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Масштабы морской вирусологии стали по-
нятны лишь в последнее десятилетие в связи 
со значительными успехами в области молеку-
лярно-генетических технологий.

“Первыми ласточками” в области изучения 
вирусов Мирового океана можно считать ма-
лоизвестную статью Гулина “Бактериофаги и 
кишечные бактерии морских рыб в контексте 
проблемы загрязнения вод” на французском 

языке (Guelin, 1952) и пионерскую работу 
Спенсера “Морской бактериофаг” в журнале 
Nature, в которой был описан вирус, выделен-
ный из морской воды и вызывающий лизис 
светящихся бактерий Bacterium phosphoreum 
(Spencer, 1955). Однако в 1950−1960 гг. морская 
вода, содержащая значительное количество  
ионов, рассматривалась скорее как естествен-
ный дезинфектант (Plissier, 1963; Lycke et al., 
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Морские вирусы на сегодняшний день, с одной стороны, уже превратились в самостоятельное 
направление вирусологии, а с другой стороны, продолжают оставаться своеобразной “темной 
материей”, роль и значение которой в эволюции и функционировании биосферы Земли оста-
ются непонятыми. Благодаря широкому внедрению беспраймерных методов секвенирования 
в повседневную лабораторную практику морская вирусология сравнительно быстро проделала 
путь от первых находок вирусоподобных частиц в морской воде (которые сначала рассматри-
вались как экзотические факты) до масштабных обобщений, меняющих наши представления 
о решении глобальных проблем Мирового океана: истощение биоресурсов и биологического 
разнообразия, загрязнение морской среды и изменение климата на планете. Вместе с тем, Ми-
ровой океан в вирусологическом отношении продолжает оставаться настоящей aqua incognita, 
а морская вирусология как раздел общей вирусологии и морской биологии находится в самом 
начале развития, на пороге новых открытий, которые смогут оказать влияние на раскрытие 
фундаментальных процессов происхождения и эволюции жизни на Земле, развитие новых тех-
нологий и даже разработку перспективных подходов к реформированию ноосферы. Цель на-
стоящего обзора состоит в привлечении внимания исследователей к различным аспектам про-
блемы вирусов Мирового океана. В данной работе рассматриваются такие разделы как текущая 
таксономия морских вирусов, роль вирусов в морских экосистемах, вирусы и болезни морских 
организмов, морские вирусы в условиях глобального изменения климата, обращая внимание 
на неизученные области и подчеркивая направления будущих исследований.
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1965; Magnusson et al., 1966), нежели как есте-
ственная среда для вирусов.

В середине прошлого века считалось, что ви-
русы содержатся в водах морей и океанов в весь-
ма ограниченных количествах. Это представ-
ление сформировалось в результате отсутствия 
в то время эффективных молекулярно-генети-
ческих методов идентификации микроорганиз-
мов и адекватных биологических моделей для 
изоляции вирусов (необходимо отметить, что 
и в наши дни таких моделей известно недоста-
точно). Однако уже в конце XX века постепен-
но пришло осознание того, что концентрация 
вирусов в морской воде в миллионы раз выше, 
чем считалось ранее (Børsheim et al., 1990). Ко-
личественные оценки, проведенные в начале 
1990-х гг. и основанные на окрашивании ДНК 
вирусоподобных частиц в природных образцах, 
показали концентрацию вирусов в среднем 
106–107/мл (Suttle et al., 1990; Hara et al., 1991). 
Последние оценки показали, что общая био-
масса вирусов в океане достигает 0.03 Гт углеро-
да, что составляет порядка 0.5% от общей био-
массы океанов (Bar-On, Milo, 2019). В Мировом 
океане вирусы встречаются в различных типах 
биотопов, включая выходы геотермальных вод, 

“черные курильщики” срединных океаниче-
ских хребтов, холодные источники и “гипок-
сические солевые острова”. Морские вирусы 
содержатся в приповерхностном планктоне, 
составляя ту его часть, которая получила на-
звание “виропланктон” (Wommack et al., 1999), 
в толще воды (Danovaro et al., 2008) и в донных 
отложениях (Hurwitz et al., 2015). Общее количе-
ство вирусных частиц Мирового океана оцени-
вается приблизительно в 1030 единиц (Breitbart, 
2012), и если все морские вирусы соединить 
в цепочку, ее длина превысит диаметр нашей 
Галактики – Млечного Пути (Suttle, 2007).

Предполагается, что в Мировом океане коли-
чество вирусных частиц в десятки раз превы-
шает количество прокариотических и эукарио-
тических организмов (Suttle, 2007; Gregory et al., 
2019), однако их концентрация имеет нерав-
номерное распределение. Обилие вирусов, как 
правило, возрастает с увеличением продуктив-
ности экосистем и интенсификации популяци-
онных взаимодействий. Поэтому их плотность 
в высокопродуктивных прибрежных водах 
выше, чем в открытом море. Концентрация 

вирусов достигает максимальных значений 
в эпипелагической зоне (до 108/мл), затем она 
экспоненциально снижается на глубинах от 200 
до 400 м до относительно постоянного значе-
ния (порядка 106–107/мл) (Hara et al., 1991; Marie 
et al., 1999). Около 105/мл вирусных частиц об-
наруживается в абиссопелагической зоне глу-
боководной среды, но эта величина заметно 
повышается в гидротермальных жерлах и хо-
лодных источниках (до 108/мл) (Danovaro et al., 
2008; Dell’Anno et al., 2015). Концентрация ви-
русов в поверхностных слоях Мирового океа-
на подвержена сезонным колебаниям (Hevroni 
et al., 2020; Dart et al., 2023). При столь высоких 
концентрациях вирусных частиц в соответ-
ствии с формулой Эйнштейна (1906 г.) (Ландау, 
Лифшиц, 1988) они должны оказывать влия-
ние на динамическую вязкость морской воды 
и даже модулировать характеристики океани-
ческих течений.

Морские вирусы представляют собой об-
ширную экологическую группу домена Virae 
и являются облигатными внутриклеточны-
ми паразитами морских организмов, включая 
тех из них, что ведут полуводный образ жизни 
(например, ластоногие млекопитающие или 
морские птицы). В смысле данного определе-
ния, эти вирусы следует четко отделять от той 
части Virae, которая оказалась в морской среде 
в результате механических заносов, например, 
в результате действия ветровых потоков, гидро-
логических процессов суши, наземными жи-
вотными или техническими средствами. Ви-
русы океана – это самые микроскопические и 
наиболее многочисленные составляющие мор-
ских экосистем. Они способны не только зара-
жать представителей иных доменов Мирового 
океана – архей (Archaea), бактерий (Bacteria) и 
эукариот (Eukaryota) (He et al., 2019), но и пара
зитировать на других вирусах (так называемые 
вирусы-сателлиты способны к продуктивной 
инфекции лишь в той клетке, которая инфи-
цирована хозяйским вирусом (Руководство ..., 
2013)). Большинство морских вирусов поража-
ют бактерии (бактериофаги), археи (археофаги) 
или водоросли (альговирусы). Альговирусы со-
ставляют единую экологическую макрогруппу 
с фитовирусами наземных растений (Щелканов 
и др., 2022).
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Размеры вирусов меньше клеток хозяев, одна-
ко их размеры варьируют значительно (от 18 нм 
у представителей семейства Parvoviridae до 
1500 нм и более у представителей Mimiviridae и 
других гигантских ДНК-содержащих вирусов) 
(Campillo-Balderas et al., 2015), а размер гено-
ма – от менее двух тысяч пар нуклеотидов (kbp), 
содержащих всего два гена, до 2500 kbp с бо-
лее чем 2000 генов (Simmonds, Aiewsakun, 2018). 
У морских вирусов встречаются те же морфоло-
гические формы вирионов, что и у остальных 
представителей Virae: оболочечные и безоболо-
чечные, икосаэдрические, прямоугольные, ни-
тевидные, пулевидные или бутылкообразные 
нуклеокапсиды, имеющие хвосты, булавы или 
другие типы пепломеров.

Гигантские вирусы поражают протозоев, по-
скольку, во-первых, те не имеют развитых ме-
ханизмов иммунной защиты, требующих от па-
разита уменьшения поверхностных эпитопов; 
а, во-вторых, размер для гигантских вирусов 
имеет принципиальное значение, поскольку 
протозои не могут захватывать частички пищи 
размером менее 400−600 нм, под которые ма-
скируются эти вирусы.

Размер вирусного генома, как правило, от-
ражает его макроэволюционный процесс: на-
пример, крупные ДНК-содержащие вирусы, 
реплицирующиеся в цитоплазме, по-видимо-
му, являются потерявшими самостоятельность 
бывшими внутриклеточными паразитами бак-
териальной природы (быть может даже из до-
кембрийского периода). Вирусы с укороченным 
геномом больше напоминают получившие спо-
собность распространяться от клетки к клетке 
внутриклеточные элементы. Теоретические 
расчеты на основе анализа генетических сетей 
демонстрируют слабую тенденцию к снижению 
репродукции вирусов с увеличением размера 
их генома. В то же время скорость продуциро-
вания нуклеотидов во время заражения сильно 
возрастает с увеличением размера вируса, при-
чем самые крупные вирусы в среднем продуци-
руют вирусные нуклеотиды примерно в 100 раз 
быстрее, чем самые маленькие вирусы, а самые 
крупные вирионы собираются примерно в 700 
раз быстрее, чем самые мелкие (Edwards et al., 
2021). Остаются открытыми вопросы о наличии 
связи между размерами вирусов (или размерами 
геномов) и диапазоном их хозяев; являются ли 

более крупные вирусы более стойкими во внеш-
ней среде; действительно ли, что олиготрофная 
среда обогащена более крупными вирусами. 
Исследования вирусных РНК- и ДНК-метаге-
номов в прибрежной зоне Гавайских островов 
(Steward et al., 2013) и Антарктиды (Miranda 
et al., 2016) показали, что РНК-содержащие ви
русы поражали исключительно эукариот, в то 
время как большинство ДНК-содержащих 
вирусов относились к группе бактериофагов. 
Означает ли это, что РНК-содержащие виру-
сы, которые, как правило, меньше по размеру, 
более распространены среди эукариотических 
вирусов в прибрежной среде, чем более круп-
ные ДНК-содержащие вирусы? Сопоставимых 
исследований не проводилось, но предполага-
ется, что в более олиготрофных условиях от-
крытого океана более распространены гигант-
ские ДНК-содержащие вирусы (Edwards et al., 
2021). Вирусология знает много примеров, когда 
крупные ДНК-содержащие вирусы (например, 
из семейств Asfarviridae и Poxviridae) обладают 
выраженной специфичностью по отношению 
к хозяевам (Lvov et al., 2015). Вместе с тем, пред-
ставители Coronaviridae, имеющие самые про-
тяженные РНК-содержащие геномы (порядка 
30 kbp), демонстрируют чрезвычайно высокий 
уровень экологической пластичности, часто 
преодолевая межвидовой барьер (Щелканов и 
др., 2020в) и становясь возбудителями опасных 
эпидемий или даже пандемий, таких как тяже-
лый острый респираторный синдром (SARS – 
Severe acute respiratory syndrome) и коронави-
русное инфекционное заболевание 2019 года 
(COVID-19 – Coronavirus disease 2019) (Masood 
et al., 2020; Щелканов, 2023).

