
1731

БИОХИМИЯ,  2015,  том  80,  вып.  11,  с.  1731  –  1740

УДК 574.5;577.29

1 Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, 
биологический факультет, 119991 Москва

2 НИИ физико&химической биологии им. А.Н. Белозерского, 
Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, 

119991 Москва; факс: +7(495)939&3181, 
электронная почта: bobr@belozersky.msu.ru

Поступила в редакцию 06.07.15
После доработки 23.07.15

Пиководоросли (размер клеток менее 2–3 мкм) включают представителей разных таксономических групп.
Они являются важнейшей составляющей морского планктона и биоты льда, а также играют существенную
роль в биогеохимических циклах. Несмотря на значимость пиководорослей, представление об истинных
масштабах их разнообразия стало формироваться совсем недавно благодаря использованию молекулярных
методов. Сведения о таксономическом составе пиководорослей в Белом море, сочетающем черты умерен&
ных и арктических водоемов, до настоящего времени отсутствовали. Метагеномный анализ был проведен с
пробами подледной воды и льда, отобранных в марте 2014 г. в Кандалакшском заливе Белого моря. Выявле&
ны представители следующих отделов водорослей: Chlorophyta, Katablepharidophyta, Haptophyta, Dinophyta,
Cercozoa, Bacillariophyta, Cryptophyta и Ochrophyta. В планктоне наиболее многочисленными оказались
представители порядка Pedinellales и родов Paraphysomonas и Micromonas, во льду – Paraphysomonas,
Micromonas и Metopion. Число редких таксонов составляло 80 (вода) и 112 (лед). Выявлены также новые для
Белого моря таксоны водорослей размерных групп нано& и микро&. Полученные данные могут рассматри&
ваться как основа для дальнейших исследований мельчайших фотоавтотрофов в российской Арктике.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: сезонный лед, подледный планктон, пиководоросли, метагеномный анализ, Белое
море.

К пикоформам относят водоросли и циано&
бактерии с размерами клеток менее 2–5 мкм
[1–3]. Эукариотические пиководоросли – важ&
нейший компонент планктонных и ледовых со&
обществ в морских экосистемах. В их состав
входят как фотоавтотрофные и миксотрофные,
так и гетеротрофные водоросли. Фотосинтези&
рующие пикоэукариоты могут давать сущест&
венный вклад в первичную продукцию [4]. При
наблюдаемом климатическом тренде прогнози&
руется возрастание роли пикоформ в создании
первичной продукции и увеличение доли мель&
чайших фотоавтотрофов в суммарном обилии
фитопланктона [5]. Миксотрофные и гетеротроф&
ные пикоэукариоты, являясь потребителями
бактерий и пикоцианобактерий, играют сущест&
венную роль в функционировании микробной
пищевой петли [3, 6].

До недавнего времени оценка видового богат&
ства планктонных и ледовых водорослей бази&
ровалась в основном на морфологическом под&
ходе. Малый размер, отсутствие у многих таксо&
нов выраженных морфологических признаков,
скрытое видовое разнообразие, разрушение
нежных форм при фиксации, наличие некульти&
вируемых таксонов – все это ведет к недооценке
видового богатства мельчайших водорослей [7].
Идентификация видов пикофотоавтотрофов
традиционными методами практически невоз&
можна. Современные молекулярно&генетичес&
кие методы позволяют решить эту проблему и в
настоящее время с успехом применяются для
оценки таксономического состава, богатства и
разнообразия природного фитопланктона и ле&
довой флоры [2]. Особенно перспективными
являются методы секвенирования нового поко&
ления (NGS) [8].

Белое море расположено в субарктической
зоне, однако абиотические условия в нем харак&
теризуются рядом черт, свойственных арктичес&
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ким морям. С другой стороны, по температуре
поверхностного слоя в летний период Белое мо&
ре приближается к умеренным морям [9]. Све&
дения о таксономическом составе пикоэукариот
Белого моря до настоящего времени отсутство&
вали. Практически ничего не известно о составе
пикоэукариот морей российской Арктики. Ис&
следования таксономического состава пиково&
дорослей как Белого моря, так и российских
арктических морей современными молекуляр&
ными методами до настоящего времени не про&
водились.

