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Аннотация. ВИЧ-инфекция по-прежнему остается одной из глобальных проблем здравоохранения во всем 
мире. Борьба с инфекцией ведется по нескольким направлениям. Во-первых, это профилактические меро-
приятия, которые включают просвещение населения по проблеме ВИЧ/СПИДа, пропаганду здорового образа 
жизни, защищенные половые контакты, доконтактную профилактику уязвимых групп населения. Во-вторых, 
прохождение своевременного тестирования на ВИЧ и применение антиретровирусной терапии в случае его 
обнаружения. В-третьих, это научные исследования, связанные как с поиском новых лекарственных агентов, 
так и с разработкой вакцины против ВИЧ-1. Ключевой момент при определении эффективности вакцин и 
химиотерапевтических препаратов – выбор инструмента, позволяющего быстро и точно оценить их эффек-
тивность in vitro. Классическим методом вирусологии, позволяющим оценить нейтрализующую активность 
сывороток животных, иммунизированных экспериментальными вакцинами, и эффективность химиотерапев-
тических агентов, является метод нейтрализации с использованием вирусных изолятов, а также инфекцион-
ных молекулярных клонов, которые представляют собой инфекционные вирусные частицы, полученные путем 
трансфекции клеток плазмидным вектором, содержащим полноразмерный геном ВИЧ-1, кодирующий струк-
турные, регуляторные и вспомогательные белки вируса, необходимые для образования репликационно-ком-
петентных вирусных частиц в культуре клеток. При этом метод нейтрализации с использованием вирусных 
изолятов и инфекционных молекулярных клонов отличается трудоемкостью, продолжительностью и требует 
повышенных мер биобезопасности. Альтернативным решением, устраняющим указанные недостатки и позво-
ляющим проводить быстрый скрининг, является использование для анализа нейтрализующей активности 
псевдовирусов, которые представляют собой рекомбинантные вирусные частицы. В отличие от инфекцион-
ных вирусов, работа с псевдовирусами безопасна, поскольку геном псевдовирусов нарушен для того, чтобы 
их инфекция ограничивалась лишь одним циклом. Данный обзор посвящен описанию модельных вирусных 
систем, используемых для оценки эффективности вакцин и лекарственных препаратов против ВИЧ-1 in vitro: 
первичных изолятов ВИЧ-1 и лабораторно-адаптированных штаммов, инфекционных молекулярных клонов и 
env-псевдовирусов. Кратко представлена их сравнительная характеристика. Более подробно описана техноло-
гия env-псевдовирусов ВИЧ-1.
Ключевые слова: ВИЧ-1; первичные изоляты; инфекционные молекулярные клоны; env-псевдовирусы; анализ 
нейтрализации вируса.
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Abstract. HIV infection still remains a major challenge for healthcare systems of the world. There are several aspects 
on counteracting the HIV/AIDS epidemic. The f irst aspect covers preventive measures including educational cam-
paigns on HIV/AIDS and promotion of a healthy lifestyle, protected sex, and pre-exposure prophylaxis of vulnerable 
groups. The second aspect is timely HIV testing and the use of antiretroviral therapy when test results come back posi-
tive. The third aspect is the scientif ic research associated with discovering new pharmaceutical agents and develop-
ing HIV-1 vaccines. Selecting an adequate tool for quick and accurate in vitro eff icacy assessment is the key aspect for 
eff icacy assessment of vaccines and chemotherapy drugs. The classical method of virology, which makes it possible 
to evaluate the neutralizing activity of the sera of animals immunized with experimental vaccines and the eff icacy of 
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chemotherapy agents is the method of neutralization using viral isolates and infectious molecular clones, i. e. infec-
tious viral particles obtained via cell transfection with a plasmid vector including the full-length HIV-1 genome cod-
ing structural, regulatory, and accessory proteins of the virus required for the cultivation of replication-competent 
viral particles in cell culture. However, neutralization assessment using viral isolates and infectious molecular clones 
is demanding in terms of time, effort, and biosafety measures. An alternative eliminating these disadvantages and 
allowing for rapid screening is the use of pseudoviruses, which are recombinant viral particles, for the analysis of 
neutralizing activity. Pseudotyped viruses have defective genomes restricting their replication to a single cycle, which 
renders them harmless compared to infectious viruses. The present review focuses on describing viral model systems 
for in vitro eff icacy assessment of vaccines and drugs against HIV-1, which include primary HIV-1 isolates, laboratory-
adapted strains, infectious molecular clones, and env-pseudoviruses. A brief comparison of the listed models is pre-
sented. The HIV-1 env-pseudoviruses approach is described in more detail.
Key words: HIV-1; primary isolates; infectious molecular clones; env-pseudoviruses; virus neutralization assay.
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Введение
Пандемия ВИЧ/СПИДа остается одной из глобальных 
проблем мирового здравоохранения, вовлекая в ряды 
инфицированных около двух миллионов человек еже-
годно1. В настоящее время основным способом лечения 
ВИЧ‑инфекции является применение антиретровирусной 
терапии, позволяющей снижать уровень вирусной на-
грузки, улучшать качество и продолжительность жизни 
ВИЧ‑инфицированных пациентов. Однако известные ан‑
тиретровирусные препараты имеют и существенные недо-
статки, такие как высокая стоимость лечения, выраженные 
побочные эффекты, развитие резистентности к применя-
емым препаратам, необходимость в периодическом из‑
менении схем лечения и регулярный прием препаратов в 
течение всей жизни (Arts, Hazuda, 2012). Более того, до 
сих пор не разработан препарат, способный полностью 
излечить человека от ВИЧ‑инфекции (Phanuphak, Gulick, 
2020). Поэтому приоритетным направлением в борьбе с 
ВИЧ/СПИД по‑прежнему остается создание эффективной 
профилактической вакцины (Stephenson et al., 2020).

