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ПРЕДИСЛОВИЕ 
 

Масштабы антропогенного воздействия, достигшие к концу ХХ века 
размеров, соизмеримых с природными геохимическими процессами, 
существенно нарушают естественные круговороты веществ и потоки 
энергии. Все изменения, связанные с поступлением органических и 
биогенных веществ в гидросферу, создают условия для развития 
глобального процесса антропогенного эвтрофирования, вызывающего 
радикальные перестройки водных экосистем. К глубоким экологическим 
последствиям приводит зарегулирование стока рек, способствующее 
изменению гидрофизических, химических свойств их вод и 
преобразованию биологических сообществ. Глобализация, повышение 
объемов транспортных перевозок и изменение среды обитания водных 
организмов под воздействием климатических и антропогенных факторов 
увеличивают масштабы и скорость проникновения чужеродных видов в 
несвойственные им ранее местообитания. Это приводит к изменениям в 
разнообразии аборигенной флоры и фауны, структуре сообществ, 
трофических взаимодействиях их компонентов и в итоге к изменению 
продуктивности водных экосистем. Для разработки подходов, методов 
рационального природопользования и критериев оценки состояния водных 
ресурсов необходимо в первую очередь представлять реакцию биоты 
водных экосистем на воздействие различных факторов окружающей 
среды. Ее главную автотрофную составляющую представляет 
фитопланктон, преобразующий в процессе фотосинтеза неорганические 
соединения в высокоэнергетические органические вещества. Продукты 
фотосинтеза вовлекаются в трофические цепи, круговорот веществ и 
потоки энергии, участвуя при этом в преобразовании собственной среды 
обитания планктонных водорослей. Поэтому изучение изменения 
таксономического состава и структурных характеристик фитопланктона, 
как важнейшего биологического компонента водной среды, – основа в 
познании закономерностей формирования структурно-функциональной 
организации водных экосистем в целом. 

Волжский бассейн – важнейший экономический, культурный и 
исторический регион России. Интенсивная хозяйственная деятельность 
человека оказывает мощное антропогенное воздействие на экологическое 
состояние его водных ресурсов. Серьезные экологические последствия 
вызвало гидростроительство на Волге, продолжавшееся сто с лишним лет 
(с 1843 по 1981 гг.), которое превратило ее в каскад водохранилищ. 
Изменение климата повлекло за собой увеличение стока европейских рек, 
в том числе и Волги, и начало новой трансгрессии Каспийского моря в 
1978 г.   

Исследования состава флоры и альгоценозов планктона Волги имеют 
более чем 100 – летнюю историю и были начаты еще в начале ХХ столетия 
с организацией первой в Европе речной биологической станции 
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(Волжской) в Саратове и открытием ихтиологической лаборатории в 
Астрахани. Неоценимый вклад в альгологические исследования этого 
периода внесли первые обобщения о составе и обилии фитопланктона 
Волги, сделанные А.Л. Бенингом (1928), автором первой монографии по 
Волге, а в дальнейшем – И.А. Киселевым (1948). В начале второй 
половины ХХ в., после создания на берегу Рыбинского водохранилища 
Института биологии водохранилищ АН СССР, в последствии Института 
биологии внутренних вод РАН (далее ИБВВ РАН), и его Куйбышевской 
биологической станции, преобразованной в дальнейшем в Институт 
экологии волжского бассейна РАН, исследования фитопланктона 
приобрели масштабный характер как по всей Волге, так и на водоемах и 
водотоках ее бассейна. Они были направлены на решение не только 
важнейших региональных задач, но и общих проблем в области 
систематики, флористики и экологии пресноводного фитопланктона. В 
этот период к исследованиям присоединились сотрудники ГосНИОРХ и 
его различных отделений в крупных поволжских городах, Горьковского, в 
последствии Нижегородского госуниверситета, и ряд других организаций. 
Результаты этих исследований отражены в многочисленных научных 
публикациях. Крупнейшим событием того времени было издание в 1978 г. 
монографии «Волга и ее жизнь», которая была переиздана в несколько 
измененном варианте за рубежом в 1979 г. «The River Volga and its Life». В 
главе «Водоросли» была представлена краткая история изучения 
фитопланктона каждого волжского водохранилища и трассы строящегося 
Чебоксарского, а также характеристика фитопланктона и анализ 
сапробности вод волжского каскада по его индикаторным видам на 
основании данных, полученных в 13-ти маршрутных рейсах, проводимых 
по всей Волге ИБВВ РАН в 1969–1975 гг.. Это был период подъема 
гидробиологических исследований на Волге. Практически в эти же годы, в 
1973–1975 гг., сотрудниками ГосНИОРХ было проведено 4 сквозных рейса 
от Верхней до Нижней Волги. Результаты этих экспедиций были 
опубликованы в виде монографии по фитопланктону Волги (Лаврентьева, 
1977). Последние подобные исследования по всему каскаду, хотя и в 
несколько сокращенном варианте (6 рейсов), ИБВВ РАН удалось 
повторить в 1989–1991 гг. Эти данные были использованы в главе Volga 
River Basin в книге «Rivers of Europe», вышедшей за рубежом в 2009 г. В 
1994–2003 гг. Институт экологии волжского бассейна РАН организовал 
издание серии книг «Фитопланктон Волги» с привлечением специалистов 
из ИБВВ РАН, Нижегородского государственного университета и 
Саратовского отделения ГосНИОРХ (Охапкин, 1994; Герасимова, 1996; 
Охапкин и др., 1997; Экология фитопланктона …, 1999; Попченко, 2001; 
Паутова, Номоконова, 2001; Фитопланктон Нижней Волги. …, 2003). Это 
стало значительным событием в изучении фитопланктона волжских 
водохранилищ, так как каждая книга из этой серии представляла 
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определенный этап обобщения имеющихся данных по каждому 
водохранилищу. Автор принимала участие в издании 2-х книг из этой 
серии, посвященных Горьковскому и Рыбинскому водохранилищам. В этот 
же период ИБВВ РАН выпускает несколько коллективных монографий по 
водохранилищам Верхней Волги, в которых неизменно присутствовали 
разделы и по фитопланктону: Современное состояние экосистемы 
Рыбинского..., 1993; Современная экологическая ситуация..., 2000; 
Экологические проблемы Верхней..., 2001; Современное состояние 
экосистемы Шекснинского..., 2002, в опубликовании которых автор 
принимала также непосредственное участие.  

В настоящее время назрела необходимость проведения 
сравнительного анализа фитопланктона волжских водохранилищ, 
выявления широтно-зональных и сукцессионных трендов в динамике его 
структурных характеристик под влиянием различных природных и 
антропогенных факторов. В монографии, предлагаемой читателю, сделана 
попытка на основании обобщения огромного фактического материала, 
полученного автором или под его руководством на протяжении около 40 
лет исследований, выявить закономерности формирования разнообразия и 
структуры планктонных альгоценозов крупнейших равнинных 
водохранилищ волжского бассейна, расположенных в различных 
природно-климатических зонах, во времени и пространстве. Для ее 
осуществления были поставлены следующие задачи: 

1. Провести сравнительный таксономический и эколого-
географический анализ флор планктона крупных водохранилищ. 

2.  Изучить динамику пространственно-временного изменения 
флористических и ценотических показателей фитопланктона в 
водохранилищах. 

3. Оценить влияние различных зональных и азональных факторов на 
формирование флоры и структуры альгоценозов планктона 
водохранилищ. 

К анализу были также привлечены многолетние данные, полученные в 
стандартных рейсах по Рыбинскому водохранилищу с 1954 по 1977 гг., в 
которых исследования проводились под руководством К.А. Гусевой – 
основоположницы альгологических исследований в ИБВВ РАН, и 
известного российского альголога Г.В. Кузьмина, стоявшего у истоков 
развития систематического и флористического направлений исследования 
водорослей в Институте. Неоценимый вклад в обработку этих многолетних 
материалов внес А.Л. Ильинский. Во всех архивных материалах автором 
проведена ревизия видового состава, произведены перерасчеты и внесены 
исправления, для чего потребовалось несколько лет интенсивного и 
напряженного труда.  

Многолетние исследования фитопланктона на стандартных станциях 
Рыбинского водохранилища были продолжены автором в 1978–1982 гг. 
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после завершения работ в прибрежной зоне Волжского плеса в 1974–1975 
гг. (Корнева, 1983) и на Шекснинском водохранилище и озерах Северо-
Двинской водной системы в 1976–1977 гг. (Корнева, 1989 а, б). 
Одновременно это сопровождалось изучением распределения 
фитопланктона по акватории всего водохранилища с учетом 
Шекснинского и Моложского плесов. Начиная с 1982 г., изучение 
фитопланктона Рыбинского водохранилища в стандартных рейсах были 
продолжены И.В. Митропольской. Наличие этого бесценного материала, 
собранного по единой методике и приблизительно с одинаковым 
интервалом времени, позволило выявить основные закономерности в 
многолетней динамике структурных компонентов и характеристик 
фитопланктона одного из крупнейших водохранилищ Волги. В настоящее 
время это уникальный источник фактических натурных наблюдений, 
позволяющий достоверно интерпретировать и прогнозировать состояние 
искусственных водных экосистем, а также исследовать экологическую 
эволюцию их сообществ.  

Значительный вклад в изучение пространственной структуры 
фитопланктона внесли детальные исследования сезонной динамики 
вертикального распределения планктонных водорослей в течение полного 
годового цикла с учетом и подледного периода в 1978–1979 гг. на 
отдельной глубоководной станции Главного плеса Рыбинского 
водохранилища и исследования распределения фитопланктона по всей его 
акватории летом 1989 г. на 76 станциях, охватывающих как 4 плеса, так и 
мелководные участки водоема (Корнева, 1993). Последние исследования 
были продолжены, начиная с 1995 г., после завершения работ в 
маршрутных экспедициях по всей Волге в 1989–1991 гг. и сезонного 
изучения фитопланктона Горьковского водохранилища на 15 разрезах в 
1992 г., но уже не в таком объеме, и проводятся до сих пор с участием В.В. 
Соловьевой. Не оставались без внимания и другие водохранилища Волги, 
на которых исследования проводились, начиная с 1995 г., и продолжаются 
до сих пор, но, к сожалению, в отсутствии регулярных сезонных 
наблюдений из-за недостаточности финансирования. Детальное описание 
сроков и места отбора проб представлено в методической части работы. 

Автор выражает свою глубокую признательность всем сотрудникам 
Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина, совместные 
полевые и лабораторные исследования с которыми внесли неоценимый 
вклад в выполнение данной работы на разных ее этапах, особенно В.В. 
Соловьевой, С.И. Генкалу, Н.М. Минеевой, А.С. Литвинову, Ю.В. 
Слынько, Ю.В. Герасимову, Е.С. Гусеву, О.С. Макаровой, А.С. 
Куликовской, С.В. Кузьмичевой, бывшим студенткам Пермского 
государственного университета Л.М. Кочевой, Е.П. Чудиновой, Е.М. 
Батовой, Казанского университета – Н.П Захаровой, Нижегородского 
(Горьковского) университета – М.И Лямаевой, участвовавших в обработке 
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проб фитопланктона Рыбинского, Иваньковского и Угличского 
водохранилищ в 1978 – 1982 гг. для выполнения квалификационных работ, 
а также сотрудникам лаборатории гидрологии и гидрохимии ИБВВ РАН, 
выполнявших химические анализы воды, командам экспедиционного 
флота ИБВВ РАН за помощь в сборе полевого материала, И.С. 
Трифоновой и Т.М. Михеевой за рецензирование книги и ценные 
замечания. 

Исследования на различных этапах были выполнены в рамках 
Программ фундаментальных исследований Отделения биологических наук 
РАН и частично при финансовой поддержке Российского фонда 
фундаментальных исследований (проекты № 93-04-20886-а, 97-04-63008-к; 
98-04-63100-к; 01-04-48542-а; 04-05-64954-а, 05-04-63024-к, 07-04-00370-а, 
11-05-01067-а), а также в рамках ГНТП «Биологическое разнообразие», 
НТП «Исследования и разработки по приоритетным направлениям 
развития науки и техники на 2002–2006 гг., блок 2 «Поисково-прикладные 
исследования и разработки», раздел «Технологии живых систем», 
подраздел «Биология» (контракты № 43.073.1.1.1507 от 31.01.2002 г. и № 
02.435.11.4003 от 13.05.2005 г.).  

Автор надеется, что изучение трансформаций структурной 
организации основного автотрофного звена планктонного сообщества в 
водохранилищах волжского бассейна под воздействием различных 
антропогенных и природных факторов будет способствовать дальнейшему 
развитию представлений о закономерностях формирования флоры и 
фитопланктоценозов крупных рек и водохранилищ, а также теорий 
экологической сукцессии и эвтрофирования.  
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ГЛАВА 1. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
 

Работа основана на результатах, полученных в 1976–2006 гг. на девяти 
водохранилищах волжского бассейна: Шекснинском, Угличском, Иваньков-
ском, Рыбинском, Горьковском, Чебоксарском, Куйбышевском, Саратов-
ском и Волгоградском. (рис. 1). К анализу привлечены архивные данные ла-
боратории альгологии Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папа-
нина РАН, полученные в 1954–1977 гг. в стандартных рейсах на Рыбинском 
водохранилище, выполненных под руководством К.А. Гусевой и Г.В. Кузь-
мина, переработанные автором (ревизия видового состава, перерасчет сред-
них величин численности, биомассы, объемов клеток, показателей разнооб-
разия и т.п.). На Рыбинском водохранилище в 1954–1979 гг. отбор проб фи-
топланктона осуществляли с интервалом 2 недели с мая по октябрь на 6-ти 
стандартных станциях (рис. 2). В 1981–2014 гг. исследования проводили по 
расширенной сетке станций (11 – 22) (рис. 2 и 3), летом 1986 г. – на 3-х раз-
резах, осуществленных на двух судах одновременно, каждый из которых 
насчитывал 8–10 станций (рис. 4), летом 1989 г. – на 76 станциях (рис. 2). 
Таким образом, была охвачена вся акватория Рыбинского водохранилища: 
озерный, речные плесы и прибрежные мелководья. Обычно пробы собирали 
в летне-осенний, иногда и в весенний период, а в 1981–1982 гг. – с интерва-
лом 2 недели с мая по октябрь. На Шекснинском водохранилище отбор 
проб осуществляли ежемесячно с мая по октябрь в 1976–1977 гг. и весной-
летом 1994–1995 гг. (рис. 5). Ежемесячные наблюдения с мая по октябрь 
проводили в 1978 г. на Иваньковском и Угличском водохранилищах (рис. 6 
и 8). Исследования на этих водохранилищах были продолжены в 1989 – 
2004 гг. Летом 1995 г. на Иваньковском водохранилище – по расширенной 
сетке (> 20) станций (рис. 7). В 1989–1991 гг. материал собирался в шести 
сквозных рейсах по всему каскаду водохранилищ и не зарегулированной 
части Нижней Волги весной, летом и осенью (рис. 9). В августе 1990 г. на 
Волгоградском водохранилище – дополнительно на разрезах и прибрежных 
мелководьях (29 станций) (рис. 10). На Горьковском водохранилище – с 
1989 по 2005 гг., а в мае, июле и августе 1992 г. в речной части Горьковско-
го водохранилища дополнительно на >10 разрезах (рис. 11). В целом с 1992 
по 2006 г. исследования проводились весной, летом и осенью в основном на 
русловых и открытых участках водохранилищ Верхней и Средней Волги, 
иногда в прибрежных мелководьях и заливах. 

Отбор проб фитопланктона выполняли в основном метровым батомет-
ром системы Элгморка объемом 4 л последовательно с каждого метрового 
горизонта от поверхности до дна. Пробы воды концентрировали путем 
прямой фильтрации при слабом давлении поочередно через мембранные 
фильтры с диаметром пор 3 – 5 мкм, а затем – 1.2 – 1.5 мкм. Консервацию 
водорослей осуществляли раствором Люголя с добавлением формалина и 
ледяной уксусной кислоты (Методика…, 1975). Учет численности клеток 
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Рис. 1. Карта – схема района исследования. 
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Рис. 2. Схема расположения станций на Рыбинском водохранилище  

в 1954 – 1989 гг.. 
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Рис. 3. Схема расположения станций на Рыбинском водохранилище  

в 1995–2014 гг. 
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Рис. 4. Схема расположения станций на Рыбинском водохранилище  

в августе 1986 г. 
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Рис. 5. Схема расположения станций на Шекснинском водохранилище  

в 1976–1977, 1994–1995 гг. 

 
Рис. 6. Схема расположения станций на Иваньковском водохранилище  

в 1978–2003 гг. 
Сокращения: КиМ – канал им. Москвы, М-з – Мошковичский залив, БК-з – 
Б. Корчевский залив, К – Коровино, Ф – Федоровское. 

14



 

 
 

 
Рис. 7. Схема расположения станций наблюдения на Иваньковском  
водохранилище в августе 1995 г. Сокращения те же, что на рис. 6. 

 
 
 

 
 
 

Рис. 8. Схема расположения станций на Угличском водохранилище  
в 1978 г. (1), 1989–2004 гг. (2). 
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Рис. 9. Схема расположения станций на волжских водохранилищах и  
не зарегулированной части Нижней Волги в 1989–1991 гг. 
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Рис. 10. Схема расположения станций на Волгоградском водохранилище  

в августе 1990 г.. Линии  разрезы. 
 

 
Рис. 11. Схема расположения станций на Горьковском водохранилище  

в 1989 – 2005 гг. Линии – разрезы в 1992 г. 
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водорослей проводили под световым микроскопами МБР – 3, МББ – 1а и 
МБИ – 11 в счетной камере «Учинская – 2» объемом 0.01 или 0.02 мл (Кор-
нева, 1993). Биомассу фитопланктона оценивали обычным счетно-весовым 
методом. Таксономический состав диатомовых определяли главным обра-
зом под световым микроскопом МББ-1А в постоянных препаратах, приго-
товленных с применением анилиноформальдегидной смолы (Эльяшев, 
1957), с использованием масляной иммерсии. Таксономическую принад-
лежность некоторых диатомовых водорослей уточняли в ТЭМ и СЭМ. Под-
готовку диатомовых водорослей для световой и электронной микроскопии 
осуществляли методом холодного сжигания (Методика…, 1975).  

К категории доминирующих относили виды, составляющие ≥10% от 
суммарной численности и биомассы фитопланктона. Для оценки ценоти-
ческой структуры альгоценозов использовали индексы разнообразия H 
(Шеннона,), выравненности E (Пиелу), доминирования S (Симпсона) 
(Одум, 1986; Мэгарран, 1992), рассчитанные как по численности (Hn,, En, Sn 

), так и по биомассе (Hb, Eb, Sb) отдельных видов фитопланктона, и удель-
ное богатство (n) – число таксонов рангом ниже рода в единице объема во-
ды (в пробе). Степень сходства (различия) флор и альгоценозов оценива-
лась с помощью эвклидового расстояния или индексов Сёренсена и Сёрен-
сена-Чекановского, использованных для кластерного анализа (Песенко, 
1982; Ким и др., 1989). Статистический анализ данных и построение диа-
грамм проводили с использованием стандартных программ для персональ-
ного компьютера. В отдельных случаях дендрограмма сходства построена 
методом В.Л. Андреева (1980). 

Таксономическая принадлежность водорослей определялась по: Опре-
делитель пресноводных водорослей СССР (Забелина и др., 1951; Голлербах 
и др., 1953; Киселев, 1954; Матвиенко, 1954; Попова, 1955; Дедусенко-
Щеголева и др., 1959; Дедусенко-Щеголева и др., 1962, Паламарь-
Мордвинцева, 1982; Мошкова, Голлербах, 1986), Визначник прiсноводних 
водоростей Украiнськоi РСР (Матвiєнко, 1965; Кондратьєва, 1968; 
Матвiєнко, Догадiна, 1978; Матвiєнко, Литвиненко, 1977; Паламар-
Мордвинцева, 1984, 1986), а также – Коссинская, 1960; Асаул, 1975; Царен-
ко, 1990; Крахмальный, 2001; Cleve-Euler, 1951–1953, 1955; Patrick, Reimer, 
1966; Starmach, 1966, 1968, 1974, 1980, 1983, 1985; Hindak, 1977, 1980, 1984, 
1988, 1990, 2000; Förster, 1982; Caljon, 1983; Ettl, 1983; Komárek, Fott, 1983; 
Asmund, Kristiansen, 1986; Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991 a, б; 
Ettl, Gartner, 1988; Popovský, Pfiester, 1990; Uherkovich, 1995; Komárek, 
Anagnostidis, 1999, 2005. Отделы водорослей в аннотированном списке 
(Приложение) расположены согласно классификации, принятой в справоч-
нике "Водоросли" (Вассер и др., 1989), которая представляет собой транс-
формированную систему М.М. Голлербаха (1977) с учетом выделения крип-
тофитовых, динофитовых и рафидофитовых в самостоятельные отделы. На-
звание и расположение порядков диатомовых водорослей дается согласно 



 

классификации, предложенной в издании «Диатомовые водоросли СССР» 
(1988). Расположение порядков золотистых водорослей приводится в соот-
ветствии с системой H.S. Preising, (1995), названия родов и порядков дино-
фитовых водорослей – согласно классификации J. Popovský и L.A. Pfiester 
(1990), названия родов и видов зеленых из порядка Chlorococcales – по: 
Komárek, Fott, 1983, зеленых фитофлагеллат – по: Ettl, 1983. При этом по-
следние систематические ревизии в флористических сводках по синезеле-
ным водорослям (Cyanoprokaryota), опубликованные J. Komárek и K. Anag-
nostidis (1999, 2005), и J. Komárek (Komárek, 2013), не учитывались автором 
при составлении списка водорослей, поскольку в ряде случаев, например, 
широко распространенный вид Microcystis pulverea*, рассматривается J. 
Komárek и K. Anagnostidis как сборный, что создает определенные трудно-
сти в соотнесении между собой таксонов, обнаруженных в разные годы раз-
личными исследователями. Несмотря на современное динамичное развитие 
систематических исследований диатомовых водорослей, что привело к из-
менению статуса и наименований многих таксонов, названия видов и внут-
ривидовых таксонов, за исключением родов Synedra Ehr. и Fragilaria 
Lyngb., представлены согласно Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991 a, 
б, исходя из тех же соображений. Ревизия таксономического состава фито-
планктона водохранилищ волжского бассейна с учетом более современных 
и устоявшихся представлений в их систематике – работа на ближайшую 
перспективу. В списке водорослей водохранилищ, составленном автором, 
таксоны внутри порядков располагаются по алфавиту.  

