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С развития микробиологии, как науки, идентификация, систематика и классификация микроор­
ганизмов осуществлялись на основании изучения фенотипических характеристик. Во второй по­
ловине XX в. после открытия структуры ДНК и полимеразной цепной реакции в микробиологии 
наступила эра молекулярно-биологических исследований. С 2002 г. применение комплекса моле­
кулярно-биологических и филогенетических методов было рекомендовано в качестве руководя­
щего подхода в классификации и таксономии прокариот, что привело к реклассификации в неко­
торых таксонах. Представление о таксономии Legionella pneumophila (порядок Legionellales, класс 
Gammaproteobacteria) было сформулировано после вспышки болезни легионеров (легионеллеза) в 
США в 1976 г. Описание возбудителя лихорадки Ку – Coxiella burnetii произошло на 40 лет раньше, 
но его классификация и таксономический статус в порядке Rickettsiales (класс Alphaproteobacteria) 
были представлены некорректно на основании изучения доступных фенотипических характеристик 
в 1930–1950-е гг. Это на полвека определило «судьбу» C. burnetii и лихорадки Ку, включенных в 
список риккетсий и риккетсиозов, традиционно изучаемых риккетсиологами. В результате примене­
ния молекулярно-биологических методов в 1990-е гг. порядок Legionellales пополнился за счет не­
скольких представителей порядка Rickettsiales, три представителя которого (C. burnetii, Rickettsiella 
grilli и Wolbachia persica) были перемещены в класс Gammaproteobacteria. Анализ последователь­
ности гена 16S рРНК привел к реклассификации Coxiella в отдельный род гамма-протеобактерий 
отдела Proteobacteria (сейчас Pseudomonadota) вместе с родами Legionella, Francisella и Rickettsiella, 
с представителями которых имеет наибольшее филогенетическое родство. Секвенирование гена 
16S рРНК изолятов C. burnetii из разных географических регионов выявило только три замены 
оснований, указывая на то, что нуклеотидные последовательности этих штаммов являются близ­
кородственными (степень гомологии – 99%), что подтверждает филогенетическую однородность 
рода Coxiella в рамках одного вида. Сравнительный анализ протеома представителей порядка 
Legionellales и филодендрограмма, построенная при изучении основных белков представителей ро­
дов Legionella, Coxiella, Acquicella и Rickettsiella (Diplorickettsia), позволила сформировать различ­
ные клады, подтверждающие их монофилию. Геном C. burnetii кодирует 24 аналогичных компо­
нента из 27 задействованных в патогенезе L. pneumophila по IVB типу секреторной системы (type 
IVB secretion systems). Верификация таксономического положения C. burnetii – пример использова­
ния молекулярно-биологических методов для решения вопросов таксономии и классификации про­
кариот. Целесообразно применение комплексного подхода, основанного на применении «класси­
ческих» методов бактериологии и новых молекулярно-биологических и филогенетических методов, 
что позволит получить объективное представление о микроорганизмах, ассоциированных с попу­
ляцией человека.

Current knowledge of the taxonomy and classification of representatives 
from the order Legionellales (Legionellaceae, Coxiellaceae) Phylum 
Pseudomonadota

Shpynov S.N.1,2, Tartakovsky I.S.3, Rudakov N.V. 1,2

1	Omsk Research Institute of Natural Focal Infections, Omsk, Russia
2	Omsk State Medical University, Omsk, Russia
3	N.F. Gamaleya National Research Center of Epidemiology and Microbiology, Moscow, Russia
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Since the development of microbiology as a science, the identification, systematics and classification of 
microorganisms have been carried out based on the study of phenotypic characteristics. In the second half 
of the 20th century, after the discovery of the structure of DNA and polymerase chain reaction, the era 
of molecular biological research began in microbiology. Since 2002, the use of a complex of molecular 
biological and phylogenetic methods has been recommended as a guiding approach in the classification 
and taxonomy of prokaryotes, which has led to reclassification in some taxa. The representation of the 
taxonomy of Legionella pneumophila (order Legionellales, class Gammaproteobacteria) was formulated 
after the outbreak of legionnaires' disease (legionellosis) in the USA in 1976. The description of the 
causative agent of Q-fever – Coxiella burnetii occurred 40 years earlier, but its classification and taxonomic 
status in the order Rickettsiales of the class Alphaproteobacteria were presented incorrectly based on the 
study of available phenotypic characteristics in the 1930s and 1950s. This determined the «fate» of C. 
burnetii and Q-fever for half a century, included in the list of rickettsiae and rickettsioses traditionally 
studied by rickettsiologists. As a result of the application of molecular biological methods in the 1990s, 
in the order Legionellales was replenished by several representatives of the order Rickettsiales, three 
representatives of which (C. burnetii, Rickettsiella grilli and Wolbachia persica) were moved to the class 
Gammaproteobacteria. Analysis of the 16S rRNA gene sequence led to the reclassification of Coxiella 
into a separate genus of gamma-proteobacteria of the phylum Proteobacteria (now Pseudomonadota) 
along with the genera Legionella, Francisella and Rickettsiella with representatives of which have 
the greatest phylogenetic relationship. Sequencing of the 16S rRNA gene of C burnetii isolates from 
different geographical regions revealed only three nucleotide substitutions, indicating that the nucleotide 
sequences of these strains are closely related (the degree of homology is 99%), which confirms the 
phylogenetic uniformity of the genus Coxiella within a single species. A comparative analysis of the 
proteome of representatives of the order Legionellales and a phylodendrogramm constructed during the 
study of the main proteins of representatives of the genera Legionella, Coxiella, Acquicella and Rickettsiella 
(Diplorickettsia) allowed the formation of various clades confirming their monophyla. The C. burnetii 
genome encodes 24 similar components out of 27 involved in the pathogenesis of L. pneumophila by type 
IVB secretory system (type IVB secretory systems). Verification of the taxonomic position of C. burnetii is an 
example of the use of molecular biological methods to solve problems of taxonomy and classification of 
prokaryotes. It is advisable to use an integrated approach based on the application of «classical» methods 
of bacteriology and new molecular biological and phylogenetic methods, which will allow to obtain an 
objective understanding of the microorganisms associated with the human population.

