
501

МИКРОБИОЛОГИЯ, 2024, том 93, № 5,  с.  501–518

УДК 57.06

ТАКСОНОМИЯ ЦИАНОБАКТЕРИЙ: ЭПОХА ПЕРЕМЕН

© 2024 г.  А. В. Пиневич, а, * и С. Г. Аверинаа

аСанкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, 199034, Россия
*e-mail: Pinevich.A@mail.ru

Поступила в редакцию 27.03.2024 г.
После доработки 24.04.2024 г.

Принята к публикации 29.04.2024 г.

До середины 1970-х годов цианобактерий считали водорослями несмотря на то, что отсутствие клеточ-
ного ядра (по современным представлениям, один из признаков прокариотов) отличало их от остальных 
членов этой таксономической группы. Затем, когда бактерии были отождествлены с прокариотами, 
синезеленые водоросли были переквалифицированы в цианобактерий, и бактериологи начали изу
чать их культивируемые штаммы микробиологическими методами. Но, поскольку цианобактерии 
не подчинялись бактериальному кодексу (ICNB), разработка их таксономии, особенно в части но-
менклатуры, столкнулась с проблемами, которые оставались нерешенными до начала 2010-х годов. 
Происходящие перемены связаны с общим прогрессом таксономии прокариотов при взрывообраз-
ном накоплении данных секвенирования генов 16S рРНК, особенно у некультивируемых объектов. 
Достижения таксономии цианобактерий в области описания: I) на основе полифазного подхода 
опубликованы новые таксоны рангом от вида до порядка; II) опубликованы таксоны “темновых” 
цианобактерий с несколькими типами нефототрофного метаболизма; III) опубликованы таксоны 
цианобактерий с красно-смещенными хлорофиллами d и f. Достижения в области номенклатуры: 
IV) таксоны, валидно опубликованные согласно ботаническому кодексу (ICN), впредь считают-
ся таковыми согласно прокариотному кодексу (ICNP); V) в ICNP введен ранг филы, и на основе 
валидной публикации типового рода Cyanobacterium gen. nov. по правилам ICN легитимировано 
название филы цианобактерий ‒ Cyanobacteriota; VI) благодаря созданию параллельного кодекса 
SeqCode, согласно которому номенклатурным типом служит последовательность геномной ДНК, 
имена некультивируемых таксонов (Сandidatus) могут приобрести номенклатурный статус. Дости-
жения в области классификации: VII) реконструировано эволюционное древо оксигенных фото-
трофов и их родственников; VIII) создана филогеномная система порядков и семейств; IX) разра-
батывается экогеномная классификация, основанная на анализе геномов и данных об их экологи-
ческом распространении. Предстоит решить задачу по ограничению таксономической избыточности 
цианобактерий и продолжить разработку концепции их вида.
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ВВЕДЕНИЕ

Со второй половины 1970-х гг. синезеленых 
водорослей стали рассматривать как цианобакте-
рии и  изучать микробиологическими методами 
(Stanier, Cohen-Bazire, 1977). Однако разработке 
их  таксономии помешало различие правил двух 
кодексов номенклатуры ‒ ботанического и бакте-
риального. Так что в данном плане эти прокариоты 
оказались в двойственном положении (Komárek, 
2006). Маргинальный статус не соответствовал сте-
пени их изученности, тем более не отражал их ис-
ключительного места в мире прокариотов и биосфере 

в  целом  ‒ по  распространению, численности, 
вкладу в  глобальный метаболизм, функции ви-
новника кислородной катастрофы и роли предка 
хлоропласта.

Проблемы таксономии цианобактерий, особен-
но в  части номенклатуры, не  находили решения 
вплоть до начала 2010-х годов. Ключевые перемены 
произошли на фоне общего прогресса таксономии 
прокариотов вследствие лавинообразного накопле-
ния данных 16S-филогении и результатов метаге-
номных исследований некультивируемых объектов.

Поскольку развитию таксономии цианобак-
терий посвящено множество публикаций, в том 

ОБЗОРЫ
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числе обзорного плана, настоящий обзор сосредо-
точен только на наиболее релевантных сообщениях. 
Следует также отметить, что вопросы таксономии 
цианобактерий не часто рассматривались в свете 
общих проблем таксономии прокариотов, и пред-
лагаемая статья актуализирует эту задачу.

QUID CYANOBACTERIUM EST

Циановые (греч. kianeos и лат. cyaneus синий), 
или синезеленые (blue-green) водоросли последо-
вательно классифицировались как Myxophyceae 
K. Wallroth, 1833 / Phycochromaceae G. Rabenhorst, 
1865 / Cyanophyceae J. Sachs, 1874 / Schizophyceae 
F. Cohn, 1879 / Cyanophyta F. Steinecke, 1931. Хотя 
они всегда воспринимались как группа, отличаю-
щаяся от остальных объектов альгологии (Fritsch, 
1945), решающее понимание этого отличия было 
достигнуто только в  свете концепции, давшей 
ответ на классический вопрос микробиологии что 
такое бактерия? (лат. quid est bacterium): бактерия 
это прокариот и vice versa (Stanier, van Niel, 1962). 
С той поры циановых прокариотов стали интер-
претировать как одну из групп бактерий.

Путь от циановых водорослей к цианобактери-
ям. Во второй половине 1870-х годов Фердинанд 
Юлиус Кон (см. Drews, 2000) предложил рассмат
ривать способ размножения циановых водорос-
лей ‒ дробление (дочерние особи образуются путем 
деления материнской клетки либо фрагментацией 
трихома) ‒ как признак таксона высокого ранга. 
Поэтому он отнес их к классу Schizophyceae (S[c]
hi.zoʹphy.ce[a]e; греч. shizo дробиться; греч. phycos 
водоросль). Аналогичным образом, бесцветным 
морфологическим аналогам Schizophyceae он отвел 
класс Schizomyceae (S[c]hi.zoʹmy.ce[a]e; греч. mykes 
гриб). Рассматривая эти таксоны как сестринские, 
он объединил их в отдел Schizophyta (S[c]hi.zoʹphy.
ta; греч. phyton растение). Ближе к концу XIX в. 
эту концепцию приняли другие ведущие ботани-
ки (De Bary, 1885; Fischer, 1897). В системе расте-
ний начала XX в. уже фигурировал класс Bacteriata 
(Schizophyta Cohn) с подклассами Bacteriomorpha 
Gobi (не фотосинтезирующие) и Cyanomorpha Gobi 
(Schizophyceae Cohn) (см. Гоби, 1916). Во второй 
подкласс также вошли бесцветные, или апохлоро-
тические (лат. apo- отсутствие; греч. chloros зеленый; 
бесхлорофилльные) циановые водоросли. По по-
воду последних высказывались эволюционные ги-
потезы: в частности, нитчатых бактерий Beggiatoa 
и  Leptothrix считали бесцветными водорослями 
(Fischer, 1897). Однако лишь во второй половине 
XX в. исследователи из Пастеровского Института 
в Париже (Stanier et al., 1971) пришли к выводу, что 
циановые водоросли ‒ не растения, а бактерии, 
образующие хлорофилл и выделяющие кислород 
как побочный продукт окисления воды.

История термина. Термин синезеленые [фото]
бактерии и иерархический ряд – класс “Blue-green 
photobacteria” / отдел “Phototrophic prokaryotes” / 
царство Procaryotae были впервые использованы 
во вступительной статье к 8-му изданию Опре-
делителя бактерий Берги (Murray, 1974). Любо-
пытно, что Роджер Эйт Стениер, обосновавший 
“цианобактериальную” концепцию синезеленых 
водорослей, некоторое время продолжал назы-
вать их не цианобактериями (cyanobacteria; Stanier, 
1977), а цианофитами (cyanophytes). Ботаники ре-
шительно выступили против данной концепции 
и особенно против самого термина (см. Geitler, 
1979). Задним числом можно предположить, что 
термин синезеленые бактерии (см. выше), по ана-
логии с  терминами пурпурные бактерии (purple 
bacteria) и зеленые бактерии (green bacteria), не вы-
звал бы такой реакции. Так или иначе, сочетание 
специфического названия ботанического таксо-
на (циано-) с обозначением микробиологических 
объектов (-бактерии) символично: оно отражает 
паритет и преемственность двух дисциплин в изу
чении этих микроорганизмов.

