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Природа вирусов как доклеточной формы жизни 
оставалась неустановленной с момента их открытия 
Д.И. Ивановским (1892) до выявления вирусов с помо-
щью электронной микроскопии (1939) [1]. A. Lwoff и 
P. Tournier [2] сформулировали критерии, отличающие 

вирусы от других живых существ: наличие в вирусной 
частице только одной нуклеиновой кислоты (ДНК или 
РНК); в отличие от клеток (и облигатных внутрикле-
точных паразитов) вирусы не способны к делению, не 
обладают аппаратом для трансляции белка и не синте-
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зируют аденозинтрифосфат (АТФ), необходимый для их 
репликации.

До конца XX века считали, что размеры вирусов не 
превышают 0,5 мкм, и вирусы могут проникать через 
стерилизующие фильтры и не могут быть различимы с 
помощью светового микроскопа. Это положение было 
пересмотрено в 2003 г. после доказательства вирусной 
природы мимивируса, впервые описанного в 1992 г.  
[3—7]. Вирионы Mimivirus были сначала ошибочно 
приняты за бактерии, поскольку при их визуализации с 
помощью светового микроскопа они напоминали грам-
положительные кокки. Как вирусы они были иденти-
фицированы только в 2003 г. при электронной микро-
скопии, позволившей выявить у них икосаэдральный 
нуклеокапсид. Название «мимивирусы» этимологиче-
ски происходит от англ. Mimicking microbe virus, т. е. 
вирус, имитирующий бактерию [5—8]. Описан вирофаг 
Спутник, (SVP — Sputnic virophage), паразитирующий 
на гигантских мимивирусах [5]. Открытие Mimivirus 
способствовало новым дискуссиям по определению и 
классификации вирусов. Гигантские вирусы различи-
мы под световым микроскопом, количество генов в их 
геноме сопоставимо с таковым у бактерий. Особенно-
сти транскрипции и трансляции некоторых из этих ге-
нов предполагают их относительную автономность от 
клетки-хозяина [8]. Mimivirus был выделен с помощью 
культуральной стратегии, заключающейся в инокуляции 
образцов на аксеническую амёбную культуру, предна-
значенную для выращивания микробов. Таким образом, 
Mimivirus был обнаружен бактериологами, а не вирусо-
логами [7].

В настоящее время гигантские вирусы объединены в 2 
семейства: Mimiviridae (включает 2 рода: Cafeteriavirus 
и Mimivirus, каждый из которых включает по одному 
виду) и Marseilleviridae (включает род Marseillevirus и 
2 негруппированных вида) и несколько негруппирован-
ных родов Megavirus, Pandoravirus, Pithovirus и Mollivi-
rus, которые, однако, еще не утверждены Международ-
ным комитетом по таксономии вирусов [9, 10]. Вирусы-
гиганты, или гирусы (от гигантские вирусы), относят к 
группе больших цитоплазматических ДНК-вирусов, в 
которую также входят представители семейств Phycod-
naviridae, Poxviridae, Iridoviridae, Ascoviridae и Asfar-
viridae (включает 2 рода: Asfarvirus и Faustovirus). Эту 
группу вирусов также относят к неформальному (не 
имеющему таксономического статуса) отряду Megavi-
rales, что является отражением как их морфологических 
характеристик (архитектура и размеры вириона), так и 
эволюционных связей, определяемых общим набором 
ряда генов, участвующих в репликации вируса [4, 10]. 
Все представители неформального отряда Megavirales 
кодируют набор из 5 основных генов: капсидного белка; 
D5-геликазы; ДНК-полимеразы B; АТФазы; позднего 
транскрипционного фактора 3. Кроме этого, мегавирусы 
кодируют более широкий набор из почти 200 близкород-
ственных генов. Предполагается, что эти вирусы имели 
общего предка, геном которого предположительно со-
держал около 50 высококонсервативных генов [4].

До открытия гигантских вирусов нуклеоцитоплаз-
матические большие ДНК-содержащие вирусы, инфи-
цирующие клетки эукариот, были сгруппированы в 4 
семейства (Poxviridae, Asfarviridae, Iridoviridae, Phy-
codnaviridae) [11]. Размер их геномов составлял от 1,0 
·105 до 4,0 ·105 пар нуклеотидных оснований (п.н о).  
С 2003 г. данная группа пополнилась за счёт включения 

в неё семейства Mimiviridae и других гигантских ви-
русов [1]. Исследования гигантских вирусов получили 
значительный импульс с развитием технологий метаге-
номного анализа [12].

