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ВИРУС ИНФЕКЦИОННОГО НЕКРОЗА ГЕМОПОЭТИЧЕСКОЙ ТКАНИ, НЕРКА, ПРИРОДНЫЙ ОЧАГ 
ИНФЕКЦИИ, ПАТОГЕН, ХОЗЯИН, ЭПИЗООТИЧЕСКИЙ ПРОЦЕСС
Многолетние (2004–2021 гг.) вирусологические исследования показали, что оз. Курильское является 
природным очагом вируса инфекционного некроза гемопоэтической ткани (IHNV), в котором 
выработался и поддерживается гомеостаз. Филогенетические исследования продемонстрировали 
уникальность типичных изолятов IHNV в области midG, выделенных у нерки, что поддерживает 
гипотезу замкнутой циркуляции вируса в природном очаге оз. Курильского, без заноса из других 
водоемов Камчатки. 
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Long-term (2004–2018) virological studies have shown that the Kurile Lake is a natural focus of infectious 
hematopoietic necrosis virus (IHNV). A hypothesis about the survival of the virus as a species is discussed. 
The results of the phylogenetic analysis of the midG region showed that typical IHNV genetic sequences found 
in sockeye salmon from Kurile Lake are unique and have single mutations. This confirms the assumption that 
the lake is a closed system, and fish from other reservoirs were not brought into it.

Вирус инфекционного некроза гемопоэтической 
ткани (Infectious hematopoietic necrosis virus – 
IHNV) относится к сем. Rabdoviridae, роду 
Novirhabdovirus, является возбудителем инфекци-
онного некроза гемопоэтической ткани (IHN) — 
заболевания, наносящего большой экономический 
ущерб в аквакультуре. Международным эпизоо-

тическим бюро IHN включен в Перечень болезней, 
которые необходимо контролировать на государ-
ственном уровне (Manual of Diagnostic.., 2021).

Первый известный природный очаг IHNV был 
обнаружен в популяциях дикой нерки (Oncorhyn­
chus nerka) в водоемах Северной Америки (50-е 
годы XIX в.). Впоследствии вирус стремительно 
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распространился по миру (его обнаружили в 21 
стране) и адаптировался к другим видам лососей 
благодаря бурному развитию рыбоводства, гло-
бальной торговле производителями и икрой лосо-
севых (Rucker et al., 1953; Watson et al., 1954). На 
тихоокеанском побережье России IHNV впервые 
выделили в 2001 г. у половозрелой нерки 
(Oncorhynchus nerka) из бассейна р. Большой, в 
котором расположены рыбоводные заводы Кам-
чатки (Рудакова, 2003). 

В зарубежной литературе большое количе-
ство работ направлено на разностороннее изуче-
ние вируса, его филогению и связи с простран-
ственным распространением, внутривидовой 
гетерогенностью патогена и его хозяина, факто-
ров риска для распространения в аквакультуре 
(Wolf, 1988; Bootland, Leong, 1999; Dixon, 2016). 
В России в доступной литературе, в основном, 
описываются случаи выделения IHNV в рыбо-
водных хозяйствах и разработка методов экс-
пресс-диагностики заболевания (Апасова и др., 
2009; Завьялова и др., 2017). Данных об изучении 
природных очагов вируса инфекционного некро-
за гемопоэтической ткани мы не нашли. Одна из 
причин, вероятно, в том, что в Северной Амери-
ке, где IHNV является эндемиком, уже не суще-
ствует паразитарных систем IHNV – нерка, в 
которые бы не вмешался человек во время интен-
сивного развития аквакультуры и другой хозяй-
ственной деятельности (Лихатович, 2004; 
McDaniel, 1994). Поэтому определить первона-
чальные природные очаги вируса инфекционно-
го некроза гемопоэтической ткани и показать 
взаимодействие системы «паразит–хозяин» — за-
дача достаточно трудная, но актуальная. 

Оз. Курильское расположено в бассейне 
р. Озерной и является ее истоком (юго-западное 
побережье Камчатки). Этот нагульно-нерестовый 
водоем экономически самый важный на всем ази-
атском побережье Северной Пацифики. В его бас-
сейне воспроизводится крупное стадо нерки, за-
нимающее первое место по численности этого 
вида в Азии (Бугаев, Кириченко, 2008). Удален-
ность района, его нахождение на территории го-
сударственного природного заказника федераль-
ного значения «Южно-Камчатский» помогло убе-
речь озеро от создания рыбоводных заводов (ЛРЗ) 
и интродукции в него нерки из других бассейнов. 
Поэтому мы рассматриваем бассейн оз. Куриль-
ского как вероятный природный очаг IHNV. 