С изменением взгляда на значение клеточной 
организации для таксономии циановых водорос-
лей/цианобактерий к их изучению были привле-
чены микробиологические методы, основанные 
на  культивировании и  физиолого-биохимиче-
ском, а  позднее и  молекулярно-генетическом 
анализе (Stanier, Cohen-Bazire, 1977). С начала 
1980-х гг. бактериологи применяют к цианобак-
териям полифазный подход (см. ниже); альго-
логи следуют их примеру и все чаще используют 
термин цианобактерии вместо термина синезеле-
ные водоросли, постепенно отказываясь от  еще 
недавно популярного термина цианопрокариоты 
(см. Komárek et al., 2014).

Рис. 1. Общая схема эволюционного древа циано-
бактерий и родственных филотипов, реконструиро-
ванного c учетом сходства последовательностей гена 
16S рРНК (Pinevich, Averina, 2021). Белые и черные 
треугольники, соответственно, фотосинтезирующие 
и не фотосинтезирующие филотипы.
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Филогения цианобактерий. В  конце 1970-х гг. 
было показано, что цианобактерии образуют 
один из крупных стволов домена Bacteria ‒ филу 
Cyanobacteria (Bonen et al., 1979; Castenholz, 2001). 
По  последним данным (см. Pinevich, Averina, 
2021), близкими родственниками цианобактерий 
являются некультивируемые объекты ‒ пред-
ставители фил Сandidatus Sericytochromatia, Ca. 
Margulisbacteria и Ca. Saganbacteria (рис.1).

Согласно имеющимся данным, фила Cyano-
bacteria состоит из классов Oxyphotobacteria (фо-
тосинтезирующие, “light”) и  Vampirovibrionia 
(не фотосинтезирующие, “dark”), хотя в  ред-
ких случаях вывод об  их совместной кластери-
зации находит оппонентов (Garcia-Pichel et al., 
2020). В  классе Oxyphotobacteria имеются два 
подкласса. Один из  них, или группа кроны дре-
ва (crown group; Shih et al., 2017), содержит не-
архаичных цианобактерий; помимо них к  нему 
относятся цианеллы (облигатные эндосимби-
онты протистов Glaucocystophyceae), а также хло-
ропласты Chlorophyceae, Charophyceae и зеленых 
растений. Это так называемые “первичные хло-
ропласты”, произошедшие от  представителей 
самой ранней клады группы кроны древа (в нее 
входит современный вид Gloeomargarita lithophora; 
Ponce-Toledo et al., 2016). К другому подклассу, 
Gloeobacteria, относятся архаичные цианобактерии 
(Rahmatpour et al., 2021); в отличие от остальных 
Oxyphotobacteria у них нет тилакоидов.

Темновые цианобактерии. В  настоящее время 
способность к фототрофии обнаружена у предста-
вителей восьми бактериальных фил (Acidobacteria, 
Bacteroidetes‒Chlorobi‒Fibrobacteres, Candidatus 
Eremiobacterota (WPS-2), Chloroflexi, Cyanobacteria, 
Firmicutes, Gemmatimonadetes и Proteobacteria). При-
чем в одну и ту же филу наряду с фототрофными 

(“световыми”) входят хемотрофные (“темновые”) 
представители (Cardona, 2015; Ward et al., 2019). 
До недавнего времени единственным исключе-
нием считались облигатно фототрофные циано-
бактерии, хотя с конца XIX в. нитчатых циановых 
водорослей и по морфологии почти не отличаю
щихся от  них бесцветных бактерий Leptothrix 
и  Beggiatoa считали эволюционными родствен-
никами. Такая точка зрения просуществовала 
до начала 1980-х гг. (см. Reichenbach, 1981), пока 
ее не опровергли данные молекулярно-филоге-
нетического анализа (Reichenbach et  al., 1986). 
В частности, оказалось, что Leptothrix, Sphaerotilus 
и Vitreoscilla относятся не к филе Cyanobacteria, а к 
классу Betaproteobacteria (Kämpfer, Spring, 2005; 
Spring, Kämpfer, 2005; Strohl, 2005a). В свою оче-
редь, выяснилось, что Beggiatoa и Leucothrix при-
надлежат к  классу Gammaproteobacteria (Bland, 
Brock, 2005; Strohl, 2005b). Наконец, было уста-
новлено, что Herpetosiphon (Lewinella) и Saprospira 
входят в  филу Bacteroidetes (Lewin, 2011; Sly, 
Fegan, 2011).

Тем не  менее допускалась возможность су-
ществования в  филе Cyanobacteria не  нитчатых, 
а  одноклеточных нефотосинтезирующих пред-
ставителей (Пиневич, 1991). Таким объектом 
оказался хищный вибрион, которого сначала от-
несли к роду Bdellovibrio (фила Proteobacteria) как 
новый вид B.  chlorellavorus (Громов, Мамкаева, 
1972). Позднее, поскольку механизм хищниче-
ства (эктопаразитизм) и  жертва (Chlorella spp.) 
этой бактерии были другими, чем у  типового 
вида B. bacteriovorus (Williams et al., 2005), ее пере-
именовали в Vampirovibrio chlorellavorus (Gromov, 
Mamkaeva, 1980) и  без 16S-идентификации от-
несли к  протеобактериям. Высушенный обра-
зец смешанной культуры V. chlorellavorus и  С. 

Таблица 1. Цианобактерии класса Vampirovibrionia (по: Pinevich, Averina, 2021)
Порядок,  

индекс филотипа Вид Размер 
генома

Тип  
метаболизма Подвижность Экологическая 

ниша

Vampirovibrionales,  
SM1D11

Vampirovibrio 
chlorellavorus ~3 Mб

Микроаэробное 
дыхание  

или брожение
Имеется

Хищнический 
эпибиоз  

с Chlorella vulgaris, 
C. kessleri  

или C. sorokiniana

Ca. Gastranaerophilales,  
YS2

Ca. Gastranaerophilus 
phascolarctosicola,  
Ca. G. termiticola

~2 Mб Брожение
Имеется  

или 
отсутствует

Кишечник  
млекопитающих 

или термитов

Ca. Obscuribacterales, 
mle1-12

Ca. Obscuribacter 
phosphatis ~5 Mб

Брожение  
или дыхание (аэ-

робное  
или нитратное); 

диазотрофия

Отсутствует
Очистные  

сооружения;  
грунтовые воды

Ca. Caenarcaniphilales, 
ACD20

Ca. Caenarcanum 
bioreactoricola ~2 Mб Брожение Отсутствует Анаэробные 

биореакторы
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vulgaris 40 лет (!) хранился в  коллекции ATCC, 
пока при выполнении Living Tree Project не вы-
яснилось, что вампировибрион на  самом деле 
относится к  филе Cyanobacteria (Di  Rienzi et  al., 
2013). Вид V. chlorellavorus стал типовым для но-
вого класса Vampirovibrionia, содержащего по-
рядки Vampirovibrionales, Ca.  Gastranaerophilales, 
Ca.  Obscuribacterales и  Ca.  Caenarcaniphilales 
(Pinevich, Averina, 2021; табл. 1).

Эволюция метаболизма цианобактерий. По-
видимому, в основании древа Cyanobacteria на-
ходились объекты, осуществлявшие брожение 
(Matheus Carnevali et  al., 2019). Позднее пред-
ставители класса Oxyphotobacteria сменили тип 
метаболизма на  дыхательный, используя bc1-
комплекс (хинол-цитохром с-оксидоредуктазу, 
или комплекс III) в качестве центрального звена 
ЭТЦ. Альтернативный сценарий, согласно кото-
рому общий предок Cyanobacteria и сестринских 
фил уже имел bc1-комплекс, исходит из двух со-
ображений. Во-первых, высокое сходство bc1-
комплекса бактерий и  архей свидетельствует 
о  том, что он  использовался на заре эволюции 
биоэнергетики (Schütz et al., 2000). Во-вторых, 
при возникновении фотосинтетического аппа-
рата более поздний модуль (реакционный центр/
антенна) присоединился к ранее существовавшей 
ЭТЦ (Xiong, Bauer, 2002).