Вирусы-гиганты инфицируют различные виды амёб 
рода Acanthamoeba, наиболее распространённых про-
стейших, обитающих в почве и естественных или ис-
кусственных водоемах [1]. Свободноживущие амёбы 
широко распространены в почве, пыли, морской и пи-
тьевой воде, воздухе и других субстратах [13]. Патоген-
ные для человека виды амёбы принадлежат к 4 родам: 
Acanthamoeba, Balamuthia, Naegleria и Sappinia. Форми-
рующие цисты амёбы обеспечивают сохранение парази-
тирующих в них гигантских вирусов и являются для них 
как хозяевами, так и факторами передачи [13].

Выявлена связь гигантских вирусов с инфекционной 
патологией человека. В ходе исследования в Брэдфорте 
(Англия) в 1992 г. во время вспышки пневмонии был об-
наружен новый микроорганизм, идентифицированный 
как вирус Acanthamoeba polyphaga mimivirus (APMV) в 
2003 г. [7]. APMV вызывает спорадическую заболевае-
мость и вспышки респираторного заболевания [14, 15]. 
В серии исследований показана связь вируса у 7,1—9,7% 
больных с пневмонией [14, 16]. При обследовании в Ка-
наде 376 пациентов с пневмонией антитела к вирусу бы-
ли обнаружены у 9,7% по сравнению с 2,3% среди 511 
здоровых лиц [16, 17]. Острая пневмония, ассоциирован-
ная с APMV, была выявлена у медицинского работника в 
Марселе [18]. В другом исследовании при обследовании 
проб из верхних отделов респираторного тракта 214 па-
циентов связь APMV с пневмонией выявить не удалось 
[19]. Однако все позитивные случаи индикации APMV 
были получены из нижних отделов респираторного 
тракта [16]. APMV можно обнаружить в окружающей 
среде [20, 21]. Заражение возможно при поедании сы-
рой рыбы [22]. Для диагностики и эпидемиологического 
скрининга используется ПЦР в реальном времени [19]. 
При экспериментальной инфекции мышей, вызванной 
Mimivirus линии C, были выявлены гистопатологиче-
ские особенности пневмонии (утолщенные альвеоляр-
ные стенки, воспалительные инфильтраты и диффузные 
альвеолярные повреждения).

Семейство Mimiviridae
Вирион Mimivirus представляет собой белковый кап-

сид диаметром 440 нм, характеризующийся икосаэдраль-
ной симметрией. Поверхность нуклеокапсида покрыта 
пептогликаноподобным слоем толщиной 150 нм. Эта 
оболочка, предположительно определяющая возмож-
ность окраски Mimivirus по Граму, делает ее максималь-
но устойчивой к воздействию повреждающих факторов 
внешней среды. Нуклеоид диаметром 320 нм содержит 
линейную двухцепочечную геномную ДНК размером 
1,26 ·106 п.н.о. и белки, необходимые для инициации ин-
фекционного цикла, в частности ответственные за пер-
вые этапы транскрипции генов [1, 5, 6].

У Mimivirus выделяют линии A, B, C. В качестве хозяев 
этих вирусов используют следующие виды амёб: Acan-
thamoeba castellani (AC), A. polyphaga (AP) и A. griffini 
(AG). При анализе проб из лагуны Белу-Оризонти (Бра-
зилия) в 2014 г. выделено 69 вирусов, в том числе 67 
Mimivirus, 1 Marseillevirus и 1 пандоравирус.

Наибольшее количество изолятов вируса выделено в 
культуре AP (46,38 %), в то время как в культуре Vermamoe-
ba vermiformis не выделено ни одного изолята [23].
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линии. Наконец, третья линия состоит из вирусов Tunis 
и Insectomimivirus.

Род Pandoravirus
Исследование водной среды на наличие чувствитель-

ных к инфицированию Mimivirus видов амёб привело к 
открытию семейства Pandoraviridae — гигантских ви-
русов, которые выявлены в образцах при совместном 
культивировании с Acanthamoeba. В настоящее время 
выявлено 2 вида пандоравирусов: Pandoravirus salinus 
и P. dulcis [1].

