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SARS-COV-2 В КОНТЕКСТЕ КОРОНАВИРУСОВ И ЖИВОТНЫЕ МОДЕЛИ ДЛЯ ИЗУЧЕНИЯ COVID-19

SARS-COV-2 IN THE CONTEXT OF CORONAVIRUSES AND ANIMAL MODELS OF COVID-19

Среди коронавирусов, инфицирующих человека, известен ряд генетически близких видов, поражающих других млекопитающих. В одном организме 

могут сосуществовать несколько коронавирусов, что создает условия для рекомбинации, приводящей к появлению новых вирусных штаммов и видов. 

В данном обзоре представлены особенности SARS-CoV-2 в контексте других коронавирусов и их эволюции. Особое внимание уделено возможности 

перехода коронавируса на новых хозяев и его адаптации, для чего важно понимать экологические связи хозяев с другими живыми существами. 

Модельными объектами для изучения COVID-19 могут быть не только испытанные на SARS и MERS организмы и популярные лабораторные животные. 

Разнообразие поражаемых SARS-CoV-2 животных свидетельствует о наличии широкого спектра потенциальных модельных объектов для изучения 

COVID-19, способных оказаться эффективными при разработке лекарств и вакцин. С учетом разнообразия коронавирусов взаимная интеграция 

медицинских, ветеринарных и медико-зоологических исследований может ускорить разработку средств борьбы с коронавирусными инфекциями, а 

также способствовать предупреждению новых эпидемий.

Some human coronaviruses that share genetic similarity are known to infect other mammals. A host can harbor several coronaviruses, which creates favorable 

conditions for recombination and eventually results in the emergence of new viral strains and species. This review looks at SARS-CoV-2 in the context of other 

coronaviruses and their evolution, with a special focus on possible host jumps and adaptation of the virus to its new hosts. To understand these phenomena, it is 

essential to know the ecological relationships between the host and other organisms. Candidate COVID-19 models are not limited to the organisms and laboratory 

animals previously used to study SARS and MERS. The diversity of SARS-CoV-2 hosts suggests there is a wide range of candidate animal models for studying 

COVID-19 that might be suitable for testing drugs and vaccines against this infection. Considering the diversity of coronaviruses, integrated medical, veterinarian 

and zoological studies might help to speed up the development of tools for combating coronaviral infections and prevent future epidemics. 
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В XXI в. SARS-CoV-2 стал третьим в истории коронавирусом, 
вызвавшим эпидемию среди людей. Особо важным 
моментом является то, что вызвавшие эпидемии вирусы, 
предположительно, перешли к человеку от животных [1]. 
Этот факт подтверждает, что коронавирусы, поражающие 
животных, представляют потенциальную угрозу для людей. 
Поскольку способность коронавирусов к рекомбинации 
позволяет им инфицировать новые виды, в данном обзоре 
сделана попытка рассмотреть SARS-CoV-2 в контексте 
других коронавирусов, опасных для млекопитающих и, в 
частности, человека. При поиске способов противостоять 
SARS-CoV-2 могут быть полезны не только результаты, 
полученные при изучении SARS-CoV и MERS-CoV, вызвавших 
эпидемии зоонозных коронавирусов, но и результаты 
многочисленных ветеринарных исследований коронавирусов 
животных: возбудителей вирусного перитонита кошек FCoV, 
коронавирусного энтерита собак CCoV, синдрома острой 
диареи свиней SADS-CoV и ряд других коронавирусных 
инфекций, для которых разрабатывали методы лечения.

Вопрос о необходимости иметь эффективные и 
удобные модели COVID-19 остается актуальным, поскольку 
животные модели важны как для изучения патогенеза, так 
и для испытаний лекарств и вакцин.

Характеристика SARS-COV-2

Вызвавший пандемию в 2020 г. РНК-содержащий вирус, 
названный 2019-nCoV, или SARS-CoV-2, принадлежит 
к семейству Coronaviridae. На сегодняшний день известно 
семь коронавирусов человека семейства Coronaviridae, 
среди которых три вида связаны с тяжелыми острыми 
респираторными синдромами (SARS-CoV, MERS-CoV 
и SARS-CoV-2) и четыре вида опасных для человека 
коронавирусов (HCoV) вызывают в основном легкие 
простудные заболевания (табл. 1). По данным 
исследователей из разных стран, все четыре вида HCoV 
циркулируют в человеческой популяции круглогодично 
и имеют сезонные пики заболеваемости [2, 3]. 