Вирусологическое тестирование популяции 
нерки и определение превалентности IHNV в 
оз. Курильском специалисты КамчатНИРО прово-
дят с 2004 г., полученная информация позволила 
провести описательное моделирование распро-
странения вируса на нерестилищах озера (Руда-
кова, 2008; Рудакова, Бочкова, 2013). 

Представленные в статье данные по превалент-
ности IHNV (по материалам 2004–2021 гг.) впер-
вые дополнили результатами филогенетических 
исследований большого количества изолятов ви-
руса, что помогло лучше понять механизм цирку-
ляции и сохранения вируса как вида в природном 
очаге оз. Курильского.

Цель работы — рассмотреть особенности цир-
куляции IHNV в популяции нерки оз. Курильско-
го, используя традиционные популяционно-эко-
логические подходы и методы популяционной 
генетики.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Вирусологическое тестирование

В 2004–2018 гг. и 2021 г. проводили вирусоло-
гическое обследование нерки в оз. Курильском. 
Всего исследовали 1239 половозрелых рыб и 240 
сеголеток. 

Половозрелых рыб отлавливали сетью на ры-
боучетном заграждении (РУЗ) в истоке р. Озерной 
во время нереста на нерестилищах «Исток», 
«Баня», «бухта Северная», сеголеток — малько-
вым неводом на нерестилищах «Баня» и «бухта 
Северная».

Объем единовременной случайной выборки 
половозрелых рыб был не менее 30 экз. У всех по-
ловозрелых лососей органы (почка, селезенка) и 
овариальную жидкость (у самок) отбирали инди-
видуально непосредственно на месте вылова и 
транспортировали в термоконтейнере с хладаген-
том (+4–6 °С) в лабораторию. Время транспорти-
ровки и хранения не превышало 4 суток. 

Объем единовременной случайной выборки 
молоди был 60 экз. Молодь помещали в емкости с 
аэрацией воды компрессором и доставляли в ла-
бораторию живыми в день отлова. При вирусоло-
гическом тестировании молодь объединяли в пулы 
по 5 шт. (Сборник инструкций.., 1998).

Для исследований отбирали рыб с текучими по-
ловыми продуктами или уже отнерестившихся, так 
как, по литературным данным, вероятность выделе-
ния вируса у таких рыб повышается (Wolf, 1988).
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Для заражения патматериалом перевиваемой 
линии клеток EPC (эпидермальные новообразова-
ния больного оспой карпа Cyprinus carpio) исполь-
зовали модифицированную методику, разработан-
ную в вирусологической лаборатории ВНИИПРХ 
(Сборник инструкций.., 1998). Вирус был иденти-
фицирован как IHNV с помощью реакции нейтра-
лизации (Сборник инструкций.., 1998) с использо-
ванием кроличьей антисыворотки (Дж. Кауфман, 
Департамент рыб и дикой природы Орегона, Кор-
валлис, Орегон, США). С 2010 года идентифика-
цию вируса также проводили с помощью полиме-
разной цепной реакции с обратной транскрипцией 
(ОТ-ПЦР) (mid-G) (Troyer, Kurath, 2003). Суперна-
тант с IHNV, полученный на клеточной линии 
после удаления дебриса, замораживали на –70 °C 
для дальнейшего секвенирования и филогенети-
ческих исследований.

Превалентность (Р) рассчитывали по формуле 
(Власов, 2004): 

P = D/n,                              (1),
где D — число особей, у которых выделили IHNV, 
n — число обследованных особей.

Среднемноголетние значения превалентности 
IHNV (Рр) в популяции нерки оз. Курильского рас-
считывали как среднее значение максимальной 
ежегодной превалентности IHNV (P) за 15 лет 
(2004–2018 гг.) за все даты обследований и отдель-
но по месяцам Рр (за месяц). Доверительный интервал 
(ДИ) для Рр находили по таблице «Значения 95% 
доверительного интервала для пропорций» (Дуд-
ников, 2004). 

