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Цианопрокариоты (цианобактерии) являются одними из наиболее распространённых фототрофов в Арктике. 
Простая морфология в сочетании с экологической пластичностью затрудняет идентификацию организмов на 
основе только анатомических и морфологических признаков. Использование альгологически чистых культур 
и проведение молекулярно-генетических анализов позволяет выявлять скрытое разнообразие и криптические 
виды цианобактерий. В настоящем исследовании проведено изучение ряда трудно идентифицируемых штаммов, 
выделенных из арктических и горно-тундровых почв, из коллекций Института биологии Коми НЦ (SYKOA) 
и Полярно-альпийского ботанического сада-института (KPABG). Анализируемые штаммы обладают довольно 
простым строением и по морфологическим признакам относятся к Leptolyngbya s.l. Использование анализа 
нуклеотидных последовательностей гена 16S рРНК и внутреннего спейсера 16S-23S ITS позволило уточнить их 
родовую принадлежность. Показано, что штаммы Stenomitos sp. SYKOA-C-003-10, Nodosilinea sp. KPABG-3220 
и Droutiella sp. SYKOA-C-002-10 являются потенциальными новыми видами.

Ключевые слова: Арктика, криптические виды, цианобактерии, Nodosilinea, Stenomitos, Drouetiella, 16S рРНК, 
16S-23SITS.
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Cyanobacteria are the most abundant photosynthetic organisms in the Arctic. A simple morphology with a few 
diagnostics features, together with ecological plasticity complicate their species identification. The use of unialgal cul-
tures with subsequent molecular analyses could reveal cryptic diversity of some cyanobacteria taxa. In this article, we 
studied a number of difficult-to-identify strains of cyanobacteria isolated from the Arctic (Svalbard archipelago) and 
mountain-tundras (Khibiny and Subpolar Urals) from terrestrial and near-water habitats. The strains are stored in the 
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Цианопрокариоты (цианобактерии) – 
разнообразная и широко распространённая в 
арктических экосистемах группа организмов. 
Благодаря особенностям метаболизма они 
отличаются высокой устойчивостью к раз-
личным факторам среды и часто являются 
практически единственными представителя-
ми растительного покрова Арктики. Степень 
изученности биоразнообразия цианопрока-
риот полярных областей и особенностей их 
распространения в высокоширотных регионах 
остаётся очень низкой, что обусловлено труд-
нодоступностью и значительной удалённостью 
этих районов [1–7].

Выявление альфа-разнообразия циано-
прокариот в различных регионах Арктики и 
Гипоарктики показывает, что потенциальное 
видовое богатство флор высокоширотных тер-
риторий может быть очень высоким. Так, на 
архипелаге Шпицберген известно 290 видов 
цианопрокариот, а общий список цианопро-
кариот евроазиатской Арктики и Гипоар-
ктики насчитывает 679 таксонов. Сравнение 
выявленного разнообразия показывает, что 
флора Шпицбергена составляет 7% от обще-
мировой (данные о мировом разнообразии по 
[8]) и 61% от флоры евроазиатского сектора 
Арктики.

Современный подход к дифференциации 
таксонов подразумевает всестороннее изуче-
ние организма с учётом его морфологических 
особенностей, внутриклеточной анатомии, 
получения молекулярно-генетической ин-
формации о последовательностях, пригодных 
для построения филогении генов, экологии 
местообитаний, физиологических параметров.

Большая часть этой информации в рабо-
тах современных исследователей, и все дан-
ные, приводимые в литературных источни-
ках, не учитывается, так как идентификация 
в подавляющем большинстве случаев прово-
дится только на основе морфологии талломов, 
колоний, трихомов и/или отдельных клеток, 
типов ветвлений и т. д. Ряд из этих признаков 
являются экологически пластичными и не мо-
гут использоваться для разграничения видов 

collections of cyanobacteria of the Institute of Biology of the Komi Scientific Center (SYKOA) and the Polar-Alpine 
Botanical Garden Institute (KPABG). The article gives the morphological characteristics of the studied strains: the size 
of the filaments, the shape of trichomes, the presence of nodules and necridic cells, the form of terminal cells. The studied 
strains of cyanobacteria were characterized by similar morphological structures. Their reliable identification only on the 
basis of morphology was impossible. The analyzed strains have a fairly simple structure and according to morphological 
characteristics belong to Leptolyngbya s.l. Exploring strains were tested using nucleotide sequence data of 16S rRNA 
and 16S-23S ITS. This made it possible to clarify their genus affiliation. Stenomitos sp. SYKOA-C-003-10, Nodosilinea 
sp. KPABG-3220, and Droutiella sp. SYKOA-C-002-10 appear to be new for science species gathered in high Arctic.
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[9]. Такой традиционный подход обусловлен 
возможностью использовать нативные образ-
цы, для определения которых необходим толь-
ко световой микроскоп, а также богатым опы-
том анатомо-морфологической классифика-
ции, отражённой в ключах определителей ви-
дов. Использование в исследовании других ме-
тодов идентификации влечёт за собой необхо-
димость иметь разнообразное дорогостоящее 
оборудование и значительно увеличивает тру-
дозатраты, но получаемые результаты позво-
ляют определить таксон с большей точностью. 

