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Феномен фотосинтетической адаптации цианобактерий к дальнему красному свету (ДКС; 700‒750 нм)
тесно связан с такими фундаментальными вопросами, как фототрофия, микробная экология и разно-
образие бактерий. В практическом плане данная биоэнергетическая стратегия важна для биотехнологии
фотосинтеза, с перспективой получить доступ к дополнительному ресурсу световой энергии. Как из-
вестно, большинство цианобактерий использует свет длиной волны 400‒700 нм; возбужденное со-
стояние поступает от светособирающего комплекса к хлорофиллу a (Хл a) реакционных центров
двух фотосистем с красными максимумами поглощения ∼700 нм. После выделения первых штам-
мов с хлорофиллами d и f выяснилось, что цианобактерии могут использовать и ДКС. В настоящее
время получен значительный объем данных о цианобактериях, конститутивно образующих Хл d, а
также о тех, которые синтезируют Хл f или Хл f/Хл d при фотоакклиматизации к ДКС (англ. far-red
light photoacclimation; FaRLiP). Включение этих пигментов в состав фотосинтетического аппарата,
в частности с использованием механизма FaRLiP, повышает адаптационный потенциал и расширя-
ет границы распространения цианобактерий. В обзоре приводятся сведения о фотосинтетическом
аппарате с Хл d или Хл d/Хл f, о генном кластере FaRLiP, о разнообразии и филогении цианобакте-
рий с конститутивным или индуцированным синтезом длинноволновых хлорофиллов, об исполь-
зовании хлорофиллов в качестве хемотаксономического признака и отражении этого признака в
номенклатуре цианобактерий.

Ключевые слова: дальний красный свет, кластер FaRLiP, реакционный центр, светособирающий
комплекс, фикобилисома, фотоадаптация, фотосинтетический аппарат, хлорофилл d, хлорофилл f,
цианобактерии
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Свет ‒ разнообразный источник энергии для
фототрофии, по аналогии с разнородными суб-
стратами, используемыми при хемотрофии. В этом
отношении квантоспецифичные пигмент-белко-
вые комплексы и хромопротеины аналогичны
субстратспецифичным ферментам. Неслучайно
термины “апопротеин” и “апофермент” сходны
не только по звучанию, но и по смыслу (греч. apo-
в данном случае: быть в основе; соответственно,
белковый компонент фоторецептора и фермент-
ный белок).

Подобно разным химическим субстратам,
кванты в разных участках световой шкалы нерав-
ноценны в физиологическом отношении. Уль-
трафиолетовые кванты (λ < 400 нм) относительно
богаты энергией, однако она не только не асси-
милируется, но и вызывает разрушение (выцвета-
ние) фотосинтетических пигментов. Инфракрасные
кванты (λ > 750), напротив, относительно бедны

энергией; тем не менее, некоторые аноксигенные
бактерии способны ее ассимилировать. Исполь-
зовать всю радугу от фиолетового (λ ∼ 400 нм) до
красного (λ ∼ 700 нм) края могут цианобактерии
так называемой Сrown группы и архаичного класса
Gloeobacteria (Pinevich, Averina, 2021). Некоторым
цианобактериям доступен и дальний красный свет
(ДКС; 700‒750 нм). Как следствие, цианобакте-
рии могут заселять световые ниши в интервале
400‒750 нм, используя механизмы фотосинтети-
ческой адаптации.

Фотосинтетической адаптацией (англ. photo-
adaptation) называется приспособляемость к режи-
мам светового излучения разной интенсивности
(количественные стратегии) или разного спек-
трального состава (качественные стратегии).
Первые стратегии объединяет установление обрат-
ной зависимости между эффективной площадью
светособирающей антенны и потоком светового из-
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лучения: физиологический оптимум достигается за
счет изменения протяженности фотосинтетиче-
ских мембран, а также плотности упаковки фото-
синтетических единиц и их размера (Drews, Nieder-
man, 2002). К качественным стратегиям относятся:
переход Состояние 1 ↔ Состояние 2 (Allen, 1992),
комплементарная хроматическая адаптация
(Grossman et al., 1993) и фотосинтетическая адап-
тация к ДКС (Averina et al., 2019).

Хотя кванты длиной волны >700 нм относитель-
но бедны энергией, некоторые бактерии способны
образовывать “длинноволновые” (англ. red-shifted)
металлопорфирины ‒ хлорофиллы (Хл) и бакте-
риохлорофиллы ‒ и так модифицировать фото-
синтетический аппарат, что адаптация к нишам,
где много ДКС, становится выгодной метаболи-
ческой стратегией (Kühl et al., 2005).

Инфракрасный свет используют пурпурные
бактерии, образующие бактериохлорофиллы a или
b, длинноволновые максимумы которых находятся,
соответственно, при 800‒900 и 980‒1050 нм (Dei-
senhofer et al., 1985). Максимумы ≤800 нм имеют
бактериохлорофилл g у гелиобактерий (Neerken,
Amesz, 2001) и бактериохлорофиллы с, d, e и f у зе-
леных бактерий и хлорацидобактерий (Amesz,
Neerken, 2002; Bryant et al., 2007).

Светособирающий комплекс (ССК) у боль-
шинства цианобактерий поглощает видимый
свет, и возбужденное состояние мигрирует к Хл a
в реакционных центрах (РЦ) двух фотосистем
(ФС) ‒ ФС I и ФС II с максимумами поглощения,
соответственно, при 700 и 680 нм. Возможность
фотосинтетической адаптации к ДКС у ци-
анобактерий не предполагалась до тех пор, пока у
них не были обнаружены длинноволновые Хл d и
Хл f (Miyashita et al., 1996; Chen et al., 2010). Данная
биоэнергетическая стратегия быстро стала темой
многих исследований, результаты которых обоб-
щены в обзорах литературы, публиковавшихся
почти ежегодно с начала 2010-х годов (Loughlin et al.,
2013; Gan, Bryant, 2015; Gan et al., 2015; Li, Chen,
2015; Allakhverdiev et al., 2016; Badshah et al., 2017;
Averina et al., 2018, 2019; Sawicki, Chen, 2020; Fried-
rich, Schmitt, 2021). Настоящее сообщение продол-
жает эту серию, по-новому обобщая и реструктури-
руя материал, с учетом последних данных.

ДЛИННОВОЛНОВЫЕ ХЛОРОФИЛЛЫ

Хлорофиллы, или магниевые хелаты двойного
эфира хлорофиллиновой кислоты с фитолом и
метанолом, интенсивно поглощают синий свет
(т.н. полоса Soret) и красный свет (Q-полоса, или
Qy-вектор энергетического перехода); длинно-
волновые хлорофиллы интенсивно поглощают
синий свет и ДКС (рис. 1). Положение максиму-
мов на спектрах поглощения in situ или у изолиро-
ванных пигмент-белковых комплексов иное, чем

у препаратов соответствующих хлорофиллов
(French, 1960): в частности, красный максимум
перемещается к большей длине волны. В очередно-
сти их описания хлорофиллы обозначают буквами
от a до f (кроме буквы e, которая была вынужденно
пропущена после доказательства ошибочной иден-
тификации “Хл e” у красных водорослей; см.:
Larkum et al., 2018).

В функциональном отношении хлорофиллы
подразделяют на главные и вспомогательные: пер-
вые входят в реакционные центры, вторые в ‒ ССК.
Посредником между вспомогательными и глав-
ными хлорофиллами служат малые кор-антенны
реакционных центров. Как автономно действую-
щие, они неэффектвны: даже при максимальном
солнечном освещении (на экваториальном высо-
когорье в летний полдень) частота их перехода в
возбужденное состояние уступила бы скорости
транспорта электронов в реакционных центрах,
что затормозило бы фотосинтез (Hunter et al., 1989).
Это не происходит благодаря присутствию ССК ‒
фотосинтетической антенны с намного большей
эффективной площадью (Blankenship, Chen, 2013).