Методы молекулярной биологии
Провели филогенетическое типирование изо-

лятов IHNV, выделенных от 70 рыб в разные годы 
и на разных нерестилищах оз. Курильского. Ви-
русный супернатант, полученный на перевиваемой 
линии клеток EPC, использовали в качестве ма-
трицы для амплификации полимеразной цепи с 
обратной транскриптазой (RT-PCR) и нуклеотид-
ного секвенирования области midG, как описано 
в статьях зарубежных исследователей (Troyer, 
Kurath, 2003; Garver et al., 2003, Batts et al., 2017). 
Ген G был выбран для анализа, поскольку извест-
но, что гликопротеин играет важную роль в ини-
циации инфекции, а область основания 303, на-
зываемая midG, обладает высокой гетерогенно-
стью и содержит предполагаемые антигенные 
детерминанты (Nichol et al., 1995). Регион из 303 

оснований, от нуклеотидов с 686 до 988 гена G 
IHNV (регистрационный номер U50401 в GenBank 
( h t t p s : / / w w w. n c b i . n l m . n i h .g ov/ n u c c o r e /
U50401.1?report=genbank) был секвенирован, как 
описано ранее (Emmenegger et al., 2000). Необра-
ботанные данные последовательности, получен-
ной после секвенирования, редактировали с ис-
пользованием программного обеспечения 
Sequencher 4.1 (Gene Codes Corporation), а файлы 
последовательностей выравнивали и анализиро-
вали с помощью программы MacVector 6.5.3 и 
программного обеспечения AssemblyLIGN 1.0/9 
(International Biotechnologies, Inc.). 

Филогенетические анализы выполнили с по-
мощью PAUP* версии 4.0b (Swofford, 1998) с ис-
пользованием 1000 начальных копий повторных 
данных. Последовательности IHNV mid-G камчат-
ских изолятов проанализировали и сравнили с 
североамериканскими последовательностями 
IHNV из набора американской базы данных 
“Molecular Epidemiology of Aquatic Pathogens. 
Infectious Hematopoietic Necrosis Virus (MEAP-
IHNV)” (http://gis.nacse.org/ihnv/#).

Для идентификации изолятов использовали 
«Универсальный указатель последовательности», 
или «USD», для генотипов midG — mGXXXg, где 
XXX — это присвоенное трехзначное число, иден-
тифицирующее конкретную последовательность 
midG, а g указывает основную геногруппу U, M 
или L (https://gis.nacse.org/ihnv/help/ihnv/ihnv_
fullstory.html) (Emmenegger et al., 2000).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
При вирусологическом тестировании проб органов 
половозрелой нерки (во все годы исследований) и 
сеголеток (в 2007, 2009 и 2014 гг.) выявили наличие 
на перевиваемых линиях клеток EPC цитопатиче-
ского эффекта (ЦПЭ). В реакции нейтрализации 
и ПЦР выделенные агенты были идентифициро-
ваны как вирус инфекционного некроза гемопоэ-
тической ткани. 

Превалентность IHNV у рыб варьировала в 
зависимости от месяца отбора проб и года иссле-
дований и изменялась от 0 до 0,7 (рис. 1, табл. 1). 
В 2019 и 2020 гг. отбор проб не проводили, а в 
2021 г. превалентность IHNV составила 0,47.

Нерест нерки в бассейне оз. Курильского рас-
тянут во времени (Бугаев, 2011); чтобы проследить 
изменения превалентности IHNV на нерестили-
щах, отбор проб проводили ежемесячно с июля по 
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октябрь до 2014 г. Среднемноголетняя превалент-
ность вируса в октябре была в два раза выше, чем 
в августе и сентябре (табл. 1). В июле IHNV вы-
делили только в 2007 г.

В межгодовом аспекте самую низкую (< 0,2) 
превалентность отмечали в 2011, 2016 и 2017 годах 
(рис. 1), однако в эти годы отбор проб проводили 
только в августе и сентябре, а повышение прева-
лентности, как правило, наблюдается в октябре 
(табл. 1). Высокие показатели превалентности 
IHNV (Р < 0,5) регистрировали в 2007, 2009, 2010, 
2012, 2013, 2014 и 2018 гг. (рис. 1), когда отборы 
проб проводили именно в октябре. Среднемного-
летнее значение превалентности IHNV в оз. Ку-
рильском (данные 2004–2018 гг.) составило 0,42 
(ДИ: 0,3; 0,56). 