Данные по экологии и распространению видов и внутривидовых так-
сонов взяты из выше перечисленных флористических сводок и отдельных 
публикаций: Унифицированные методы…, 1975; Кузьмин, 1976; Вассер и 
др., 1989; Sládeček, 1973; Gasse, Tekaia, 1983; Wegl, 1983; Smol, 1984; Dixit, 
Dickman, 1986; Charles, Smol, 1988; Dixit et al., 1988; Dixit, Dixit, 1989; Siv-
er, Hamer, 1990; Denys, 1991; Siver, Smol, 1993; Van Dam et al., 1994; Lange-
Bertalot, Steindorf, 1996; Rott et al., 1997. Выделение географических групп 
водорослей осуществлено согласно широтной зональности, принятой в 
биогеографии. Кроме того, учитывались предпочтительность таксонов к 
какому-либо местообитанию (планктон, бентос, обрастания, литораль), от-
ношение к геохимическим факторам: галобности и рН, а также сапробно-
сти воды. За основу при делении видов на классы галобности использовали 
шкалу R. Kolbe (1927) с дополнениями А.И. Прошкиной-Лавренко (1953). 
Классификация видов по отношению к pH представлена по системе Ф. 
Хустедта (Hustedt, 1939) в упрощенной модификации N. Foged (1960) 
вслед за Н.Н. Давыдовой (1985). Соотнесение видов к отдельным зонам 
сапробности проводили согласно спискам индикаторных организмов В. 
Сладечека (Sládeček, 1973) с дополнениями Р. Вегла (Wegl, 1983).  
________________________________________________________________ 
*– авторы латинских названий водорослей приведены в списке видов и внутривидовых 
таксонов в Приложении (таблица). 
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ГЛАВА 2. ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 
 
Основная часть волжского бассейна расположена в атлантико – кон-

тинентальной европейской области умеренного климатического пояса 
(Алисов, Полтараус, 1974) на Русской равнине, основание которой пред-
ставляет древний кристаллический докембрийский фундамент, покрытый 
повсеместно осадочными породами, где хорошо выражена широтная зо-
нальность (Волга и ее жизнь, 1978). В настоящее время в бассейне Волги 
эксплуатируются 716 водохранилищ, из них 21 – крупное. 

Волга – крупнейшая река Европы (длина 3530 км, площадь водосбора 
1360 х 103 км2), вытянута в меридиональном направлении и представляет в 
настоящее время цепочку водохранилищ, расположенных в трех географи-
ческих зонах: лесной, преимущественно в подзоне южной тайги и смешан-
ных лесов, степной и полупустыни (рис. 1). Водохранилища Волги (Ивань-
ковское, Угличское, Рыбинское, Горьковское, Чебоксарское, Куйбышев-
ское, Саратовское, Волгоградское) и примыкающее к ним Шекснинское, 
относятся к разряду крупных, очень крупных и крупнейших водохранилищ 
мира. Шекснинское водохранилище расположено в подзоне средней тайги. 
Водохранилища соединены между собой единым стоком и различными 
каналами с бассейнами Каспийского и Балтийского морей.  

Водохранилища создавались в разное время на протяжении ста с лиш-
ним лет с 1843 по 1981 гг.. Они различаются по площади акватории (249 – 
6450 км2), степени водообмена (0.8 – 20.9 раз в год), глубине и морфомет-
рии (табл. 1). По генезису образующих котловин водохранилища в основ-
ном относятся к долинному классу, среди которых можно выделить слож-
ные котловинно-долинные (Иваньковское, Рыбинское), сложные поймен-
но-долинные (Горьковское, Куйбышевское) и простые пойменно-
долинные (Угличское, Волгоградское). Шекснинское водохранилище от-
носится к смешанному типу – озерно-котловинному подклассу (Эдель-
штейн, 1991, 1998). Основной приходной составляющей водного баланса 
всех водохранилищ является поверхностный сток (80 – 99%). Наибольшая 
боковая приточность характерна для водохранилищ Средней Волги – Че-
боксарского и Куйбышевского. Большинство водохранилищ имеют интен-
сивный водообмен (коэффициент водообмена > 5), за исключением Шекс-
нинского, Рыбинского и Куйбышевского, обладающих умеренным водо-
обменом (Вуглинский, 1991). По характеру регулирования стока Ивань-
ковское, Угличское и Куйбышевское характеризуются как водохранилища 
с умеренным сезонным регулированием, Шекснинское и Рыбинское – с 
глубоким сезонным регулированием, Горьковское и Волгоградское – с не-
глубоким сезонным регулированием. В Саратовском водохранилище не 
осуществляется сезонное регулирование стока. 
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Шекснинское водохранилище характеризуется интенсивным влагообменом 
с атмосферой, Иваньковское, Угличское, Рыбинское и Куйбышевское – 
умеренным влагообменом, Саратовское и Волгоградское – ничтожным вла-
гообменом (Эдельштейн, 1998). В водном балансе водохранилищ различа-
ют фазы водности, которые согласованы с внутривековыми колебаниями 
общей увлажненности территории: многоводные фазы – 1949–1962 гг. и 
1978–1995 гг., маловодные – 1963–1977 гг. и с 1996 г. по настоящее время 
(Литвинов, 1993; Литвинов, Рощупко, 2000; Литвинов, Рощупко, 2007).  

Несмотря на то, что водохранилища расположены в разных географи-
ческих зонах, в сезонном изменении температурного режима выделяются 3 
основные фазы: зимняя, весенне-летний прогрев и осеннее охлаждение. В 
глубоководных озеровидных участках водохранилищ в зимний период на-
блюдается обратная вертикальная температурная стратификация (Корнева, 
1990 а). Во время интенсивного прогревания поверхностного слоя воды, в 
штилевую погоду, а также в период весеннего половодья, когда происходит 
натекание более теплых и слабоминерализованных вод на холодные, более 
минерализованные, обычно в 2–4 м слое воды формируется вертикальная 
температурная прямая стратификация с градиентом – 1–3 0С (Литвинов, 
2000). 

Водохранилища волжского бассейна относятся к нейтрально-
щелочным водоемам, где средний рН ≥ 6.6 (Салазкин, 1976). По величинам 
общей суммы ионов воды водохранилищ среднеминерализованы, согласно 
категориям, предложенным И.В. Барановым (1962). В соотношении ионных 
компонентов во всех водохранилищах среди анионов преобладают гидро-
карбонаты, среди катионов – Са 2+, что позволяет отнести воды водохрани-
лищ к гидрокарбонатному классу кальциевой группы (Баранов, 1978). Кон-
центрация гидрокарбонатов в среднем по годам варьирует от 92 до 154 мг/л 
и только в Шекснинском водохранилище их значительно меньше: 66 – 86 
мг/л (Баранов, 1958, 1961, 1965; Трифонова, 1961, 1966; Гидрометеорологи-
ческий режим…, 1975; Негоновская, 1975; Сиденко, 1976; Волга и ее жизнь, 
1978; Былинкина и др., 1982 б; Былинкина, Трифонова, 1982, 1987; Тарасов, 
Бесчетнова, 1987; Былинкина и др., 1993; Иваньковское водохранилище…, 
2000; Былинкина, 2001). По величинам среднегодовой цветности, согласно 
шкале Мяэметс, Румянцевой (1980), воды верхневолжских водохранилищ 
относятся к мезогумозному, а Средней и Нижней Волги – к олигогумозному 
типу. Прозрачность воды и общая сумма ионов (минерализация) в водохра-
нилищах увеличивается от Верхней к Нижней Волге, наоборот цветность 
воды и количество взвешенного вещества снижается в этом же направле-
нии, что определяется географической зональностью. Многолетние измене-
ния прозрачности и цветности воды происходят в соответствии с фазами 
водности (Экология фитопланктона…, 1999). В многоводные годы с увели-
чением объема поступления с водосбора и усилением ветрового перемеши-
вания прозрачность воды снижается, а цветность возрастает, в маловодные 
годы наблюдается противоположная картина.  
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Сведения о содержании биогенных элементов в водохранилищах Вол-
ги, потенциально лимитирующих развитие фитопланктона, представлены в 
таблице 2. Еще в 1950–70-е годы их концентрация в водоемах, главным об-
разом общего фосфора, соответствовала уровню, свойственному эвтрофным 
водам (Vollenweider, 1979; Vollenweider, Kerekes, 1980). Однако трофиче-
ский статус отдельных водохранилищ, оцененный по биомассе фитопланк-
тона, в конце 1960-х – начале 1970-х годов различался и был значительно 
ниже (Волга и ее жизнь, 1978): Иваньковское, Горьковское, строящееся Че-
боксарское – мезотрофно-эвтрофный, Саратовское – олиготрофный, ос-
тальные – мезотрофный. Часто в водохранилищах показатели биопродук-
тивности не соответствуют содержанию биогенных веществ (Былинкина и 
др,. 1982 а; Мосияш, Саппо, 1983; Буторин и др., 1988; Даценко, 1991; Ми-
неева, Разгулин, 1995; Корнева, 1999 а; Курейшевич и др., 1999). Это может 
быть обусловлено недоступностью для гидробионтов некоторых соедине-
ний за счет высокого содержания взвешенных веществ. Так, в Белозерском 
плесе Шекснинского водохранилища (оз. Белое) и Шошинском плесе 
Иваньковского водохранилища прослеживается положительная прямая 
связь между содержанием общего фосфора и взвеcей в воде (R = 0.92 и 0.97, 
соответственно) (Былинкина, Трифонова, 1982; Трифонова, Литвинов, 
2002). Кроме того, в водохранилищах Верхней Волги, питание которых 
осуществляется за счет поверхностного стока, богатого гумусовым вещест-
вом, фосфаты могут адсорбироваться гуминовыми коллоидами (Харкевич, 
1958), что блокирует процесс их утилизации водорослями. Поэтому содер-
жание общего фосфора и азота не рекомендуют для оценки трофического 
состояния волжских водохранилищ (Буторин и др., 1988). Количество био-
генных элементов, реально включающихся в биотический круговорот водо-
хранилищ, можно определить лишь при изучении кинетики трансформации 
химических соединений (Бикбулатов, Степанова, 2002). 

В 1980–90-е годы прослеживалось увеличение содержания общего азо-
та и фосфора в Иваньковском, Рыбинском, Горьковском, Куйбышевском и 
Волгоградском водохранилищах (табл. 2). С 1936 по 1999 гг. происходило 
увеличение стока нитратного азота из Волги в Северный Каспий с макси-
мальными значениями в 90-е годы ХХ в. (Катунин и др., 2000). В Волго-
градском водохранилище выявлен достоверный положительный тренд в 
многолетней (1960–2003 гг.) динамике содержания минерального азота 
(Шашуловский, Мосияш, 2010). Концентрация хлорофилла а в воде, широ-
ко используемая для оценки трофического статуса водоемов (Винберг, 
1960; Бульон, 1983), как показатель реализованной биомассы фитопланкто-
на (Минеева, 2004), в Рыбинском водохранилище достоверно увеличива-
лась с 1958 до 1995 гг. (Пырина, 2000). Кроме того, по сравнению с преж-
ними представлениями 1960–70-х годов (Волга и ее жизнь, 1978) последние 
оценки трофического статуса ряда водохранилищ по биомассе и структур-
ным показателям фитопланктона свидетельствовали о продолжающемся эв-
трофировании водохранилищ Волги (Экология фитопланктона …, 1989; 

24



Охапкин, 1994; Охапкин и др., 1997; Попченко, 2001). Опираясь на средние 
концентрации хлорофилла, Иваньковское, Горьковское, Чебоксарское во-
дохранилища классифицируют как эвтрофные, Рыбинское – умеренно эв-
трофное, Куйбышевское – мезотрофно-эвтрофное, а Шекснинское, Углич-
ское, Саратовское и Волгоградское – мезотрофные (Минеева, 2002, 2004). 
 
Таблица 2. Изменения содержания общего фосфора (P, мг/л) и общего азота 

(N, мг/л) в отдельных водохранилищах Волги в разные годы. 
 

Водохранилища,  
годы 

P N Источник сведений 

1 2 3 4 
Шекснинское 
1976 0.073 0.61 Былинкина и др., 1982 б 
1977 0.066 0.75 –"– 
1988–2000 0.051 – Современное состояние…, 2002 

Иваньковское 
1968–1974 0.083 1.51 Былинкина, 1977;  

Былинкина, Трифонова, 1977 
1968–1976 0.095 1.28 Волга и ее жизнь, 1978 
1980–1990 0.090 1.42 Былинкина, 2001 
1984–1991 0.117 1.33 Иваньковское водохранилище …, 2000 
1992–1999 0.110 1.03 –"– 

Угличское 

1968–1976 0.073 1.45 Волга и ее жизнь, 1978 
1974–1980 0.079 1.51 Былинкина, Трифонова, 1987 
1980–1990 0.075 1.59 Былинкина, 2001 
1991–2000 0.114 0.99 Данные ГМО, лаб гидрологии и гид-

рохимии ИБВВ РАН 

Рыбинское 

1965, 1970 0.049 1.30 Волга и ее жизнь, 1978 
1970–1979 0.038 1.39 Былинкина, 1977;  

данные М.И. Васильевой 
1980–1990 0.087 1.41 Былинкина, 2001 

Горьковское 
1960–1961 0.023 – Баранов, 1965 
1972–1973 – 0.18 Шахматова и др., 1975 
1980–1990 0.061 1.17 Былинкина, 2001 
Чебоксарское 
1983–1984 0.127  1.23 Литвинов, Законнова, 1986 
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Продолжение таблицы 2
1 2 3 4 

Куйбышевское 

1958–1959 0.043 0.38 Гусева, Выхристюк, 1983 
1960–1963 0.034 0.40 –“– 
1964–1978 0.023 0.37 –“– 
1983–1985 0.099 1.10 Экология фитопланктона …, 1989 

Саратовское 

1981–1987 0.065 – Попченко, 2001 

Волгоградское 

1980–1990 – 0.88 Шашуловская, Котляр, 2001 
1990–2000 – 1.23 –“– 

Нижняя не зарегулированная часть Волги 

1935–1955 0.127 – Тарасов, Бесчетнова, 1987 
1952–1956 0.125 1.35 Барсукова, 1971 
1957–1959 0.131 1.41 –“– 
1960–1965 0.145 1.41 –“– 
1966–1972 0.103 1.57 –“– 

Примечание: прочерк – отсутствие данных. 
 

Строительство водохранилищ привело к значительному изменению 
гидрологического режима Волги: водообмен замедлился в 10 раз (Матарзин 
и др., 1987), стала отмечаться интрузия морских вод Каспия в устье реки. 
Трансформация водообмена в свою очередь существенно преобразила и 
сток химических компонентов. Сопоставление химического состава воды 
Иваньковского водохранилища (Верхняя Волга) в 1968–1974 гг. и 1984–
1985 гг. (Былинкина и др., 1993) показало, что в середине 1980-х годов про-
исходило увеличение нитратов, сульфатов (до 13.3 – 17.2 мг/л) и наблюда-
лась тенденция к увеличению калия (с 1.7 – 2.3 до 2.2 – 2.7 мг/л) и хлор-
иона (с 4.9 – 6.2 до 9.9 – 11.1 мг/л). Многолетние наблюдения (1935–1980 
гг.) за гидрохимическим режимом нижнего течения и дельты р. Волги, ко-
торый формируется в основном за счет стока Средней Волги, показали 
сходные изменения (Тарасов, Бесчетнова, 1987): увеличение минерализации 
(с 261 до 303 мг/л), перераспределение соотношения соединений минераль-
ного азота (уменьшение аммонийного и увеличение нитратного азота) и 
фосфора (снижение минерального и увеличение растворенного органиче-
ского фосфора), снижение концентрации кремния и возрастание содержа-
ния хлоридов (с 19.8 до 35.8 мг/л), сульфатов (с 9.8 до 60.7 мг/л) и щелочно-
земельных металлов (с 13.3 до 21.7 мг/л). Выявлены достоверные линейные 
тренды повышения концентрации Mg2+, Na+, K+, HCO3

-, Cl-, а также общей 
суммы ионов в Рыбинском водохранилище с 1950 по 2002 гг. и SO4

2-  – c 
1950-х до середины 1970-х годов (Законнова, Литвинов, 2005). В после-
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дующие 1976–1990 гг. наблюдалось снижение среднего содержания суль-
фатов с дальнейшим его повышением в 1996 – 2002 гг. (Законнова, Литви-
нов, 2009). Некоторые авторы рассматривают увеличение минерализации и 
изменение ионного состава крупных зарегулированных рек как следствие 
гидростроительства (Тарасов, Бесчетнова, 1987; Friedl, Wüest, 2002) или 
другого антропогенного воздействия (Былинкина и др., 1993; Законнова, 
Литвинов, 2009). В химическом составе вод водохранилищ Днепра с 1950-х 
по 1990 –е годы происходили сходные изменения: увеличение минерализа-
ции, содержания доли ионов калия и натрия, сульфатов и хлоридов (Журав-
лева, 1998). 

Однако к основным факторам, обуславливающим величину минерали-
зации и характер ионного состава поверхностных вод, относят климат, 
рельеф местности и гидрогеологические условия (Воронков, 1955). Много-
летние колебания стока Волги, тесно связанные с количеством осадков (R = 
0.77), особенно выпадающих в теплое время года с мая по октябрь (Арпе и 
др., 2002), показали, что сток реки начал снова увеличиваться с середины 
1970-х годов ХХ в., что послужило началу подъема уровня Каспийского 
моря в 1978 г. (Иванов, 2000). На основании анализа синоптических про-
цессов установлено, что в это время в Атлантико-Европейском секторе се-
верного полушария произошла смена климатической циркуляционной эпо-
хи, которая характеризовалась высокой частотой появления западной фор-
мы циркуляций типа W (по Вангенгейму – Гирсу) (Мещерская и др., 2002). 
Прогрессирующему росту повторяемости атмосферной циркуляций запад-
ного типа четко соответствовал временной ход уровня Каспия. Таким обра-
зом, режим стока Волги определяется главным образом геофизическими 
факторами и связан с изменчивостью барико-циркуляционного режима над 
водосборной площадью бассейна (Никонова, Бортник, 1994). Установив-
шаяся над территорией волжского бассейна с 1975 г. новая эпоха атмосфер-
ной циркуляции привела к увеличению облачности, увлажненности и тем-
пературы воздуха на 1.5 – 2 0С (Клиге и др., 2000). Изменение тепло – и вла-
гообмена способствовали изменению термического режима Волги. В част-
ности, температура воды в Рыбинском водохранилище c 1976 по 2003 гг. 
повысилась на 1.8 0С (Литвинов, Рощупко, 2004). До этого времени темпе-
ратурный тренд был незначительный – 0.4–0.5 0С (Литвинов, Рощупко, 
2002). Испарение на акватории Рыбинского водохранилища независимо от 
периода водности с 1976 по 2005 гг. стало уменьшаться (Литвинов, Рощуп-
ко, 2010). Выявлен многолетний (1960–2003 гг.) положительный тренд 
средней летней температуры воды в Волгоградском водохранилище (Ша-
шуловский, Мосияш, 2010). 

Все эти региональные изменения сопряжены с общим ходом динамики 
современного климата: после 1975 г. во всех физико-географических регио-
нах России начался интенсивный подъем температуры приземного воздуха 
(Груза и др., 2008). Одним из очевидных последствий климатических изме-
нений стало повышение температуры воды в различных водоемах мира 
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(Climate change…, 2007; Груза и др., 2008). Глобальное потепление привело 
к увеличению количества осадков на Европейской части РФ, в основном в 
период холодного сезона (зимой, весной и осенью), уменьшению скорости 
ветра, перераспределению стока рек: увеличению меженного стока, смеще-
нию начала половодья на более ранние сроки и уменьшению продолжи-
тельности ледостава (Груза и др., 2008; Литвинов, Рощупко, 2010). Водный 
режим водоемов, в свою очередь, влияет на их химический состав (Фадеев и 
др., 1989). К колебаниям речного стока чувствительны сульфаты и хлорный 
коэффициент (отношение общей суммы ионов и содержания ионов хлора) 
(Скороход, Цыцарин, 1995). Показана прямая зависимость варьирования 
среднегодовых значений ионного стока Волги от водности (Законнова, Лит-
винов, 2005), а также высокая чувствительность к водному стоку содержа-
ния нитратного азота в Иваньковском водохранилище, концентрация кото-
рого определяется весной не столько объемом половодья, а сколько усло-
виями снеготаяния (Былинкина, Трифонова, 1982). Поэтому, по мнению 
других авторов, увеличение концентрации сульфатов в средних и крупных 
реках может происходить за счет увеличения доли подземного стока в лет-
не-осенний меженный период, чему способствует улучшение условий пита-
ния рек подземными более высокоминерализованными водами в условиях 
зимнего потепления и сезонного перераспределения осадков (Семенов, Се-
менова, 2003). На фоне положительных многолетних трендов увеличения 
минерализации, среднегодового содержания магния и хлоридов в Рыбин-
ском водохранилище достоверной связи изменения содержания главных 
ионов со средним многолетним уровнем в разные фазы водности не уста-
новлено (Законнова, Литвинов, 2009; Литвинов, 2010). Хотя в экстремально 
маловодные годы на отдельных участках водохранилища наблюдалось су-
щественное увеличение общей минерализации (Литвинов, 2010).  

Последствия изменения температурного режима водоемов неоднознач-
ны и зависят от их географического положения и типологии. В частности, в 
нидерландских закисленных озерах в 1978–2002 гг. параллельно с повыше-
нием температуры воды усилились процессы сульфатредукции и денитри-
фикации, что привело к снижению концентрации аммонийного азота, суль-
фатов, хлоридов и увеличению щелочности (Dam, Mertens, 2004). В круп-
ном северо-американском оз. Онтарио в 1969–1987 гг. повышение темпера-
туры воздуха и воды сопровождалось уменьшением снежного покрова, уве-
личением водообмена, глубины термоклина, концентрации кальция, суль-
фатов и органического азота в воде (Schindler et al., 1990). На фоне глобаль-
ного потепления на 0.5 оС, которое по единодушному мнению климатоло-
гов происходит с конца XIX в., в водоемах Украины ожидается значитель-
ное увеличение минерализации пресных вод (Гопченко, Лобода, 2000). В 
холодноводном димиктическом Ладожском озере с 1968 по 2000 гг. отме-
чено увеличение среднегодовых величин электропроводности (Ладожское 
озеро…, 2002). Увеличение минерализации воды с 1983 г. за счет катионов 
натрия наблюдалось и в озерах штата Коннектикут (США) (Siver, 1993). 
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Повышение минерализации и изменение соотношения ионов отмечается в 
Новосибирском (Васильев и др., 1997) и водохранилищах Свердловской и 
Челябинской областей (Еремкина, Ярушина, 2011). Климатические измене-
ния привели к сильной трансформации колебаний уровня, водообмена и 
увеличению минерализации вод Можайского водохранилища (Эдельштейн 
и др., 2002). 

