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Резюме
Введение. Летучие мыши рассматриваются как основной природный резервуар для альфа- и бетакоро-
навирусов. В результате преодоления межвидового барьера коронавирусы летучих мышей передаются 
другим видам млекопитающих, включая сельскохозяйственных животных и человека, что часто приводит к 
возникновению эпидемических или эпизоотических вспышек и пандемий. 
Цель работы. Идентифицировать зоонозные коронавирусы, циркулирующие в популяции подковоносых 
летучих мышей (Rhinolophus spp.) в южных регионах европейской части России. Определить их генетиче-
ские и экологические характеристики.
Материалы и методы. Материал для исследования (фекалии летучих мышей) был собран в пещерах на 
Южном макросклоне большого Кавказа (район Сочи-Адлер) в 2020, 2021 и 2024 гг. Использованы методы 
метагеномного анализа на основе NGS и ОТ-ПЦР.
Результаты. Идентифицирован новый альфакоронавирус (вирус Кудеп, GenBank № PQ649435), ассоции-
рованный с большим подковоносом (R. ferrumequinum). Вирус Кудеп предположительно представляет но-
вый вид подрода Decacovirus рода Alphacoronavirus. Максимальное генетическое сходство вирус Кудеп 
имеет с коронавирусом летучих мышей (от ложного вампира Cardioderma cor) из Кении (72% идентичных 
н.о.) и с группой вирусов YN2012, найденных у подковоносых летучих мышей в Китае (до 67% н.о.). Ре-
зультаты ОТ-ПЦР-скрининга показывают, что вирус Кудеп и ранее описанный нами SARS-подобный бета-
коронавирус Хоста-1 активно циркулируют на обследованной территории. Зараженность этими вирусами в 
одной из колоний большого подковоноса осенью 2021 г. достигала 59,2 и 70,5% соответственно. Выявлены 
частые случаи коинфекции отдельных особей одновременно двумя коронавирусами. 
Заключение. Полученные данные расширяют представления о распространении альфакоронавиурусов ле-
тучих мышей и их генетическом разнообразии. Показано наличие стойкого природного очага потенциально 
зоонозных коронавирусов (Хоста-1 и Кудеп), связанных с R. ferrumequinum, на юге европейской части России.
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возвращающиеся инфекции; альфакоронавирусы; SARS-CoV-2; подковоносы
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Abstract
Introduction. Bats are recognized as primary natural reservoirs for alpha- and betacoronaviruses. The interspecies 
transmission of bat coronaviruses to other mammalian hosts, including livestock and humans, can lead to 
epidemics, epizootics, and global pandemics.
Objective. This study aims to describe coronaviruses associated with horseshoe bats (Rhinolophus spp.) in the 
southern regions of the European part of Russia.
Materials and methods. Fecal samples were collected from bats inhabiting caves on the southern macroslope 
of the Greater Caucasus (Sochi-Adler region) during 2020, 2021, and 2024. Viral genomes were detected and 
analyzed using high-throughput sequencing (NGS) and RT-PCR.
Results. A novel alphacoronavirus, designated Kudep virus (GenBank acc. # PQ649435), was identified in  
R. ferrumequinum. Presumably the Kudep virus represents a novel species within the subgenus Decacovirus of 
the genus Alphacoronavirus. The virus Showed 72% nucleotide identity to a Cardioderma bat coronavirus from 
Kenya and up to 67% nucleotide identity to the YN2012 virus group found in horseshoe bats in China. RT-PCR 
screening revealed active circulation of both Kudep virus and the previously described SARS-like betacoronavirus 
Khosta-1 in the study area. Infection rates in a single R. ferrumequinum colony during autumn 2021 reached 
59.2% and 70.5% for Kudep and Khosta-1, respectively. Frequent co-infections with both viruses were observed 
in individual bats.
Conclusion. Our findings expand the understanding of the distribution of bat alphacoronaviruses and their genetic 
diversity. We demonstrate the presence of a persistent natural foci of two potentially zoonotic bat coronaviruses, 
ecologically associated with R. ferrumequinum in the southern European part of Russia.

Keywords: bats; bat coronaviruses; Kudep virus; Khosta-1 virus; emerging and re-emerging infections; alphacoro-
naviruses; SARS-CoV-2; horseshoe bats
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Введение
Коронавирусы летучих мышей, принадлежащие 

родам Alphacoronavirus и Betacoronavirus (Coronavi-
ridae: Orthocoronavirinae), обладают значительным 

зоонозным потенциалом [1–4]. Результаты много-
численных исследований показывают, что большин-
ство известных коронавирусов человека, включая 
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сезонные альфакоронавирусы (α-CoV) HCoV-229E, 
HCoV-NL63 и бетакоронавирусы (β-CoV) SARS-CoV, 
SARS-CoV-2, MERS-CoV происходят от коронави-
русов, ассоциированных с разными видами летучих 
мышей  [5–7]. Коронавирусы, эволюционно связан-
ные с вирусами летучих мышей, найдены в послед-
ние время у разных видов диких и домашних жи-
вотных [8, 9]. Это позволяет рассматривать летучих 
мышей как один из основных природных резервуа-
ров и источников зоонозных коронавирусов, который 
играет ключевую роль в распространении коронави-
русов или их отдельных генов между разными вида-
ми млекопитающих. 