Как известно, факультативно аноксигенные 
цианобактерии обладают рудиментарной спо-
собностью окислять сульфид (Arieli et al., 1994), 
а  поскольку основу глобальной эволюции ды-
хательного метаболизма составляла литотрофия 
(Thauer, 2007), есть предположение, что в совре-
менной биосфере могли сохраниться цианобак-
терии-хемосинтетики (Pinevich, Averina, 2021).

ИНСТРУМЕНТАРИЙ ТАКСОНОМИИ 
ЦИАНОБАКТЕРИЙ

Таксономия (систематика) ‒ это научная дис-
циплина, отображающая элементы разнообразия 
живых объектов с  помощью таких инструмен-
тов, как описание, номенклатура и классификация. 
Практическим приложением таксономии служит 
идентификация.

Термины “таксономия” и “систематика” 
обычно считают синонимами; в данном случае 
использован первый из  них. Реже встречаются 
другие трактовки обоих терминов, а также тер-
мина “классификация”. Например, таксономию 
определяют как теорию и практику классифика-
ции, а систематику ‒ как изучение разнообразия 
организмов и  всех форм их  взаимоотношений, 
в том числе филогенетических (см. Prakash et al., 
2007). Или: таксономия ‒ это рабочая версия си-
стематики (см. Dvořák et al., 2015) и т. д.

Описание

Общая характеристика признаков и методов, ис-
пользуемых при описании цианобактерий. Описа-
ние и  классификация прокариотов не  являются 
областью формального регулирования (в отличие 
от номенклатуры). Возможности описания и его 
верификации определяются уровнем развития ме-
тодологии, причем оцениваются как стандартные, 
так и специфические признаки.

В настоящее время для описания прокариотов, 
в  частности, цианобактерий, используется уни-
версальный метод, названный полифазным подхо-
дом (см. Vandamme et al, 1996; Prakash et al., 2007). 
Изначально (Colwell, 1970) так были названы по-
лучение и анализ многоуровневой системы ин-
формации ‒ от молекулярной до экологической. 
В случае цианобактерий полифазный подход свое
образен: среди фенотипических признаков веду-
щее место занимают морфологические и морфо-
метрические (см. Anand et al., 2019); их чрезмерная 
детализация привела к  избытку новых таксонов 
(см. ниже).

Морфология и  ультраструктура. Природный 
спектр морфологических признаков цианобакте-
рий сужается в культурах (Geitler, 1979), хотя это 
и не уникальная особенность данной группы. Тем 
не  менее культивируемые штаммы воспроизво-
димо обнаруживают ряд дискретных признаков ‒ 
на уровне особи, в агрегатах и колониях. У одно-
клеточных форм это размер и  конфигурация, 
способ деления (бинарное или множественное), 
а также образование капсулы или чехла; для нит-
чатых ‒ пропорции, размер и форма клеток (осо-
бенно концевых), сужение нити, тип ветвления, 
образование слизистого покрова или чехла, раз-
множение фрагментацией или посредством гормо-
гониев, дифференциация акинет и/или гетероцист, 
формирование сложных талломов. Все эти призна-
ки максимально использовались микробиологами 
в ранних классификационных системах, унаследо-
ванных от ботаников.

Одноклеточный морфотип, как и простой нит-
чатый (без истинного ветвления), являются при-
знаками, приобретенными в  ходе параллельной 
эволюции (Tuji et al., 2021), тогда как образование 
дифференцированных клеток прослеживается 
в  когерентной группе Nostocales (ее внутренние 
филогенетические отношения до конца не ясны).

Важными ультраструктурными признака-
ми служат агрегаты газовых везикул, а также на-
личие или архитектура ламеллярной системы 
(Hoffmann et  al., 2005). Тилакоиды отсутствуют 
только у  представителей порядка Gloeobacterales 
(Rahmatpour et al., 2021), а их параллельная уклад-
ка учитывается, в  частности, в  диагнозах ряда 
одноклеточных Geminocystaceae (Tuji et al., 2021; 
Polyakova et al., 2023) и нитчатых Pseudanabaenaceae 
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(Strunecký et al., 2023). Газовые везикулы штаммов 
Pseudanabena образуют характерные субполярные 
агрегаты (Guglielmi, Cohen-Bazire, 1984).

Метаболизм. У  большинства цианобактерий 
основа метаболизма однотипна: это облигатная 
оксигенная фототрофия, сочетающаяся с обли-
гатной автотрофией посредством использования 
цикла Кальвина. Редкие штаммы способны к фа-
культативной аноксигенной фототрофии, а также 
фото- или хемогетеротрофии (Smith, 1982). Еще 
реже наблюдаются серное дыхание или брожение, 
осуществляемые за счет использования запасных 
полиглюкозидов (Oren, Shilo, 1979). Из-за специфи-
ки ботанического подхода эти и другие метаболи-
ческие признаки непосредственно не используются 
в названиях цианобактерий, хотя специфические 
особенности пигментного аппарата, соответствен-
но, фотосинтеза косвенно отражены в нескольких 
видовых эпитетах (см. ниже). Способность к диазо-
трофии также не акцентируется в номенклатуре, что 
может рассматриваться как еще один пример бота-
нического наследия.

Тем не менее спектр метаболических призна-
ков, используемых в  таксономии цианобакте-
рий, резко расширился после описания класса 
Vampirovibrionia с  несколькими типами нефото-
трофного метаболизма (табл. 1).

Хемотаксономические признаки. В  отличие 
от многочисленных примеров для других прока-
риотов (Tindall et  al., 2010), эти признаки недо-
статочно используются при описании цианобак-
терий. Например, это касается таких стандартных 
признаков, как структура пептидогликана, а так-
же набор хинонов и полиаминов. Состав жирных 
кислот учитывался с начала 1970-х гг.; его корре-
ляция с морфологическими признаками Anabaena 
spp., Nostoc spp., Spirulina spp., Synechococcus spp. 
и Synechocystis spp. анализировалась до 20-х годов 
XXI в. (Anand et  al., 2019). На  основе этих работ 
была предложена классификационная система, под-
разделяющая цианобактерии на несколько феноти-
пических групп согласно длине жирнокислотной 
цепи, числу и положению двойных связей, а также 
типу используемых десатураз (Cohen et al., 1995; Los, 
Mironov, 2015). Состав жирных кислот служит вто-
ростепенным, но порой существенным элементом 
полифазного подхода. В частности, по этому при-
знаку были обособлены рода Arthrospira и Spirulina 
(позднее это подтвердил молекулярно-филогенети-
ческий анализ; Litvaitis, 2002), а также два вида про-
хлорофитов (Pinevich et al., 2012).

Важное место в хемотаксономии цианобакте-
рий занимают фотосинтетические пигменты: глав-
ные (в реакционных центрах) и вспомогательные 
(в антенных комплексах). Если первые в  целом 
консервативны, то молекулярный состав и отно-
сительное содержание вторых (соответственно, 
цвет клеток) варьируют, что иногда отражается 

в номенклатуре. Так, с доминированием фикоэри-
трина связаны видовые эпитеты Altericista violacea, 
Gloeobacter violaceus, Lyngbya purpurea, Oscillatoria 
rosea, O. rubescens, Planktothrix rubescens, Snowella 
rosea и Trichodesmium erythraeum; фикоцианина ‒ 
оттенки/интенсивность синего цвета и  видовые 
эпитеты Merismopedia glauca, Microcystis aeruginosa 
и  Phormidium aerugineo-coeruleum. Способность 
модулировать состав фикобилипротеинов при 
комплементарной хроматической адаптации вхо-
дит в диагноз родов и видов (Averina et al., 2021). 
В то же время молекулярный состав каротиноидов 
(важный признак у зеленых серных бактерий) для 
цианобактерий не приобрел хемотаксономическо-
го значения, хотя иногда он специфичен (Takaichi, 
2011). Тем не  менее высокое относительное со-
держание этих пигментов, соответственно, цвет 
клеток, отразились в некоторых видовых эпитетах 
(Geitlerinema carotinosum, Lyngbya lutea и L. ochracea).