В данной работе представлены результаты
первого исследования таксономического соста&
ва эукариотических пиководорослей планктона
и льда Белого моря с использованием метаге&
номного подхода.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Отбор проб. Материалом для работы послу&
жили пробы, отобранные в Ругозерской губе
Кандалакшского залива Белого моря в районе
Беломорской биологической станции МГУ им.
Н.А. Перцова (66°34' с.ш., 33°08' в.д.) в 2014 г., в
марте, когда толщина ледового покрова макси&
мальна.

Температура воздуха в период отбора проб
колебалась от –6° днем до –10° ночью, темпера&
тура подледной воды составляла –1,2°. Толщина
льда достигала 490 мм. Глубина снежного покро&
ва не превышала 30 мм. Температура керна в
верхнем и нижнем слоях (от –3,0 до –3,2°) была
ниже, чем в среднем слое (от –1,8 до –2°). Соле&
ность подледной воды составляла 24,5‰.

Для анализа были отобраны керн льда и под&
ледная вода. Для удаления нано& и микропланк&
тона пробу подледной воды объемом 10 л про&
пускали через камеру обратной фильтрации, ос&
нащенную ядерным мембранным фильтром
(Объединенный институт ядерных исследова&
ний, г. Дубна) с диаметром пор 2 мкм. Получен&
ный фильтрат пропускали через картридж
Sterivex («Millipore, Durapore», США) с диамет&
ром пор 0,2 мкм, заполняли его лизирующим
раствором (50 мM Tris&HCl, 0,75 M сахарозы и
40 мM EDTA; pH 8,3), замораживали и хранили
в жидком азоте до дальнейшего анализа.

Керн льда, отобранный с помощью коронча&
того бура с внутренним диаметром 180 мм, дели&
ли на фрагменты высотой ~100 мм. Каждый
фрагмент был помещен в стерильный контей&
нер с добавлением предварительно отфильтро&
ванной и стерилизованной морской воды объе&
мом, составляющим ~30% от общего объема
пробы, для предотвращения разрушения орга&

низмов в результате осмотического стресса. Тая&
ние проходило в темном месте при 3–5° в тече&
ние 24 ч. Затем пробы растаявших фрагментов
льда объединяли. Полученную суммарную про&
бу проводили через этапы пробоподготовки,
описанные выше для подледной воды.

Выделение, амплификация и секвенирование
ДНК. Для выделения ДНК использовали набор
«Nucleospin Plant» («Macherey&Nagel», Герма&
ния). Амплификация была проведена с прайме&
рами на область V4 гена 18S рРНК: прямой –
EuF&V4 (5'&CCAGCASCCGCGGTAATWCC&3')
и обратный – picoR2 (5'&AKCCCCYAACTTTC&
GTTCTTGAT&3', специфичный для эукариоти&
ческих групп пикофитопланктона). Количество
ДНК в амплификационной смеси каждой про&
бы составляло ~10 нг. Для амплификации ис&
пользовали набор Encyclo Plus PCR Kit (ЗАО
«Евроген», Россия). Условия амплификации
следующие: начальная денатурация 94° – 3 мин;
28 циклов: 94° – 15 с, отжиг праймеров 64° – 15 с,
элонгация 72° – 30 с; заключительная элонгация
5 мин. Продукты амплификации были отделены
от праймеров препаративным электрофорезом в
1%&ном агарозном гелe c последующим выделе&
нием из агарозы с помощью набора MinElute
Gel Extraction Kit («Qiagen», США).

В результате амплификации были получены
ПЦР&продукты длиной не более 500 н.о. Очи&
щенные ПЦР&продукты использовали для при&
готовления библиотек (по одной для проб воды
и льда) для секвенирования на платформе
«Illumina» (США) с использованием набора реа&
гентов TruSeq Nano DNA («Illumina», США).
Эффективную концентрацию библиотек прове&
ряли с помощью количественной ПЦР с прай&
мерами I&qPCR&1.1 (5'&AATGATACGGCGAC&
CACCGAGAT&3') и I&qPCR&2.1 (5'&CAAGCAG&
AAGACGGCATACGA&3'), в качестве стандарта
использовали контрольную библиотеку PhiX
Control v3 («Illumina», США). Затем библиотеки
разводили до 12 пМ и секвенировали с по&
мощью набора Miseq Reagent Kit v.2 на секвена&
торе Illumina MiSeq («Illumina», США). Длина
прочтения составляла 250 н.о., чтение проводи&
ли с обоих концов фрагмента.