В научной литературе активно обсуждаются 
взаимосвязи между размерами и экологической 
ролью вирусов (Steward et al., 2013; Miranda et al., 
2016; Record et al., 2016; Edwards et al., 2021). Од-
нако не эти параметры должны находиться 
в центре обсуждения вирусов. Необходимо 
помнить о том, что эволюция есть история 
экологии вида, и этот тезис в полной мере от-
носится к домену Virae. В среднесрочной пер-
спективе необходимо сконцентрировать усилия 
на изучении механизмов, при помощи которых 
вирусы, участвуя в популяционных взаимодей-
ствиях, модулируют функционирование мор-
ских экосистем и даже биосферных процес-
сов. Морские вирусы должны рассматриваться 
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как составляющие природно-очаговых систем 
с учетом особенностей Мирового океана в со-
ответствии с существующими теоретически-
ми представлениями (Щелканов и др., 2021а). 
В этой связи, наиболее продвинутые теорети-
ческие представления имеются в отношении 
архео- и бактериофагов. Так, вирулентные 
фаги, проникнув в клетку-хозяина, не инте-
грируют свои геномы в геном хозяина, а авто-
номно реплицируются в ней и затем лизируют 
клетку-хозяина, завершая тем самым цикл ре-
продукции на этапе высвобождения вирусного 
потомства (Hobbs, Abedon, 2016; Zhu et al., 2022). 
Умеренные фаги инфицируют клетку-хозяи-
на и встраиваются в ее геном в качестве про-
фага, не вызывая ее лизис (подобно провирусу 
у Retroviridae (Shchelkanov et al., 1997)). Это со-
стояние сосуществования геномов бактерий и 
умеренного вируса в виде единой хромосомы, 
способной к удвоению при каждом делении 
клетки, носит название лизогении (впослед-
ствии возможен переход из лизогенного состоя
ния в литическое – спонтанно или в резуль-
тате изменения условий окружающей среды) 
(Howard-Varona et al., 2017; Mäntynen et al., 2021). 
В результате накопленных мутаций профаг 
может стать неспособным переходить в лити-
ческое состояние, превращаясь в криптический 
(латентный) профаг (Howard-Varona et al., 2017). 
Появляется все больше свидетельств существо-
вания и значимости других стратегий зараже-
ния вирусами, отличающихся от классической 
литическо-лизогенной схемы: хроническая 
инфекция (продуктивная и непродуктивная), 
псевдолизогения и состояние носительства 
рассматриваются в качестве альтернативных 
видов инфекций, которые отмечены среди раз-
личных бактериофагов (Mäntynen et al., 2021) 
и требуют установления их экологического 
значения.

В ряде работ было показано, что литическая 
репликация доминирует при высокой бак-
териальной продукции и численности, тогда 
как при низкой преобладает лизогения (Paul, 
2008). Эта гипотеза остается спорной из-за 
противоречивых экспериментальных данных: 
в одних случаях были показаны сильные от-
рицательные взаимосвязи между лизогенией и 
бактериальной продукцией (Payet, Suttle, 2013), 
в других – слабые отрицательные взаимосвязи 
(Williamson et al., 2002), в третьих – отсутствие 

таких взаимосвязей (Boras et al., 2009). Более 
убедительными были результаты, подтвержда-
ющие отрицательную взаимосвязь между лизо-
генией и бактериальной продукцией, получен-
ные в полярных регионах, включая Северный 
Ледовитый океан (Payet, Suttle, 2013) и Южный 
океан (Evans, Brussaard, 2012). Возможно, уме-
ренные бактериофаги более распространены 
в полярных регионах, как это было показано 
для Южного океана, где преобладают лизоген-
ные вирусы, которых даже называют “сезон-
ными бомбами замедленного действия” (Brum 
et al., 2016), поскольку они могут переходить 
к литическому циклу по мере увеличения про-
дукции их бактериальных хозяев (Ambalavanan 
et al., 2021). Кроме того, было установлено, что 
в олиготрофных водах относительное коли-
чество лизогенных бактериофагов увеличено 
по сравнению с эвтрофными водами (Weinbauer 
et al., 2003). Исследования также показали, что 
бактериальные клетки, содержащие профаги, 
составляют значительную часть гетеротрофной 
микробной популяции, и лизогенная инфек-
ция может быть распространена в средах, ко-
торые неблагоприятны для выживания вируса, 
например, в глубоководных донных отложени-
ях (Cai et al., 2019).

Метагеномные исследования морских вирусов
Метагеномные исследования морских виру-

сов существенно изменили наши представле-
ния об этом разделе вирусологии за последнюю 
четверть века. Классические методы секвени-
рования нуклеиновых кислот, основанные 
на использовании специфических праймеров, 
малопригодны для изучения вирусов с неиз-
вестным геномом, поскольку в домене Virae 
отсутствует общий для всех представителей 
консервативный ген, подобный, например, ге-
нам рибосомальной РНК у Archaea, Bacteria и 
Eukaryota. Метагеномные исследования позво-
лили преодолеть это препятствие и создать тех-
нологический базис для широкомасштабного 
изучения вирусных геномов. Предварительным 
этапом метагеномного секвенирования являет-
ся концентрирование и очистка вирусоподоб-
ных частиц из морской воды и морских отложе-
ний (Edwards, Rohwer, 2005).

Исследования показали, что вирусы океана ис-
ключительно разнообразны. Было установлено,  
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что в 100 л морской воды содержится более 
5000 различных вирусных вариантов, а в 1 кг 
морских отложений – до 1 млн (Breitbart et al., 
2004). Первый надежно установленный ви-
русный метагеном из некультивируемых мор-
ских вирусных сообществ был описан в 2002 г. 
(Breitbart et al., 2002). Метагеномы морских ви-
русов (и даже целые виромы конкретных био-
топов), собранные со всего мира, показали, что 
многие вирусы океана имеют глобальное рас-
пространение, но относительная численность 
каждого вида ограничена конкретными селек-
тивными условиями местоположения.

Комплексные метагеномные исследования, 
включающие геномы как вирусов, так и их по-
тенциальных хозяев, позволили установить, 
что архео- и бактериофаги играют важную роль 
в регуляции структуры морских микробиомов, 
осуществляя перенос генетического матери-
ала между микроорганизмами. Этот процесс, 
известный как горизонтальный перенос генов 
(Rohwer, Thurber, 2009), осуществляющийся не 
только между прокариотами, но и между про-
кариотами и одноклеточными эукариотами и 
даже между многоклеточными эукариотами 
(Cram et al., 2016), может рассматриваться как 
важный фактор экологии и эволюции бакте-
рий (Arnold et al., 2022). Обладая огромным ге-
нетическим разнообразием, морские вирусные 
сообщества стимулируют эволюцию и диверси-
фикацию микроорганизмов, выступая в каче-
стве селективного фактора и ключевых посред-
ников в горизонтальном переносе генов (Roux 
et al., 2016). За последние десятилетия большое 
количество данных по секвенированию виру-
сов позволило получить представление о бес-
прецедентном генетическом разнообразии и 
потенциальных метаболических функциях 
морских вирусов (Zhang et al., 2023). Отсутствие 
моделей для культивирования подавляющего 
числа этих вирусов существенно ограничивает 
наши знания об их биологических свойствах 
и существенно снижает эффективность вали-
дации метагеномных результатов (Brum et al., 
2015; Roux et al., 2016).

Вирусы также регулируют микробное разно-
образие посредством специфического инфици-
рования и лизиса наиболее распространенных 
и доминантных микроорганизмов. Это явле-
ние в свое время рассматривалось как гипотеза 

“убей победителя”, которая предполагает, что 
высокие темпы роста микробов сопровождают-
ся высокими показателями их смертности. Роль 
вирусов в этом явлении состоит в регуляции 
разнообразия бактерий, подавляя превосходя-
щих бактериальных конкурентов и тем самым 
освобождая низших бактериальных конкурен-
тов от вытеснения (Thingstad, 2000; Coutinho 
et al., 2017). 

Трофика мирового океана и морские вирусы

До недавнего времени трофические процес-
сы и морские вирусы не рассматривались как 
взаимосвязанные понятия в моделях кругово-
рота питательных веществ в океане, но в по-
следние 10−15 лет ситуация постепенно стала 
меняться (Weitz et al., 2015). Вирусы активно 
заражают морские организмы и, в частности, 
являются основной причиной гибели гете-
ротрофного и автотрофного планктона. Од-
нако вирусы не только вызывают гибель хозя-
ев. В результате лизиса клеток они оказывают 
прямое воздействие на функционирование эко-
систем, способствуя высвобождению органиче-
ского углерода и других питательных веществ 
в окружающую среду. Это явление, известное 
под названием вирусный шунт, способству-
ет накоплению растворенных в морской воде 
органических соединений, которые непосред-
ственно недоступны для использования орга-
низмами более высоких трофических уровней 
(элементами планктона, беспозвоночными, 
рыбами), но используются преимущественно 
гетеротрофными бактериями (Weitz, Wilhelm, 
2012). Хотя некоторые высвобождаемые ну-
триенты, например, железо, могут усваивать-
ся эукариотической составляющей планктона 
(Poorvin et al., 2004). Высвобождение органики 
в результате вирусного заражения способствует 
росту численности морских бактерий и рецир-
куляции органического материала. Подсчитано, 
что лизис клеток микроорганизмов, вызванный 
вирусами, непосредственно влияет на морской 
углеродный цикл, ежедневно высвобождая по-
рядка 10 млрд т углерода из клеточных орга-
низмов в морскую среду (Suttle, 2007; Breitbart, 
2012; Zhang et al., 2023). Вирусная инфекция и 
лизис хозяйских клеток не только способству-
ют накоплению растворенного органического 
вещества, но и увеличивают доставку углерода 
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с поверхности океана в его более глубокие слои 
с помощью так называемого вирусного челнока, 
когда инфицированные клетки и/или продук-
ты лизиса образуют агрегаты и оседают с повы-
шенной скоростью (Zimmerman et al., 2020).

Таким образом, вирусы океана не просто вхо-
дят в состав морских экосистем, но являются 
ключевыми факторами их разнообразия, дина-
мики численности и биогеохимического кру-
говорота, а также вносят вклад в гигантский 
поток органического вещества. Являясь наи-
более распространенными и разнообразными 
организмами в Мировом океане, вирусы играют 
важнейшую роль в управлении морскими био-
геохимическими циклами и формировании 
структуры сообществ и функций морских ми-
кроорганизмов. Считается, что морские вирусы 
ответственны за 20−40% ежедневной смертно-
сти микробов, тем самым регулируя состав и 
функциональные процессы морских микроб-
ных сообществ (Suttle, 2007; Breitbart, 2012).