Значимо выше значений Рр превалентность 
вируса была в 2007, 2009 и 2012 гг., причем в 2007 г. 
она была самой высокой — 0,7. Одной из суще-
ственных причин этого была, вероятно, экстре-
мально высокая численность половозрелой нерки, 
зашедшей на нерест в оз. Курильское в 2007 г. По 
литературным данным, высокая плотность ско-
плений чувствительных особей является одним 
из факторов успешной передачи патогена через 
воду от рыб-вирусоносителей (Reno, 1998). 
В 2007 г. вирус был выделен и у сеголеток, отлов-
ленных в местах массового нереста половозрелых 
рыб-вирусоносителей, которые могли служить 

источником заражения. Локальные естественные 
вспышки болезни, вероятно, являются одним из 
регуляторов численности в периоды экстремально 
высокого количества нерестящихся рыб, подобную 
картину наблюдали в США в оз. Чилко (Williams, 
Amend, 1976).

Таким образом, результаты многолетних ви-
русологических тестирований половозрелой нерки 
и молоди не показали статистически значимой 
тенденции к изменению превалентности вируса в 
оз. Курильском во времени, что указывает на дли-
тельную циркуляцию IHNV в системе патоген–
хозяин, в которой выработался и поддерживается 
гомеостаз. 

Далее представим результаты филогенетиче-
ских исследований изолятов IHNV, выделенных у 
нерки в оз. Курильском, и сравним их с данными, 
полученными для других водоемов Камчатки и 
Северной Америки. Среди геногрупп IHNV в Се-
верной Америке U имеет наименьшее генетиче-
ское разнообразие в гене G — 1,6% нуклеотидов 
(1,8% аминокислот). Выдвигается гипотеза, что 
именно в этой группе находится общий предок 
IHNV, который был выявлен у нерки на Аляске и 
в штате Вашингтон в 50-е гг. прошлого века 
(Kurath et al., 2003).

Ранее проведенное филогенетическое типиро-
вание показало, что изоляты IHNV с Камчатки и 
из Северной Америки идентичны или очень близ-

Рис. 1. Максимальная ежегодная (сплошная линия) и среднемноголетняя величина превалентности IHNV (Рр) (пунктирная линия) у половозрелой нерки из оз. Курильского в 2004–2018 гг. на всех обследованных нерестилищах
Fig. 1. The maximum annual (solid line) and the average long-term IHNV (Рр) prevalence (dotted line) in mature sockeye 
salmon of Kurile Lake in 2004–2018 in all spawning grounds examined

Таблица 1. Изменение превалентности IHNV у половозрелой нерки в оз. Курильском по месяцам исследований
Table 1. Dynamics of IHNV prevalence in mature sockeye salmon in Kurile Lake by months of the research period

Месяц / Month Превалентность / Prevalence
Pmin Pmax Рр (за месяц)

Август / August 0 0,48 0,2
Сентябрь / September 0,1 0,5 0,25
Октябрь / October 0,29 0,63 0,47
Примечание: Рр (за месяц) — среднемноголетняя превалентность по месяцам
Note: Рр (in month) – long-term average prevalence by months
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ки генетически и находятся в U-геногруппе 
(Rudakova et al., 2007). Поэтому можно предпо-
ложить, что вирус у нерки в оз. Курильском цир-
кулирует уже давно, а был впервые обнаружен 
только в 2004 г., когда начали проводить вирусо-
логические исследования. 

Наши результаты филогенетических исследо-
ваний выявили генетические последовательности 
IHNV (midG223U; midG227U; midG321U), типич-
ные только для нерки из оз. Курильского. Они 
являются уникальными и нигде больше в мире не 
встречались (http://gis.nacse.org/ihnv/). На Камчат-
ке изоляты midG223U мы выделяли также и у 
производителей, вернувшихся на нерест к ЛРЗ 
Озерки (бассейн р. Большой), что, вероятно, свя-
зано с тем, что туда завозили оплодотворенную 
икру нерки из оз. Курильского (Рудакова, неопуб-
ликованные данные) (рис. 2). 

В остальных водоемах и на ЛРЗ Камчатки, где 
выделили вирус у нерки и провели филогенетиче-
ские исследования, типичных для оз. Курильского 
midG не обнаружили. 

Сравнительный анализ изолятов IHNV оз. Ку-
рильского показал, что основной тип нуклеотид-
ной последовательности вируса — midG223U — 
выделяли все 16 лет на разных нерестилищах 
озера. Четыре другие обнаруженные здесь после-

довательности IHNV имели по одной нуклеотид-
ной замене — midG227U, midG321U, midG263U и 
midG364U — и могли быть результатом случайных 
мутаций, которые не закрепились в популяции 
(табл. 2). Причем первые две были уникальными 
и выделены только в оз. Курильском, а две послед-
ние выделяли ранее у нерки в США. Интересно, 
что midG263U, которая имеет одну несинонимич-
ную замену нуклеотида, выделяли только один 
раз в 2013 г. в США, а midG264U, которая имеет 
тоже одну, но синонимичную замену нуклеотида, 
выделяли 5 раз (табл. 2).

