — A/chicken/HK/96.1/2002 (H5N1); FY150 — 
A/chicken/HK/FY150/2001 (H5N1); FY155 — A/pheasant/HK/FY155/2001 (H5N1); HK38 — A/guinea fowl/HK/38/2002 (H5N1); HK258 — A/chicken/
HK/258/1997 (H5N1); G1 — A/quail/HK/G1/1997 (H9N2); GsGd — A/goose/Guangdong/1/1996 (H5N1); SF203 — A/quail/HK/SF203/2001 (H5N1); UNS1, 
UNS2, UNS3 — неидентифицированные штаммы; W312 — A/teal/HK/W312/1997 (H6N1); Y280 — A/duck/HK/Y280/1997 (H9N2); YU22 — A/chicken/

HK/YU22/2002 (H5N1); YU562 — A/chicken/HK/YU562/2001.
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онным хабом, где перелетные птицы концентрируются в 
огромных количествах перед решающим «броском» через 
опустыненные Джунгарские ворота6. Высокий уровень 
популяционных взаимодействий в пределах смешанных 
птичьих колоний на островах озера Цинхай и привел к 
развитию эпизоотии HPAI/H5N1/<Z> в результате заноса 
из нескольких независимых источников.

Последующее проникновение HPAI/H5N1/<Z> в За-
падную Сибирь весной 2005 г. оставалось незамечен-
ным вплоть до середины июля [3—6, 9, 21, 43—46]. 
Официально началом эпизоотии принято считать 
10.07.2005, однако ретроспективно было установле-
но, что падеж среди диких птиц начался не позднее 
середины июня. Сильные дожди, прошедшие в начале 
июля, привели к поднятию уровня межгрядовых озер 
лощинно-западинного рельефа, хорошо выраженно-
го в Чановской котловине, что привело к интенсифи-

кации популяционных контактов диких и домашних 
птиц [9].

Западносибирские штаммы HPAI/H5N1/<Z>/2005 фор-
мируют достаточно компактную генетическую подгруп-
пу, близкую к Цинхайским штаммам мая 2005 г. (неко-
торые из них даже продолжали принадлежать к Цинхай-
ской подгруппе, например A/grebe/Novosibirsk/29/2005 
на рис. 3). НА западносибирских штаммов относился к 
генетической группе H5J 2.2, которая в русскоязычной 
литературе получила название «Цинхай-Сибирская» [9, 
44, 47]. Именно HPAI/(H5J 2.2)N1/<Z> распространился 
в Северной Евразии и вызвал здесь крупнейшую в исто-
рии эпизоотию среди диких и сельскохозяйственных 
птиц. При этом Цинхай-Сибирская генетическая группа 
в Северной Евразии все время сохраняла исходную му-
тацию EPB2K627 , а также чувствительность к озельтамивиру 
и ремантадину/амантадину [9, 14, 22, 47—49].

Мониторинговые исследования не выявили циркуля-
ции HPAI/H5 в популяциях диких птиц на территории 
Северной Евразии в период с 1962 г. вплоть до описы-
ваемых событий 2005 г. [3—6, 9, 22, 32, 50—55].

Распространение HPAI/H5JN1/2.2.1 Западносибир-
ской подгруппы в Северной Евразии осенью 2005 г. про-
исходило в южном направлении вдоль Индо-Азиатского 

6 Термин «Джунгарские ворота» ввел русский путешествен-
ник и натуралист И.В. Мушкетов для обозначения узкого прохода  
(50 × 10 км), связывающего Джунгарскую равнину с Балхаш-
Алакольской котловиной. В широком смысле под Джунгарскими во-
ротами понимается тектоническое понижение между Тянь-Шанем и 
Монгольским Алтаем.