Contacts:
Stanislav N. Shpynov
E-mail: stan63@inbox.ru

Key words: taxonomy, systematics, 
molecular biological methods, 
Legionella pneumophila, Coxiella 
burnetii, order Legionellales, Phylum 
Pseudomonadota, prokaryotes.
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Введение

Одной из основных задач медицинской микробио­
логи является изучение взаимодействия микроорганиз­
мов с факторами внешней среды и живыми организ­
мами, что актуализирует описание всего многообразия 
представителей микромира, ассоциированного с попу­
ляцией человека. С развитием микробиологии, как на­
уки, изучение фенотипических признаков микроорга­
низмов применялось для идентификации, систематики 
и классификации, как в прикладном, так и в фундамен­
тальном аспектах.

Первая попытка построения классификации бакте­
рий, основанной на фенотипических характеристиках, 
главным образом на морфологии бактериальной клетки, 
была предпринята в конце XIX в. Cohn F. [1, 2]. В 1947 г. 
на 4-м Международном конгрессе по микробиологии 
был утвержден «Code of Bacteriological Nomenclature» 
[3]. Задача быстрой идентификации прокариот, бази­
рующаяся на изучении фенотипических характеристик, 
решается с помощью «Bergey’s Manual of Determinative 
Bacteriology». Вопросы систематики бактерий наибо­
лее полно отражены в «Bergey’s Manual of Systematic 
Bacteriology».

Со второй половины XX в. после открытия ДНК 
Watson J. и Crick F. (1953) и полимеразной цепной реак­
ции Mullis K. (1983) в микробиологии наступила эра мо­

лекулярно-биологических исследований. Изучение 
структуры генов 16S рРНК (прокариот) и 18S рРНК (эу­
кариот) позволило Woese C. провести разделение кле­
точных форм жизни на три царства – Archaea, Eukaria и 
Bacteria [4]. С 2002 г. применение комплекса молеку­
лярно-биологических и филогенетических методов было 
рекомендовано в качестве руководящего подхода в 
классификации и таксономии прокариот [5, 6].

С этого времени систематика бактерий базируется 
на полифазном подходе, основанном на применении 
комплекса генотипических, фенотипических и филогене­
тических характеристик. Для описания не культивируе­
мых в лабораторных условиях видов бактерий рекомен­
дован полифазный подход, основанный на расширенной 
стратегии культивирования – «culturomics», позволяю­
щей изолировать новые виды бактерий и изучить их фе­
нотипические характеристики [7]. Выделенные изоляты 
анализируют методом MALDI-TOF масс-спектрометрии 
и секвенируют последовательность гена 16S рРНК [8]. 
Полученные нуклеотидные последовательности иден­
тифицируют, сравнивая с депонированными в GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) последователь­
ностями гена 16S рРНК валидных видов и/или родов из 
«List of Prokaryotic names with Standing in Nomenclature» 
(LPSN), размещенных в Номенклатуре на вебсайте 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
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(http://www.bacterio.net/index.html) и имеющих с ними 
ближайшую филогенетическую позицию.

В настоящее время технологии применяемых в меди­
цинской микробиологии методов эволюционировали от 
световой микроскопии до метагеномного секвенирова­
ния нового поколения (mNGS) с проведением комплекс­
ного анализа генетического материала микроорганиз­
мов и хозяина-человека (ДНК и РНК).

Современные технологии позволяют улучшить наше 
представление об изучаемых видах прокариот, но от­
крытие, описание и изучение фенотипических харак­
теристик бактерий, создание условий для выделения и 
культивирования новых видов остается основной целью 
в микробиологии.