Как правило, цианобактерии образуют только
один хлорофилл ‒ Хл a, который входит в состав
кор-антенн и реакционных центров; функцию
ССК выполняет высокоупорядоченный агрегат
фикобилипротеинов ‒ фикобилисома (ФБС)
(Grossman et al., 1993). Небольшая группа ци-
анобактерий-прохлорофитов (Пиневич и соавт.,
2010) использует вместо ФБС хлорофилл-белко-
вый комплекс, содержащий либо Хл a/Хл b, либо
Хл a2/Хл b2 (3,8-дивинильные производные Хл a и
Хл b). В число порфиринов ССК цианобактерий
также может входить минорный Хл с-подобный
пигмент (Mg-3,8-дивинил протохлорофиллид,
Mg-ДВП), обнаруженный у некоторых прохлоро-
фитов и Хл d-содержащей цианобактерии
Acaryochloris marina (Averina et al., 2019). Что каса-
ется длинноволновых Хл d и Хл f, то первый из
них входит в состав не только в ССК, но и реакци-
онных центров, а второй – в ССК и, возможно,
реакционные центры.

У земной поверхности поток солнечной ради-
ации примерно одинаков в диапазонах 600–700 и
700–800 нм. Но, поскольку длинноволновые кван-
ты беднее энергией, чем коротковолновые, фото-
синтез при >700 нм менее выгоден, чем в видимой
части спектра, и цианобактерии обычно не ис-
пользуют ДКС. Тем не менее, некоторые из них
образуют длинноволновые Хл d и Хл f, и зона фо-
тосинтетически активной радиации (ФАР) рас-
пространяется на длинноволновую часть спектра
(Kühl et al., 2005). Однако в водоемах глубина
проникновения света обратно пропорциональна
длине волны; инфракрасный свет полностью по-
глощается в нескольких сантиметрах от поверх-
ности. Соотношение красного света и ДКС в
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морской или чистой озерной воде линейно воз-
растает с глубиной (Kirk, 1994), причем ДКС про-
никает не дальше 10 м (Gan et al., 2014). Поэтому
адаптированные к ДКС цианобактерии, как пра-
вило, не заселяют верхние этажи эуфотической
зоны морей и континентальных водоемов, а обра-
зуют биопленки на (суб)литорали, на почве и на
каменистых субстратах.

Хлорофилл d

Структура и оптические свойства. В молекуле
Хл d положение С3 занимает формильная, а не
винильная группа, как в молекуле Хл a (рис. 1).
Соответственно, Q-полоса смещена в длинно-
волновую область (665 → 688 нм, в 100%-ном аце-
тоне; см. Averina et al., 2019).

Открытие Хл d часто связывают с анализом
пигментов Rhodophyceae (Manning, Strain, 1943).
Позднее оказалось (Holt, 1961), что опубликован-
ный спектр поглощения совпадает со спектром

поглощения 3-девинил-3-формил Хл a, по-види-
мому, образовавшегося из-за погрешности методи-
ки фракцонировании образца. С другой стороны,
“загадку” открытия Хл d объясняют присутствием
данного пигмента у бактериальных симбионтов
Rhodophyceae (Wood, 2012; Kiang et al., 2022). Так
или иначе, впервые аутентичный Хл d был обна-
ружен у A. marina (Miyashita et al., 1996).

Хл d и не содержащие магния производные ‒
феофитин d и пирофеофитин d, находят в морских
илах Японских островов, на пелагиали Берингова
моря, в соленых озерах Антарктиды и некоторых
пресных озерах, в частности, в крупнейшем озере
Японии Бива (Kashiyama et al., 2008). Если специ-
фические прозводные Хл d можно получить в лабо-
ратории, то в природе такая химическая реакция
маловероятна, особенно для пирофеофитина; ско-
рее всего, эти порфирины являются побочными
продуктами микробного катаболизма Хл d и/или
Хл а. В противном случае эти данные можно ин-

Рис. 1. Структурные формулы длинноволновых хлорофиллов (верхний ряд) и спектры поглощения в 100%-ном аце-
тоне (нижний ряд; см. Averina et al., 2019).
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терпретировать как косвенное свидетельство ши-
рокого распространения Хл d.

Биосинтез. Индивидуальные представители
молекулярного семейства (бактерио)хлорофил-
лов образуются на завершающих этапах глобаль-
ного пути биосинтеза металлопорфиринов (Bauer
et al., 1993). Для Хл d теоретически возможны два
способа: 1) посредством прямого превращения
Хл a → Хл d, поскольку эти молекулы различают-
ся только одним боковым заместителем; 2) на от-
ветвлении магистрального пути (Loughlin et al.,
2013). Первый механизм более реален (рис. 2): в
опытах с культурами Acaryochloris marina, выра-
щенными на среде с добавлением 18О2 или 
установлено, что кислородный атом формильной
группы происходит из молекулярного кислорода,
а не из воды (Schliep et al., 2010). Поскольку син-
таза Хл d не обнаружена, есть предположение, что
оксидазную реакцию неспецифически катализиру-
ет либо цитохром P450-типа (обычный участник
монооксигеназных реакций), либо специальная ок-
сигеназа для феофорбида a (Chen, Blankenship, 2011;
Yoneda et al., 2016). В опытах in vitro показано, что
в образовании Хл d участвуют ферменты со свобод-
ной тиольной группой, например, цистеиновая
протеаза папаин (Koizumi et al., 2005) или низкомо-
лекулярные тиосоединения (Fukusumi et al., 2012).
То, что данное превращение связано с тиолсодер-
жащими белками или с малыми молекулами с
HS-группой, подтверждается транскриптомным
анализом штамма дикого типа Chlorogloeopsis frits-
chii PCC 9212 и мутантов по генам регуляторных
белков RfpA, RfpB и RfpC (Ho, Bryant, 2019). В
частности, в образовании затравки Хл d для сборки
ФС II могут участвовать богатые остатками Cys
субъединицы фикобилипротеинов (Bryant et al.,
2020).

Фотосинтетический аппарат цианобактерий
с конститутивным образованием хлорофилла d
Цианобактерии образуют длинноволновые

хлорофиллы и включают их в состав фотосинте-
тического аппарата согласно альтернативным
стратегиям: конститутивному синтезу Хл d и ин-
дуцированному синтезу Хл f или Хл f/Хл d.

Соотношение Хл a : Хл d в клетках A. marina (в
среднем 0.05) тем выше, чем ярче свет и меньше
парциальное давление кислорода (Mimuro et al.,
2004; Lin et al., 2013). Феофитинизация и дефити-
лирование Хл d усиливаются в темноте и при
аноксии (Tsuzuki et al., 2022). Таким образом, ме-
таболизм Хл d находится, как минимум, под
двойным экологическим контролем.

Каротиноиды представлены преимуществен-
но зеаксантином, а также α-каротином, который
образуется вместо обычного у цианобактерий
β-каротина (Miyashita et al., 1997).

18
2H O,

Состав гидрофильных пигментов штаммоспе-
цифичен. Вначале было показано, что у A. marina
MBIC 11017 имеются фикоцианин (ФЦ) и алло-
фикоцианин (АФЦ) (Hu et al., 1999), и что гены
субъединиц CpcA–G находятся на плазмиде
pREB3, а гены субъединиц ApcA и ApcB ‒ на хро-
мосоме (Swingley et al., 2008). Новые исследова-
ния показали, что у данного штамма АФЦ при-
сутствует в следовом количестве, и поэтому роль
терминального переносчика энергии может вы-
полнять ФЦ (Bar-Zvi et al., 2018). Кроме того, по-
казано, что ходе эволюции анцестральные гены
ФЦ были утрачены, а затем их отдаленные гомо-
логи были приобретены путем горизонтального
переноса. Гены apcA и apcB, в свою очередь, явля-
ются отдаленными гомологами генов собственно
АФЦ, однако их происхождение неизвестно (Ul-
rich et al., 2021).

В отличие от штамма MBIC 11017, у штаммов
CCMEE5410 и HICR111A отсутствуют ФЦ и АФЦ
(Chen et al., 2009; Mohr et al., 2010; Miller et al.,
2011).