С середины 1970-х гг. важное таксономическое 
значение придается другим, чем хлорофилл a, хло-
рофиллам (см. Averina et al., 2019). Немногочис-
ленные виды, не образующие фикобилипротеи-
ны, но  содержащие хлорофиллы a/b (Prochloron 
didemni, Prochlorothrix spp.) или 2,4-дивинилхло-
рофиллы a/b (Prochlorococcus marinus), известны 
как прохлорофиты. Смысловой элемент Prochloro- 
в  номенклатуре представителей данной группы 
исходил из ошибочного предположения о том, что 
P. didemni, описанный первым из них, имел общего 
предка с зелеными водорослями (см. Pinevich et al., 
2012). Другое название этой группы, зеленые циано-
бактерии, не несет филогенетической коннотации, 
хотя также указывает на использование хлорофилл 
a/b-белкового комплекса вместо фикобилисомы. 
Данный термин также подчеркивает цвет, обуслов-
ленный низким содержанием каротиноидов. Впро-
чем, доминированием хлорофилла a над другими 
пигментами может объясняться (темно)зеленый 
цвет цианобактерий и с тривиальным набором пиг-
ментов (Lyngbya nigra, Microcystis viridis, Phormidium 
chlorinum).

В первом (1989 г.) издании руководства Бер-
ги прохлорофитам придавался ранг порядка 
Prochlorales. Позднее цианобактерии было предло-
жено рассматривать как филу, а тип светособираю-
щего комплекса считать признаком таксона рангом 
не выше рода (Pinevich et al., 1997). Эти оба предло-
жения были без необходимой ссылки учтены во вто-
ром издании руководства Берги (Castenholz, 2001).

В последние годы активно изучаются штаммы, 
образующие при адаптации к дальнему красному/
ближнему инфракрасному свету (>700 нм) “красно- 
смещенные” (red-shifted) хлорофиллы d  или d/f 
(Averina et al., 2019). Данный признак зафиксиро-
ван в нескольких видовых эпитетах. Примером слу-
жит Halomicronema hongdechloiris (кит. hong-de крас-
ного цвета и греч. chloros зеленый; имеется в виду 



506	 ПИНЕВИЧ, АВЕРИНА﻿

МИКРОБИОЛОГИЯ том 93 № 5 2024

красно-смещенный хлорофилл f; Chen et al., 2012). 
Другой пример ‒ Altericista variichlora (лат. varius 
разный; подразумеваются хлорофиллы a/d/f; 
Averina et al., 2021). Третий пример ‒ Brocelinema 
telerythrochlorum, gen. nov. et sp. nov., выделенная 
из пруда в г. Брюсселе (Brocela ‒ название древнего 
поселения на месте современного Брюсселя; лат. 
nema нить; греч. tele далеко и erythros красный; име-
ются в виду красно-смещенные хлорофиллы d и f) 
(данное название предлагается авторами для ново-
го штамма, депонированного в коллекции CALU). 
Конститутивное образование хлорофилла d ‒ при-
знак Acaryochloris marina и Candidatus А. bahamiensis 
(подробнее см. в обзоре: Пиневич, Аверина, 2022).

Экологические признаки. Таксономические ди-
агнозы цианобактерий могут включать указание 
на принадлежность к определенной температур-
ной группе (см. Anand et al., 2019); на отношение 
к солености воды (например, H. hongdechloris; Chen 
et al., 2012); на взаимодействие с твердыми суб-
стратами (примерами служат эндолитные штаммы 
или компоненты биопленок и микробных матов; 
см. Velichko et al., 2021); на участие в специфиче-
ских симбиозах (например, между Anabaena azollae 
с водным папоротником Azolla spp.; Plazinski et al., 
1990) и т. д.

Данные масс-спектрометрического анализа. 
Масс-спектрометрический анализ биомаркеров 
проводится на  клетках, клеточных гомогенатах, 
субклеточных фракциях и  отдельных группах 
молекул. Для этого используются такие методы, 
как MALDI-TOF, ESI, SELDI и BAMS. Пути ис-
пользования этих методов в  микробиологиче-
ских исследованиях подробно описаны в обзоре 
(Velichko, Pinevich, 2019). Богатые возможности 
предоставляет MALDI-TOF ‒ оперативный и от-
носительно несложный метод с  широким спек-
тром применения, преимущественно в  протео-
мике. К  сожалению, этот метод пока что редко 
применяется по  отношению к  цианобактериям: 
им анализируются потенциально токсиногенные 
объекты в цветениях и при скрининге среди куль-
тивируемых штаммов. Так, в результате анализа 
гомогенатов 25 штаммов Planktothrix spp. были вы-
явлены 13 хемотипов, в том числе 9 продуцентов 
микроцистинов. Биомаркером, по которому токси-
ногенные штаммы Microcystis aeruginosa отличались 
от нетоксиногенных, был состав рибосомных бел-
ков (см. обзор Velichko, Pinevich, 2019).

Интересно, что данные MALDI-TOF анализа 
могут послужить связующим звеном между фе-
нотипическими и генотипическими признаками. 
Например, иерархическая кластеризация масс-
спектров потенциально токсиногенных предста-
вителей родов Anabaena и  Microcystis позволила 
выявить разные филотипы (см. обзор Velichko, 
Pinevich, 2019). Помимо критериев, основанных 
на  анализе ДНК (см. ниже), востребованными 

маркерами филогении могут быть спектры рибо-
сомных белков. По сравнению с последователь-
ностью гена 16S рРНК они представляют собой 
более богатый источник информации, что допол-
нительно способствует надежной филогенетиче-
ской реконструкции. В настоящее время остро не-
обходимы MALDI-TOF базы рибосомных белков 
цианобактерий, в частности, в интересах таксоно-
мии этой группы.

Концепция и  критерии вида. Генотипические 
признаки. Под видом прокариотов понимает-
ся фенотипически и  генотипически целостный 
(“cohesive”) кластер (Doolittle, Zhaxybaeva, 2009). 
Конкретнее, это группа фенотипически сходных/
генетически родственных клональных популяций 
в  разных местообитаниях в  совокупности с  на-
бором репрезентативных коллекционных штам-
мов (определение авторов). В  настоящее время 
качественная и количественная оценка родства 
и сходства осуществляются на основе консенсуса 
(т.е. концепция и критерии вида находятся в про-
цессе разработки).

Для таксономии цианобактерий наиболее при-
емлем монофилетический вариант филогенетиче-
ской концепции вида (Johansen, Casamatta, 2005; 
Dvořák et al., 2015). В рамках полифазного подхода 
вид цианобактерий развернуто определяется как 
“группа популяций (+штаммов), которые принад-
лежат к одному и тому же генотипу (роду), харак-
теризуются устойчивыми фенотипическими при-
знаками (устанавливаемыми и распознаваемыми, 
с четкими границами изменчивости) и имеют одни 
и те же экологические признаки. Они повторно 
встречаются (во времени) в разных экологически 
сходных местообитаниях” (Komárek, 2010).

Род прокариотов по совокупности генотипи-
ческих и фенотипических признаков представлен 
видом/штаммом (или группой видов/штаммов), 
не принадлежащих к филогенетическому кластеру 
другого валидно опубликованного рода, и его обо-
собленное таксономическое положение подтверж-
дается фенотипическими признаками, отсутствую-
щими у соседних родов (Johansen et al., 2021).

В генотипической классификации прокари-
отов приняты внутренние границы родов, се-
мейств, порядков и классов, соответственно, 94, 
92, 89 и 86% сходства последовательности гена 16S 
рРНК (Yarza et al., 2014; Rosselló-Móra, Amann, 
2015). Консенсусным барьером вида, в том числе 
у цианобактерий, служат >98.65% сходства (Kim 
et al., 2014).

При установлении внутривидовых и  межви-
довых границ дополнительным критерием слу-
жит сравнение последовательностей, а  также 
вторичной структуры доменов региона 16S-23S 
ITS (Johansen et  al., 2011). Однако если в  пер-
вом случае предложен порог >7%, то во втором 
случае он  не установлен по  причине высокой 
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вариабельности пространственной организации 
данных доменов (Dvořák et al., 2023).

