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Глава 1

Этиология COVID-19

 Этиологическим агентом коронавирусной инфекции 2019 г. 
(COVID-19 — Coronavirus disease 2019) является вирус тяжелого 
острого респираторного синдрома 2-го типа (SARS-CoV-2 — Severe 
acute respiratory syndrome 2), входящий в отряд Nidovirales, семей-
ство Corona viridae,  род Betacoronavirus, подрод Sarbecovirus1 и отно-
сящийся к экологической группе природно-очаговых вирусов, есте-
ственным резервуаром которых являются летучие мыши (Chiroptera, 
Microchiroptera) [1–5].

Таксономическое положение семейства Coronaviridae в составе отря-
да Nidovirales [3, 6, 22] представлено в табл. 1.1. Coronaviridae является 
единственным из 14 семейств в отряде Nidovirales, которое содержит па-
тогены человека.

Первый представитель семейства Coronaviridae был открыл 
в 1931 г. — им стал вирус инфекционного бронхита (IBV — Infectious bron-
chitis virus) [7], который в настоящее время носит название коронави-
рус птиц (ACoV — Avian coronavirus) (Coronaviridae, Orthocoronavirinae, 
Gammacoronavirus, Igacovirus) и включает в себя прежде самостоятель-
ные коронавирусы индеек2 (TCoV — Turkey coronavirus) [8, 9] и фазанов 
(PhCoV — Pheasant coronavirus) [8]. Вплоть до начала XXI в. коронави-
русы (точнее, представители подсемейства Orthocoronavirinae) рассма-
тривались как серьезная ветеринарная проблема (табл. 1.2), но их эпи-
демическое значение оставалось недооцененным.

1 Более короткое представление этого тезиса, шаблоном которо-
го мы будем далее пользоваться: SARS-CoV-2 (Nidovirales: Coronaviridae,  
Betacoronavirus, Sarbecovirus).

2 Коронавирусный энтерит индеек, вызываемый TCoV, назывался болез-
нью сизого гребня (bluecomb) [3].
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В 1965 г. D.A. Tyrrell и M.L. Bynoe, сотрудники Медицинского госпи-
таля в г. Солсбери (Великобритания), изолировали первый коронавирус 
человека (HCoV — Human coronavirus) B814 [10]. Год спустя D. Hamre 
и J.J. Procknow из Чикагского университета опубликовали результаты 
изоляции штамма 229E от студента с симптомами острого респиратор-
ного заболевания [11]. В 1967 г. K. McIntosh и его соавторы сообщили 
об изоляции обширной серии вирусов OC1, OC2 и т.д. [12], наибольшую 
известность из которых получил OC43 [13] (табл. 1.3). Известные в те 
годы HCoV считались настолько безопасными, что их даже пассировали 
на волонтерах [10, 14].

Таблица 1.3. Коронавирусы (Orthocoronavirinae) человека (серым фоном 
выделены особо опасные из них) (по данным ICTV, а также [3, 6, 22])

Род Подрод Вирус Год 
открытия Клеточный рецептор

Alpha-
corona-
virus

Duvinaco-
virus HCoV-229E 1966 N-аминопептидаза 

(APN), или CD13

Setracovirus HCoV-NL63 2004
Ангиотензинпревра-
щающий фермент 2-го 
типа (ACE2)

Beta-
corona-
virus

Embecovirus HCoV-OC43 
(BetaCoV-1)

1967 Молекула клеточной 
адгезии, ассоциирован-
ная с раково-эмбрио-
нальным антигеном, 
1-го типа (CEACAM1), 
или CD66a

HCoV-
HKU1

2005

Merbecovirus MERS-CoV 2012 Дипептидилпептидаза 4-го 
типа (DPP4), или CD26

Sarbecovirus SARS-CoV 2002 Ангиотензинпревра-
щающий фермент 2-го 
типа (ACE2) и CD147SARS-CoV-2 2019

История первых HCoV в настоящее время весьма невнятно из-
лагается в научной литературе, и тому есть несколько объяснений: 
во-первых, изоляция проводилась на модели органной культуры 
трахеи 14–22-недельного человеческого эмбриона (human embryonic 
tracheal organ culture)1, что совершенно неприемлемо с точки зре-

1 Отсюда и название вируса — OC43.
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ния современных биоэтических требований [15]; во-вторых, англо-
американская команда исследователей была связана с Медицинским 
госпиталем в г. Солсбери (Великобритания), рядом с которым на-
ходится Центр исследований химического и биологического оружия 
в Портон-Дауне [16]; в-третьих, подавляющее большинство первых 
человеческих коронавирусов (в частности, самый первый, B814 [10]) 
считаются утерянными и в настоящее время отсутствуют в открытых 
микробиологических коллекциях.

«Коронация» коронавирусов состоялась 16.11.1968, когда в свет 
вышел очередной, 5168-й выпуск журнала Nature, в котором группа из 
восьми вирусологов (включая некоторых авторов первых эпидемиче-
ских коронавирусов) опубликовала краткое таксономическое предло-
жение: вследствие характерной морфологии вирионов (рис. 1.1) вирус 
инфекционного бронхита, вирус гепатита мышей, B814, 229E, OC43 
на негативно контрастированных электронных фотографиях — выра-
женного зубчатого (коронообразного)1 обрамления (порядка 20 нм) 
округлых плеоморфных частиц (120–160 нм) — объединить эти ви-
русы в группу coronaviruses [17]. Поскольку перечисленные вирусы 
первоначально рассматривались как миксовирусы2, то предложение 
было направлено профессору A.P. Waterson, возглавлявшему тогда 
группу изучения миксовирусов ICTV. Уже год спустя при описании 
RtCoV [18] в названии статьи был использован термин coronavirus. 
В I Таксономическом каталоге ICTV (1971 г.) [19] коронавирусы были 
выделены в самостоятельный род, а в 1976 г. ICTV присвоил корона-
вирусам статус семейства [20] и включил в него известные в то вре-
мя, но не учтенные в первоначальном предложении [17] коронавирус 
индеек, вирус трансмиссивного гастроэнтерита свиней, коронавирус 
собак, гемагглютинирующий вирус энцефаломиелита свиней, RtCoV, 
коронавирус крупного рогатого скота и вирус эпизоотической вирус-
ной диареи (см. табл. 1.2).

1 В оригинальной статье [15] «зубчатое обрамление» названо «бахромой», 
а именно: «…there is also a characteristic “fringe” of projections 200 Å long…».