Идентификация операционных таксономичес8
ких единиц (ОТЕ), оценка таксономического сос8
тава. Полученные прямые и обратные прочте&
ния были объединены, отфильтрованы по качест&
ву и проверены на наличие химер при помощи
программного продукта MOTHUR [10]. Нукле&
отидные последовательности были проанализи&
рованы пакетом программ SILVAngs 1.2 [11], в
котором для выравнивания полученных прочте&
ний используется база нуклеотидных последо&
вательностей SINA v1.2.10 для ARB SVN (версия
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21008) [12], для кластеризации последователь&
ностей (порог 97%) – CD&HIT&est (version 3.1.2)
[13]. Классификация последовательностей про&
водилась при помощи BLASTn (version 2.2.30+)
со стандартными установками.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Общий анализ всех прочтений. Суммарное
число прочтений при секвенировании проб
подледной воды (планктона) и льда составило
67 167 нуклеотидных последовательностей (табл. 1).
В результате предварительной обработки (уда&
ления низкокачественных нуклеотидных после&
довательностей, адаптеров и химер) число ка&
чественных последовательностей составило в про&
бе воды 27%, в керне льда – 16% от общего чис&
ла прочтений. Кластеризация ОТЕ (порог 97%)
выявила в обеих пробах сходное число ОТЕ, од&
нако число таксонов разного ранга в пробах су&
щественно различалось. Доля неклассифициро&
ванных последовательностей составила в под&
ледной воде 5%, во льду – 10%.

Выявленные таксоны соответствовали не толь&
ко группам, включающим фотоавтотрофные ор&
ганизмы и традиционно относимые к водорос&
лям [14], но и высшим растениям (Embryophyta),
и исключительно гетеротрофным протистам.
Также выявлены организмы с неясным система&
тическим положением (incertae sedis).

Водоросли были представлены следующими
группами: Chloroplastida (Chlorophyta), Cryptophyta,
Haptophyta, Alveolata (Dinophyta), Rhizaria (Cer&

cozoa), Stramenopila (Bacillariophyta, Bolidophyceae,
Chrysophyceae, Dictyochophyceae, Xanthophyceae,
Pelagophyceae). Из гетеротрофных протистов об&
наружены Centrohelida, Opisthokonta, Ciliophora,
а также гетеротрофные протисты из группы стра&
менопилов MAST 1, 2, 3, 4, 6, 7, 8, 12, Labyrin&
thulomycоtа и Peronosporomycоtа.

Анализ всех последовательностей показыва&
ет, что наибольшее их количество соответствует
организмам супергруппы SAR (Stramenopila,
Alveolata, Rhizaria). Основная доля последова&
тельностей в подледной воде принадлежала
Stramenopila (43%) и Chloroplastida (23%), в то
время как во льду преобладали Rhizaria (27%), а
страменопилы оказались вторыми по числу
прочтений (24%).

Вклад последовательностей, относящихся к
водорослям, в их общее число в подледной воде
выше (88%), чем во льду (79%). Аналогично до&
ля выявленных ОТЕ водорослей в общем числе
идентифицированных ОТЕ выше в воде (83%),
чем во льду (71%). Вклад таксонов водорослей в
суммарное число таксонов в воде и во льду сос&
тавил 65 и 61% соответственно.

Анализ последовательностей, соответствующих
таксонам, традиционно относимым к водорослям.
Дальнейший анализ полученных результатов
был проведен только для таксонов, традицион&
но относимых к водорослям.