К изменению температуры чувствительны все биологические процес-
сы. Ее увеличение может способствовать увеличению потребления кисло-
рода, что повышает риск снижения его содержания в воде, изменению про-
должительности жизни водных организмов, фенологии cообществ и трофи-
ческих взаимодействий, увеличению уровня «цветения» воды синезелены-
ми водорослями (цианобактериями) и росту трофического статуса водоемов 
(Mooij et al., 2005; Paerl, Huisman, 2009; Jeppesen et al., 2011). На фоне уве-
личения температуры воды в олиготрофных озерах Канады, несмотря на 
снижение концентрации биогенных элементов, в сухие годы наблюдался 
рост биомассы, разнообразия и изменение доминирующего состава фито-
планктона: увеличение обилия миксотрофных динофлагеллат (Findlay et al., 
2001). Многолетние положительные тренды температуры воды в оз. Байкал 
совпадали с таковыми в изменении концентрации хлорофилла а в 1979–
2002 гг. (Изместьева, Зилов, 2009). 

Во многих европейских реках и озерах в последние десятилетия проис-
ходит увеличение содержания нитратов (George et al., 2010; Jeppesen et al., 
2010). Их наибольшая концентрация в сезонном цикле озер и водохранилищ 
наблюдается обычно зимой и весной (Степанова и др., 2008; George et al., 
2010), что обусловлено поверхностным стоком. Объем потока растворен-
ных неорганических веществ с водосбора определяется, прежде всего, тем-
пературой воздуха и влажностью почвы, которые непосредственно связаны 
с климатическими факторами. Увеличение количества осадков способству-
ют увеличению потока растворенного неорганического азота зимой и ран-
ней весной (Moore et al., 2010). Колебания уровня воды весной в Европей-
ских озерах, которые положительно связаны с индексом Северо–
Атлантического колебания (САК) (или с Северо–Атлантическим индексом 
(NAO)), обусловливают количество фосфатов: при низком уровне воды их 
концентрация увеличивается за счет резуспенсии из донных отложений, при 
высоком – уменьшается (Pettersson et al., 2010). Обратная связь концентра-
ции минерального фосфора с водностью установлена и для Волгоградского 
водохранилища (Шашуловский, Мосияш, 2010).  

Глобальное потепление климата связывают с увеличением концентра-
ции «парниковых» газов в атмосфере (CO2, СH4, N2O), обусловленным на-
растающим антропогенным воздействием. Существует и иное мнение – 
концепция о природных многовековых циклах изменения климата. Невзи-
рая на причины этого процесса, его последствия, как на наземные, так и на 
водные сообщества уже очевидны и разнообразны. Увеличение концентра-
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ции углекислого газа в атмосфере влияет на процессы нитрифика-
ции/денитрификации в почвах (Azam et al., 2004), а также на изменение сте-
хиометрических соотношений на водосборе и в воде. Увеличение СО2 сти-
мулирует рост планктонных водорослей, но снижает в них соотношение P : 
C, что уменьшает их питательные свойства и соответственно развитие рас-
тительноядного зоопланктона (Urabe et al., 2003). Трансформация глобаль-
ных биогеохимических циклов под влиянием современного изменения кли-
мата, изменение потоков биогенных веществ оказывает прямое воздействие 
на структуру и функционирование водных экосистем за счет модификаций 
метаболических процессов.  

Таким образом, зарегулирование стока Волги и глобальные климатиче-
ские изменения значительно повлияли на гидрологический и гидрохимиче-
ский режим ее водохранилищ, что не может не отражаться на состоянии 
биотических компонентов экосистем водохранилищ, и, в первую очередь, 
фитопланктона. 
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ГЛАВА 3. ФЛОРИСТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ И ЭКОЛОГО – 
ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ФИТОПЛАНКТОНА 

ВОДОХРАНИЛИЩ 
 
Альгофлора планктона Волги до зарегулирования ее стока изучалась 

главным образом в среднем и нижнем течении реки. В начале 1900-х годов 
В.П. Зыковым около г. Саратова в фитопланктоне было обнаружено 90 ви-
дов водорослей (цит. по Приймаченко, 1959). Список видов значительно 
пополнился после детальных исследований Е.Н. Болохонцева (1902, 1903) 
и насчитывал 200 видов водорослей. В дельте Волги в 1909 г. было выяв-
лено 264 таксона рангом ниже рода (Эльдарова-Сергеева, 1913). В 1913–
1915 гг. в Верхней Волге их число составляло 153 (Строганов, Захаров, 
1927), в 1931 г. у г. Горького − 259 (Есырева, 1935). Первые данные о со-
ставе флоры планктона всей Волги получены после создания Иваньковско-
го водохранилища в 1937–1940 гг. И.А. Киселевым (1948), который обна-
ружил 302 вида, разновидности и формы водорослей. В сентябре 1955 г., 
до образования водохранилищ Средней и Нижней Волги, А.Д. Приймачен-
ко (1959) на участке Волги от Ярославля до Волгограда (Сталинграда) за-
регистрировано 271 вид и разновидность. В составе фитопланктона р. 
Шексны до образования Рыбинского водохранилища насчитывалось 158 
видов, разновидностей и форм водорослей (Кузьмин, 1976).  

Не вдаваясь в детальный исторический экскурс флористических ис-
следований планктона водохранилищ волжского бассейна, который был 
сделан многими предыдущими исследователями, для полного представле-
ния о флоре водорослей, обнаруженных в их планктоне, проведена катало-
гизация таксономического состава фитопланктона. Составленный список 
водорослей водохранилищ волжского бассейна включает переработанные 
согласно таксономическим и флористическим сводкам (см. Главу 1) сведе-
ния различных авторов (Балонов, 1972, 1976 а, б, 1977, 1978, 1980 а, б, в; 
Рыбинское водохранилище и его жизнь, 1972; Балонов, Кузьмин, 1974, 
1975; Кузьмин, Девяткин, 1975; Корнева, 1989 а, 1993, 2001 а; Корнева и 
др., 1999; Корнева, Генкал, 2000; Корнева, Соловьева, 2001; Экология фи-
топланктона…, 1989; Генкал, 1992; Генкал и др., 1992; Генкал, Корнева, 
1998, 2001; Охапкин, 1994; Охапкин и др., 1997; Герасимова, 1996; Фито-
планктон Нижней Волги…., 2003; Karayeva, Genkal, 1993) и неопублико-
ванные данные собственных исследований, проводимых в 1976–2004 гг. по 
всему каскаду водохранилищ. В составе полной флоры водохранилищ за 
период 1953–2004 гг. выявлено всего 2475 видов, разновидностей и форм 
водорослей, которые по отделам распределились следующим образом: 
Cyanophyta – 280, Chrysophyta - 198, Bacillariophyta – 698, Xanthophyta – 86, 
Сryptophyta – 37, Dinophyta – 49, Raphidophyta – 2, Euglenophyta – 250, 
Chlorophyta – 875 (табл. 3, таблица в Приложении). Флористически наибо-
лее богато представлены отделы зеленых (35% от общего списка) и диато-
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мовых (28%) водорослей. Такое соотношение свойственно конкретным 
флорам планктона практически каждого водоема, за исключением Углич-
ского водохранилища, где зеленые водоросли составляли 51% от общего 
состава флоры. Относительное число зеленых постепенно снижалось в на-
правлении от Верхней (42%), Средней (39%) к Нижней Волге (35%) а чис-
ло диатомовых наоборот увеличивалось: 26%, 29% и 33% соответственно. 
Их процентное соотношение снижалось в этом же направлении от 1.6 до 
1.1 с максимальной величиной в Угличском водохранилище – 2.3. Вклад 
остальных групп водорослей в альгофлору водохранилищ составлял менее 
или чуть более 10%. Относительное богатство жгутиковых форм (золоти-
стых, криптофитовых, динофитовых, рафидофитовых, эвгленовых и зеле-
ных) во всех водохранилищах слабо варьировало: от 22 до 27%.  

Наибольшим богатством флоры отличался планктон Куйбышевского 
(1405 таксона рангом ниже рода) и Рыбинского (1172) водохранилищ. Эти 
водоемы характеризовались и самым высоким разнообразием сосудистых 
растений (Папченков, 1998), а также свободноживущих простейших (Жу-
ков и др., 1997).  

Оценка сходства альгофлор водохранилищ по накопительным спискам 
водорослей показала, что по их составу наиболее близки (69%) самые се-
верные Шекснинское и Рыбинское водохранилища (рис. 12). При класте-
ризации данных к ним присоединились другие водохранилища Верхней и 
Средней Волги: Иваньковское, Горьковское и Чебоксарское. Второй кла-
стер формировали водохранилища Средней и Нижней Волги: Куйбышев-
ское, Саратовское и Волгоградское. Отдельный кластер составлял фито-
планктон Угличского водохранилища, отличающийся наиболее низким 
видовым богатством. В целом последовательность расположения водохра-
нилищ на дендрограмме соответствовала порядку их расположения в пре-
делах трех участков Волги: Верхней, Средней и Нижней, которые выделе-
ляют на основании изменения площади водосбора и расхода воды (Волга и 
ее жизнь, 1978). Сравнение состава альгофлор водохранилищ по данным 
1989–1991 гг., полученным в маршрутных экспедициях по всему каскаду, 
показал (рис. 13), что степень сходства планктона водохранилищ увеличи-
валось в направлении от Верхней к Нижней Волге, а бета–разнообразие 
флор соответственно снижалось согласно Р. Уиттекеру (1980). Порядок 
водоемов на дендрограмме полностью соответствовал очередности их по-
ложения в каскаде, что свидетельствует о континуальности в распределе-
нии флоры планктона вдоль продольного профиля водохранилищ 
(Korneva, Solovyova, 1998; Корнева, 2002 а). 
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Рис. 12. Дендрограмма флористического различия водохранилищ (по данным 1953–
2004 гг.). По оси абсцисс – водохранилища, по оси ординат – коэффициент Сëренсена 
(S). Обозначения по оси абсцисс те же, что в табл. 1 (по: Корнева, 2008). 
 

 
Рис. 13. Дендрограмма флористического сходства планктона русловых участков волж-
ских водохранилищ (1989–1991 гг.) (по: Корнева, 2008). По оси абсцисс – водохрани-
лища, по оси ординат – коэффициент Сëренсена. Стрелка указывает направление уве-
личения сходства и снижения бета–разнообразия. Обозначения по оси абсцисс те же, 

что в табл. 1. 
 

Статистический анализ выявил тесную связь между видовым богатством 
водорослей в водохранилищах и морфометрическими показателями водо-
емов – морфометрическим коэффициентом, площадью акватории и пло-
щадью мелководий (табл. 4). Площади водохранилищ в свою очередь по-
ложительно скоррелированы (R = 0.98, F = 125.4, Р < 0.00003) с размером 
площадей прибрежных мелководий. Литораль как экотонная зона между 
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сушей и водой, в первую очередь подверженная влиянию трансформаций, 
происходящих на водосборе, – своеобразный биопотенциал экосистем во-
доемов (Lehn, 1965). Как показали исследования на различных типах мел-
ководий Рыбинского водохранилища, здесь формируется богатый альгоце-
ноз, особенно на защищенных и полузащищенных мелководьях, который 
значительно отличается от такового открытой части водохранилища (Кор-
нева, 1983; Корнева, Соловьева, 2004; Соловьева, Корнева, 2006). Со сни-
жением глубины водной толщи в фитопланктоне наблюдается достоверное 
увеличение как общего богатства фитопланктона, так и отдельных групп 
водорослей: золотистых, зеленых и десмидиевых (Соловьева, Корнева, 
2006). Существенной же разницы по числу и соотношению обнаруженных 
таксонов между отдельными плесами, крупными участками водохранили-
ща, различающимися по морфометрическим и гидрологическим показате-
лям, не обнаружено (Корнева, 1993).  

 
Таблица 4. Статистические параметры линейной регрессии между общим 
числом таксонов рангом ниже рода (1953–2004 гг.) и различными характе-

ристиками водохранилищ. 
 

Характеристики Статистические параметры 
 R F P 
Морфометрический коэффициент (К) 0.93* 46.40 0.0003 
Площадь мелководий до глубины 2 м, 
км 2 

0.86* 16.56 0.007 

Площадь, км2 0.79* 11.59 0.01 
Объем, км3 0.66 5.51 0.05 
Боковая приточность, км3 0.31 0.77 0.41 
Боковая приточность, % 0.18 0.24 0.64 
Коэффициент водообмена, год-1 -0.36 1.07 0.34 
Прозрачность, м 0.025 0.46 0.52 
Цветность, град 0.024 0.004 0.10 
Взвешенное вещество, мг/л 0.1 0.074 0.79 
Сумма ионов, мг/л 0.2 0.21 0.66 
Примечание: К = 2π х √ площадь акватории/средняя глубина, R – коэффициент корре-
ляции, F – критерий Фишера, P – уровень значимости, * – значимые величины.  
 

Оценка связи между богатством альгофлор и биопродукционными ха-
рактеристиками осуществлялась по летним данным 1989 и 1991 гг., полу-
ченным одновременно по всему каскаду волжских водохранилищ. Досто-
верных статистических связей между этими показателями не выявлено 
(табл. 5).  

35



 

Таблица 5. Статистические параметры линейной регрессии между общим чис-
лом таксонов рангом ниже рода и различными продукционными характери-
стиками водохранилищ по летним данным 1989/1991 гг. (по: Корнева, 2008). 

 

Характеристики Статистические параметры 
 R F P 
Хлорофилл, мкг/л 0.14/0.51 0.12/2.46 0.74/0.16 
Общий фосфор, мкг/л (1991 г.) 0.56 2.67 0.15 
Общий азот, мг/л (1991 г.) -0.07 0.03 0.86 
Примечание: данные по хлорофиллу по: Минеева, 1995, данные по фосфору и азоту  
И.К. Степановой. Обозначения те же, что в табл. 4. 

 
Таким образом, максимальным флористическим богатством планкто-

на обладали самые крупные водохранилища с наибольшими площадями 
мелководий – Куйбышевское и Рыбинское (табл. 1). Не менее важным 
фактором, способствующим формированию высокого разнообразия фито-
планктона этих водоемов, может быть влияние крупных притоков Волги: 
Мологи, Камы и Шексны. Сток двух последних также зарегулирован.  

Видовое богатство фитопланктона водохранилищ может зависеть не 
только от их размеров, степени сложности морфометрии и величины пло-
щадей прибрежных мелководий, обуславливающих биотопическую неодно-
родность, но и от степени изученности их альгофлор. Чтобы оценить ее 
влияние, можно проанализировать данные таблицы 3. Из нее видно, что бо-
гатство фитопланктона Горьковского и Чебоксарского водохранилищ почти 
одинаково, несмотря на то, что флора первого изучалась с 1956 по 2001 гг., 
а второго – намного меньший период, с 1981 по 1991 гг.. Наиболее разнооб-
разная флора планктона Куйбышевского водохранилища исследовалась с 
1957 по 1992 гг.. Изучение второго по числу обнаруженных видов, Рыбин-
ского водохранилища, продолжалось более длительный отрезок времени, с 
1953 по 2004 гг.. Из чего следует, что степень изученности альгофлор водо-
хранилищ не оказывало на общее видовое богатство фитопланктона столь 
существенное влияние, как размер и морфометрия водоемов. Фитопланктон 
Угличского водохранилища, имеющего значительный водообмен, наи-
меньшие площади акватории и мелководий (табл. 1), а также наиболее про-
стую котловину (русловой тип), отличался самым низким видовым богатст-
вом водорослей. В течение 6 лет наблюдений (1985–1988 гг. и 1994–1995 
гг.) в Угличском водохранилище обнаружено 415 таксонов рангом ниже ро-
да (Ляшенко, 2001), а за 10-летний период наших исследований (1977, 1989–
1991, 1997–2000, 2002– 2003 гг.) их число увеличилось незначительно – до 
464. Положительная связь разнообразия планктонных флор с размерами во-
доемов наблюдается при более низком диапазоне варьирования значений 
других абиотических (физико-химических) параметров (Корнева, 2009). 

Число общих таксонов водорослей рангом ниже рода, обнаруженных 
во всех водохранилищах, было незначительно – 194 (7% от общего списка) 
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(табл. 6), а редких, встреченных только в одном водохранилище, – 877 так-
сонов (35% от всего состава). 

 
Таблица 6. Список видов и внутривидовых таксонов фитопланктона, 

встреченных во всех водохранилищах (по: Корнева, 2008). 
 

1 2 
CYANOPHYTA Chroomonas acuta 
Aphanothece  clathrata f. clathrata Cryptomonas erosa 
A. clathrata f. brevis  C. marssonii 
Coelosphaerium kuetzingianum  C. ovata  
Gloeocapsa limnetica  C. reflexa  
G. minima  Rhodomonas lens 
G. minor  DINOPHYTA 
Gomphosphaeria compacta  Peridiniopsis penardii  
G. lacustris  Peridinium cinctum  
Merismopedia tenuissima  EUGLENOPHYTA 
Microcystis aeruginosa  Euglena oxyuris 
M. holsatica  Phacus caudatus 
M. incerta  P. longicauda 
M. pulverea  P. parvulus  
M. viridis  P. pleuronectes  
M. wesenbergii  Strombomonas acuminata  
Anabaena affinis  Trachelomonas hispida  
A. flos-aquae  T. intermedia  
A. scheremetievi  T. planctonica 
A. spiroides  T. volvocina 
Aphanizomenon flos-aquae  T. volvocinopsis 
A. issatschenkoi  CHLOROPHYTA 
Lyngbya limnetica  Pteromonas aculeata  
Oscillatoria agardhii  P. angulosa  
O. limnetica  P. torta  
O. limosa  Eudorina elegans  
O. tenuis  Pandorina morum  
Phormidium mucicola  Actinastrum hantzschii  
CHRYSOPHYTA Closteriopsis longissima  
Chrysococcus biporus  Coelastrum microporum  
C. rufescens  C. pseudomicroporum  
Dinobryon bavaricum  C. sphaericum 
D. divergens  Coenochloris fottii  
D. sociale  C. pyrenoidosa  
Mallomonas acaroides  Coenocystis planctonica  
M. caudata  Crucigenia fenestrata  
M. tonsurata  C. lauterbornii  
BACILLARIOPHYTA C. quadrata  
Cyclostephanos dubius  C. tetrapedia 
Cyclotella meneghiniana  Crucigeniella apiculata  
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Продолжение таблицы 6 
1 2 
C. stelligera  C. rectangularis  
Skeletonema subsalsum  Dictyosphaerium ehrenbergianum  
Stephanodiscus neoastraea  D. pulchellum  
S. binderanus  Didymocystis inermis  
S. hantzschii  D. lineata  
S. invisitatus  D. planctonica 
S. minutulus  Diplochloris decussata  
S. triporus  Eutetramorus polycoccus  
Thalassiosira pseudonana  Golenkinia radiata 
Aulacoseira ambigua  Golenkiniopsis solitaria  
A. granulata  Kirchneriella lunaris  
A. islandica  K. obesa  
A. subarctica  Lagerheimia ciliata  
Melosira varians  L. genevensis  
Acanthoceras zachariasii  Micractinium pusillum  
Asterionella formosa  M. quadrisetum
Diatoma hyemalis  Monoraphidium arcuatum  
D. tenuis. M. contortum 
D. vulgaris  M. griffithii 
Fragilaria capucina var. capucina M. minutum  
F. capucina var. vaucheriae  Oocystis borgei  
F. crotonensis  O. lacustris  
F. pinnata  O. submarina  
Meridion circulare  Pediastrum biradiatum  
Synedra acus var. acus P. boryanum 
S. acus var. angustissima  P. duplex
S. ulna  P. simplex 
Tabellaria fenestrata  P. tetras 
T. flocculosa Scenedesmus acuminatus  
Achnanthes lanceolata subsp. lanceolata S. apiculatus  
A. lanceolata subsp. rostrata  S. armatus  
A. minutissima  S. bicaudatus  
Amphora ovalis  S. brasiliensis  
Cocconeis pediculus  S. denticulatus  
C. placentula  var. placentula S. disciformis  
C. placentula var. euglypta  S. ecornis  
Cymatopleura solea S. intermedius  
Cymbella silesiaca  S. magnus  
Gomphonema olivaceum. S. obliguus  
G. truncatum  S. obtusus  
Gyrosigma acuminatum  S. opoliensis  
Navicula capitata var. capitata S. quadricauda  
N. capitata var. hungarica  S. spinosus  
N. capitatoradiata  Schroederia robusta 
N. cryptocephala  S. setigera 
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Продолжение таблицы 6 
1 2 
N. minima  Tetrachlorella alternans  
N. cuspidata  Siderocellis ornata  
N. menisculus  Sphaerocystis planctonica  
N. pupula  Tetraedron caudatum  
N. radiosa  T. incus  
N. rhynchocephala  T. minimum 
N. tripunctata  T. triangulare 
N. veneta  Tetrastrum glabrum 
Nitzschia acicularis T. staurogeniaeforme 
N. paleacea  Treubaria schmidlei  
Surirella angusta T. triappendiculata  
S. minuta  Westella botryoides 
XANTHOPHYTA Binuclearia lauterbornii  
Centritractus belonophorus  Elakatothrix acuta  
Goniochloris fallax Koliella longiseta 
CRYPTOPHYTA Closterium acutum  

 

Флоры водорослей водохранилищ очень близки по числу отделов и поряд-
ков. На это указывает и слабое изменение коэффициента вариации 
(табл. 7). Его величина увеличивалась по мере снижения таксономического 
ранга. Наибольшая вариабельность между водохранилищами наблюдалась 
по числу внутривидовых таксонов.  
 
Таблица 7. Ранговая структура альгофлор водохранилищ (по: Корнева, 2008). 

 

Водохранилища Таксономические ранги Всего

 Отде-
лы 

Поряд-
ки Роды Виды 

Внутри-
видовые 
таксоны 

Иден-
тифици-
рован-
ные до 
рода 

 

Шекснинское 8 29 233 904 215 4 1123 

Иваньковское 9 32 193 676 102 2 780 

Угличское 8 24 134 406 54 4 464 

Рыбинское 8 28 237 972 196 4 1172 

Горьковское 9 29 210 745 96 5 846 

Чебоксарское 9 27 176 708 120 7 835 

Куйбышевское 8 33 250 1161 242 2 1405 

Саратовское 8 33 208 853 151 2 1006 

Волгоградское 8 30 187 627 96 2 725 

Всего 9 39 364 1972 489 14 2475 

Коэффициент вариации, % 6 10 18 28 45   
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Пропорции таксономических рангов в локальных флорах слабо варьирова-
ли (табл. 8), что свидетельствует о значительном сходстве ранговых 
 
Таблица 8. Соотношение таксономических рангов альгофлор водохрани-

лищ (по: Корнева, 2008). 
 