2 Миксовирусы (от др.-греч. μύξα — слизь) — устаревшая таксономиче-
ская группа вирусов, предложенная в 1955 г. C.H. Andrewes и включавшая 
в себя вирусы, способные связываться с полисахаридами и гликопротеинами 
на поверхности клетки-мишени. Впоследствии была разделена на несколько 
семейств: Orthomyxoviridae, Paramyxoviridae, Coronaviridae, Pneumoviridae.
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Рис. 1.1. Морфология вириона вируса SARS-CoV (согласно [5])

В 2002 г. человечество было вынуждено пересмотреть свои пред-
ставления о коронавирусах и признать серьезный эпидемический 
и даже пандемический потенциал представителей этого семейства. В тот 
год SARS-CoV (Severe acute respiratory syndrome-related coronavirus) 
(Nidovirales: Coronaviridae, Betacoronavirus, Sarbecovirus, Betacoronavirus, 
Sarbecovirus) был идентифицирован как этиологический агент об-
ширной эпидемии, зародившейся в китайской провинции Гуандун 
(см. табл. 1.3). В период этой эпидемии, 01.11.2002–31.07.2003, на тер-
ритории Китая1 летальность составила 9,2% (685/7429), а по всему 

1 Включая Гонконг, Макао и Тайвань, которые в статистике ВОЗ проходят 
отдельными строками, но согласно законодательству Китайской Народной 
Республики входят в ее состав.
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миру с учетом 667 заболевших и 89 умерших в 29 странах за предела-
ми Китая1, 2 вследствие завозных случаев — 9,6% (774/8096)3 [21–26]. 
Было установлено, что заражение людей произошло от гималайских ци-
вет (Paguma larvata) [26]. Дальнейшее изучение экологии SARS-CoV по-
зволило установить, что этот вирус является природно-очаговым, при-
родный резервуар — летучие мыши (Chiroptera, Microchiroptera) [21, 25, 
28, 29], которые переносят инфекцию инаппарантно, но выделяют ви-
рус со слюной, мочой и фекалиями, заражая мелких млекопитающих, 
которые широко используются в странах Юго-Восточной Азии в пищу 
и для нужд восточной медицины.

Сегодня уже понятно, что в 2002 г. мир находился в шаге от пан-
демии, связанной с SARS-CoV: будь сеть линий авиасообщений между 
Китайской Народной Республикой и Европой с Америкой чуть по-
гуще, и пандемические события 2020–2021 гг. произошли бы уже 
в начале XXI в. Впрочем, прогнозы специалистов и так оставались 
довольно безрадостными [25, 30, 31]. В этих условиях в Китайской 
Народной Республике была развернута наиболее масштабная про-
грамма изучения природно-очаговых вирусных инфекций, связанных 
с летучими мышами, которые являются одним из наиболее замеча-
тельных творений эволюции.

За всю историю развития жизни на Земле лишь три таксономиче-
ские группы позвоночных «отважились» бросить вызов воздушному 
океану и освоили активный полет: вымерший отряд летающих яще-
ров (Pterosauria) из класса пресмыкающихся, или рептилий (Reptilia), 
а также рецентные класс птиц (Aves) и отряд рукокрылых (Chiroptera) 
из класса млекопитающих (Mammalia). Для обеспечения возможно-
сти активного полета рукокрылых эволюционный процесс существен-
но модифицировал их форму тела, топологию внутренних органов, 
физиологию и модели поведения [32]. По-видимому, именно элек-
тризация поверхности тела рукокрылых во время полета исключила 

1 Количество собственно завозных случаев было равно 121 — еще 546 слу-
чаев стали результатом последующих заражений.

2 Один завозной случай SARS-CoV был зарегистрирован на территории 
Российской Федерации в г. Благовещенске.

3 В некоторых источниках приводится увеличенная статистика: 10,9% 
(916/8422). Это связано с тем, что ВОЗ исключила из статистики 326 случаев 
заболевания и 142 смертельных случая по формальным причинам недо-
статочности документального подтверждения, хотя эти случаи продолжают 
использоваться в национальной статистике.
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возможность паразитирования на них вшей [33] (которые обладают 
настолько высокой экологической пластичностью, что приспособи-
лись паразитировать даже на ластоногих [34, 35]). К перечню осо-
бенностей рукокрылых следует добавить эхолокацию [36, 37], редко 
встречающуюся среди млекопитающих зимнюю спячку [32, 38, 39], 
совершенно уникальную ежедневную гибернацию в светлое время 
суток [32, 40, 41], большое количество специфических эктопарази-
тов1 [42–44], поразительно надежную иммунную систему [32, 45, 46] 
и удивительно большую для животных такого маленького размера 
продолжительность жизни [32, 47].

Необходимо отметить, что уже в последней четверти XX в. была 
надежно установлена резервационная роль рукокрылых для ряда воз-
будителей опасных для человека инфекционных заболеваний [48]: 
бешенства (Mononegavirales: Rhabdoviridae, Lyssavirus) [49, 50], па-
рамиксовирусных энцефалитов Нипах и Хендра (Mononegavirales: 
Paramyxoviridae, Henipavirus) [21, 22], филовирусных геморрагических 
лихорадок (Mononegavirales: Filoviridae) [51–54], Иссык-Кульской ли-
хорадки (Bunyavirales: Nairoviridae, Orthonairovirus) [55–57], аренавирус-
ной геморрагической лихорадки Такарибе (Bunyavirales: Arenaviridae, 
Arenavirus) [21, 22]. Однако основной массив вирусных штаммов от 
рукокрылых был получен в связи с изучением коронавирусов в период 
2005–2019 гг. (табл. 1.4) [48].

В 2004 г. голландские исследователи описали HCoV NL63 (от англ. 
Sample number 63 from the Netherlands) (HCoV-NL63 — Human coro-
navirus NL63) (Nidovirales: Сoronaviridae, Alphacoronavirus, Setracovirus) 
[58, 59].

 В январе 2005 г. сотрудники Гонконгского университета изолировали 
от 71-летнего пациента с острым респираторным заболеванием, ослож-
ненным двусторонней пневмонией, новый HCoV HKU1 (Human corona-
virus HKU1) (Nidovirales: Сoronaviridae, Betacoronavirus, Hibecovirus) [60], 
положив начало использованию префикса HKU (от англ. Hong Kong 
University) с порядковым номером штамма, который встречается в на-
званиях многих вирусов (табл. 1.2–1.4).

1 Помимо вирусов, от рукокрылых (Chiroptera) в человеческую популя-
цию в свое время проникли и другие паразиты, например хорошо известные 
постельные клопы (Cimex lectularius), а также еще два менее распространен-
ных в мире вида: Cimex hemipterus и Leptocimex boueti [44].
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Таблица 1.4. Коронавирусы (Nidovirales: Coronaviridae, Orthocoronavirinae), 
выделенные от рукокрылых (по данным ICTV, а также [3, 6])

Род Подрод Вирус Характерный хозяин

A
lp

ha
co

ro
na

vi
ru

s

Amalacovirus
Коронавирус AMALF 
(BtCoV-AMALF — 
Coronavirus AMALF)

Обыкновенный вампир 
(Desmodus rotundus)

Colacovirus

Коронавирус лету-
чих мышей CDPHE15 
(BtCoV-CDPHE15 — Bat 
coronavirus CDPHE15)

Малая бурая ночница 
(Myotis lucifugus)

Decacovirus

Альфакоронавирус 
больших подковоносов 
HuB2013 (BtRf-AlphaCoV-
HuB2013 — Rhinolophus 
ferrumequinum alphacoro-
navirus HuB2013)

Большой подковонос 
(Rhinolophus ferrumequi-
num)

Коронавирус летучих 
мышей HKU10 (BtCoV-
HKU10 — Bat coronavirus 
HKU10)