Cветособирающий комплекс. В фотосинтетиче-
ском аппарате Acaryochloris spp. молекулы Хл d
выполняют двоякую роль: хлорофилла ССК и
хлорофилла реакционных центров РЦ I и РЦ II
(Itoh et al., 2007). В состав CCK, общего для ФС I
и ФС II (Schiller et al., 1997; Chen et al., 2005c,
2005d), входят белки суперсемейства CBP (сокр.
англ. Chlorophyll Binding Protein). Эти шестидо-
менные белки могут связывать Хл a, Хл a2, Хл b,
Хл b2 или Хл d (Chen et al., 2008; Пиневич и соавт.,
2010). Они сходны с белками семейства Cp43/IsiA
(CP43, или PsbC, входит в антенну РЦ II; IsiA,
или CP43′ ‒ это индуцированная железным
стрессом субъединица ФС II). Важно, что белки
CBP отличаются от трехдоменных белков супер-
семейства CAB (сокр. англ. chlorophyll a/b protein)
в хлоропластах (La Roche et al., 1996).

Группа из 18 молекул белка CBP окружает
тройной комплекс ФС I, а 8 молекул фланкируют
4 комплекса ФС II (Chen et al., 2005a, 2005b). При
железном стрессе вместо белка CBP-A синтезиру-
ется белок CBP-C; транскрипция его гена инду-
цируется и при ослаблении освещения (Chen et al.,
2005a; Swingley et al., 2005).

Как отмечалось в начале раздела, в состав пор-
фиринов ССК A. marina может входить и Mg-ДВП.
Однако вопрос о функционировании этого Хл с-
подобного пигмента в фотофизических процес-
сах остается открытым (Schliep et al., 2008); более
реальной видится его роль как ключевого интер-
медиата биосинтеза хлорофиллов (рис. 2).

У штаммов A. marina, наряду с Хл d-содержа-
щим ССК, имеется фикобилипротеиновый ССК
(Chen et al., 2009). В то время как т.н. “стандарт-
ная ФБС” (MacColl, 1998) имеет форму половины
диска, этот ССК ‒ цилиндрический и образован
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стержнями, состоящими из тримеров ФЦ (Nied-
zwiedzki et al., 2019). Ввиду отсутствия окрашен-
ного “анкерного” линкера ApcE неясно, каким
образом такая уникальная ФБС прикреплена к
тилакоиду; тем не менее, она эффективно переда-
ет энергию РЦ II (Hu et al., 1999). Кроме того,

тримеры ФЦ должны быть спектрально гетеро-
генными, чтобы перенос энергии к основаниям
стержней стал однонаправленным. По-видимо-
му, это достигается за счет синтеза изоформных
мономеров ФЦ, а также вследствие разнообразия
линкерных полипептидов (Bar-Zvi et al., 2018;

Рис. 2. Схема конечных этапов биосинтеза длинноволновых хлорофиллов. Предполагаемые реакции выделены пунк-
тиром. Обозначения: Mg-ДВП ‒ Mg-3,8-дивинил протохлорофиллид; CaO ‒ хлорофилл a оксигеназа; CDS ‒ хлоро-
филлид d синтаза; CdS ‒ хлорофилл d синтаза; CFS ‒ хлорофиллид f синтаза; CfS ‒ хлорофилл f синтаза; GGR ‒ ге-
ранилгеранил редуктаза; ГГДФ ‒ геранилгеранилдифосфат; НАДФ(H) ‒ окисленный и восстановленный никотин-
амидадениндинуклеотидфосфат; ФФн ‒ неорганический дифосфат (по: Averina et al., 2019; с изменениями).
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Niedzwiedzki et al., 2019). Так или иначе, распола-
гая сразу двумя светособирающими комплексами,
A. marina имеет существенное преимущество пе-
ред другими ДКС-адаптированными цианобак-
териями (Loughlin et al., 2013).

Реакционные центры. Каркас РЦ I A. marina, ге-
теродимер PsaA/PsaB на 86% сходен с типовым.
Первичным донором (P740) служит специальная
пара (англ. special pair) ‒ димер Хл d/Хл d ′ (Хл d ′

это C132 алломер Хл d). Согласно консенсусной
модели (рис. 3), первичный донор взаимодей-
ствует с первичным акцептором (одной из двух
молекул Хл a) и вторичными акцепторами, а также
с Хл d в кор-антенне; редокс-потенциал возбуж-
денного первичного донора (P740*) равен − 439 мВ
(Hu et al., 1998), т.е. он примерно такой же, как у
возбужденного первичного донора (Р700*) в РЦ I
большинства цианобактерий (Tomo et al., 2008). В
свете последних данных консенсусная модель мо-
жет быть частично пересмотрена. По-видимому,
PЦ I уникален: первичным акцептором (A0) вме-

сто Хл a служит феофитин a. Кроме того, ФC I су-
ществует как тример; каждый мономер содержит
дополнительную субъединицу Psa27, 70‒77 моле-
кул Хл d, одну молекулу Хл a, две молекулы фео-
фитина d, 12‒13 молекул α-каротина, две молекулы
филлохинона, три Fe-S кластера, две молекулы
фосфатидилглицерола и одну молекулу монога-
лактозилдиглицерина (Hamaguchi et al., 2021; Xu
et al., 2021; Kimura et al., 2022).

Строение РЦ II до конца не ясно. В отношении
первичного донора были выдвинуты две гипотезы.
Согласно первой из них, это специальная пара мо-
лекул Хл d (Itoh et al., 2007). Сильный контраргумент
основан на термодинамических расчетах (Allakh-
verdiev et al., 2016): энергии, поглощенной ССК,
недостаточно для работы четырехтактного меха-
низма фотоокисления воды (т.н. Cock’s clock).
Согласно второй гипотезе, это ‒ как обычно у ци-
анобактерий ‒ специальная пара молекул Хл a
(P680) (Mimuro et al., 1999). Однако в данном случае
пришлось бы допустить, что энергия мигрирует
против термодинамического потенциала: ССК
содержит Хл d, а тот по сравнению с Хл a поглощает
кванты меньшей частоты. В доказательство второй
гипотезы были использованы данные измерения
флуоресценции клеток при 77 K (Mimuro et al.,
1999, 2004), а также результаты биохимического
анализа, согласно которым соотношение Хл a :
: феофитин a (1 : 1) не изменялось при разных режи-
мах освещения (Mimuro et al., 1999, 2000; Akiyama
et al., 2002; Mimuro et al., 2004). Следует отметить,
что обе гипотезы были предложены до начала опы-
тов с мембранными препаратами A. marina. Полу-
ченные в них результаты, в частности, с помощью
метода инфракрасной спектроскопии с преобра-
зованием Фурье (FTIR), указывали на возмож-
ность существования P713 ‒ специальной пары

молекул Хл d (Tomo et al., 2007); результаты ана-
лиза очищенных препаратов ФС II подтверждали
это (Itoh et al., 2007). Из термодинамических рас-
четов, напротив, следовало, что первичный донор ‒
гетеродимер Хл a/Хл d (Renger, Schlodder, 2008). В
настоящее время утвердилась консенсусная мо-
дель (Allakhverdiev et al., 2016), согласно которой
(рис. 3) в РЦ II содержатся две молекулы феофи-
тина a и 6 молекул хлорофилла, в том числе, не
менее четырех молекул Хл d. Первичным акцеп-
тором, скорее всего, служит молекула Хл d (dD1)

на действующей ветви; квазисимметричная ей
молекула Хл d (dD2) находится на недействующей

ветви. Оставшиеся две молекулы Хл d (dz) выпол-

няют антенную функцию. Вторичным акцепто-
ром, скорее всего, является феофитин a. Подводя
итог, отметим, что неоднозначность выводов о
строении РЦ II у Acaryochloris spp., безусловно,
будет устранена по мере расширения круга мо-
дельных штаммов и использования более совер-
шенных аналитических методов.