Отметим, что разные водоросли были иден&
тифицированы до таксонов разного ранга: рода
(87 таксонов), семейства (11 таксонов), порядка
(8 таксонов), класса (33 таксона), отдела (14 так&
сонов), надотдела (2 таксона). Всего идентифи&

Общее число последовательностей 

Число качественных последовательностей

Число неклассифицированных последовательностей

Общее число ОТЕ, выявленных после кластеризации (сходство 97%)

Число таксонов разного ранга

Последовательности таксонов, традиционно относимых к водорослям

Число последовательностей 

Число ОТЕ, выявленных после кластеризации (сходство 97%)

Число выявленных таксонов разного ранга 

Подледная вода

28 525

7653

395

3480

140

6728

2897

89

Лед

38 642

6232

624

3377

226

4902

2414

135

Таблица 1. Результаты молекулярно&генетического анализа проб подледной воды и льда, отобранных в марте 2014 г. в Кан&
далакшском заливе Белого моря
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цировано 155 надвидовых таксонов, из них в под&
ледной воде выявлено 89, а во льду – 135 таксо&
нов.

Число выявленных ОТЕ водорослей возрас&
тало с увеличением числа прочтений (рисунок).
Одни выявленные ОТЕ были представлены зна&
чительным числом прочтений (многочисленные
таксоны), тогда как другие таксоны – их еди&
ничным числом (редкие таксоны). Из общего
числа всех выявленных таксонов 69 (45%) встре&
чались как во льду, так и в подледной воде. Толь&
ко во льду выявлено 66 таксонов (43%), только в
воде – 20 таксонов (13%). Среди планктонных и
ледовых водорослей найдены представители
следующих отделов: Chlorophyta, Katablephari&
dophyta, Haptophyta, Dinophyta, Cercozoa, Bacil&
lariophyta, Cryptophyta и Ochrophyta (рисунок,
табл. 2). Выявлены также ОТЕ организмов с не&

ясным систематическим положением (Telonema
и Ebria), а также ОТЕ Alveolata, не идентифици&
руемые до более низкого таксономического ран&
га и, возможно, соответствующие водорослям,
входящим в эти группы. Наибольшим числом
последовательностей в планктоне были представ&
лены Ochrophyta и Chlorophyta (рисунок, а). Во
льду преобладали Cercozoa и Ochrophyta, много&
численными также были Chlorophyta и Crypto&
phyta (рисунок, б).

Отдел Chlorophyta был представлен классами
Mamiellophyceae (роды Micromonas, Bathycoccus,
Crustomastix, Mamiella, Ostreococcus), Chlorophyceae
(Chlamydomonas, Carteria), Pyramimonadophyceae
(Pyramimonas, Prasinoderma), Trebouxiophyceae
(Trebouxia, Nannochloris, Choricystis), Ulvophyceae
(Pseudendoclonium, Ulva, Capsosiphon, Protoderma).
Наибольшим числом ОТЕ (275 в планктоне и

Число прочтений (1) и выявленных ОТЕ (2) планктонных (а) и ледовых (б) водорослей

а
1

2

1

2

б



МЕТАГЕНОМИКА ПИКОВОДОРОСЛЕЙ БЕЛОГО МОРЯ

БИОХИМИЯ  том  80  вып.  11  2015

1735

149 во льду) был представлен род Micromonas.
Вторым по числу ОТЕ во льду оказался род
Pyramimonas (60), а в подледной воде – род
Chlamydomonas (65). Из обнаруженных родов
Chlorophyta такие роды, как Micromonas, Chori&
cystis, Crustomastix, Bathycoccus, Ostreococcus,

Pyramimonas и Nannochloris, имеют в своем сос&
таве виды, которые по размерам соответствуют
пикофракции.

Отдел Ochrophyta был представлен шестью
классами – Bolidophyceae, Chrysophyceae, Dic&
tyochophyceae, Phaeophyceae, Xanthophyceae и