На сегодняшний день наиболее успешными были кли‑
нические испытания RV144, которые проводились в Таи‑
ланде с 2003 по 2009 г. Эффективность исследуемой вак-
цины составила 60 % через 12 месяцев после вакцинации 
и 31.2 % после трех с половиной лет наблюдения (Kim et 
al., 2015). Спустя несколько лет компоненты вакцины из 
клинических испытаний RV144 были адаптированы для 
экспрессии антигенов штаммов ВИЧ, циркулирующих в 
Южной Африке. В январе 2020 г. были подведены пред-
варительные итоги клинических испытаний, которые по-
казали, что модифицированная вакцина не предотвращала 
инфицирование ВИЧ‑1 среди добровольцев (Gray et al., 
2021). В области вакцинологии ВИЧ‑1 остается еще много 
нерешенных вопросов и проблем, но при этом ясно, что для 
разработки эффективной вакцины необходимо использо-
вать новые подходы по ее дизайну (Hsu, O’Connell, 2017). 
Поэтому сейчас активно разрабатываются различные на-
правления и подходы, способные обеспечить индукцию 
защитного как Т‑, так и В‑клеточного иммунного ответа 
против ВИЧ‑1, включая широконейтрализующие анти-
1 Информационный бюллетень по ВИЧ/СПИД. Всемирная организация 
здра воохранения, 2020. Режим доступа: URL: https://www.who.int/ru/
news-room/fact-sheets/detail/hiv-aids (дата обращения 02.06.2021).

тела (bnAbs) (Shcherbakov et al., 2015; Rudometov et al., 
2019b; Jones et al., 2020; Liu et al., 2020; Ng’uni et al., 2020).