Результаты филогенетического типирования 
дают основание для гипотезы, что оз. Курильское 
избежало интродукции в него нерки из других 
бассейнов и является закрытой системой, где цир-
кулирует своя популяция IHNV.

Чтобы понять причины гомеостаза в парази-
тарной системе IHNV/нерка (далее «ПС») в бас-
сейне оз. Курильского и уникальность большин-
ства выделенных изолятов, проведем анализ функ-
циональной организации ПС. Вирусы — облигат-
ные паразиты, которые способны размножаться 
только в клетках хозяина (Wolf, 1988). Нерка после 
размножения на нерестилище погибает, таким 
образом, для дальнейшего сохранения IHNV как 
вида ему необходима смена хозяина. Выход вирус-

Рис. 2. Временная шкала (2001–2015 гг.) расположения разных генетических типов камчатских изолятов IHNV 
(“USD”, для генотипов midG) в соответствии с местом отбора проб (Бассейн р. Большой: МН — Малкинский ЛРЗ; 
GV — р. Ганальский Вахтанг; LN — оз. Начикинское; OH — ЛРЗ Озерки. Бассейн р. Озерной: LK — оз. Курильское. 
Бассейн р. Паратунки: LD — оз. Дальнее. Бассейн р. Камчатки: LA — оз. Азабачье. Бассейн р. Лиственничной: 
LL — оз. Лиственничное) (Batts et al., 2017)
Fig. 2. The time scale (2001–2015) of the distribution of different genotypes of the IHNV isolates from Kamchatka (“USD”, 
for the genotypes midG) in relation to the sampling location (Bolshaya R. basin: MH – Malkinsky Salmon Hatchery; GV – 
Ganalsky Vakhtang R.; LN – Nachikinskoye Lake; OH – Ozerki Salmon Hatchery. Ozernaya R. basin: LK – Kurile Lake. 
Paratunka R. basin: LD – Dalneye Lake. Kamchatka R. basin: LA – Azabach Lake. Listvennichnaya R. basin: LL – Listven-
nichnoye Lake) (Batts et al., 2017)
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ных частиц происходит с овариальной и семенной 
жидкостью в воду во время нереста, а также из 
трупов погибших рыб, что обеспечивает выжива-
ние популяции вируса за счет его передачи: 

1) неинфицированным половозрелым рыбам 
(Mulcahy et al., 1983); 

2) чувствительным сеголеткам нерки преды-
дущей генерации (Рудакова, 2008); 

3) в гнезде на поверхности икринок (Mulcahy, 
Pascho, 1985); 

4) через донные отложения (Smith et al., 1978). 
Таким образом, фаза циркуляции IHNV в при-

родном очаге оз. Курильского начинается во время 
созревания первых производителей-вирусоноси-
телей (середина июля) и заканчивается, вероятно, 
в декабре–январе, когда завершается массовый 
нерест, отсутствуют сеголетки на нерестилищах 
и температура воды опускается ниже 3 °С (Бугаев, 
Кириченко, 2008). По литературным данным, ви-
рус передается от рыбы к рыбе через воду, заболе-
вание с клиническими признаками и гибелью на-
блюдают только у молоди в период от рассасыва-
ния желточного мешка до возраста 4–6 месяцев 
(Wolf, 1988). Во время вспышки заболевания вирус 
выделяли у выжившей молоди на протяжении 
примерно двух месяцев после инфицирования 
(Wolf, 1988; Drolet, Chiou, 1995). Далее вирус не-
возможно выделить у молоди 1+…2+ и вплоть до 
момента созревания и возврата на нерест в пре-

сную воду (Meyers et al., 1990). Наши многолетние 
данные подтверждают эти выводы: у незрелых 
особей еще без брачной окраски, подошедших к 
озеру, нам удалось выделить вирус только у одной 
из 100 обследованных рыб.