Пещерный крылан 
(Rousettus leschenaultii)

Коронавирус большеу-
хих листоносов CHB25 
(HipPBCoV-CHB25 — 
Hipposideros pomona bat 
coronavirus CHB25)

Большеухий листонос 
(Hipposideros pomona)

Minunacovirus

Коронавирус длин-
нокрылов 1-го типа 
(BtMiCoV-1 — Miniopterus 
bat coronavirus 1)

Большой длиннокрыл 
(Miniopterus magnater)

Коронавирус длиннокры-
лов HKU8 (BtCoV-HKU8 — 
Miniopterus bat coronavirus 
HKU8)

Никобарский длин-
нокрыл (Miniopterus 
pusillus)

Myotacovirus

Альфакоронавирус азиат-
ских рыбоядных ночниц 
Sax-2011 (BtMr-AlphaCoV-
Sax-2011 — Myotis ricketti 
alphacoronavirus Sax-2011)

Большеногая летучая 
мышь Рикетта (Myotis 
ricketti)
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Род Подрод Вирус Характерный хозяин
A

lp
ha

co
ro

na
vi

ru
s

Nyctacovirus

Альфакоронавирус больших 
бурых кожанов WA2028 
(BtEf-AlphaCoV-WA2028 — 
Eptesicus fuscus alphacorona-
virus WA2028)

Большой бурый кожан 
(Eptesicus fuscus)

Альфакоронавирус кали-
мантанских кожанов 
(BtTr-AlphaCoV-HKU33 — 
Tylonycteris robustula 
alphacoronavirus HKU33)

Калимантанский кожан 
(Tylonycteris robustula)

Альфакоронавирус 
китайских вечерниц SC2013 
(BtNv-AlphaCoV-SC2013 — 
Nyctalus velutinus alphacoro-
navirus SC2013)

Китайская вечерница 
(Nyctalus plancyi velu-
tinus)

Коронавирус средизем-
номорских нетопырей 
3398 (BtPk-CoV-3398 — 
Pipistrellus kuhlii coronavirus 
3398)

Средиземноморский 
нетопырь (Pipistrellus 
kuhlii)

Pedacovirus

Альфакоронавирус водя-
ных ночниц BT020 (BtMd-
AlphaCoV-BT020 — Myotis 
daubentonii alphacoronavirus 
BT020), близкий к вирусу 
эпизоотической диареи 
свиней

Водяная ночница 
(Myotis daubentonii)

Альфакоронавирус больших 
бурых кожанов WA1087 
(BtEf-AlphaCoV-WA1087 — 
Eptesicus fuscus alphacoro-
navirus WA1087), близкий 
к вирусу эпизоотической 
диареи свиней

Большой бурый кожан 
(Eptesicus fuscus)

Коронавирус домовых 
гладконосов 512 (BtSb-
CoV-512 — Scotophilus bat 
coronavirus 512), близкий 
к вирусу эпизоотической 
диареи свиней

Малый азиатский 
желтый гладконос 
(Scotophilus kuhlii)

Продолжение табл. 1.4
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Род Подрод Вирус Характерный хозяин

Rhinacovirus BtRh-CoV-HKU2 — Rhinolo-
phus bat coronavirus HKU2

Азиатский подковонос 
(Rhinolophus affinis)

Setracovirus

NL63-подобный коронави-
рус BtKYNL63-9b (NL63-
rBtCoV-9b — NL63-related 
bat coronavirus BtKYNL63-
9b), близкий к HCoV-NL63

Африканский трили-
стонос (Triaenops afer)

B
et

ac
or

on
av

ir
us

Hibecovirus

Бетакоронавирус листоно-
сов Пратта Zhejiang2013 
(BtHp-BetaCoV-Zh13 — 
Bat Hp-betacoronavirus 
Zhejiang2013)

Листонос Пратта 
(Hipposideros pratti)

Merbecovirus

Коронавирус косолапых 
кожанов HKU4 (BtCoV-
HKU4 — Tylonycteris bat 
coronavirus HKU4), близ-
кий к HCoV-MERS

Бамбуковая летучая 
мышь (Tylonycteris 
pachypus)

Коронавирус нетопырей 
HKU5 (BtCoV-HKU5 — 
Pipistrellus bat coronavirus 
HKU5), близкий к HCoV-
MERS

Восточный нетопырь 
(Pipistrellus abramus)

Nobecovirus

Коронавирус ночных кры-
ланов GCCDC1 (BtCoV-
GCCDC1 — Rousettus bat 
coronavirus GCCDC1)

Пещерный крылан 
(Rousettus leschenaulti)

Коронавирус ночных 
крыланов HKU9 (BtCoV-
HKU9 — Rousettus bat coro-
navirus HKU9)

Пещерный крылан 
(Rousettus leschenaulti)

Коронавирус пальмо-
вых крыланов C704 
(BtCoV-C704 — Eidolon bat 
coronavirus C704)

Пальмовый крылан 
(Eidolon helvum)

Sarbecovirus

Коронавирус китайских 
подковоносов (BtRsCoV — 
Rhinolophus sinicus 
coronavirus), близкий 
к SARS-CoV и SARS-CoV-2

Китайский рыжий под-
ковонос (Rhinolophus 
sinicus)

Окончание табл. 1.4
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В июне 2012 г. человечество «познакомилось» с еще одним особо 
опасным коронавирусом — вирусом Ближневосточного респиратор-
ного синдрома (MERS-CoV — Middle East respiratory syndrome-related 
coronavirus)1 (Nidovirales: Сoronaviridae, Betacoronavirus, Merbecovirus), 
когда из назофарингеального смыва 60-летнего мужчины с внебольнич-
ной пневмонией, позже скончавшегося в госпитале г. Джидда (западная 
часть Саудовской Аравии), был получен вирусный изолят с выражен-
ным цитопатическим эффектом на модели перевиваемых клеточных 
линий почек африканской зеленой мартышки (Vero) и макаки-резус 
(LLC-MK-2) [61]. Последующее секвенирование проведено в универ-
ситете Эразмус (Нидерланды), где было установлено, что новый бе-
такоронавирус родственен, но не идентичен SARS-CoV, будучи наибо-
лее близок в генетическом отношении к BtCoV-HKU4 и BtCoV-HKU5 
(см. табл. 1.4) [62, 63]. В сентябре 2012 г. в одну из лондонских клиник 
поступил 49-летний мужчина с внебольничной двусторонней пневмо-
нией — это был первый официально зарегистрированный завозной 
случай MERS-CoV [64]. Ретроспективные серологические исследования 
показали, что, по меньшей мере, девять случаев внебольничных пнев-
моний, из которых два завершились летально [подтверждены с помо-
щью обратной транскрипции полимеразной цепной реакции (ОТ-ПЦР) 
патологического материала], среди пациентов иорданских госпиталей 
в марте — апреле (12–24-й нед) 2012 г. были связаны с MERS-CoV [65]. 
Анализ инфекционной динамики MERS-CoV позволил отечественным 
специалистам сделать в конце 2013 г. прогноз о «возросшем уровне 
эпидемической опасности» [25], который сбылся с началом масштаб-
ной эпидемической вспышки весной — летом (14–24-я нед) 2014 г. на 
территории Саудовской Аравии с летальностью 42,1% (110/261) [66]. 
В начале 2015 г. был сделан очередной прогноз о том, что с высокой ве-
роятностью возможен завоз MERS-CoV в Восточную Азию [31] — дей-
ствительно, в период 11.05–10.07.2015 в результате завозного случая 
на территории Республики Корея возникла крупнейшая за пределами 
Аравийского полуострова эпидемическая вспышка, вызванная MERS-
CoV, с летальностью 18,5% (35/189) [67, 68]. По данным Всемирной 