Только применение комплексного подхода, основан­
ного на использовании «классических» методов бак­
териологии и молекулярно-биологических методов, 
позволяет получить объективную информацию о пред­
ставителях окружающего микромира.

Верификация таксономической позиции Coxiella 
burnetii среди прокариот и перемещение представите­
лей семейства Coxiellaceae из порядка Rickettsiales в по­
рядок Legionellales являются примером применения ком­
плекса молекулярно-биологических и филогенетических 
методов для решения подобных задач. Представление 
о таксономии легионелл было сформулировано после 
первой вспышки болезни легионеров (легионеллеза) в 
Филадельфии (США) в 1976 г. и выделения неизвест­
ного ранее возбудителя тяжелых пневмоний Legionella 
pneumophila из легочной ткани умерших пациентов. 
Ситуация с C. burnetii и лихорадкой Ку как нозологи­
ческой формой связана с тем, что их описание прои­
зошло на 40 лет раньше, а верификация таксономи­
ческого положения семейства Coxiellaceae оказалась 
сложной и более длительной. Изначально классифика­
ция и таксономический статус C. burnetii были опреде­
лены некорректно из-за применения подходов и мето­
дов в микробиологии в 1930–1950-е гг. Это определило 
«судьбу» микроорганизма и вызываемого им заболева­
ния на полвека, традиционно включаемых в список рик­
кетсий и риккетсиозов, и изучаемых риккетсиологами. 
Другим не менее важным событием в таксономии по­
рядка Legionellales стала легитимизация названия так­
сона отдел (Phylum) Международным комитетом по си­
стематике прокариот в феврале 2021 г. В соответствии 
с этим название отдела Proteobacteria было заменено на 
отдел Pseudomonadota [9], куда был помещен и порядок 
Legionellales (Legionellaceae, Coxiellaceae), статус более 
низких, таксонов в порядках сохранился без изменений.

В соответствии с бинарной (род/вид) латинской но­
менклатурой, установленной Линнеем К., каждый вид 
прокариотического организма включен в род [10]. 
Таксономические ранги нескольких уровней применя­
ются для классификации в бактериологии. Самый вы­
сокий ранг – Домен. Все прокариотические организмы 
разделены на два Домена: Археи и Бактерии. Отдел, 
класс, порядок, семейство, род, вид и подвид являются 
последовательно меньшими, неперекрывающимися под­

множествами таксономии. Названия таксонов от класса 
до подвида получают официальное признание (имеют 
«статус в номенклатуре»). Таксономические ранги по­
рядка Legionellales в соответствии с номенклатурой по 
Brenner D. и соавт. [11] и с учетом данных, опублико­
ванных Oren A. и Garrity G. [9], в модификации авто­
ров приведены в Таблице 1. В дополнение к этим фор­
мальным, иерархическим таксономическим категориям 
часто используются неформальные или субтаксономиче­
ские категории, которые определяются общими описа­
тельными названиями, такие группы не имеют официаль­
ного статуса в номенклатуре [11].

Эпидемиологические и микробиологические иссле­
дования, проведенные специалистами Центров США 
по контролю и профилактике заболеваний (CDC), по­
зволили установить, что эпидемическую вспышку вы­
звала неизвестная ранее бактерия [12]. Жертвами 
неизвестного тяжело протекающего острого респи­
раторного заболевания стали 220 делегатов съезда, 
в 34 случаях имел место летальный исход. В течение 
нескольких лет после этой вспышки, произошедшей 
в 1976 г., был установлен ее этиологический агент – 
L. pneumophila, заболевание получило название леги­
онеллез или «болезнь легионеров». Представления о 
таксономии легионелл в целом были сформулированы 
Brenner D. и соавт. [13].

Возбудитель вспышки был выделен в новый вид 
L.  pneumophila на основании анализа размера генома 
порядка 2,5 × 109, типичного для многих бактерий и 
вдвое превосходящего геном риккетсий; соотноше­
ния пар нуклеотидных оснований Г + Ц 39% и отрица­
тельных результатов гибридизации ДНК с более 50 ви­
дами микроорганизмов с близкими фенотипическими 
характеристиками и аналогичным содержанием гуанина 
и цитозина. Эти результаты позволили в 1978 г. обо­
сновать выделение нового семейства в таксономии бак­
терий – семейства Legionellaceae, род Legionella genus 
nova и первоначально единственный вид L. pneumophila. 
В основу дальнейшей классификации легионелл был по­
ложен прогрессивный в то время метод гибридизации 

Таблица 1.	Таксономические ранги порядка Legionellales 
в соответствии с номенклатурой по Brenner D. 
и соавт. [11] и с учетом данных, опубликованных 
Oren A. и Garrity G. [9], в модификации авторов

Формальный ранг Formal rank Пример

Домен Domain Bacteria

Отдел Phylum Pseudomonadota

Класс Class Gammaproteobacteria

Порядок Order Legionellales

Семейство Family Legionellaceae

Род Genus Legionella

Вид Species Legionella pneumophila

Подвид Subspecies Legionella pneumophila subsp. 
pneumophila

http://www.bacterio.net/index.html
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ДНК. В 1983 г. род Legionella насчитывал уже 10 видов, 
а вид L. pneumophila – 8 серогрупп [14].