68

REVIEW    VIROLOGY

EXTREME MEDICINE   4, 22, 2020   MES.FMBA.PRESS| |

Вирус SARS-CoV-2 вызывает получившее название 
COVID-19 заболевание, которое часто протекает 
бессимптомно для носителя [4]. Его легкая и средняя формы 
характеризуются обычным для ОРВИ и сезонного гриппа 
набором симптомов и состояний, что довольно часто 
затрудняет своевременную диагностику. Тяжелая форма 
опасна осложнениями в виде острого респираторного 
дистресс-синдрома и мультисистемными нарушениями в 
организме. 

Передача SARS-CoV-2 в основном происходит 
воздушно-капельным путем при кашле, чихании, 
разговоре или дыхании. Этот путь распространения 
наиболее характерен для передачи вируса от человека 
к человеку, а также от человека к домашним животным. 
Другим путем передачи вируса является контактный 
путь через фомиты — загрязненные биологическими 
жидкостями инфицированного человека предметы и 
поверхности, в которых обнаруживаются жизнеспособные 
вирионы SARS-CoV-2 [5]. Предполагается, что возможна 
передача вируса и через сточные воды, поскольку он 
был обнаружен и в них [6]. Помимо распространения 
через загрязненные поверхности и жидкости, возможно 
инфицирование вирусом непосредственно через кровь, 
слизь, слюну, мочу, фекалии [5] и сперму [7], поскольку 
в них была обнаружена вирусная РНК. Ключевым 
фактором, влияющим на передачу вируса контактным 
путем, является жизнеспособность вируса вне организма 
хозяина. По разным литературным источникам, данные 
по жизнеспособности существенно различаются: от 
нескольких часов до нескольких недель, что часто зависит 
от типа поверхности и факторов среды. 

В настоящее время вопрос, по какому именно механизму 
вирус SARS-CoV-2 проникает в клетку хозяина, остается 
дискуссионным. Возможны несколько путей проникновения, 
например с помощью клеточного рецептора CD147 [8] или 
GRP78 [9], однако доминирующим считается механизм 
инфицирования через мембранный рецептор ACE2 [10]. 
Образующий на поверхности нуклеокапсида вируса 
«шипы» S-белок связывается с клеточным рецептором 
ACE2 и при участии трансмембранной сериновой протеазы 
2 (TMPRSS2) [11] проникает внутрь клетки. Данный 
механизм похож на таковой у вируса SARS-CoV [12].

В свою очередь, экспрессию белка ACE2 можно 
наблюдать более чем в 150 различных типах клеток, 
соответствующих всем основным тканям и органам 
человека [13], но уровень экспрессии в разных типах 
клеток существенно варьирует. ACE2 находится на 
мембранах пневмоцитов II типа, энтероцитов тонкого 
кишечника, эндотелиальных клеток артерий и вен, а 
также гладкомышечных клеток в большинстве органов. 
Таким образом, следуя предположению, что SARS-CoV-2 

проникает в клетку через рецептор ACE2, можно ожидать, 
что некоторые признаки COVID-19 должны проявляться 
в тканях, в составе которых находятся клетки с белком 
ACE2 на своей поверхности.

Эволюция SARS-COV-2

Сообщалось, что HCoV произошли от разных видов 
коронавирусов животных. Например, от коронавирусов 
летучих мышей произошли SARS-CoV, MERS-CoV, HCoV-
NL63 и HCoV-229E, а от коронавирусов грызунов — HCoV-
OC43 и HKU1 [1]. Вирус SARS-CoV-2, вероятно, появился 
в результате генетической рекомбинации в естественном 
резервуаре — в китайской популяции летучих мышей [14]. 
Геном SARS-CoV-2 совпадает с несколькими вирусами 
летучих мышей: на 89% с вирусом SARS-like-CoVZXC21 и 
на 96% — с RaTG13. 

Будучи РНК-содержащим вирусом, SARS-CoV-2 имеет 
два основных пути эволюции, вызывающих изменения 
в его геноме: 1) дрейф генов или естественный отбор 
мутаций и 2) обмен генетическим материалом с другими 
вирусами посредством рекомбинации [15].