Paraphysomonas

Pedinellales

Micromonas

Thecofilosea

Mamiellophyceae

Syndiniales

Imbricatea

Chrysophyceae

Bolidomonas

Остальные 80 таксонов

Paraphysomonas

Micromonas

Metopion

Gyromitus

Thecofilosea

Mamiellophyceae

Imbricatea

Chrysophyceae

Pedinellales

Goniomonas

Chlamydomonas

Bolidomonas

Pyramimonas

Cercozoa Novel Clade Gran&3

Cryptomonadales FV18&2G7

Glissomonadida

Perkinsidae

Syndiniales

Thaumatomonadidae

Ochromonas

Nitzschia

Hemiselmis

Nannochloris

Остальные 80 таксонов

Ochrophyta, Chrysophyceae

Ochrophyta, Dictyochophyceae

Chlorophyta, Mamiellophyceae

Cercozoa

Chlorophyta

Dinophyta, Syndiniophyceae

Cercozoa

Ochrophyta

Ochrophyta, Bolidophyceae

Ochrophyta, Chrysophyceae

Chlorophyta, Mamiellophyceae

Cercozoa

Cercozoa 

Cercozoa

Chlorophyta

Cercozoa

Ochrophyta

Ochrophyta, Dictyochophyceae

Cryptophyta

Chlorophyta, Chlorophyceae

Ochrophyta, Bolidophyceae

Chlorophyta, Pyramimonadophyceae

Cercozoa

Cryptophyta

Cercozoa 

Dinophyta, Perkinsea

Dinophyta, Syndiniophyceae

Cercozoa

Ochrophyta, Chrysophyceae

Bacillariophyta, Bacillariophyceae

Cryptophyta

Chlorophyta, Trebouxiophyceae

%

21

14

13

11

9

4

4

2

2

20

11

7

7

6

6

5

4

4

3

3

3

2

2

2

2

2

2

2

2

2

1

1

1

20

Таблица 2. Относительный вклад прочтений последовательностей различных таксонов в общее число последовательнос&
тей в подледной воде и во льду

Таксон

Примечание. Систематика приведена согласно AlgaeBase (http://www.algaebase.org; searched on 01 June 2015) за исключе&
нием родов с противоречивым таксономическим положением: Gyromitus и Metopion – по работам Вилезич с соавт. [15] и
Басс и Кавальер&Смит [16] соответственно.

В подледной воде

Во льду
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Pelagophyceae. Из класса Bolidophyceae выявлен
один род Bolidomonas, включающий только два
вида – B. mediterranea и B. pacifica. Размеры кле&
ток обоих видов не превышают 1,7 мкм [17], что
соответствует пикофракции.

В классе Chrysophyceae было выявлено 16 так&
сонов, шесть из них были идентифицированы до
рода: Phaeoplaca, Spumella, Uroglena, Epipyxis,
Ochromonas и Paraphysomonas. Представители
этих родов не попадают в размерную группу пи&
ководорослей. Основной вклад в общее число
ОТЕ Chrysophyceae как в воде, так и во льду вно&
сили ОТЕ рода Paraphysomonas – 82 и 57% соот&
ветственно. Представители рода Paraphysomonas
являются гетеротрофными нанофлагеллятами.

Класс Dictyochophyceae был представлен од&
ной ОТЕ, идентифицированной на уровне по&
рядка Pedinellales, и тремя ОТЕ, идентифициро&
ванными на уровне рода – Pedinella, Pseudope&
dinella и Pteridomonas. Число ОТЕ, идентифици&
рованных на уровне порядка Pedinellales, было
существенным и составляло почти 90% в под&
ледной воде и 86% во льду от общего числа ОТЕ
Dictyochophyceae. Очевидно, что такая большая
доля этих организмов связана с идентификаци&
ей на уровне высокого таксономического ранга. 

Класс Pelagophyceae был представлен тремя
таксонами, один из которых определен до рода –
Ankylochrysis. Этот род имеет в своем составе
только один вид – A. lutea, размеры клеток кото&
рого превышают 2 мкм [18].

Класс Phaeophyceae, объединяющий макро&
водоросли, был представлен одной ОТЕ рода
Halothrix и выявлен только в подледной воде.
Наличие ОТЕ бурых водорослей, очевидно,
обусловлено присутствием в воде половых про&
дуктов макрофита.

Класс Xanthophyceae был представлен одной
ОТЕ рода Trachydiscus, выявленной только в
подледной воде.

Отдел Cryptophyta был представлен пятью
таксонами разного ранга, три из которых опре&
делены до рода – Hemiselmis, Goniomonas и
Rhodomonas. Ни один из этих родов не имеет
представителей с размерами клеток �2 мкм.
Кроме того, выявлены ОТЕ более высокого так&
сономического ранга – порядка Cryptomona&
dales и ОТЕ организмов, относящихся к группе
Cryptomonadales FV18&2G7. Судить о размерах
представителей этих групп не представляется
возможным.