Массив данных о биоразнообразии, на-
копленный за время, когда идентификация 
цианопрокариот осуществлялась только на 
основе световой микроскопии, проблема-
тичен для анализа, так как большинство из 
описанных в «домолекулярную» эпоху видов 
включают в себя различные морфотипы из 
разных географических мест и абсолютно 
несхожих местообитаний. Широкая эколо-
гическая ниша и существование дифферен-
цированных морфотипов явно указывает на 
наличие криптических видов. Такое скрытое 
разнообразие показано на примере ряда ро-
дов: Coleofasciculus, Geitlerinema, Microcoleus, 
Phormidium, Scytonema и др. [9–15].

В частности, в ряде исследований при 
выявлении видового состава цианопрокариот 
арктических территорий было показано, что 
надёжная идентификация цианобактерий, 
основанная только на морфологии, является 
проблематичной [6–23]. 

Существуют разнообразные методы опре-
деления таксонов в природных образцах, осно-
ванные на выделении ДНК и метагеномном 
анализе – секвенировании нового поколения 
(next generation sequencing, NGS), результа-
том которого является отнесение изученных 
генов к тому или иному «таксону» (operational 
taxonomic units, OTU). При таком подходе не 
очевидна роль вида в экосистеме – существует 
ли он в виде акинет или активно функциони-
рует. Потенциально выявляемое разнообразие 
видов, при этом – гораздо выше [24], чем при 
использовании флористического подхода.
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Идентификация видов цианопрокариот 
на основе анализа последовательностей генов 
16S рРНК и 16S-23S ITS подразумевает выде-
ление клональных культур. Проблемы, связан-
ные с применением данного метода, заключа-
ются в определённой – довольно избирательной 
элективности среды: в искусственных услови-
ях культивируется, как правило, ограниченное 
число видов. Широкое применение данных ло-
кусов облегчает идентификацию, так как база 
данных GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.
gov) содержит огромное число уже секвениро-
ваных штаммов. Вместе с тем, разнообразие ви-
дов цианопрокариот, выявляемое посредством 
данного метода свидетельствует, что потенци-
альное богатство гораздо выше известного. 

Существование криптических видов у ци-
анопрокариот вызвано рядом причин: боль-
шими размерами популяций, бесполым раз-
множением, гомологичной рекомбинацией 
и горизонтальным переносом генов. Чем бо-
лее близкородственны таксоны, тем более ве-
роятен перенос, быстрая конвергентная эво-
люция и превалирование генетического раз-
нообразия по сравнению с фенотипическим.

Целью настоящего исследования яв-
ляется морфологическая и молекулярно-
генетическая характеристика штаммов циано-
прокариот соответствующих Leptolyngbya s.l., 
выделенных из различных районов Арктики 
и Субарктики.

Материалы и методы

В ходе исследований, проведённых в раз-
личных арктических местообитаниях (зарас-
тания речного аллювия, оголённых грунтов, 
скальные обрастания) как в природных об-
разцах, так и в монокультурах выявлен ряд 
цианопрокариот, которые на основе морфо-
логических признаков не были достоверно 
идентифицированы. 

В исследование включено шесть штам-
мов, морфология которых соответствует 
Leptolyngbya s.l., все культуры выращивали 
на твёрдых или жидких средах BG-11 и Z8 при 
искусственном освещении 35 мкмоль/(м2 · с), 
в режиме день/ночь – 16/8 ч. Все образцы на-
ходятся в коллекциях Института биологии 
Коми НЦ (SYKOA), Полярно-альпийского бо-
танического сада-института (KPABG) и внесе-
ны в информационную систему CRIS [25, 26]. 

Штамм KPABG-3220 выделен из при-
ливной полосы морского песчаного марша 
залива Биллефиорд на арх. Шпицберген. 
Штамм KPABG-3983 был собран на верти-

кальной влажной скальной стенке в ущелье 
Айкуайвенчорр в Хибинах (Мурманская об-
ласть). Штамм SYKOA-C-002-10 получен из 
почвенных корочек с оленьих стойбищ око-
ло оз. Малое Балбанты на Приполярном Ура-
ле. Штамм SYKOA-C-015-09 собран в пятни-
стой каменисто-лишайниковой тундру около 
оз. Грубепендиты на Приполярном Урале. Ме-
стообитанием штамма SYKOA-C-003-10 яв-
ляется кустарничково-лишайниково-моховое 
сообщество на склоне горы Варсанофьевой, 
Приполярный Урал.