1 Для MERS-CoV было предложено несколько временных названий: вирус 
острого респираторного синдрома с почечной недостаточностью (ARSRFV — 
acute respiratory syndrome with renal failure), новый коронавирус (NCoV — novel 
coronavirus), EMC/2012 (от англ. Erasmus Medical Center, 2012). Последнее 
предложение являлось наиболее радикальной новацией, поскольку неиз-
вестно ни одного наименования вируса (в отличие от штаммов), в котором бы 
фигурировало название научно-исследовательского учреждения.
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организации здравоохранения (ВОЗ) (World Health Organization) на на-
чало января 2020 г., летальность от MERS-CoV в 27 странах мира соста-
вила 34,4% (866/2519) [69]. Природные очаги MERS-CoV находятся на 
территории Аравийского полуострова, где в качестве резервуара вируса 
выступают рукокрылые [22, 70, 71]. Человек может заражаться MERS-
CoV в результате контактов с выделениями рукокрылых либо от проме-
жуточных хозяев, в качестве которых выступают одногорбые верблюды 
(Camelus dromedarius) [72, 73].

 Эпидемический и пандемический потенциал коронавирусов наибо-
лее отчетливо проявился в ходе событий, которые развернулись после 
появления 08.12.2019 в г. Ухань, столице провинции Хубэй на востоке 
центральной части Китая, первого официально зарегистрированного 
случая пневмонии неясной этиологии [74, 75]. Эпидемическая опасность 
со стороны нового заболевания стала понятна уже 12.12.2019, когда был 
госпитализирован первый пациент, связанный с Уханьским рыбным 
рынком (был экстренно закрыт 01.01.2020) [76]. Этот рынок, подобно 
подавляющему большинству рынков Юго-Восточной Азии, относился 
к зоогастрономическому типу1, где животные (птицы, мелкие млекопи-
тающие, беспозвоночные), предназначенные в пищу, продаются в жи-
вом виде. На территории зоогастрономических рынков искусственно 
создаются значительные плотности диких и сельскохозяйственных жи-
вотных и людей, вследствие чего резко возрастают интенсивность и раз-
нообразие популяционных взаимодействий, увеличивая вероятность 
межвидовых переходов для патогенных микроорганизмов [22, 77]. 
30.12.2019 медицинское управление города Ухань выпустило «срочное 
уведомление о появлении пневмонии неясной этиологии», а на следу-
ющий день Отделение ВОЗ в Китайской Народной Республике было 
официально проинформировано о создавшейся ситуации. 03.01.2020 
ВОЗ анонсировала эпидемическую вспышку пневмонии в Ухане с 44 за-
болевшими, из которых 27 (61,4%) посещали рыбный рынок Уханя [78].

Идентификация ранее неизвестного представителя Betacoronavirus, по-
лучившего название 2019-nCoV (Novel coronavirus 2019)2, была проведена 
с помощью метагеномного анализа (GenBank ID: NC_045512) из брон-

1 В англоязычной литературе зоогастрономические рынки носят назва-
ние wet-markets (дословно — «сырые рынки»), что менее академично, но более 
достоверно.

2 Прежние рабочие названия 2019-nCoV, не получившие распростране-
ния: Wuhan seafood market pneumonia virus (WSMPV), Wuhan-Hu-1 (WHU-1), 
Wuhan coronavirus (WHCV), Pneumonia-associated respiratory syndrome-related 
coronavirus (PARS-CoV).

29Глава 1. Этиология COVID-19



хоальвеолярного лаважа 41-летнего работника рыбного рынка, который 
был госпитализирован в палату интенсивной терапии Клинического 
центра Фуданьского университета (г. Шанхай) 26.12.2019 — на 6-е сут-
ки от начала появления клинических симптомов (температура тела 
38,4 °С, непродуктивный кашель, одышка, острая дыхательная недо-
статочность, слабость, головокружение) [79]. Оригинальный штамм 
BetaCoV/Wuhan/WIV04/2019 был изолирован в Уханьском институте 
вирусологии Академии наук Китайской Народной Республики на моде-
ли клеточных линий Vero E6 и Huh7 из бронхоальвеолярного лаважа 
пациентки 49 лет, госпитализированной в Джиньинтанскую инфекци-
онную больницу (г. Ухань) 27.12.2019, на 5-е сутки от начала появления 
клинических симптомов (температура тела 37,9 °С, учащенное сердце-
биение) [80].

К 07.01.2020 накопилось достаточно данных, свидетельствующих 
об этиологической роли 2019-nCoV в эпидемиологической вспышке 
пневмонии в Ухане, что было зафиксировано в официальном сообще-
нии ВОЗ [81]. Учитывая генетическую близость этого вируса с SARS-
CoV и коронавирусом китайских подковоносов (BtRsCoV — Rhinolophus 
sinicus coronavirus) (см. табл. 1.4), ICTV переименовал 2019-nCoV 
в SARS-CoV-2, объединив указанные бетакоронавирусы в отдельный 
подрод Sarbecovirus (см. табл. 1.3, 1.4) [3].

Вероятнее всего, именно на рыбном рынке Уханя произошла ам-
плификация и множественное проникновение SARS-CoV-2 в челове-
ческую популяцию. Вопрос о промежуточном хозяине между летучи-
ми мышами и человеком еще дискутируется, но имеющиеся данные 
свидетельствуют о том, что ими стали панголины (Pholidota) — свое-
образные насекомоядные млекопитающие, обитающие в Центральной 
и Южной Африке и Южной Азии. Несмотря на то что панголины 
внесены в Международную Красную книгу, они являются одним из 
наиболее массовых объектов нелегальной торговли в гастрономиче-
ских целях и для изготовления препаратов восточной медицины [82]. 
Нуклеотидные последовательности, чрезвычайно близкие SARS-CoV-2, 
были обнаружены методом метагеномного секвенирования у яванских 
ящеров (Manis javanica) [83, 84].