Летучие мыши относятся к отряду рукокрылых 
(Chiroptera), который включает более 1400 видов, объ-
единенных в 21 семейство и 234 рода. По числу видов 
рукокрылые занимают второе место после грызунов 
среди всех млекопитающих. На территории России 
зарегистрированы не менее 45 видов летучих мышей, 
включая 3 вида подковоносов (Rhinolophidae: Rhinol-
ophus): большой (R. ferrumequinum (Schreber, 1774), 
малый (R. hipposideros (Bechstein, 1800) и южный  
(R. euryale (Blasius, 1853) [10]. Подковоносы рассма-
триваются как природный резервуар SARS-подобных 
коронавирусов, два из которых (SARS-CoV и SARS-
CoV-2) вызвали эпидемическую вспышку тяжелого 
острого респираторного синдрома (ТОРС) в 2002–
2004 гг. и пандемию COVID-19 в 2019 г. соответ-
ственно. В Китае и странах Юго-Восточной Азии 
у различных видов подковоносов были обнаружены 
несколько групп дивергентных альфакоронавирусов, 
такие как Rhinolophus bat coronavirus HKU32 или 
группа HKU2 (подрод Rhinacovirus), к которой при-
надлежит возбудитель синдрома острой диареи сви-
ней (SADS-CoV), вызвавший крупную эпизоотию 
в Китае в 2016–2019 гг. [9, 11–13]. Особый интерес 
представляет R. ferrumequinum, чей ареал практиче-
ски непрерывно тянется от Северной Африки, Юж-
ной и Западной Европы через Среднюю Азию до Ги-
малаев, Кореи и Японии, обеспечивая возможность 
распространения ассоциированных с ним вирусов 
в отдаленные регионы. В России ареал подковоносов 
ограничен территориями, лежащими южнее 44° се-
верной широты, включая Северный Кавказ и север-
ное побережье Черного моря. Исследования корона-
вирусов в российских популяциях летучих мышей 
носят фрагментарный характер [14–17]. Ранее при 
обследовании подковоносов в районе Большого Со-
чи (Краснодарский край) мы описали два новых 
SARS-подобных бетакоронавируса летучих мышей 
(вирусы Хоста-1 и Хоста-2), эволюционно связанных 
с вирусами SARS-CoV и SARS-CoV-2, а также с сар-
бековирусами летучих мышей из Европы, Африки 
и Азиатского региона [14]. Распространение близко-
родственных Хоста-1 вирусов отмечено и в других 
районах Большого Кавказа – в колониях большого 
подковоноса в Дагестане [17] и у южного подковоно-
са в Грузии [18]. В этих работах также был обнаружен 
альфакоронавирус летучих мышей, предварительно 
отнесенный авторами к подроду Decacovirus на осно-

ве консервативного домена RdRp (397 нуклеотидных 
остатков (н.о.)) [17]. В настоящей работе мы иден-
тифицировали и полногеномно описали новый аль-
факоронавирус летучих мышей (названный вирусом 
«Кудеп», от названия реки Кудепста), ассоциирован-
ный с R. ferrumequinum. Результаты ПЦР-скрининга 
показали, что альфа- и бетакоронавирусы совместно 
коциркулируют в популяции большого подковоноса 
в данном регионе. 

Материалы и методы 
Материал для исследования. Сбор материала про-

водили в пещерах южного макросклона Большого 
Кавказа на северном побережье Черного моря (рай-
он Сочи-Адлер, Краснодарский край) в 2020‒2024 гг. 
(таблица). Сбор осуществляли или поздней осенью, 
когда колония летучих мышей слетается на зимовку 
(2020, 2021 гг.), или ранней весной во время первых 
вылетов после спячки (2024 г.). Животных отлавлива-
ли руками со сводов пещер. Вид определял на основе 
морфологических признаков опытный зоолог. Допол-
нительно видовая принадлежность R.  hipposideros 
и R. ferrumequinum была подтверждена путем секве-
нирования митохондриального гена цитохрома b для 
нескольких выбранных проб. Для сбора фекалий ле-
тучих мышей каждую отдельную особь помещали 
в чистый хлопковый мешочек на 10‒15 мин, после че-
го животное выпускали, а фекалии со стенки мешоч-
ка помещали в криопробирку. Материал доставляли 
в лабораторию на льду и хранили при температуре 
−70 °С. Ни одно животное при сборе не было забито 
или повреждено. Сбор материала был одобрен Науч-
ным советом и комитетом по этике Сочинского наци-
онального парка (Протокол № 5 от 27 декабря 2023 г.).

Выделение РНК и полимеразная цепная реакция с об-
ратной транскрипцией (ОТ-ПЦР). Образцы суспен-
дировали в 0,2 мл фосфатно-солевого буфера (PBS). 
Суммарная РНК была выделена из 0,1 мл полученной 
суспензии с использованием набора РНК-Экстран 
(НПК «Синтол», Россия) в соответствии с инструк-
цией производителя. Тестирование проб на наличие 
РНК вирусов Хоста-1 и Хоста-2 проводили, как было 
указано ранее [14], с использованием специфических 
праймеров и зондов (Kh1_pr FAM-ACCTGTGCCTGT-
GAGTCCATT-BQ1, Kh1_F CACTGTTGGTGTAGGT-
TAC, и Kh1_R CTGGAATGACTGAAATCTCTTA для 
Хоста-1; Kh2_pr HEX-AAGCACACCAACGACAC-
CAGCATCTC-BQ2, Kh2_F CGCCAAGCACTATTA-
AAGACAG, и Kh2_R CGAAGTCGTACCAGTTTCCA 
для вируса Хоста-2) и реагента TaqPath 1-Step Multi-
plex Master Mix (ThermoFisher Scientific, США). Крат-
ко: 5 мкл РНК добавляли к 15 мкл реакционной смеси, 
содержащей 1× TaqPath 1-Step Multiplex Master Mix, 
по 400 нМ прямого и обратного праймера и 200нМ 
соответствующего зонда. Температурный режим ре-
акции: инкубация 30 мин при 50 °C для реакции об-
ратной транскрипции, инкубация 30 с при температу-
ре 95 °C для активации Taq-полимеразы. Далее 45 ци-
клов ПЦР: 10 с при 95 °C для денатурации и 30 с при  
55 °C для элонгации и регистрации сигнала. Выявле-
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ние РНК нового альфакоронавируса Кудеп проводили 
с использованием подобранных праймеров и зондов 
(Alph_pr ROX-TGCCACAAGTTGCCACCGTCA-
BQ2, Alph_F GCTTGCTGCTGAAGATCC, Alph_R 
CCACATCATTAACAGTGCGAATA) по такой же ме-
тодике. 