После нескольких циклов репликации в амёбах пандо-
равирусы можно наблюдать в световой микроскоп. Размер 
вирионов составляет 0,8—1,2 мкм в длину и 0,5 мкм в ши-
рину [1].

Другой пандоравирус P. inopinatum выделен от боль-
ного амёбным кератитом. Вирионы окружены мембра-
ной толщиной 70 нм, состоящей из 3 различимых при 
электронной микроскопии слоёв — внутреннего тол-
щиной 20 нм, промежуточного и внешнего толщиной 
25 нм. В отличие от рода Mimivirus у представителей 
рода Pandoravirus отсутствует повышенная электрон-
ная плотность в центральном участке вириона, которая 
обычно свидетельствует о наличии компактного генома 
[1]. ДНК, экстрагированная из очищенных вирусных 
частиц, представляет собой двухцепочечную линей-
ную молекулу размером 2,77 ·106 п.н.о. для P. salinus,  
1,93 ·106 п.н.о. для P. dulcis и 2,24 ·106 п.н.о. для P. in-
opinatum [1]. Проведено полногеномное секвенирование 
пандоравируса, выделенного от больного кератитом, вы-
званного амёбами [29]. Последовательность содержит 
2 243109 п.н.о., содержание G + C составляет 60,66%. 
Выявлено 902 нуклеотидных последовательности, коди-
рующих 1339 возможных белков. 93% известных генов 
пандовирусов не связаны с определенными функциями. 
Их ещё предстоит изучить.

Как и у Mimivirus, размер частиц Pandoravirus пре-
пятствовал (в течение 6 лет после их первичного обна-
ружения) их идентификации как вирусов [30]. Фило-
генетический анализ Pandoravirus и Phycodnavirus по 
консервативным коровым генам показывает их тесное 
родство.

Род Pithovirus
Прототипный вид, представляющий данный род, — 

Pithovirus sibericum, выделенный из вечной мерзлоты 
возрастом 30 тыс. лет [31].

Выделен новый Pithovirus из пробы сточных вод [32]. 
Этот гигантовирус, названный P. massiliensis, сравнива-
ли с P. sibericum. Сравнение нуклеотидных последова-
тельностей данных вирусов показало, что скорость му-
тации в пределах данного семейства гигантских вирусов 
составляет 3 ·10-6 мутаций (на сайт) в год. Генетическая 
стабильность P. massiliensis указывает на то, что гигант-
ские вирусы эволюционируют подобно прокариотам, 
используя классические механизмы эволюции, такие 
как селекция и стабилизация генов.

Сообщено об открытии Cedratvirus, нового предста-
вителя гигантских вирусов, являющегося отдаленно 
родственным Pithovirus [33]. Вирус выделен от A. castel-
lani в Алжире из проб окружающей среды.

Вирусная частица амфорообразная, характеризующая 
наличие 2 выемок в каждом из концов вириона. Размер 
генома 585 068 п.н., он относительно близок к геномам 
P. sibericum и P. massiliensis [31].

Морфогенез вирионов внутри инфицированных амёб 
анализировали с помощью различных методов, которые 
показали, что липидные мембраны формируются из эн-
доплазматического ретикулума и служат для инициации 
сборки капсида [24, 25].

Идентифицированы родственные мимивирусам ги-
гантские вирусы, поражающие морские организмы, в том 
числе фагоцитарные протисты и микроводоросли [4].

Структура частицы является высококонсервативной 
для всех Mimivirus за исключением толщины оболочки, 
которая может колебаться от 75 ± 5 нм у Megavirus chil-
ensis [26] до 100 ± 5 нм у Moumouvirus [27]. Эти разли-
чия могут определяться углеводными остатками белков 
оболочки.

Гены Mimivirus кодируют уникальные (по отношению 
к другим вирусам) белки и участвуют в репарации ДНК, 
свертывании белка, синтезе нуклеотидов, метаболиз-
ме аминокислот, модификации белка или метаболизме 
липидов либо полисахаридов. Кроме того, в капсидах 
Mimivirus обнаружена информационная РНК, и было 
установлено, что геном кодирует транспортные РНК 
(тРНК) и содержит поздние и ранние промоторы генов 
[8, 9, 28].