Морфология вириона SARS-CoV-2 представлена на рис. 1.1. Округлая 
(90–140 нм)1 плеоморфная вирусная частица [85–87] имеет липидную 

1 На электронно-микроскопических фотографиях встречаются вирусопо-
добные частицы диаметром 50–80 нм, но это дефектные частицы, лишенные 
полноценного нуклеокапсида.
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оболочку, которая происходит из мембран эндоплазматического рети-
кулума клетки-хозяина. В липидную оболочку погружены три струк-
турные трансмембранные белковые структуры: тримеры гликозили-
рованного белка S (1 273 aa, 141,0 kD)1, формирующие характерные 
булавовидные пепломеры2 (9–12 нм); пентамеры белка Е (75 aa, 8,2 kD), 
которые представлены в небольшом количестве (порядка 20 копий на 
вирион); наиболее многочисленный в составе вириона гликозилиро-
ванный белок М (222 aa, 25,0 kD) с трехзаходной NexoCendo-топологией. 
Нуклеокапсид (70 нм) имеет спиральную симметрию и формируется 
фосфорилированным белком N (409 aa, 45,5 kD), который нековалент-
но связан с одиночным сегментом вирионной геномной рибонуклеино-
вой кислоты (РНК) позитивной полярности (вгРНК+) (29 903 nt).

Стандартный для всех коронавирусов [21, 22, 31] план строения 
SARS-CoV-2 (см. рис. 1.1) подразумевает (и это подтверждено экспери-
ментально [88, 89]), что этот вирус не имеет особенностей по устойчи-
вости в окружающей среде и относится к классу 3.И согласно классифи-
кации Национальной ассоциации специалистов по контролю инфекций, 
связанных с оказанием медицинской помощи [90]. Вирус эффективно 
инактивируется жирорастворяющими агентами и неионными детерген-
тами, формальдегидом, окислителями и ультрафиолетом [90–92].

 Жизненный цикл SARS-CoV-2 представлен на рис. 1.2. Проникновение 
SARS-CoV-2 в клетку-мишень начинается со специфического взаимодей-
ствия (рис. 1.2, А) рецептор-связывающего домена первой субъединицы 
спайкового гликопротеина вируса (S1-RBD — receptor binding in S1 sub-
unit) с пептидазным доменом (peptidase domain) клеточного рецепто-
ра — ангиотензин-превращающего фермента 2-го типа (angiotensin-con-
verting enzyme 2)3 (рис. 1.2, Б) [93, 94]. До прикрепления к поверхности 
клетки-мишени субъединицы S1 и S2 спайкового белка сарбековирусов 
связаны ковалентно, а после прикрепления — протеолитически расще-
пляются клеточной трансмембранной сериновой протеазой 2-го типа 

1 Здесь и далее приводятся расчетные значения молекулярных масс без учета 
посттрансляционных модификаций согласно нуклеотидной последовательно-
сти прототипного штамма SARS-CoV-2/Wuhan-Hu-1 (GenBank ID: NC_045512).

2 Булавовидные пепломеры, образующие хорошо различимое «короновидное 
обрамление» на негативно-контрастированных электронно-микроскопических 
снимках, и дали название семейству Coronaviridae (см. подробности в [3, 21, 22]).

3 ACE2 — гликозилированный мембранный белок (805 aa, 92,5 kD), облада-
ющий ферментативной активностью (КФ 3.4.17.23) в отношении превращений 
ангиотензин I → ангиотензин 1–9 и ангиотензин II → ангиотензин 1–7 [100].
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(transmembrane protease serine 2) [95, 96]. После диссоциации комплекса 
S1-RBD×PD-ACE2 высвобождается ранее находившийся внутри второй 
субъединицы S-белка гидрофобный пептид слияния (S2-FP — fusion 
peptide in S2 subunit) (рис. 1.2, В), который индуцирует слияние вирус-
ной и клеточной мембран [97], и нуклеокапсид проникает в цитоплазму 
клетки (рис. 1.2, Г). У представителей подрода Sarbecovirus имеется до-
полнительный клеточный рецептор — CD1471 (см. табл. 1.3) [98, 99].
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Рис.  1.2.  Жизненный цикл вируса тяжелого острого респираторного синдрома 
2-го типа (пояснения в тексте) (согласно [5]) (пояснение в тексте)

1 CD147 — гликозилированный иммуноглобулиноподобный мембран-
ный белок (269 aa, 50-60 kD), который обладает полифункциональностью 
и известен под различными названиями: базигин, фактор стимуляции колла-
геназы опухолевых клеток (TCSF — tumor cell-derived collagenase-stimulatory 
factor), индуктор металлопротеиназы внеклеточного матрикса (EMMPRIN — 
extracellular matrix metalloproteinase inducer), эмприн [101].
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Рис. 1.2. Продолжение

Вирионная геномная РНК представляет собой односегментную моле-
кулу РНК позитивной полярности (вгРНК+), которая m7G-кэпирована на 
5′- и полиаденилирована на 3′-конце подобно клеточным мРНК, что «де-
зинформирует» рибосомы клетки-хозяина, и они начинают синтезировать 
на матрице вгРНК+ два протяженных полипептида: pp1a и pp1ab (рис. 1.2, 
Д). Открытые рамки считывания (ORF; англ. Open reading frame) — ORF 1a 
для pp1a и ORF 1a/1b для pp1ab — одновременно стартуют с позиции
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266 nt1, в то время как первые 255 nt составляют 5′-UTR (5′-terminus un-
translated region — нетранслируемая область на 5′-конце). Порядка 70% 
рибосом успешно завершают синтез pp1a (4 406 aa, 489,9 kD), достиг-
нув стоп-кодона UAA13483 в конце ORF 1a (рис. 2, Е). Однако некоторая 
часть рибосом, наталкиваясь в процессе трансляции вгРНК+ на шпиль-
ку 13 505.13 535, сбивает рамку считывания на –1 (13 469 → 13 468) 
и продолжает считывать триплеты уже с позиции 13 468 (реже — с по-
зиции 13 465), что приводит к игнорированию стоп-кодона UAA13483, 
продолжению считывания матрицы вдоль ORF 1a/1b и синтеза pp1ab 
(7 096 aa, 793,9 kD) (рис. 1.3).

Полипептиды pp1a и pp1ab не присутствуют в клетке в полнораз-
мерном виде, а котрансляционно и посттрансляционно расщепля-
ются на 11 и 16 неструктурных белков (nsp — nonstructural protein), 
соответственно выполняющих регуляторную функцию: nsp1 (180 aa, 
19,6 kD) расщепляет хозяйские мРНК, ингибирует продукцию ин-
терферонов, блокирует клеточный цикл; nsp2 (638 aa, 70,5 kD) пре-
образует складки эндоплазматического ретикулума); nsp3 (1 945 aa, 
217,3 kD) является АДФ-рибоза-1′-фосфатазой и протеазой; nsp4 
(500 aa, 56,2 kD) преобразует складки эндоплазматического рети-
кулума; nsp5 (306 aa, 33,8 kD) — протеиназа; nsp6 (290 aa, 33,0 kD) 
преобразует складки эндоплазматического ретикулума; nsp7 (83 aa, 
9,2 kD) связывается с одноцепочечными РНК и входит в состав бел-
кового комплекса РНК-зависимой РНК-полимеразы (RdRp — RNA-
dependent RNA-polymerase); nsp8 (198 aa, 21,9 kD) входит в состав 

1 Здесь и далее используется нумерация нуклеотидов согласно сиквенсу 
прототипного штамма SARS-CoV-2/Wuhan-Hu-1 (GenBank ID: NC_045512).