ХЛОРОФИЛЛ f

Chl f ‒ это минорный хлорофилл (∼10% содер-
жания Хл a) у ряда одноклеточных цианобактерий,
в частности, Aphanocapsa sp. KC1 (Miyashita et al.,
2014), штамма NSW (Behrendt et al., 2015), Syn-
echococcus sp. PCC 7335 (Gan et al., 2015) и Altericis-
ta variichlora CALU 1173 (Averina et al., 2021). Он
также обнаружен у некоторых нитчатых ци-
анобактерий, например, Halomicronema hongdechlo-
ris C2206 (Chen et al., 2012), Chlorogloeopsis fritschii
PCC 6912 (Airs et al., 2014), Leptolyngbya sp. JSC-1
(Gan et al., 2014), Chlorogloeopsis sp. PCC 9212 (Gan
et al., 2015) и Ch. fritschii CALU 759 (Averina et al.,
2018).

Структура и оптические свойства. При относи-
тельно небольшом структурном различии Хл f и
Хл a (2-формил вместо 2-метила; рис. 1), Q-поло-
са сильно смещена в длинноволновую область
(665 → 698 нм, в 100%-ном ацетоне; см. Averina et al.,
2019). Таким образом, Хл f ‒ наименее энергоемкий
среди известных хлорофиллов (Chen et al., 2010).

Биосинтез. Хл f ‒ регионально более окислен-
ная молекула, чем Хл a. Теоретически, он может
образовываться альтернативными способами
(рис. 2). В первом случае окисляется метильная
группа в молекуле Хл a; во втором случае окисле-
нию подвергается хлорофиллид a (Chen et al.,
2010; Miyashita et al., 2014; Ho et al., 2016). Метода-
ми обратной генетики и гетерологической экс-
прессии показано, что Хл f синтазу кодирует ген
psbA4, который имеется у всех адаптирующихся к
ДКС цианобактерий (Ho et al., 2016). Этот ген ‒
паралог генов семейства psbA (гены ФС II), и хотя
в его продукте, белке PsbA4, нет домена для свя-
зывания марганцевого кластера Н2O-окисляю-



672

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 91  № 6  2022

ПИНЕВИЧ, АВЕРИНА

щего комплекса, в нем присутствуют лиганды для
Хл a и консервативный остаток Tyr (Yz) (Gan et al.,

2015). Хотя Хл f в следовом количестве образуется
даже на белом свету, для адаптивного биосинтеза
требуется ДКС, т.е. белок PsbA4 ‒ это фотоокси-
доредуктаза (Ho et al., 2017b; Shen et al., 2019). Во
избежание путаницы, чтобы не смешивать ген
Хл f синтазы с геном-паралогом, который коди-
рует субъединицу PsbA1 (другое обозначение ‒

субъединица D1) в составе РЦ II, было предложе-

но переименовать ген psbA4 в chlF, а белок

PsbA4 ‒ в ChlF (Ho et al., 2016). По-видимому, ген

chlF является анцестральным геном, и остальные

psbA-гены произошли от него путем дупликации и

дивергенции (Murray, 2012; Cardona et al., 2015).

Иными словами, Хл f ‒ более архаичный при-

знак, чем ФС II (Ho et al., 2016).

Рис. 3. Схема фотосистем у цианобактерий с длинноволновыми хлорофиллами. Объяснение в тексте. Вверху слева:
ФC I у Acaryochloris marina. Обозначения: A, B – каркасный гетеродимер субъединиц, действующая и недействующая
ветви соответственно; Pc – пластоцианин; PA, PB ‒ первичный донор (димер Хл d); A0 (d−1A, d−1B ‒ Хл d; a0A, a0B ‒
Хл a) ‒ первичный акцептор; A1A, A1B ‒ промежуточный акцептор; FX ‒ вторичные акцепторы (FeS-кластеры). Внизу
слева: ФС I у Chroococcidiopsis thermalis. Обозначения: как указано выше, за исключением PA, PB (в данном случае это
димер Хл a) и A0 (в данном случае d–1A это Хл f вместо Хл d). Вверху справа: ФC II у A. marina (по: Averina et al., 2018; c
изменениями). Обозначения: D1, D2 ‒ каркасный димер субъединиц, действующая и недействующая ветви соответ-
ственно; PD1, PD2 ‒ первичный донор (гетеродимер Chl a/Chl d); dD1, dD2 ‒ первичный акцептор (Хл d); Фео a ‒ вто-
ричный акцептор (феофитин a); QA, QB ‒ вторичные акцепторы (хиноны); dZ ‒ Хл d антенны реакционного центра;
YZ, YD ‒ остатки Tyr; Mn ‒ марганцевый кластер H2O-окисляющего комплекса. Внизу справа: ФС II у Ch. thermalis.
Обозначения: как указано выше, за исключением PD1, PD2 (в данном случае это димер Chl a) и dD1 (в данном случае
вместо Хл d это может быть Хл f). aZ ‒ Хл a антенны реакционного центра.
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Фотосинтетический аппарат цианобактерий
с индуцированным образованием

длинноволновых хлорофиллов

Проблема энергетического сопряжения между
длинноволновыми хлорофиллами и Хл a. На воз-
можность миграции энергии от длинноволновых
хлорофиллов к Хл a указывает то, что на перифе-
риях ФС I и ФС II обнаружены пулы молекул Хл f
(Itoh et al., 2015). Однако перенос энергии от Хл f
к Хл a проблематичен из общетеоретических со-
ображений. Действительно, Хл a получает энер-
гию от пигментов, интенсивно поглощающих ви-
димый свет (Хл b, каротиноидов и фикобилипро-
теинов), тогда как Хл f не только слабо поглощает
свет в этой области, но и усиленно флуоресцирует.
К тому же Chl f должен подчиняться правилу
Стокса (возбужденное состояние передается пиг-
менту с максимумом поглощения при большей
длине волны).

Тем не менее, перенос энергии от Хл f к Хл a ‒
это не работа против термодинамического потен-
циала (англ. uphill): второе начало термодинамики,
скорее всего, соблюдается благодаря сочетанию
специфических факторов. К ним относятся:
а) долгое пребывание Хл f в возбужденном состо-
янии; б) низкая энтропия, по статистике Больц-
мана, системы молекул Хл f; в) близкое соседство
молекул Хл f и Хл a; г) особая связь между длин-
новолновыми хлорофиллами и апопротеинами
(Niedzwiedzki et al., 2014; Itoh et al., 2015; Allakhverdiev
et al., 2016; Larkum et al., 2018). Функционирование
Хл f в качестве переносчика энергии подтверждается
результатами спектрометрии H. hongdechloris (Tomo
et al., 2014; Akimoto et al., 2015) и теоретическими
расчетами с применением методов математиче-
ского моделирования (Schmitt et al., 2019).

Светособирающий комплекс. По априорным
представлениям, Хл f прежде всего антенный пиг-
мент (Chen, Blankenship, 2011; Allakhverdiev et al.,
2016; Nürnberg et al., 2018), хотя конкретные дан-
ные о составе хлорофиллсодержащего ССК у ци-
анобактерий, индуцированно образующих Хл f
или Хл f/Хл d, в настоящее время отсутствуют. За-
то известно, как при адаптации к ДКС изменяет-
ся структура ФБС. В частности, у Leptolyngbya sp.
JSC-1 количество цилиндрических суперком-
плексов кора уменьшается с трех до двух (Gan et al.,
2014). Из-за изменения состава хромофоров мак-
симум поглощения кора смещается на 40 нм в
длинноволновую сторону (обычно он при ~650 нм;
Glazer, Bryant, 1975). При адаптации к ДКС у
H. hongdechloris вместо пятицилиндрового кора
образуется двухцилиндровый кор из субъединиц
АФЦ с максимумами поглощения при 653 и 712 нм
(Li et al., 2016). У адаптированного к ДКС штамма
Synechococcus sp. PCC 7335 имеются “стандартная
ФБС” (трехцилиндровый кор; периферические
стержни из ФЦ и АФЦ) и “мини-ФБС” (двухци-

линдровый кор из аллофикоцианинов ApcB2,
ApcD2/D3/D5, ApcE2 и ApcF). Максимум погло-
щения “мини-ФБС” расположен при большей дли-
не волны (711 нм вместо 650 нм), и пик низкотем-
пературной флуоресценции при 730 нм (Ho et al.,
2017a).