Неотъемлемой частью научных исследований, связан‑
ных с созданием вакцины и химиотерапевтических пре-
паратов против вирусных патогенов, включая ВИЧ‑1, 
является выбор инструмента, позволяющего оценить их 
эффективность in vitro. Классический метод вирусологии, 
позволяющий оценить нейтрализующую активность сы-
вороток животных, иммунизированных эксперименталь-
ными вакцинами, и эффективность химиотерапевтических 
агентов, – это метод нейтрализации с помощью вирусных 
изолятов (Jackson et al., 1988). Однако данный метод 
отличается трудоемкостью, продолжительностью и тре-
бует повышенных мер биобезопасности. Альтернативой 
вирусным изолятам является использование инфекцион-
ных молекулярных клонов, которые представляют собой 
инфекционные вирусные частицы, полученные путем 
трансфекции клеток плазмидным вектором, содержащим 
полноразмерный геном ВИЧ‑1, кодирующий структурные, 
регуляторные и вспомогательные белки вируса, необхо-
димые для образования репликационно‑компетентных 
вирусных частиц в культуре клеток (Peden et al., 1991).

В последние годы многие исследователи отдают прио‑
ритет технологии псевдовирусов – безопасному методу, 
позволяющему работать в условиях BSL‑2 (Li Q. et al., 
2018; Montefiori et al., 2018). В отличие от изолятов вируса 
и инфекционных молекулярных клонов, работа с псевдо-
вирусами безопасна, поскольку в кодирующие области ге‑
нома внесены мутации, ограничивающие развитие виру‑  
са только одним циклом, поэтому псевдовирусы нередко 
называют «вирусами одного цикла инфекции» (Чересиз 
и др., 2010; Li Q. et al., 2018).

В данном обзоре будут рассмотрены модельные систе‑
мы ВИЧ‑1, используемые для оценки эффективности хи-
миотерапевтических препаратов, широконейтрализую щих 
антител и кандидатных вакцин против ВИЧ‑1 in vitro.

Изоляты и лабораторно-адаптированные 
штаммы ВИЧ-1
Исторически самой первой системой, которая исполь-
зовалась для оценки эффективности вакцин и анализа 
ней трализующей активности антител, были первичные 
изоляты ВИЧ‑1 (Jackson et al., 1988). Изоляты вируса полу-
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чают путем совместного культивирования мононуклеаров 
периферической крови (МПК) ВИЧ‑положительного па-
циента с ФГА‑стимулированными МПК здорового донора. 
При этом выделенные из крови вирусы представляют 
собой генетически неоднородную популяцию вследствие 
квазивидовой природы ВИЧ‑1. Для того чтобы исключить 
возможное селективное давление на вирусные изоляты и 
обеспечить наиболее оптимальное сохранение фенотипа 
вируса, его наработку ведут на первичных культурах 
клеток, а не на перевиваемых клеточных линиях (Voronin 
et al., 2007; Van’t Wout et al., 2008). Как правило, для опре-
деления наличия нейтрализующих антител в сыворотках, 
полученных от вакцинированных, или эффективности 
исследуемого антивирусного агента, анализ нейтрализа‑
ции также проводят на клеточной культуре МПК с добав-
лением инфекционной дозы вируса и серийных разведе‑  
ний иммунной сыворотки или тестируемого соединения. 
Оценку подавления репликации ВИЧ‑1 выполняют с по-
мощью ИФА путем измерения концентрации белка p24 
(структурный компонент капсида ВИЧ‑1) в культуральной 
среде (Зырянова и др., 2020).