Высокопроизводительное секвенирование (NGS) 
и анализ данных. Секвенирование проб проводили, 
как описано ранее [14]. Часть проб были пулирова-
ны по видам и локациям (10‒12 проб в пуле). По-
ложительные в ПЦР пробы секвенировали индиви-
дуально. Для удаления рибосомальной РНК исполь-
зовали набор NEBNext rRNA Depletion kit (NEB, 
США). Для получения кДНК библиотек использова-
ли набор NEBNext Ultra II RNA library kit for Illumina 
(NEB, США) в соответствии с инструкцией произво-
дителя. Измерение молярности полученных библи-
отек проводили методом ПЦР в реальном времени 
согласно рекомендациям, изложенным в руковод-
стве Sequencing Library qPCR Quantification Guide 

(Illumina,  США). Секвенирование кДНК-библиотек 
осуществляли в формате 2 × 100 на приборе No-
vaSeq 6000 (Illumina, США) на базе центра Genetico 
(Москва). В среднем получали 80‒110 млн парных 
ридов для пулированных проб и 25‒40 млн парных 
ридов для индивидуальных проб. Полученные ри-
ды были отфильтрованы по качеству и после уда-
ления адаптеров собраны de novo с использованием 
программного обеспечения CLC Genomics Work-
bench 7.0 (Qiagen, Германия). Полученные контиги 
анализировали по алгоритму blastx с использовани-
ем программы DIAMOND против базы данных про-
теинов вирусов семейства Coronaviridae, загружен-
ных из базы GenBank с использованием собственно-
го Python скрипта (модуль BioPython).

Генетический и филогенетический анализ. Ну-
клеотидные и аминокислотные последовательности 
альфакоронавирусов были выровнены по алгорит-
му ClustalW, имплементированного в программное 
обеспечение MEGAX (https://www.megasoftware.

Таблица. Результаты ОТ-ПЦР-скрининга подковоносых летучих мышей (Rhinolophus spp.) на наличие коронавирусов Хоста-1, Хоста-2 
(Betacoronavirus) и Кудеп (Alphacoronavirus) в 2020, 2021 (осень) и 2024 (весна) гг., северное побережье Черного моря
Table. Results of RT-PCR screening of horseshoe bats (Rhinolophus spp.) on coronaviruses Khosta-1, Khosta-2 (Betacoronavirus), and Kudep  
(Alphacoronavirus), collected in 2020, 2021 (autumn), and 2024 (spring), Northern coast of the Black Sea

Локация
Location

Вид
Bat species

2020 (осень)
2020 (autumn)

2021 (осень)
2021 (autumn)

2024 (весна)
2024 (spring)

Хоста-1
Khosta-1
(β-CoV)

Хоста-2
Khosta-2
(β-CoV)

Кудеп
Kudep

(α-CoV)

Хоста-1
Khosta-1
(β-CoV)

Хоста-2
Khosta-2
(β-CoV)

Кудеп
Kudep

(α-CoV)

Хоста-1
Khosta-1
(β-CoV)

Хоста-2
Khosta-2
(β-CoV)

Кудеп
Kudep

(α-CoV)

Подвал НИИ мед. 
приматологии
Institute of Medical 
Primatology
(43°26’06.3” N 
39°59’26.4” E)

R. hipposideros 0/24 2/24 
(8,3%) 0/24 0/13 1/13

(7,7%) 0/13 ‒ ‒ ‒

R. euryale 0/1 0/1 0/1 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

Пещера Музейная 
(Хостинская 2)
Museinaya cave  
(Khosta 2 cave)  
(43°33’34.3” N 
39°53’46.2” E)

R. ferrumequinum 0/2 0/2 0/2 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

R. hipposideros 0/2 0/2 0/2 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

Пещера Хостинская 1
Khosta 1 cave
(43°33’49.5” N 
39°53’57.2” E)

R. ferrumequinum 1/13 
(7,7%) 0/13 2/13 

(15,3%) 1/2 0/2 1/2 ‒ ‒ ‒

Пещера Колокольная 
Kolokolnaya cave
(43°33’08.3” N, 
39°56’02.4” E)

R. ferrumequinum
15/24 

(62,5%)
1*

0/24
2/24 

(8,3%)
1*

36/51 
(70,5%)

21*
0/51

27/51 
(52,9%)

21*
3/22 

(13,6%) 0/22 3/22 
(13,6%)