ДНК была выделена с помощью набо-
ра NucleoSpin Plant Kit (Macherey-Nagel, 
Germany). Амплификацию осуществляли 
с помощью праймеров 1 (5’-CTC TGT GTG 
CCT AGG TAT CC-3’) [27] и 2 (5’-GGG GGA 
TTT TCC GCA ATG GG-3’) [28]. Для сек-
венирования использовали дополнительно 
пару внутренних праймеров 3 (5’-CGC TCT 
ACC AAC TGA GCT A-39’) [29] и 5 (5’-TGT 
ACA CAC CGG CCC GTC-39’) [27]. ПЦР про-
водили в объёме 20 μl в следующем алгорит-
ме: 3 мин при 94 оC, 30 циклов (30 с 94 оC, 
40 с 56 оC, 60 с 72 оC) и 2 мин элонгации при 
72 оC. Амплифицированные фрагменты оце-
нивали по результатам электрофореза в 1х 
TAE-буфере в 1% агарозном геле с использо-
ванием бромистого этидия. Матрицы очищали 
набором GFX PCR DNA Gel Band Purification 
Kit (Amersham Biosciences, USA); секвени-
ровали с использованием ABI Prism BigDye 
Terminator Cycle Sequencing Ready Reaction 
Kit (Applied Biosystems, USA) по стандарт-
ному протоколу 3100 Avant Genetic Analyzer 
(Applied Biosystems, USA). Для всех шести 
штаммов получено по одному амплификату 
и собрано по одной последовательности локу-
са, содержащего ген 16SрРНК и межгенный 
спейсер 16S-23S ITS рРНК.

Полученные нами нуклеотидные после-
довательности шести штаммов включены во 
вновь созданные два выравнивания (одно для 
видов рода Nodosilinea и другое – для пред-
ставителей Stenomitos и Droutiella) по локу-
су 16S, выполненные в программе SINA [30]. 
Предварительный филогенетический анализ 
выполнен байесовским методом в програм-
ме MrBayesPhyML v. 3.0 [31] с использова-
нием модели нуклеотидных замен GTR+I+G 
и 40 млн генераций.

Результаты и обсуждение

Штамм KPABG-3220 морфологически ха-
рактеризуется нитями с узкими, но иногда бо-
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лее заметными прозрачными чехлами; шири-
на нитей до 3 мкм; характерно образование 
специфических узлов – нодул, в таких ме-
стах ширина нитей достигает 4 мкм (рис. 1а, 
см. цв. вкладку). Трихомы синезелёные, изо-
гнутые, волнистые, 1,2–1,7 мкм шириной. 
Клетки на концах трихомов удлиненные 
2,1 мкм длиной, в середине более короткие – 
1,2 мкм, с перетяжками. Терминальные клет-
ки закруглённые. Деление трихомов с помо-
щью некридных клеток (служат для фраг-
ментации нитей).

Штамм KPABG-3983 имеет в основном 
прямые и изогнутые, но не ломаные иногда 
волнистые сине-зелёные нити (рис. 1b). Вла-
галища бесцветные, плохо заметные. Трихомы 
1,3–1,5 мкм шириной, клетки, преимуще-
ственно удлиненные 2,3–2,7 мкм, до 3 мкм, 
укороченные клетки редки. Перетяжки не-
большие. Наблюдаются включения – иногда 
по две гранулы в клетке у противоположных 
стенок.

Для штамма SYKOA-C-002-10 харак-
терны нити тёмно-зелёные до сине-зелёных, 
трихомы прямые, иногда слегка изогнутые, 
густо переплетающиеся (рис. 1c). Влагали-
ща тонкие бесцветные, часто в старых частях 
нитей отсутствуют. Ширина нитей и клеток 
от 1,6 до 3,4 мкм. Длина варьирует от 1,5 до 
3,8 (4) мкм. В клетках есть небольшая грану-
ла, обычно расположена у поперечных пере-
городок. Перешнуровка у клеточных перего-
родок выражена, но не всегда хорошо замет-
на, некридных клеток нет. Конечные клетки 
закруглённые.