Рис. 2. Миграции речных уток (Anatidae, Anatinae) в Северной Евразии, по данным Центра кольцевания птиц ИПЭЭ РАН:
а — места кольцевания уток, встреченных на территории Западной Сибири (здесь и далее на рис. 2: в Томской, Новосибирской и Омской областях); 
показаны оз. Кукунор и Джунгарский пролетный путь (стрелками); б — прямые возвраты (т. е. весенние и летние возвраты, для которых промежуток 
времени между кольцеванием и находкой составлял не более 365 сут) колец с уток, окольцованных в Западной Сибири; в — возвраты колец с шилохво-
стей (Anas acuta), окольцованных в различных странах: 1 — США и Канада, 2 — Япония, 3 — Гонконг, 4 — Индия, 5 — Южная Корея; г — возвраты 
колец с массовых видов уток с американскими кольцами на территории Северо-Восточной Евразии: 1 — шилохвость (A. acuta), 2 — сибирская гага 

(Polysticta stelleri), 3 — морянка (Clangula hyemalis).
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миграционного русла (в результате 
чего вирус проник на полуостров 
Индостан) и в юго-западном направ-
лении вдоль Восточно-Европейского 
миграционного русла диких птиц, 
которые занесли вирус на юг Русской 
равнины (крупная эпизоотия была 
описана в дельте Волги [9, 22, 56, 
57]), в Черноморско-Прикаспийский 
регион, откуда вирус проник в стра-
ны Восточной и Западной Европы, 
Закавказья, Ближнего Востока и Аф-
рики. В результате циркуляции виру-
са в Западно- и Южно-Европейском 
зимовочном ареале сформировалась 
Западноевропейская подгруппа в 
составе 2.2.1, которая весной 2006 г.  
регистрировалась в европейской час- 
ти России (например, A/chicken/
Volgograd/236/2006) в результате об-
ратного заноса мигрирующими пти-
цами. В зимовочном ареале в ниж-
нем течении Нила (Египет) зимой 
2005—2006 гг. появилась генетиче-
ская подгруппа 2.2.1. Egypt, которая 
быстро распространилась среди кур 
и вызвала волну заражений людей 
на рынках живой птицы [58].

Другой зимовочный ареал — на 
полуострове Индостан — в 2005—
2006 гг. стал местом естественной 
селекции Тувинско-Сибирской под-
группы (2.2.2.1), которая амплифи-
цировалась летом 2006 г. в Запад-
ной Сибири, предгорном Алтае и 
Котловине Больших озер на западе 
Монголии [9, 22, 59], а затем с ми-
грирующими птицами проникла в 
европейскую часть и закрепилась в 
Кубанско-Приазовской низменно-
сти. Штаммы Тувинско-Сибирской 
подгруппы (2.2.2.1) изолировались 
здесь начиная с осени 2006 г. В 
сентябре 2007 г. крупная эпизооти-
ческая вспышка, связанная с HPAI/
H5JN1/2.2.2.1, была зарегистриро-
вана на Кубанско-Азовских плавнях 
вдоль восточного побережья Азов-
ского моря [9, 22, 60].

В зимовочном ареале на террито-
рии Закавказья, включая южное по-
бережье Каспийского моря и Ближ-
ний Восток, зимой 2005—2006 гг.  
выделилась генетическая подгруп-
па, позже названная Ирано-Се- 
верокавказской. Это название объ-
ясняется тем, что штаммы этой под-
группы были обнаружены на Се-
верном Кавказе уже весной 2006 г.,  
а в феврале 2007 г. произошла уни-
кальная в своем роде — при отсут-
ствии птичьих перелетов — эпи-
зоотическая вспышка в 9 точках 
Московского региона. Штаммы, 
оперативно изолированные во всех 
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9 точках, продемонстрировали чрезвычайно высокий 
уровень генетической гомогенности, указывавший на 
единый источник инфекции — им оказался Птичий 
рынок на окраине Москвы, куда завезли живых кур с 
Северного Кавказа. Молекулярно-генетический ана-
лиз прототипного штамма A/chicken/Moscow/2/2007 
позволил установить его филогенетическое родство 
со штаммами HPAI/H5N1/2.2.2, изолированными в 
Причерномоско-Каспийском регионе, Иране и Индии 
[9, 22, 61]. Эти штаммы были выделены в отдельную ге-
нетическую подгруппу, получившую название «Ирано-
Северокавказская» (см. рис. 3). В декабре 2007 г. HPAI/
H5N1/2.2.2 вызвал обширную эпизоотию в Ростовской 
области. Особенностью этой эпизоотии было активное 
вовлечение в инфекционный процесс диких птиц назем-
ного экологического комплекса, которые скапливаются 
на юге Русской равнины в суровые зимы [9, 22, 62].