R. euryale 0/2 0/2 0/2 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

R. hipposideros ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ 0/2 0/2 0/2

Пещера Партизанская
Partizanskaya cave
(43°37’38.86” N, 
39°54’46.06” E)

R. ferrumequinum 0/1 0/1 0/1 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

R. hipposideros 1/3 
(33%) 0/3 0/3 ‒ ‒ ‒ ‒ ‒ ‒

Всего
Total   17/70 

(14,9%)
2/70 

(1,75%)
4/70 

(3,5%)
37/66 

(56,0%)
1/66 

(1,5%)
28/66 

(42,4%)
3/24 

(12,5%) 0/24 3/24 
(12,5%)

Примечание. Указано число положительных проб/общее число обследованных проб для каждого вида и локации. Указанное значение  
долей (%) является индикативным и не подтверждено статистическими методами. * – число проб, одновременно положительных по вирусу 
Хоста-1 и вирусу Кудеп.
Note. The number of positive samples/number of samples is shown for each species and location. The percentage value (%) is indicative and is not 
confirmed by statistical methods. * – number of samples simultaneously positive for Khosta-1 virus and Kudep virus.
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net/). Всего 50 доступных в GenBank геномов аль-
факоронавирусов, принадлежащих 9 (из 16) подро-
дам были использованы для анализа. Аминокислот-
ные выравнивания для отдельных белков (ORF1a, 
ORF1b, S, ORF3, E, M, и N) были использованы для 
расчета значения идентичности (identity, %) между 
разными вирусами. Для филогенетического анализа 
подбирали лучшую модель замен с помощью «model 
selection module» в программе MEGAX. Филогене-
тические деревья были построены на основе амино-
кислотных последовательностей RdRp, поверхност-
ного спайкового белка S и белка нуклеокапсида N 
с использованием выбранной модели (LG + G + I + F  
для RdRp, LG + G + F для белков S и N соответствен-
но) и бутстреп тестированием (1000×) в программе 
MEGAX. Для таксономического анализа исполь-
зовали критерии, принятые Международным ко-
митетом по таксономии вирусов (ICTV, https://ictv.
global/report/chapter/coronaviridae/coronaviridae)  [19]. 
Для этого аминокислотные последовательности кон-
сервативных доменов гена ORF1ab (nsp5(3CLpro), 
NiRAN, nsp12(RdRp), ZBD, nsp13(Hel1)) для каждо-
го из анализируемых вирусов были объединены в од-
ну последовательность (конкатенация), выровнены 
по алгоритму ClustalW и использованы для расчета 
процентов различающихся аминокислот. Вирусы, 
принадлежащие разным видам, должны иметь не бо-
лее 92% идентичных а.о. в данных последовательно-
стях консервативных доменов. 

Результаты
Идентификация и генетическая характеристи-

ка нового альфакоронавируса летучих мышей. По-
сле сборки de novo геном нового альфакоронавируса 
Кудеп был идентифицирован в виде протяженного 
контига длиной 28 142 н.о. (включая поли(А)-хвост) 
в пробе F2, содержащей материал от R. ferrumequinum, 
собранный в п. Колокольная в 2020 г. После подбо-
ра специфических праймеров и зонда и ПЦР-скри-
нинга (см. ниже) было проведено секвенирование 
индивидуальных положительных проб, содержа-
щих РНК вируса Кудеп в высоком титре (значение  
Ct < 25 в ОТ-ПЦР в реальном времени). В результа-
те получены практически полные геномные после-
довательности для 7 штаммов вируса Кудеп, вклю-
чая один штамм 2020 г. (Kudep/F2/2020) и 6 штам-
мов 2021 г. (штаммы Kudep/2021/59, Kudep/2021/71, 
Kudep/2021/80, Kudep/2021/86, Kudep/2021/100 
и Kudep/2021/107). Все секвенированные штаммы 
были получены от R. ferrumequinum из п. Колоколь-
ная в 2020 и 2021 гг. соответственно. 

Анализ полученных данных показал, что геномы 
штаммов 59, 71 и 86 (все 2021 г.) на 100% идентич-
ны и не содержат нуклеотидных замен при попарном 
сравнении геномов. Также 100% идентичность между 
собой имеют штаммы 80 и 107 (оба 2021 г.). Между 
этими двумя группами идентичных штаммов наблю-
дается 27 н.о. замен при полногеномном сравнении. 
Шестой штамм 2021 г. (под номером 100) отличается 
от группы 59/71/86 на 7 нуклеотидных замен и на 34 н.о. 

от группы 80/107. Прототипный штамм вируса Ку-
деп F3/2020 отличается от штаммов 2021 г. на 8 н.о. 
(штаммы 80, 107), 19 н.о. (штаммы 59, 71, 86) и 32 н.о. 
(штамм 100). Отличительной особенностью штаммов 
F3, 80, и107 является инсерция 9 н.о. в гене нуклео-
протеина, приводящая к вставке 164QNN166 белке N, 
отсутствующая у штаммов 59, 71 и 86. 