Отдел Katablepharidophyta был представлен
классом Katablepharidophyceae. Выявлены ОТЕ
двух родов – Katablepharis и Leucocryptos. Род
Leucocryptos обнаружен только во льду, а род
Katablepharis – и в воде, и во льду. Число выяв&
ленных ОТЕ обоих родов не превышало двух.

Отдел Haptophyta был представлен девятью
таксонами, принадлежащими к двум классам: Pav&
lovophyceae и Coccolithophyceae. Восемь из них
определены до рода – Pavlova, Dicrateria, Syracos&
phaera, Emiliania, Isochrysis, Phaeocystis, Chrysochro&
mulina и Chrysoculter. Наибольшее число выяв&
ленных ОТЕ в подледной воде соответствовало
роду Dicrateria – 83% от общего числа ОТЕ гап&
тофитовых водорослей. Во льду большая часть
ОТЕ принадлежала роду Pavlova – 31% от обще&
го числа ОТЕ отдела Haptophyta. Оба рода име&
ют в своем составе пикопланктонные формы.

Отдел Dinophyta был представлен 32 таксо&
нами разного ранга, относящимися к трем клас&
сам: Dinophyceae, Perkinsea и Syndiniophyceae,
16 из них определены до рода. Число выявлен&
ных таксонов в подледной воде (15) было ниже,
чем во льду (26). Таксоны класса Dinophyceae
были представлены в основном единичными
ОТЕ, как во льду, так и в воде. Род Polarella
представлен только одним известным видом
P. gracialis, размеры клеток которого превышают
2 мкм. В целом в настоящее время неизвестны
представители свободноживущих динофлагеллят
с размерами клеток, не превышающими 2 мкм
[19]. Представители классов Perkinsea и Syndi&
niophyceae являются паразитами простейших,
беспозвоночных, а также других динофлагеллят.
Так, например, выявлен род Parvilucifera, в сос&
тав которого входит один вид Р. sinerae, являю&
щийся паразитом динофлагеллят из родов
Alexandrium, Dinophysis, Gymnodinium, Gyrodinium,
Heterocapsa и многих других. Зооспоры Р. sinerae
по своему размеру попадают в пикофракцию
[20]. Доля ОТЕ класса Syndiniophyceae в общем
числе ОТЕ типа Dinophyta была выше в подлед&
ной воде (78%), чем во льду (28%).

Отдел Cercozoa был представлен 39 таксона&
ми, из которых 14 определены до рода. Выявлены
представители классов Sarcomonadea, Proteo&
myxidea, Thecofilosea, Chlorarachnea (Chlorara&
chniophyta) и Imbricatea. В подледной воде ОТЕ
класса Chlorarachnea не выявлены, а во льду бы&
ли встречены в единичном экземпляре. Наи&
большая доля Cercozoa во льду (41%) относи&
лась к классу Imbricatea.

Отдел Bacillariophyta был представлен в об&
щей сложности 14 таксонами, из которых во&
семь относились к классу Bacillariophyceae и че&
тыре – к классу Mediophyceae. В подледной во&
де выявлено всего два таксона, относящихся к
родам Cylindrotheca и Thalassiosira и представ&
ленных единичными ОТЕ. Во льду преобладали
представители родов Navicula, Nitzschia и Attheya,
которые имеют в своем составе клетки с шири&
ной створки ~2 мкм, однако другие линейные
размеры клеток превышают эту величину.
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В составе ледового сообщества также выяв&
лены ОТЕ родов Telonema и Ebria (incertae sedis),
в то время как в планктоне ОТЕ рода Ebria не
обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Представленные в работе данные являются
результатами метагеномного анализа, впервые
проведенного с пробами подледной воды и льда
Белого моря. Выявленное нами общее число
ОТЕ в пробах льда и воды сопоставимо с резуль&
татами, полученными для вод центрального
Арктического бассейна [21], где число выявлен&
ных ОТЕ на разных станциях колебалось от 164
до 3126.