В дальнейшем стало очевидным, что представите­
лей рода Legionella легко идентифицировать фенотипи­
чески на основании их способности к росту на среде 
BCYEα и неспособности к росту на аналогичной среде 
без L-цистеина и растворимого пирофосфата железа. 
Дальнейшая идентификация принадлежности штаммов 
легионелл к видам и серогруппам осуществлялась серо­
логически с помощью гипериммунных кроличьих сыво­
роток [15].

Метод гибридизации ДНК в сочетании с серотипи­
рованием позволил в итоге определить существова­
ние в природе не менее 70 видов легионелл, большая 
часть которых не имеет значения для инфекционной па­
тологии человека. Помимо вида L. pneumophila не более 
5–6 видов можно рассматривать в качестве оппортуни­
стических возбудителей пневмоний, а вид L. longbeachae 
эндемичен для Австралии. Вид L. pneumophila насчиты­
вает 15 серогрупп, 8 видов – по 2 серогруппы; осталь­
ные виды представлены единственной серогруппой. 
Отдельно выделены и так называемые «легионеллопо­
добные амебные патогены (ЛАП)», не способные к ро­
сту на известных в настоящее время искусственных 
питательных средах и не патогенные для человека, вы­
деление и культивирование которых возможно только в 
ассоциации с простейшими [16]. Филогенетический ана­
лиз с использованием 16S рРНК подтвердил принад­
лежность всех представителей семейства Legionellaceae 
к эволюционно единой группе бактерий гамма-2 под­
группы Proteobacteria [17, 18].

Кроме того, более точная идентификация многочис­
ленных видов Legionella spp. (Fluorobacter spp.), не свя­
занных с инфекционной патологией человека, не всегда 
целесообразна и осуществляется в настоящее время 
только с помощью секвенирования (SBT протокол для 
типирования non-pneumophila spp.) [19]. Наконец, вид 
L. pneumophila существенно отличается от остальных 
представителей семейства Legionellaceae не только по 
ведущей роли в этиологии пневмоний, но и по сероло­
гической (15 серогрупп, 8 субгрупп внутри первой се­
рогруппы) и генетической (степень гибридизации вну­
три вида не менее 70%, тогда как для других видов 
легионелл  – более 90%) гетерогенности. По этим ха­
рактеристикам вид L. pneumophila в большей степени 
соответствовал бы роду, внутри которого возможна бо­
лее тонкая внутриродовая дифференциация штаммов 
Legionella spp. с учетом не только результатов гибриди­
зации ДНК и серотипирования поликлональными сыво­
ротками, но и по более современным данным сиквенс-ти­
пирования.

Несмотря на то, что описание C. burnetii и лихо­
радки Ку, как нозологической формы произошло значи­
тельно раньше, чем L. pneumophila и болезни легионе­
ров, верификация таксономической позиции семейства 
Coxiellaceae была осуществлена спустя более полу­
века. Так как изначально классификация и таксономи­
ческий статус C. burnetii были определены некорректно 