В период 2005—2007 гг. в Государственную коллекцию 
вирусов РФ на базе НИИ вирусологии им. Д.И. Ивановско-
го были депонированы 50 штаммов подгруппы 2.2.1 (см. 
рис. 3): из них 1 штамм принадлежал к Цинхайской гене-
тической подгруппе (A/grebe/Novosibirsk/29/2005), 15 — к 
Западносибирской, 10 — к Тувинско-Сибирской, 24 — к 
Ирано-Северокавказской. Анализ биологических свойств 
этих штаммов показал постепенное снижение вирулентно-
сти [9, 22, 63] при одновременном расширении рецептор-
ной специфичности в процессе эволюции на территории 
Северной Евразии. Затуханию эпизоотического процесса 
существенно способствовало широкое внедрение в РФ 
отечественной вакцины против HPAI/H5JN1 [64].

Развитие эпизоотии HPAI/H5J  
в период 2008—2012 гг.

Распространение HPAI/H5JN1/2.2.1 в период с весны 
2005 г. по осень 2007 г. происходило в западном секто-
ре Северной Евразии7. Мониторинговые исследования в 
Восточной Сибири и на Дальнем Востоке не выявили 
присутствия там HPAI/H5 [3—6, 9, 22, 53, 54] вплоть до 
весны 2008 г., хотя угроза его проникновения сюда рас-
ценивалась как высокая по двум основным причинам: 
во-первых, Юго-Восточная Азия связана с Дальним Вос-
током интенсивным Дальневосточно-Притихоокеанским 
миграционным руслом [20, 65] (см. рис. 2); во-вторых, 
в Южной Корее и Японии получил распространение 
HPAI/H5JN1/2.5 (прототипный штамм A/chicken/Korea/
ES/2003) [23, 66].

В начале апреля 2008 г. вирус HPAI/H5JN1/2.3.2 с ми-
грирующими дикими птицами проник на территорию юга 
Приморского края, вызвав локальную эпизоотию среди 
непривитых домашних птиц в с. Воздвиженка Уссурий-
ского городского округа (по этой причине подгруппа 2.3.2 
получила название «Уссурийская») и распространившись 
далее на север — по крайней мере до Ханкайской низмен-
ности [4, 5, 9, 22, 67]. Вполне вероятно, что вирус про-
ник гораздо севернее, вплоть до побережья Северного 
Ледовитого океана, однако отсутствие там индикаторных 
сельскохозяйственных птиц и мониторинговых исследо-
ваний в природных биоценозах не позволило провести 
корректное выявление HPAI/H5JN1/2.3.2. Уже тогда ста-
ло очевидно, что появилась «...возможность в обозримом 

будущем заражения в местах гнездования видов птиц, зи-
мующих в Америке ...» [67, с. 8].