В период с декабря 2019 г. по сентябрь 2020 г. прочитано 
более 18,5 тыс. геномов SARS-CoV-2. Их сравнение 
показало, что этот вирус достаточно консервативен, 
из-за чего вакцины, разрабатываемые для борьбы с 
его вариантами, могут быть одинаково эффективными 
[16]. Большая часть найденных исследователями 
мутаций не влияет на свойства вируса или снижает его 
патогенность и вирулентность по отношению к человеку. 
Распространенность нескольких мутаций, например 
D614G, может быть объяснена эффектом основателя.

Структурно вирус SARS-CoV-2 представляет собой 
сферические или плеоморфные обволакивающие 
частицы, содержащие одноцепочечную (позитивно-
чувствительную) РНК. РНК связана с нуклеопротеином 
внутри состоящего из матричного белка капсида [17]. На 
оболочке нуклеокапсида расположены булавовидные 
шипы гликопротеина, названного S-белком. Его функции 
заключаются в связывании с мембраной и проникновении 
вируса в инфицируемую клетку.

Многочисленные исследования на нескольких видах 
животных показали наличие частых событий генетической 
рекомбинации у коронавирусов. Например, рекомбинация 
S-белка, по-видимому, является общей чертой некоторых 
коронавирусов, патогенных для кошек и собак [18]. 
S-белок представляет собой мембранный гликопротеин, 
состоящий из двух субъединиц S1 и S2. Субъединица S1 
позволяет вириону прикрепляться к клетке посредством 
взаимодействия рецепторсвязывающего домена (RBD) 
и рецептора, расположенного на поверхности клетки-

Вирус Род
Естественный 

резервуар
Промежуточный 

хозяин
Пути передачи Рецептор

HCoV-229E
Alphacoronavirus Летучие мыши

Верблюды Респираторный, фомиты APN

HCoV-NL63 Не известно

Респираторный, контактный

ACE2

HCoV-OC43

Betacoronavirus

Грызуны
Коровы 9-о-сиаловая кислота

HCoV-HKU1 Не известно

MERS-CoV

Летучие мыши

Верблюды DPP4

SARS-CoV
Мусанги (Paradoxurus 

hermaphroditus) Респираторный, контактный, 
фекально-оральный

ACE2

SARS-CoV-2 Панголины

Таблица 1. Разнообразие поражающих человека коронавирусов
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хозяина. Участок гена, кодирующий RBD, — наиболее 
вариабельная часть генома коронавируса. Генетическая 
пластичность S-белка, и, в частности, RBD-фрагмента, 
может позволить коронавирусам менее специфично 
связываться с рецепторами ACE2 разных видов животных 
и впоследствии адаптироваться к этим рецепторам, за 
счет чего SARS-CoV-2 может расширить спектр своих 
хозяев [14]. Мутации в S-белке, вероятно, вызывают 
конформационные изменения, которые могут вызвать 
изменение антигенности. Уже было обнаружено несколько 
мутаций в области связывания рецептора S1 SARS-
CoV-2, но они не приводили к нарушению связывания с 
рецептором ACE2 у людей, свиней, циветт, летучих мышей 
[19]. Рекомбинацию между участками гена, кодирующими 
субъединицы S1 и S2 S-белка, рассматривали как один из 
основных механизмов, участвующих в появлении штаммов 
SARS-CoV человека от предков летучих мышей и циветт [20].

Поскольку SARS-CoV-2 передается быстрее, чем 
развивается, вирусная популяция становится более 
однородной, с медианой из семи нуклеотидных замен 
между геномами. Есть свидетельства очищающего отбора, 
но мало свидетельств диверсифицирующего отбора, с 
сопоставимыми показателями замещения по структурным 
и неструктурным генам [16]. Большинство мутаций носит 
лишь фенотипический характер, который может служить 
маркером географически-популяционного происхождения 
генетической линии. 

Так, S-белок SARS-CoV-2 эффективно связывается с 
рецепторами ACE2 людей, хорьков, кошек и других видов 
млекопитающих, имеющих высокую гомологию рецепторов 
[21]. Такое разнообразие видов, восприимчивых к SARS-
CoV-2, свидетельствует, во-первых, о способности 
этого вируса преодолевать видовой барьер, а, во-
вторых, о вероятности встречи SARS-CoV-2 c другими 
коронавирусами, из-за чего в результате рекомбинации 
возможно появление новых штаммов и видов вирусов. 
Тот факт, что за последние 20 лет уже три коронавируса 
перешли от диких животных к человеку, говорит о 
важности мониторинга коронавирусов животных [22], 
изучения мутаций, позволяющих вирусу перейти к новому 
хозяину, и исследований в области медицинской зоологии.