на основании изучения только фенотипических харак­
теристик, что поспособствовало включению C. burnetii 
в порядок Rickettsiales. Впервые на своеобразное ли­
хорадочное заболевание, поражающее в основном 
работников скотобоен, обратили внимание в 1933 г. 
в Австралии в г. Брисбен (штат Квинсленд). В 1935–
1937 гг. Derrick E. дал подробное описание клинических 
проявлений и присвоил им название лихорадка Ку (от 
английского слова query – неясный, неопределенный), 
подчеркивая тем самым неясную природу болезни [20]. 
В 1937 г. Burnet F. и Freeman M. удалось выделить и из­
учить возбудителя лихорадки Ку, который был отнесен 
к риккетсиям нового вида. По предложению Derrick E. 
выделенный возбудитель был назван Rickettsia burnetii 
[20]. В 1938 г. в США Davis G. и Cox H., исследуя ик­
содовых клещей Dermacentor andersoni, выделили филь­
трующийся патогенный агент, оказавшийся идентичным 
R. burnetii. Экологическая связь с клещами и культиви­
рование только на развивающихся куриных эмбрионах 
и культуре клеток определила некорректную таксономи­
ческую позицию и классификацию C. burnetii вместе с 
риккетсиями. В 1948 г. Philip C. отнес возбудителя ли­
хорадки Ку к самостоятельному роду коксиелл (в честь 
Кокса – Cox) и назвал его Coxiella burnetii. Начиная с 
одной из первых классификаций коксиелл, предложен­
ной Pinkerton  H. в 1936 г. [21], этот микроорганизм 
был отнесен к риккетсиям нового семейства бактерий 
Rickettsiaceae, как R. burnetii – возбудитель Q-лихорадки, 
образующий фильтрующиеся формы, заняв четвер­
тую позицию из шести видов. Philip C. в 1943 г. в роде 
Rickettsia (da Rocha-Lima H., 1916) выделил один из 
трех подродов: Coxiella nov. группа Q-лихорадки, вид: 
R. burnetii (Derrick E., 1939) возбудитель Q-лихорадки. 
Классификация риккетсий и риккетсиозов, предложен­
ная Здродовским П. и Голиневич Е. [22], позволила вы­
делить среди 6 групп риккетсиозов отдельную чет­
вертую группу – «Группу пневмотропных риккетсиозов 
(Группа Q-лихорадки)». К ней были отнесены выявлен­
ные в Австралии, Америке и Европе риккетсиозные 
заболевания, нередко с характерными поражениями 
легких, близкие с возбудителем R. burnetii и его разно­
видностями рода Coxiella (Philip C., 1943), которые в 
отличие от описанных выше риккетсиозов характери­
зовались отсутствием сыпи и отрицательной реакцией 
Вейля-Феликса. Заболевания были выделены в особую 
группу Q-лихорадка (Rickettsiosis Q. s. Pneumorickettsiosis) 
(Derrick E., 1937). Возбудитель заболевания – R. burnetii 
(Derrick E., 1939), синониы – R. diaporica (Сох H., 1939), 
C. burnetii (Philip C., 1943). Локализация и тип размно­
жения возбудителя: в цитоплазме, умеренное размно­
жение. Особые свойства возбудителя: образует филь­
трующиеся формы как стадию развития (Сох H., 1939). 
Гистопатология: у лабораторных животных выражен­
ный ретикуло-эндотелиоз и нерезкие формы васкулита. 
Переносчики: многие виды иксодовых, некоторые виды 
аргасовых и гамазовых клещей. Резервуар: 1) преиму­
щественно иксодовые, а также, некоторые виды аргасо­
вых и гамазовых клещей при наличии трансовариальной 
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инфекции; 2) многие виды диких животных (в частности 
мыши, крысы, песчанки, суслики, зайцы, бандикоты и 
др.) и некоторые виды диких птиц; 3) домашние живот­
ные в основном коровы, овцы и козы, а также лошади, 
ослы, мулы и др., вероятно, и домашние птицы. Общий 
характер заболевания: доброкачественное лихорадоч­
ное заболевание без сыпи, нередко с поражением лег­
ких. Распространение: почти повсеместно, особенно в 
районах животноводства.

Таким образом, C. burnetii является этиологическим 
агентом лихорадки Ку – уникального заболевания, тра­
диционно включаемого в список риккетсиозов, и изу­
чаемая риккетсиологами [23]. Этому способствовало 
первое выделение C. burnetii из клещей, его облигат­
ный внутриклеточный паразитизм, а также культивиро­
вание в развивающихся куриных эмбрионах и культуре 
клеток, что послужило к первоначальной классификации 
данного микроорганизма в α-1 подраздел Proteobacteria 
в семейство Rickettsiaceae в трибу Rickettsiae (уста­
ревшее название ранга) наряду с родами Rickettsia и 
Rochalimaea [24].

Применение комплекса молекулярно-биологических 
методов (ПЦР-секвенирование), в особенности при изу­
чении гена 16S рРНК [25], обосновало изменения таксо­
номической классификации внутриклеточных бактерий, 
классификация которых была построена на ограничен­
ном количестве фенотипических критериев. Применение 
передовых молекулярных технологий произвело рево­
люцию в изучении генов и генома и позволило предста­
вить филогенетическую позицию изучаемых объектов.

В результате этого порядок Legionellales попол­
нился за счет представителей порядка Rickettsiales, 
однако реклассификация коснулась некоторых пред­
ставляющих его родов, не говоря об изменениях, кос­
нувшихся таксономии отдельных видов протеобакте­
рий. Первоначально три представителя этого порядка 
(C. burnetii, Rickettsiella grilli и Wolbachia persica) были 
перемещены в класс Gammaproteobacteria [25, 26].

Анализ последовательности гена 16S рРНК при­
вел к реклассификации Coxiella в отдельный род γ-под­
раздела Proteobacteria с родами Legionella, Francisella и 
Rickettsiella, с представителями которых имеет наиболь­
шее филогенетическое родство [25]. Секвенирование 
гена 16S рРНК шести изолятов C. burnetii из разных ге­
ографических регионов выявило только три замены ос­
нований, указывая на то, что нуклеотидные последова­
тельности этих штаммов являются близкородственными 
(степень гомологии 99%), что подтверждает филогене­
тическую однородность рода Coxiella в рамках одного 
вида [27]. Кроме того, филогенетический анализ пока­
зал, что C. burnetii имеет общую линию происхождения 
с родом Legionella и R. grylli [26].