Соотношение Водохранилища 
рангов Ш И У Р Г Ч К С В 
П/О 3.6 3.6 3.4 3.5 3.2 3.0 4.1 4.1 4.3 
Р/П 8.0 6.0 5.6 8.5 7.2 6.5 7.6 6.3 6.2 
В/Р 3.9 3.5 3.0 4.0 3.5 4.0 4.6 4.1 3.4 
Вн./В 0.2 0.2 0.1 0.2 0.1 0.2 0.2 0.2 0.2 
В/Вн. 4.2 6.6 7.5 4.9 7.8 5.9 4.8 5.6 6.5 
Примечание: В – число видов, Вн. – число внутривидовых таксонов, О – число отделов, 
П – число порядков, Р – число родов . Обозначения те же, что в табл. 1. 
 
спектров флор водохранилищ. Во всех водохранилищах по числу видов и 
внутривидовых таксонов лидировали порядки Chlorococcales (зеленые) и 
Raphales (диатомовые), составляющие 20 – 37 (19% в целом) и 11 – 23% 
(22%) от общего числа выявленных таксонов рангом ниже рода. Наиболь-
шим видовым богатством во всех водохранилищах отличались роды 
Navicula Bory, Scenedesmus Meyen и Trachelomonas Ehr., насчитывающие в 
целом по всей Волге свыше 100 видов, разновидностей и форм – 146 (6%), 
121 (5%) и 106 (4%) соответственно. Существенные различия между водо-
хранилищами прослеживалась только по числу диатомовых из порядка 
Thalassiosirales (за счет родов Thalassiosira Cl. и Cyclotella Kütz.). Их раз-
нообразие увеличивалось по каскаду в направлении от Верхней (14) к 
Нижней Волге (36) и было положительно скоррелировано с общей суммой 
ионов в воде (рис. 14) (Korneva, 2008).  
 

R = 0.76; F = 9.30; P<0.019
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Рис. 14. Связь между видовым богатством порядка Thalassiosirales  

и минерализацией воды. 
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Соотношение эколого-географических групп в конкретных флорах 

водохранилищ слабо варьировало (табл. 9). В целом их альгофлора сфор-
мирована преимущественно космополитными видами, составляющими от 
67 до 77% от состава локальных флор, облигатными обитателями планкто-
на (37 – 49%), индифферентами по отношению к солености (55 – 67%) и 
рН воды (37 – 47%), β –мезосапробами (19 – 30%). Влияние зональности 
прослеживалось только в отношении изменения соотношения индикатор-
ных групп галобности: по мере нарастания минерализации воды в направ-
лении от Верхней к Нижней Волге увеличивалось число галофилов и мезо-
галобов (от 29 до 126), а галофобов – наоборот снижалось (от 86 до 34) 
(рис. 15). 

Сравнение данных по водохранилищам Волги с таковыми Днепра и 
сибирских рек позволяет выявить закономерности изменения флористиче-
ского богатства планктона крупных зарегулированных рек. В днепровских 
водохранилищах к 1998 г. обнаружено 1192 видов (1574 вида, разновидно-
сти и форм) (Щербак, 2000). В р. Ангаре и ее водохранилищах за период 
1972–1988 гг. насчитывалось 1160 видов, разновидностей и форм планк-
тонных водорослей (Воробьева, 1995), в р. Оби – 905 (689 видов) (Наумен-
ко, 1995), в р. Енисей – 660 за период 1972–1983 гг. (Кузьмина, 1988), в р. 
Лене – 491 (Васильева, 1989). Во всех перечисленных реках и их водохра-
нилищах по видовой насыщенности лидировали зеленые и диатомовые во-
доросли. Исключение составлял планктон р. Оби и Лены, альгофлора ко-
торого формировалась в основном за счет диатомей, что характерно для 
всех крупных российских рек, впадающих в Северный Ледовитый океан 
(Науменко, 1994; Габышев, 1998). В остальных реках (Енисей, Ангара, 
Днепр, Волга) зеленые водоросли по разнообразию преобладали над диа-
томовыми. Флора планктона верхнего горного участка Енисея слагалась в 
основном диатомовыми водорослями, а нижнего равнинного – зелеными 
(Приймаченко и др., 1993).  

 

 
Рис. 15. Изменение относительного числа видов – индикаторов галобности в водохра-

нилищах (по: Корнева, 2008). Обозначения по оси абсцисс те же, что в табл. 1. 
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Таблица 9. Соотношение (%) различных эколого-географических групп 
водорослей в водохранилищах. 

 

Эколого- Водохранилища
географические 
характеристики 

Ш И У Р Г Ч К С В

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Распространение 
к 72 77 76 70 74 73 67 74 77
= 20 18 18 22 19 22 26 20 18
б 4 3 2 5 3 3 3 3 3
с–а 2 1 1 2 2 0.8 3 2 2
ст 1 0.5 1 0.7 1 0.5 0.4 0.3 0.3
а 0.2 0.3 0.2 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1
а-б 0 0 0 0.1 0.1 0 0.1 0 0.1
– 0.4 0.4 1 0.3 0.8 0.8 0.1 0.3 0.4
Местообитание 
П 42 47 49 47 48 43 37 39 41
Л 18 14 12 14 13 18 22 18 15
П–О 13 15 20 14 15 16 12 14 14
Б 9 8 2 9 8 7 12 11 11
П–О–Б 4 3 2 3 3 3 3 4 4
П–Б 4 4 4 4 3 4 4 4 4
О 4 4 3 4 4 5 5 4 5
П–Л 1.7 1.4 1.7 0.9 1 1 0.9 1 0.4
О–Б 1.5 1 0.2 1.5 2 1.6 2 2 2
О–Э 0.09 0.1 0 0.3 0.4 0.2 0.2 0.6 0.1
Э 1.8 1 1 0.7 0.7 0.9 2 1.4 1.5
П–Л–Б 0 0 0 0 0.1 0 0 0 0
П–Б–Э 0.09 0.1 0.2 0.08 0.1 0.1 0.07 0.09 0.1
Б–О–Э 0 0 0 0 0 0 0.1 0 0
П–О–Э 0.3 0.5 0.4 0.4 0.5 0.6 0.6 0.4 0.7
Э–Б 0.2 0 0 0 0.1 0 0.4 0.4 0.3
Э–П 0.2 0 0 0.2 0.1 0 0.1 0 0
– 0.4 0.3 0.9 0.3 0.6 0.8 0.1 0.2 0.3
Галобность 
И 64 67 66 64 62 63 55 61 64
Гб 8 6 5 7 6 7 8 7 5
Ог 8 8 9 7 7 8 7 8 9
Гл 4 5 5 6 6 6 6 6 7
Мг 1 0.9 0.9 0.9 2 0.8 3 2 2
– 15 13 14 15 17 16 20 16 13
Отношение к рН 
Ин 41 43 47 37 39 42 37 38 39
Ац 7 5 5 7 4 6 7 5 4
Ал 18 21 19 19 20 20 20 22 26
     
– 34 30 29 37 36 32 36 35 31

42



 

Продолжение таблицы 9 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
Сапробность 
β 21 28 30 22 24 26 19 23 27
o-β 12 14 12 12 14 13 10 11 13
o 12 8 5 9 9 7 10 9 7
β–α 5 5 6 4 6 6 4 6 6
α 4 4 5 4 5 5 4 5 6
α–ρ 0.9 1 0.6 1 1 1.5 1 2 2
β–α–ρ 0 1 0 0 0 0 0.1 0 0
o–-m 0.2 0.4 0.4 0.2 0.1 0.2 0.2 0.2 0.4
m 0.2 0.1 0 0.3 0.1 0 0.1 0.4 0.1
o–α 0 0.1 0 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1 0.1
ρ 0.3 0 0.2 0.2 0.1 0.4 0.6 0.2 0.3
– 44 39 41 47 42 42 50 43 39
χ 0 0 0 0.2 0 0 0 0 0

 

Примечание: сокращения те же, как в таблице в Приложении, прочерк – пропорция 
таксонов с неясной эколого-географической характеристикой. Обозначения те же, что в 
табл. 1. 

 
В зарегулированных сибирских реках богатство альгофлоры повыша-

лось от истока к устью (с юга на север) по мере увеличения боковой при-
точности (рис. 16). В водохрани-лищах волжского бассейна по данным 
 

 
Рис. 16. Изменение богатства планктонных водорослей на различных участках  

крупных зарегулированных рек. 
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за 1953–2004 гг. (табл. 3 и таблица в Приложении) оно снижалось в на-
правлении от Верхней (1681, без Шекснинского водохранилища – 1406) 
и Средней (1773) к Нижней Волге (1175). Таксономическое разнообра-
зие в Средней Волге несколько выше, чем в Верхней, поскольку на бас-
сейн Средней Волги приходится основная часть водосбора Волги (78%) 
за счет впадающих в нее рек Оки и Камы (Фортунатов, 1971). В нижней 
незарегулированной части Волги и ее дельте в 1964–1969 гг. обнаружено 
287 видов, разновидностей и форм фитопланктона (Волошко, 1971). В 
1984–1991 гг. их число было выше – 390 (Лабунская, 1995). Снижение 
флористического разнообразия планктона от Верхней (1430), Средней 
(766) к Нижней Волге (541) прослеживалось по данным 1960–1970-х го-
дов, представленным в монографии «Волга и ее жизнь» (1978). Это же 
подтвердили и результаты летних наблюдений в 1989 г., проведенных по 
всему каскаду водохранилищ одновременно (рис. 17). Подобное распре-
деление разнообразия видов наблюдалось у паразитов рыб (Молодожни-
кова и др., 2005) и свободноживущих простейших (Жуков и др., 1997) и, 
очевидно, характерно для биоты Волги в целом. Сходные закономерно-
сти отмечали в варьировании богатства флоры планктона Днепра 
(Приймаченко, 1981): в Верхнем Днепре в 1959 – 1963 гг. обнаружено 
492 вида и внутривидовых таксона (416 видов), в Среднем Днепре – 421 
(349), в Нижнем Днепре – 198 (рис. 16), что связано со снижением плот-
ности гидрографической сети в южной части Днепра, расположенной в 
степной зоне.  

 
Рис. 17. Изменение богатства фитопланктона в водохранилищах Волги в августе 
1989 г.. Сплошная линия – линия тренда (по: Корнева, 2008). Обозначения по оси 

абсцисс те же, что в табл. 1. 
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Таким образом, флористическое разнообразие планктонных водорос-
лей в крупных европейских реках, текущих с севера на юг, снижается от 
истока к устью, а в сибирских реках, текущих с юга на север, наоборот 
увеличивается по мере увеличения размера речной сети. Однако видовое 
богатство фитопланктона волжских водохранилищ слабо коррелирует с их 
боковой приточностью (табл. 4). Очевидно, необходимо учитывать, что 
помимо рек сток с водосбора в водохранилища может осуществляться еще 
и через болота. Степень заболоченности бассейна в лесной зоне, где рас-
положены Верхняя и Средняя Волга, выше, чем в степной и зоне полупус-
тыни. Болота могут быть флористическим донором водоемов, так как раз-
нообразие их альгофлоры сопоставимо с таковой в водохранилищах и озе-
рах (Куликовский, 2007).  

После зарегулирования стока Волги флористическое разнообразие ее 
планктона резко увеличилось (Кузьмин, 1978 а). Аналогичное наблюда-
лось в водохранилищах Ангары (Воробьева, 1987, 1995), Днепра (Прийма-
ченко, 1981), Днестра (Шаларь, 1971) и Енисея (Приймаченко и др., 1993). 
Этому способствовало изменение гидрологического режима, улучшение 
условий минерального питания водорослей и увеличение биотопического 
разнообразия. Чтобы проследить дальнейшее изменение богатства планк-
тонной флоры волжских водохранилищ проанализированы литературные 
данные: Строганов, Захаров, 1927; Неизвестнова-Жадина, 1941; Морохо-
вец, 1959; Буторина, 1961, 1966; Приймаченко, 1961; Есырева и др., 1968; 
Далечина, 1971; Миргородченко, 1972; Кузьмин, 1976, 1980; Девяткин, 
Кузьмин, 1978; Андросова, 1983; Герасимова, 1996; Колеватова Г.А., цит. 
по: Попченко, 2001; Корнева, 2001 а; Корнева, Соловьева, 2000; Ляшенко, 
2001; Паутова, Попченко, 2001; Тишакова О.Г., цит. по: Попченко, 2001. 
Число таксонов рангом ниже рода, обнаруженных в течение одного без-
ледного периода в отдельных водохранилищах, варьировало от 116 (Пау-
това, Попченко, 2001) до 420 (Кузьмин, 1976). Видовое богатство фито-
планктона в водохранилищах увеличивалось в конце 1960-х – начале 1970-
х годов (рис. 18), когда завершилось основное строительство Волго–
Камского каскада. Это совпадало с маловодной фазой общей увлажненно-
сти волжского бассейна. В последующие годы оно стабилизировалось, а 
затем в начале 1980-х годов, в период многоводной фазы, стало несколько 
снижаться. В это же время уменьшение флористического разнообразия на-
блюдалось в фитопланктоне самого молодого в волжском каскаде Чебок-
сарского водохранилища (Охапкин и др., 1998). В конце 1980-х годов сни-
жение видового богатства фитопланктона прослеживалось в дельте Волги 
(Курочкина, 1990). 
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Рис. 18. Изменение богатства фитопланктона в отдельных водохранилищах Волги в 
разные годы (по: Корнева, 2008). Обозначения те же, что в табл. 1. 

 
 
Из таблицы 10 видно, что уменьшение видового богатства фитопланк-

тона в четырех водохранилищах Верхней и Средней Волги наблюдалось в 
многоводную фазу: 1949–1962 и 1977–1995 гг., а увеличение – в маловод-
ную (1963–1976 гг.) (Корнева, 2008). 
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Таблица 10. Число видов и внутривидовых таксонов планктонных водо-
рослей (n) в некоторых водохранилищах в период различных фаз водности. 
 

Водохранилища Многовод-
ная фаза 

Маловодная 
фаза 

Многовод-
ная фаза 

Литератур-
ный источ-
ник 

Иваньков-
ское 

Го-
ды 

1954–1956 1967–1972 1985–1995 Буторина, 
1961; 

  n 240 611 480 Девяткин, 
Кузьмин, 
1978; 
Ляшенко, 
2001 

Рыбинское 
(Шекснин-
ский плес)

Го-
ды 

1955 1963–1966 1981 Кузьмин, 
1976;  

 n 228 372±16 231 оригиналь-
ные данные 

Горьковское Го-
ды 

1956–1957 1961–1976 1989–1992 Приймачен-
ко, 1961; 
Есырева и 
др., 1968; 

  n 310 437 394 Кузьмин, 
1980; 
оригиналь-
ные данные 

Куйбышев-
ское 

Го-
ды 

1948–1959 1975–1976 1977–1984 Андросова, 
1983; 

  n 202±22 325±18 252±31 Паутова, 
Попченко, 
2001 
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ГЛАВА 4. ИНВАЗИЙНЫЕ ПЛАНКТОННЫЕ ВОДОРОСЛИ 
В ВОДОХРАНИЛИЩАХ БАССЕЙНА ВОЛГИ 

 
Со второй половины XX-ого столетия стремительно прогрессирует 

процесс расселения водных организмов за пределы их исторических ареа-
лов в несвойственные им ранее местообитания (Haury, Pattee, 1997). В зна-
чительной степени его стимулирует человеческая деятельность: гидро-
строительство, водный транспорт, сооружение каналов, планомерная акк-
лиматизация и др. (Николаев, 1979; 1985). Преобразование гидрографиче-
ских сетей и наземных ландшафтов способствует уничтожению естествен-
ных географических и экологических барьеров. Наряду с антропогенными 
причинами биологических инвазий естественное распространение водных 
микроорганизмов, в том числе и планктонных водорослей, может осущест-
вляться за счет миграций животных и перемещения воздушных потоков. 
Большое значение в инвазионных процессах придают влиянию климата 
(Корнева, 1998, 2001 б, 2014; Briand et al., 2004; Wiedner et al., 2007; Paerl, 
Huisman, 2009). Наиболее активное расселение наблюдается морских и со-
лоновато-водных видов в пресные водоемы (Николаев, 1985; Mills et al., 
1993), что может быть связано с их высокой экологической пластично-
стью, которая выработалась в ходе многовекового процесса формирования 
флор и фаун в водоемах, претерпевших чередование периодов опреснения 
и осолонения в результате трансгрессий (Журавель, 1974).  

Выделяют два потока расселения представителей водных фаун и флор 
Голарктики – с севера на юг (Дзюбан, 1962; Приймаченко, 1973) и с юга на 
север (Mordukhai-Boltovskoi, 1979). В их распространении большая роль 
принадлежит речным системам. Наибольшая активность расселения на-
блюдается в средних широтах между 30о– 60о с. ш. в реках, текущих в ме-
ридиональном направлении (Николаев, 1979).  

Как показывают современные исследования, начиная со второй поло-
вины ХХ века, во внутренних водоемах значительно возросло и число ви-
дов-вселенцев планктонных водорослей (Корнева, 2014). «Иммигранты», 
активно развивающиеся на вновь освоенных территориях, перестраивают 
структуру аборигенных сообществ, что формирует предпосылки для 
структурно-функциональных трансформаций на всех последующих тро-
фических уровнях и для изменений фенологических закономерностей. Не-
которые виды-вселенцы, вызывающие «цветение» воды, потенциально 
токсичны, что порождает серьезные экологические проблемы. К настоя-
щему времени к инвазийным причисляют >50 видов фитопланктона, в ос-
новном из представителей синезеленых (цианопрокариот или цианобакте-
рий) и диатомовых водорослей, реже – динофитовых, зеленых и рафидо-
фитовых (Корнева, 2001 б, 2007, 2014; Mills et al., 1993; Lepistö et al., 1994; 
Ricciardi, 2001; Kastovský et. al., 2010). 
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В водохранилища Волги проникновение новых видов осуществляется 
главным образом из водоемов Беломоро–Балтийского и Понто–
Каспийского бассейнов (Слынько и др., 2002). Процесс распространения 
каспийских вселенцев начался предположительно после последнего оледе-
нения и хвалынской трансгрессии Каспия (приблизительно 10–13 тысяч 
лет тому назад) (Мордухай-Болтовской, Дзюбан, 1976). В течение послед-
них шести десятилетий в сообщества водохранилищ волжского бассейна 
наблюдается активное внедрение аллохтонных видов планктонных водо-
рослей (Генкал и др., 1999; Корнева, 2001 б, в, 2002 в, 2003 а, б, 2004, 2007 
а, б; 2014; Слынько и др., 2002; Тарасова, Буркова, 2010; Беляева, 2011; 
Генкал, Беляева, 2011; Korneva, 2001, 2006; Slynko et al., 2002 и др.) 
(табл. 11).  

 
Таблица 11. Инвазийные виды фитопланктона водоемов бассейна 

Волги. 
Отдел  Вид Годы первого

наблюдения 
Место первого 
наблюдения 

Литературный ис-
точник 

1 2 3 4 5 
Bacillariophyta Skeletonema 

subsalsum 
1954 Северный Кас-

пий, устье 
Волги 

Прошкина-
Лавренко, Мака-
рова, 1968 

Bacillariophyta Skeletonema  
potamos 

1970–1980 –е Вся Волга Генкал, 1992 

Bacillariophyta Thalassiosira 
lacustris (Grun.) 
Hasle = T. bra-
maputrae (Ehr.) 
Håk. et Locker = 
Coscinodiscus 
lacustris Grun. 

1964–1965 Шекснинское 
водохранили-
ще 

Кузьмин, 1976 

Bacillariophyta Thalassiosira 
incerta 

1969 От устья Камы 
до Нижней 
Волги 

Макарова и др., 
1976 

Bacillariophyta Conticribra guil-
lardii (Hasle) 
K.Stachura-
Suchoples et 
D.M. Williams =
Thalassiosira 
guillardii 

? 
 
 
 
1970–1980 –е  

Саратовское 
водохранили-
ще, Низовье 
Волги 

Макарова, 1988 
 
 
 
Генкал, 1992 

Bacillariophyta Thalassiosira 
pseudonana 

1969–1972 Вся Волга Волга и ее жизнь, 
1978 

Bacillariophyta Conticribra 
(Grunow) Sta-
chura-Su- 
choples et Wil-
liams 
=Thalassiosira 
weissflogii 

1969–1972 Вся Волга Волга и ее жизнь, 
1978 
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Продолжение таблицы 11 
1 2 3 4 5 

Bacillariophyta Thalassiosira 
proschkinae 

1985–1986 Устье Волги Генкал, Лабун-
ская, 1992 

Bacillariophyta Actinocyclus 
normanii 

1986 Северный Кас-
пий, Саратов-
ское водохра-
нилище 

Kiss et al., 1990; 
Зеленевская, 1998 

Bacillariophyta Thalassiosira 
faurii 

1989–1991 Чебоксарское, 
Куйбышев-
ское, Волго-
градское водо-
хранилища 

Генкал, Корнева, 
2001 

Bacillariophyta Thalassiosira 
gessneri 

1989–1991 Куйбышевское 
водохранили-
ще 

Генкал, Корнева, 
2001 

Bacillariophyta Cyclotella 
ambigua Grunow

1989–1995 Куйбышев-
ское водохра-
нилище 
 

Генкал, Паутова, 
Тарасова, Номо-
конова, 2006 

Bacillariophyta Amphora cof-
feaeformis (C. 
Agardh) Kützing 

2009 Куйбышевское 
водохранили-
ще 

Тарасова, Бурко-
ва, 2010 

Bacillariophyta Chaetoceros 
muelleri Lem-
mermann 

2009 Куйбышевское 
водохранили-
ще 

Тарасова, Бурко-
ва, 2010 

Bacillariophyta Cyclotella 
choctwhatcheea-
na Prasad emend. 
Genkal = Cyclo-
tella caspia Gru-
now 

2011 р. Ока Генкал, Охапкин, 
2013 

Bacillariophyta Cyclotella mari-
na (Tanimura, 
Nagumo et Kato) 
Aké-Castillo, 
Okolodkov et
Ector 

2011 р. Ока Генкал, Охапкин, 
2013 

Dinophyta Peridiniopsis ke-
vei Grigor. et 
Vasas = P. 
rhomboides 
Krachmalny 

1989 Рыбинское во-
дохранилище 

Корнева и др., 
2014 

 
Все обнаруженные инвазийные виды (табл. 11) относятся в основном 

к отделу диатомовых водорослей. Только два из них, Skeletonema subsal-
sum и Actinocyclus normanii, достигают значительного развития в водохра-
нилищах и активно участвуют в ценозообразовании (Корнева, 2007 а). 
Массовое развитие Skeletonema subsalsum первоначально было отмечено 
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летом 1954–1964 гг. в устье р. Волги и центральном районе Северного 
Каспия (Прошкина-Лавренко, Макарова, 1968). В 1934–1940 гг. она отсут-
ствовала в доминирующих комплексах фитопланктона этого участка Кас-
пийского моря (Усачев, 1948). В 1950-е годы ежегодное обильное развитие 
S. subsalsum наблюдали в Таганрогском заливе Азовского моря. Она была 
обнаружена и в Днепровско-Бугском лимане Черного моря (Прошкина-
Лавренко, 1963). В настоящее время активное размножение вида, вызы-
вающее «цветение» воды, регулярно отмечается в водоемах Азово-
Черноморского бассейна (Рябушко, 2003).  