У штамма SYKOA-C-015-09 чехлы от-
сутствуют или плохо заметны. Нити окраше-
ны в сине-зелёный или тёмно-зелёный (ино-
гда почти чёрный) цвет (рис. 1d). Форма кле-
ток варьирует от почти квадратных до вытяну-
тых, длина от 1,1 до 3,8 мкм. В старых частях 
дерновинок клетки чаще квадратные. Шири-
на клеток постоянная 1,4–1,5 (1,8) мкм. Со-
держимое клеток без грануляций. Трихомы 
явственно перешнурованы. Конечные клет-
ки закруглённые.

Штамм SYKOA-C-003-10 морфологиче-
ски характеризуется прямыми или изогнуты-
ми бледными сине-зелёными нитями (рис. 1e). 
Дерновинки рыхлые бледно окрашенные. 
Слизистые чехлы бесцветные почти незамет-
ные, иногда отсутствуют. Клетки вытянутые, 
длина всегда больше ширины. Длина варьиру-
ет от 2,1 до 3,5 мкм, ширина от 0,9 до 1,1 мкм. 
Трихомы перешнурованы. Конечные клетки 
удлинённые и закруглённые на концах.

Изученные штаммы цианопрокариот ха-
рактеризуются сходными морфологическими 
признаками (рис. 1) – окраской клеток, нали-
чием тонких слизистых чехлов, перешнуров-
кой трихомов. Их достоверная идентификация 
только на основе морфологии невозможна, по-
этому потребовалось проведение молекулярно-
генетических исследований – секвенирование 
последовательностей 16S рРНК и 16S-23S ITS.

Построенное на основе анализа последова-
тельностей 16S рРНК филогенетическое дере-
во (рис. 2) и морфология трихомов свидетель-
ствуют, что штамм KPABG-3220 принадлежит 
к роду Nodosilinea, главным отличительным 
признаком которого является образование но-
дул. Однозначно отнести штамм к какому-то 
известному виду невозможно.

Морфология штамма SYKOA-C-003-10 
и генетические данные по локусам 16S рРНК 
(рис. 3) и 16S-23S ITS рРНК, свидетельству-
ют, что он относится к роду Stenomitos, и воз-
можно, является новым видом в данном роде.

Штаммы KPABG-3983 и SYKOA-C-015-09 
скорее всего, относятся к одному и тому же 
виду из рода Stenomitos (рис. 3). Наибольшую 
близость они демонстрируют со штаммом 
Stenomitos tremulus UTCC471.

Штамм SYKOA-C-002-10 кластеризуется 
вместе со штаммами рода Drouetiella (рис. 3). 
Однозначного сходства с каким-либо описан-
ным видом не выявлено, но для установления, 
что это новый таксон требуются дальнейшие 
изыскания.

Заключение

Таким образом, для идентификации мор-
фологически трудно различимых штаммов 
цианопрокариот исключительную важность 
имеет молекулярно-филогенетические иссле-
дования с включением как можно больше-
го числа генов. Это позволит в будущем су-
щественно уточнить не только филогению от-
дельных таксонов, но и выявить большое чис-
ло криптических видов и точнее оценить ре-
альное биоразнообразие цианопрокариот 
в высокоширотных регионах. Морфологиче-
ская идентификация без подтверждения мо-
лекулярными данными, в ряде случаев, теряет 
смысл, так как морфологические признаки не 
всегда проявляются в конкретных экологиче-
ских условиях. В частности, у представителей 
рода Nodosilinea образование нодул в природ-
ных популяциях может не наблюдаться. Гео-
графические указания для ряда давно описан-
ных видов принципиально не поддаются вери-
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фикации на современном уровне и такие ука-
зания, по всей видимости, следует исключать 
из анализа распространения. Развитие секве-
нирования нового поколения и, особенно, воз-
можность его применения непосредственно 
в природных популяциях позволит получить 
гораздо больше адекватной информации.

При поддержке грантов РФФИ № 18-04-
00171 и 18-04-00643. Статья опубликована 

при финансовой поддержке гранта РФФИ № 
19-04-20031.
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Рис. 1. Микрофотографии исследованных штаммов цианопрокариот: 
a – Nodosilinea (штамм KPABG-3220) (1 – нодулы), b – Stenomitos (KPABG-3983), 

c – Drouetiella (SYKOA-C-002-10), d – Stenomitos (SYKOA-C-015-09), e – Stenomitos (SYKOA-C-003-10)
Fig. 1. Microphotographs of the cyanoprokaryotes tested strains: a – Nodosilinea (KPABG-3220 strain) 

(1 – nodules), b – Stenomitos (KPABG-3983), c – Drouetiella (SYKOA-C-002-10), d – Stenomitos 
(SYKOA-C-015-09), e – Stenomitos (SYKOA-C-003-10)
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