Проведенный филогенетический анализ гена 16S 
рРНК C. burnetii и других представителей отдела 
Proteobacteria (Pseudomonadota) продемонстрировал 
образование двух ветвей, сформированных пред­
ставителями Gammaproteobacteria (верхняя ветвь) и 
Alphaproteobacteria (нижняя ветвь) [28] (Рисунок 1). На 
полученной дендрограмме было хорошо продемонстри­
ровано, что C. burnetii наиболее близка с L. pneumophila 
(порядок Legionellales) и Francisella tularensis пред­
ставителями класса Gammaproteobacteria. При этом 
представители родов Rickettsia, Orientia и Ehrlichia 
из порядка Rickettsiales заняли в ветви образованной 
Alphaproteobacteria очень дистанцированную позицию 
по отношению C. burnetii.

К настоящему времени порядок Legionellales вклю­
чает ряд грамотрицательных палочковидных внутрикле­
точных бактерий, содержащих несколько микроорганиз­
мов, имеющих важное клиническое значение [29–32]. За 
исключением синонимов, порядок Legionellales содержит 
четыре официально опубликованных наименования ро­
дов (https://lpsn.dsmz.de/order/legionellales): Aquicella, 
Coxiella, Legionella и Rickettsiella (Diplorickettsia), пред­
ставители которых существуют в паразитических вза­
имоотношениях с различными клетками своих хозяев 
эукариот, включая крупный и мелкий рогатый скот, и 
клещей, которые также могут служить путями инфици­
рования человека и распространения болезней [29, 30, 
33, 34]. Большинство видов из порядка Legionellales 
имеют некоторые общие биохимические и функциональ­
ные характеристики, такие как их внутриклеточные жиз­
ненные циклы, пути синтеза витамина группы В и гены, 
кодирующие белки, которые являются частью секре­
торной системы IV типа (T4SS), которая играет важную 
роль в инфицировании хозяев и патогенезе инфекции 
[29, 30, 33]. Из имеющих клиническое значение видов, 
входящих в этот порядок, L. pneumophila является воз­

Рисунок 1.	Дендрограмма, основанная на сравнении 
последовательности гена 16S рРНК Coxiella burnetii 
с другими протеобактериями [28]
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Рисунок 2.	Филогенетическое древо, построенное с применением метода максимального подобия (maximum likelihood) представителей 
порядка Legionellales, основанное на анализе 393 единичных копий белков, общих для геномов видов из порядка 
Legionellales и видов внешней группы (outgroup) [48]. Значения бутстреп указаны в каждом узле ветви. 

Виды, обозначенные символами «*» и «**», альтернативно известны как Tatlockia и Fluoribacter соответственно. Древо было 
укоренено с использованием последовательностей видов Alcaligenes faecalis, Nitrosococcus oceani и Polaromonas vacuolata. 
Неопубликованные виды указаны в «кавычках», нетипичные штаммы обозначены символом «#». Клады, обсуждаемые 
в данном исследовании, выделены жирным шрифтом и заключены в квадратные скобки. Шкала представляет собой 0,05 
изменения на позицию аминокислоты.

будителем болезни легионеров [30], тогда 
как C. burnetii ответственна за лихорадку 
Ку (коксиеллёз), которая имеет гриппопо­
добные симптомы и распространяются че­
рез контаминированные аэрозоли [29]. 
Помимо L. pneumophila, род Legionella, со­
держит более 20 других видов, которые 
могут заражать человека [30, 32, 33, 35, 
36]. Diplorickettsia massiliensis недавно 
была позиционирована в качестве пато­
гена человека [37]. Риккетсиеллы были 
в основном обнаружены у членистоно­
гих, в то время как виды из рода Aquicella 
(Aquicella lusitana, Aquicella siphonis) были 
выделены из пресноводных амёб [29, 33, 
38]. Представители порядка Legionellales 
широко распространены по всему зем­
ному шару, и их экология обычно связана 
с водной средой [33, 36, 39].

Секвенирование генома C. burnetii по­
зволило выявить три секреторные си­
стемы: секреторную систему I типа (T1SS), 
T2SS-подобный механизмом биогенеза пи­
лий и T4SS [40]. Для изучения роли T1SS 
и T2SS в патогенезе C. burnetii в качестве 
суррогатного хозяина была использована 
L. pneumophila для экспрессии предпола­
гаемых эффекторов C. burnetii T4SS. Было 
установлено, что геном C. burnetii кодирует 
24 аналогичных компонентов из 27 задей­
ствованных в патогенезе L. pneumophila 
по IVB типу секреторной системы (type 
IVB secretion systems). Исследования с 
использованием L. pneumophila идентифи­
цировали подкомплекс основного транс­
портного комплекса, который связывает 
внутреннюю и внешнюю мембраны. Изу­
чение степени гомологии между T4SS 
C.  burnetii и L. pneumophila позволило 
in silico идентифицировать 354 кандидата 
эффекторов Coxiella [40]. Таким образом 
в отношении молекулярного патогенеза 
C. burnetii и L. pneumophila демонстрируют 
выраженное сходство механизмов взаимо­
действия с клеткой хозяина.