Точно так же события генетической рекомбинации 
среди HCoV многократно описаны в литературе [23]. 
Например, при скрининге образцов, полученных от 
летучих мышей в Кении, был выявлен ряд вирусов, 
генетически близких к HCoV-NL63 и HCoV-229. Отмечены 
множественные случаи рекомбинаций между этими 
вирусами. Кроме того, среди них были идентифицированы 
два межвидовых рекомбинационных события, которые 
были связаны с геном, кодирующим S-белок. Данный 
факт может свидетельствовать о том, что эта область 
представляет собой рекомбинационную «горячую точку» в 
геномах коронавирусов [24]. 

Коронавирусы животных — потенциальная 
угроза для человека

Многие коронавирусы млекопитающих достаточно 
подробно описаны и изучены в ветеринарных исследованиях. 
В частности, к β-коронавирусам относят как человеческие 
вирусы HCoV-OC43 и HCoV-HKU1, вызывающие острые 
респираторные заболевания человека, так и те, которые 
поражают собак, кошек, крупный рогатый скот, свиней, 
лошадей, верблюдов. При этом, HCoV-OC43 и коровий 
BCoV имеют 95%-е генетическое сходство, а у SARS-

CoV-2 генетическое сходство с выделенным из летучей 
мыши Rhinolophus affinis вирусом RaTG13 из группы 
SARSr-CoV достигает 96%. Близкие к SARS-CoV-2 вирусы 
обнаруживали также у других летучих мышей и пальмовых 
циветт (Nandinia binotata) [15]. Но, несмотря на высокое 
(около 98%) сходство последовательностей, кодирующих 
S-белок у SARS-CoV-2 и bat CoV RaTG13, в случае SARS-
CoV-2 наблюдается вставка сайта расщепления протеазы 
S1/S2, что приводит к появлению сайта распознавания 
фурина RRAR. Введение такого многоосновного 
фуринового сайта может быть причиной высокой степени 
вирулентности [19]. Кроме того, родственный SARS-CoV-2 
вирус обнаружен у панголина (Manis javanica), из-за чего 
это млекопитающее рассматривали как промежуточного 
хозяина SARS-CoV-2 [25]. Животные, в которых могут 
жить β-коронавирусы, — потенциальные модельные 
объекты для изучения вызываемых этими вирусами 
заболеваний. Следовательно, какие-то из этих животных 
могут стать модельными организмами для изучения SARS-
CoV-2 как одного из β-коронавирусов. Стоит отметить, 
что промежуточные хозяева могут сами становиться 
естественными резервуарами для коронавируса, а 
вирусы, обитающие в основном и в промежуточном 
хозяевах, могут накапливать мутации независимо. 
Помимо этого, в промежуточном хозяине вирус может 
накопить необходимые для поражения конечного хозяина 
мутации. Если естественный хозяин содержит различные 
популяции вирусов одного и того же вида, рекомбинация 
способствует появлению новых вариантов [20].

У летучих мышей обнаружено больше зоонозных 
вирусов, чем у всех других видов млекопитающих [26]. В 
частности, известен широкий спектр распространенных 
среди летучих мышей вирусов, родственных SARS-CoV, 
MERS-CoV, HCoV-229E, HCoV-NL63 [27] и SARS-CoV-2 
[25]. Вопрос, почему летучие мыши низковосприимчивы 
к переносимым ими вирусам, требует отдельных 
исследований. Но зафиксированные случаи преодоления 
межвидового барьера коронавирусами [1] говорят о 
необходимости отслеживания этих инфекций у диких 
животных, а также потенциальных путей межвидовой 
передачи, поскольку каждый переход увеличивает 
вероятность принципиально новой рекомбинации, что 
связано с виромом хозяев.