Интригующая гипотеза состоит в том, что 
как гетеротрофы, так и автотрофы могут сти-
мулироваться лизисом микробов (Weinbauer 
et al., 2011; Middelboe, Brussaard, 2017) в ре-
зультате высвобождения побочных продуктов 
(Weitz, Wilhelm, 2012; Eich et al., 2022; Notaro 
et al., 2022). Характеристика такого стимули-
рования и его последствий представляет собой 
важную область будущих исследований.

Хорошо известно, что вирусная инфекция 
изменяет физиологию хозяйской клетки (Bagga, 
Bouchard, 2014; Xue et al., 2022), причем степень 
и динамика такого изменения могут рассма-
триваться как один из важнейших феноти-
пических признаков конкретного вирусного 
штамма (Щелканов и др., 1999). Так, цианофаги 
увеличивают скорость фотосинтеза у инфици-
рованных цианобактерий, предположительно 
изменяя скорость фиксации углерода из окру-
жающей среды перед лизисом (Weitz, Wilhelm, 
2012). Более того, вирусы также кодируют вспо-
могательные метаболические гены, которые 
оказывают влияние на рост и адаптационные 
способности клетки-хозяина (Thompson et al., 
2011; Breitbart, 2012).

Морские микроорганизмы, в свою очередь, 
способны влиять на численность вирионов 
в окружающей среде. Следствием этого явля-
ется наличие антивирусного действия у многих 

химических соединений, секретируемых мор
скими микроорганизмами (Беседнова и др., 
2022; Besednova et al., 2021). Кроме того, вирусы 
могут использоваться в пищу протистами, а жиз-
ненная стратегия некоторых вирусов включает 
в себя мимикрию под частички пищи (Claverie 
et al., 2009; Colson et al., 2017). Показано, что ин-
фузории рода Halteria (Halteriida: Halteriidae) мо-
гут длительное время существовать на хлорови-
русной (Algavirales: Phycodnaviridae, Chlorovirus) 
диете (DeLong et al., 2023). Создается впечат-
ление, что воздействие вирусов на экосистемы 
выходит за рамки вирусного шунта, и, в от-
личие от него, перенаправляет энергию вверх 
по пищевым цепям. Некоторые исследователи 
полагают, что потребление вирусов в качестве 
пищи для морских микроорганизмов невыгод-
но с точки зрения калорийности (Deng et al., 
2014) и недостаточно для того, чтобы влиять 
на экосистемные процессы. Тем не менее, ви-
русы содержат аминокислоты, нуклеиновые 
кислоты и нередко липиды (Jover et al., 2014), и 
при потреблении в достаточных количествах 
они могут влиять на динамику популяций ви-
русофагов. Каждая инфузория-халтерия потре-
бляет до 104−106 вирусных частиц ежесуточно 
(DeLong et al., 2023). Учитывая обилие вирус-
ных частиц и мелких водных протистов в фо-
тической зоне Мирового океана, потребление 
вирусных частиц протистами может представ-
лять собой глобально значимый трофический 
перенос. Следовательно, энергия и питательные 
вещества от микроорганизмов-хозяев, по край-
ней мере, простейших, могут передаваться че-
рез вирусы травоядным и продвигаться вверх 
по пищевой цепи через вирусофаги.

Несмотря на значительные успехи морской 
вирусологии, следует признать, что преобла-
дающая часть исследований была проведена 
в эпипелагических зонах (Martinez-Hernandez 
et al., 2022). Изучение океанических глубин бо-
лее 1000 м на сегодняшний день является слож-
ной задачей. Считается, что мезопелагическая 
(200−1000 м) и более глубокие зоны содержат 
более половины всего обилия морских вирусов 
(Lara et al., 2017). Уже первые результаты работ, 
выполненных с помощью современных методов 
метагеномики, представили доказательства ре-
шающей роли вирусов в микробной экологии 
и биогеохимии глубоководных экосистем (Jin 
et al., 2020; Zhang et al., 2020).
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Наконец, следует принять во внимание, что 
именно Мировой океан является истинными 

“легкими планеты”, а фитопланктон произво-
дит основное количество (до 85%) кислорода 
(Diaz, Plummer, 2018). Поэтому модулирующее 
воздействие виропланктона на фитопланктон 
может отражаться на содержании кислорода 
не только в отдельных частях Мирового океа-
на, но и в атмосфере Земли в целом. Кроме того, 
повышенное поступление субстратов для окис-
ления в придонные уровни в результате вирус-
ных инфекций планктона может приводить 
к резкому понижению содержания кислорода 
в воде и как следствие – к локальным заморам 
в популяциях придонных аэробов.

Таксономия морских вирусов
Домен Virae характеризуется гигантским 

разнообразием и отчетливо выраженной гете-
рофилетичностью, поскольку в процессе раз-
вития жизни на Земле вирусы несколько раз 
дифференцировались в качестве паразитов как 
про-, так и эукариотов (Forterre, Prangishvili, 
2013). Нельзя исключать, что часть вирусов 
представляют собой остатки наиболее древ-
них (докембрийских) форм жизни (Moelling, 
Broecker, 2019).

На заре становления вирусологии класси-
фикация вирусов основывалась на их хозяевах, 
симптомах связанных с ними заболеваний, тка-
невом тропизме, стратегии репликации, струк-
туре и антигенных свойствах вирусных частиц 
(Matthews, 1983). Исходя из этого, морские ви-
русы в зависимости от хозяев могут быть раз-
делены на вирусы бактерий, архей, водорослей, 
растений и животных. В середине второй поло-
вины прошлого века Дэвид Балтимор (Baltimore, 
1971) разделил вирусы на семь групп, осно-
вываясь на типе нуклеиновой кислоты (ДНК 
или РНК), ее молекулярной (смысловая (+) 
или антисмысловая (-)) и надмолекулярной 
(одноцепочечная (оц) или двуцепочечная (дц)) 
структуре, а также по наличию в схеме репли-
кации обратной транскрипции (ОТ), т.е. эта-
па синтеза ДНК-цепи на матрице РНК. В ре-
зультате такого подхода были выделены семь 
групп вирусов: дцДНК (например, Adenoviri
dae, Polyomaviridae), оцДНК (Circoviridae, Par
voviridae), дцРНК (Birnaviridae, Reoviridae),  
оцРНК(+) (Astroviridae, Picornaviridae), оцРНК(–) 

(Filoviridae, Orthomyxoviridae), оцРНК-ОТ  
(Pseudoviridae, Retroviridae) и дцДНК-ОТ 
(Caulimoviridae, Hepadnaviridae) (Руководство …,  
2013; Baltimore, 1971).

Однако со временем стало очевидно, что 
подходы к таксономии вирусов должны иметь 
серьезные отличия от таковых при таксоно-
мическом классифицировании как высших 
организмов, так и бактерий, а номенклатура 
и классификация вирусов должны развивать-
ся по особому пути (Van Regenmortel, 2016) 
при обязательном сохранении универсальных 
биологических критериев. В настоящее вре-
мя присвоение названий вирусным таксонам 
вплоть до вида осуществляет Международ-
ный Комитет по таксономии вирусов (ICTV – 
International Committee on Taxonomy of Viruses) 
(Siddell et al., 2023) (с 1966 по 1975 г. – Между-
народный комитет по номенклатуре вирусов). 
ICTV на постоянной основе осуществляет: 
классификацию вирусов до вида и таксонов 
более высокого уровня в соответствии с гене
тическими и биологическими свойствами их 
представителей; присвоение официальных 
наименований вирусным таксонам; поддерж-
ку базы данных (http://ictv.global) с описанием 
утвержденной на настоящее время таксономи-
ческой структуры вирусов (Lefkowitz et al., 2018). 
ICTV ежегодно публикует доклады о текущей 
ситуации в области таксономии вирусов, кото-
рые являются результатом строго регламенти-
рованного многоступенчатого процесса отбора 
рекомендаций, представляемых ведущими экс-
пертами (Adams et al., 2017).

Наиболее радикальным нововведением ICTV 
последнего времени стал предложенный в мар-
те 2021 г. переход к бинарному формату назва-
ний вирусов по принципу род–вид (Genus_
name – species_epithet) с латинизированными 
видовыми названиями (которые до сих пор 
могут не иметь консенсусного варианта напи-
сания). До этого в вирусологии для обозначе-
ния вида использовались собственные имена 
на основе следующих характеристик: ведущая 
симптоматика ассоциированного заболева-
ния (например, вирус геморрагической лихо-
радки с почечным синдромом (Bunyavirales: 
Hantaviridae, Orthohantavirus) (Krylova et al., 
2021)); место первой изоляции (вирус Параму-
шир (Bunyavirales: Nairoviridae, Orthonairovirus) 
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(Safonova et al., 2019)); сочетание места первой 
изоляции и клинической симптоматики (ви-
рус Крымской-Конго геморрагической лихо-
радки (Bunyavirales: Nairoviridae, Orthonairovirus) 
(Аристова и др., 2001)); таксон хозяина (вирус 
зайца-беляка (Bunyavirales: Peribunyaviridae, 
Orthobunyavirus) (Львов и др., 2003)); сочетание 
таксона хозяина и места первой изоляции (вирус 
северного тамнакона Вэньлин (Mononegavirales: 
Filoviridae, Thamnovirus) (Shi et al., 2018)); соче-
тание клинической симптоматики и таксона 
хозяина (вирус кольцевой пятнистости тома-
та (Picornavirales: Secoviridae, Nepovirus) (Ка-
карека и др., 2017)); морфология вириона и 
таксон хозяина (коронавирус больших подко-
воносов HuB-2013 (Nidovirales: Coronaviridae, 
Alphacoronavirus) (Щелканов и др., 2020а)); со-
четание физико-химических свойств вирионов 
и таксона хозяина (радужный вирус беспозво-
ночных 6-го типа (Ahlers et al., 2016)). Совре-
менные бинарные названия перечисленных 
вирусов следующие: Orthohantavirus hantaan (или 
Orthohantavirus seoul), Orthohantavirus paramushir, 
Orthohantavirus crimean-congo hemorrhagic 
fever, Orthohantavirus khatangaense, Thamnovirus 
thamnaconi, Nepovirus lycopersici, Alphacoronavirus 
rhinolophus ferrumequinum HuB-2013, Iridovirus 
invertebrate 6. Вирус геморрагической лихорадки 
с почечным синдромом был дифференцирован 
на несколько самостоятельных вирусов (Lvov 
et al., 2015). Следует подчеркнуть, что курсивом 
выделяются только бинарные, но не собствен-
ные названия вирусов, а также названия таксо-
нов от рода и ниже.