Более высокую разрешающую способность 
обеспечивают данные мультилокусного анализа 
генных последовательностей (multilocus sequence 
analysis; MLSA). В частности, для цианобактерий 
раздельно проводится выравнивание последова-
тельностей генов 16S рРНК, rpoC1 и rbcL, после 
чего строятся конкатенированные эволюционные 
деревья (Averina et al., 2021). При описании рода 
Sodalinema вместо последовательностей генов rpoC1 
и rbcL использовались последовательности генов 
rpoB и GyrB (Samylina et al., 2021).

Интегральным генотипическим признаком слу-
жит среднее количество идентичных нуклеотидов 
всех гомологичных генов в сравниваемых геномах 
(average nucleotide identity; ANI), а также межге-
номная дистанция (Genome-to-Genome Distance; 
GGD). Принадлежность к одному и тому же виду 
оценивается сходством в 95 и 70% соответственно 
(Konstantinidis, Tiedje, 2005; Thompson et al., 2013). 
Пока еще редкими примерами служит использование 
этих признаков применительно к некоторым ток-
синобразующим цианобактериям (Bouma-Gregson 
et al., 2019), а также при описании нового рода Pannus 
(Machado et al., 2024).

Наконец, ДНК-фингерпринтинг повторяю-
щихся последовательностей STRR, RAPD и HIP1, 
которые составляют значительную часть генома 
цианобактерий (см. Anand et al., 2019), позволяет 
раздельно описывать дивергентные, но морфоло-
гически сходные криптовиды в  противополож-
ность генетически однородным, но морфологиче-
ски и экологически различающимся морфовидам 
и эковидам (Casamatta et al., 2003).

Номенклатура

Согласно прокариотному кодексу, таксон счи-
тается действительно, или валидно опубликован-
ным (validly published) при наличии описания/
диагноза и  указания типового материала (type 
material), или номенклатурного типа.

Кодекс также формулирует условия, при которых 
название является законным (legitimate), т.е. присво-
енным с соблюдением приоритета. Применительно 
к цианобактериям эти условия обычно не выпол-
няются, и поэтому подавляющее большинство так-
сонов, описанных с  начала 2000-х гг., не  входит 
в “Список названий прокариотов, обладающих но-
менклатурным статусом” (List of Prokaryotic Names 
with Standing in Nomenclature; Parte, 2014).

Значение номенклатурных типов. Номенклатур-
ный тип ‒ это такой элемент таксона, с которым 
от момента исходной публикации таксона нераз-
рывно связано его название, т.е. тип служит иден-
тификатором и носителем имени таксона. По ха-
рактеру иерархической лестницы номенклатурных 

типов прокариотный кодекс сходен с ботаниче-
ским кодексом: имя рода определяет имена семей-
ства и порядка; имя порядка ‒ имя класса. Однако 
cубстанциональное отличие прокариотного кодек-
са от ботанического заключается в разном типовом 
материале. В первом случае это типовой штамм, 
представленный чистой культурой (использование 
последовательности геномной ДНК в качестве но-
менклатурного типа обсуждается ниже). Во втором 
случае типовым материалом может быть описание, 
а также гербарный или потенциально жизнеспо-
собный, но не поддерживаемый в культуре обра-
зец. Данное различие типового материала послу-
жило одной из главных проблем при разработке 
номенклатуры цианобактерий в рамках прокариот
ного кодекса.

Подчинение номенклатуры цианобактерий прави-
лам прокариотного кодекса. С тех пор, как синезе-
леных водорослей отнесли к бактериям, их таксо-
номия не регулировалась Международным Кодек-
сом Номенклатуры бактерий (ICNB; Lapage et al., 
1992) / Международным Кодексом Номенклатуры 
Прокариотов (ICNP; Parker et al., 2019), положения 
которого отличаются от положений Международ-
ного Кодекса Ботанической Номенклатуры (ICBN; 
Greuter et al., 2000) / Международного Кодекса Но-
менклатуры водорослей, грибов и растений (ICN; 
Turland et al., 2018).

Ключевое положение ICNP, или Принцип 2 
(вступил в силу с ноября 2000 г.) ‒ зависимость 
(“… is not independent”) номенклатуры прокариотов 
от ботанической номенклатуры. Эта замысловатая 
формула означает, что при описании новых так-
сонов рангом рода и выше следует избегать имен, 
регулируемых ботаническим кодексом. Другое по-
ложение фиксирует дату отсчета для приоритета 
имен ‒ 01.01.1980 (выход списков валидно опубли-
кованных имен бактерий, Approved Lists of Bacterial 
Names; Skerman et al., 1980). В отличие от этого, 
приоритет имен синезеленых водорослей считается 
от 01.05.1753 (выход Species Plantarum Карла Лин-
нея). Третье положение, или Правило 18a, посвя-
щено номенклатурному типу (см. выше). Четвертое 
‒ валидная публикация имен прокариотов по про-
кариотному кодексу возможна только в Междуна-
родном журнале по систематике и эволюции микро-
организмов (IJSEM). Напротив, “ботанические” 
имена могут быть валидно опубликованы в разных 
печатных изданиях или на разных сайтах.

Тема подчинения номенклатуры цианобактерий 
кодексу ICNB/ICNP обсуждалась на протяжении 
50 лет; в период 1971–2021 гг. ей было посвящено 
около 20 сообщений. Первое предложение (Stanier 
et al., 1978) поступило от 12-ти членов подкоми-
тета по таксономии фототрофных бактерий Меж-
дународного комитета по  систематике бактерий 
(ICSB). После того, как его отклонила Юридиче-
ская комиссия по номенклатуре бактерий (JCNB) 
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при ICSB, началась серия дискуссий на форумах 
и подкомитетах ICSB. В частности, не исключалась 
возможность поместить имена цианобактерий под 
общую юрисдикцию двух кодексов ‒ ботаниче-
ского и бактериального (Trüper, 1986; Oren, 2004; 
Oren, Ventura, 2017). Однако обращения в адрес 
ICSB (позднее ‒ ICSP) с конкретным алгоритмом 
выхода из тупиковой ситуации долго не поступало 
(см. Oren, 2004). Когда же, наконец, оно появи-
лось (Oren, Garrity, 2014), международное сообще-
ство цианобактериологов было крайне обеспоко-
ено: ведь предлагалось убрать слово Cyanobacteria 
из Общего Соображения 5 (где перечислены груп-
пы, номенклатура которых подчиняется правилам 
ICNP). Действительно, исключение имен циано-
бактерий из  номенклатуры прокариотов грози-
ло катастрофическими последствиями: по  сути, 
ликвидацией бактериальной таксономии данной 
группы и утратой смысла очищать культуры и соз-
давать коллекции типовых штаммов. Встречное 
предложение (Pinevich, 2015) состояло в том, чтобы 
в виде исключения (т.е. в обход действующих пра-
вил ICNP) изменить Принцип 2 ‒ считать имена 
цианобактерий, валидно опубликованные согласно 
ICN, валидно опубликованными и согласно ICNP. 
Критика данного предложения (см. Oren, 2020) 
сводилась к тому, что в нем не комментирова-
лись вопросы приоритета присвоения и дубли-
рования имен. В итоге, оба предложения были 
отклонены заочным голосованием членов ICSP 
(см. Oren et  al., 2021). Тем не  менее примени-
тельно к цианобактериям комитет ICSP все-таки 
принял решение о независимости номенклатуры 
прокариотов от  ботанической номенклатуры, 
и  соответствующее положение вошло в  новую 
версию ICNP (Oren et al., 2023).

Классификация

В разное время были созданы три классифика-
ционные системы синезеленых водорослей/циано-
бактерий: а) ботаническая; б) бактериологическая; 
в) филогеномная.