В одном организме может сосуществовать несколько 
коронавирусов, что создает условия для рекомбинации 
и влияет на клиническую картину. Коинфекция обычно 
приводит к более тяжелому течению заболевания. 
Показано, что у людей возможна коинфекция SARS-CoV-2 
с другими вирусами, включая «простудные» коронавирусы 
[28]. Чаще других ОРВИ в комбинации с SARS-CoV-2 
встречается вирус гриппа А. Но коинфекция с другими 
респираторными вирусами отрицательно коррелирует 
с точностью диагностики COVID-19, а клинические 
проявления COVID-19 не всегда позволяют заподозрить 
наличие еще одного респираторного патогена (вирусного, 
бактериального или грибкового) у пациента, что может 
привести к некорректному назначению лечения. Несмотря 
на важность данной проблемы, коинфекции на фоне 
COVID-19 остаются недостаточно изученными [29]. 
Наличие вирусной коинфекции тоже может способствовать 
изменению вируса. С учетом того, что несколько 
коронавирусов может одновременно сосуществовать в 
одном организме, они довольно часто рекомбинируют и 
активно мутируют [24], и уже известно 39 коронавирусов 
[30], семь из которых поражает людей. Эти вирусы 
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Таблица 2. Модельные животные

Примечание: Н/д — нет данных.

Модели  SARS-CoV-2

Вид животных SARS MERS
Наличие 

симптомов

Патоло-
гические 

нарушения в 
органах

Выработка 
антител

Преимущества как модели
Недостатки как 

модели
Ссылки

Сирийский 
хомячок 
(Mesocricetus 
auratus)

Да
Вирус не 

реплицируется
Да Да Да

Возможна передача между 
особями. Вирус реплицируется 
в легких, мозге, обонятельной 

луковице, вызывая их серьезное 
поражение; вырабатывают 

антитела против SARS-CoV-2, 
которые нейтрализуют вирус у 

других особей при переливании 
реконвалесцентной сыворотки. 

Вирус обнаружен в печени, 
почках, селезенке, сердце, 

кишечнике, слюнных железах, 
лимфатических узлах

Быстрый вирусный 
клиренс. 

Патологическая 
картина развивалась 

у зараженных 
другими хомяками 

слабее, чем у 
искусственно 

инфицированных

[25, 33, 
38–40]

Трансгенные 
мыши 
с человеческим 
рецептором 
hACE2

Да

Применяли 
мышей с 

человеческим 
рецептором 

hDPP4

Да Да Да

Вирус реплицируется в легких, 
развивается пневмония. 

Умеренная воспалительная 
реакция

Вирус не поражает 
другие системы 

органов; нет 
коагулопатии; 

дорогостоящая 
модель

[25, 31, 
33, 41]

Мыши дикого 
типа и 
лабораторные 
мыши без 
человеческих 
рецепторов

Да
Нет нужного 
рецептора 

DPP4
Да Нет Нет Отсутствуют

Невосприимчивы к 
вирусу; если вирус 
реплицируется, то 

незначительно

[25, 31, 
33, 41] 

Кошка 
домашняя 
(Felis cattus)

Да Н/д Да Да Да

Вирус может передаваться от 
кошки к кошке. Вирус 

реплицируется в органах 
дыхательной системы, 

миндалинах и кишечнике

Взрослые кошки 
существенно более 

восприимчивы к 
вирусу, чем котята

[33, 35]

Хорек домашний 
(Mustela putorius 
furo)

Да
Вирус не 

реплицируется

У неко-
торых 
особей

Да Да Вирусная трансмиссия

Вирус реплицируется 
только в верхних 

дыхательных путях 
и кишечнике, но не в 

легких

[25, 31, 
33, 35, 

38] 

Собака 
домашняя 
(Canis lupus 
familiaris)

Н/д Н/д Нет Нет Не всегда Отсутствуют

Низкая 
восприимчивость к 

вирусу; искусственно 
инфицированные 

собаки не передают 
вирус другим 

собакам

[35]

Свинья 
домашняя 
(Sus scrofa 
domesticus)

Признана 
неудачной

Признана 
неудачной

Нет Нет
Данные 

противоре-
чивы

Отсутствуют
Невосприимчивы к 

вирусу
[33, 35, 

37]

Макака-
крабоед 
(Macaca 
fascicularis)

Да Да Да Да Да
Вирус реплицируется в легких, 

развивается пневмония

Дорогостоящая 
модель, 

недостаточная 
доступность, низкий 

уровень вирусной 
РНК

[31, 33, 
38, 42]

Макака-резус 
(Macaca mulatta)

Да Да Да Да Да

Особо повышенная экспрессия 
цитокинов. Вирус реплицируется 
в легких, развивается пневмония. 