Геном нового альфакоронавируса Кудеп имеет ха-
рактерную для альфакоронавирусов структуру. Две 
трети генома с 5’-конца занимает ген ORF1ab, кото-
рый транслируется в виде протяженного полипро-
теина и нарезается на два основных белка – ORF1a 
и ORF1b. Дальнейший процессинг приводит к об-
разованию 16 неструктурных белков репликативно-
го комплекcа (nsp1‒nsp11 из ORF1a, nsp12‒nsp16 
из ORF1b). РНК-зависимая РНК-полимераза RdRp 
(nsp12), которая является наиболее консервативным 
белком, кодируется регионом 1‒927 аминокислотных 
остатков (а.о.) полипротеина ORF1b. Остальная часть 
генома занята генами четырех структурных белков  
(S, E, M, и N) и генами нескольких неструктурных 
белков, число и структура которых может варьиро-
вать у разных коронавирусов. Всего в геноме вируса 
Кудеп обнаруживается 8 открытых рамок считывания 
(ORF), кодирующих характерные для коронавирусов 
белки: ORF1ab-S-ORF3a-ORF3b-E-M-N-ORFx. От-
личительной особенностью генома вируса Кудеп яв-
ляется наличие дополнительной рамки считывания 
между генами S и E, в результате чего ORF3 разделе-
на на два гена. Первый из них, ORF3a, кодирует белок 
длиной 120 а.о., который не обнаруживает гомологов 
среди известных вирусных белков при анализе в сер-
висе BLASTp (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). 
Следующая рамка считывания, ORF3b, кодирует не-
структурный белок, имеющий сходство 55‒78% в а.о. 
с соответствующими белками других альфакоронави-
русов летучих мышей. В геноме вируса Кудеп отсут-
ствуют гены вспомогательных белков ORF4, ORF7, 
ORF8 и ORF9, часто встречающиеся у вирусов лету-
чих мышей, но обнаруживается ген предполагаемого 
белка ORFX (107 а.о.) с неизвестной функцией. 

Структура генома вируса Кудеп наиболее схо-
жа с вирусом Cardioderma bat coronavirus/Kenya/
KY43/2006 (штамм BtKY43), изолированным 
от Африканского ложного вампира (Cardioderma 
cor) в Кении в 2006 г. [20]. При полногеномном 
сравнении вирус Кудеп имеет максимальное значе-
ние идентичности (72% н.о.) с BtKY43 и его штам-
мами, и 67% н.о. идентичности с группой вирусов 
подковоносов из Китая (YN2012). Уровень иден-
тичности RdRp (ORF1b) вируса Кудеп составля-
ет 92% а.о. с вирусом BtKY43. С вирусами из Ки-
тая и Юго-Восточной Азии это значение составля-
ет 87‒90% а.о. Большинство структурных белков 
вируса Кудеп также имеют максимальную схо-
жесть с BtKY43, включая поверхностный белок Е  
(85% а.о. идентичности), мембранный протеин М 
(90‒92% а.о.), и нуклеокапсидный белок N (81% 
а.о.). При сравнении с вирусами из Азиатского ре-
гиона наибольшие значения идентичности состав-

https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi
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 QCX35177.1 Rhinolophus bat coronavirus HKU32
 QCX35166.1 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 WCZ55964 Rhinolophus bat coronavirus HKU32
 WCZ55988 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 WCC62701.1 Bat Coronavirus RaGD19
 WCC61835.1 Bat Coronavirus RsYN20

 URD31320.1 Megaderma bat coronavirus
 YP 009199789.1 BtRf-AlphaCoV/HuB2013
 AIA62270.1 Alphacoronavirus BtMs-AlphaCoV/GS2013
 WCC61913.1 Bat Coronavirus RfZJ20
 WCC61871.1 Bat Coronavirus RfHB20
 WCC61885.1 Bat Coronavirus RfLN20

 WWB00495.1 Cardioderma bat coronavirus
 ADX59457 Cardioderma bat coronavirus/Kenya/KY43/2006

 Kudep F2 2020
 Kudep 59
 Kudep 86
 Kudep 80
 Kudep 100
 Kudep 107
 Kudep 71

 YP 010037473 Hipposideros pomona bat coronavirus CHB25
 AFU92103 Rousettus bat coronavirus HKU10

 AFU92085 Hipposideros bat coronavirus HKU10

Decacovirus

 AIA62219 BtMf-AlphaCoV/HuB2013
 QHA24670 Miniopterus pusillus HKU8-related
 YP 001718610 Miniopterus bat coronavirus HKU8

Minunacovirus

 QHA24695 Scotophilus kuhlii bat 512-related
 YP 001351683 Scotophilus bat coronavirus 512

 AID16674 Anlong Ms bat coronavirus
Pedacovirus

 YP 010037559 Tylonycteris bat coronavirus HKU33
 YP 009201729 BtNv-AlphaCoV/SC2013

 AZF86129 Alphacoronavirus Bat-CoV/P.kuhlii/Italy/206679-3/2010
 YP 009755889 Alphacoronavirus Bat-CoV/P.kuhlii/Italy/3398-19/2015

Nyctacovirus

 YP 009199608 BtMr-AlphaCoV/SAX2011
 AID16673 Neixiang Md bat coronavirus Myotacovirus

 BBL54115 Human coronavirus NL63
 WDE19040 Human coronavirus NL63
 ARU07593 Human coronavirus NL63

 YP 009328933 NL63-related bat coronavirus
 APD51489 NL63-related bat coronavirus

Setracovirus

 QOP39311 Human coronavirus 229E
 BDG66369 Human coronavirus 229E

 AOI28265 Camel alphacoronavirus Camel 229E
 AOI28258 Camel alphacoronavirus Camel229E

 ALK43112 229E-related bat coronavirus
 APD51505 229E-related bat coronavirus
 QHA24664 Rousettus aegyptiacus bat coronavirus 229E-related