Ботаническая система. Она разрабатывалась 
на протяжении XIX в. и первой половины XX в. 
путем морфологического описания полевых об-
разцов и гербарного материала. Основной вклад, 
связанный с первичным подразделением на одно-
клеточный и нитчатый морфотипы, а также с при-
оритетным описанием многих родов и видов, внес-
ли выдающиеся ботаники XIX в. (см. Mollenhauer, 
Kováčik, 1988) ‒ Карл Адольф Агард (C.A. Agardh), 
Эдуар Борне (E. Bornet), Жан Пьер Этьен Воше 
(J.P.E.  Vaucher), Фридрих Траугот Кютцинг 
(F.T. Kützing), Карл Вильгельм фон Нэгели (C.W. von 
Nägeli), Густав-Адольф Тюрэ (G.-A.  Thuret) 
и Шарль Флао (C. Flahaut). В начале XX в. Лотар 
Гайтлер (Geitler, 1925) распределил описанные 

ими рода и  виды между пятью “одноклеточны-
ми” (Chrooccales, Dermocarpales, Entophysalidales, 
Pleurocapsales, Siphononematales) и двумя “нитча-
тыми” (Nostocales и  Stigonematales) порядками. 
Затем, после разбиения или слияния этих таксо-
нов (Geitler, 1932) остались только три порядка: 
Chroococcales (одноклеточные, бинарно делящи-
еся), Chamaesiphonales (одноклеточные, гетеро-
полярно делящиеся; почкующиеся, в современ-
ной терминологии) и Hormogonales (нитчатые). 
В дальнейшем по данному алгоритму были соз-
даны системы, различающиеся количеством по-
рядков, но неизменно основанные на фундамен-
тальном подразделении на одноклеточные и нит-
чатые формы (Еленкин, 1938; Desikachary, 1959; 
Starmach, 1966).

С середины 1980-х гг. гайтлерианская система 
поэтапно перерабатывалась и дополнялась с ис-
пользованием морфологических, ультраструк-
турных и экофизиологические признаков пред-
ставителей порядков Chroococcales, Pleurocap-
sales, Oscillatoriales, Nostocales и Stigonematales 
(см. Anagnostidis, Komárek, 1985).

Бактериологическая система. В отличие от бота-
нической системы в данном случае использовал-
ся полифазный подход к описанию культивируе-
мых штаммов (Rippka et al., 1979). Однако каркас 
этой системы по-прежнему составлял ботаниче-
ский алгоритм. В итоге, цианобактерии распре-
делялись по  пяти не  таксономическим секциям 
с разными сочетаниями пар альтернативных мор-
фологических признаков. К ним относились: мор-
фотип (одноклеточный vs. трихомный), способ 
деления (бинарное vs. множественное), характер 
ветвления трихома (ложное vs. истинное) и спо-
собность к  клеточной дифференциации (есть 
vs. отсутствует). Такая система была с незначи-
тельными изменениями использована в двух по-
следовательных изданиях (1989 г. и 2001  г.) ру-
ководства Берги. В данном случае пяти секциям 
sensu Rippka et al. соответствовали морфологиче-
ские группы, обозначенные как Субсекции I–V 
(условные эквиваленты ботанических поряд-
ков Chroococcales, Pleurocapsales, Oscillatoriales, 
Nostocales и Stigonematales).

С использованием нетаксономической катего-
рии “cубсекция” был связан терминологический 
казус, поскольку цианобактерии исходно под-
разделялись на пять секций (см. выше). Позднее, 
в Берги-1989 все бактерии (в том числе “архебак-
терии”, т.е. археи) были разбиты на 33 фенотипи-
ческие группы, названные секциями. В частно-
сти, Секция 19 (Оксигенные фотосинтезирующие 
бактерии) состояла из группы (еще одна нетак-
сономическая категория!) Cyanobacteria и  по-
рядка Prochlorales. В Берги-2001 цианобактерий 
уже интерпретировали как филу BX Cyanobacteria 
со  странным переходом от  классификации 
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на филогенетической основе к фенотипической 
системе условных порядков, названных субсек-
циями (Castenholz, 2001).

Субсекции подразделялись на  рабочие так-
соны ‒ “формы-рода” (form-genus; под формой 
понимались широко распространенные объекты 
характерной морфологии, такие, как Nostoc spp.; 
Castenholz, 1992). Формы-рода не объединялись 
в семейства и не состояли из видов.

За исключением отдельных случаев (в част-
ности, штаммов Субсекций IV и V, образующих 
дифференцированные клетки), использованная 
в  руководстве Берги система не  согласовалась 
с филогенетическим древом и поэтому в настоя-
щее время она устарела.

Филогеномная классификация. В  ее осно-
ве лежит не  групповое объединение по  морфо-
логическому сходству, а  эволюционное родство 
(см. Johansen, Casamatta, 2005). С самого начала 
целью было отделить монофилетичные таксоны 
от полифилетичных (Komárek, 2006). Затем на дре-
ве появились новые филогенетические порядки 
Chroococcidiopsidales и Spirulinales (Komárek et al., 
2014). Наконец, MLSA-анализ морфологически 
однородных, но полифилетичных Synechococcales 
(Komárek et al., 2020) и Oscillatoriales (Martins et al., 
2019) позволил описать внутри этих групп новые 
виды, рода и  семейства (Mai et  al., 2018; Mishra 
et al., 2021; Tuji et al., 2021; Zimba et al., 2021), а так-
же обособить порядки Gloeomargaritales ordo nov. 
(Moreira et  al., 2017) и  Thermostichales ordo nov. 
(Komárek et al., 2020).

При разработке новейшей классификации циа-
нобактерий на уровне выше рода были использова-
ны все доступные результаты секвенирования гено-
мов в сочетании с данными 16S рРНК-филогении 
(Strunecký et  al., 2023). Предложенная система, 
в том числе 10 новых порядков (табл. 2) и 15 но-
вых семейств, опирается на  филогеномное дре-
во (особо прослежен феномен морфологической 

конвергенции взаимно удаленных таксонов); 
в комментариях даны фенотипические сведения, 
полезные полевым исследователям.

Проблема таксономической избыточности ци-
анобактерий. Число описываемых видов циано-
бактерий неуклонно растет (Nabout et al., 2013). 
Только за период 2014–2021 гг. число переиме-
нованных или вновь описанных таксонов соста-
вило примерно 140 родов и 300 видов (Kaštovský, 
2023). Пугающий рост числа публикаций с опи-
санием новых цианобактерий ведет к таксономи-
ческой избыточности (“насыщению”; Johansen 
et al., 2021). В связи с этим имело бы смысл из-
менить стратегию описания путем либо укруп-
нения, либо ограниченного дробления таксонов. 
Для этого можно было бы сузить спектр морфо-
логических признаков (данная стратегия уже ис-
пользовалась, хотя и без последствий для класси-
фикации синезеленых водорослей; Drouet, 1981). 
Набор генотипических признаков следовало 
бы, напротив, расширить и пересмотреть в све-
те разработки концепции вида у цианобактерий 
(что является частью общей задачи таксономии 
прокариотов).

Экогеномная классификация. Первым шагом 
в данном направлении стало комбинированное ис-
пользование филогеномных данных и экогеномного 
подхода (Walter et al., 2017). В частности, с исполь-
зованием множественных маркеров (последователь-
ностей консервативных генов, а также результатов 
ANI и GGD) было построено конкатенированное 
эволюционное древо для 99-ти практически пол-
норазмерных (с покрытием в  98.23–100%) гено-
мов. Параллельно с этим на основе метагеномных 
данных было оценено распределение этих геномов 
по разным экосистемам.