Штаммы Уссурийской подгруппы, изолированные 
весной 2008 г. — A/chicken/Primorje/1/2008 и A/Anas 
crecca/Primorje/8/2008, — оказались близки штам-
мам, изолированным ранее в южных провинциях Ки-
тая, Вьетнаме и Лаосе (см. рис. 3). Поэтому наиболее 
вероятной гипотезой был занос вируса зимующими 
там чирками-свистунками (Anas crecca). Когда позже 
накопилось большое количество представителей Ус-
сурийской подгруппы и потребовалось более тонкое 
таксономическое деление, штаммы из Юго-Восточной 
Азии 2004—2007 гг. сформировали подгруппу 2.3.2.1. 
В 2008—2009 гг. эта подгруппа разделилась на 3 ча-
сти: эволюция HPAI/H5JN1/2.3.2.1 в популяциях мест-
ных азиатских птиц привела к появлению подгруппы 
2.3.2.1.a; проникновение одного из вариантов HPAI/
H5JN/2.3.2.1 вдоль Дальневосточно-Притихоокеанского 
миграционного русла на Дальний Восток [67] (в том 
числе через Японию [68]) и амплификация в гнездовом 
ареале на северо-востоке Сибири сформировали под-
группу, названную «Дальневосточно-Южнокитайская» 
[9, 22], или 2.3.2.1.b; проникновение другого варианта 
HPAI/H5JN1/2.3.2.1 вдоль Джунгарского пролетного 
русла в Котловину Больших озер и амплификация его 
в гнездовом ареале на западе Монголии привели к по-
явлению «Западномонгольской подгруппы» [5, 9, 22], 
или 2.3.2.1.c. В 2009—2011 гг. подгруппа 2.3.2.1.b суще-
ственно эволюционировала, устойчивые мутации поя-
вились даже в области протеолитического нарезания НА 
(см. рис. 3), поэтому назрел вопрос о выделении более 
поздних штаммов 2.3.2.1.b в отдельную подгруппу.

С появлением Уссурийской подгруппы в Северной 
Евразии сформировалась генетическая стратификация: 
Цинхай-Сибирская группа (2.2) — в западном, Уссурий-
ская (2.3.2) — в восточном секторе. Дистанция между 
полноразмерными нуклеотидными последовательностя-
ми HA HPAI/H5JN1/2.3.2 и HPAI/H5JN1/2.2 составляет 
4,5—7%, в среднем 5,8%, а сайт протеолитического рас-
щепления НА имеет заметные отличия (см. рис. 3). При 
этом в Котловине Больших озер на западе Монголии на-
чиная с 2009 г. Западномонгольская подгруппа (2.3.2.1.c) 
полностью вытеснила Тувинско-Сибирскую подгруппу 
(2.2.2.1) [5, 9, 22]. С 2008 г. эволюция подгруппы 2.2.1 
сосредоточилась на западе ареала HPAI/H5JN1/2.2 в Ста-
ром Свете — в дельте Нила, где не удалось остановить 
эпизоотию среди сельскохозяйственных птиц и надежно 
предотвратить их популяционные взаимодействия с ди-
кими, — в результате сформировались новые подгруппы 
2.2.1.1, 2.2.1.1.a, 2.2.1.2 (см. рис. 3) [58].

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 нуме-
рация четвертого уровня, 2.3.2.*, не соответствует хро-
нологии 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 впоследствии 
сведена к 2.3.4.4 [2, 23].

Согласно данным Y. Tang и соавт. [69], замена QHAL338  и 
делеция в 345-й позиции относительно консенсуса сай-
та протеолитического нарезания HA (см. рис. 3) спо-
собствуют повышению репликативной способности в 
утках. Возможно, по этой причине генетическая группа 
2.3 широко распространилась в Юго-Восточной Азии. 