Порядок Legionellales включает в 
себя два семейства: Legionellaceae и 
Coxiellaceae [29]. Семейство Legionella­
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ceae в настоящее время состоит из единственного 
рода Legionella, включающего 61 достоверно описан­
ный вид и 3 подвида [34]. Три других рода, а именно: 
Fluoribacter, Sarcobium и Tatlockia, которые ранее были 
частью семейства Legionellaceae [41], теперь рассматри­
ваются как синонимы названия рода Legionella [30, 42, 
43]. Представители других валидно опубликованных на­
званий родов в составе порядка Legionelales: Aquicella, 
Coxiella, Diplorickettsia и Rickettsiella относятся к семей­
ству Coxiellaceae [29, 33]. C. burnetii и R. grylli первона­
чально были отнесены к порядку Rickettsiales, но филоге­
нетический анализ гена 16S рРНК [44] и генов системы 
dot/icm (dotA, icmB, icmQ и др.), продемонстрировал 
филогенетическое родство этих видов с семейством 
Legionellaceae [29, 45]. Эти четыре рода с валидно опу­
бликованными названиями в семействе Coxiellaceae со­
держат всего 7–8 видов и несколько кандидатов в но­
вые виды (Candidatus spp.) [33, 39]. Представители этих 
родов также являются внутриклеточными паразитами, 
которые заражают членистоногих, жвачных животных, 
амёб, а также человека, как в случае C. burnetii [29, 33, 
39]. В дополнение к этим официально опубликованным 
родам были также выдвинуты предложения по родам 
«Aquirickettsiella» и «Aquaricettsiella», «Cochliophilus», 
«Occultobacter» и «Nucleophilum», включающие некуль­
тивируемые виды, ассоциированные с хозяевами мор­
скими амёбами [33, 46]. Однако филогенетические вза­
имоотношения этих новых родов неизвестны в основном 
из-за небольшого количества изолятов и отсутствия 
секвенированных геномов. Предлагается выделить род 
«Candidatus Berkiella» в отдельную линию, отличную от 
семейства Coxiellaceae, но их размещение в пределах 
порядка Legionellales или их родство с другими семей­
ствами этого порядка остается неясным [33, 39, 46]. 
Представители порядка Legionellales, различные семей­
ства и рода, входящие в него, в настоящее время диф­
ференцируются друг от друга и других таксонов про­
кариот на основе их группирования при проведении 
филогенетического анализа гена 16S рРНК, а также в 
некоторых случаях, филогенетических деревьев, осно­
ванных на последовательностях других генов/белков 
[29, 30, 33, 39, 47].

К настоящему времени, достаточно объективно так­
сономия, классификация и эволюционные связи предста­
вителей порядка Legionellales отражены в филогенетиче­
ской схеме (древе), построенной при изучении геномов 
73 видов, охватывающих 90% известных представите­
лей различных родов этого порядка (Рисунок 2) [48].

Детальный филогенетический и сравнительный ана­
лиз белков в 73 геномах, позволил сконструировать фи­
логенетическое древо на основании 393 белков с од­
ной копией, являющихся общими для представителей 
порядка Legionellales, чтобы установить филогенетиче­
ские и эволюционные взаимоотношения. Проведен срав­
нительный анализ протеома представителей порядка 
Legionellales, основанный на идентификации новых моле­
кулярных маркеров – сохраненных сигнатурных вставок 
и делеций в белковых последовательностях (CSI), специ­

фичных для различных кладов и родов. В филогенетиче­
ском древе и в матрице идентификации аминокислот, по­
строенных на анализе основных белков, представителей 
родов Acquicella, Coxiella, Legionella и Rickettsiella сфор­
мировались различные клады, подтверждающие их мо­
нофилию (Рисунок 3). D. massiliensis продемонстрировала 
близкое родство с представителями рода Rickettsiella. 
Результаты сравнительного геномного анализа позво­
лили выявить 59 высокоспецифичных молекулярных мар­
керов, состоящих из CSI в различных белках, которые 
уникально распределяются между разными представите­
лями этого порядка. Четыре CSI специфичны для всех ви­
дов Legionellales, за исключением двух видов «Candidatus 
Berkiella» с более глубокими эволюционными ветвями, 
позволяющие идентифицировать представителей этого 
порядка на основании данных молекулярных критериев. 
24, 7 и 6 CSI являются уникальными и присущими только 
представителям родов Legionella, Coxiella и Aquicella, со­
ответственно, идентифицирующие данные рода по мо­
лекулярным критериям. Установлены 12 CSI, которые 
уникальны и присущи D. massiliensis и различным пред­
ставителям рода Rickettsiella, которые позволили пред­
ложить объединить рода Diplorickettsia с Rickettsiella. 
Три других CSI предполагают, что представители родов 
Coxiella и Rickettsiella имели общего предка, в отличие от 
других представителей порядка.