34 Глава 1. Этиология COVID-19



3’

13548C
A
G
U
U
U

U
C
G
G
G

A
G
C
C
C

C
A

G
U

A

C

G

U

G
A
A
U
G
U
G
G
C
G
U
U
U
G
G
G
C
A
A
A
U
U
U
U
U

C
U
U
A
C
A
C
C
G
U

U
A A A A

A

U G C U G U G U C

G C G G C A C A G

U

U
C

CG

G

13468

13505

13532

5’

13460

13483
Стоп-кодон

–1

V

R

NN

LL

FF

G

F

A

V
... ...

...

O
R

F
 1

a

O
R

F
 1

a
/1

b

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

.

. . . . . . .

Рис.  1.3.  Структура шпильки, провоцирующей сдвиг рамки считывания ORF  1a 
рибосомой на –1  nt в  позиции 13  469 и  продолжение считывания ORF  1a/1b 

с позиции 13 468 (согласно [5]) 

белкового комплекса RdRp; nsp9 (113 aa, 12,4 kD) связывается с одно-
цепочечными РНК; nsp10 (139 aa, 14,8 kD) формирует «цинковый
палец»; nsp11 (13 aa, 1,3 kD) преобразует складки эндоплазматического 
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ретикулума; nsp12 (932 aa, 106,7 kD) — основной белок RdRp-комплекса; 
nsp13 (601 aa, 66,9 kD) является 5′→3′-геликазой (Hel — Helicase); nsp14 
(527 aa, 59,8 kD) обладает активностью 3′→5′-экзорибонуклеазы (тре-
буется для исправления ошибок RdRp) и гуанин-N7-метилтрансферазы 
(GN7M — guanine-N7-methyltransferase); nsp15 (346 aa, 38,8 kD) — эндо-
рибонуклеаза (NendoU, NeU — Endoribonuclease); nsp16 (298 aa, 33,3 kD) 
является 2′-O-метилтрансферазой (O-MT — 2′-O-methyltransferase), ме-
тилирующей два первых нуклеотида после m7G-кэпа. Полипротеин pp1a 
и N-концевая часть pp1ab содержат три фрагмента с протеолитической 
активностью: папаин-подобные PL1, PL2 (papain-like protease) и химо-
трипсин-подобный 3CL (3C-like peptidase), сайты расщепления для ко-
торых представлены на рис. 1.2, Е–Ж.

Важную роль в реализации последующих этапов жизненного цик-
ла вируса играет RdRp (белковый комплекс nsp7, nsp8 и nsp12), кото-
рая синтезирует на матрице вгРНК+ субгеномные РНК отрицательной 
полярности (сгРНК–) с разрывом цепи. Сигналом для переноса цепи 
является так называемая последовательность регуляции транскрип-
ции (transcription regulation sequence), которая у SARS-CoV-2 имеет 
вид гексамера 5′-ACGAAC-3′. Всякий раз, достигая последовательно-
сти регуляции транскрипции (табл. 1.5), RdRp может либо двигать-
ся дальше вдоль матрицы вгРНК+ (в направлении 3′ → 5′), либо осу-
ществить перенос точки синтеза к лидирующей последовательности 
(leader sequence) в 5′-UTR (см. рис. 1.2, З). В том случае, если RdRp 
пропускает первые восемь последовательностей регуляции транс-
крипции и достигает последовательности регуляции транскрипции 
в позиции 70–75, то результатом синтеза становится геномная РНК 
негативной полярности (гРНК–) (рис. 1.2, И). Затем RdRp, используя 
в качестве матрицы уже сгРНК– и гРНК–, синтезирует соответствен-
но субгеномные матричные РНК позитивной полярности (сгмРНК+)1 
(рис. 1.2, К) и новые вгРНК+ (см. рис. 1.2, Л), которые кэпируются 
nsp14 и nsp16. Клеточные рибосомы, связанные с шероховатым эн-
доплазматическим ретикулумом, используя в качестве матрицы 
сгмРНК+, синтезируют структурные и регуляторные белки в соответ-
ствии с имеющимися ORF (табл. 1.5).

1 Формирование сгмРНК+ является общим элементом жизненного цикла 
всех представителей отряда Nidovirales, из-за чего он и получил свое название 
от лат. nidos (гнезда) [3, 5, 22].

36 Глава 1. Этиология COVID-19



Та
бл

иц
а 

1.
5.

 О
тк

ры
ты

е 
ра

м
ки

 с
чи

ты
ва

н
и

я 
и

 п
ос

ле
до

ва
те

ль
н

ос
ти

 р
ег

ул
яц

и
и

 т
ра

н
ск

ри
п

ц
и

и
 в

 г
ен

ом
е 

ви
ру

са
 

тя
ж

ел
ог

о 
ос

тр
ог

о 
ре

сп
и

ра
то

рн
ог

о 
си

н
др

ом
а 

2-
го

 т
и

п
а 

(с
ог

ла
сн

о 
[5

])

Об
оз

на
че

ни
е 

от
кр

ы
ты

х 
ра

мо
к 

сч
и-

ты
ва

ни
я

По
сл

ед
ов

ат
ел

ьн
ос

ть
 р

ег
у-

ля
ци

и 
тр

ан
ск

ри
пц

ии
 (n

t)
О

тк
ры

ты
е 

ра
мк

и 
сч

ит
ы

ва
ни

я 
(n

t)
*

Бе
ло

к
Дл

ин
а 

(a
a)

М
ол

ек
у-

ля
р н

ая
 

ма
сс

а 
(k

D)
**

на
ча

ло
ко

не
ц

на
ча

ло
ко

не
ц

O
R

F 
1a

70
75

26
6

13
 4

83
pp

1a
44

06
48

9,
9

O
R

F 
1a

/1
b

70
75

26
6

21
 5

55
pp

1a
b

70
96

79
3,

9

O
R

F 
2

21
 5

56
21

 5
61

21
 5

63
25

 3
84

С
па

йк
ов

ы
й 

бе
ло

к 
S

12
73

14
1,

0

O
R

F 
3a

25
 3

85
25

 3
90

25
 3

93
26

 2
20

rр
3а

27
5

31
,0

O
R

F 
4

26
 2

37
26

 2
42

26
 2

45
26

 4
72

К
ан

ал
оо

бр
аз

ую
щ

ий
 б

ел
ок

 
Е

75
8,

2

O
R

F 
5

26
 4

73
26

 4
78

26
 5

23
27

 1
91

Тр
ан

см
ем

бр
ан

ны
й

 
бе

ло
к 

М
22

2
25

,0

O
R

F 
6

27
 0

41
27

 0
46

27
 2

02
27

 3
87

rp
6

61
7,

1

O
R

F 
7a

27
 3

88
27

 3
93

27
 3

94
27

 7
59

rp
7a

12
1

13
,6

O
R

F 
7b

от
су

тс
тв

уе
т

27
 7

56
27

 8
87

rp
7b

43
5,

1

O
R

F 
8

27
 8

88
27

 8
93

27
 8

94
28

 2
59

rp
8

12
1

13
,7

O
R

F 
9

28
 2

65
28

 2
70

28
 2

74
29

 5
33

Н
ук

ле
ок

ап
си

дн
ы

й 
бе

ло
к 

N
41

9
45

,5

O
R

F 
10

от
су

тс
тв

уе
т

29
 5

58
29

 6
74

rp
10

38
4,

3

* 
К

оо
рд

и
на

ты
 о

тк
ры

то
й

 р
ам

ки
 с

чи
ты

ва
ни

я 
вк

лю
ча

ю
т 

ст
оп

-к
од

он
.