В июле 1958 г. в Волге S. subsalsum доминировала на участке от 
Нижнего Новгорода до плотины Куйбышевского водохранилища (Фито-
планктон…, 2003) при численности ≤ 0.1×106 кл./л. Летом 1961 г. в 
Нижней Волге максимальная численность вида составляла 1.3 – 3.8×106 
кл./л. В 1964–1969 гг. она была обнаружена по всей Волге, в массовом 
количестве – в Волгоградском водохранилище и Нижней Волге (Волош-
ко, 1969; Кузьмин и др., 1970). В нижнем течении реки ее биомасса дос-
тигала 4.2 г/м3 (Волошко, 1972). В 1969–1975 гг. максимальные числен-
ность (13.5×106 кл./л) и биомасса (1.4 г/м3) S. subsalsum наблюдались как 
в водохранилищах Нижней так и Средней Волги (12.9×106 кл./л и 5.7 
г/м3 соответственно) (Генкал, Кузьмин, 1980). В первые годы существо-
вания Чебоксарского водохранилища (1982–1989 гг.) средняя биомасса 
S. subsalsum в водоеме в летне-осенний период варьировала от 0.02 до 
1.8 г/м3 (Охапкин, 1994).  

Как было показано ранее, в Рыбинском водохранилище (Верхняя 
Волга) этот вид первоначально был отмечен в 1955 и 1959 гг. лишь на 
отдельных его участках (Корнева, 2007 а). С 1962 г. он начал развивать-
ся по всей акватории водоема, достигнув максимальной численности и 
биомассы в 1970-е годы (рис. 19). К этому можно добавить, что частота 
встречаемости S. subsalsum постепенно увеличивалась (рис. 20): в 1955–
1967 гг. она составляла в среднем по водоему 7.5%, в 1968–1974 гг. – 
22.8%, а в 1976– 1981 гг. – 29.6%. Положительный достоверный много-
летний тренд встречаемости описывается уравнением линейной регрес-
сии: y =  -2293 + 1.17 x, где y – частота встречаемости вида, а x – год ис-
следования (R = 0.75, F = 21.4, P< 0.0003). Распределение обилия вида по 
акватории водохранилища весьма неравномерно. До 1981 г. в 80-ти % 
случаев обычно он достигал максимального развития в речном южном 
Волжском плесе. Начиная с 1981 г. (табл. 12), вплоть до начала 2000-х 
годов в 39 % из 18 сроков наблюдения оно отмечалось в северном 
Шекснинском, а в 33 % – в Волжском плесах, т.е. в более высокотроф-
ных речных участках (Корнева, 1993).  
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Рис. 19. Многолетнее изменение средней за безледный период численности (а) и био-
массы (б) Skeletonema subsalsum на стандартных станциях Рыбинского водохранилища. 
 

Таблица 12. Средние численность и биомасса Skeletonema subsalsum  
в период открытой воды в различных плесах Рыбинского водохранилища  

в 1981 г. 
 

Параметры Плесы 

 Шекснинский  Волжский Моложский Главный  

Численность,  
103 кл./л 

433 ± 100 408 ± 206 28 ± 6 9.6 ± 4.3 

Биомасса, г/м3 0.123 ± 0.033 0.092 ± 0.047 0.007 ± 0.001 0.002 ± 0.001 
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Рис. 20. Многолетняя динамика частоты встречаемости (%) Skeletonema subsalsum на 

стандартных станциях Рыбинского водохранилища. 
 

В 1985–1988 гг. наибольшая численность S. subsalsum в Иваньков-
ском и Угличском водохранилищах (12.0×106 кл./л и 14.5×106 кл./л соот-
ветственно) (Ляшенко, 2003 а) была сравнима с ее величинами, полу-
ченными для Средней и Нижней Волги в 70-е годы ХХ в (Генкал, Кузь-
мин, 1980). 

Летом 1989–1992 гг. максимальная численность S. subsalsum в 
Верхней (2.9 – 4.3×106 кл./л) и Нижней Волге (1.1 – 5.2×106 кл./л) была 
близка. Наибольшие ее величины (10.8 – 13.1×106 кл./л) наблюдались в 
водохранилищах Средней Волги (табл. 13). В последующие 1995–2004 
гг. максимальная численность вида в водохранилищах Верхней 
и Средней Волги практически не изменилась: 1.1 – 2.0×106 кл./л 
(табл. 14). 

В 1989–2004 гг. биомасса S. subsalsum составляла в среднем 58 % от 
суммарной биомассы фитопланктона в Верхней Волге, 32 % – в Средней и 
46% – в Нижней, что свидетельствует о важном ценозообразующем значе-
нии этого вида в планктоне волжских водохранилищ. 

В 1976–1977 гг. S. subsalsum впервые обнаружена в Шекснинском 
водохранилище и в озерах Северо-Двинской системы (Корнева, 1989 а). 
С учетом наблюдений в 1994–1995 гг. ее численность в этих водоемах 
не превышала 0.8×106 кл./л, а биомасса 0.124 г/м3 (Корнева, 2003 а). В 
1970-е годы наибольшего развития она достигала в речной части водо-
хранилища (Шекснинский плес), а в 1990 –е годы – и в озерной 
(оз. Белое). 



 

Таблица 13. Максимальные численность и биомасса Skeletonema subsalsum 
в водохранилищах Волги в 1989–1992 гг. 

 

Водохранили-
ща 

Месяц, год Численность, 
106 кл./л 

Биомасса, 
г/м3 

Источник све-
дений 

Верхняя Волга 
Иваньковское VIII, 1991 3.7 0.99 оригинальные 

данные 
Угличское VIII, 1991 4.3 0.86 оригинальные 

данные  
Рыбинское VII – VIII, 

1989 
2.9 0.56 оригинальные 

данные  
Средняя Волга 

Горьковское VIII, 1992 1.2 0.8 оригинальные 
данные 

 VII, 1992 – 4.4 Охапкин и др., 
1997 

Чебоксарское VIII, 1991 2.1 0.37 оригинальные 
данные  

Куйбышевское VIII, 1991*, 
1990** 

2.7* 0.57** оригинальные 
данные  

 1991 13.1 – Паутова и др., 
2003 

 1992 10.8 2.6 Паутова и др., 
2003 

Нижняя Волга 
Саратовское VIII, 1991*, 

VIII – IX, 
1989** 

1.5* 0.28** оригинальные 
данные 

 1991 4.2 – Паутова и др., 
2003 

Волгоградское VIII, 1990 5.2 0.57 оригинальные 
данные 

Незарегулиро-
ванная часть 
Нижней Волги 

VIII, 1991 1.1 0.17 оригинальные 
данные 

Примечание: прочерк – отсутствие данных. 
 
Таблица 14. Максимальные численность и биомасса Skeletonema subsalsum 

в водохранилищах Верхней и Средней Волги в 1995–2004 гг. 
 

Водохранилище Месяц, год Численность, 
106 кл./л 

Биомасса, г/м3 

Иваньковское VIII, 2000 1.1 0.30 
Угличское VIII, 2000 1.2 0.30 
Рыбинское IX, 2002 1.9 0.71 
Горьковское IX – X, 2000 2.0 0.72 
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Таким образом, на первоначальном этапе экспансии S. subsalsum в 
волжские водохранилища ее наибольшее обилие наблюдалось в водохрани-
лищах Средней и Нижней Волги, имеющих более высокую минерализацию. 
Находки S. subsalsum в Шекснинском водохранилище и в озерах Северо-
Двинской системы в 1970-е годы, а также в оз. Неро в 80-е годы ХХ в. (Ля-
шенко, Метелева, 2000) указывают на дальнейшее расширение границ ее 
ареала в верхневолжском бассейне. Рыбинское водохранилище пока являет-
ся северной границей интенсивного развития этого вида в Верхней Волге.  

В 1969–1975 гг. в каскаде волжских водохранилищ S. subsalsum развива-
лась в широком диапазоне температур от 6 до 230С, достигая наибольшего 
обилия в летне–осенний период (июнь – сентябрь) при температуре воды 10 – 
22 0С (Генкал, Кузьмин, 1980). В 1962–1981 гг. в Рыбинском водохранилище 
биомасса вида также достигала своего максимума обычно в летний период 
(рис. 21). Но начиная с 1978 г., S. subsalsum в значительном количестве отме-
чалась и осенью (Корнева, 2007 а). Увеличение числа ее популяционных пи-
ков могло быть связано с увеличением уровня трофии водоема (Корнева, 
1999 а) и температуры воды. Последнее прослеживается в Рыбинском водо-
хранилище с середины 1970-х годов (Литвинов, Рощупко, 2004). Получена 
достоверная положительная связь между максимальной численностью S. sub-
salsum и средней по водоему температурой воды в 1987–2007 гг. (рис. 22). 

Вместе с ростом встречаемости в Рыбинском водохранилище наблю-
дается и постепенное многолетнее увеличение максимальной относитель-
ной биомассы S. subsalsum: в 1962–1973 гг. она составляла в среднем по 
водоему 14.8%, в 1974–1997 гг. – 21.5%, а в 1998– 2007 гг. – 23.4%. 

Подводя итоги сведений из литературных, интернет источников и 
собственных исследований, можно заключить, что Skeletonema subsalsum – 
космополит, теплолюбивый, пресноводный, солоноватоводный вид (Кор-
нева, 2014). Согласно морфо-функциональной класссификации фито-
планктона (Reynolds et al., 2002) его относят к группе D (Devercelli, 2006), 
которую представляют мелкоклеточные быстрорастущие диатомовые, 
предпочитающие мелководные, хорошо перемешиваемые водоемы с высо-
ким содержанием биогенных веществ.  

Анализ собственных и литературных данных позволяет предположить 
о возможных двух путях распространения этого вида в водохранилища 
Волги: из Черноморско-Каспийского и Балтийского бассейнов (Корнева, 
2014). В балтийском регионе вид стал обнаруживаться еще в начале ХХ 
века, а в доминирующих комплексах – только начиная с 1980-х годов. В 
черноморско - каспийском регионе Skeletonema subsalsum в массовом ко-
личестве была отмечена уже в 1950-е годы. Из чего можно заключить, что 
уровень ее развития в значительной степени лимитируется температурным 
фактором. Более ранние сроки начала доминирования вида в фитопланк-
тоне Каспийского моря и Волги свидетельствуют в пользу допущения его 
расселения по волжской трассе с юга на север. 
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Рис. 21. Сезонная динамика биомассы Skeletonema subsalsum (средняя по станциям) в 
Рыбинском водохранилище в разные годы. 
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Рис. 22. Связь между максимальной численностью Skeletonema subsalsum и средней по 
водоему температурой воды в 1987 – 2007 гг. в Рыбинском водохранилище. 



 

Представители рода Thalassiosira, одного из основных компонентов 
морского планктона (Макарова, 1988), в Волге начали регистрироваться с 
1960-х годов (табл. 11), после завершения основного гидростроительства. 
Их выявлению могло способствовать применение методов электронной 
микроскопии, которые начали внедряться в альгологические исследования 
волжских водохранилищ в этот период. Поэтому правомерными будут во-
просы: присутствовали ли в Волге виды из рода Thalassiosira до зарегули-
рования ее стока? Не связано ли их отсутствие в списках видов фитопланк-
тона предыдущих исследователей с использованием только световой мик-
роскопии? Однако сомнительно, чтобы один из первых неофитов, крупный 
и легко идентифицируемый в световом микроскопе вид Thalassiosira lacu-
stris ( = Coscinodiscus lacustris) был не распознан в планктоне Волги до 
строительства водохранилищ такими специалистами как М.К. Эльдарова-
Сергеева (1913), В.И. Есырева (1935, 1945) и В.И. Киселев (1948). Кроме 
того, из табл. 11 видно, что видовое богатство рода Thalassiosira в водо-
хранилищах волжского бассейна постепенно увеличивается: в 1960–70- е 
годы обнаружено 4 вида, в 1970–1990-е годы к ним добавились еще 4. 
Только один из них, T. incertа, развивается в водохранилищах в более или 
менее значительных количествах, что позволило оценить изменение ее 
численности в 1969 г. от камского устья до Нижней Волги (Макарова и др., 
1976). В 2011 г. в нижнем течении р. Оки этот вид впервые для волжского 
бассейна отмечен в составе доминирующего планктонного комплекса 
(Генкал, Охапкин, 2013). Таким образом, наблюдается не только увеличе-
ние богатства солоноватоводных видов рода Thalassiosira, но и их обилие.  

Начиная с середины 80-х годов ХХ в., в водохранилищах Волги нача-
лось расселение нового морского, эстуарного и пресноводного вида Acti-
nocyclus normanii, предпочитающего эвтрофные воды (Krammer, Lange-
Bertalot, 1991 а; Van Dam et al., 1994). В 1986 г. отмечено его присутствие в 
водах Северного Каспия (Kiss et al., 1990) и массовое развитие в Нижней 
Волге (Зеленевская, 1998), а в 1988–1989 гг. – в Куйбышевском водохра-
нилище (Генкал и др., 1992). В 1989–1991 гг. A. normanii обнаружен летом 
в водохранилищах Средней и Нижней Волги (табл. 15). Наибольшей чис-
ленности (1–4×106 кл./л) и биомассы (9–13 г/м3, до 94% от суммарной) он 
достигал в Саратовском водохранилище и на незарегулированном участке 
Нижней Волги (Корнева, 2001 б, 2003 а). Обилие вида резко снижалось 
вверх по течению после устья р. Камы (рис. 23), как и у Thalassiosira incer-
ta (Макарова и др., 1976), где проходит геохимическая граница на водо-
сборе (Перельман, 1966). В 1992 г. в Камском плесе Куйбышевского водо-
хранилища, отличающегося более высокой минерализацией, также отме-
чена высокая численность A. normanii (до 1.4×106 кл./л) (Тарасова, Бурко-
ва, 2005). Среди притоков Куйбышевского водохранилища в 1984–1999 гг. 
его максимальная численность 3 ×106 кл./л наблюдалась в высокотрофной 
р. Чапаевке (Тарасова, Буркова, 2005).  
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В июле 2004 г. вид обнаружен в фитопланктоне трех камских водо-
хранилищ при максимальной численности до 150×103 кл./л в Воткинском и 
Нижнекамском водохранилищах (Тарасова, Буркова, 2005). Летом 2004– 
2005 гг. в Воткинском водохранилище A. normanii достигал максимальной 
численности 250 ×103 кл./л и биомассы 1.8 г/м3, а в июне-августе 2008–
2009 гг. – 165×103 кл./л и 0.96 г/м3 соответственно (Беляева, 2011; Генкал, 
Беляева, 2011). 

В водохранилищах Верхней Волги Actinocyclus normanii впервые об-
наружен в сентябре 1993 г. в Шекснинском плесе Рыбинского водохрани-
лища. Численность вида не превышала 30×103 кл./л (Генкал, Елизарова, 
1996). В августе-сентябре 1994 г. он найден на мелководье у западного по-
бережья Рыбинского водохранилища (18×103 кл./л) и в более северном 
Шекснинском водохранилище (рис. 24), где его численность на отдельных 
участках достигала 362×103 кл./л, а биомасса – 5.6 г/м3 (Корнева, 2001 б, 
2003 а). Это заставляет предположить, что A. normanii переносится в Ры-
бинское водохранилище со стоком вод из Шекснинского водохранилища. 
В 1998 г. вид начал встречаться и в центральной части Рыбинского водо-
хранилища (рис. 25), но максимального развития достигал по-прежнему в 
Шекснинском плесе (5×10 3 кл./л и 0.067 г/м3). В сентябре 2000 г., а также 
в июне и сентябре 2001 г. A. normanii доминировал в фитопланктоне 
 
Таблица 15. Численность и биомасса Actinocyclus normanii в водохранили-

щах Средней и Нижней Волги в 1989–1991 гг. 
 

Месяц, год Численность, 103  кл./л Биомасса, г/м3 
 Мин. Макс. Средняя Мин. Макс. Средняя 

Чебоксарское водохранилище 
Август, 1991 0.5 0.5 0.50.0 0.004 0.005 0.0040.00005 

Куйбышевское водохранилище 
Сентябрь,1989 21 71 485 0.224 0.693 0.4330.056 
Август, 1990 0.7 46 147 0.001 0.310 0.0770.041 
Июнь,1991 28 28 280 0.42 0.42 0.42 0.00 
Август, 1991 163 163 28122 1.793 4.215 3.0360.225 

Саратовское водохранилище 
Сентябрь, 1989 12 316 12747 0.173 4.390 1.7280.621 
Август, 1990 0.7 1 10.08 0.002 0.015 0.0060.003 
Август, 1991 334 1092 671109 0.650 9.307 6.2860.839 

Волгоградское водохранилище 
Сентябрь,1989 6 38 154 0.078 0.309 0.1690.033 
Август, 1990 1 4 31 0.005 0.031 0.0180.008 
Август, 1991 23 317 18263 0.193 3.229 1.5590.578 

Не зарегулированная часть Нижней Волги 
Август, 1990 4 21 104 0.028 0.162 0.0810.031 
Август, 1991 81 3881 1370569 0.458 13.423 6.8892.709 
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Шекснинского плеса, где его биомасса достигала 10–17% от общей био-
массы фитопланктона. До этого времени она не превышала 9%. В июне 
2000 г. отдельные пустые створки вида были отмечены в Волжском плесе. 
В сентябре 2001 г. A. normanii обнаружен в центре водохранилища и при-
плотинном участке Рыбинской ГЭС (южная часть водоема), распространя-
ясь, по-видимому, с потоком вод, поступающих по бывшему руслу р. 
Шексна. В июле и сентябре 2002 г. A. normanii развивался уже на участках, 
прилегающих к Волжскому плесу, а в октябре 2004 г. – фактически по всей 
акватории водоема (рис. 25). С 1995–2002 гг. по 2004–2010 гг. частота 
встречаемости вида в Рыбинском водохранилище увеличилась в 3 раза 
(рис. 26). 

В Горьковском водохранилище A. normanii обнаружен впервые в виде 
единичных экземпляров в мае 1992 г., а в Иваньковском водохранилище – 
в августе 1997 г. (Корнева, 2001 б, 2003 а). В августе 2000 г. этот вид был 
выявлен в речной части Горьковского водохранилища напротив Костром-
ского расширения (численность 0.5 х 103 кл./л., биомасса 0.007 г/м3). В ав-
густе–сентябре 2001 г. он наблюдался в озерной части водоема (г. Юрье-
вец) (рис. 27 а, б). В сентябре 2005 г. численность A. normanii увеличилась 
на порядок и вид развивался по всей акватории водохранилища (рис. 27 в). 
Показатели обилия A. normanii в Горьковском водохранилище были сопос-
тавимы с их значениями, полученными для Рыбинского.  

В Угличском водохранилище Actinocyclus до сих пор не обнаружен. 
Его находки в Иваньковском водохранилище в 1997 г. в последующие го-
ды еще не подтвердились. 

Для европейских рек и озер Actinocyclus normanii известен с 80-х го-
дов XIX в. Начиная со второй половины ХХ столетия, вид активно рассе-
ляется в пресные водоемы Европы и Сев. Америки (Корнева, 2014). Боль-
шинство специалистов считают, что появление и распространение этого 
вида в пресных водах обусловлено повышением их трофии. В 1990 –е годы 
он начал доминировать в фитопланктоне прибрежной зоны Балтийского 
моря. Обнаружение A. normanii в доминирующих комплексах Балтийского 
моря и Шекснинского водохранилища позволяет предположить о возмож-
ности существования, кроме южного (из Каспийского моря), северного (из 
Балтийского моря) «инвазийного потока» этого вида в водохранилища 
Верхней Волги. Распространение A. normanii в р. Волге первоначально ог-
раничивалось геохимическим барьером на водосборе в районе устья р. Ка-
мы (рис. 23), где значительно влияние высокоминерализованных камских 
вод, и было лимитировано концентрацией солей в воде. Выше по течению 
A. normanii встречался в незначительном количестве.  

Сезонные наблюдения на Куйбышевском водохранилище показали, 
что вид развивался с мая по ноябрь, достигая наибольшей численности в 
августе-сентябре при температуре воды 15–20 оС (Генкал и др., 1992). В 
Рыбинском водохранилище в 2004 – 2014 гг. его максимальная средняя по 
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водоему биомасса также наблюдалась летом и осенью при температуре во-
ды 9.5–19.5 оС (рис. 28). Статистической связи между показателями обилия 
вида и температурой воды не выявлено. В период экстремально жаркого 
лета 2010 г., когда в июле температура воды достигала 28.5 оС, его макси-
мальная биомасса на отдельных станциях не превышала 0.059 г/м3. 
 

 
 

 
 
 

Рис. 23. Распределение численности Actinocyclus normanii в водохранилищах Волги  
в августе1991 г. 
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Рис. 24. Распределение численности Actinocyclus normanii по акватории Шекснинского 

водохранилища в августе 1994 г. 

61



 

                                    а                                                                                 б 

       
 
                                    в                                                                                    г                         

           
 
Рис. 25. Распределение численности Actinocyclus normanii по акватории Рыбинского 

водохранилища: а – сентябрь 1998 г., б – сентябрь 2001 г., в – июль 2002 г., г – октябрь 
2004 г. (по: Корнева, 2007 а) 
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Рис. 26. Многолетняя динамика (1995– 2010 гг.) частоты встречаемости Actinocyclus 
normanii по акватории Рыбинского водохранилища. 

 
Согласно морфо-функциональной класссификации фитопланктона 

(Reynolds et al., 2002) A. normanii относят к группе С (Devercelli, 2006), ко-
торую формируют виды, толерантные к световому дефициту, чувствитель-
ные к истощению кремния и стратификации, предпочитающие эвтрофные 
хорошо перемешиваемые воды.  