7 Западнее р. Енисей; при этом западномонгольская Котловина 
Больших озер находится примерно на границе между западным и 
восточным секторами Северной Евразии.
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на территории Корейского полуострова. В середине января 
2014 г. эпизоотия с 60% летальностью вспыхнула на ути-
ной ферме вблизи заповедника Донглим в юго-западной 
провинции Чонбук Республики Корея. В это же время в 
самом заповеднике начался падеж среди массово зимую-
щих там чирков-клоктунов (A. formosa). Молекулярно-
генетический анализ изолированных штаммов позволил 
выявить 2 новых генотипа [74, 75], являющихся результа-
том реассортации восточнокитайских штаммов (рис. 4):  
<G1> обладал повышенной вирулентностью по отноше-
нию к курам [74] и вызвал массовые эпизоотии на корей-

В частности, HPAI/H5J/2.3.4.4 в период 2009—2013 гг. 
участвовали в появлении на территории восточноки-
тайских провинций многочисленных реассортантов 
H5N2, H5N5, H5N6 и H5N8 [70—73], однако их распро-
странение осталось ограниченным территорией Юго-
Восточной Азии.

Развитие эпизоотии HPAI/H5J  
в период 2013—2016 гг.

Зимой 2013—2014 гг. эпизоотически важные генотипы 
HPAI/H5JN8/2.3.4.4 формировались в зимовочном ареале 

Рис. 4. Схема формирования реассортационных генотипов HPAI/H5J в период 2013—2016 гг. на территории Юго-Восточной Азии и 
Северной Америки.

Сокращенные обозначения штаммов: 1111 — A/duck/Eastern China/1111/2011 (H5N2); 195750 — A/American green-winged teal/Washington/195750/2014 
(H5N1); 40964 — A/northern pintail/Washington/40964/2014 (H5N2); AI12 — A/blue-winged teal/Texas/AI12-909/2012 (H7N1); C3118 — A/bufflehead/
California/3118/2011 (H4N8); C4935 — A/bufflehead/California/4935/2012 (H11N2); D3 — A/Baikal teal/Korea/Donglim3/2014 (H5N8); eJ28 — A/
environment/Jiangxi/28/2009 (H11N9); HKWF — A/northern shoveler/California/HKWF392sm/2007 (H10N7); k1203 — A/duck/Jiangsu/k1203/2013 (H5N8); 
OS — A/American green-winged teal/Wisconsin/11OS3425/2011 (H12N5); SKD3 — A/Baikal teal/Korea/Donglim3/2014 (H5N8); SKG1 — A/breeder duck/

Korea/Gochang1/2014 (H5N8).



253

Вопросы вирусологии. 2016; 61(6)
DOI: http://dx.doi.org/10.18821/0507-4088-2016-61-6-245-256

Обзоры

ских фермах в 2014—2016 гг.; <D3> закрепился в популя-
циях диких пластинчатоклювых.

Через Корейский полуостров проходит Дальне-
восточно-Притихоокеанское миграционное русло [20] 
(см. рис. 2), поэтому весной 2014 г. <D3> проник в 
Юго-Восточную Азию. Кроме того, перезимовавшие на 
Корейском полуострове птицы широким веером разле-
таются по территории Северной Евразии, где смешива-
ются в гнездовых ареалах с птицами других миграци-
онных русел. Так, осенью 2014 г. <D3> был обнаружен 
в Якутии (A/wigeon/Sakha/1/2014) [76], Нидерландах, 
Германии, Великобритании и Италии [77—79]; мигра-
ции птиц в восточном направлении инициировали эпи-
зоотический процесс в Японии [79], в северном направ-
лении — в гнездовых ареалах Северо-Восточной Азии, 
откуда через Берингов пролив стала достижимой терри-
тория Северной Америки осенью того же года [20, 80] 
(см. рис. 2).