Фазе циркуляции вируса посвящено много 
исследований, в том числе она подробно описана 
в обобщающих работах (Wolf, 1988; Bootland, 
Leong, 1999; Dixon, 2016). Далее следует фаза се-
зонной резервации IHNV с декабря по июль, когда 
для размножения вируса нет подходящих условий 
в природном очаге оз. Курильского. Мы согласны 
с мнением американских ученых (Bootland, Leong, 
1999), что для IHNV, как и для других вирусов 
(например, бешенства и чумы), характерен процесс 
персистенции возбудителя в организме хозяина в 
неинфекционной форме, с последующим перехо-
дом в инфекционную. Вероятно, фаза резервации 
IHNV начинается после заражения и выживания 
сеголеток, когда вирус перестает размножаться в 
организме хозяина. 

Мы предполагаем два пути его резервации:
1) После раздевания вируса в клетке-мишени 

хозяина происходит последовательное транскри-
бирование генов, образуются моноцистронные 
субгеномные РНК, кэпированые и полиаденили-
рованные (Kurath, 2014). Это еще не инфекцион-
ный вирус, а его отдельные компоненты. Возмож-
но, в таком состоянии вирус может персистировать 

Таблица 2. Отличия изолятов IHNV, выделенных у нерки оз. Курильского в 2004–2021 гг.
Table 2. Difference of the IHNV isolates obtained from sockeye salmon of Kurile Lake in 2004–2021 

Универсальный 
указатель после-
довательности

Generic sequence 
pointer

Возрастная 
группа рыб
Age group

Год выделения
When obtained

Другие места выделения 
(http://gis.nacse.org/ihnv/)

Where else obtained

Замена 
нуклеоти-

дов*
Nucleotide 

substitution*

midG223U
Половозрелые
Mature

2004–2018 
и 2021 Нет / Nowhere 0Сеголетки

Underyearlings 2007, 2014

midG227U
Половозрелые
Mature 2005, 2008

Нет / Nowhere 1Сеголетки
Underyearlings 2009

midG321U
Половозрелые
Mature

2014
Нет / Nowhere 1Сеголетки

Underyearlings
Не выделен
Not obtained

midG263U
Половозрелые
Mature

Не выделен
Not obtained

Половозрелая нерка, ЛРЗ штат Айдахо, 
США, 2013 г. — 1 изолят
Mature sockeye salmon, SH in Idaho, US, 
2013 – 1 isolate

1Сеголетки
Underyearlings 2009

midG264U
Половозрелые
Mature 2009 Половозрелая чавыча, ЛРЗ штат Вашингтон, 

США, 2013–2014 гг. — 5 изолятов
Mature chinook salmon, SH in Washington, US, 
2013–2014 – 5 isolates

1Сеголетки
Underyearlings

Не выделен
Not obtained

Примечание: Замена нуклеотидов* — означает количество нуклеотидных замен на участке midG по отношению к изоляту 
midG223U
Note: Nucleotide substitution* – the number of nucleotide substitutions in the part midG relatively to the isolate midG223U
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в клетках рыб до момента их полового созревания 
при возврате на нерестилище. 

2) Вирус реплицируется и накапливается в 
тканях рыб, но иммунная система хозяина блоки-
рует его активное размножение. 

Данных о том, что запускает механизм сборки 
патогена и/или начала его активного размножения 
в доступной литературе не нашли; предполагаем, 
что он как-то связан с механизмом созревания по-
ловых продуктов у нерки. 

Мы не поддерживаем гипотезы, что фаза ре-
зервации IHNV может проходить на поверхности 
икринки в нерестовых буграх или донных отло-
жениях (Mulcahy, Pascho, 1985), поскольку для 
успешного заражения необходима большая кон-
центрация вирусных частиц в определенном объ-
еме воды. Так как вирус не может размножаться 
вне хозяина, то с декабря по июль происходит его 
рассредоточение по всему объему оз. Курильского 
(15,042 км3, по данным Николаева и Николаевой, 
1991), и его концентрация становится очень низ-
кой, даже при условии его выживания в течение 
восьми месяцев.

Если наша теория верна, то вирус находится в 
фазе резервации в среднем 4 года, сохраняясь в 
организме хозяина, и возвращается с ним в родной 
водоем, что обеспечивает постоянство уникаль-
ности его midG. Эта гипотеза подтверждается 
открытием, что генетические типы IHNV (U, M, 
L) связаны с их географическим распространени-
ем (Kurath et al., 2003). Логично предположить, что 
этот факт обусловлен хомингом тихоокеанских 
лососей — механизмом, обеспечивающим само-
сохранение от перенаселенности в реках и вырож-

дения (https://www.rgo.ru/en/kamchatskoe-kraevoe-
otdelenie/ob-otdelenii/stati/geoekologicheskaya-
gipoteza-o-hominge). 