Исследовательским группам и экспертам 
ICTV было предложено преобразовать все ранее 
установленные названия видов в новый фор-
мат (Zerbini et al., 2022). При этом сохранились 
прежние окончания таксонов:

-virus – для рода и подрода; -virinae – подсе-
мейства; -viridae – семейства; -virineae – под-
порядка; -virales – порядка; -viricetes – класса; 

-viricotina – подтипа; -viricota – типа; -virae – 
царства; -viria – империи (реалма). Русско-
язычные окончания таксонов: -вирусы – для 
рода и подрода; -вириновые – подсемейства; 

-виридовые – семейства; -виринэовые – под-
порядка; -виралевые – порядка; -вирицете-
совые – класса; -вирикотиновые – подтипа; 

-вирикотовые – типа; -вирэновые – царства; 
-вириатовые, или -вириаты – империи (реалма).

Высшим таксономическим рангом у ви-
русов является домен Virae; его совпадение 
с царственным окончанием “virae” связано 
с тем, что практически весь XX  век счита-
лось, что вирусы формируют отдельное цар-
ство живой природы. Первый вирус – вирус 
табачной мозаики (Martellivirales: Virgaviridae, 
Tobamovirus) или Tobamovirus tobacco mosaic, был 
открыт в 1892 г. русским физиологом растений 
Д.И. Ивановским. В первой половине прошло-
го века вирусология развивалась, главным об-
разом, в работах патофизиологов растений, по-
тому в вирусологии исторически используется 
не зоологический термин “отряд”, а ботаниче-
ский “порядок” (Щелканов и др., 2022).

К 2022 г. таксономическое разнообразие домена 
Virae выглядело следующим образом: 6 империй, 
или реалмов, 10 царств, 17 типов, 39 классов, 65 
порядков, 233 семейства, 168 подсемейств, 2606 
родов, 84 подрода и 10434 вида (Walker et al., 2022). 
К середине 2023 г. количество классов увеличи-
лось до 40, порядков – 72, семейств – 262, родов – 
2826, видов – 11288. Столь впечатляющая дина-
мика заставляет вспомнить работу С. Энтони, 
который оценивал количество вирусов, инфици-
рующих только млекопитающих (5.5 тыс. видов), 
в 320 тыс. видов (Anthony et al., 2013). Что касает-
ся вирусов Мирового океана, даже такие смелые 
оценки выглядят излишне скромными.

Согласно правилам ICTV, включению нового 
вируса в таксономическую систему Virae долж-
на предшествовать его изоляция с использова-
нием, по меньшей мере, одной из моделей in vivo, 
ex vivo или in situ с возможностью лабораторной 
идентификации (предпочтительно – молеку-
лярно-генетическими методами). Даже для ви-
русов животных это правило не всегда может 
быть выполнено. Например, открытие вируса 
гриппа А субтипа H17N10 с помощью метаге-
номного подхода у желтоплечих листоносов 
Sturnira lilium в Центральной Америке (2009–
2010 гг.) сразу же потребовало внесения изме-
нений в программы эколого-вирусологическо-
го мониторинга (Щелканов, Львов, 2012), хотя 
этот субтип до сих пор не признан ICTV из-за 
отсутствия адекватных моделей для его изоля-
ции. Однако огромное количество достаточно 
достоверных метагеномных данных приводит 
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к ситуации, когда все большее количество но-
вых вирусов входит в научный обиход по упро-
щенной схеме, лишь на основе молекулярно-ге-
нетических исследований. По этой причине 
подавляющее большинство морских вирусов 
не может быть признано или может быть лишь 
предварительно учтено ICTV, несмотря на на-
дежные метагеномные данные (Gregory et al., 
2019; Zhang et al., 2023). Предварительные ре-
зультаты позволяют сегодня говорить пример-
но о 5000 морских вирусов (He et al., 2019).

Империя (реалм) Adnaviria, выделенная в 2020 г.,  
охватывает оболочечные нитчатые (20‑40 × 
400‑2200 нм) вирусы, имеющие геномы в виде 
дцДНК A-формы (протяженностью 15−60 kbp), 
что отражено в названии реалма (Adna, т.е. 
A-DNA). A-форма более компактная по срав-
нению с основной для дцДНК В-формой. Эти 
вирусы имеют уникальный основной капсид-
ный белок (MCP – major capsid protein), вклю-
чающий так называемый структурный мотив 
SIRV2 в форме пучка из 4 альфа-спиралей. Аб-
бревиатура SIRV2 совпадает с аббревиатурой 
вируса Sulfolobus islandicus rod-shaped virus 2 
(Ligamenvirales: Rudiviridae, Icerudivirus), или 
Icerudivirus sulfolobus 2, на модели которого этот 
структурный мотив был впервые детально из-
учен (Krupovic et al., 2021). Adnaviria включает 
единственное царство Zilligvirae, в свою очередь 
содержащее единственный тип Taleaviricota 
и единственный класс Tokiviricetes, который 
подразделяется на 3 порядка (Ligamenvirales, 
Maximonvirales и Primavirales), 5 семейств, 14 ро-
дов и 32 вида (табл. 1).

Аднавириаты поражают гипертермофильных 
архей, обитающих в горячих источниках, глав-
ным образом, срединно-океанических хребтов 
(хотя наиболее изучены археи-термофилы гей-
зерных полей суши), и рассматриваются как 
наиболее древние из известных представителей 
домена Virae. Представители Ligamenvirales яв-
ляются паразитами архей из порядка Sulfolobales, 
Maximonvirales – Menathophagales; Primavirales – 
Thermoproteales. Репликация аднавириатов про-
исходит в цитоплазме инфицированной клетки 
без интеграции генома в хромосому клетки-хо-
зяина. Представители этого реалма демонстри-
руют уникальную систему выхода дочерних 
вирионов – посредством специально создавае-
мых на поверхности инфицированной клетки 

пирамидальных структур, что существенно от-
личается от классического лизиса (Arnold et al., 
2000; Häring et al., 2005; Krupovic et al., 2020).

Исследования вирусов архей могут привести 
к важным открытиям в области как биохимии 
архей, так и раннего этапа эволюции жизни 
на Земле. На сегодняшний день описано около 
100 археофагов, и даже если включить тех, ко-
торые были идентифицированы с помощью ме-
тагеномных подходов, то их общее количество 
составит всего около 150 (Munson-McGee et al., 
2018). Имеющиеся данные выявляют достаточ-
но высокий уровень хозяйской специфичности 
археофагов, и среди них пока неизвестны при-
меры полигостальности.

Империя (реалм) Duplodnaviria описана в 2019 г. 
и является второй по количеству морских и 
наземных вирусов (4212 видов). Эта импе-
рия включает вирусы прокариот и эукариот  
с дцДНК-геномами (18−500 kbp, как правило, 
линейными, реже – кольцевыми; 27−600 генов), 
икосаэдрическими безоболочечными вириона-
ми (45−170 нм). Вирионы снабжены портальной 
порой, к которой может прикрепляться специ-
альная ножка (хвост), со спиральной симме-
трией длиной до 230 нм. Особый тип протеазы 
обрабатывает внутреннюю часть капсида перед 
упаковкой ДНК, которую осуществляет упако-
вочная терминаза (Iranzo et al., 2016; Koonin 
et al., 2020; Walker et al., 2020; Adriaenssens, 2021).

В империю Duplodnaviria входит единствен-
ное царство Heunggongvirae, которое включа-
ет два типа: Uroviricota (вирусы прокариот) и 
Peploviricota (вирусы эукариот).

Тип Uroviricota содержит единственный класс 
Caudoviricetes, объединяющий наиболее распро-
страненные и многочисленные хвостатые фаги 
(Руководство ..., 2013; Turner et al., 2021). В его соста-
ве 7 порядков (19 семейств, 11 подсемейств, 66 ро-
дов, 104 вида), а также 44 не классифицированных 
до уровня порядка семейств и ряда отдельно стоя-
щих родов, которые включают еще 3975 видов (все-
го 4079 видов) (Walker et al., 2022) (табл. 1). Несмотря 
на обширную научную литературу, посвященную 
Caudoviricetes, таксономическая структура этого 
класса в настоящее время подвергается карди-
нальному пересмотру с целью создания класси-
фикации, основанной на характеристике генома, 
которая должна более надежно отражать эво-
люционные взаимоотношения (Dion et al., 2020).  
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В августе 2022 г. ICTV обновил систему клас-
сификации архео- и бактериофагов, в которой 
используемые ранее таксоны, такие как по-
рядок Caudovirales и несколько основных се-
мейств (Myoviridae, Podoviridae и Siphoviridae), 
были отменены (Turner et al., 2021; Gulyaeva 
et al., 2022). В новой версии Каталога вирусов 
ICTV Caudoviricetes содержит четыре крупных 
семейства (табл. 1): Autographiviridae (376 видов), 
Drexlerviridae (116 видов), Herelleviridae (92 вида) 
и Straboviridae (208 видов) (Walker et al., 2022).

Численность хвостатых бактериофагов пре-
вышает количество всех остальных организмов 
на планете, вместе взятых (Dion et al., 2020; Zhu 
et al., 2022), и они, скорее всего, способны зара-
жать все виды бактерий (Krupovic et al., 2020). 
Именно бактериофаги формируют основные 
потоки горизонтального переноса генов в ми-
кробных сообществах (Koskella, Meaden, 2013; 
Chiang et al., 2019). Они же оказывают влия-
ние на функционирование биосферы, регули-
руя структуру, состав и динамику популяций 
бактерий в различных средах − от морских 
экосистем и наземной почвы (Williamson et al., 
2017) до кишечника человека и животных 
(Sutton, Hill, 2019), и модулируют основные 
биогеохимические циклы (Breitbart et al., 2018; 
Zimmerman et al., 2020).

Хвостатые археофаги морфологически прак-
тически неотличимы от хвостатых бактерио-
фагов (Prangishvili et al., 2017; Duda et al., 2019). 
Их спиральные хвосты могут быть трех видов: 
короткие (Podoviridae), длинные и несокра-
щающиеся (Siphoviridae) или сокращающиеся 
(Myoviridae) (Baquero et al., 2020). Хвостатые ар-
хеофаги выделены у галофильных (Halobacteria) 
и метаногенных (Methanobacteriaceae) ар-
хей, принадлежащих к исключительно мор-
скому типу Euryarchaeota (Dyall-Smith et al., 
2019; Mizuno et al., 2019). Родственные про-
вирусы были обнаружены в других лини-
ях Euryarchaeota, а также у окисляющих ам-
миак представителей типов Thaumarchaeota 
и Aigarchaeota, однако эти археофаги пока 
не получили признания ICTV (Krupovic et 
al., 2011, 2019). Метагеномные исследова-
ния также выявили новые группы археофа-
гов, предположительно инфицирующие мор-
ских архей из Euryarchaeota, Thaumarchaeota 
и Thermoplasmata (Philosof et al., 2017; Ahlgren 

et al., 2019), которые составляют, вероятно, са-
мую многочисленную группу архей в составе 
планктона поверхностных вод Мирового оке-
ана (Zhang et al., 2015). Опосредованный ви-
русами лизис архей в глубоководных районах 
океана происходит быстрее, чем бактерий, что 
отражает экологическое значение археофагов 
в морских экосистемах (Danovaro et al., 2016).