**
 П

ри
ве

де
ны

 р
ас

че
тн

ы
е 

м
ол

ек
ул

яр
ны

е 
м

ас
сы

 б
ез

 у
че

та
 в

оз
м

ож
ны

х 
по

ст
тр

ан
сл

яц
и

он
ны

х 
м

од
и

ф
и

ка
ци

й
.

37Глава 1. Этиология COVID-19



Структурные и регуляторные белки SARS-CoV-2 накапливаются 
в цистернах шероховатого эндоплазматического ретикулума. Молекулы 
нуклеокапсидного N-белка связываются с вгРНК+ и формируют нукле-
окапсиды дочерних вирионов (рис. 1.2, М). Нуклеокапсидный белок 
содержит 20-членный сайт ядерной локализации (nuclear localization 
signal) 361KTFPPTEPKKDKKKKADETQ380, который с точностью до двух 
аминокислотных замен, T379A и A376T, совпадает с таковым для SARS-
CoV и может приводить к проникновению N-белка и/или нуклеокап-
сида в ядро, что не является обязательной стадией жизненного цикла 
вируса, но может играть свою роль в патогенезе [102, 103].

В отличие от большинства оболочечных вирусов, использующих ци-
топлазматическую мембрану клетки-хозяина, коронавирусы используют 
мембрану эндоплазматического ретикулума (рис. 1.2, М). При этом моле-
кулы S-белка тримеризуются и создают внешние пепломеры, а трансмем-
бранный М-белок придает участку мембраны необходимую жесткость. 
Регуляторные белки (получаемые как в результате протеолитическо-
го расщепления pp1a и pp1ab, так и в результате трансляции сгмРНК+) 
встраиваются в мембрану цистерн и создают молекулярные комплексы, 
которые начинают менять свою конфигурацию и изгибать участки мем-
браны, захватывая нуклеокапсид, при возрастании содержания в цистер-
нах ионов K+ и Na+. Эти катионы закачиваются внутрь цистерны двумя 
типами ионных каналов: пентамерами Е-белка и тетрамерами rp3a-белка 
(см. табл. 1.5). Небольшие количества ионных каналов могут включаться 
в состав вирионов как артефакты процесса почкования. Если выпячивание 
мембраны цистерны не сопровождается захватом полноценного нуклео-
капсида, то могут формироваться дефектные вирусные частицы. Дочерние 
вирионы транспортируются в просвет комплекса Гольджи и покидают хо-
зяйскую клетку путем использования ее секреторных механизмов.

Каждый этап жизненного цикла SARS-CoV-2 может являться ми-
шенью для действия химиопрепаратов [5, 104, 105]. При этом следует 
иметь в виду, что химиотерапия — наряду с адаптацией патогена к ор-
ганизму хозяина и действием коллективного иммунитета — является 
одним из механизмов формирования генетического разнообразия ви-
руса, которое начало формироваться сразу же после преодоления SARS-
CoV-2 межвидового барьера и проникновения из своего естественного 
резервуара (летучих мышей) в популяцию нового для него хозяина (че-
ловека) [3]. SARS-CoV-2 стал не только примером рекордно быстрой 
расшифровки особо опасной ситуации в области общественного здраво-
охранения, но и первым вирусом, в отношении которого стал возможен 
молекулярно-генетический мониторинг в режиме реального времени. 
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Столь оперативный мониторинг ранее не удавалось организовать ни 
в отношении пандемического вируса иммунодефицита человека (Human 
immunodeficiency virus) (Ortervirales: Retroviridae, Lentivirus), открытие 
и последующее изучение которого совпало по времени с активным вне-
дрением молекулярно-генетических методов в лабораторную практику, 
что сделало вирус иммунодефицита человека на некоторое время наибо-
лее изученным представителем царства Virae [106, 107]; ни в отношении 
вируса гриппа А (Influenza A virus) (Articulavirales: Orthomyxoviridae, 
Alphainfluenzavirus), некоторые варианты которого обладают пандеми-
ческим потенциалом, и против которого в прошлом веке была выстро-
ена глубокоэшелонированная система защиты, начиная от изучения 
этого вируса в популяциях диких птиц [108, 109] до эпидемического 
и госпитального надзора [110, 111].

Развитие пандемии COVID-19 не только совпало по времени, но во 
многом способствовало обострению противоречий между ведущими го-
сударствами и крупнейшими межгосударственными союзами, что приве-
ло к кризису международных организаций, в том числе ВОЗ [112]. В этих 
условиях ВОЗ трудно было выполнить свою функцию основного между-
народного координатора противоэпидемических мероприятий в полном 
объеме, и многие развитые страны приступили к созданию собственных 
баз молекулярно-генетических данных при мониторинге SARS-CoV-2. 
Тем не менее усилия, приложенные Российской Федерацией и Китайской 
Народной Республикой, направленные на поддержку авторитета ВОЗ, не 
пропали даром, и по крайней мере в области изучения глобального рас-
пространения генотипов SARS-CoV-2 удалось добиться использования 
их единой номенклатуры [113–116].

Российская национальная платформа молекулярно-генетических 
данных (Virus genome aggregator of Russia), разработанная Федеральной 
службой по надзору в сфере защиты прав потребителей и благополучия 
человека (Роспотребнадзором), была введена в эксплуатацию на базе 
Центрального научно-исследовательского института эпидемиологии 
Роспотребнадзора Распоряжением Правительства Российской Федерации 
№448 от 23.03.2021. По состоянию на конец 2022 г. в системе Российской 
национальной платформы молекулярно-генетических данных зареги-
стрировано полторы сотни организаций, осуществляющих ее пополнение; 
в базе данных содержатся порядка 200 тыс. нуклеотидных последователь-
ностей SARS-CoV-2, из которых примерно половина — полноразмерные 
вирусные геномы [117–119].

 ВОЗ выделяет четыре типа вариантов SARS-CoV-2 в зависимости от 
их эпидемиологического и патогенного потенциала:
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 • мониторируемые (Variants being monitored) — по какой-либо при-
чине привлекшие внимание эпидемиологов или клиницистов и от-
слеживаемые в процессе молекулярно-генетических исследований;
 • вызывающие интерес (Variant of interest) — имеющие замены в ре-
цептор-связывающем сайте белка S, увеличивающие трансмиссив-
ность, или мутации, усиливающие патогенные свойства, а также 
позволяющие снижать эффективность нейтрализующих антител 
и этиотропной терапии;
 • вызывающие обеспокоенность (Variants of concern) — варианты, 
вызывающие интерес, с существенно возросшим эпидемическим 
потенциалом и патогенностью, а также способные эффективно 
избегать действия коллективного иммунитета и наиболее распро-
страненных терапевтических подходов;
 • с опасными последствиями (Variants of high consequence) — вари-
анты, вызывающие обеспокоенность, представляющие опасность 
с точки зрения изменения молекулярно-генетического портрета 
текущей эпидемической ситуации, по крайней мере, в региональ-
ном масштабе.