Длинноволновые сдвиги “стандартной ФБС”
и образование “мини-ФБС” обеспечивают ми-
грацию энергии в направлении АФЦ → Хл f. Кроме
того, установлено, что разделение зарядов в РЦ II
ускоряется при наличии АФЦ-содержащих длин-
новолновых антенн, тогда как у остальных извест-
ных типов фотосистем увеличение эффективной
площади ССК, напротив, замедляет разделение за-
рядов (Mascoli et al., 2022).

Реакционные центры. Неизвестно, участвует ли
Хл f в первичной фотохимии (Allakhverdiev et al.,
2016). Результаты опытов с выращенными на
ДКС клетками Chroococcidiopsis thermalis теорети-
чески допускают, что Хл f участвует в разделении
зарядов в РЦ I и РЦ II (Nürnberg et al., 2018) (рис. 3).
Очевидно, что фотохимическая активность спе-
циальной пары Хл fХл f (или Хл f/Хл d) зависит от
того, будет ли редокс-потенциал возбужденного
состояния выше по абсолютной величине, чем у
P700* и P680* (Nürnberg et al., 2018).

ФС I, как следует из анализа клеток Ch. therma-
lis, выращенных на ДКС, содержит 7‒8 молекул
Хл f, причем большинство из них входит в кор-ан-
тенну (Shen et al., 2019; Gisriel et al., 2020). Недав-
ний анализ ФС I Fischerella thermalis с помощью
фемтосекундной спектроскопии (FTIR) показы-
вает, что у этой цианобактерии длинноволновые
хлорофиллы ‒ исключительно антенные пигменты
(Cherepanov et al., 2020). Однако предыдущее изу-
чение F. thermalis и Ch. thermalis этим же методом
(Nürnberg et al., 2018; Hastings et al., 2019) позволи-
ло считать, что, хотя длинноволновые хлорофил-
лы и не выполняют функцию первичного донора
(PA/PB), первичным акцептором (f–1А и/или f–1B)

все же может быть Хл f (рис. 3).

ФС II в клетках Ch. thermalis, выращенных на
ДКС, содержит в основном Хл a (до 30 молекул),
а также 4 молекулы Хл f и одну молекулу Хл d.
Только одна молекула длинноволнового хлоро-
филла участвует в переносе электронов; она, ви-
димо, входит в специальную пару (Nürnberg et al.,
2018). По уточненным данным, такая молекула
находится в положении-D1 (Nürnberg et al., 2018;
Judd et al., 2020), а не в положении-PD1, как счита-

ли ранее (см. Gorka et al., 2021). Альтернативным
членом специальной пары может быть длинно-
волновый хлорофилл в положении-РD2 (рис. 3).

Иными словами, специальной парой в ФС II счи-
тается, хотя и не окончательно, гетеродимер
Хл а/Хл f или гетеродимер Хл а/Хл d (Judd et al.,
2020). Недавно проведенное крио-ЭМ моделиро-
вание ФС II для ДКС-адаптированных клеток
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Synechococcus sp. PCC 7335 позволило идентифи-
цировать одну молекулу Хл d в положении-PD1 и

четыре молекулы Хл f в кор-антенне (Gisriel et al.,
2021). Согласно филогенетической реконструк-
ции, адаптированная к ДКС анцестральная ФС II
содержала в цепи переносчиков одну молекулу
Хл d, а также две молекулы Хл f и три молекулы
Хл a в составе антенных субъединиц, причем со-
временная структура могла сформироваться раз-
ными способами (Gisriel et al., 2022).

Благодаря внедрению в сердцевину ФС II от-
дельных молекул длинноволнового хлорофилла
ДКС-адаптирующиеся цианобактерии эффек-
тивнее реагируют на изменение спектрального
состава света, чем A. marina (Mascoli et al., 2022).

КЛАСТЕР ФОТОАДАПТАЦИИ К ДАЛЬНЕМУ 
КРАСНОМУ СВЕТУ (FaRLiP)

Генный кластер FaRLiP (сокр. англ. Far-Red
Light Photoacclimation) ответствен за комплекс
изменений при фотосинтетической “акклимати-
зации” к световому режиму, при котором ДКС
преобладает над видимым светом (Gan et al., 2014,
2015; Gan, Bryant, 2015). В процессе фотоакклимати-
зации индуцируется образование Хл f или Хл f/Хл d и
перестраиваются ФС I, ФС II и ФБС (Gan et al.,
2014; Gan, Bryant, 2015; Gan et al., 2015). По ре-
зультатам протеомного анализа, несмотря на пе-
реход на качественно новый световой режим,
паттерн метаболизма в целом сохраняется. Изме-
нение белкового состава избирательно затрагива-
ет фотосинтетический аппарат: образуются апо-
протеины Хл f-содержащих фотосистем и вместо

“стандартной ФБС” ‒ субъединицы длинновол-
новой (red-shifted) ФБС (Chen et al., 2019).

По данным в свободном доступе, кластер
FaRLiP присутствует у 20 штаммов цианобакте-
рий (Gan et al., 2014, 2015; Trampe, Kühl, 2016; An-
tonaru et al., 2020). В частности, к ним относятся
одноклеточные цианобактерии Ch. thermalis PCC
7203 и Synechococcus sp. PCC 7335, а также нитча-
тые цианобактерии Calothrix sp. PCC 7507, Chloro-
gloeopsis sp. PCC 9212 и F. thermalis PCC 7521.

В кластер FaRLiP входит 21 ген. Это, в первую
очередь, гены rfpA, rfpB и rfpC, кодирующие белки
двухкомпонентной фосфорелейной системы
(Zhao et al., 2015). Продукт гена rfpA ‒ фоторецеп-
тор RfpA ‒ принадлежит к группе т.н. “knotless”
(не имеющих сенсорного PAS-домена) фитохро-
мов. Проводником сигнала служит CheY-подобный
белок RfpC, регулятором ответа ‒ белок RfpB, кото-
рый содержит два CheY-подобных домена, фланки-
рующих ДНК-связывающий домен. Белок RfpB
действует как позитивный регулятор генов кла-
стера FaRLiP (Zhao et al., 2015; Ho et al., 2017b).
Мутанты Ch. fritschii PCC 9212, Ch. thermalis PCC
7203 и Synechococcus sp. PCC 7335 по генам rfpA, rfpB
и rfpC не образуют Хл f, тогда как Хл d образуется
и на белом свету, и на ДКС (Zhao et al., 2015). Ре-
гуляторные гены кластера FaRLiP обычно распо-
ложены на хромосоме в порядке rfpB‒rfpA‒rfpC
(Gan et al., 2015); исключение составляют новые
виды A. variichlora (Averina et al., 2021) и Kovacikia
minuta (Shen et al., 2022), у которых ген rfpB
обособлен от генов rfpA и rfpC (рис. 4).