Геном Mimivirus содержит информацию, необходи-
мую для формирования 7 различных синтетаз для тРНК. 
Мимивирусы кодируют синтетазы для тРНК аргинина 
(Arg), цистеина (Cys), метионина (Met) и тирозина (Tyr). 
Moumouvirus кодирует также синтетазы для тРНК изо-
лейцина (Ile), M. chilensis — синтетазы для тРНК трип-
тофана (Trp) и аспарагина (Asn).

Семейство Marseilleviridae
Семейство получило название по месту географиче-

ского выделения Marseillevirus (Марсель, 2009 г.). Вирус 
выделен из сточных вод путём культивирования на A. 
polyphaga. Вирион содержит икосаэдрический капсид раз-
мером 250 нм. Другими представителями этого нового се-
мейства гигантских вирусов стали вирусы Losanna, Kan-8, 
Senegal, Melbournevirus, Tunis и Insectomimivirus. Данные 
вирусы были выделены из различных проб воды.

Для представителей семейства Marseilleviridae ха-
рактерна значительная геномная мозаичность, которая 
связана с симпатическим образом жизни в амёбах, где 
гигантские вирусы могут размножаться при контакте с 
другими бактериями или грибами, и может произойти 
горизонтальный перенос геномной последовательности. 
Геном Marseillevirus имеет размер 3,5—3,8·105 п.н.о. с 
содержанием G + C ≈ 45% и генами, родственными ге-
нам бактерий, архей и эукариот, включая амёбы [4]. У 
представителей семейства Marseilleviridae обнаружены 
гены, кодирующие гистоноподобные белки и гистоно-
вые дублеты, т. е. гены, обнаруженные до недавнего 
времени только в эукариотических геномах.

В геноме Marseillevirus были обнаружены большие 
кластеры генов, кодирующих белки, содержащие до-
мен распознавания бактериальноподобной мембраны 
(MORN). Более того, геном Marseillevirus содержит 
очень большое количество специфических для данного 
семейства открытых рамок считывания (ОРС) без избы-
точной белковой последовательности. Филогенетиче-
ская реконструкция, основанная на основных генах отря-
да Megavirales, показала, что семейство Marseilleviridae 
включает 3 отдельные линии [4]. К первой линии от-
носятся Marseillevirus, Kan-8 и Melbournevirus. Вирус 
Losanna является единственным представителем второй 
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Группа Mollivirus

Mollivirus были впервые выявлены в световом микро-
скопе как круглые частицы, размножающиеся в культуре 
A. castellani, полученной из того же образца вечной мерз-
лоты 30 000-летней давности, что и культура Pithovirus 
sibericum [1]. На вирусных частицах диаметром 600 нм  
видны 2—4 кольца толщиной ≈ 20 нм, указывающие 
на различную длину. Частицы окружены ворсинками, 
состоящими из внешнего слоя толщиной 10—12 нм и 
внутреннего слоя 10—14 нм диаметром. Как и у других 
неикосаэдральных вирионов, отсутствует электронно-
плотная структура, указывающая на способ и место упа-
ковки двухцепочечного ДНК-генома размером 6,51 • 105 
п.н.о. Геном кодирует 523 белка, для 64% которых выяв-
лены ОРС, 16% белков являются близкородственными 
Pandoravirus и 10% — Acanthamoeba castellani, вероят-
но, вследствие горизонтального переноса генов [9].

Выделение гигантских вирусов привело к открытию но-
вого типа вирусов, названных вирофагами по аналогии с 
бактериофагами [7]. Вирофаги не могут самостоятельно 
реплицироваться в клетках Acanthamoeba spp., но способ-
ны к репликации в присутствии мимивирусного хозяина. 
Вирофаги имеют малые (50 нм в диаметре) вирионы с ико-
саэдрическим капсидом и геном двухцепочечной ДНК раз-
мером ≈ 18 тыс. п.н.о., которые кодируют 20—21 белок.

Первый вирофаг, названный «Спутник», был описан 
как заражающий другого представителя гигантских 
вирусов Mamavirus [7]. Репликация Спутника нару-
шала нормальный репликативный цикл и морфогенез 
Mamavirus, уменьшая на 70% амёбный лизис и генери-
руя мимивирусные частицы с аномальными морфоло-
гиями. Впоследствии были найдены вирофаг Rio-Negro, 
который был выделен от мимивируса, выделенного из 
воды реки Рио-Негро в Бразилии. Дивергентный виро-
фаг амёбных вирусов, получивший название «Zamilon», 
был выделен из образца почвы, собранной в Тунисе [4]. 
Вирофаги были выявлены и у других Mimiviridae, отно-
сящихся к родам CroV и PgV.