Duvinacovirus

 AGZ84525 Feline infectious peritonitis
 QJI07104 Canine coronavirus

 ACT10905 Feline coronavirus UU5
Tegacovirus

 ABQ57215 Rhinolophus bat coronavirus HKU2
 ABQ57223 Rhinolophus bat coronavirus HKU2

 YP 009200734 BtRf-AlphaCoV/YN2012
 YP 001552234 Rhinolophus bat coronavirus HKU2
 ATN23888 Rhinolophus bat coronavirus HKU2

Rhinacovirus

98
100

100

62

100

100

100

86

96

100

100

100

100

100

100

100

100

100

100

94

100

50

62

86

94

67

100

69

100

100

71

86

93

77

100
98

100

0.05

ляют 83% а.о. для протеина Е (штамм HuB2013, 
R.  ferrumequinum, 2013 г., Китай), 90% для про-
теина М (штамм PH20, R.  shameli, 2010 г., Кам-
боджа) и 69,7% для протеина N (штамм RfLN20, 
R. ferrumequinum, 2020 г., Китай) соответственно.

Последовательность поверхностного белка S ви-
руса Кудеп имеет 58‒73% а.о. идентичности с из-
вестными альфакоронавирусами, причем наиболее 
близкими из них (73% а.о. идентичности) являют-
ся вирусы BtCoV/Rh/YN2012_Rs4125 и BtCoV/Rh/
YN2012_Rs4259, изолированные от подковоносов 
в Китае в 2012‒2013 гг. Тогда как схожесть S-белка 
вируса Кудеп с вирусом BtKY43, который наибо-
лее близок ему по RdRp, составляет только 62% а.о. 

Два неструктурных вспомогательных белка, ORF3b 
и предполагаемый ORFХ, имеют 77 и 55% а.о. иден-
тичности с BtKY43 соответственно.

Филогенетический анализ. На рисунке представ-
лена филогения отельных представителей рода  
Alphacoronavirus на основе консервативного протеи-
на RdRp (рис. а), спайкового протеина S (рис. б) и ну-
клеопротеина N (рис. в). На всех филогенетических 
деревьях новый альфакоронавирус Кудеп формирует 
отдельную ветвь внутри подрода Decacovirus. На ден-
дрограммах, построенных на основе RdRp и белка 
нуклеокапсида N, вирус Кудеп является сестринской 
кладой для африканского BtKY43. На дендрограмме 
для белка S ближайшая к вирусу Кудеп генетиче-

a/a
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 WCC61860 Bat Coronavirus RsYN20

 QBP43268 Bat coronavirus BtCoV/Rh/YN2012_Rs4125

 QBP43279 Bat coronavirus BtCoV/Rh/YN2012_Rs4259

 Kudep 80

 Kudep 107

 Kudep F2 2020

 Kudep 86

 Kudep 71

 Kudep 59

 Kudep 100

 WCC62865 Bat Coronavirus RfZJ20

 WCC62986 Bat Coronavirus RpGX17

 WCZ55941 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 WCZ55989 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 QCX35167 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 WCC62702 Bat Coronavirus RaGD19

 UUX91041 Alphacoronavirus sp.

 UMZ07420 Bat alphacoronavirus PH201

 WCC61921 Bat Coronavirus RaGD19

 AFU92113 Rousettus bat coronavirus HKU10

 YP 010037474 Hipposideros pomona bat coronavirus CHB25

 WCZ55870 Bat coronavirus HKU10

 AFU92122 Hipposideros bat coronavirus HKU10

 QHA24710 Hipposideros pomona bat coronavirus HKU10-related

 WWB00503 Cardioderma bat coronavirus

 ADX59451 Cardioderma bat coronavirus/Kenya/KY43/2006

 WWB00496 Cardioderma bat coronavirus

 YP 009199790 BtRf-AlphaCoV/HuB2013

 AIA62271 Alphacoronavirus BtMs-AlphaCoV/GS2013

 WCC61879 Bat Coronavirus RfZJ20

 WCC61872 Bat Coronavirus RfHB20

Decacovirus

 YP 001718612 Miniopterus bat coronavirus HKU8

 AIA62220 BtMf-AlphaCoV/HuB2013100

100
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58

100

99
100

100
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44

100

100

100

98
100

99

83

95

94

77

55

79

100
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 YP 009199794 BtRf-AlphaCoV/HuB2013

 WCC61876 Bat Coronavirus RfHB20

 AIA62275 Alphacoronavirus BtMs-AlphaCoV/GS2013

 WCC61911 Bat Coronavirus RfZJ20

 WCC61918 Bat Coronavirus RfZJ20

 WWB00507 Cardioderma bat coronavirus

 ADX59455 Cardioderma bat coronavirus/Kenya/KY43/2006

 Kudep 107

 Kudep 71

 Kudep 80

 Kudep F2 2020

 Kudep 59

 Kudep 100

 Kudep 86

 YP 010037478 Hipposideros pomona bat coronavirus CHB25

 AFU92117 Rousettus bat coronavirus HKU10

 AFU92099 Hipposideros bat coronavirus HKU10

 AFU92074 Hipposideros bat coronavirus HKU10

 UMZ07421 Bat alphacoronavirus PH201

 QWN56363 Alphacoronavirus sp.