Широкое распространение хвостатых ви-
русов и обнаруживаемых в составе хромосом 
провирусов как у бактерий, так и у архей на-
водит на мысль, что вирусы этого типа были 
частью вирома, связанного с последним уни-
версальным клеточным предком (LUCA – last 
universal common ancestor) (Krupovic et al., 2020). 
Филогенетический анализ и структурные ис-
следования показали, что хвостатые архео- и 
бактериофаги имеют сходную геномную орга-
низацию (Baquero et al., 2020). Однако на уровне 
последовательностей отдельных генов археофа-
ги поразительно разнообразны, демонстрируя 
незначительное сходство друг с другом и прак-
тически не обнаруживая сходства с бактерио-
фагами (Senčilo et al., 2013).

Основываясь на результатах сравнительного 
геномного анализа 63 полноразмерных геномов 
археофагов, Лиу с соавторами (Liu et al., 2021) 
предложили классифицировать хвостатых ар-
хеофагов в 14 новых семейств: Hafunaviridae, 
Soleiviridae, Halomagnusviridae и Pyrstoviridae 
включают вирусы с икосаэдрическими голов-
ками и длинными сокращающимися хвоста-
ми; Druskaviridae, Haloferuviridae, Graaviviridae, 
Vertoviridae, Suolaviridae, Saparoviridae, Madi
saviridae, Leisingerviridae и Anaerodiviridae – 
с икосаэдрическими головками и длинными 
несокращающимися хвостами; а также Short
aselviridae – единственное семейство с корот-
кими хвостами. ICTV утвердил эти семей-
ства, а также объединение четырех первых 
семейств из перечисленных в новый порядок 
Thumleimavirales; Haloferuviridae, Pyrstoviridae, 
Shortaselviridae и Graaviviridae – в новый поря-
док Kirjokansivirales; Leisingerviridae и Anaero
diviridae – в новый порядок Methanobavirales 
(табл. 1) (Liu et al., 2021). 

Тип Peploviricota − второй в царстве Heung
gongvirae − включает единственный класс Her
viviricetes, в котором содержится относитель-
но хорошо изученный порядок Herpesvirales 
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с тремя семействами: Alloherpesviridae (13 видов), 
Malacoherpesviridae (2 вида) и Orthoherpesviridae 
(118 видов) (табл. 1). Относительно недавно на 
эти семейства было разделено прежнее семей-
ство Herpesviridae. Представители Herpesvirales 
обладают морфологическим своеобразием: по-
мимо капсида и липопротеиновой оболочки 
с пепломерами, свойственных подавляющему 
большинству оболочечных вирусов, вирионы 
герпесвиралевых содержат дополнительные 
структуры – кор (сердцевина) (содержащий 
геномную дцДНК длиной 125290 kbp) внутри 
икосаэдрического капсида (около 110 нм), а 
также тегумент (аморфное белковое тело) меж-
ду капсидом и внешней оболочкой. Эволюцион-
ные связи Herpesvirales с другими представите-
лями Duplodnaviria отражены в наличии у этого 
порядка 1-й субъединицы терминазы, АТФаз-
ного компонента комплекса терминазы, ответ-
ственного за упаковку геномной дцДНК в фор-
мирующиеся капсиды (Gatherer et al., 2021).

Диапазон хозяев герпесвиралевых очень ши-
рок, а некоторые хозяева содержат несколько 
различных герпесвирусов (например, человек 
является хозяином девяти из них), хотя каж-
дый конкретный вирус обладает узким спек-
тром хозяев. Наиболее известным представи-
телем Herpesvirales является вирус простого 
герпеса типа 1-го типа (HSV-1 – Herpes simplex 
virus 1), или Simplexvirus humanalpha 1. Извест-
ные в настоящее время морские герпесвирусы 
поражают двустворчатых моллюсков, корал-
ловые полипы, рыб, морских черепах, ласто-
ногих и китообразных. Герпес-подобные по-
следовательности были идентифицированы 
в образцах тканей северного морского котика 
Callorhinus ursinus, дельфина-афалины Tursiops 
truncatus, косатки Orcinus orca, калифорний-
ского морского льва Zalophus californianus, ко-
торые, предположительно, принадлежат но-
вым представителям Alphaherpesvirinae или 
Gammaherpesvirinae (Maness et al., 2011). В се-
мействе Malacoherpesviridae был создан новый 
род, содержащий единственный вирус герпе-
са устриц 1-го типа (OyHV-1 – Oyster herpes 
virus 1), или Ostreavirus ostreidmalaco 1 (табл. 1) 
(López -Sanmartin et al., 2016). Этот вирус был 
обнаружен у диких особей, личинок и эмбри-
онов обыкновенного осьминога Octopus vulgaris 
(Prado-Alvarez et al., 2021). Предполагается, 
что вирус острого инфекционного некроза 

японского гребешка Chlamys farreri, который по-
ражает хозяйства марикультуры, тоже является 
вариантом O. ostreidmalaco 1 (Ren et al., 2013).

Империя (реалм) Monodnaviria была выделена 
в 2019 г. и включает 4 царства, 5 типов, 8 клас-
сов, 15 порядков, 21 семейство, 203 рода и 1575 
видов (табл. 1). Представители этой империи 
широко распространены и заражают хозяев из 
всех трех вневирусных доменов биоты (архей, 
бактерий и эукариотов). Большинство моно-
днавириатов обладают оцДНК-геномами, кото-
рые реплицируются по типу катящегося кольца 
(Malathi, Devi, 2019) и кодируют гомологич-
ные эндонуклеазы суперсемейства HUH (His-
hydrophobic-His), инициирующие репликацию 
(Koonin et al., 2019b; Walker et al., 2020). Встреча-
ются также атипичные вирусы с геномом в виде 
кольцевой дцДНК или линейной оцДНК.

Представители трех царств – Loebvira (51 вид), 
Sangervirae (22 вида) и Trapavirae (16 видов) – по-
ражают прокариот, а царства Shotokuvirae (1486 
видов) – эукариот. Предполагается, что в ходе 
эволюции моноднавириаты возникали неод-
нократно и независимо от линейных плазмид 
бактерий и архей (Kazlauskas et al., 2019).

Некоторые таксоны моноднавириатов на сегод-
няшний день широко представлены в научной 
литературе. Например, царство Sangervirae со-
держит семейство Microviridae (Phixviricota, Mal
grandaviricetes), единственное в порядке Petitvirales, 
и включает два подсемейства – Bullavirinae (14 ви-
дов) и Gokushovirinae (8 видов). Микровиридовые 
являются одними из самых маленьких вирусов 
с оцДНК-геномами (4.5−6.0 kb), заключенны-
ми в безоболочечные икосаэдрические вирионы 
(25−27 нм). Вирусы из Microviridae инфицируют 
морские бактерии; они были идентифицированы 
в отложениях метановых сипов у побережья Ка-
лифорнии на глубине свыше 500 м (Bryson et al., 
2015).

Семейство Papillomaviridae (Shotokuvirae, 
Cossaviricota, Papovaviricetes), входящее в по-
рядок Zurhausenvirales (табл. 1), включает 
133 вида небольших безоболочечных вирусов 
с дцДНК-геномами (5.7−8.6 kbp), упакованны-
ми в икосаэдрический капсид (55−60 нм) из 
72 пентамеров MCP L1 и 12 молекул минор-
ного капсидного белка (MiCP – minor capsid 
protein) L2 (Van Doorslaer et al., 2018). Папилло-
мавирусы инфицируют рыб, рептилий, птиц и 
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млекопитающих (в том числе человека), пора-
жая преимущественно эпителиальные клетки, 
и могут вызывать доброкачественную или зло-
качественную пролиферацию многослойного 
плоского эпителия (Kraberger et al., 2022).

Семейство Polyomaviridae (Shotokuvirae, 
Cossaviricota, Papovaviricetes) является един-
ственным в порядке Sepolyvirales и содержит 
117 видов (табл. 1) с кольцевыми дцДНК-гено-
мами (порядка 5 kbp), уложенными в вирионы 
икосаэдрической симметрии (40−50 нм), кото-
рые составлены из 72 пентамеров MCP VP1, а 
также MiCP VP2 и VP3. Каждый конкретный 
вирус из полиомавиридовых обладает узкой 
специфичностью, однако спектр потенциаль-
ных хозяев у этого семейства очень широкий. 
Представители Polyomaviridae изменяют ак-
тивность регуляторных клеточных белков и 
блокируют клеточное деление в S-фазе, вызы-
вая злокачественные трансформации инфици-
рованных клеток. Наиболее известны полио-
мавиридовые, поражающие млекопитающих 
(включая человека), в том числе морских мле-
копитающих, например, полиомавирус калана 
(ELPyV-1 – Enhydra lutris polyomavirus 1), или 
Betapolyomavirus enhydrae, полиомавирус дель-
фина-белобочки 1-го типа (DDPV-1 – Delphinus 
delphis polyomavirus 1), или Zetapolyomavirus 
delphini. Описаны 4 представителя полиомави-
ридовых, поражающие рыб, например, поли-
омавирус дорады 1-го типа (SAPyV-1 – Sparus 
aurata polyomavirus 1), или Thetapolyomavirus 
spari; полиомавирус черного морского окуня 
1-го типа (BSBPyV-1 – Black sea bass polyomavirus 
1), или Thetapolyomavirus censtriata (Peretti et al., 
2015), которые формируют отдельный род.

Семейство Parvoviridae (Shotokuvirae, Cossa
viricota, Quintoviricetes) формирует порядок 
Piccovirales и включает 175 видов (табл. 1) с мел-
кими безоболочечными вирионами (18−30 нм), 
содержащими линейные оцДНК-геномы (4–6 kb) 
(Руководство ..., 2013). Представители подсемей-
ства Parvovirinae заражают позвоночных (млеко-
питающих, птиц и рептилий), а представители 
подсемейства Densovirinae заражают насеко-
мых, ракообразных и иглокожих (Cotmore et al., 
2019). С использованием метагеномного подхо-
да впервые для иглокожих было показано при-
сутствие (без признаков патологии) денсови-
риновых в пищеварительном тракте и гонадах 

трех видов морских ежей (Colobocentrotus atratus, 
Tripneustes gratilla и Echinometra mathaei) из рифо-
вых сообществ Гавайского архипелага. Кроме 
того, эти вирусы были обнаружены в образ-
цах окружающей среды (донных отложений и 
водной толщи) возможно в результате присут-
ствия вирусных частиц в гаметах или фрагмен-
тах тканей морских ежей (Gudenkauf et al., 2014).

Империя (реалм) Riboviria, одобренная ICTV 
в 2019 г., является в настоящее время самой 
крупной в домене Virae по числу видов и разно-
образию таксонов, включая 2 царства, 6 типов, 
2 подтипа, 21 класс, 30 порядков, 8 подпоряд-
ков, 120 семейств, 53 подсемейства, 1035 родов, 
84 подрода и 4521 вид (табл. 1).