Применение первичных изолятов ВИЧ‑1 для анализа 
вируснейтрализации имеет ряд недостатков, среди кото-
рых можно выделить репликацию возбудителя на первич-
ных клетках МПК, повышенные требования к биобезо-
пасности, низкую воспроизводимость результатов и, как 
следствие, сложность стандартизации (Mascola et al., 1996, 
2005). Поэтому в первые годы разработки вакцины для 
простоты и воспроизводимости экспериментов некоторые 
штаммы ВИЧ‑1 (IIIB/LAV, MN, SF2) были адаптированы 
для репликации в иммортализованных клеточных лини-
ях (H9, CEM) и названы лабораторно‑адаптированными 
штаммами или, точнее, вирусами, адаптированными к 
Т‑клеточной линии. Позже было показано, что вакцинация 
добровольцев рекомбинантными тримерами, получен-
ными на основе лабораторно‑адаптированных штаммов 
ВИЧ‑1, приво дила к индукции антител, которые нейтра-
лизовали именно эти лабораторные штаммы. Однако до‑
полнительные эксперименты с использованием первич-
ных изолятов ВИЧ‑1 показали, что, несмотря на мощную 
индукцию нейтрализующих антител против лабораторно‑
адаптированных штаммов, нейтрализующая активность 
в отношении первичных изолятов отсутствовала (Mascola 
et al., 1996; Montefiori et al., 2018). Вследствие этого при 
использовании лабораторно‑адаптированных штаммов 
вируса для анализа нейтрализации могли быть получены 
ошибочные данные, что снова привело исследователей к 
первичным изолятам как более адекватному инструменту 
для анализа вируснейтрализующей активности антител, 
образующихся в результате вакцинации. Поскольку дан-
ный метод является трудоемким и не позволяет проводить 
массовый анализ, его стали применять на заключительных 
этапах исследований.

Инфекционные молекулярные клоны ВИЧ-1
Как было отмечено выше, первичные изоляты и лабора-
торно‑адаптированные штам мы ВИЧ‑1 характеризуются 
трудоемкостью культивиро вания и значительной разно-
родностью вследствие своей природы, а также вариабель-

ности донорских МПК (Polonis et al., 2008), поэтому для 
стабильного воспроизведе ния вирусных частиц стали 
использовать инфекционные молекулярные клоны ВИЧ‑1 
(ИМК). Их получают путем трансфекции клеток плазмид-
ным вектором, который содержит полноразмерный геном 
ВИЧ‑1, обеспечивающий образование вирусных частиц, 
обладающих способностью к дальнейшей репликации в 
культуре эукариотических клеток (рис. 1). В результате 
формируются генетически однородные вирусные части-
цы, в отличие от первичных изолятов ВИЧ‑1, так как ге-
ном вируса находится в виде ДНК в составе плазмидного 
вектора (Edmonds et al., 2010; Zyryanova et al., 2020). Для 
возможности стандартизации анализа нейтрализации 
с ИМК, с помощью методов генетической инженерии 
были созданы модифицированные перевиваемые кле-
точные линии, несущие на своей поверхности рецептор 
CD4 и корецепторы CCR5 и CXCR4 (Princen et al., 2004; 
González et al., 2010). Поскольку ИМК представляют собой 
инфекционные вирусные частицы, то экспериментальная 
работа с ними, так же как и с первичными изолятами 
и лабораторно‑адаптированными штам мами, требует 
соблюдения соответствующих мер биобезопасности и 
отличается продолжительностью анализа.

В то же время использование ИМК позволяет характе-
ризовать и исследовать биологические свойства генетиче-
ски различных изолятов ВИЧ‑1 (Ochsenbauer et al., 2012; 
Baalwa et al., 2013; Wang et al., 2013; Chenine et al., 2018; 
Zyryanova et al., 2020), изучать механизмы возникновения 
лекарственно‑устойчивых штаммов ВИЧ‑1 и влияние 
мутаций на биологические свойства вируса (Johnston et 
al., 2005; Pugach et al., 2007; Varghese et al., 2013), а также 
проводить поиск новых антиретровирусных агентов (Su et 
al., 2019; Wagstaff et al., 2019; Mavian et al., 2020).

Env-псевдовирусы ВИЧ-1
При использовании классических вирусологических ме-
тодов для работы с ВИЧ‑1 исследователи сталкиваются с 
рядом сложностей, отмеченных выше. Для быстрой и аде‑
кватной оценки гуморального иммунного ответа, возни-
кающего в ответ на вакцинные конструкции, и скрининга 
потенциальных химиотерапевтических агентов, а именно 
ингибиторов проникновения, наилучшим образом себя за-
рекомендовала технология env‑псевдовирусов (Montef iori 
et al., 2018).