В результате были предложены 28 новых ро-
дов и 32 новых вида, а также выявлены глобаль-
ные экогруппы цианобактерий (низкотемпе-
ратурная, низкотемпературная копиотрофная, 

Таблица 2. Динамика развития филогеномной системы цианобактерий*

Публикация Порядки Общее число 
семейств

Komárek, 2006 Chroococcales, Gloeobacterales, Nostocales, Oscillatoriales,  
Pseudanabaenales, Synechococcales 28

Komárek et al., 2014
Chroococcales, Choococcidiopsidales, Gloeobacterales,  

Nostocales, Oscillatoriales, Pleurocapsales, Pseudanabaenales, Spirulinales, 
Synechococcales

45

Strunecký et al., 2023

Acaryochloridales, Aegococcales, Chroococcales, Chroococcidiopsidales, 
Coleofasciculales, Desertifilales, Geitlerinematales, Gloeobacterales, 
Gloeomargaritales, Gomontiellales, Leptolyngbyales, Nodosilineales,  

Nostocales, Oculatellales, Oscillatoriales, Prochlorotrichales,  
Pseudanabaenales, Spirulinales, Synechococcales, Thermostichaes

50

*Вводимые порядки выделены жирным шрифтом.
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высокотемпературная олиготрофная). Однако 
большинство предложенных таксонов не было ва-
лидно опубликовано. Кроме того, при обособле-
нии новых таксонов не учитывались те, которые 
ранее были опубликованы валидно, но без приве-
дения данных геномного секвенирования. Напри-
мер, штамм PCC 7105, указанный в  Берги-2015 
как типовой для морского кластера формы-рода 
Geitlerinema, предложен как новый вид G. catellasis 
(Walter et al., 2017). Однако по данным молекулярно-
генетического анализа этот штамм не относится 
к валидно опубликованному и филогенетически 
подтвержденному роду Geitlerinema (Strunecky et al., 
2017). Впоследствии он стал типовым для валидно 
опубликованного нового рода Baaleninema с типо-
вым видом B. simplex (Samylina et al., 2021). Так или 
иначе, ответственная номенклатурная идентифи-
кация, безальтернативно соотнесенная с генети-
ческими базами данных, имеет принципиальное 
значение для современных классификационных 
систем цианобактерий (Komárek, 2016).

Дальнейшее членение глобальных экогрупп 
может быть осуществлено с использованием таких 
категорий, как рабочая таксономическая единица 
(operational taxonomic unit; OTU), таксономическая 
единица-кандидат (Candidate taxonomic unit; CTU) 
и экологически значимая таксономическая едини-
ца (ecologically significant taxonomic unit; ESTU).

ТАКСОНОМИЯ ЦИАНОБАКТЕРИЙ  
В СВЕТЕ НЕКОТОРЫХ АКТУАЛЬНЫХ  

ПРОБЛЕМ ПРОКАРИОТНОГО КОДЕКСА

В настоящее время перед прокариотным ко-
дексом стоят, по  крайней мере, три проблемы, 
и все они имеют прямое отношение к таксономии 
цианобактерий.

Положение ICNP  
о  чистой культуре типового штамма

Согласно кодексу ICNP, номенклатурным ти-
пом вида служит штамм, представленный чистой 
культурой (Правило 18a), т.е. только при этом ус-
ловии таксон может быть валидно опубликован. 
Однако даже в последнем издании Кодекса (Oren 
et al., 2023), термин чистая культура используется 
без уточнения, притом что известное определение 
(Gottschalk et al., 1992) “…чистая культура микро-
организма – это популяция (клон, штамм), полу-
ченная из отдельной клетки и, будучи свободной 
от других (контаминирующих) микроорганизмов, 
называемая аксеничной культурой” сформулиро-
вано не четко, а рутинные критерии чистоты куль-
туры ненадежны (Pinevich et al., 2018).

Существенно, что под чистой культурой (pure 
culture), притом что чистота как мера удаления 

примесей может быть разной (в случае химических 
реактивов это категории “ч”, “чда” и т.д.), подраз-
умевается аксеничная культура (axenic culture, греч. 
axenоs ‒ свободный от чужого). Иными словами, 
это культура, не содержащая посторонних видов, 
генетически однородная популяция. Однако и воз-
можность получения такой культуры, и достовер-
ность используемых критериев аксеничности вы-
зывают сомнения. Так, остаточная контаминация 
неизбежно сохраняется не только при применении 
разных физических способов очистки (промывка, 
фильтрация, дифференциальное центрифугирова-
ние, предельные разведения и т.д.), но и при ис-
пользовании физиологического метода электив-
ных сред (Vázquez-Martínez et al., 2004). В итоге 
очищаемый штамм оказывается не  аксеничной, 
а накопительной культурой (enrichment). В свою 
очередь, рутинным доказательством аксеничности 
считается тест на фенотипическую однородность 
популяции: единообразие морфологии объекта 
и его сходное поведение в микроскопическом пре-
парате, а также образование одинаковых колоний, 
в том числе на диагностических средах (Gottschalk 
et al., 1992). Однако судить об аксеничности только 
с помощью таких тестов невозможно (Heck et al., 
2016; Pinevich et al., 2018). Во-первых, за гранью 
визуального наблюдения могут скрываться сопут-
ствующие ультрамикробы (Huber et al., 2002; Duda 
et al., 2012). Во-вторых, даже в предельных разве-
дениях и при клонировании очищаемый штамм 
могут сопровождать некультивируемые объекты 
(Lagier et al., 2015).

Идеальная (100%-ная) аксеничность ‒ это тео
ретически предполагаемое стохастическое состо-
яние; на практике оно нереально и недоказуемо 
(Heck et al., 2016; Pinevich et al., 2018). Иное дело 
вывод об условной аксеничности (Pinevich et al., 
2018). Он  возможен по  результатам метагеном-
ного анализа, свидетельствующего о присутствии 
в  очищаемой культуре только одного геновида 
(genospecies; Rosselló-Mora et  al., 2004) со  сход-
ством ампликонов гена 16S рРНК более 98.65% 
(Kim et al., 2014). Во избежание ложного вывода 
из-за ПЦР-артефактов необходим дополнитель-
ный анализ вариабельности ITS, ANI и индекса 
максимальных уникальных совпадений (MUM).

Для цианобактерий положение ICNP о чистой 
культуре типового штамма распространяется толь-
ко на таксоны, валидно опубликованные в журна-
ле IJSEM (до сих пор это только 4 рода и 7 видов; 
Oren, 2011). Естественно, не следует постфактум 
оспаривать, что культуры в  этих исследовани-
ях действительно были чистыми (как и культуры 
в первой компиляции таксономии цианобактерий; 
Rippka et al., 1979). Однако их декларированная 
аксеничность сомнительна не  только по  общим 
соображениям (см. выше), но и в связи со специ
фикой метаболизма цианобактерий. Во-первых, 
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первичная продукция неизбежно провоцирует 
развитие консументов. Во-вторых, обычные у циа-
нобактерий капсулы и чехлы защищают сателлитов 
от физических и химических воздействий. В-третьих, 
цианобактерии часто находятся в облигатной зависи-
мости от сателлитов (Velichko et al., 2015; Heck et al., 
2016). В итоге, исследователи либо не подозревают, 
что вместо чистых культур имеют дело с мультик-
сеничными монокультурами, либо сознательно об-
ходят требование ICNP, считая положение ICNP 
о  чистой культуре типового штамма анахронич-
ным препятствием для современных исследований 
(Alvarenga et al., 2017).

Добавление ранга филы к  ICNP

Фила, или филум (греч. phylon, лат. phylum по-
коление) ‒ один из высших рангов в ботанической 
и  зоологической таксономиях, где он, соответ-
ственно, выступает как отдел и тип. В таксономии 
прокариотов фила имеет наивысший ранг и со вто-
рой половины 1970-х гг. данная категория исполь-
зуется при обобщении данных 16S-палеонтологии. 
Однако этот таксон не рассматривался в ICNP. 
Несмотря на необходимость включить в номен-
клатуру прокариотов таксоны рангом выше клас-
са, ICSP долго воздерживался от подобного шага, 
и только по инициативе влиятельных авторитетов 
(Oren et al., 2015) ранг филы был включен в ICNP 
(Oren et al., 2023). До этого в рамках номенклатуры, 
поддержанной базой данных GTDB (Parks et al., 
2018), было предложено изменить названия фил, 
имеющих культивируемых представителей, исполь-
зуя стандартный суффикс -ota (Whitman et al., 2018).

Вскоре после публикации списка измененных та-
ким образом названий он был одобрен комитетом 
ICSP (Oren, Garrity, 2021). Критики данного решения 
(Lloyd, Tahon, 2022; Panda et al., 2022) обратили вни-
мание на угрозу информационного хаоса при смеше-
нии старых и новых названий, особенно в случае ши-
роко документированных крупных фил Actinobacteria, 
Firmicutes и Proteobacteria. Далее, ICNP не рекомен-
дует присваивать неблагозвучные названия, а это 
не было строго соблюдено (например, Сhlamydiota 
вместо Chlamydota). Наконец, среди новых названий 
встречаются громоздкие конструкции, например 
суффикс -ota сопровождает прежнее полное назва-
ние (например, Chrysiogenetota вместо Chrysiogenota).