К числу нерегуляторных генов кластера
FaRLiP принадлежат паралоги генов субъединиц
ФС I ‒ psaA2/B2/F2/I2/J2/L2, а также паралоги

Рис. 4. Схематическое изображение генного кластера FaRLiP у представителей разных родов цианобактерий. Обозна-
чения генов из отдельных групп приведены только для ранее описанного вида A. variichlora (Averina et al., 2021).
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генов субъединиц ФС II ‒ psbA3/A4/B2/C2/D2.
Продукты этих генов связывают не только Хл a,
но и оба длинноволновых хлорофилла (Gan, Bry-
ant, 2015). По результатам протеомного анализа
штамма Leptolyngbya sp. JSC-1, каркас РЦ II обра-
зуют продукты генов-паралогов ‒ белки PsbA3 и
PsbA4 (Gan et al., 2014). Белок PsbA3 содержит
полный набор сайтов для лигандирования мар-
ганцевого кластера и других фотохимически ак-
тивных компонентов ФС II (Murray, 2012; Cardona
et al., 2015; Gan et al., 2015). По сравнению с ним
белок PsbA4 (другое обозначение ‒ srPsbA; сокр.
англ. super rogue ‒ “особо резко отличающаяся
форма белка PsbA”) настолько модифицирован,
что в нем отсутствует сайт для связывания мар-
ганцевого кластера (Murray, 2012; Cardona et al.,
2015; Gan et al., 2015). Как отмечено, белок PsbA4
дополнительно выполняет функцию Хл f синта-
зы: при гетерологической экспрессии в клетках
Synechococcus sp. PCC 7002 генов psbA4 Ch. fritschii
PCC 9212 и F. thermalis PCC 7521 начинается син-
тез Хл f (Ho et al., 2016; Shen et al., 2019). Иными
словами, адаптированная к ДKС фотосистема с
гомодимером белка PsbA4 или гетеродимером
белков PsbA4/PsbA1 (D1) не только выполняет
роль универсального донора электронов, но и на-
прямую участвует в одной из реакций конструк-
тивного метаболизма (Shen et al., 2019; Trinugroho
et al., 2020).

В кластер FaRLiP также входят паралоги генов
apcA2/B2/D2/D3/E2, кодирующих аллофикоциа-
нинные субъединицы кора ФБС (Gan et al., 2014;
Zhao et al., 2015). При адаптации к ДКС приоста-
навливается синтез фикоэритрина и фикоэрит-
роцианина ‒ фикобилипротеинов с зеленым
(∼550 нм) максимумом поглощения (Gan et al.,
2015; Soulier et al., 2020). На белом свету эти пиг-
менты расположены на дистальном конце стерж-
ней ФБС; теперь же стержни укорачиваются,
обогащаясь ФЦ ‒ рецептором ближнего красного
света (∼650 нм). В отличие от аллофикоцианина
ApcA1, образующегося на белом свету, аллофико-
цианины ApcA2, ApcD2 и ApcD3 содержат допол-
нительные остатки Cys, которые не связывают
хромофоров и не образуют дисульфидных мости-
ков (Gan et al., 2015; Herrera-Salgado et al., 2018;
Bryant et al., 2020). Поскольку у выращенных на
ДКС мутантов Synechococcus sp. PCC 7335 по генам
apc резко уменьшается содержание Хл d, допол-
нительные остатки Cys, видимо, участвуют в об-
разовании этого хлорофилла (Bryant et al., 2020),
Продукт еще одного гена-паралога, белок АрсЕ1
(другое обозначение ‒ LCM; сокр. англ. Linker
Core-Membrane) прикрепляет кор ФБС к мембра-
не тилакоида; аминокислотная последователь-
ность его N-концевого участка сходна с амино-
кислотной последовательностью α-субъединицы
аллофикоцианина ApcA1. Наконец, хотя белок
АрсЕ2 содержит “карман” для хромофора (а.о.

номеров 180‒230), фикоцианобилин связывается
нековалентно, и максимум поглощения переме-
щается в длинноволновую область (Gan et al.,
2015; Miao et al., 2016; Ho et al., 2017a).

ЦИАНОБАКТЕРИИ С КОНСТИТУТИВНЫМ 
ОБРАЗОВАНИЕМ ХЛОРОФИЛЛА d

Штамм A. marina MBIC 11017, первый из обна-
руженных Хл d-содержащих организмов, был вы-
делен из колонии асцидий Lissoclinum patella в за-
падной части Тихого океана (Miyashita et al.,
1996). В данном случае этот тип хлорофилла со-
ставлял большинство молекул хлорофилла: на Хл a
в зависимости от светового режима приходилось
только 1‒10% (Miyashita et al., 1997; Mimuro et al.,
2004; Lin et al., 2013). Штаммы, образующие Хл d,
также выделены из симбиотических ассоциаций
A. marina с другими асцидиями ‒ Diplosoma spp.
(Kühl et al., 2005), L. fragile (López-Legentil et al.,
2011) и Cystodytes dellechiajei (Martinez-Garcia et al.,
2011). Наряду с типовым штаммом MBIC 110017, вид
A. marina и родственные виды представлены эпи-
фитными, эпизойными и эндозойными штаммами
из низких широт Мирового океана: Awaji-1
(Murakami et al., 2004), CCMEE 5410 (Miller et al.,
2005), MBIC 10697 (Swingley et al., 2005), HICR
111A (Mohr et al., 2010), MPGRS1 (Larkum et al.,
2012), CRS (Behrendt et al., 2013) и Ssball 1 (Lin
et al., 2013), а также эпилитными и эндолитными
штаммами разного географического происхожде-
ния (см. ниже).

Морфология и ультраструктура
цианобактерий рода Acaryochloris

Штаммы Acaryochloris spp. совместно кластери-
зуются на дендрограмме (рис. 5). Их морфологиче-
ское разнообразие невысоко: например, в отличие
от одиночных клеток типового штамма A. marina
MBIC 11017 (Miyashita et al., 1996), клетки
Acaryochloris sp. HICR111A образуют неупорядо-
ченные агрегаты (Mohr et al., 2010). Ультраструктура
ламеллярной системы однообразна: в частности,
тилакоиды Acaryochloris sp. CCMEE 5410 и
Acaryochloris sp. MPGRS1 лежат параллельными
рядами вдоль цитоплазматической мембраны
(Miller et al., 2005; Larkum et al., 2012). Исключе-
нием служит вид-кандидат Сandidatus Acaryochloris
bahamensis, у которого зона флуоресценции фи-
кобилипротеинов (при 640‒670 нм) не совпадает
с зоной флуоресценции Хл d (при ∼750 нм) (Lo-
pez-Legentil et al., 2011). По-видимому, наблюдаемая
анизотропия объясняется неравномерным рас-
пределением “мини-ФБС” по ламеллярной систе-
ме, что, в свою очередь, может быть следствием
векторной ориентации симбионта в теле асцидии
L. fragile.
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Рис. 5. Филогенетическое древо цианобактерий, образующих длинноволновые хлорофиллы, основанное на сравне-
нии (методом Maximum Likelihood) последовательностей гена 16S рРНК. В узлах ветвления – достоверность (boot-
strap) для 1000 альтернативных деревьев; значения <50% не показаны. Обозначения: белые треугольники – штаммы c
конститутивным образованием Хл d; белые круги – штаммы с индуцированным образованием Хл f или Хл f/Xл d; чер-
ные круги – полученные авторами штаммы с индуцированным образованием Хл f/Xл d (не опубликованы за исклю-
чением A. variichlora CALU 1173; см.: Averina et al., 2021).
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Эколого-географическое разнообразие
штаммов Acaryochloris spp.

Эти цианобактерии приурочены к бедным види-
мым светом морским местообитаниям и континен-
тальным водоемам. Они образуют биопленки и
микробные маты (в том числе, строматолиты) или
участвуют в симбиотических ассоциациях с водо-
рослями и беспозвоночными (Murakami et al.,
2004; Kühl et al., 2005; Miller et al., 2005; Ohkubo et al.,
2006; Mohr et al., 2010; Behrendt et al., 2011; Marti-
nez-Garcia et al., 2011; Li et al., 2013).

Обитатели коралловых рифов. По данным ме-
тагеномного анализа, штаммы р. Acaryochloris часто
встречаются в биопленках на коралловых рифах.
В таких местообитаниях филотипы, включающие
последовательности 16S рДНК Aсaryochloris spp.,
насчитывают 5% цианобактериальных и 1.8% сум-
мы бактериальных последовательностей (Behrendt
et al., 2011). Специфической нишей для Acaryochloris
spp., в частности, для штамма HICR111A, служат
останки кораллов на Большом Барьерном рифе, о
чем свидетельствуют морфологические, спектро-
скопические и молекулярно-генетические дан-
ные (Mohr et al., 2010; Behrendt et al., 2011, 2013).