В правилах Международного кодекса номенкла­
туры прокариот (2008 г.) [49] до недавнего времени 
не был валидно описан статус наименования одного из 
самых высоких таксонов – ранга Отдел. После публи­
кации предложений о включении ранга Отдел в пра­
вила ICNP [50, 51] члены Международного комитета 
по систематике прокариот (ICSP) проголосовали по этим 
предложениям в феврале 2021 г. [9]. Большинство чле­
нов ICSP, принявших в этом участие, поддержали вклю­
чение ранга отдел (Phylum) согласно правилам ICNP с 
использованием окончания – «ota» в названии каждого 
Отдела, которые должны основываться на названии ти­
пового (впервые валидно опубликованного названия) 
рода в качестве названия его номенклатурного типа. 
В  соответствии с новыми требованиями, название от­
дела Proteobacteria было заменено на Pseudomonadota, 
при этом статус и названия всех остальных более низ­
ких таксонов, включая порядок, сохранились без изме­
нений (Таблица 1).

В настоящее время обновленный валидный номенкла­
турный и таксономический статус имеют 8 из 11 назва­
ний заявленных классов из отдела Pseudomonadota, в 
соответствии с новой схемой таксономии, предложен­
ной Oren A. и Garrity G. [9]. Информация о них разме­
щена в LPSN на вебсайте (https://lpsn.dsmz.de/phylum/
pseudomonadota) в соответствии с требованиями ICNP.

Обновленный валидный номенклатурный и таксоно­
мический статус имеют 18 из 27 заявленных названий 
порядков из класса Gammaproteobacteria. Информация 
о них размещена на ресурсах LPSN на веб-сайте (https://
lpsn.dsmz.de/class/gammaproteobacteria) в соответствии 
с требованиями ICNP.
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Необходимо учитывать, что филогенетические взаи­
моотношения представителей порядка Legionellales вну­
три таксонов, семейство и род более объективно пред­
ставлены на дендрограмме (Рисунок 2), полученной 
Saini N. и Gupta R. [48], с учетом недавно опубликован­
ного ненадлежащим образом наименованного микроор­
ганизма кандидата в новый вид «Candidatus Berkiella», 
генотипированного в пресноводных амебах [46].

Учитывая изменения произошедшее в таксономии 
прокариот [9], данные «Bergey’s manual of systematic 
bacteriology» [45], информацию, представленную на ре­
сурсах LPSN (https://lpsn.dsmz.de/order/legionellales) и 

филогенетического древа, построенного при анализе 
белков общих для геномов представителей порядка 
Legionellales [48], авторами осуществлена реконструк­
ция таксономической схемы (Рисунок 3) и филогенети­
ческих взаимоотношений представителей этого порядка 
дающие представление о классификации и таксономии 
представленной группы бактерий.

Заключение

Данные, полученные с применением молекуляр­
но-биологических методов, продемонстрировали, что 
в настоящее время порядок Legionellales включает два 
семейства Legionellaceae и Coxiellaceae, которые имеют 
валидный номенклатурный и таксономический статус.

Семейство Legionellaceae (https://lpsn.dsmz.de/
family/legionellaceae), как и прежде включает один 
род Legionella. Это валидное наименование (имя) рода 
в соответствии с данными LPSN имеет три синонима 
(Fluoribacter, Sarcobium и Tatlockia). Представители рода 
Legionella являются наиболее полно изученными и опи­
санными к настоящему времени в порядке Legionellales. 
Из 72 видов рода Legionella большинство (66 видов) 
имеют валидные наименования, опубликованные в соот­
ветствии с требованиями ICNP и определяющие их но­
менклатурный и таксономический статус.

В семейство Coxiellaceae входит 3 рода (Aquicella, 
Coxiella и Rickettsiella) с названиями, официально опу­
бликованными в соответствии с требованиями ICNP, 
термин Diplorickettsia является синонимом наименова­
ния рода Rickettsiella. Только один представитель рода 
Coxiella наиболее полно изученный, представленный 
надлежащим образом и опубликованный в соответствии 
с требованиями ICNP, имеет валидное наименование, 
легитимный номенклатурный и таксономический статус, 
это вид Coxiella burnetii. В роде Aquicella представлены 
два описанных вида с валидными названиями A. lusitana 
и A. siphonis. В номенклатуре рода Rickettsiella назва­
ния только пяти видов являются валидными – R. grylli, 
R. chironomi, R. massiliensis, R. popilliae и R. stethorae.

Рисунок 3.	Реконструкция таксономической схемы и филогения 
представителей порядка Legionellales, основанные 
на данных «Bergey’s manual of systematic 
bacteriology» [49], данных опубликованных Oren A. 
и Garrity G. [9], данных «List of Prokaryotic names 
with Standing in Nomenclature» (https://lpsn.dsmz.
de/order/legionellales), и филогенетического древа, 
построенного при анализе белков, общих для геномов 
Legionellales [48], в модификации авторов
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