Env‑псевдовирусы ВИЧ‑1 представляют собой реком‑
бинантные вирусные частицы, полученные путем транс-
фекции эукариотических клеток двумя плазмидами – ко‑
ровой и оболочечной. Коровая плазмида содержит гены 
структурных (Gag и Pol), регуляторных (Tat и Rev) и 
вспомогательных (Vpu, Vpr, Vif и Nef ) белков ВИЧ‑1, 
которые необходимы для сборки вирусных частиц, а 
также последовательности, необходимые для упаковки 
вирусной РНК (Ψ). Оболочечная плазмида несет ген по‑
верхностного гликопротеина (Env) определенного подтипа 
ВИЧ‑1. В результате трансфекции происходит формирова-
ние вирусных частиц с дефектным геномом, не способным 
обеспечить сборку инфекционных дочерних вирионов при 
заражении (Li M. et al., 2005; Li Q. et al., 2018). С помощью 
электронной микроскопии показано, что при трансфекции 
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Рис. 1. Схема работы с ИМК ВИЧ-1. 
Условно получение ИМК ВИЧ-1 можно разделить на два этапа. Первый этап  (а) вклю чает трансфекцию клеточной линии HEK293 для про-
дукции вирусных частиц, так называемого вирусного стока. На втором этапе (б ) проводят последующую репликацию вирусного стока с ис-
пользованием ФГА-стимулированных МПК здорового донора в течение нескольких недель. На каждом из этих этапов титр вирусных частиц 
оценивают с помощью ИФА путем определения концентрации р24 антигена в культуральной среде. Увеличение концентрации капсидного 
белка p24 не менее чем в тысячу раз по сравнению с его начальной концентрацией в культуральной среде свидетельствует о продукции 
репликационно-компетентных вирусов.

Рис. 2. Схема работы c env-псевдовирусной системой ВИЧ-1.
Экспериментальная работа с env-псевдовирусами включает несколько этапов: первый  – сборка вирусных частиц с помощью 
трансфекции клеточной линии HEK293 с использованием двух плазмид – коровой и оболочечной; второй – определение функ-
циональной активности псевдовирусных частиц, т.  е. способности заражать клетки-мишени и активировать репортерный ген 
люциферазы светлячка; третий этап – непосредственно анализ нейтрализации с использованием иммунных сывороток или хи-
миотерапевтических агентов с целью определения их способности блокировать проникновение псевдовирусов в клетку-мишень.
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Model systems  
of human immunodeficiency virus (HIV-1)

клеточной линии HEK293 двумя плазмидами формиру-
ются вирусные частицы, морфологически идентичные 
вирионам ВИЧ‑1 (Zaitsev et al., 2019; Ladinsky et al., 2020).

Определение функциональной активности env‑псев до‑
вирусов и анализ нейтрализации проводят на клеточной 
линии TZM‑bl, которая является перевиваемой, генети‑
чески модифицированной клеточной линией HeLa и на 
поверхности которой локализованы рецепторы CD4 и 
корецепторы CCR5 и CXCR4. Кроме того, в геном кле-
точной линии TZM‑bl интегрированы репортерные гены 
люциферазы светлячка и β‑галактозидазы E. coli под 
транскрипционным контролем длинного концевого по-
втора ВИЧ‑1. При проникновении псевдовируса в клет-
ку‑мишень TZM‑bl в ответ на синтез вирусного белка Tat 
запускается экспрессия репортерного гена люциферазы, 
которая детектируется с помощью люменометра. При этом 
высокая интенсивность люминесценции соответствует 
проникновению псевдовирусных частиц в клетки‑мише-
ни, а подавление люминесценции, наоборот, указывает 
на нейтрализацию env‑псевдовирусов ВИЧ‑1 (Platt et al., 
1998; Wei et al., 2002). Общий принцип работы env‑псев‑
довирусной системы представлен на рис. 2.