Репликативный цикл вирофагов определяется ре-
пликативным циклом соответствующего вируса. Из 4 
семейств гигантских вирусов Mimiviridae и Pithovirus 
являются цитоплазматическими, Pandoraviridae и Mol-
livirus — нуклеоцитоплазматическими.

Вирофаги оказывают выраженное специфическое дей-
ствие. Так, вирофаг Zamilon инфицирует клетки амёб, 

содержащие мимивирусы линий B и C, но не линии 
A. Вирофаг Спутник поражает Mimivirus, бактериофаг 
OLV-Phycodnavirus [34].

Кроме того, в мимивирусах были обнаружены транс-
формируемые элементы, которые были названы транс-
повиронами. Это элементы ДНК длиной ~ 7 ·103 п.н.о., 
которые кодируют 6—8 белков, среди которых два го-
мологичны генам вирофага. Они накапливаются вну-
три вирионов, а также в вирофаговых частицах и амё-
бах [4].

Некоторые структурно-морфологические и 
молекулярно-биологические характеристики гигантских 
вирусов, представленные в таблице, указывают на отли-
чительные признаки гигантских вирусов по отношению 
к другим представителям царства Vira:

— гигантские вирусы видимы с помощью светового 
микроскопа;

— геномы гигантских вирусов кодируют больше бел-
ков, чем некоторые бактерии и внутриклеточные пара-
зитарные эукариоты.

Существует 2 различных типа гигантских вирусов, ко-
торые инфицируют таких простейших, как амёбы рода 
Acanthamoeba. Для представителей порядка Megavirales 
свойственен икосаэдральный капсид с повышенным со-
держанием AT, в то время как для пандоравирусов свой-
ственен амфороподобный геном и повышенное содержа-
ние GC. Их геном размером до 2,77 ·106 п.н.о. кодирует 
до 2500 белков. Их репликация задействует клеточные 
ядра клетки-хозяина [28].

Критической стадией при сборке вирионов является 
упаковка геномов. Представители отряда Megavirales в 
этом плане более сходны с прокариотами, чем с другими 
вирусами, что было установлено при изучении APMV. 
APMV также кодирует другие компоненты, в частности 
3 сериновых рекомбиназы и топоизомеразу II типа, кото-
рые необходимы при сегрегации хромосом в прокарио-
тах [35].

Нуклеоцитоплазматические большие ДНК-вирусы 
(НБДВ), включающие гигантские вирусы, способны ин-
фицировать животных, простейших и фитопланктон, но 
не растения, обитающие на суше. Бриофиты Phycomi-
trella patens и Selaginella moellendorffii содержат ОРС, 
обладающие высокой степенью гомологии с НБДВ [36]. 
Всего выявлено до 16 НБДВ-подобных ОРС.

Само появление таких ОРС в процессе эволюции мо-
жет быть объяснено горизонтальным переносом генов 

Структурно-морфологические и молекулярно-биологические характеристики представителей гигантских вирусов порядка 
Megavirales [1, 4, 10, 31]

Семейство или род 
вирусов

Прототипный  
представитель

Форма вириона Размер вириона, 
нм

Размер генома, 
п.н.о

Содержание 
G + C 

Количество 
генов

Pandoravirus Pandoravirus salinus Амфорообразная 1200×500 2,77 · 106 64 2556
Pithovirus Pithovirus sibericum То же 1200×500 6,10 · 105 36 467

Mollivirus Mollivirus sibericum  « « 600 6,51 · 105 60 523
Mimiviridae, группа A Mimivirus Икосаэдральная 630 1,82 · 106 28 1018
Mimiviridae, группа B Moumouvirus То же 600 1,021 · 106 25 915
Mimiviridae, группа C Megavirus chilensis  « « 610 1,259 · 106 25 1123
Mimiviridae CroV CroV  « « 300 7,3 · 105 23 544
Mimiviridae PgV PgV « « 300 4, 6 · 105 32 442
Marseilleviridae Marseillevirus  « « 300 3,8 · 105 45 423
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Обзор содержит краткий анализ 60-летней истории открытия, изучения и медицинского применения интер-
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ческих, онкологических, неврологических, офтальмологических и иных форм патологии. Приводятся со-
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