В целом в распространении инвазийных диатомовых в р. Волга можно 
выделить два основных периода: 60-е и 80-е годы ХХ в. В 1960-е годы за-
вершилось строительство основных водохранилищ Волго-Камского каска-
да (табл. 1). Трансформация стока Волги привела к увеличению минерали-
зации, содержанию ионов щелочно-земельных металлов, сульфатов, хло-
ридов и трофии вод (см. главу 2). Это способствовало увеличению в 
планктоне обилия лимнофильных аборигенных видов, индифферентных к 
солености, но адаптированных к высокой трофии вод из рода Stephanodis-
cus: S. binderanus, S. hantzschii и S. minutulus (Волга и ее жизнь, 1978; Кор-
нева, 2003 а), а также эвригалинного вселенца Skeletonema subsalsum.  
В 1978 г. началось повышение уровня Каспийского моря, что связано с 
прогрессирующим ростом повторяемости атмосферной циркуляций запад-
ного типа (W) и увеличением стока Волги (см. главу 2). В этот же период 
(1981 г.) заполнилось Чебоксарское водохранилище и тем самым заверши-
лось полное зарегулирование стока реки. Начиная с этого периода, отме-
чено достоверное увеличение температуры воды (Литвинов, Рощупко, 
2004). Изменение гидро-климатического режима, ионного состава вод на-
ряду с повышением уровня трофии волжских водохранилищ могло спо-
собствовать увеличению разнообразия в фитопланктоне представителей 
рода Thalassiosira и дальнейшей инвазии солоноватоводных аллохтонных 
видов, адаптированных к высокому содержанию органических веществ, 
как Actinocyclus normanii. Подобные же явления наблюдались и в водохра-
нилищах Днепра, где значительно изменился химический состав воды в 
сходную сторону (Журавлева, 1998) и наблюдалось появление новых со-
лоноватоводных видов диатомовых из родов Thalassiosira и Skeletonema 
Grev. (Щербак, 2000).  
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Рис. 27. Распределение численности Actinocyclus normanii по акватории Горьковского 
водохранилища в августе (а), сентябре (б) 2001 г. (по: Корнева, 2007 а) и сентябре 

2005 г (в). 
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Рис. 28. Изменение средней по водоему биомассы Actinocyclus normanii и температуры 

воды в 2004–2014 гг. в Рыбинском водохранилище. 
 

Предыдущий анализ показал, что первоначально расселение Actino-
cyclus normanii и Skeletonema subsalsum происходило в пресных водоемах, 
близко расположенных к морскому побережью и подверженных влиянию 
океана. Однако в 80-е годе ХХ в. они стали проникать и во внутренние во-
ды Центральной Европы и Европейской части России (р. Волга) (Корнева, 
2014). Их экспансия в каскад волжских водохранилищ, соединяющий Бал-
тийский и Каспийский водные бассейны, в котором наблюдается значи-
тельное варьирование минерализации, что определяется географической 
зональностью (табл. 1), подтверждает мнение, что распространение соло-
новато-водных и морских организмов в пресные водоемы ускоряется на 
территориях с пространственно – временными градиентами солености 
(Lee, Bell, 1999).  

К проникновению чужеродных видов более устойчивы экосистемы с 
высоким видовым богатством (Элтон, 1960). Его снижение приводит к по-
явлению свободных экологических ниш, которые могут осваивать инва-
зийные виды. В меняющихся условиях среды закрепляются наиболее при-
способленные, экологически более пластичные виды, способные к эффек-
тивному использованию имеющихся ресурсов. Трансформация гидрологи-
ческого и гидрохимического режима Волги, повышение трофии и минера-
лизации ее вод способствовали появлению новых экологических про-
странств. Их число увеличивалось в многоводные годы, когда снижалось 
общее разнообразие фитопланктона (табл. 10). На начальных этапах рассе-
ление инвазийных видов лимитировалось минерализацией, так как наи-
большего развития они достигали в более высокоминерализованных водах 
Средней и Нижней Волги. Повышение температуры воды в Волге, начиная 
со второй половины ХХ в., могло способствовать появлению и увеличе-
нию разнообразия «экзотических» видов диатомовых из рода Thalassiоsira 
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и отражаться на увеличении сроков активной вегетации Skeletonema sub-
salsum. Смещение внутрисезонных максимумов наблюдалось и у абори-
генной диатомеи Aulacoseira granulata, представителя летнего домини-
рующего комплекса фитопланктона водохранилищ. На фоне увеличения 
максимальной численности этого вида после начала трансгрессии Каспия 
(1978 г.), ее значительное количество в последние годы наблюдалось не 
только в июле–августе, но и в июне (рис. 29). Перемещение популяцион-
ных максимумов у летних форм диатомей может приводить к освобожде-
нию экологических пространств во времени, что позволяет их занять дру-
гим сходным по экологии аллохтонным видам (например, A. normanii), и 
способствует реализации принципа «дифференциации ниш» и распределе-
ния ресурсов. Принцип конкурентного исключения (принцип Гаузе) в 
планктонном сообществе маловероятен, поскольку конкурирующих за ог-
раниченный набор ресурсов (свет, элементы минерального питания и др.) 
видов фитопланктона очень много. На этом основывается понятие «планк-
тонного парадокса» (Hutchinson, 1967). По мнению Л. Бирча (Birch, 1979) 
"в естественных популяциях, в противоположность гипотетическим, ис-
ключение одного вида другим есть лишь экстремальный случай в широком 
диапазоне эффектов воздействия одного вида на другой, простирающемся 
от нулевого воздействия до полного исключения". К тому же, вода – очень 
подвижная среда обитания, и населяющие ее планктонные организмы раз-
ных видов могут «разойтись» не только во времени, но и в пространстве, 
заняв, например, разные глубины.  
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Рис. 29. Многолетняя динамика максимальной численности Aulacoseira granulata в Ры-

бинском водохранилище. 
 

66



 

ГЛАВА 5. ДИНАМИКА ПОКАЗАТЕЛЕЙ ЦЕНОТИЧЕСКОГО  
РАЗНООБРАЗИЯ ФИТОПЛАНКТОНА ВОДОХРАНИЛИЩ 

 
Одним из распространенных способов оценки разнообразия сооб-

ществ являются информационные показатели (Песенко, 1982; Мэгарран, 
1992), которые часто используют для изучения структурной организации 
наземных и водных сообществ и связи биологического разнообразия с их 
функционированием, стабильностью и сложностью (Василевич, 1992; 
Алимов, 1994, 1995).  

Анализ показателей ценотического разнообразия фитопланктона 
волжских водохранилищ проводился, начиная с 1970-х годов (Лаврентье-
ва, 1977; Корнева, 1983, 1988, 1992, 1993, 1999 а, 2002 а, б, 2010; Корнева и 
др., 2001; Охапкин, 1995; Охапкин и др., 1997; Ляшенко, 2003 б; Соловье-
ва, Корнева, 2006, 2009). В основном изучалось разнообразие фитопланк-
тона отдельных водохранилищ или их участков. Установлен диапазон 
варьирования его величин в различных местообитаниях, проанализирован 
ход его сезонной и многолетней динамики, выявлены статистические связи 
с некоторыми абиотическими и биотическими (биомассой) параметрами. 
Для полноты общей картины необходимо представить все полученные 
данные с некоторыми дополнениями. 

Из всех полученных в 1956–2005 гг. показателей разнообразия фито-
планктона водохранилищ бассейна Волги, рассчитанных по численности и 
биомассе, наиболее тесно скоррелированы индексы Шеннона (Hn и Hb) 
(табл. 16). Однако их связь была достаточно слабой за счет большого раз-
броса данных, что может объясняться несоответствием относительной 
численности и биомассы одних и тех же видов: мелкоклеточные виды при 
высокой численности могут иметь меньшую биомассу, чем более малочис-
ленные крупноклеточные. Достоверная обратная линейная зависимость (R 
= -0.42, F = 4.47, P<0.05) степени связи (коэффициента корреляции) между 
Hn и Hb от среднеценотического объема клеток фитопланктона в Рыбин-
ском водохранилище (Корнева, 1999 а) показала, что теснота связи между 
Hn и Hb увеличивалась с ростом участия мелкоклеточных таксонов.  
 
Таблица 16. Параметры линейной регрессии между индексами разнообра-

зия, рассчитанными по численности и биомассе фитопланктона. 
 

Индексы Параметры  
 R F n P< 
Hn – Hb 0.44 566 2354 0.000 
Sn – Sb 0.38 377 2279 0.000 
En – Eb 0.38 407 2353 0.000 
Примечание: обозначения индексов приведены в главе 1, n – длина ряда, остальные 
обозначения как в табл. 4 (глава 3). 
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Согласно современной концепции видового разнообразия в экологии 
индекс разнообразия Шеннона рассматривают как функцию числа видов и 
степени выравненности их обилий в сообществе (Песенко, 1982). Показате-
ли разнообразия фитопланктона волжских водохранилищ, рассчитанные как 
по численности, так и по биомассе, наиболее тесно коррелировали с вырав-
ненностью и доминированием и совсем слабо – с удельным богатством 
(числом видов в пробе) (рис. 30). Обратная линейная зависимость разнооб-
разия от меры доминирования более чем очевидна, так как по сути, это два 
зеркально отображающие друг друга показателя. Связь же разнообразия с 
числом видов была более сложной. При осреднении величин индекса Шен-
нона по диапазонам изменения удельного видового богатства, ранжирован-
ных либо через каждый десяток видов (рис. 31 а), либо через 1 вид (рис. 31 
б), связь между этими параметрами описывалась логарифмической функци-
ей. При удельном богатстве ≤ 80 (рис. 31 в, г) она аппроксимировалась по-
ложительной линейной зависимостью, а при n > 80 – вообще отсутствовала.  

Определяющая роль выравненности в формировании ценотического 
разнообразия фитопланктона водохранилищ, возможно, обусловлена зна-
чительным многообразием условий обитания фитопланктона в этих водо-
емах, где отсутствует один фактор, жестко лимитирующий уровень его 
развития. Наличие большого биотопического разнообразия выравнивает 
шансы большого числа доминирующих и второстепенных видов в участии 
формирования планктонных альгоценозов, где абсолютное преобладание 
того или иного вида наблюдается крайне редко. Например, даже относи-
тельная биомасса основных доминирующих видов водорослей в Рыбин-
ском водохранилище Aphanizomenon flos-aquae (синезеленые) и Aulacosei-
ra islandica (диатомовые) в среднем по водоему за период открытой воды 
варьировала в 1954 – 1981 гг. в очень широких пределах: от 6 до 43 % и от 
7 до 74% соответственно. 

Там, где жизнь лимнической экосистемы жестко регулируется основ-
ным геохимическим фактором, например, кислотностью среды, ценотиче-
ское разнообразие в равной мере определяется как выравненностью, так и 
числом видов (Корнева, 2010). Видовое богатство по мере уменьшения рН 
снижается параллельно с индексом Шеннона.  

За период 1956–2005 гг. в водохранилищах волжского бассейна вели-
чины индекса разнообразия Шеннона, рассчитанные по биомассе, варьи-
ровали от 0.25 до 5.78 бит/г, а рассчитанные по численности – от 0.12 до 
5.10 бит/ тыс. кл.. Поскольку численность фитопланктона оценивали не 
как число особей видов, а как число их клеток, то для анализа динамики 
показателей разнообразия были использованы индексы, рассчитанные по 
биомассе отдельных видов, что реально отражало их вклад в структуру со-
обществ. Во всех водохранилищах наибольшая частота относительной 
встречаемости отмечалась у индексов Шеннона равных 2 и 3 бит/г 
(рис. 32), кроме фитопланктона Горьковского водохранилища, где индексы  
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Рис. 30. Связь ценотического разнообразия (Hn, Нb) с числом видов (n), выравненно-

стью (En, Eb) и доминированием (Sn, Sb). 
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Рис. 32. Относительная частота встречаемости различных величин индекса Шеннона в 
водохранилищах Волги. Обозначения те же, что в таблице 1. НВ – не зарегулированная 

часть Нижней Волги (по: Корнева, 2010). 
 
в равной степени были представлены величинами 1, 2 и 3 бит/г, и не заре-
гулированной части Нижней Волги, где превалировали индексы < 1 бит/г 
(Корнева, 2010). Относительная встречаемость индексов с величиной от < 
1 до 2 бит/г увеличивалась от Верхней к Нижней Волге, а таковая > 2 бит/г 
снижалась в этом же направлении. Средние же и максимальные значения 
индекса, а также удельного разнообразия и выравненности фитопланктона 
отдельных водохранилищ за период 1976–2005 гг. снижались от Верхней к 
Нижней Волге (рис. 33, 34), а доминирование соответственно увеличива-
лось (рис. 34). Аналогичная динамика (снижение разнообразия и вырав-
ненности фитопланктона от Иваньковского до Волгоградского водохрани-
лищ) наблюдалась весной и летом 1973–1975 гг. (Лаврентьева, 1977). 

В большинстве случаев в речных плесах водохранилищ ценотическое 
разнообразие фитопланктона было выше, чем в озерных (табл. 17). Однако 
эти различия были достоверны на 0.05 уровне значимости только в одном 
случае в Горьковском водохранилище. Индекс Шеннона также достоверно 
увеличивался в Шекснинском плесе Рыбинского водохранилища в 1981– 
2005 гг. в 6 – ти случаях из 18 (табл. 18). 

В сезонной динамике ценотического разнообразия фитопланктона 
Рыбинского водохранилища с 1956 по 1981 гг. (Корнева, 1992, 1999 а) наи-
большие значения индекса обычно наблюдались в летний период, в авгу-
сте – сентябре, когда биомасса фитопланктона постепенно снижалась по-
сле весеннего максимума диатомовых водорослей. Начиная с 1962 г., и да-
лее в 1967, 1979 и 1981 гг. его максимумы отмечались в июне или июле, в 
фазу «чистой воды», формирующейся после весеннего максимума биомас-
сы диатомовых водорослей (рис. 35). В Горьковском водохранилище мак-
симальное разнообразие также отмечалось поздней весной и ранним летом 
(Охапкин и др., 1997), в Иваньковском водохранилище – весной и летом 
(Ляшенко, 2003 б). 
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Рис. 33. Изменение средних за 1989–2005 гг. (а), за 1989–1991 гг. (б) и максимальных за 

1976–2005 гг. (в) значений индекса Шеннона (Hb) фитопланктона водохранилищ (по: 
Корнева, 2010). Обозначения те же, что в табл . 1 и на рис. 32. 
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Рис. 34. Изменение выравненности (Eb), доминирования (Sb) и удельного  

богатства (n) фитопланктона водохранилищ в 1989–1991 гг.  
Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. 

 
 

73



 

Таблица 17. Ценотическое разнообразие фитопланктона в речных и озер-
ных плесах водохранилищ (* – достоверные отличия при P < 0.05). 

 

Водохранилище, месяц, 
год 

Плесы t крите-
рий 

 Озерный Речной  
Шекснинское Белозерский  Шекснинский   
V–X, 1976  2.27±0.23 2.50±0.27 0.66 
V–X, 1977  2.26±0.10 2.87±0.15 1.09 
VIII, 1994  2.86±0.26 3.55±0.38 1.50 
V, 1995  1.93±0.27 1.36±0.18 1.78 
VIII, 1995  3.31±0.27 2.32±0.68 1.27 
Рыбинское Главный  Волжский   
V–X, 1964  2.64±0.18 2.90±0.16 1.08 
V–X, 1965 2.50±0.12 2.73±0.12 1.36 
V–X, 1966  2.75±0.12 2.91±0.12 0.95 
V–X, 1967  2.42±0.13 2.63±0.15 1.06 
V–X, 1968  2.68±0.10 2.75±0.12 0.45 
V–X, 1969  2.57±0.10 2.72±0.18 0.73 
V–X, 1970  2.91±0.12 2.79±0.17 0.58 
V–X, 1971  2.43±0.18 2.40±0.23 0.10 
V–X, 1973  3.07±0.11 2.65±0.21 1.83 
V–X, 1974  2.31±0.12 2.39±0.19 0.35 
V–X, 1976  2.24±0.10 2.35±0.17 0.56 
V–X, 1977  2.50±0.12 2.70±0.15 1.04 
V–X, 1978  2.88±0.09 3.11±0.14 1.38 
V–X, 1979  2.71±0.16 2.90±0.24 0.66 
V–X, 1981  2.25±0.12 2.36±0.17 0.53 
Горьковское    
VIII–IX, 1989  2.46±0.21 2.90±0.19 1.43 
V–VI, 1990  1.28±0.25 2.85±0.19 4.83* 
VII–VIII, 1990  1.72±0.22 2.05±0.50 1.34 
X, 1990  1.11±0.12 1.58±0.21 2.08 
VI, 1991  3.28±0.66 3.61±0.16 0.44 
VIII, 1991  2.26±0.22 1.70±0.44 1.22 
IX–X, 2000  2.38±0.66 3.01±0.16 0.87 
VIII, 2001  2.70±0.54 3.16±0.10 0.91 
IX–X, 2001  2.30±0.32 3.00±0.32 1.54 
IX, 2005  3.09±0.20 2.84±0.20 1.07 
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Таблица 18. Ценотическое разнообразие фитопланктона в речных и озерных 
плесах Рыбинского водохранилища (* – достоверные отличия при P < 0.05). 

 

Месяц, год Плесы 
 Озерный Речные 
 Главный Волжский  Моложский Шекснинский 
V–X, 1981 2.25±0.12 2.36±0.17 2.35±0.16 2.95±0.12* 
VIII–IX, 1989 3.50±0.14 4.28±0.28 2.65±0.22 3.63±0.25 
VIII, 1997 4.17±0.17 3.40±0.76 3.04±1.22 3.75±0.27 
VIII–IX, 1998 1.88±0.38 2.09±0.41  3.30±0.37* 
IX–X, 1998 1.43±0.18 1.11±0.06  2.02±0.30 
VI–VII, 2000 2.25±0.30 1.17±0.28  3.25±0.34* 
VIII, 2000 2.35±0.20 2.16±0.42  2.99±0.22 
IX–X, 2000 2.57±0.17   3.20±0.37 
VI–VII, 2001 2.90±0.20 2.35±0.32  2.70±0.79 
IX, 2001 2.84±0.12 2.33  3.02±0.09 
VII, 2002 2.89±0.44 3.03±0.05 2.71±0.17 3.94±0.19* 
IX, 2002 3.33±0.12 2.98±0.23  3.42±0.20 
VIII, 2003 3.55±0.20 3.57±0.22  3.00±0.60 
V, 2004 2.96 ±0.22 2.95±0.30  2.94±0.31 
VI–VII, 2004 2.02±0.26 2.30±0.31  2.95±0.63 
X, 2004 2.68±0.22 1.83±0.73  2.14±0.31 
VII–VIII, 2005 2.97±0.29 3.38±0.21  3.87±0.01* 
IX, 2005 2.10±0.08 2.95±0.14  3.25±0.23* 

 
С увеличением возраста сообщества происходит снижение его разно-

образия (Одум, 1975). За период 1956–2005 гг. в Рыбинском водохранили-
ще происходило постепенное многолетнее снижение среднего (1956–1981 
гг.) и максимального (1956–2005 гг.) за вегетационный сезон ценотическо-
го разнообразия (Корнева, 2000, 2002 а, 2005) и выравненности (рис. 36). 
Доминирование и удельное богатство альгоценозов наоборот увеличива-
лись (Корнева, 1999 а). Многолетнее повышение последнего наблюдалось 
за счет увеличения числа видов, прежде всего, зеленых, а также диатомо-
вых, динофитовых и синезеленых водорослей (рис. 37). Многолетнее уве-
личение числа видов в пробах наблюдалось и в Шекснинском водохрани-
лище. Летом 1976–1977 гг. их средние величины варьировали от 38 ± 3 до 
43 ± 5, а в 1994–1995 гг. они достигали 62 ± 4.  

Достоверное многолетнее снижение разнообразия фитопланктона от-
мечено в Артемовском водохранилище (Баринова, 1990), а также в верхней 
и средней частях Красноярского водохранилища в летний период (Кожев-
никова, 2000). Обычно это связывают с увеличением уровня трофии водо-
емов. На основании выборочных данных обратную связь разнообразия фи-
топланктона с трофией вод подтвердила линейная зависимость индекса 
разнообразия от биомассы фитопланктона в водохранилищах Верхней 
Волги (Корнева и др., 2001)  
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Рис. 35. Сезонная динамика индекса ценотического разнообразия (Hb) и общей биомас-

сы (г/м3) фитопланктона Рыбинского водохранилища в разные годы. 
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Рис. 36. Многолетнее изменение показателей ценотического разнообразия (Hb), удель-
ного (n) богатства, выравненности (Eb) и доминирования (Sb) фитопланктона в пелагиа-

ли Рыбинского водохранилища. 
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Рис. 37. Связь общего удельного богатства фитопланктона с числом видов отдельных 

групп водорослей в Рыбинском водохранилище в 1954–1981 гг.. 
 

Однако, как уже было показано ранее (Корнева, 2010) с учетом ка-
ждого срока наблюдений в волжских водохранилищах (1956–2005 гг.), 
свыше двух тысяч точек связи разнообразия и биомассы в системе коор-
динат можно ограничить неким треугольным пространством (рис. 38 а). 
Из их общего скопления выделились две, относящиеся к мелководью 
Мшичинского залива Рыбинского водохранилища, где на глубине 1.5 м 
и 0.2 м при высокой биомассе ~ 20 г/м3 наблюдалось и высокое разнооб-
разие фитопланктона (4.55 и 5.18 бит/гм3). Соотношение между разно-
образием и биомассой после полиноминального сглаживания (рис. 38 б) 
описывалось уравнением: y = 2.88 – 0.13 x 0.5 ln x, где y – индекс Шенно-
на, x – биомасса (r = -0.56, F = 1080). При осреднении величин индекса 
по рангам биомассы (через каждый 1 г/м3) связь между этими показате-
лями аппроксимировалась отрицательной линейной функцией: y= 2.85 – 
0.084x (R = -0.94, F = 154) (рис. 38 в). Наибольший разброс значений ин-
декса разнообразия наблюдался в диапазоне биомассы фитопланктона 9 
– 17 г/м3. Отрицательная связь с биомассой прослеживалась у макси-
мальных для каждого интервала биомассы величин разнообразия и по-
ложительная у минимальных его значений, т.е. с ростом биомассы уве-
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личивались минимальные величины разнообразия (R = 0.58, F = 9.1, P < 
0.007), а максимальные снижались (R = -0.62, F = 11.4, P < 0.003). Если 
осреднение индексов разнообразия осуществить по диапазонам биомас-
сы фитопланктона, свойственным различным трофическим типам вод, 
выбрав для этого, например, шкалу трофности С.П. Китаева (2007), то 
максимальное среднее разнообразие (~ 3 бит/ г/м3) наблюдалось при 
биомассе фитопланктона ≤ 1 г/м3, свойственной олиготрофным водо-
емам (рис. 39). При дальнейшем снижении биомассы оно практически не 
менялось, а при увеличении биомассы – уменьшалось. Однако стерео-
типное представление, что с увеличением трофии вод снижается разно-
образие сообщества, не всегда подтверждается результатами полевых 
исследований. 