Env‑псевдовирусная система имеет ряд неоспоримых 
достоинств. Во‑первых, благодаря тому, что TZM‑bl пред-
ставляет собой стабильную перевиваемую клеточную 
линию, она может заменить первичные Т‑клетки челове-
ка, уменьшая потребность в индивидуальных донорских 
клетках. Во‑вторых, env‑псевдовирусы безопасны, в от-
личие от изолятов вируса и ИМК, работа с которыми тре-
бует соблюдения специальных условий биобезопасности, 
что усложняет эксперименты и повышает их стоимость. 
В‑третьих, белок Env на поверхности псевдовирусных 
частиц формирует тримерные структуры, идентичные 
тримерам природного вируса. Однако главное достоин-
ство технологии псевдовирусов заключается в том, что она 
позволяет получать аналоги вирусных частиц различных 
подтипов и штаммов ВИЧ‑1, тем самым обеспечивая ши-
рокий охват генетического разнообразия ВИЧ‑1 (Sea man 
et al., 2010; Montefiori et al., 2018). Кроме того, метод ней‑
трализации с использованием env‑псевдовирусов мож но 
оптимизировать и стандартизировать (Wei et al., 2002; 
Seaman et al., 2010; Sarzotti‑Kelsoe et al., 2014). В таблице 
кратко представлена сравнительная характеристика пер-
вичных изолятов и лабораторно‑адаптированных штам‑
мов ВИЧ‑1, ИМК и env‑псевдовирусов.

Важно также отметить, что на сайте Лос‑Аламосской 
национальной лаборатории США в открытом доступе 
находятся протоколы и рекомендации по проведению ана-
лиза нейтрализации c использованием env‑псевдовирусов 
(https://www.hiv.lanl.gov/content/nab‑reference‑strains/html/
home.htm). Помимо этого, по программе предоставления 
реагентов для исследования ВИЧ/СПИДа – HIV Reagent 
Program, финансируемой Национальным институтом 
аллергии и инфекционных заболеваний США и курируе‑
мой Американской коллекцией типовых культур, можно 
получить все необходимые компоненты (клеточные ли-
нии, плазмиды, моноклональные антитела) для освоения 
данной технологии. 

Ниже приведен ряд примеров использования панелей 
псевдовирусов для оценки эффективности антиретрови-
русных препаратов и антител. Так, для доказательства 
противовирусной активности препарата маравирок (кли-
нически одобренного антагониста корецептора ВИЧ‑1) 
была использована панель из 160 env‑псевдовирусов 
ВИЧ‑1 подтипа B и 40 env‑псевдовирусов других подти-
пов ВИЧ‑1 (Dorr et al., 2005). Активность ибализумаба, 
моноклонального антитела, которое связывается с CD4‑
рецептором, была показана на 116 env‑псевдовирусах, 
относящихся к подтипам A, B, C, CRF01_AE (Pace et al., 
2013). С помощью панелей псевдовирусов ВИЧ‑1 был 
исследован и спектр действия bnAbs в отношении раз-
личных генетических вариантов ВИЧ‑1. Так, например, 
широта нейтрализации для bnAb 10E8 составила 98 % 
и была продемонстрирована на панели, включающей 
181 вариант env‑псевдовирусов подтипов A, B, C, D, G, 
CRF01_AE и CRF02_AG (Huang et al., 2012); широта 
нейтрализации bnAb VRC01 составила 91 % и была по‑
казана на 196 env‑псевдовирусах (Wu X. et al., 2010); 
широта нейтрализации bnAb VRC34.01 составила 49 % 
и была продемонстрирована на 179 env‑псевдовирусах 
(Kong et al., 2016). Именно благодаря внедрению пане-
лей псевдовирусов, включающих большое разнообразие 
генетических вариантов ВИЧ‑1, произошел прорыв в 
получении и характеризации моноклональных широко-
нейтрализующих антител.