Симбионты асцидий. Большинство Хл d-содер-
жащих симбионтов асцидий принадлежат к числу
некультивируемых бактерий (Ohkubo, Miyashita,
2012). По результатам ПЦР с использованием
праймеров для амплификации гена 16S рРНК
представителей р. Aсaryochloris, симбионты асци-
дий Didemnum spp., Lissoclinum patella, L. punctatum
и L. timorense образуют 14 филотипов (Ohkubo,
Miyashita, 2012). Хл d-содержащие симбионты ко-
лониальных асцидий Diplosoma similis и D. virens
скапливаются в базальном отделе тела хозяина
(Kühl et al., 2005). Микроколонии цианобактерий
с такими же спектральными характеристиками,
как у штаммов р. Aсaryochloris, прикрепляются к
тунике средиземноморской асцидии Cystodytes
dellechiajei (Martinez-Garcia et al., 2011). Хл d-со-
держащие штаммы размножаются в тунике
взрослых асцидий L. fragile и личинок, что указы-
вает на вертикальный путь наследования микросим-
бионта. С учетом <5%-ного сходства последователь-
ностей 16S рДНК этих цианобактерий и A. marina
MBIC 11017 они отнесены к виду-кандидату Сan-
didatus Acaryochloris bahamiensis (López-Legentil
et al., 2011).

Эпифиты. Хл d-содержащие эпифиты обнаруже-
ны с помощью спектроскопии и флуоресцентного
анализа у морских красных водорослей Ahnfeltiopsis
flabelliformis, Callophyllis japonica и Carpopeltis prolifera
(Murakami et al., 2004). По результатам секвени-
рования 16S рДНК, сходные с A. marina штаммы
ассоциированы с красными водорослями Caula-
canthus ustulatus, Chondria crassicaulis, Ch. ocellatus,
Gloiopeltis furcata и Grateloupia lanceolata, а также с
зеленой водорослью Ulva pertusa и бурой водорос-

лью Undaria pinatifida (Ohkubo et al., 2006). Штамм
MPGRS1 выделен в Юго-Восточной Австралии с
таллома красной водоросли Gelidium caulacan-
theum, растущей на пневматофоре мангрового де-
рева Avicennia marina. Желтоватая взвесь в воде
сильно поглощает видимый свет, что способствует
избирательному росту цианобактерий, образую-
щих Хл d (Larkum et al., 2012). Отдельный экотип
выявлен в субтропических лесах Центрального Ки-
тая; наряду со штаммом Acaryochloris sp. CCNUM4,
в него входят штаммы, имеющие близких родствен-
ников среди морских цианобактерий (Zhang et al.,
2019). Упомянутые штаммы ассоциированы со
мхами на известняковых породах и макрофитами
в прудах и ручьях; в таких затененных нишах обыч-
но много ДКС на фоне остаточного белого света.
По последним данным, у штаммов Acaryochloris sp.,
выделенных в калифорнийской приливно-отлив-
ной зоне с талломов красных водрослей Chond-
racanthus sp. и Neogastroclonium sp. и бурой водо-
росли Desmarestia sp., содержание Хл d составляет
99% всего хлорофилла (Kiang et al., 2022). По резуль-
татам спектрометрического анализа in situ, это са-
мый коротковолновый из хлорофиллов, известных
у р. Acaryochloris (Q-полоса при 704‒705 нм).

Эпилиты и эндолиты. Штамм CCMEE 5410 вы-
делен из донного микробного мата в умеренно га-
лофильном оз. Солт-Лейк в Южной Калифорнии
(Miller et al., 2005). Последовательности 16S
рДНК у представителей р. Aсaryochloris встреча-
ются в ампликонных библиотеках материала с ка-
менистого дна водоемов умеренных и высоких
широт. По данным метагеномного анализа, ци-
анобактерии, сходные со штаммами р. Aсaryochloris,
участвуют в микробных сообществах на пирамидах
Майя (McNamara et al., 2006), на гранитных скалах
Антарктиды (de los Rios et al., 2007) и на ископае-
мых строматолитах Боливийских Анд (Fleming,
Prufert-Bebout, 2010).

Эндолиты, близкие штаммам р. Aсaryochloris,
ассоциированы с известковыми кораллиновыми
водорослями. Они охарактеризованы с помощью
TaqMan-ПЦР в материале из Красного моря и с
Большого Барьерного рифа, а также собранного
на морском побережье в Испании и Хорватии;
численность этих цианобактерий варьирует от 40

клеток до 1.51 × 103 клеток на 1 мг образца (Beh-
rendt et al., 2011, 2014).

ЦИАНОБАКТЕРИИ C ИНДУЦИРОВАННЫМ 
ОБРАЗОВАНИЕМ ДЛИННОВОЛНОВЫХ 

ХЛОРОФИЛЛОВ

Как указано, в отличие от штаммов р. Acaryochlo-
ris, у которых Хл d присутствует конститутивно,
некоторые цианобактерии способны индуциро-
ванно образовывать либо один Хл f, либо Хл f од-
новременно с Хл d (штаммы с индуцированным
синтезом одного Хл d неизвестны).



678

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 91  № 6  2022

ПИНЕВИЧ, АВЕРИНА

Такие объекты встречаются в морских и прес-
новодных местообитаниях (Akutsu et al., 2011;
Averina et al., 2018) и термальных источниках (Gan
et al., 2014, 2015), на заболоченной почве (Airs et al.,
2014; Gan et al., 2015) и в карстовых пещерах (Beh-
rendt et al. 2015). В основном они образуют
биопленки и микробные маты, в том числе стро-
матолиты (Chen et al., 2010; Trampe, Kühl, 2016).

Штаммы с индуцированным
синтезом хлорофилла f

Культивируемые представители этой группы
немногочисленны. Первый из них, штамм C2206,
был выделен из строматолита в австралийском за-
ливе Шарк-Бей (Chen et al., 2010). Клетки разме-
ром 0.6‒0.8 × 1.0‒1.3 мкм (близко к минимуму
для цианобактерий; см.: Chisholm et al., 1992) об-
разуют неветвящиеся трихомы с чехлом толщиной
100‒200 нм. На белом свету Хл f не образуется; в
адаптированных к ДКС клетках он составляет
12.5% количества Хл a. С помощью полифазного
подхода эта цианобактерия описана как новый
вид ‒ H. hongdechloris (Chen et al., 2012).

Клетки штамма Aphanocapsa sp. KC1 из озера
Бива (Akutsu et al., 2011), размер которых 1.3‒2.0 ×
× 1.3‒3.0 мкм, образуют неупорядоченные скоп-
ления; при двухнедельном росте на ДКС содер-
жание Хл f равно 8% Хл a (Miyashita et al., 2014).
Образующие Хл f штаммы Aphanocapsa muscicola
VP3-03 и 5N-04, а также штаммы Acaryochloris sp.
JJ8A6 и JJ7-5, кластеризуются вместе с Хл d-
cодержащими штаммами, однако они не синте-
зируют этот пигмент (Miyashita et al., 2014).
Штаммы, сходные с KC1, выделены из биопленок
в австралийских карстовых пещерах Дженолан
(Behrendt et al., 2015).

При проведении скрининга во влажных суб-
тропических лесах Центрального Китая были
обнаружены образующие Хл f одноклеточные
цианобактерии из родов Aphanocapsa и Chroococ-
cidiopsis, а также нитчатые цианобактерии, при-
надлежащие к двум ранее неизвестным родам
сем. Leptolyngbyaceae (Zhang et al., 2019).