Фила Cyanobacteriota, как не  имевшая номен-
клатурного статуса, не вошла в упомянутый список 
по причине отсутствия валидно опубликованного 
рода Cyanobacterium с типовым видом C. stanieri. Сле-
дует напомнить, что первоначальное предложение 
подчинить номенклатуру цианобактерий правилам 
бактериального кодекса (Stanier et al., 1978) было 
отклонено; позже было отклонено и  предложе-
ние типового рода Cyanobacterium с типовым видом 
C. stanieri и типовым штаммом PCC 7202 (Rippka, 

Cohen-Bazire, 1983). Аналогичным образом, было 
отклонено предложение семейства Cyanobacteriaceae 
(Komárek et al., 2014): этот таксон не имел номен-
клатурного статуса, поскольку, согласно ботаниче-
скому кодексу ICBN, род Cyanobacterium был не-
легитимным (в описании отсутствовал латинский 
диагноз и не было ссылки на гербарный голотип).

Согласно последним данным, род Cyanobacterium 
принадлежит к новому семейству Geminocystaceae 
(Tuji et al., 2021). Недавно с использованием поли-
фазного подхода на основе описания типового вида 
С. stanieri он был валидно опубликован по прави-
лам ICN (Oren et al., 2022). Поскольку филогенети-
ческий клаcтер семейства Geminocystaceae состоит 
из субкластера штаммов типового р. Geminocystis, 
субкластера штаммов “Cyanobacterium aponinum” 
и субкластера штаммов “Cyanobacterium stanieri” 
(Polyakova et al., 2023), данная атрибуция не про-
тиворечит монофилетическому принципу. Таким 
образом, с  учетом состоявшегося подчинения 
номенклатуры цианобактерий правилам ICNP 
(см. выше), название филы Cyanobacteriota получа-
ет номенклатурный статус.

Создание параллельного ICNP  
кодекса номенклатуры (SeqCode)

Взрывообразное накопление метаданных 
(Whitman et  al., 2019; Hugenholtz et  al., 2021) ак-
туализировало тему имен таксонов-кандидатов, 
по правилам ICNP не имеющих номенклатурного 
статуса (Murray, Schleifer, 1994). Попытки радикаль-
но решить эту проблему начались с предложения 
(Whitman, 2016) считать номенклатурным типом 
по правилам ICNP не только культуру, но и по-
следовательность геномной ДНК. Затем это пред-
ложение было дополнительно аргументировано 
(Konstantinidis et  al., 2017; Whitman et  al., 2019), 
и многие исследователи в области метагеномного 
анализа его поддержали (Murray et al, 2020). Одна-
ко комитет ICSP его отклонил (Göker et al., 2022), 
на что последовал сепаратистский шаг: был разра-
ботан и анонсирован кодекс номенклатуры, парал-
лельный ICNP (Whitman et al., 2022).

Основные сведения об этом “Кодексе номенкла-
туры прокариотов, описанных по данным секвени-
рования ДНК” (Code of Nomenclature of Prokaryotes 
Described from Sequence Data; SeqCode), а также ру-
ководство к действиям согласно его положениям 
и рекомендациям, приведены в недавней публи-
кации (Hedlund et al., 2022). Черновик текста раз-
мещен по сетевому адресу https://seqco.de. Следует 
подчеркнуть, что за исключением использования 
другого номенклатурного типа, SeqCode в целом ко-
пирует структуру ICNP и признает приоритет имен, 
опубликованных по его правилам до 01.01.2022 г.

Несмотря на осторожный оптимизм (Konstan-
tinidis et  al., 2017), конвергенция между двумя 
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кодексами, тем более их  объединение, малове-
роятны. Редколлегия журнала IJSEM не намере-
на рассматривать описания, содержащие ссыл-
ку вроде “законно опубликовано по положениям 
SeqCode” (Göker et al., 2022). В то же время журнал 
Systematic and Applied Microbiology готов считать 
имена валидно опубликованными и по правилам 
ICNP, и по правилам SeqCode (Wu, Ivanova, 2023). 
Администрация SeqCode временно предоставляет 
портал “SeqCode Registry” для валидации и кури-
рования имен в порядке, который предписывается 
“Комитетом по систематике прокариотов, описы-
ваемых по данным cеквенирования” (Committee 
on  the Systematics of  Prokaryotes Described from 
Sequence Data, CSPDS; см. Hedlund et al., 2022). 
После прохождения данного фильтра результа-
ты секвенирования/аннотирования генома могут 
стать предметом журнальной публикации.

Цианобактерии, полученные в  смешанной 
культуре или зарегистрированные в базах данных 
по последовательности гена 16S рРНК, вряд ли бу-
дут аксенизированы в обозримом будущем, так что 
они на неопределенный срок останутся “кандида-
тами” по действующим правилам ICNP. Тем не ме-
нее с настоящего момента перед ними открыты два 
выхода из номенклатурного тупика ‒ их имена мо-
гут быть валидно опубликованы по правилам ICN 
либо по правилам SeqCode в зависимости от изуча-
емого материала.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В таксономии цианобактерий происходят эпо-
хальные перемены. В настоящее время цианобак-
терии интегрированы в  общий поток таксоно-
мических проблем прокариотов. Эти проблемы 
решаются на фоне взрывообразного накопления 
данных секвенирования генов 16S рРНК, а так-
же благодаря глобальным выводам из результатов 
метагеномного анализа. Прогресс таксономии 
цианобактерий неразрывно связан с  поисками 
объектов, обладающих ранее неизвестными при-
знаками. Яркими примерами служат описание 
объектов с несколькими типами не фотосинтети-
ческого метаболизма, а также получение штаммов 
с нетривиальными формами фотосинтетических 
пигментов, в  частности, красно-смещенными 
хлорофиллами. В задачи будущих исследований 
входит ограничение таксономической избыточ-
ности цианобактерий и дальнейшая разработка 
концепции их вида.
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REVIEWS

Taxonomy of Cyanobacteria: The Era of Change

A. V. Pinevich1, * and S. G. Averina1
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Abstract. Until mid-1970s, cyanobacteria have been interpreted as algae despite they differed from other 
members of this taxonomic group by the absence of cell nucleus (that is currently considered a character 
of prokaryotic organization). However, when bacteria were reinterpreted as prokaryotes, blue-green 
algae became reattributed as cyanobacteria, and bacteriologists began to study their cultured strains 
with microbiology methods. But since these objects did not obey the provisions of bacteriological code 
(ICNB), the development of their taxonomy had certain problems, especially regarding nomenclature, 
that could not be solved until early-2010s. Current changes in taxonomy of cyanobacteria result from 
a general progress in taxonomy of prokaryotes due to the explosive accumulation of 16S rRNA gene 
sequencing data, particularly of uncultured objects. Advances in the description of cyanobactera are 
as follows: I) based on polyphasic approach, new taxa ranging from species to order were published; 
II) “dark” objects demonstrating several types of non-photosynthetic metabolism were described; III) 
the objects producing red-shifted chlorophylls d and f were published. Advances in the nomenclature 
of  cyanobacteria are: IV) taxa validly published according to  the botanical code (ICN) are also 
considered valid under the prokaryotic code (ICNP); V) category of phylum was introduced into ICNP, 
and due to valid publication of the type genus Cyanobacterium, the phylum name Cyanobacteriota became 
legitimate; VI) names of uncultured Candidatus objects could get standing in nomenclature based 
on the SeqCode in which type material is represented by genomic DNA sequences. Advances in the 
classification of cyanobacteria are: VII) evolutionary tree of oxygenic phototrophs and related phylotypes 
was construed; VIII) phylogenomic system of orders and families was elaborated; IX) ecogenomic 
system combining genome analysis and genome distribution data was offered. The subject for future 
research is a restriction of taxonomic redundancy in cyanobacteria, and further attempts to develop 
their species concept.

Keywords: International Code of  Botanical Nomenclature (ICN), International Code of  Nomenclature 
of Prokaryotes Described from Sequence Data (SeqCode), molecular phylogeny, phylum, polyphasic ap-
proach, Prokaryotic Code (ICNP), pure culture, taxonomy of cyanobacteria, type strain, Vampirovibrionia
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