В конце ноября 2014 г. на западном побережье Канады 
недалеко от границы с США в Абботсфорде среди индеек 
и в Чилливаке среди кур вспыхнула эпизоотия с высокой 
летальностью, вызванная HPAI/H5JN2 [81]. Обследова-
ние близлежащих природных биотопов выявило падеж 
среди диких птиц водного экологического комплекса на 
сопредельной американской территории [82]. Практи-
чески идентичный канадским штаммам прототипный 
штамм A/northern pintail/Washington/40964/20148 принад-
лежал к НА-подгруппе 2.3.4.4 (вследствие чего подгруппа 
получила название «Евразийско-Американская» (см. рис. 
3)) и представлял собой реассортант (<AmN2>) евразий-
ского генотипа <D3> и американских LPAI (см. рис. 4) [83]. 
Штамм A/gyrfalcon/Washington/41088-6/2014, изолирован-
ный от кречета (Falco rusticolus), полностью соответство-
вал <D3> [84], и в декабре 2014 г. именно этот генотип стал 
причиной серии локальных эпизоотий среди цесарок, цы-
плят, уток и гусей на частных подворьях в расположенном 
южнее штате Орегон. В этот же период от чирка-свистунка 
(Anas crecca) в штате Вашингтон был изолирован A/Ameri-
can green-winged teal/Washington/195750/2014 — генотип 
<AmN1> — реассортант <D3> и местных LPAI [85] (см. 
рис. 4). При этом указанные эпизоотические штаммы от-
личались от A/Alberta/01/2014 [K, G, D, 5J, F, 1J, F, 1E], 
принадлежавшего к подгруппе 2.3.2.1.c и изолированного 
в Канаде в результате заражения на территории Китая [86]. 
Таким образом, на территории Северной Америки присут-
ствуют 3 различных генотипа HPAI/H5J: восточноазиат-
ский <D3> и сформировавшиеся с его участием <AmN1> 
и <AmN2> (см. рис. 4).

Занос HPAI/H5J осенью 2014 г. в Калифорнийский 
зимовочный ареал происходил вдоль Тихоокеанского 
миграционного русла диких пластинчатоклювых [20]. 
Однако уже весной 2015 г. во время весенних миграций 
птиц по Северо-Американскому континенту вирус обна-
руживался вдоль других миграционных путей, в первую 
очередь Миссисипского [85]. По данным МЭБ, в период 
с декабря 2014 г. по июнь 2015 г. в США были зареги-
стрированы 232 эпизоотические вспышки (свыше 50 
млн голов), связанные с HPAI/H5J (<D3> и <AmN2>), 
на территории 15 штатов: от Вашингтона на западе до 
Индианы и Арканзаса на востоке. Это свидетельствует о 

диссеминации вируса в гнездовых ареалах центральной 
и северной части континента. Имеющиеся данные по-
зволяют заключить, что по крайней мере массовые за-
носы HPAI/H5J в Центральную и Южную Америку пока 
отсутствуют. Однако это, несомненно, случится во время 
ближайших осенних миграций по мере расширения аре-
ала вируса в гнездовых ареалах Северной Америки [20]. 
Учитывая циркуляцию среди рукокрылых Центральной 
Америки уникальных вариантов вируса гриппа A [11, 
12], следует внимательно отнестись к возможности по-
явления здесь неожиданных реассортантов HPAI.

Поскольку мигранты из Северо-Восточной Азии со-
ставляют меньшинство в зимовочных ареалах птиц Се-
верной Америки, там еще отсутствует значительная 
иммунная прослойка, которая только начала формиро-
ваться. Поэтому в 2014—2016 гг. в североамериканском 
зимовочном ареале не происходило формирование новых 
HA-подгрупп, как это наблюдалось и наблюдается в зимо-
вочных ареалах на территории Старого Света. Однако в 
ближайшие годы в процессе увеличения доли иммунных 
особей следует ожидать появления новых генетических 
вариантов HPAI/H5J на Американском континенте.

Двадцать лет — это миг для глобальной эволюции ви-
руса, но и его хватило для того, чтобы HPAI/H5J проде-
монстрировал потенциал своей экологической пластич-
ности. Человечество пока не в силах ограничить этот 
потенциал, но понимание механизмов его реализации 
позволяет минимизировать ущерб от эпизоотий и эпи-
демий в интересах устойчивого развития.
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