Реалм Riboviria является монофилетическим 
(Koonin et al., 2020) и охватывает все вирусы 
с оцРНК(-), оцРНК(+) и дцРНК-геномами, ко-
торые содержат гены родственных РНК-зависи-
мых РНК-полимераз (RdRp – RNA-dependent 
RNA-polymerase) для своей репликации 
(Koonin et al., 2020; Walker et al., 2019). В нача-
ле 2020 г. ICTV расширил этот реалм, включив 
в него практически все РНК-содержащие виру-
сы, в том числе использующие в схеме репли-
кации стадию обратной транскрипции (Walker 
et al., 2020). Ряд таксонов в Riboviria хорошо из-
вестны вирусами наземной биоты, но и среди 
них постепенно становится известно все боль-
ше вирусов океана.

Семейство Peribunyaviridae (Negarnaviricota, 
Ellioviricetes, Bunyavirales − табл. 1) включает 
7 родов и 141 вид с оболочечными сферически-
ми или плеоморфными вирионами (80−120 нм), 
сегментированными (кольцевые замкнутые S-, 
M- L-сегменты в индивидуальных капсидах) 
оцРНК(–)-геномами (Hughes et al., 2020). Мно-
гие перибуньявиридовые являются арбови-
русами, т.е. передаются путем биологической 
трансмиссии позвоночным животным члени-
стоногими переносчиками (Lvov et al., 2015). 
В данном семействе выделен отдельный род 
Lambavirus, в который входит вирус больше-
ротого окуня (LMBV – Largemouth bass virus), 
или Lambavirus wisconsinense (Waltzek et al., 2019). 
Описан перибуньявиридовый вирус китайского 
мохнаторукого краба (ESBV – Eriocheir sinensis 
bunya-like virus), не идентифицированный пока 
до уровня рода (Huang et al., 2019).
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Семейство Paramyxoviridae (Negarnaviricota, 
Monjiviricetes, Mononegavirales) включает 17 ро-
дов и 86 видов с крупными оболочечными ви-
рионами (300–500 нм) плейоморфной формы 
и оцРНК(–)-геномами (14.2−20.1 kb), уложен-
ными в нуклеокапсид. Парамиксовиридовые 
инфицируют млекопитающих (в том числе че-
ловека), китообразных, птиц, рептилий и рыб 
(Rima et al., 2019). 

Семейство Filoviridae (Negarnaviricota, Monji
viricetes, Mononegavirales) содержит 8 родов 
и 15 видов с нитевидными оболочечными 
вирионами (80 × 600−800 нм) и линейным  
оцРНК(–)-геномом. Некоторые филовиридо-
вые являются возбудителями геморрагических 
лихорадок у человека с высокой летальностью, 
способными вызывать не только эпидемиче-
ские вспышки, но и масштабные эпидемии 
(Щелканов и др., 2015). Долгое время счита-
лось, что эволюция филовиридовых связа-
на с крыланами (Chiroptera, Megachiroptera) 
(Щелканов и др., 2021б), однако открытие ви-
русов рыб из Filoviridae, а именно, вируса та-
итийской бородавчатой рыбы-клоуна (ASV – 
Antennarius striatus virus), или Striavirus antennarii 
(Shi et al., 2018), вируса Тапажос (TAPV – Tapajos 
virus), или Tapjovirus bothropis (Horie, 2021), ви-
руса Кандер (KANV – Kander virus), или 
Thamnovirus kanderense, вируса Фиви (FIWV – 
Fiwi virus), или Th. percae, вируса северного там-
накона Вэньлин (WTSV – Wenling Thamnaconus 
septentrionalis virus), или Th. thamnaconi (Shi et al., 
2018; Hierweger et al., 2021), заставляет подвер-
гнуть серьезной ревизии механизмы формиро-
вания этого семейства.

Семейство Rhabdoviridae (Negarnaviricota, 
Monjiviricetes, Mononegavirales − табл. 1) вклю-
чает 3 подсемейства, 46 родов и 318 видов с обо-
лочечными вирионами характерной пулевид-
ной или бациолловидной формы (70 × 180 нм) 
и оцРНК(−)-геномами (10−16 kb). Рабдовирусы 
заражают млекопитающих, включая челове-
ка (в частности, Lyssavirus включает возбуди-
телей бешенства (Deviatkin et al., 2017)), птиц, 
рептилий, амфибий, рыб и членистоногих 
(Dietzgen et al., 2017). Представители родов 
Sprivivirus, Perhabdovirus (Alpharhabdovirinae) и 
Novirhabdovirus (Gammarhabdovirinae) заража-
ют исключительно рыб. Среди новирабдови-
русов широко известен вирус инфекционной 

геморрагической септицемии (IHSV – Infectious 
hemorrhagic septicemia virus) или Novirhabdovirus 
piscine, который является возбудителем смер-
тельно опасного заболевания диких и искус-
ственно выращиваемых костистых рыб. Он был 
зарегистрирован у десятков видов морских и 
пресноводных рыб Северной Атлантики (Bergh 
et al., 2023).

Семейство Orthomyxoviridae (Negarnaviricota, 
Insthoviricetes, Articulavirales − табл. 1) включа-
ет 9 родов и 21 вид, которые имеют плейомор-
фно-эллипсоидальные (вплоть до коротко-ни-
тевидных) оболочечные вирионы (100−120 нм), 
нуклеокапсид спиральной симметрии и 6-8-сег
ментный оцРНК(–)-геном (суммарный размер 
10.0−4.6 kb), реплицирующийся в ядре инфи-
цированной клетки (Щелканов и др., 2011; 
Noda, 2012). Ортомиксовиридовые привлекают 
повышенное внимание благодаря вирусу грип-
па А (Alphainfluenzavirus influenzae), природным 
резервуаром которого являются дикие птицы 
водно-околоводного экологического комплек-
са. Преодолевая межвидовые барьеры, этот 
вирус способен проникать в популяции мле-
копитающих (в том числе человека), адаптиро-
ваться к ним и вызывать опасные эпизоотии, 
эпидемии и пандемии с высокой летально-
стью (Львов и др., 2004; Щелканов, Львов, 2011). 
Одна из схем циркуляции A. influenzae в при-
родных очагах, связанных со свиньями (Sus 
scrofa), описанная Шоупом еще в 1943 г., вклю-
чает инфицирование паразитических свиных 
нематод Metastrongylus elongatus (Nematoda: 
Aphelenchoididae) (Shope, 1943). Метастронги-
лезная концепция Шоупа позже дала возмож-
ность Щелканову с соавторами сформулиро-
вать тезис о том, что “возможно, изначально 
ортомиксовирусы были патогенами нематод, 
и циркуляция древних представителей это-
го семейства до сих происходит в популяциях 
глубоководных круглых червей” (Щелканов и 
др., 2011). Вирус инфекционной анемии лосо-
севых (ISAV − Infections salmon anemia virus), 
или Isavirus salmon, инфицирует рыб семейства 
Salmonidae (Salmoniformes) и вызывает пораже-
ние системы кровообращения. Показано, что 
I. salaris способен передаваться лососевыми 
вшами – веслоногими рачками (Arthropoda: 
Crustacea, Copepoda), что позволяет отнести 
этот вирус к экологической группе арбови-
русов (Щелканов и др., 2017). Рыбы являются 
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хозяевами еще двух родов ортомиксовиридовых, 
выделенных в 2021 г. − Mykissvirus и Sardinovirus.

Небольшое семейство Totiviridae (Orthor
navirae, Duplornaviricota, Chrymotiviricetes, 
Ghabrivirales − табл. 1) включает 5 родов и 28 
видов с безоболочечными икосаэдрическими 
вирионами (40 нм) и линейным дцРНК-ге-
номом (4.6−6.7 kb). Геном содержит две пере-
крывающиеся открытые рамки считывания, 
одна из которых (gag) кодирует MCP, а другая 
(pol) – RdRp (Wickner et al., 2011). Долгое время 
считалось, что хозяевами тотивиридовых явля-
ются грибы и простейшие. Но в последние годы 
наблюдается значительное увеличение числа 
новых видов вирусов, подобных тотивиридо-
вым, поражающих моллюсков, ракообразных и 
рыб, но еще не классифицированных до уровня 
рода (De Lima et al., 2019). Наиболее известным 
Totiviridae-подобным вирусом является вирус 
миокардита рыб (PMCV – Piscine myocarditis 
virus) – возбудитель синдрома кардиомиопа-
тии у атлантического лосося (Fritsvold et al., 
2022). Два новых Totiviridae-подобных вируса 
были обнаружены у голубого краба Callinectes 
sapidus: тоти-подобный вирус голубого краба 
1-го типа (CsTLV-1 – Callinectes sapidus toti-like 
virus 1) и тоти-подобный вирус голубого краба 
2-го типа (CsTLV-2 – Callinectes sapidus toti-like 
virus 2). Филогенетический анализ аминокис-
лотных последовательностей RdRp CsTLV-1 
и CsTLV-2 позволил предположить, что они 
являются представителями двух новых родов 
Totiviridae (Zhao et al., 2022). Гиардиа-подобный 
вирус красноклешневого рака (CGV – Cherax 
Giardiavirus-like virus) обнаружен у австралий-
ского пресноводного рака Cherax quadricarinatus, 
а вирус инфекционного мионекроза (IMNV – 
Infectious myonecrosis virus) – у тихоокеан-
ской белоногой креветки Litopenaeus vannamei 
(Edgerton et al., 1994).

Семейство Reoviridae до 2022 г. рассматрива-
лось как самостоятельное семейство в поряд-
ке Reovirales и включало два подсемейства – 
Sedoreovirinae и Spinareovirinae, имеющих 
икосаэдрические вирионы (50−100 нм) из 1−3 
концентрических слоев капсидных белков, 
сегментированный (10−12 линейных сегментов 
длиной 0.6−5.8 kbp) дцРНК-геном (суммарная 
протяженность 18−26 kbp). В настоящее время 
оба подсемейства переведены в ранг отдельных 

семейств Sedoreoviridae и Spinareoviridae, фор-
мирующих порядок Reovirales – единствен-
ный в классе Resentoviricetes (Matthijnssens 
et al., 2022a, 2022b). Представители семейства 
Sedoreoviridae, включающего 48 видов, по-
ражают млекопитающих, птиц, ракообраз-
ных, членистоногих, водоросли и растения 
(Matthijnssens et al., 2022a). Spinareoviridae вклю-
чает 58 видов, поражающих млекопитающих, 
водных животных (млекопитающих, рыб, ра-
кообразных, моллюсков), птиц, рептилий, чле-
нистоногих, грибы и растения (Matthijnssens 
et al., 2022b). Реовирусы P и W2 были описаны 
как патогенные для двух видов ракообраз-
ных Средиземного моря: краба-плавунца 
Macropipus depurator и травяного краба Carcinus 
mediterraneus (Montanie et al., 1993). Реовирус 
рыб (PRV – Piscine reovirus) (Sedoreoviridae) или 
Orthoreovirus piscine, был обнаружен у выращива-
емого на ферме атлантического лосося с воспа-
лением сердца и скелетных мышц (Palacios et al., 
2010), у кумжи Salmo trutta (Garseth et al., 2012) 
и у ряда других видов рыб, обитающих у по-
бережья Северной Европы: золотой корюшки 
Argentina silus, обыкновенной ставриды Trachurus 
trachurus, мойвы Mallotus villosus и атлантиче-
ской сельди Clupea harengus (Wiik-Nielsen et al., 
2012). За пределами Норвегии O. piscine был об-
наружен у лососевых в хозяйствах марикульту-
ры у побережья Чили, Канады (Kibenge et al., 
2013), Аляски (Marty et al., 2015), Ирландии и 
Дании (Rodger et al., 2014). Вирусные частицы, 
подобные вирионам реовиралевых, были вы-
делены из двустворчатых моллюсков (Renault, 
Novoa, 2004).