Так как вирус — облигатный патоген и всеце-
ло зависит от хозяина, проследим изменения в 
численности и биологических показателях попу-
ляции нерки. За продолжительную историю ис-
следований нерки стада р. Озерной в динамике ее 
численности прослеживались и подъемы, и паде-
ния, связанные как с условиями роста рыб, так и 
с уровнем эксплуатации популяции промыслом. 
С 2006 г. популяция перешла на новый, более вы-
сокий, являющийся исторически максимальным 
с 1941 г. уровень численности. Средняя числен-
ность подходов в 2006–2020 гг. составляла при-
мерно 11,9, а заходов производителей на нерест в 
оз. Курильское — 1,9 млн рыб, только в 2007 г. этот 
показатель был значительно выше среднего (около 
5 млн рыб) (рис. 3).

Анализ количественных и качественных ха-
рактеристик молоди и взрослой нерки не показал 
заметных отклонений от средних показателей в 
2009, когда выявили мутации IHNV, идентичные 
американским (табл. 2). В этот год численность 
подхода производителей нерки к р. Озерной и за-
хода рыб в оз. Курильское на нерест была значи-
тельно ниже среднемноголетних значений (рис. 3). 
Длина и масса тела производителей в 2009 г. рав-
нялась средним показателям, однако в целом за 
многолетний период происходит снижение этих 
показателей в популяции нерки (рис. 4). 

В значениях биологических показателей и ве-
личине ската смолтов в 2006–2020 гг. не наблюда-
ли существенных отклонений, они находились на 

Рис. 3. Изменения численности подходов стада нерки р. Озерной (А) и заходов производителей на нерест в 
оз. Курильское (Б) в 2006–2020 гг.
Fig. 3. The dynamics of the Ozernaya River sockeye salmon spawning runs (А) and adult escapement into the Kurile 
Lake (Б) in 2006–2020
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уровне среднемноголетних значений. Таким об-
разом, среднемноголетняя превалентность пара-
зита (IHNV) на уровне 0,42 в целом не оказывает 
негативного воздействия на популяцию хозяина, 
что является еще одним доказательством, что эта 
система в оз. Курильском находится в состоянии 
гомеостаза.

Анализ литературных данных показал, что в 
2004–2020 гг. изменения температуры, уровень 
воды и прочее находились на среднемноголетнем 
уровне (Лепская, Маслов, 2009; Коломейцев, Леп-
ская, 2021), поэтому эти факторы окружающей 
среды, вероятно, способствовали стабильности 
популяции IHNV и гомеостазу системы «паразит–
хозяин» в оз. Курильском.

В 2009 г. на нерестилище оз. Курильского впер-
вые у половозрелых рыб и у сеголеток нерки, от-
ловленных в один день, выявили разные мутации, 
в том числе аналогичные американским (табл. 2). 
Отметим, что молодь в 2009 г. относилась к по-
колению 2008 г., у которого был выделен IHNV 
типичного типа — midG223U. Что может означать, 
что IHNV, в том числе и с мутациями, передается 
именно от взрослой нерки сеголеткам через воду. 

Нагул нерки в море продолжается от одного 
года до пяти лет, после чего лососи возвращают-
ся в оз. Курильское (р. Озерная) на нерест. Нерка 
р. Озерной в возвратах обычно представлена ры-
бами пяти возрастных группировок: 3+, 4+, 5+, 
6+ и 7+ лет. Доминирует в возвратах нерка воз-
раста 5+ (Бугаев, 2011). Таким образом, возврат 
основной массы рыб поколения 2008 г. был в 
2014 г. (рыбы в возрасте 5+). Мы не обнаружили 
у них изолятов IHNV с мутациями, выявленными 
в 2009 г., но впервые обнаружили уникальную 
midG321U (табл. 2). 

В целом многолетние филогенетические ис-
следования изолятов IHNV показали, что наиболее 
типичным для озера является IHNV типа 
midG223U. Можно предположить два варианта 
возможных генетических изменений в midG виру-
са в оз. Курильском: 1) в популяции патогена пе-
риодически происходят случайные мутации, но 
она возвращается к наиболее стабильному обыч-
ному варианту midG223U; 2) внутрипопуляцион-
ная гетерогенность плюс одна-две синонимичные 
нуклеотидные замены возбудителя имеют место, 
и в популяции циркулирует несколько типов, при 
доминировании midG223U. 