Вирусная РНК обнаружена на 
ранних стадиях заболевания в 
легких, трахеи, бронхах, селе-
зенке, желудке, прямой кишке, 

мочевом пузыре, матке

Дорогостоящая 
модель, недостаточ-

ная доступность

[31, 38, 
42]

Зеленая 
мартышка 
(Chlorocebus 
sabaeus)

Да Да Да Да Н/д

На ней разработано много мо-
делей инфекционных патологи-
ческих процессов. Развивается 

вирусная пневмония

Дорогостоящая 
сложная в обраще-

нии модель, недоста-
точная доступность. 

Слабое развитие 
патологической 

картины

[31, 33, 
38, 42]

Обыкновенная 
игрунка 
(Callithrix 
jacchus)

Да Да
У 

некоторых 
особей

Нет Нет Вирус обнаруживают в крови

Дорогостоящая 
модель, недостаточная 

доступность. Не 
обнаружен вирус 

в легких, не разви-
ваются пневмония и 

тяжелая гистопатоло-
гия в легких

[31, 33, 
38, 42]
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представляют угрозу не только для сельского хозяйства, 
но и для здоровья человека. Выявление резервуаров 
зоонозных патогенов часто играет решающую роль в 
эффективном контроле заболеваний [25].

Животные модели для изучения COVID-19

Для доклинических испытаний лекарственных средств 
и вакцин, а также изучения вызываемого SARS-CoV-2 
патогенеза необходимы животные модели. Поскольку 
клиническая картина COVID-19 у разных людей существенно 
различается, важно создать модели, отражающие 
разную тяжесть заболевания: это позволит проверить на 
доклиническом этапе возможность применения тех или 
иных лекарственных средств в зависимости от тяжести 
протекания болезни. В поисках животных моделей может 
помочь изучение разнообразия видов носителей, у которых 
обнаружен исследуемый вирус. Те животные, в которых 
вирус может успешно размножаться, но не вызывает 
патологических процессов, служат резервуарами для 
инфекции; необходим их мониторинг для предупреждения 
вспышек заболевания. К отдельной категории относят 
животных, которые могут быть механическими 
переносчиками инфекции. Например, РНК SARS-CoV-2 
обнаруживал у домашних собак, домашних кошек, тигров, 
львов [15]. Но наличие положительного результата ПЦР-
теста на вирус не является свидетельством ни того, что 
животное само болеет, ни того, что оно может переносить 
жизнеспособные вирионы. Тем не менее дополнительным 
поводом для беспокойства является факт передачи 
вируса от человека домашним животным [15], хотя случаев 
обратной передачи зафиксировано не было. 

При поиске моделей для изучения COVID-19 изначально 
стали проверять животных, которых ранее рассматривали 
как модельные объекты для изучения SARS и MERS. 
Однако ни одна из использованных моделей не была 
достаточно успешна для исследования этих двух вирусов [31].

Репликацию SARS-CoV изучали на сирийских 
и китайских хомячках, циветтах и нечеловеческих 
приматах (NHP) — макаках-резусах, макаках-крабоедах, 
африканских зеленых мартышках и др. [32]. Мыши и 
хорьки были восприимчивы к инфекции SARS-CoV, но не 
к MERS-CoV, в основном за счет видовых особенностей 
рецепторов DPP4 [25]. Кроликов не рассматривали как 
потенциальную модель для SARS-CoV [31], а для MERS 
они оказались неудачными модельными объектами [33]. 
Было также показано, что хорьки (Mustela furo) и домашние 
кошки (Felis domesticus) восприимчивы к заражению 
коронавирусом SARS-CoV и могут эффективно передавать 
вирус неинфицированным животным, которых содержат 
вместе с ними [34], из-за чего их тоже рассматривают как 
модели для SARS-CoV-2. Аналогичные данные по кошкам 
и норкам получены и по SARS-CoV-2 [35].

Показано, что американские норки (Neovison vison) на 
зверофермах тоже болеют COVID-19 и, предположительно, 
вирус был получен от человека [36]. Это свидетельствует о 
том, что такие животные могут быть хорошими модельными 
объектами для изучения вызывающих COVID-19 и, 
вероятно, других связывающихся с ACE2 коронавирусов. 
Особое преимущество норок и хорьков как модельных 
животных — наличие отлаженной звероводческой схемы 
содержания животных. Норки могут быть использованы 
как модели тяжелого и умеренного течения заболевания. 
Тем не менее есть ряд вопросов к содержанию этих 
животных именно в лабораторных условиях [37]. 