Получившее печальную известность семей-
ство Coronaviridae (Orthornavirae, Pisuviricota, 
Pisoniviricetes, Nidovirales, Cornidovirineae – 
табл. 1) является одним из наиболее детали-
зированных в таксономическом отношении 
семейств (как и другие семейства порядка 
Nidovirales), разработанных до уровня подрода и 
включает 3 подсемейства, 6 родов, 28 подродов 
и 54 вида. Округлые плейоморфные вирионы 
(120−160 нм) снабжены характерными булаво-
видными пепломерами (16−24 нм), которые хо-
рошо видны на электронно-микроскопических 
фотографиях, за что семейство и получило свое 
название в 1968 г. Геном коронавиридовых со-
держит линейную оцРНК(+), уложенную в ну-
клеокапсид спиральной симметрии (Щелканов 
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и др., 2020в). Геномная РНК коронавириновых 
до недавнего времени считалась наиболее про-
тяженной среди РНК-содержащих вирусов; ре-
кордсменом здесь считался коронавирус белухи 
SW1 (Wh-CoV-SW1 – Beluga whale coronavirus 
SW1), или Gammacoronavirus beluga whale SW1, 
с результатом 31.5 kb (Woo et al., 2014). Однако, 
в настоящее время известен нидовирус секре-
торных клеток планарий (PSCNV – Planarian 
secretory cell nidovirus), не классифицирован-
ный пока до уровня семейства, у которого дли-
на геномной РНК составляет 41.1 kb. Известны 
7 представителей Coronaviridae, поражающие 
человека, при этом 3 из них относятся к чис-
лу особо опасных: SARS-CoV, MERS-CoV и 
SARS-CoV-2 (Щелканов и др., 2020б). Коро-
навириновые способны вызывать заболевания 
у морских млекопитающих (например, упоми-
навшийся выше G. beluga whale SW1) (Woo et al., 
2014) и костистых рыб: в 2021 г. сформировано 
подсемейство Pitovirinae, род Alphapironavirus 
и подрод Samovirus с прототипным вирусом ча-
вычи (OTV – Oncorhynchus tshawytscha virus, или 
Alphapironavirus bona (Woo et al., 2023).

Порядок Picornavirales (Orthornavirae, Pisu
viricota, Pisoniviricetes − табл. 1) включает 8 се-
мейств, половина которых, согласно совре-
менным данным (Caliciviridae, Dicistroviridae, 
Marnaviridae и Picornaviridae), включает мор-
ские вирусы. Члены порядка имеют икоса
эдрический капсид (25−30 нм) и линейный 
оцРНК(+)-геном (7.0–15.5 kb) (Щелканов и др., 
2015). Семейство Caliciviridae (11 родов, 13 ви-
дов) включает два рода (Minovirus и Salovirus), 
представители которых заражают рыб (Vinjé 
et al., 2019). Шестнадцать видов дицистровири-
довых объединены в 3 рода и способны заражать 
членистоногих (в частности, ракообразных), а 
вирус синдрома Таура (TSV − Taura syndrome 
virus), или Aparavirus tauraense заражает бело-
ногих креветок Litopenaeus vannamei (Valles et al., 
2017). Семейство Marnaviridae включает 7 родов 
и 20 видов, заражающих морских фотосинтези-
рующих одноклеточных эукариот. Некоторые 
члены семейства известны из метагеномных 
исследований океанического виропланктона 
(Lang et al., 2021). Пикорнавиридовые объе-
диняют 5 подсемейств, 68 родов (включая два 
рода, не отнесенные к какому-либо подсемей-
ству) и 158 видов. Большинство известных пи-
корнавирусов инфицируют млекопитающих и 

птиц, некоторые из них обнаружены у репти-
лий, земноводных и рыб (Zell et al., 2017).

Семейство Togaviridae (Orthornavirae, Kitri
noviricota, Alsuviricetes, Martellivirales) включает 
единственный род Alphavirus, насчитывающий 
32 вида со сферическими оболочечными вири-
онами (65−70 нм), имеющими икосаэдрический 
нуклеокапсид, в который уложен несегменти-
рованный оцРНК(+)-геном (9.7−12.0 kb) (Chen 
et al., 2018). Альфавирусы в подавляющем боль-
шинстве представляют собой арбовирусы, свя-
занные с кровососущими комарами (Diptera: 
Culicidae) (Lvov et al., 2015). Один из альфави-
русов – вирус панкреатита лососевых (SPDV – 
Salmon pancreas disease virus), или Alphavirus 
pancreasalmone, является опасным патогеном 
диких и искусственно выращиваемых лосо-
севых рыб, вызывая у них болезнь поджелу-
дочной железы и так называемую сонную бо-
лезнь (Jansen et al., 2017). Вирус размножается 
исключительно в организме рыб (в основном 
лососевых) и переносится, по-видимому, лосо-
севыми вшами (паразитическими веслоногими 
рачками). В экспериментальных условиях пока-
зана прямая передача A. pancreasalmone от ин-
фицированных рыб интактным (McLoughlin, 
Graham, 2007).

Семейство Birnaviridae в настоящее время 
отнесено к царству Orthornavirae, но другие 
крупные таксоны для него пока не определе-
ны. Это семейство вирусов с дцРНК размером 
около 6 kbp, икосаэдрические вирионы кото-
рых представляют собой безоболочечные од-
нослойные частицы диаметром около 65 нм. 
Капсид с икосаэдрической геометрией состо-
ит из единственного капсидного белка VP2, 
сгруппированного в триммеры и образующе-
го выступы длиной около 4 нм. Геном состоит 
из двух линейных сегментов дцРНК: большо-
го размером 3.1–3.6 kbp (A) и малого размером 
2.8−3.3 kbp (B). Два комплекса рибонуклеопро-
теидов, образованные сегментами генома, свя-
занными с копиями рибонуклеопротеида (VP3) 
и несколькими молекулами РНК-зависимой 
РНК-полимеразы (RdRp, VP1), упакованы вну-
три каждой частицы (Delmas et al., 2019). Од-
ним из наиболее изученных бирнавиридовых 
является вирус инфекционного панкреонекро-
за (IPNV − Infections pancreatic necrosis virus), 
или Aquabirnavirus salmonidae, встречающийся 
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повсеместно, хозяевами которого являются ло-
сосевые, а также другие пресноводные и мор-
ские рыбы. Вирус передается как вертикально, 
так и горизонтально (Mutoloki et al., 2016).

Империя (реалм) Ribozyviria, выделенная 
в 2020 г., является наименее детализирован-
ной в таксономическом смысле, что согласу-
ется с небольшим числом включенных в нее 
вирусов: 15 видов из 8 родов и одного семей-
ства Kolmioviridae (табл. 1). Этот реалм охва-
тывает вирусы-сателлиты особого типа, близ-
кие по схеме функционирования кольцевого  
оцРНК(–)-генома к вироидам растений, име-
ющие рибозим (который разрезает мультимер-
ные молекулы РНК при репликации по типу 
катящегося кольца) с единственным структур-
ным геном (который кодирует нуклеопротеид), 
использующие репликативный аппарат хозяй-
ской клетки и оболочечные белки хозяйского 
вируса для формирования вирионов (Lee et al., 
2022). Наиболее актуальными рибозивириата-
ми являются 8 вирусов гепатита дельта челове-
ка (HDV – Human delta virus), формирующих 
род Deltavirus: D. italiense (HDV-1), D. japanense 
(HDV-2), D. peruense (HDV-3), D. taiwanense 
(HDV-4), D. togense (HDV-5), D. carense (HDV-6), 
D. cameroonense (HDV-7) и D. senegalense (HDV-8),  
для которых хозяйским вирусом является ви-
рус гепатита В (Blubervirales: Hepadnaviridae, 
Orthohepadnavirus) или O. hepatitis B. В настоя-
щее время род Deevirus включает единственный 
вирус лучеперых рыб 1-го типа (RFFV-1 – Ray-
finned fish virus 1), или D. actinopterygii (Chang 
et al., 2019).

Империя (реалм) Varidnaviria, выделенная 
в 2019 г., охватывает 2 царства, 3 типа, 7 клас-
сов, 15 порядков, 25 семейств, 81 род и 299 ви-
дов с дцДНК-геномами (табл. 1). Большинство 
вариднавириатов имеют общие гомологичные 
АТФазы, участвующие в упаковке геномной 
ДНК в капсид, и собственные ДНК-зависимые 
ДНК-полимеразы (DdDp – DNA-dependent 
DNA-polymerase). К царству Helvetiavirae отно-
сятся вирусы, заражающие архей или бактерий, 
тогда как Bamfordvirae включает несколько се-
мейств, заражающих представителей как про-, 
так и эукариот (Woo et al., 2021). В классифика-
ции ICTV царство Bamfordvirae разделено на два 
типа: Nucleocytoviricota (который включает 
все крупные и гигантские ДНК-содержащие 

вирусы) и Preplasmiviricota (который вклю-
чает более мелкие ДНК-содержащие вирусы) 
(Koonin et al., 2020). Нуклеоцитовирикоты 
инфицируют только эукариот, тогда как пре-
плазмивирикоты включают вирусы, инфици-
рующие представителей всех трех вневирусных 
доменов: Archaea, Bacteria и Eukaryota.

Семейство Phycodnaviridae – единственное 
в Algavirales (Bamfordvirae, Nucleocytoviricota, 
Megaviricetes) – включает вирусы эукарио-
тических водорослей: Chlorovirus (19 видов), 
Coccolithovirus (1), Phaeovirus (9), Prasinovirus (2), 
Prymnesiovirus (1) и Raphidovirus (1) (Van Etten 
et al., 2002). Фикоднавиридовые имеют крупные 
оболочечные вирионы (100−220 нм) с икоса
эдрическим капсидом, состоящим из 20 субъ-
единиц Т = 3 и 12 Т = 5 (всего 5040 молекул 
MCP), который упаковывает дцДНК-геном 
(100−560 kbp) (Finke et al., 2017). Фикоднави-
ридовые, заражая пресноводные или морские 
водоросли, встречаются в водах всех морей и 
океанов. Таксономия фикоднавиридовых изна-
чально основывалась на круге хозяев. Хлоро-
вирусы выделяли по их способности заражать 
пресноводные хлорелла-подобные зеленые во-
доросли. Кокколитовирусы, примнезиовирусы 
и рафидовирусы имеют широкий круг хозяев, 
при этом отдельные вирусы редко пересекают 
видовой барьер своих хозяев. Феовирусы инфи-
цируют споры или гаметы нитевидных бурых 
водорослей (McKeown et al., 2017). Филогене-
тический анализ DdDp позволил установить, 
что представители Phycodnaviridae более тесно 
связаны друг с другом по сравнению с другими 
дцДНК-вирусами и образуют самостоятель-
ную монофилетическую группу (Dunigan et al., 
2006).