Получены первые сведения о таксономичес&
ком разнообразии эукариотических пиководо&
рослей планктона и сезонного льда моря, соче&
тающего черты водоема умеренной зоны и арк&
тических шельфовых морей, что актуально в
свете наблюдаемых изменений морских экосис&
тем Арктики под влиянием климатического
тренда [22]. В частности, возможно изменение
видового состава всех размерных групп фито&
планктона, включая пикоформы, за счет проник&
новения в Арктику водорослей умеренных вод и
исчезновения арктических эндемиков [23, 24].
Также прогнозируется возрастание роли пико&
форм в создании первичной продукции и увели&
чение доли мельчайших фотоавтотрофов в сум&
марном обилии фитопланктона [4, 5]. Немало&
важным является и то, что миксотрофные и ге&
теротрофные пикоэукариоты играют сущест&
венную роль в функционировании микробной
пищевой петли [3, 6]. Размерный спектр пер&
вичных продуцентов существенно влияет на
структуру пищевых сетей в пелагиали и во льду,
на поток взвешенного органического вещества на
дно [25]. Соответственно, изменение генетичес&
кого разнообразия, абсолютного и относитель&
ного обилия мельчайших продуцентов скажется
на функционировании арктических экосистем в
целом [26]. С этой точки зрения полученные
данные могут рассматриваться в качестве осно&
вы для дальнейших исследований мельчайших
фотоавтотрофов в российской Арктике. Ранее
нами были получены количественные оценки
обилия пиководорослей и пикоцианобактерий в
планктоне и льду Белого моря [27, 28], однако
сведения о таксономическом составе пикоэука&
риот до настоящего времени отсутствовали.

Методические аспекты. При оценке как так&
сономического состава, так и обилия и функци&
ональных характеристик пиководорослей край&
не важен выбор верхнего размерного предела. К

настоящему времени единого подхода к размер&
ному диапазону пикоформ не существует. Ряд
авторов, следуя классификации, предложенной
еще в 1978 г. [1], к пикофракции относят водо&
росли и цианобактерии с размерами клеток не
более 2 мкм. В более поздних работах верхняя
граница увеличена до 3 мкм [2] или даже 5 мкм
[3, 29]. К тому же существуют виды с «погранич&
ными» размерами. В популяции одного вида
часть клеток меньших размеров может попадать
в пикофракцию, а часть – выходить за ее преде&
лы. Это же касается и видов, образующих коло&
нии. Размер колонии, как правило, превышает
верхнюю границу для пикоформ, тогда как от&
дельные клетки вполне соответствуют пикофрак&
ции, например, диатомовые водоросли рода
Skeletonema. 

Нами в качестве верхней границы пикофрак&
ции был выбран размер 2 мкм. Полученные ре&
зультаты свидетельствуют о том, что, несмотря
на фильтрационное фракционирование проб,
значительная часть выявленных ОТЕ соответ&
ствует организмам, чьи размеры превышают
2–3 мкм. Такая картина отмечалась и в других
работах с использованием дробной фильтрации
и обусловлена как разрушением нежных форм
даже при самой мягкой фильтрации, так и при&
сутствием пула растворенной ДНК разных раз&
мерных групп организмов [30, 31].

В исследованных пробах воды и льда поми&
мо водорослей были выявлены ОТЕ высших
растений (<1%). Их присутствие в морской воде
отмечается довольно часто и обусловлено поступ&
лением спор и пыльцы растений из наземных
экосистем [32].

Помимо водорослей также были выявлены
ОТЕ гетеротрофных протистов Centrohelida,
Opisthokonta, Ciliophora, Rhizaria, Stramenopila
(MAST 1, 2, 3, 4, 6, 7, 8, 12, Labyrinthulomycоtа и
Peronosporomycоtа). Их доля была существенна
в общем числе выявленных ОТЕ (34% в воде и
38% во льду).