Например, по данным Цветковой Л.И. (1981) разнообразие фито-
планктона также достигало максимальных значений в олиготрофных водах 
2 – 3 (в среднем 2.5), но оно постепенно снижалось как в ультраолиго-
трофных, так и в мезотрофно-эвтрофных. В Чебоксарском водохранилище 
(Охапкин, 1995), в озерах Вологодской области (Корнева, 2010), Японии 
(Ogawa, Ishimura, 1984) и Финляндии (Eloranta, 1993) наибольшее разнооб-
разие фитопланктона (~ 2.5) прослеживалось в мезотрофных водах. В озе-
рах оно снижалось как в олиготрофных, так и в эвтрофных условиях. Раз-
ница в полученных результатах могла заключаться в различной трактовке 
уровня трофии вод, которую можно оценивать по разным критериям (Ки-
таев, 2007).  

С увеличением биомассы фитопланктона в волжских водохранилищах 
увеличивалось его доминирование (R = 0.94, F = 15, P < 0.000) и снижалась 
выравненность (R = -0.93, F = 144, P < 0.000) (рис. 40 а, б). Связь удельного 
богатства с биомассой фитопланктона была слабее (рис. 40 в). Оно увели-
чивалось линейно с биомассой (R = 0.55, F = 6.14, P < 0.03) до ее величин ~ 
14 г/м3, при дальнейшем росте биомассы эта связь отсутствовала.  

Между разнообразием и показателями продуктивности на практике по-
лучают как линейную (прямую и обратную), так и унимодальную зависи-
мость (Гиляров, 1969, 2001; Бигон и др., 1989; Василевич, 1992; Алимов, 
2000; Ермолаев, 2000, 2005; Протасов, 2002; Корнева, 2010; Ogawa, Ishimu-
ra, 1984; Waide et al., 1999; Dodson et al., 2000; Loreau et al., 2001; Chase, 
Leibold, 2002). Полагают, что функциональная форма этой связи может 
меняться в зависимости от пространственных шкал исследований. Напри-
мер, в одном отдельном водоеме (локальный масштаб) соотношение раз-
нообразие – продуктивность может приобретать вид параболы (квадратич-
ная функция), а между группами водоемов, расположенными в разных во-
досборных бассейнах (региональный масштаб) – линейной регрессии 
(Chase, Leibold, 2002).  
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Рис. 38. Связь индекса разнообразия с биомассой фитопланктона: а – при использова-
нии всех данных, б – после полиноминального сглаживания, в – после осреднения ин-

декса по рангам биомассы (по: Корнева, 2010). 
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Рис. 39. Связь индекса разнообразия с биомассой фитопланктона, ранжированной по 
значениям, соответствущим различному уровню трофии вод: 1 – < 0.5; 2 – > 0.5 < 1; 3 – 

< 1; 4 – 1; 5 – >1 < 4; 6 – >4 <16; 7 – > 16 г/м3. 
 
Для проверки этой гипотезы проанализировали данные по отдельным во-
дохранилищам и их участкам (локальный масштаб). Для каждого водохра-
нилища связь разнообразие – биомасса оказалась также линейно отрица-
тельной (R = -0.32 – -0.79). Из 27 лет наблюдений (1956–1982 гг.) на Ры-
бинском водохранилище в большинстве (25) случаев величина индекса 
Шеннона была также достоверно отрицательно связана с биомассой фито-
планктона с максимальным коэффициентом корреляции (r= -0.7) в 1972 г. 
(табл. 19). Положительная достоверная связь между этими показателями 
получилась только в 1977 г., а положительная недостоверная – в 1981 г. в 
Шекснинском плесе. Анализ многолетних данных по каждой из 10 –ти 
станций, расположенных в различных участках акватории Рыбинского во-
дохранилища, представил те же результаты: коэффициент корреляции 
варьировал от -0.25 до -0.60. Таким образом, используя как все имеющиеся 
данные по водохранилищам (региональный масштаб), так и по отдельным 
водоемам или их участкам (локальный масштаб), получали правую часть 
унимодальной кривой, в которой наблюдается обратная связь между раз-
нообразием и биомассой. И лишь на участке, расположенном в Шекснин-
ском плесе около Череповецкого промышленного комплекса (Торово), 
биомасса и ценотическое разнообразие были связаны линейно положи-
тельно (Корнева, 2000). При большой биомассе (22–25 г/м3) высокие ин-
дексы Шеннона (4–5 бит/г) отмечались в прибрежных мелководьях с глу-
биной 0.2 – 1.5 м.  
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Рис. 40. Связь доминирования (а), выравненности (б) и удельного богатства (в) 

с биомассой фитопланктона. 
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Таблица 19. Связь индекса Шеннона с биомассой в Рыбинском водохрани-
лище в разные годы в различных плесах и на отдельных станциях с 1956 

по 2005 гг. (*– значимые корреляции). 
 

Годы, станции Плесы Коэффициент корреляции
1956 Главный+Волжский -0.25 
1957  -“- -0.10 
1958 -“- -0.02 
1959  -“- -0.32* 
1960  -“- -0.64* 
1961 -“- -0.36* 
1962 -“- -0.22 
1963 -“- -0.33* 
1964 -“- -0.57* 
1965 -“- -0.46* 
1966 -“- -0.21 
1967 -“- -0.38* 
1968 -“- -0.22 
1969 -“- -0.27* 
1970 -“- -0.16 
1971 -“- -0.46* 
1972 -“- -0.70* 
1973 -“- -0.34* 
1974 -“- -0.52* 
1976 -“- -0.30* 
1977 -“- 0.28* 
1978 -“- -0.21 
1979 -“- -0.26* 
1981 -“- -0.46* 
1981  Шекснинский  0.15 
1981  Моложский  -0.39 
1982  Шекснинский  -0.09 

Станции (1956–2005)   
Весьегонск Моложский  -0.60* 
Торово Шекснинский  0.33 
Любец -“- -0.50 
Мякса -“- -0.48* 
Наволок Главный  -0.41* 
Средний Двор -“- -0.25* 
Измайлово -“- -0.41* 
Брейтово -“- -0.29* 
Коприно Волжский  -0.26* 
Молога -“- -0.41* 
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Таблица 20. Параметры линейной регрессии ценотического разнообразия 
(индекс Шеннона) с абиотическими факторами в водохранилищах. 

 

Фактор Параметры 
 R F P< 

Абсолютные значения 
Температура, оС 0.33 203.72 0.0000 
Цветность, град 0.18 20.51 0.000007 
Взвешенное веще-
ство, мг/л 

-0.28 9.94 0.002 

Средние по рангам* 
Температура, оС 0.88 81.46 0.00000 
Цветность, град 0.71 10.06 0.009 
Взвешенное веще-
ство, мг/л 

-0.61 12.79 0.002 

Примечание*: температура ранжирована через 10С, цветность – через 10 град., взвешен-
ное вещество – через 1 мг/л, рН – через 0.5 единиц. Обозначения те же, что в табл. 4. 
 

Анализ связи ценотического разнообразия фитопланктона с абиотиче-
скими показателями в водохранилищах показал его положительную зави-
симость от цветности и отрицательную с количеством взвешенного веще-
ства (табл. 20). Особенно она усиливалась при ранжировании величин 
абиотических показателей. Этим можно объяснить причину снижения раз-
нообразия фитопланктона водохранилищ в широтном градиенте. Положи- 
тельная линейная связь с цветностью воды, которая снижается в направле-
нии от Верхней к Нижней Волге, прослеживалась также у средних по во-
доемам за весь период исследований (R = 0.53, F = 2.78, P < 0.14) и макси-
мальных значений индекса Шеннона (R = 0.79, F = 11.45, P < 0.012). Она 
подтвердилась также данными, полученными летом 1991 г. одновременно 
по всему каскаду водохранилищ (R = 0.75, F = 9.16, P < 0.019). Максималь-
ные величины ценотического разнообразия снижались и по мере увеличе-
ния общей суммы ионов (R = -0.91, F = 34, P < 0.0006). Положительная 
температурная зависимость этого показателя позволяет предположить, что 
его увеличение в летний период обусловлены в значительной степени не 
столько снижением биомассы, которая не лимитирует разнообразие, исхо-
дя из их обратной зависимости, а температурным фактором. Особенно это 
очевидно для быстро прогреваемых мелководий с глубинами 0.2 – 0.8 м, 
где выявлено достоверное увеличение индекса Шеннона до 3.5–5.8 бит/г. 
На глубинах от 1 до 28 м с ростом диапазона варьирования разнообразия 
(0.25–4.98 бит/г) его значимых различий на участках с различной толщей 
воды не обнаружено, т.е. связь разнообразия с глубиной имела гиперболи-
ческий характер и аппроксимировалась экспоненциальным уравнением: 
y = a + be-x , где y – Hb, x – глубина (м) (R = 0.94, F = 66, P < 0.005) 
(рис. 41).  
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Рис. 41. Связь индекса Шеннона с глубиной воды. 
 
Положительный многолетний температурный тренд, который про-

слеживается в пелагиали Рыбинского водохранилища (Литвинов, Рощупко, 
2002, 2004), в первую очередь, может оказывать положительный эффект на 
разнообразие фитопланктона мелководных участков, где, в отличие от от-
крытой части водоема, наблюдается многолетнее увеличение индекса 
Шеннона (Соловьева, Корнева, 2006). Сезонная динамика ценотического 
разнообразия в пелагиали Рыбинского водохранилища достоверно совпа-
дала с изменением температуры воды в 4 случаях из 11-ти лет наблюде-
ний: в 1969 (R = 0.73), 1971 (R = 0.71), 1973 (R = 0.74) и 1977 гг. (R = 0.92) 
(рис. 42). 

Чтобы выяснить, как ценотическое разнообразие зависит от состава 
фитопланктона, проведен статистический анализ связи его величин с отно-
сительной и абсолютной биомассой крупных таксономических групп во-
дорослей (отделов). На основании средних многолетних данных за 1956–
1981 гг. по Рыбинскому водохранилищу установлено, что индекс разнооб-
разия в пелагиали водоема достоверно увеличивался по мере роста относи-
тельной биомассы зеленых, динофитовых и эвгленовых водорослей и сни-
жался при увеличении биомассы диатомей (табл. 21). Наиболее тесная по-
ложительная связь прослеживалась между разнообразием и относительной 
биомассой зеленых водорослей. 
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Рис. 42. Сезонная динамика индекса Шеннона (Hb) и температуры воды в пелагиали 

Рыбинского водохранилища в разные годы. 
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Таблица 21. Параметры линейной регрессии между индексом Шеннона и 
биомассой различных таксономических групп водорослей. 

 
Биомасса Параметры  
 R F P< n 
Chlorophyta, % 0.76 29.92 0.00002 24 
Dinophyta, % 0.52 7.99 0.001 24 
Euglenophyta, % 0.50 7.46 0.012 24 
Euglenophyta, г/м3 0.46 5.95 0.023 24 
Bacillariophyta, г/м3 -0.43 4.99 0.036 24 
Примечание: обозначения те же, что в табл. 16. 
 

87



 

ГЛАВА 6. БИОМАССА И СТРУКТУРА  
ПЛАНКТОННЫХ АЛЬГОЦЕНОЗОВ  

В ВОДОХРАНИЛИЩАХ 
 
Исследования структуры альгоценозов планктона водохранилищ 

волжского бассейна имеют длительную историю. Первые сведения о 
фитопланктоне Шекснинского водохранилища относятся к 1963 г. 
(Кузьмин, 1966 а, б), Иваньковского водохранилища – 1937–1938 гг. 
(Неизвестнова-Жадина, 1941), Угличского – 1954–1956 гг. (Буторина, 
1966), Рыбинского – 1946–1949 гг. (Киселева, 1954; Преображенская, 
1960), Горьковского – 1956–1957 гг. (Приймаченко, 1961), Чебоксар-
ского – 1981 г. (Охапкин, 1984), Куйбышевского – 1956 г. (Мороховец, 
1959), Саратовского – 1968–1971 гг. (Герасимова, 1973), Волгоградско-
го – 1960–1961 гг. (Климова, 1966). Начиная с 1954 г., Рыбинское водо-
хранилище становится полигоном для многолетних сезонных наблюде-
ний за фитопланктоном водоема на шести стандартных станциях (Эко-
логия фитопланктона..., 1999), непрерывно продолжавшихся до 1995 г. 
В последующие годы сезонная регулярность наблюдений была не-
сколько нарушена и возобновилась в начале XXI в. (Митропольская, 
2004, 2005).  

Наиболее полное изучение фитопланктона водохранилищ Волги про-
водилось после полного зарегулирования стока реки в 60–70-е годы ХХ в. 
(Миргородченко, 1972; Кузьмин, 1974, 1978 а, б; Кузьмин, Девяткин, 1975; 
Лаврентьева, 1977, 1979; Волга и ее жизнь, 1978; Девяткин, Кузьмин, 1978; 
Елизарова, 1979; Тарасенко, 1982; Герасимова, 1996 и др.) и были продол-
жены в 80-е годы (Корнева, 1988, 1989 б, 1993, 1999 а; Корнева, Соловьева, 
1996, 2000; Экология Куйбышевского водохранилища, 1989; Охапкин, 
1994; Охапкин и др., 1997; Герасимова, 1996; Ляшенко, 1988, 1989, 1999, 
2000; Митропольская, 1999; Попченко, 2001; Фитопланктон Нижней Вол-
ги…, 2003).  

 
6.1. Сезонная динамика фитопланктона водохранилищ. 
 

Сезонная периодичность фитопланктона является основополагаю-
щей составляющей его многолетней сукцессии, которая в водоемах 
умеренной зоны прежде всего определяется последовательной сменой 
гидро-климатических фаз. Сведения по сезонной сукцессии фитопланк-
тона различных водоемов обширны, но чаще всего они носят описа-
тельный или спекулятивный характер. По мнению крупнейшего спе-
циалиста в области изучения экологии фитопланктона У. Зоммера 
(Sommer, 1989), до сих пор нет четкого представления о механизмах се-
зонной периодичности фитопланктона даже с учетом достаточной ре-
гулярности ее изучения на отдельных водоемах, а, по мнению Г. Хар-
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риса (Harris, 1986) – это вообще трудно разрешимая проблема. Сукцес-
сию можно изучать с точки зрения регулирования физиологических 
процессов или с помощью традиционных подходов для вскрытия при-
чин взаимоотношений в сообществе, устанавливаемых теоретическими 
построениями, экспериментальными и полевыми исследованиями. Для 
пресноводного лимнопланктона предложена PEG модель сезонной сук-
цессии некоего «стандартного» озера, осуществляющаяся через 24 по-
следовательных стадии (Sommer et al., 1986). Базовым водоемом для 
разработки модели было большое глубокое стратифицированное уме-
ренно эвтрофное оз. Констанс (Германия). Авторы модели рассматри-
вали сезонное развитие планктона как предсказательный и детермини-
рованный процесс. При этом учитывалось, что биомасса, скорость рос-
та и состав видов фитопланктона зависят от совокупности и взаимодей-
ствия различных факторов: гидро-климатических, гидрохимических и 
биотических (конкуренции, выедания).  

По единодушному мнению специалистов, работавших и продол-
жающих исследования на водохранилищах волжского бассейна, сезон-
ная динамика фитопланктона водохранилищ характеризуется тремя 
подъемами биомассы: весной, летом и осенью (Кузьмин, 1971; Далечи-
на, 1977; Андросова, 1983; Корнева, 1983, 1988, 1989 б, 1992, 1993, 
1999 а, 2002 б; Герасимова, 1996; Охапкин, 1994; Охапкин и др., 1997; 
Ляшенко, 1999, 2000; Попченко, 2001; Фитопланктон Нижней Волги…, 
2003 и др.). Весеннее и осеннее развитие фитопланктона обусловлено 
диатомовыми, летнее – синезелеными и диатомовыми и осеннее – диа-
томовыми водорослями иногда со значительным участием синезеле-
ных. В исследованиях на озерах и реках показано, что сезонная перио-
дичность биомассы фитопланктона меняется в зависимости от трофи-
ческого статуса (Трифонова, 1986; Охапкин, 1997; Trifonova, 1988) в 
сторону смещения максимальных ее величин от весны (олиготрофный 
тип) к лету (эвтрофный тип) с постепенным нарастанием числа пиков 
биомассы по мере увеличения трофии вод. Поэтому важно установить, 
как изменялась сезонная динамика фитопланктона в градиенте трофии 
и в водохранилищах.  

 
Водохранилища бассейна Верхней Волги. 
 

Наиболее детальное изучение сезонной динамики фитопланктона 
проводилось на различных участках Рыбинского водохранилища: в 
литорали, пелагиали и в отдельных плесах (Гусева, 1956; Рыбинское 
водохранилище…, 1972; Балонов, 1975; Башкатова, 1976; Кузьмин, 
1976; Кузьмин, Елизарова, 1967; Корнева, 1983, 1988, 1989, 1999 а; 
Елизарова, 1985; Митропольская, 1999, 2005; Девяткин, 2003; 
Соловьева, Корнева, 2006, 2007 и др.). Она значительно варьировала в 
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зависимости от погодных условий и местоположения участка в 
водоеме по срокам и величинам подъемов и спадов биомассы. Анализ 
многолетнего изменения сезонной периодичности фитопланктона в 
1954–1985, 1989, 2001 гг. на шести реперных станциях, установленных 
в пелагиали водоема еще в 50-е годы ХХ в. (Корнева, 1999 а, б; 
Митропольская, 1999, 2005), показал, что в ней можно выделить 
четыре стадии (рис. 43). Весенний пик биомассы обусловлен 
развитием диатомовых водорослей, летний – диатомовых и 
синезеленых. Между весенним и летним подъемами биомассы, как 
правило, наблюдалась летняя депрессия – «фаза чистой воды», которая 
прослеживается во многих мезотрофных и эвтрофных озерах Европы 
(Sommer et al., 1986). Осенний пик выражен не всегда и обычно связан 
с обильной вегетацией диатомовых. Осенью чаще наблюдалось 
плавное снижение биомассы за счет спада развития летних форм 
диатомовых и синезеленых водорослей. До 1981 г. максимальная 
биомасса фитопланктона обычно наблюдалась весной (май, июнь)  
и достигала до 29 г/м3 (в 1971, 1972 гг.). В отдельные годы (1964,  
1969, 1973, 1976, 1979) осенний пик был равен весеннему. Начиная  
с 1981 г., летний максимум достигал или несколько превышал 
величины весеннего за счет более интенсивного развития синезеленых 
водорослей. Это продолжало наблюдаться на протяжении последних 
20 лет, вплоть до 2001 г. (Митропольская, 2005). В многолетней 
динамике дисперсии средней за безледный период биомассы (R=0.30) 
и соотношения ее максимальной и минимальной величин (R=0.31) 
можно отметить их увеличение во времени, что позволяет судить  
о постепенном нарастании сезонной вариабельности биомассы  
(рис. 44). 

В лидирующих комплексах фитопланктона пелагиали Рыбинского 
водохранилища на протяжении всего периода исследования насчитыва-
лось свыше 100 таксонов рангом ниже рода, из них диатомовых – около 
40, зеленых – 36 и синезеленых – около 20 (табл. 22). Из других отде-
лов водорослей в составе доминантов отмечалось 1 – 9 видов. Основу 
доминирующего комплекса фитопланктона Рыбинского водохранилища 
составляли 17 таксонов (с частотой доминирования не менее 36 – 98%): 
диатомовые водоросли – Aulacoseira islandica, A. granulata, A. ambigua, 
A. subarctica, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Fragilaria crotonensis, 
Stephanodiscus neoastraea, S. hantzshii, S. binderanus, Skeletonema subsal-
sum, синезеленые – Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, 
M. wesenbergii, M. viridis, зеленые – Pediastrum boryanum и Mougeotia 
elegantula.  
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Таблица 22. Изменение состава доминирующих таксонов (по биомассе) в 
фитопланктоне Рыбинского водохранилища на стандартных станциях в 

1954–1989 гг. 
Период 
наблю-
дений  

Доминирующие таксоны 

1 2 

1954 г.  
весна Aulacoseira islandica, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Stephanodiscus 

neoastraea, Cymatopleura solea, Pediastrum boryanum var. cornutum, Peridi-
nium sp., Glenodinium sp., Mallomonas sp. 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. wesenber-
gii, Anabaena sheremetievi, Anabaena sp., Aulacoseira islandica, Stephano-
discus neoastraea, Mougeotia sp., Peridinium sp., Pediastrum duplex 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. wesenber-
gii, Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, Mougeotia elegantula  

1955 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. ambigua, A. granulata, Stephanodiscus neoastraea, 

S. hantzschii, Asterionella formosa, Peridinium sp. 
лето Aulacoseira islandica, A. granulata, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, 

Asterionella formosa, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, 
Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Microcystis sp., Woroni-
chinia naegeliana, Anabaena sp. sp. 

осень Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, Aphanizomenon flos-aquae, 
Microcystis sp., Woronichinia naegeliana, Coelastrum microporum, Pedias-
trum tetras 

1956 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. distans*, A.granulata, Stephanodiscus 

neoastraea, Stephanodiscus sp., Asterionella formosa, Peridinium sp. 
лето Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. hantzschii, Asterionella 

formosa, Fragilaria crotonensis, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis ae-
ruginosa, Microcystis sp., Anabaena sp., Mougeotia elegantula, Peridinium 
sp., Glenodinium sp. 

1957 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 

S. binderanus, Asterionella formosa, Peridinium sp. 
лето Aulacoseira islandica, A. granulata, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. 

binderanus, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, 
Woronichinia naegeliana, Anabaena sheremetievi, Anabaena sp., Pandorina 
morum, Pediastrum duplex, Eudorina elegans, Tribonema sp., Glenodinium 
gymnodinium, Glenodinium sp., Peridinium sp. 