Симптомы COVID-19 развивались у тигров и львов [15]. 
Наблюдение, что два отдаленно родственных семейства 
отряда хищных, куньи и кошачьи, могут быть так легко 
заражены вирусом и болеть COVID-19, указывает на 
то, что резервуар для этого патогена может включать 
широкий спектр видов животных [34]. Среди них могут 
быть найдены новые эффективные модельные животные. 
Для проверки этой гипотезы требуется рассмотрение 
большего разнообразия млекопитающих с целью 
выявления новых потенциальных источников заражения 
человека и перспективных моделей.

Некоторые варианты животных моделей представлены 
в табл. 2.

В качестве модельных животных для SARS-CoV-2 
рассматривали также тупай (Tupaia belangeri chinensis) 
и нильских крыланов (Rousettus aegyptiacus), но у них не 
развивались патологические процессы, хотя вирус был 
обнаружен в различных органах [25]. В связи с данным 
обстоятельством этих животных нельзя рассматривать 
как перспективные модельные объекты для изучения 
этого заболевания.

При анализе данных, полученных по нетрансгенным 
мышам, отмечается, что на восприимчивость к вирусу могут 
существенно влиять не связанные с ACE2 генетические 
особенности [25], что может непредсказуемо исказить 
патологическую картину.

Изначально в качестве моделей MERS использовали 
альпак (Vicugna pacos) и верблюдов-дромадеров (Camelus 
dromedarius) [33; 43]. Но, поскольку верблюды-дромадеры 
сложны в содержании и могли заразить исследователей, 
от применения данной модели отказались, а альпаки после 
заражения MERS-CoV оставались клинически здоровыми, 
хотя и вырабатывали антитела [5]. Ввиду наличия более 
удобных модельных объектов, мозоленогих в дальнейшем 
вообще перестали использовать как модельные объекты 
для изучения SARS-CoV-2.

Наиболее эффективной и бюджетной моделью 
патогенеза COVID-19 на сегодняшний день оказались 
сирийские хомячки. Перспективны в качестве модельных 
объектов также кошки и хорьки, но они более сложные 
в обращении. Несмотря на отсутствие данных об 
использовании норок как моделей SARS и MERS, их 
тоже считают перспективной моделью. Модели NHP 
активно используют в доклинических испытаниях вакцин 
и лекарств от COVID-19.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Многообразие коронавирусов представляет серьезную 
проблему для эпидемиологической безопасности. 
Для предупреждения последующих пандемий важна 
взаимоинтеграция между медицинскими, ветеринарными 
и зоологическими исследованиями. Эффективный 
мониторинг зоонозных инфекций в XX в. позволял 
сдерживать передачу вирусов от диких животных 
человеку. Важно понимание не только путей передачи 
от животных к человеку, но и коэволюции вируса и его 
хозяев. Знания, полученные при изучении коронавирусов 
животных, могут быть отправной точкой для изучения 
SARS-CoV-2 и других человеческих коронавирусов. 
Применение модельных животных может быть полезным 
не только для моделирования заболевания человека, 
но и для выявления важных особенностей развития 
вирусной инфекции и свойств самого вируса. Расширение 
спектра модельных животных позволит найти наиболее 
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исследовательские возможности для противостояния 
новым инфекциям, что является существенным заделом 
на будущее.

Системно-биологический подход к анализу вирусного 
многообразия и к реконструкции взаимодействия вируса 
и его хозяина при всех возможных исходах инфекции 
позволит успешно сдерживать имеющиеся эпидемические 
угрозы и подготовиться к новым, кажущимся иногда 
маловероятными, пандемиям. Поскольку человеческий 

организм образует своеобразную экосистему, при 
изучении взаимодействий вируса и хозяина важно 
учитывать и потенциальные взаимодействия его с 
микробиотой последнего, а также рассматривать 
возможные рекомбинации с вирусами, входящими в 
виром организма. Поскольку человек представляет собой 
часть наземных экосистем, важным вопросом является 
отслеживание передачи вируса не только от животных к 
человеку, но и от человека к другим животным, поскольку 
не исключена возможность передачи мутировавшего в 
новом хозяине вируса обратно человеку.
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