Коренберг (2010) отмечал, что популяция воз-
будителя в природном очаге может иметь одно-
временно несколько вариантов определенного 
гена. Всем микроорганизмам в большей или мень-
шей мере свойственна клональная изменчивость, 
которая имеет адаптивный характер. Это позво-
ляет микроорганизму быстро приспосабливаться 
к совершенно разным условиям внутренней среды 
его естественных хозяев, а также к прямому и 
косвенному воздействию факторов внешней сре-
ды. Известно, что гликопротеин IHNV играет важ-
ную роль в инициации инфекции и содержит пред-
полагаемые антигенные детерминанты для успеш-
ного проникновения в клетку хозяина (Nichol et 
al., 1995). Существенные мутации вируса в этой 
области могут быть связаны с совершенствовани-
ем иммунного ответа хозяина.

Причины, вызвавшие мутации в изолятах 
IHNV в 2009 г., аналогичные американским, еще 
предстоит выяснить. По литературным данным, 
динамический полиморфизм генетической струк-
туры популяции возбудителя — это нормальное 
явление, обеспечивающее природным очагам 

Рис. 4. Изменения средней длины и массы тела взрослой нерки р. Озерной в 2006–2020 гг.
Fig. 4. The dynamics of the average body length and weight of mature sockeye salmon in the Ozernaya R. in 2006–2020
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большую устойчивость, в частности при усилива-
ющемся воздействии факторов среды (Коренберг, 
1983; Korenberg, 1989; Литвин, Коренберг, 1999). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Многолетние вирусологические исследования по-
казали, что среднемноголетняя превалентность 
IHNV в оз. Курильском составила 0,42 (ДИ: 0,3; 
0,56) и не подвержена значительным годовым ко-
лебаниям, что указывает на гомеостаз паразитар-
ной системы нерка-IHNV. В пользу гомеостаза 
системы также говорит относительная стабиль-
ность среднемноголетних биологических показа-
телей популяции нерки и высокие ее возвраты в 
р. Озерную.

У молоди на естественных нерестилищах воз-
можны вспышки заболевания и гибель на отдель-
ных локальных участках, когда численность по-
ловозрелых рыб и молоди достигает определенных 
пороговых значений. Таким образом, вирус может 
быть одним из факторов, поддерживающих опти-
мальную численность нерки в оз. Курильском.

Фаза циркуляции вируса в природном очаге 
оз. Курильского заканчивается при окончании 
действия благоприятных факторов среды и гибели 
большей части половозрелых рыб, очевидно в де-
кабре каждого года. Далее следует фаза резерва-
ции IHNV. Мы предполагаем, что в это время 
вирус сохраняется в организме переболевшей и 
выжившей молоди, которая уходит на нагул в море 
и возвращается на нерестилище в основной массе 
в возрасте 5+. Только после того как вирусоноси-
тели созревают, вирус можно вновь обнаружить в 
органах и тканях хозяина. Именно в это время 
запускается механизм его размножения, накопле-
ния и передачи чувствительным сеголеткам на 
нерестилище. И циклы повторяются.

Филогенетические исследования показали, что 
типичные генетические последовательности 
IHNV, обнаруженные у нерки из оз. Курильского, 
являются уникальными. На основании чего мы 
предполагаем, что озеро является закрытой систе-
мой, в которую не завозили нерку из других водо-
емов. 

В 2009 г. впервые за 16 лет исследований обна-
ружили мутации в популяции вируса оз. Куриль-
ского, аналогичные американским. В остальные 
годы в озере циркулировал генотип с единичными 
синонимичными заменами нуклеотидов в области 
midG. Биологические показатели половозрелых 

рыб и молоди за период исследований находились 
на уровне среднемноголетних значений. Темпера-
турный режим и уровень воды в эти годы также 
не имели аномалий. Следовательно, эти факторы 
не могли играть решающей роли в мутациях ви-
руса. 

Многолетние данные вирусологического те-
стирования и филогенетических исследований 
популяции нерки оз. Курильского поддерживают 
гипотезу персистенции IHNV в организме хозяи-
на и возврата с ним на нерестилище. Дальнейшее 
изучение природного очага в оз. Курильском по-
зволит понять, зависит ли внутрипопуляционная 
гетерогенность IHNV в области midG от генера-
ции хозяина и других факторов окружающей сре-
ды.
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