Отдельные генетические линии, выделяемые на основании сравни-
тельного анализа полногеномных нуклеотидных последовательностей, 
обозначаются в соответствии с системой PANGOLIN (Phylogenetic as-
signment of named global outbreak lineages), имеющей многоуровневую 
иерархию (например, A.2, B.1.1.7, B.1.20, B.1.38 и т.п.). Группы близко-
родственных линий (в том числе одиночные линии), вызывающие обе-
спокоенность (включая, разумеется, типы с опасными последствиями), 
именуются буквами древнегреческого алфавита (Alpha, Beta, Gamma 
и т.д.). «Большая пятерка» вариантов с такими буквенными обозначе-
ниями, известная к началу 2023 г., представлена в табл. 1.6.

Выход SARS-CoV-2 за пределы своего природного резервуара и рас-
ширение спектра потенциальных хозяев за счет популяции людей рез-
ко изменили схему циркуляции этого вируса. Благодаря человеку вирус 
получил всепланетное распространение и возможность генерировать 
большое количество новых вариантов, которые способны быстро ам-
плифицироваться в благоприятных условиях. В качестве такого условия 
могут выступать — помимо летучих мышей — популяции других ди-
ких животных с последующим формированием вторичных природных 
очагов. Адаптация SARS-CoV-2 к организму диких животных может 
протекать с повышенной эффективностью при их содержании на фер-
мах — например, в звероводческих или оленеводческих хозяйствах, — где 
искусственно поддерживается высокая плотность потенциальных хозяев. 
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По всей видимости, в XXI в. человечеству предстоит разработать такую 
же систему комплексного мониторинга коронавирусов от природной сре-
ды до эпидемиологического надзора, какая была создана в отношении 
вируса гриппа А. Об этом с самого начала пандемического процесса пред-
упреждали отечественные специалисты [3], Российский Фонд фундамен-
тальных исследований развернул соответствующие грантовые программы, 
а Продовольственная и сельскохозяйственная организация Объединенных 
Наций (Food and Agriculture Organization of the United Nations), Всемирная 
организация охраны здоровья животных (Organisation Mondiale de la Sante 
Animale) и ВОЗ 07.03.2022 сделали совместное заявление о приоритетном 
характере мониторинга популяций диких животных на предмет заражения 
вирусом SARS-CoV-2 и о предотвращении формирования вторичных при-
родных очагов этого вируса [126].

Эксперименты по заражению животных SARS-CoV-2 показали, 
что этот вирус способен репродуцироваться и вызывать выражен-
ное респираторное заболевание с эффективной воздушно-капельной 
передачей у приматов (Primates) — макаки-резуса (Macaca mulatta) 
[127, 128], макаки-крабоеда (Macaca fascicularis) [128], африканской 
зеленой мартышки (Chlorocebus sabaeus) [129], чернохвостой игрун-
ки (Mico melanurus) [130], обыкновенной игрунки (Callithrix jacchus) 
[131, 132], гамадрила (Papio hamadryas) [131, 132]; хомяковых (Rodentia: 
Cricetidae) — сирийского хомячка (Mesocricetus auratus) [133, 134], 
китайского хомяка (Cricetulus griseus) [135], белоногих хомячков 
(Peromyscus spр.) [136, 137], хомячка Роборовского (Phodopus roborovskii) 
[138, 139], калифорнийской мыши (Peromyscus californicus) [140]; панго-
линов (Pholidota) [141, 142]; кроликов и зайцев (Lagomorpha: Leporidae) 
[143]; кошачьих (Carnivora: Felidae), включая малых (Felinae) и больших 
(Pantherinae) кошек [144, 145]; хорьков и норок (Carnivora: Mustelidae, 
Mustelinae) [144, 146–148]; оленей (Cetartiodactyla: Cervidae) [149, 150]. 
Менее чувствительными хозяевами SARS-CoV-2 являются куры 
(Gallus gallus domesticus), утки (Anseriformes: Anatidae), собачьи (Carnivora: 
Canidae), свиньи (Sus scrofa) [144, 151]. Эти животные могут не только вы-
ступать в качестве лабораторных моделей, но и в первую очередь рассма-
триваться как потенциальные вторичные природные резервуары вируса. 

Наиболее известными примерами возвратного движения SARS-CoV-2 
в системе «человек — дикие животные» являются эпизоотии, этиологиче-
ски связанные с этим вирусом, среди американских норок (Neogale vison) 
на зверофермах в Европе и Северной Америке в 2020 г. [147, 148] и среди 
белохвостых оленей (Odocoileus virginianus) в Северной Америке в 1920–
1921 гг. [149, 150].
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 Пандемия COVID-19, связанная с SARS-CoV-2, стала самой продолжи-
тельной пандемией острого респираторного заболевания за всю 130-лет-
нюю историю вирусологии [21–23, 152]. И эта пандемия когда-нибудь 
закончится. Однако вирус продолжит циркулировать не только в своем ис-
ходном природном резервуаре — популяциях летучих мышей, — но и во 
вновь обретенных экологических нишах — популяциях людей и других 
животных, в которые он проник с помощью человека. Эволюция SARS-
CoV-2 направлена на снижение вирулентности и патогенности по отно-
шению к своим хозяевам. Однако в среднесрочной перспективе следует 
иметь в виду две опасности, связанные с расширением спектра потенци-
альных хозяев вируса. Во-первых, учитывая широкий спектр коронави-
русов, циркулирующих среди животных (см. табл. 1.2), включая человека 
(см. табл. 1.3), возможно появление рекомбинантов с новыми биологиче-
скими свойствами. Во-вторых, частая смена хозяев порождает серии новых 
мутаций, связанных с адаптацией к новому виду, а функционирование по-
лимеразного комплекса вируса в новых условиях биохимической обста-
новки может приводить к формированию делеций, влияющих на патоген-
ность. Известны примеры, когда штаммы одного и того же коронавируса, 
различающиеся делецией в спайковом белке, имеют существенно различ-
ный патогенез и уровень летальности [3, 22]. Так, вирус трансмиссивного 
гастроэнтерита свиней (TGEV — Transmissible gastroenteritis virus) и ре-
спираторный коронавирус свиней (PRCV — Porcine respiratory coronavirus) 
долгое время считались различными представителями рода Alphacoronavirus 
[153, 154], но позже были сведены в синонимы к альфакоронавирусу 
1-го типа (AlphaCoV-1 — Alphacoronavirus 1) (Nidovirales: Coronaviridae, 
Alphacoronavirus, Tegacovirus) и рассматриваются сегодня как патотипы 
AlphaCoV-1, различающиеся 227-аминокислотной делецией в S-белке [155].

Таким образом, надзор за циркуляцией SARS-CoV-2 должен вклю-
чать не только эпидемиологические и молекулярно-генетические ис-
следования, но и комплексные эколого-вирусологические исследования 
коронавирусов в антропогенных и естественных биоценозах.
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