 WCC61925 Bat Coronavirus RaGD19

 QBP43285 Bat coronavirus BtCoV/Rh/YN2012 Rs4259

 QBP43274 Bat coronavirus BtCoV/Rh/YN2012 Rs4125

 WCC61840 Bat Coronavirus RsYN20

 WCZ55966 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 QCX35174 Rhinolophus bat coronavirus HKU32

 WCC62990 Bat Coronavirus RpGX17

Decacovirus

 AIA62224 BtMf-AlphaCoV/HuB2013

 WCZ55894 Miniopterus bat coronavirus HKU8100

99

100

100

92

100

100

84

50

57

100

99
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100

52

94

99

100

0.10

Рисунок. Филогения вируса Кудеп, постро-
енная на основе анализа аминокислотной по-
следовательности RdRp (a), спайкового белка 
S (б), белка нуклеокапсида N (в) отдельных 

представителей рода Alphacoronavirus. 
Вирус Кудеп отмечен черным кружком; вирусы че-

ловека ‒ прозрачным треугольником.
Figure. Phylogeny of Kudep virus based on 

analysis of RdRp (a), spike protein S (b), 
and nucleocapsid protein N (c) of certan 

representatives of the genus Alphacoronavirus. 
The Kudep virus is marked with a black circle. Human 
coronaviruses are marked with a transparent triangle.

б/b

в/c
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ская линия представлена штаммами от подковоносов 
из Китая. 

Таксономический анализ. При попарном сравнении 
консервативных доменов гена ORF1ab (nsp5(3CLpro),  
NiRAN, nsp12(RdRp), ZBD, nsp13(Hel1)) вируса Ку-
деп с другими альфакоронавирусами, максималь-
ное сходство (91% идентичных а.о.) получено для 
BtKY43. С ближайшими штаммами от подковоносов 
из Китая это значение составило 88%.

Результаты ОТ-ПЦР-обследования. В таблице 
представлены результаты ОТ-ПЦР-обследования 
подковоносов на наличие сарбековирусов Хоста-1, 
Хоста-2 (Betacoronavirus) и нового альфакоронавиру-
са Кудеп. Вирус Хоста-1 преимущественно ассоции-
рован с R. ferrumequinum, только одна положительная 
проба (из 3 протестированных из п. Партизанская) 
принадлежала R. hipposideros. Наибольшее число по-
ложительных проб было получено из колонии боль-
шого подковоноса в п. Колокольная. Общая заражен-
ность вирусом Хоста-1 R.  ferrumequinum в колонии 
в п. Колокольная в осенний период составила 62,5–
70% (2020‒2021 гг.). В осенний период 2024 г. зара-
женность колонии определена в 13%. Общая зара-
женность подковоносов в регионе вирусом Хоста-1 
составила от 12,5% (2024 г.) до 56% (2021 г.). Вирус 
Хоста-2 был выявлен только у R. hipposideros и только 
в одной локации за все время наблюдения

Новый альфакоронавирус Кудеп был обнаружен 
только у R. ferrumequinum в двух достаточно близ-
ко расположенных локациях – в п. Хостинская-1 и  
в п. Колокольная. Так же, как и в случае с вирусом 
Хоста-1, зараженность R. ferrumequinum новым аль-
факоронавирусом Кудеп достигала высоких значений 
в осенний период (до 52,9% в 2021 г.). Весной 2024 г. 
этот показатель составил 13,6%. Общая зараженность 
подковоносов новым альфакоронавирусом Ку-
деп составила от 3,5% (2020 г.) до 42,4% (2021 г.). 
При этом 21 проба из п. Колокольная в 2021 г. была 
одновременно положительной на вирус Хоста-1 и но-
вый альфакоронавирус Кудеп. В материале из этой 
пещеры в 2020 г. обнаружена только одна такая проба 
(из 2 положительных по вирусу Кудеп). В п. Хостин-
ская-1, второй локации, где обнаружен новый альфа-
коронавирус Кудеп, коинфекция с вирусом Хоста-1 
выявлена в одной пробе в 2020 г. (из 2 положитель-
ных) и в одной пробе в 2021 г.

Обсуждение
Летучие мыши рассматриваются как основной при-

родный резервуар для альфа- и бетакоронавирусов. 
В результате преодоления межвидового барьера корона-
вирусы летучих мышей передаются другим видам мле-
копитающих, включая сельскохозяйственных животных 
и человека, что часто приводит к возникновению эпи-
демических или эпизоотических вспышек и пандемий. 
Результаты многочисленных исследований показывают, 
что коронавирусы летучих мышей распространены по-
всеместно внутри их ареала, включая Европу, Африку, 
Китай и Юго-Восточную Азию и регионы Нового Света 
[21–24]. В настоящей работе мы идентифицировали но-

вый альфакоронавирус Кудеп, циркулирующий в попу-
ляции R. ferrumequinum на юге России (субтропический 
регион Краснодарского края, Сочи-Адлер). Всего нами 
полногеномно охарактеризованы 7 штаммов вируса 
Кудеп, обнаруженных в 2020 г. (1 штамм) и 2021 г. (6 
штаммов). Хотя все секвенированные штаммы вируса 
Кудеп получены из одной локации с интервалом в 1 год, 
между ними наблюдаются определенные различия как 
в виде отдельных нуклеотидных замен, так и в виде 
делеций/инсерций в структурном белке нуклеокапси-
да, что является отражением идущего эволюционного 
процесса. Дальнейшие наблюдения позволят нам точно 
определить скорость накопления мутаций для данной 
вирусной популяции. 