Панели env‑псевдовирусов активно используются для 
изучения гуморального иммунного ответа, индуцируе-
мого кандидатными вакцинами против ВИЧ‑1 в ходе их 
разработки, доклинических и клинических испытаний, 
так как одним из важных показателей эффективности 

Сравнительная характеристика модельных систем ВИЧ-1,  
используемых для оценки эффективности вакцин и лекарственных препаратов против ВИЧ-1 in vitro
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ВИЧ‑вакцин является наличие у вакцинируемых вирус‑
нейтрализующих антител (Rudometov et al., 2019a; Ou et 
al., 2020). В качестве примера можно привести недавние 
работы K. Xu с коллегами, которые разработали схему 
вакцинации, основанную на пептиде слияния (fusion pep‑
tide, FP), ключевом структурном компоненте gp41 при 
про никновении ВИЧ‑1. Ранее они идентифицировали 
антитело VRC34.01 от ВИЧ‑положительного донора, кото-
рое нацелено на консервативный N‑концевой участок пеп-
тида слияния ВИЧ‑1. Поскольку FP представляет собой 
короткий линейный пептид, он имеет низкую природную 
иммуногенность, поэтому в качестве белка‑носителя ис-
следователи выбрали гемоцианин улитки, широко исполь-
зуемый в биотехнологии. Иммунизация лабораторных 
животных пептидом слияния, связанным с гемоцианином 
улитки, с последующим бустированием тримером BG505 
приводила к индукции антител, широта нейтрализации 
которых составила 31 % и была продемонстрирована на 
панели, включающей 208 env‑псевдовирусов различных 
подтипов ВИЧ‑1 (Xu et al., 2018).

Завершая данный обзор, хотим отметить, что система 
псевдотипирования ВИЧ‑1 толерантна к инкорпорации 
поверхностных белков различных оболочечных вирусов. 
Учитывая тот факт, что большинство лабораторных иссле-
дований и экспериментов с вирусами должны проводиться 
в условиях BSL‑3 или BSL‑4, использование технологии 
псевдовирусов вместо вирусов дикого типа предоставляет 
возможность изучать интересующий вирус различным 
исследовательским группам и проводить разработку про-
тивовирусных препаратов и вакцин против особо опасных 
патогенов. Например, с помощью системы псевдотипиро-
вания ВИЧ‑1 были получены вирусные частицы, несущие 
поверхностные гликопротеины вируса Эбола (Mohan et 
al., 2015), вируса Марбург (Zhang L. et al., 2020), вируса 
Ласса (Zhang X. et al., 2019), коронавируса ближневосточ-
ного респираторного синдрома (Zhao et al., 2013), вируса 
бешенства (Nie et al., 2017), вируса чикунгуньи (Wu J. et 
al., 2017) и вируса Нипах (Nie et al., 2019). Кроме того, 
на основе данной технологии активно разрабатываются 
псевдовирусные платформы для SARS‑CoV‑2 (Hu et al., 
2020; Hyseni et al., 2020; Johnson et al., 2020).

Заключение
Каждая из рассмотренных выше технологий имеет свои 
достоинства и недостатки, и при проведении комплексных 
исследований все эти инструменты, несомненно, бу дут 
дополнять друг друга. Несмотря на трудоемкость приме-
нения первичных изолятов и ИМК в анализах нейтрали-
зации, данные модели остаются бесценным инструмен-
том для исследования биологических свойств вирусов. 
Однако в настоящее время основным методом оценки 
эффективности вакцин и противовирусных агентов (по-
тенциальных ингибиторов проникновения) против ВИЧ‑1 
является технология env‑псевдовирусов. К достоинствам 
псевдовирусной системы относятся безопасность, высо-
кий уровень воспроизводимости результатов, возмож-
ность стандартизации, а также возможность работать с 
вирусными частицами, экспонирующими поверхностные 
гликопротеины множества вирусных подтипов.
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