Таксономический состав пикофитоэукариот.
Как уже отмечалось выше, на оценку таксоно&
мического состава и числа таксонов пиководо&
рослей существенно влияет выбор верхнего раз&
мерного предела. При установлении 2 мкм в ка&
честве верхней границы пикофракции в состав
фотоавтотрофных пикоэукариот планктона и
льда Белого моря войдут представители не ме&
нее шести родов, три из которых относятся к зе&
леным водорослям (Chlorophyta): Ostreococcus,
Bathycoccus, Micromonas. Пикофитоэукариоты из
других отделов представлены Bolidomonas spp.
(Bolidophyceae, Ochrophyta), Dicrateria spp. (Coc&
colithophyceae, Haptophyta) и Thalassiosira spp.
(Bacillariophyta).
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Полученные результаты дают первое представ&
ление о составе пиководорослей в планктоне и
во льду Белого моря. Метагеномный анализ вы&
явил довольно высокое таксономическое разно&
образие пикоавтотрофов. Подчеркнем, что ис&
следования были проведены в весенний период
и только на одной станции. Для планктонных и
ледовых пикоавтотрофов характерна выражен&
ная пространственно&временная изменчивость
состава и обилия [5, 29, 33–35]. Для полной
оценки таксономического состава пикоавтотро&
фов необходимы исследования с использовани&
ем молекулярных методов в другие периоды и в
других районах акватории моря.

Новые для Белого моря таксоны нано8 и мик8
роводорослей. Еще один важный результат про&
веденных исследований – выявление новых для
Белого моря таксонов нано& и микроводорос&
лей. Список планктонных водорослей Белого
моря насчитывает 500 видов, ледовых – 413 ви&
дов [36, 37]. На основе метагеномного анализа
выявлены ОТЕ родов, ранее в море не отмечав&
шиеся. Из Dinophyta новыми являются роды
Azadinium, Erythropsidinium, Lepidodinium, Chytrio&
dinium; из Chlorophyta – Mamiella, Prasinoderma,
Pseudendoclonium, Trebouxia; из Cryptophyta –

Goniomonas; из Dictyochophyceae – Pedinella,
Pseudopedinella, Pteridomonas; из Haptophyta –
Pavlova, Dicrateria, Chrysoculter, Isochrysis, Syraco&
sphaera, из Chrysophyceae – Phaeoplaca, Spumella,
Uroglena, Epipyxis, Paraphysomonas. Род Paraphy&
somonas был представлен наибольшим числом
последовательностей, как во льду, так и в планк&
тоне. Значительная часть таксонов была пред&
ставлена небольшим числом последовательнос&
тей, что говорит о редкости этих таксонов. Так, в
подледной воде 80 из 89 таксонов, а во льду 112
из 135 давали всего 20% всех прочтений. Выяв&
ление редких таксонов – очевидное достоин&
ство метагеномного анализа. Обнаруженные в
единичных экземплярах таксоны могут играть
существенную роль в функционировании сооб&
ществ. Они служат неисчерпаемым источником
(депозитарием) генетического разнообразия
планктонных и ледовых сообществ. Некоторые
из редких таксонов могут стать многочисленны&
ми или даже доминирующими при изменении
климата или возрастании антропогенной нагруз&
ки на морские экосистемы [38].

Работа выполнена при поддержке РНФ
(грант 14&50&00029).
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Picoalgae (defined as cells smaller than 2–3 μm) compose of a wide diversity of taxonomic groups. They are an impor&
tant constituent of the marine plankton and ice biota and perform essential ecological role in biogeochemical cycles.
Despite their importance, the true extent of their diversity has only recently been uncovered by molecular surveys. No
study on diversity of picoeukaryotes has been conducted so far in the White Sea – a unique marine environment that
combined features of temperate and arctic seas. Here, we investigated the taxonomic composition of eukaryotic
picoalgae in ice and under ice water at one station located in Kandalaksha Bay of the White Sea. We applied metage&
nomic survey using Illumina sequencing. Eight main algae phyla, namely, Chlorophyta, Katablepharidophyta,
Haptophyta, Dinophyta, Cercozoa, Bacillariophyta, Cryptophyta and Ochrophyta were identified. The genera
Paraphysomonas and Micromonas, and order Pedinellales were the most numerous in plankton, genera
Paraphysomonas, Micromonas and Metopion – in ice. Number of «rare» phylotypes in under ice water was 80, in ice – 112.
Some taxa of nano& and microalgae were identified for the first time in the White Sea phytoplankton. Our data pro&
vide a base for further research of tiny phototrophs in Russian Arctic.

Key words: seasonal ice, under ice plankton, picoalgae, NGS, metagenomic survey, the White Sea