Порядок Imitervirales (Bamfordvirae, Nucleo
cytoviricota, Megaviricetes − табл. 1) включает 
4 семейства (Allomimiviridae, Mesomimiviridae, 
Mimiviridae и Schizomimiviridae), представите-
ли которых заражают микроскопических одно-
клеточных простейших, в первую очередь амеб. 
Имитервиралевые имеют гигантский для Virae 
размер вириона 600−800 нм, поэтому вирусы 
этого порядка долгое время ошибочно счита-
ли внутриклеточными паразитическими бак-
териями. Крупные размеры вирионов делают 
имитервиралевых, во-первых, видимыми в све-
товой микроскоп, а во-вторых, не позволяют 
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фильтроваться через стандартные для вирусо-
логии 200 нм фильтры. Морфология вириона 
тоже несколько необычна: икосаэдрический 
белковый капсид (400500 нм) покрыт слоем во-
локон длиной 100−200 нм, образующих “опу-
шенную” частицу; нуклеокапсид, содержащий 
геномную ДНК, окружен липидной оболочкой 
(которая занимает промежуточное положение 
между нуклео- и внешним капсидом) (Colson et 
al., 2017). Геном представлен линейной дцДНК 
очень большой протяженности (свыше 1100 kbp), 
в составе которого выявлено около 1000 генов 
(что больше, чем у многих бактерий). Помимо 
необычного размера, впервые для вирусов было 
обнаружено, что геном мимивируса содержит 
вирусные гомологи многих генов, которые, как 
считается, характерны для клеточных организ-
мов. Таким образом, Imitervirales представляет 
наиболее сложные вирусы из описанных в на-
стоящее время (Abergel, Claverie, 2020). С помо-
щью “филогенетического картирования” из-
вестных типов ДНК-полимеразы, ключевого 
фермента, общего для крупных ДНК-вирусов 
и клеточных организмов, было показано, что 
морские вирусы, относящиеся к Imitervirales, 
являются второй по распространенности груп-
пой (после морских бактериофагов), в значи-
тельной степени доминирующей над другими 
известными вирусами эукариот. Мимивирусы, 
вероятно, заражают множество гетеротроф-
ных протистов. Также было обнаружено, что 
представители имитервиралевых инфицируют 
различные микроводоросли (гаптофиты и хло-
рофиты). Имеются косвенные данные (в ос-
новном из метагеномных исследований), что 
мимивиридовые инфицируют многоклеточные 
организмы, такие как октокораллы и известковые 
губки (Porifera) (Claverie et al., 2009), а также осе-
тровых (Abergel, Claverie, 2020) и даже млекопи-
тающих (включая человека) (Vincent et al., 2010).

Вирусы из Imitervirales проникают в клетку 
путем фагоцитоза, который осуществляет сам 
хозяин. По этой причине эти вирусы не могут 
быть менее 400 нм, поскольку это предел чув-
ствительности псевдоподий хозяина. После 
вскрытия капсида внутренняя липидная мем-
брана сливается с мембраной фагосомы, обе-
спечивая выход нуклекапсида в цитоплазму, 
где образуются новые вирионы на основе соб-
ственных репликативных механизмов вируса. 
В цитоплазме во множестве обнаруживаются 

вирусы-сателлиты, которые, как выясняется, 
представляют собой вирофаги – особую фор-
му сателлитизма, когда вирус-паразит цели-
ком зависит от вируса хозяина, используя его 
репликативный аппарат и даже распростра-
няясь внутри гигантского хозяйского вириона. 
Например, вирус Sputnik-сателлит Mimivirus 
(MVDV-Spt – Mimivirus-dependent virus Sputnik), 
или Sputnikvirus mimivirusdepende (Lavidaviridae) 
(Руководство ..., 2013).

Открытие гигантских ДНК-содержащих ви-
русов, входящих в Imitervirales, поднимает фун-
даментальную проблему их происхождения. 
Удивительно, что самые крупные вирусы так 
долго принимали за бактерии. Однако посте-
пенно накапливается все больше данных о том, 
что они оказывают значительное экологическое 
воздействие на морские экосистемы благодаря 
регулированию планктонных популяций и за-
ражению морских беспозвоночных (Claverie 
et al., 2009; Vincent et al., 2010; Abergel, Claverie, 
2020).

Семейство Iridoviridae (Bamfordvirae, Nucleo
cytoviricota, Megaviricetes, Pimascovirales – 
табл. 1) содержит вирусы с крупными икосаэдри
ческими вирионами (150−200 нм), содержащими 
линейные дцДНК-геномы (100−220 kbp). Вири-
оны содержат внутреннюю липидную мембра-
ну, расположенную между нуклео- и внешним 
капсидами. Представители Limphocystivirus 
(Alphairidovirinae) заражают рыб, а Iridovirus и 
Chloriridovirus (Betairidovirinae) способны инфи-
цировать морских ракообразных (Williams et al., 
2016; Chinchar et al., 2017). Имеются сведения 
об иридовиридо-подобных вирусах у двуствор-
чатых моллюсков (Renault, Novoa, 2004).

Класс Naldaviricetes пока не отнесен к како-
му-либо типу. Этот класс содержит один поря-
док (Lefavirales) и одно семейство (Nimaviridae) 
(табл. 1). Образование нуклеокапсида и сборка 
интактного вириона происходят в ядре; в ци-
топлазме происходит только трансляция вирус-
ных белков. Представители Naldaviricetes имеют 
общий набор уникальных генов, не обнаружен-
ных в других вирусах, включая субъединицы 
ДНК-полимеразы и РНК-полимеразы, четыре 
гена фактора поздней экспрессии и гены фак-
тора инфекционности. Эти вирусы включают 
несколько генов, которые отдаленно связаны 
с основными генами Nucleocytoviricota (Iranzo 
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et al., 2016). Nimaviridae включает единственный 
род Whispovirus и один вид – вирус белых пя-
тен ракообразных (WSSV – White spot syndrome 
virus), или Whispovirus whitespote, способный вы-
зывать массовую гибель креветок на фермах. 
Вирус W. whitespote имеет оболочечные вирионы 
палочковидной формы (70−170 × 240−380 нм) 
с нитевидным концевым отростком. Стержне-
образные нуклеокапсиды включают кольцевой 
дцДНК-геном (293 kbp) (Wang et al., 2019). Ранее 
предполагаемые бакуловиридовые инфекции 
(характерные для насекомых) ракообразных, 
в частности, голубых крабов и азиатской ти-
гровой креветки, обитающих на Атлантиче-
ском побережье и в Мексиканском заливе, как 
оказалось, вызваны вирусами из Nudiviridae, 
близкородственными к Baculoviridae (Harrison 
et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В последней четверти XX века человечество 
осознало (хотя и не до конца приняло), что наша 
планета принадлежит микроорганизмам. При 
этом назывались два прокариотических домена – 
археи и бактерии. К концу первой четверти века 
нынешнего постепенно приходит понимание 
того, что домен Virae, долгое время остававший-
ся призраком живого, все отчетливее прогляды-
вается в облике биосферы: его представители 
не только доминируют во всех экологических 
нишах количественно, но и во многом опреде-
ляют их функционирование, модулируя все без 
исключения экологические взаимодействия. Бо-
лее того, нельзя исключать, что некоторые виру-
сы представляют собой докембрийскую форму 
жизни, уступившую планету современной биоте 
в обмен на ее полный контроль. Но как бы там 
ни было, ключи к пониманию масштабов и эво-
люции домена Virae надежно упрятаны в глуби-
нах Мирового океана.

По аналогии с другими сферами Земли при-
нято выделять сферу существования вирусов 
(виросферу). Разумеется, виросфера не может 
функционировать в отрыве от биосферы. Одна-
ко виросфера не только полностью охватывает 
биосферу, но и – благодаря наличию в жизнен-
ном цикле большинства вирусов стадии вирио-
на – значительно расширяет ее пределы. Глубоко 
под толщами донных отложений Мирового оке-
ана ждут своего часа немыслимые количества 

вирионов, на сотни миллионов лет пережившие 
популяции своих хозяев и всегда готовые в ре-
зультате естественных геологических процес-
сов подняться на поверхность. И пусть значи-
тельная часть этих древних вирусов погибнет, 
столкнувшись с изменившимися условиями 
жизни на планете, но и одного успешного вири-
она будет достаточно, чтобы вызвать очередную 
биологическую катастрофу (хотя бы на уровне 
планктонных сообществ, но умеем ли мы се-
годня просчитывать долгосрочные последствия 
эпипланктонотий?). Более того, именно вирусы 
с наибольшей вероятностью можно обнаружить 
и за пределами Земли: микроскопические ка-
пельки жидкости способны преодолевать при-
тяжение планеты в результате различного рода 
катаклизмов (тайфунов, извержения вулканов, 
столкновения Земли с космическими телами) 
и путешествовать в космическом пространстве, 
служа своеобразными маяками, сигнализиру-
ющими о существовании жизни, за пределами 
Земли. И кто знает, не встретят ли космические 
путешественники, дремлющие внутри своих 
нуклеокапсидов, новых потенциальных хозяев 
в океанах далеких планет?..
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In recent years, marine viruses have evolved into a distinct branch of virology, yet they still represent 
a sort of “dark matter”, and their role and significance in the evolution and functioning of Earth's 
biosphere remain unclear. The widespread implementation of the primerless sequencing methods in 
routine laboratory practice has streamlined the development of marine virology from initial observations 
of virus-like particles in seawater, once deemed exotic, to comprehensive generalizations that reshape our 
understanding of global problems in the World Ocean. They include the continuous depletion of biological 
resources and diversity, marine pollution, and global climate change. Nevertheless, in terms of virology, 
the World Ocean remains a true aqua incognita, and marine virology, as a subset of general virology, and 
marine biology are just at the initial stages of their development, standing on the cusp of new discoveries. 
Those discoveries have the potential to reveal fundamental processes in the origin and evolution of life 
on Earth, accelerate the development of novel technologies, and even foster innovative approaches to 
reshaping the noosphere. The aim of this review is to draw scientific attention to the numerous problematic 
aspects of viruses in the World Ocean. It covers the main topics such as the current taxonomy of marine 
viruses, their role in marine ecosystems, the presence of viruses in marine species and related diseases, 
and the role of marine viruses in the context of global climate change, focusing on unexplored area and 
outlining directions for future research studies.
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