Геном вируса Кудеп имеет характерные для альфа-
коронавирусов размер и структуру. Наибольшее сход-
ство геном вируса Кудеп имеет с альфакоронавирусом 
Cardioderma bat coronavirus (штаммы BtKY43, 2A/
Kenya/BAT2621/2015 и 2B/Kenya/BAT2618/2015), ко-
торый был обнаружен у Африканского ложного вам-
пира (Cardioderma cor) в Кении [20]. Оба вируса ха-
рактеризуются отсутствием генов вспомогательных 
неструктурных белков ORF4, ORF7, ORF8 и ORF9, ко-
торые в том или ином виде, как правило, присутствуют 
у альфакоронавирусов летучих мышей из Азиатского 
региона [25]. При сравнении полных геномов вирус 
Кудеп имеет приблизительно одинаковый уровень 
идентичности (67‒72% н.о.) с BtKY43 и с рядом виру-
сов, найденных у Rhinolophus spp. в Китае. При анали-
зе аминокислотных последовательностей структурных 
и неструктурных белков вирус Кудеп также оказывает-
ся равноудален и от африканских, и от азиатских виру-
сов (87‒92% идентичности по RdRp). 

Филогенетический анализ относит вирус Кудеп 
в подрод Decacovirus. Подрод включает в себя не-
сколько линий вирусов, связанных с разными видами 
подковоносов (Rhinolophus bat coronavirus HKU32, 
YN2012, и др.), а также вирусы HKU10, найденные 
у подковогубых летучих мышей (Hipposideros bat 
coronavirus HKU10) и крыланов (Rousettus bat corona-
virus HKU10) в Китае. К этому же подроду относятся 
два вируса от ложных вампиров (Megadermatidae) – 
ранее упомянутый BtKY43 из Кении и Megaderma bat 
coronavirus из Бангладеш. Таким образом, альфако-
ронавирусы данного подрода обладают значительной 
экологической пластичностью, что позволяет им со-
вершать межвидовую трансмиссию между различны-
ми семействами летучих мышей и даже между пред-
ставителями разных подотрядов отряда рукокрылых 
[26]. Положение вируса Кудеп внутри подрода Deca-
covirus практически совпадает на деревьях, построен-
ных на основе RdRp и на основе структурного белка 
нуклеокапсида N, где вирус Кудеп формирует отдель-
ную генетическую линию и кластеризуется рядом 
с линией BtKY43. Филогения на основе S-белка по-
мещает линию вируса Кудеп рядом с одной из линий 
вирусов подковоносов (YN2012) из Китая [11]. 

Для определения таксономического положения ви-
руса Кудеп мы проанализировали схожесть его кон-
сервативных доменов гена ORF1ab (nsp5(3CLpro), 
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NiRAN, nsp12(RdRp), ZBD, nsp13(Hel1)) c другими 
известными альфакоронавирусами. Полученные мак-
симальные значения схожести составили 91% иден-
тичных а.о. (с BtKY43), что соответствует демарка-
ционным критериям ICTV (92% идентичных а.о.) при 
определении отдельного вида коронавирусов (https://
ictv.global/report/chapter/coronaviridae/coronaviri-
dae) [19]. Таким образом, мы предполагаем, что най-
денный нами вирус Кудеп представляет новый вид 
в составе подрода Decacovirus рода Alphacoronavirus.

Результаты ОТ-ПЦР-скрининга показывают, что 
ранее описанный нами SARS-подобный бетакоро-
навирус Хоста-1 и новый альфакоронавирус Ку-
деп активно циркулируют на обследованной тер-
ритории. Зараженность этими вирусами в колонии 
R. ferrumequinum в п. Колокольная осенью 2021 г. до-
стигала 70,5 и 59,2% соответственно. Многочислен-
ные исследования демонстрируют, что зараженность 
летучих мышей коронавирусами может варьировать 
в широких пределах – от 0 до 60–70%, в зависимости 
от локации и времени года [27–30]. В весеннем сбо-
ре 2024 г. зараженность большого подковоноса оказа-
лась значительно ниже (13%), но выявление вирусов 
Хоста-1 и Кудеп ранней весной может свидетельство-
вать об активной персистирующей инфекции. 

В обоих колониях большого подковоноса (п. Хо-
стинская-1 и п. Колокольная), где обнаружены виру-
сы Хоста-1 и новый альфакоронавирус Кудеп, выяв-
лены случаи коинфекции отдельных особей двумя 
вирусами. В 2021 г. такие пробы составили более ½ 
от всех положительных проб. Обнаружение корона-
вирусов и в осенний, и в весенний периоды на про-
тяжении 4 лет наблюдения (2020–2024 гг.) позволяет 
сделать вывод о наличии здесь стойкого природного 
очага двух коронавирусов ‒ бетакоронавируса Хо-
ста-1 и нового альфакоронавируса Кудеп, экологиче-
ски связанных с R. ferrumequinum. 

Необходимо отметить, что в обследованных пещерах, 
населенных подковоносами, отмечены следы посеще-
ния пещер спелеологами, стадом домашних коз (летом 
в поиске прохлады), шакалами и дикими лесными ко-
тами. Это создает возможность экспозиции и передачи 
выявленных коронавирусов летучих мышей человеку 
или животным. Выявление вирусного разнообразия 
в природных биомах и изучение эволюционных процес-
сов, приводящих к появлению новых вирусных инфек-
ций, является актуальной задачей современной вирусо-
логии. Эти исследования имеют серьезное прикладное 
значений в контроле появления новых и возвращаю-
щихся инфекций. Эпидемические ситуации будут воз-
никать и в будущем, что требует объединения усилий на 
международном уровне, направленных на проведение 
постоянного мониторинга популяционного генофонда 
потенциально зоонозных вирусов [31, 32].
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