Штаммы с индуцированным
образованием хлорофиллов f и d

Такие штаммы, в частности, одноклеточные
цианобактерии Chroococcidiopsis thermalis PCC 7203
и Synechococcus sp. PCC 7335, выделены из образ-
цов почвы около немецкого г. Грайфсвальда и с
раковины моллюска в приливно-отливной зоне у
мексиканского курортного города Пуэрто-Пе-
ньяско (Gan et al., 2015). Нитчатая цианобактерия
Calothrix sp. PCC 7507 изолирована из сфагнового
болота в окрестностях швейцарского г. Каста-
ниенбаума (Gan et al., 2015). Два штамма нитча-
тых цианобактерий р. Chlorogloeopsis ‒ Ch. fritschii

PCC 6912 и Chlorogloeopsis sp. PCC 9212 ‒ выделе-
ны из образцов воды на рисовом поле в районе
индийского города Аллахабада и из термального
источника близь испанского города Оренсе (Airs
et al., 2014; Gan et al., 2015). Еще два нитчатых
штамма ‒ Leptolyngbya sp. JSC-1 и F. thermalis PCC
7521 ‒ выделены из плавучего микробного мата в
термальном источнике на территории кемпинга
Ладьюк и из термального источника в карстовой
воронке Мамонт II, оба на территории Йелло-
устонского национального парка США (Gan
et al., 2014, 2015). Шестой нитчатый штамм, Lep-
tolyngbya sp. CCM4, выделен из строматолита око-

ло мексиканского г. Куатросьенегас (Gómez-Lo-
jero et al., 2018). Наконец, путем ретроспективно-
го скрининга у штамма Synechocystis sp. CALU 1173
из коллекции СПбГУ обнаружена способность к
индуцированному образованию Хл d и Хл f, и на
основе полифазного подхода он диагностирован
как типовой штамм нового вида A. variichlora
(Averina et al., 2021).

ФИЛОГЕНИЯ И ТАКСОНОМИЯ 
ЦИАНОБАКТЕРИЙ

C ДЛИННОВОЛНОВЫМИ ХЛОРОФИЛЛАМИ

Филогенетические взаимоотношения штаммов,
образующих длинноволновые хлорофиллы. Штам-
мы Acaryochloris spp. объединяются в компактный
филогенетический кластер (рис. 5). Из этого сле-
дует, что конститутивный синтез Хл d можно рас-
сматривать как позднее эволюционное приобре-
тение (Li, Chen, 2015). Однако высокое сходство с
16S рДНК типового штамма A. marina MBIC 11017
не всегда коррелирует со способностью синтези-
ровать Хл d. В частности, штамм RCC1774 не об-
разует Хл d, но у него имеется Хл b; в частности,
это позволило в рамках полифазного подхода опи-
сать новый вид ‒ A. thomasi (Partensky et al., 2018).
Штаммы-деструкторы нефти KUAC 3056 и KUAC
3106, выделенные из Персидского залива, также
не образуют Хл d (Al-Bader et al., 2013). С учетом
степени сходства по 16S рДНК с A. marina MBIC
11017, эти штаммы можно было бы отнести к но-
вому виду р. Acaryochloris.

В отличие от компактно кластеризующихся
штаммов с конститутивным образованием Хл d
(рис. 5), штаммы с индуцированным синтезом
длинноволновых хлорофиллов сильно диверги-
руют (Сhen et al., 2012; Airs et al., 2014; Gan et al.,
2014; Miyashita et al., 2014; Behrendt et al., 2015; Gan
et al., 2015). Соответственно, данную стратегию
можно считать более архаичной, хотя и не исключа-
ется часто происходивший горизонтальный пере-
нос всего кластера FaRLiP (Gan et al., 2015).

Хлорофиллы как таксономический признак.
Примеры, когда тип хлорофилла используется
как таксономический признак, особенно когда
этот признак отражен в номенклатуре, довольно
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редки. Хлорофиллам Хл b или Хл b2 придавалось

центральное значение в диагнозах цианобакте-
рий-прохлорофитов Prochloron (Lewin, 1976),
Prochlorothrix (Burger-Wiersma et al., 1989) и
Prochlorococcus (Chisholm et al., 1992). Повторяю-
щийся элемент родовых имен “-chloro-” вначале
указывал на присутствие хлорофилла b, а также
на гипотетическую роль предка (элемент “Pro-”)
зеленых водорослей Chlorophyceae (см.: Lewin,
1976), впоследствии опровергнутую (см.: Пине-
вич и соавт., 2010).

Конститутивное образование Хл d ‒ признак
р. Acaryochloris, в котором три вида ‒ типовой
A. marina (Miyashita et al., 2003), вид-кандидат
Candidatus A. bahamiensis (Lopez-Legentil et al.,
2011) и описанный по правилам Ботанического
Кодекса новый вид A. thomasi (Partensky et al.,
2018). На наш взгляд, родовое имя выбрано не-
удачно: так можно назвать любую бактерию
(“Acaryo-”), обладающую хлорофиллом (“-chloris”).

Цианобактерии с индуцированным образова-
нием длинноволновых хлорофиллов распределе-
ны по морфологическим Субсекциям I‒V, или
условным эквивалентам ботанических порядков,
описанным в руководстве Берги (см.: Castenholz,
2015). В частности, вид H. hongdechloris принадле-
жит к Субсекции III. В данном случае видовой
эпитет буквально означает “c красным хлорофил-
лом” (кит. hong-de ‒ красного цвета), хотя имеет-
ся в виду Хл f с максимумом поглощения в ДКС
(Сhen et al., 2012). Наконец, видовой эпитет ци-
анобактерии A. variichlora (Субсекция I) указыва-
ет на образование разных (“varii-”) хлорофиллов
(“-chlora”), в данном случае ‒ Хл a, Хл f и Хл d
(Averina et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Успехи в изучении длинноволновых хлорофил-
лов и фотосинтетической адаптации цианобакте-
рий к ДКС достигнуты благодаря использованию
комплекса современных аналитических методов
(особенно биоинформатики) в сочетании с тради-
ционными поисками и описанием ранее неизвест-
ных объектов. Полученные данные дополняют
представления о механизмах фототрофии, разнооб-
разии, распространении и экологии фототрофных
бактерий. На основе фундаментальных разработок
появилась перспектива привлечь дополнительный
ресурс световой энергии к технологиям промыш-
ленного фотосинтеза. При этом несколько важ-
ных задач решены лишь частично: 1) конкретика
биосинтеза Хл d и Хл f; 2) структура реакционных
центров и ССК, содержащих эти хлорофиллы;
3) распространение и вариабельность кластера
FaRLiP; 4) филогения цианобактерий с длинно-
волновыми хлорофиллами. Растущий интерес к
феномену фотосинтетической адаптации ци-

анобактерий к ДКС служит залогом новых от-
крытий и обобщений.
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Abstract—The phenomenon of photosynthetic adaptation of cyanobacteria to far-red light (FRL; 700−750
nm) is closely related to such basic themes as: phototrophy, microbial ecology, and diversity of bacteria. In
applied terms, this bioenergetic strategy is essential for biotechnology of photosynthesis, with a perspective
of getting access to an additional light energy resource. The majority of cyanobacteria is known to use
400−700 nm wavelength light, excited state being channeled from the light-harvesting complex to reaction
centers of two photosystems containing chlorophyll a (Chl a) with the red maxima of ~700 nm. After isolation
of first strains producing chlorophylls d and f it appeared that cyanobacteria can also use FRL. A significant
amount of data has currently been obtained concerning the cyanobacteria which constitutively produce Chl
d, as well as of those which produce Chl f or Chl f/Chl d during FRL photoacclimation (FaRLiP). Incorpo-
rating these pigments into photosynthetic apparatus, particularly with the use of FaRLiP mechanism aug-
ments the adaptation potential of cyanobacteria and expands their distribution span. The review provides the
evidence on: photosynthetic apparatuses containing Chl d or Chl d/Chl f; the FaRLiP gene cluster; phylogeny
of cyanobacteria constitutively or inducibly producing red-shifted chlorophylls; the use of chlorophylls in
chemotaxonomy and the application of this character in cyanobacterial nomenclature.

Keywords: far-red light, FaRLiP gene cluster, reaction center, light-harvesting complex, phycobilisome,
photoadaptation, photosynthetic apparatus, chlorophyll d, chlorophyll f, cyanobacteria
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