осень Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 
Aphanizomenon flos-aquae, M. viridis, Woronichinia naegeliana, Pediastrum 
boryanum, Mougeotia elegantula  

1958 г.  
весна Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Asterionella 

formosa, Anabaena sheremetievi, Glenodinium sp. 
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Продолжение таблицы 22 
1 2 

лето Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Aphanizo-
menon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aphanizomenon flos-aquae, Mi-
crocystis aeruginosa, Anabaena sheremetievi, Glenodinium gymnodinium, 
Trachelomonas volvocina 

осень Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Aphanizo-
menon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Ahanothece clathrata, Tribonema 
sp., Mougeotia sp. 

1959 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. distans*, A. subarctica, Melosira varians, 

Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Synedra ulna, Tabellaria fenestrata, 
Oscillatoria sp., Chlamydomonas sp., неидентифицированные зеленые 

лето Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, Fragilaria cro-
tonensis, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. 
wesenbergii, Oscillatoria sp., Anabaena sp., Peridinium sp., Glenodinium sp., 
Cryptomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Oscillatoria sp., Aulacoseira islandica, A. dis-
tans*, Stephanodiscus neoastraea, Fragilaria crotonensis, Pediastrum borya-
num, Mougeotia elegantula, Peridinium sp. 

1960 г.  
весна Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. hantzschii, Asterionella 

formosa, Cymatopleura solea, Pediastrum boryanum 
лето Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. wesenber-
gii, Microcystis sp., Lyngbya limnetica, Anabaena sheremetievi, Chlamydomo-
nas sp., Mougeotia elegantula, Peridinium sp., Glenodinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. wesenber-
gii, Microcystis sp., Lyngbya limnetica, Aulacoseira islandica, A. italica*, Ste-
phanodiscus neoastraea, Coelastrum microporum, Binuclearia sp., Peridinium 
sp. 

1961 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. ambigua, Stephanodiscus neoastraea, 

Stephanodiscus sp., Asterionella formosa, Cymatopleura solea, Diatoma te-
nuis, Trochiscia granulata, Peridinium sp., Anabaena sp. 

лето Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. wesenbergii, Aulacoseira islandica, A. 
italica*, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, Oocystis borgei, Kirchne-
riella subcapitata 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis sp., Gloeocapsa limnetica, Aulacosei-
ra islandica, A. italica*, A. granulata, Stephanodiscus neoastraea, S. bindera-
nus, Mougeotia elegantula, неидентифицированные зеленые, Cryptomonas 
sp. 

1962 г. 
весна 

Aulacoseira islandica, A. italica*, A. distans*, A. ambigua, Stephanodiscus 
neoastraea, S. binderanus, Asterionella formosa, Fragilaria crotonensis, Cy-
matopleura solea, Peridinium sp., Cryptomonas sp., Pediastrum boryanum, 
Aphanizomenon flos-aquae 
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Продолжение таблицы 22 
1 2

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Microcystis sp., Anabae-
na sheremetievi, Anabaena sp., неидентифицированные синезеленые, Tribo-
nema sp., Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus 
neoastraea, S. binderanus, Skeletonema subsalsum, Pandorina morum 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis viridis, Aulacoseira islandica, A. itali-
ca*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Mougeotia elegantula 

1963 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, A. ambigua, Stephanodiscus 

neoastraea, S. hantzschii, S. binderanus, Diatoma tenuis, Fragilaria sp., 
Aphanizomenon flos-aquae, Trochiscia granulata, Coelastrum microporum, 
Golenkinia radiata, Chlamydomonas sp., Oocystis marssonii, Pediastrum dup-
lex, Peridinium sp., Ceratium hirundinella 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Aphanothece clathrata, Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus 
neoastraea, S. binderanus, Tabellaria fenestrata, Fragilaria crotonensis, Tro-
chiscia granulata, Pandorina morum, Pediastrum boryanum, Golenkinia ra-
diata, Tribonema sp., Peridinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus

1964 г.  
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, Asterionella 

formosa, Diatoma tenuis, Peridinium sp., неидентифицированные зеленые 
лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-

dis, неидентифицированные синезеленые, Anabaena lemmermanii, Aulaco-
seira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Cyma-
topleura solea, Pandorina morum, Coenocystis planctonica, Mougeotia ele-
gantula, Peridinium sp., Mallomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis wesenbergii, M. viridis, неидентифи-
цированные синезеленые, Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, 
S. binderanus 

1965 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. ambigua, Stephanodiscus neoastraea, S. 

binderanus, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Surirella sp., Cymatopleura 
elliptica var. hibernica, Mallomonas sp., неидентифицированные зеленые и 
золотистые 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viridis, 
Anabaena lemmermanii, Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoas-
traea, S. binderanus, S. hantzschii, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Fragila-
ria crotonensis, Cymtopleura solea, Surirella sp., Pediastrum boryanum, P. dup-
lex, Oocystis borgei, неидентифицированные зеленые, Peridinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, Aulacoseira 
islandica, A. italica*, Stephanodiscus binderanus, Stephanodiscus sp., Surirel-
la capronii, Nitzschia vermicularis, Pandorina morum, Cosmarium sp. 

1966 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, A. granulata, Stephanodiscus 

neoastraea, S. binderanus, S. hantzschii, Stephanodiscus sp., Fragilaria sp., 
Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Peridinium sp., Chlamydomonas sp., 
Microcystis viridis 
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лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Anabaena scheremetievi, A. spiroides, Aulacoseira islandica, A. italica*, 
Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Fragilaria sp., Tabellaria fenestra-
ta, Pandorina morum, Pediastrum boryanum, Coenochloris pyrenoidosa, 
Mougeotia elegantula, Chlamydomonas sp., неидентифицированные зеле-
ные 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis viridis, Aulacoseira islandica, A. itali-
ca*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Stephanodiscus sp. 

1967 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 

S. binderanus, S. hantzschii, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Surirella 
splendida, Peridinium sp., Chlamydomonas sp., Microcystis viridis 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Anabaena spiroides, Anabaena sp., Aulacoseira islandica, A. italica*, Ste-
phanodiscus neoastraea, S. binderanus, Asterionella formosa, Fragilaria cro-
tonensis, Fragilaria sp., Surirella splendida, Pediastrum duplex, Coelastrum 
microporum, Mougeotia elegantula, неидентифицированные зеленые, Cryp-
tomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, Aulacoseira 
islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Peridinium 
sp. 

1968 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, 

S. hantzschii, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Surirella splendida, Navi-
cula exigua, Gomphonema sp., Pinnularia sp., Microcystis aeruginosa, M. vi-
ridis, Peridinium sp., Cryptomonas sp. 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Anabaena sp., Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoas-
traea, S. binderanus, Asterionella formosa, Tabellaria fenestrata, Skeletonema 
subsalsum, Surirella splendida, Pediastrum duplex, Coelastrum microporum, 
Mougeotia elegantula, Chlamydomonas sp., Peridinium sp., Cryptomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, Microcystis 
sp., Aphanothece clathrata, Aulacoseira islandica, A. distans*, Stephanodiscus 
neoastraea, S. binderanus, Skeletonema subsalsum, Pediastrum boryanum 

1969 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 

S. binderanus, S. hantzschii, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, D. vulga-
ris, Peridinium sp., Cryptomonas sp., Pediastrum duplex, Tribonema sp. 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aphanothece clathrata, 
Anabaena sp., Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. 
hantzschii, Skeletonema subsalsum, Melosira varians, Tabellaria fenestrata, 
Asterionella formosa, Fragilaria capucina, Cymatopleura solea, C. solea var 
apiculata, Surirella capronii, Pediastrum boryanum, Eudorina elegans, Mou-
geotia sp., неидентифицированные зеленые, Tribonema sp., Peridinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Aulacoseira islandica, A. italica*, A. granulata, 
Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Skeletonema subsalsum, Coela-
strum microporum 
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1970 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. subarctica, A. ambigua, Stephanodiscus neoastraea, 

S. binderanus, Stephanodiscus sp., Cymatopleura solea, Asterionella formosa, 
Diatoma tenuis, Cryptomonas sp., Chroomonas acuta 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Aulacoseira islandica, A. italica*, A. distans*, A. ambigua, Stephanodis-
cus binderanus, S. hantzschii, Skeletonema subsalsum, Tabellaria fenestrata, 
Pediastrum boryanum, Cryptomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Pediastrum duplex, Mougeotia 
sp., Tribonema sp. 

1971 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. bindera-

nus, S. hantzschii, Diatoma tenuis 
лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-

dis, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantzschii, Aulacoseira is-
landica, Skeletonema subsalsum, Fragilaria sp., Pediastrum boryanum, Clos-
terium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Aulacoseira islandica, Stephanodiscus bindera-
nus, Skeletonema subsalsum, Fragilaria sp., Mougeotia sp. 

1972 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. hantzschii, 

Diatoma tenuis, Fragilaria sp., Cymatopleura solea, Dinobryon bavaricum, D. 
divergens, Coelastrum sp., Cryptomonas sp., неидентифицированные зеле-
ные 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Anabaena scheremetievi, A. flos-aquae, Aulacoseira islandica, A. italica*, 
A. granulata, Skeletonema subsalsum, Fragilaria crotonensis, Fragilaria sp., 
Mougeotia elegantula, Mougeotia sp., Golenkinia radiata, Pediastrum borya-
num, Chlamydomonas sp., Peridinium sp., Dinobryon sertularia 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, 
Stephanodiscus binderanus, Fragilaria sp. 

1973 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, 

Stephanodiscus sp., Diatoma tenuis, D. vulgaris, Asterionella formosa, Surirel-
la robusta, Navicula sp., Microcystis aeruginosa, M. viridis, Pediastrum dup-
lex, Scenedesmus quadricauda, неидентифицированные зеленые 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viri-
dis, Aulacoseira islandica, A. italica*, A. granulata, Stephanodiscus bindera-
nus, S. hantzschii, Stephanodiscus sp., Cymatopleura solea var. apiculata, 
Fragilaria sp., Pediastrum boryanum, Tribonema sp., Peridinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, 
Stephanodiscus binderanus, Mougeotia sp. 

1974 г. 
весна Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Stephano-

discus sp., Diatoma tenuis, Cymatopleura solea var. apiculata, Peridinium sp., 
Cryptomonas sp., Chroomonas acuta 
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лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, Aulacoseira 
islandica, A. granulata, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantz-
schii, Skeletonema subsalsum, Cymatopleura solea var. apiculata, Cryptomo-
nas sp., Chroomonas acuta, Cosmarium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Aulaco-
seira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Cryptomonas sp. 

1976 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, 

Stephanodiscus sp., Melosira varians, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, 
Fragilaria crotonensis, Cryptomonas ovata, Cryptomonas sp., Peridinium sp., 
неидентифицированные зеленые 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantz-
schii, Skeletonema subsalsum, Cymatopleura solea var. apiculata, Asterionella 
formosa, Cryptomonas sp., Chroomonas acuta, Chroomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Aulacoseira islandica, Stephanodiscus bindera-
nus, Surirella robusta 

1977 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. italica*, A. distans*, A. ambigua, Stephanodiscus 

neoastraea, S. binderanus, Stephanodiscus sp., Melosira varians, Asterionella 
formosa, Diatoma tenuis, Synedra ulna, Cryptomonas sp., Chroomonas acuta 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Anabae-
na sp., Aulacoseira islandica, A. italica*, Stephanodiscus neoastraea, S. binde-
ranus, S. hantzschii, Cymatopleura solea, Skeletonema subsalsum, Pediastrum 
boryanum, Cryptomonas sp., Chroomonas acuta, Peridinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, 
S. binderanus, Fragilaria sp. 

1978 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. bindera-

nus, S. hantzschii, S. minutulus, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Fragi-
laria capucina, Fragilaria sp., Synedra ulna, Coenocystis planctonica, 
Chroomonas acuta 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Anabaena sp., Aulacosei-
ra islandica, A. italica*, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. bindera-
nus, S. hantzschii, S. invisitatus, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Skele-
tonema subsalsum, Cyclostephanos dubius 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, 
Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Fragilaria capucina 

1979 г. 
весна Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. hantz-

schii, S. minutulus, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Cryptomonas sp., 
Chroomonas acuta 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
italica*, Stephanodiscus binderanus, S. minutulus, S. invisitatus, Synedra ulna, 
Pediastrum duplex, Cryptomonas sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, 
Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus 
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1981 г. 
весна Aulacoseira islandica, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, S. minutulus, 

Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Cymatopleura solea, Skeletonema sub-
salsum, Aphanizomenon flos-aquae, неидентифицированные зеленые 

лето Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Aulaco-
seira islandica, A. italica*, A. granulata, Melosira varians, Asterionella for-
mosa, Fragilaria crotonensis, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, Ste-
phanodiscus sp., Pediastrum boryanum, Pteromonas torta, Pandorina morum, 
Gymnodinium sp. 

осень Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Aulaco-
seira islandica, A. ambigua, Stephanodiscus binderanus

1982 г. 
весна, 
лето, 
осень 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
granulata, A. ambigua, Melosira varians, Asterionella formosa, Cyclotella 
meneghiniana, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantzschii, Syne-
dra ulna, Cryptomonas ovata, Trachelomonas volvocina, Pediastrum borya-
num 

1983 г. 
весна, 
лето, 
осень 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
ambigua, Asterionella formosa, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, 
Cryptomonas ovata, C. marssonii, Gymnodinium sp., Trachelomonas volvoci-
na, Mougeotia elegantula

1984 г. 
весна, 
лето, 
осень 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 
ambigua, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantzschii 

1985 г. 
весна, 
лето, 
осень 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Anabaena sheremetievi, 
A. lemmermanii, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, S. minutulus, Melo-
sira varians, Asterionella formosa, Diatoma tenuis, Skeletonema subsalsum, 
Aulacoseira islandica, A. ambigua, A. granulata, A. subarctica, Synedra ulna, 
Tabellaria fenestrata 

1989 г. 
весна, 
лето, 
осень 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. holsatica Anabaena 
flos-aquae, Gomphosphaeria lacustris, Aulacoseira islandica, A. ambigua, A. 
granulata, Asterionella formosa, Cyclotella meneghiniana, Fragilaria croto-
nensis, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantzschii, S. minutulus, 
Nitzschia vermicularis, Peridiniopsis quadridens, Peridinium sp., Coelastrum 
pseudomicroporum, Pediastrum boryanum, P. duplex, Scenedesmus magnus, 
Microspora stagnorum, Mougeotia elegantula, Mougeotia viridis 

 

Примечание: за 1982–1985 и частично 1989 гг. – данные И.В. Митропольской (1999), * 
– таксоны с сомнительной систематической принадлежностью. 
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Рис. 44. Многолетняя динамика дисперсии средней и соотношения максимальной и 

минимальной биомассы за безледный период в Рыбинском водохранилище. 
 

Начиная с 1959 г., в основном весной и летом к доминирующим ком-
понентам фитопланктона Рыбинского водохранилища начали присоеди-
няться криптофитовые водоросли (табл. 22). В 1974 г. эта группа водорос-
лей преобладала на протяжении всего вегетационного сезона. В 1976 г. их 
биомасса существенно возросла (рис. 43) и достигала в отдельных случаях 
до 73% от общей средневегетационной (рис. 45) и до 20% – в 1977 г. Уве-
личение обилия криптомонад и их стенохронность (максимум весной – ле-
том после пика диатомовых) в Рыбинском водохранилище может вносить 
существенный вклад в процесс планктонного метаболизма. Причины ус-
тойчивого доминирования криптомонад и других групп фитофлагеллат в 
различных озерах мира обсуждались Стюартом и Ветцелем (Stewart, 
Wetzel, 1986). Их основные экологические характеристики: относительно 
высокая скорость роста, мобильность и толерантность к низкому уровню 
освещенности расширяют фотосинтетическую способность пелагического 
планктона в целом в пространстве и времени. Их высокие пищевые качест-
ва (легко переваривающиеся организмы) обеспечивают более эффективный 
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Рис. 45. Сезонная динамика относительной биомассы различных групп фитопланктона 

в Рыбинском водохранилище в 1976 г. 

103



 

перенос энергии с меньшим отвлечением на детритный путь. Способность 
криптофитовых водорослей к осмо–и фаготрофии (Olrik, 1998), т.е. утили-
зации некоторых растворенных и тонкодисперсных органических веществ 
и бактерий, содержание и обилие которых увеличивается после интенсив-
ного размножения других групп фитопланктона, объясняет их активный 
рост после весеннего пика диатомовых.  

Сезонная динамика фитопланктона четырех водохранилищ бассейна 
Верхней Волги, прослеженная одновременно в сходных погодных услови-
ях в 1977–1978 гг. показала (рис. 46), что в мезотрофных Угличском и 
Шекснинском водохранилищах динамику фитопланктона определяли диа-
томовые водоросли (рис. 47), достигавшие наибольшего развития в летний 
период. В Рыбинском водохранилище летом, начиная с июля до начала 
сентября, лидировали синезеленые водоросли (рис. 46). Причем летний 
пик биомассы почти достигал обширного весеннего, обусловленного диа-
томеями. Весной заметно участие криптомонад. В наиболее высокотроф-
ном Иваньковском водохранилище вегетация синезеленых водорослей на-
чиналась намного раньше – весной, а у жгутиковых водорослей она была 
более растянута во времени от весны до осени с максимумом в летний пе-
риод. Летний пик биомассы превышал весенний. Во всех водохранилищах 
наблюдался спад биомассы диатомовых в июле (фаза «чистой воды»). Од-
нако в Иваньковском водохранилище он выражен слабее и более сглажен 
за счет возрастающей доли синезеленых, зеленых и различных групп фи-
тофлагеллат.  

В целом, на примере сезонной динамики фитопланктона четырех 
верхневолжских водохранилищ, различающихся по уровню трофии, видно, 
что по мере ее роста увеличивалась относительная биомасса синезеленых, 
зеленых водорослей и фитофлагеллат (рис. 47), активная вегетация кото-
рых становилась и более растянутой во времени, а летний пик синезеленых 
был выше весеннего, обусловленного развитием диатомовых. Как было 
показано на большом глубоководном оз. Констанс (Германия), летний 
максимум биомассы наиболее чувствителен к изменению концентрации 
общего фосфора в воде (Sommer et al., 1993). Когда в 1980-е годы его со-
держание весной снизилось с 130 до 50 мкг/л, то, в первую очередь, про-
изошло уменьшение биомассы фитопланктона в летний период, но это аб-
солютно не повлияло на величину ее весеннего пика  

Таким образом, по мере увеличения трофии вод в водохранилищах 
увеличивались степень вариабельности суммарной биомассы фитопланк-
тона, участие в альгоценозах синезеленых водорослей и фитофлагеллат, 
вегетация которых продолжалась более длительный период, а летний пик 
синезеленых начинал превышать таковой весенний диатомей.  
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Рис. 47. Соотношение различных групп фитопланктона в водохранилищах бассейна 

Верхней Волги в 1977-1978 гг. Цифры по оси абсцисс: среднее по водоему содержание 
хлорофилла а, мкг/л в Угличском по: Сигарева, Пырина, 2006, в Шекснинском и Ры-

бинском по: Минеева, 1987, в Иваньковском по: Сигарева, 1984. 
 

6.2. Многолетняя динамика фитопланктона водохранилищ.  
 

В 70-е годы ХХ в. было показано, что после образования водохрани-
лищ биоценоз зарегулированных равнинных рек проходит поэтапно опре-
деленные фазы развития от «трофического взрыва» до стадии стабилиза-
ции (Кузьмин, 1971; Шаларь, 1972; Кожова, 1978; Водохранилища мира, 
1979). Период «трофического взрыва» характеризуется отчетливым увели-
чением обилия и разнообразия фитопланктона, как реакцией на резкое 
увеличение поступления органических и минеральных питательных ве-
ществ с водосбора и затопленного ложа реки. Отдельные авторы в дина-
мике экосистем водохранилищ выделяют стадии «становления», «депрес-
сии», «относительной стабилизации» и «дестабилизации» (Кузнецов, 1997) 
или стадии разрушения реофильных сообществ, формирования новых со-
обществ водохранилища, стабилизации, редукции и прогресса (Krzyźanek 
et al., 1986). Чтобы проследить изменение структурных показателей фито-
планктона водохранилищ Волги во времени, проанализированы данные 
многолетних наблюдений. Имеющиеся сведения о средней за безледный 
период биомассе фитопланктона водохранилищ Волги и ее нижней незаре-
гулированной части за период с 1954 по 2001 гг. (Буторина, 1961, 1966; 
Приймаченко, 1961, 1966; Пырина, 1966; Пырина и др., 1977; Волошко, 
1969; Кузьмин, 1974, 1978 б, 1980; Лаврентьева, 1977; Елизарова, 1979; 
Андросова, 1983; Охапкин, Субботина, 1987; Ляшенко, 1988, 1989, 1999; 
Охапкин, 1994; Лабунская, 1995; Герасимова, 1996; Зеленевская, 1998; 
Корнева, 1999 а, б; Корнева и др., 2001; Митропольская, 1999, 2004, 2005; 
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Попченко, 2001; Сергеева Л.П., цит. по Попченко, 2001; Фитопланктон 
Нижней Волги…, 2003), а также результаты собственных исследований 
последних лет по водохранилищам Верхней Волги достаточно разрознен-
ны. Наиболее представительны 35–летние ряды непрерывных наблюдений 
по фитопланктону Рыбинского водохранилища (Экология фитопланкто-
на…, 1999; Корнева и др., 2001; Митропольская, 2004, 2005) и 23-летние – 
Иваньковского (Корнева, 1999 б; Ляшенко, 1999; Иваньковское водохра-
нилище…, 2000). Наименее изучено (7 лет) в этом отношении Угличское 
водохранилище (Буторина, 1966; Кузьмин, 1974; Ляшенко, 1988, 1989; 
Корнева, 1999 б). Если исключить результаты многочисленных эпизодиче-
ских наблюдений и опираться только на средневегетационные данные (по 
крайней мере, за три гидрологические фазы: весну, лето и осень), то мно-
голетняя динамика биомассы фитопланктона в водохранилищах Волги вы-
глядит следующим образом (рис. 48). Средняя биомасса за безледный пе-
риод в водохранилищах увеличивалась в 1970-е годы, в период маловод-
ной фазы 1963–1976 гг. (Литвинов, 1993), и снижалась в многоводные фа-
зы: 1949–1962 и 1977–1995 гг..  
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Рис. 48. Многолетние изменения средневегетационной биомассы фитопланктона 
водохранилищ Волги. Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. ИБВВ – данные 
Института биологии внутренних вод РАН, ИВП – данные ИБВВ и Института водных 
проблем РАН (Иваньковское водохранилище…, 2000). I и III – многоводные фазы,  

II – маловодная фаза. 
 
Сравнение динамики средней биомассы фитопланктона в каскаде водохра-
нилищ в разные годы лишний раз подтверждает, что в Верхней и Средней 
Волге в маловодную фазу (1969–1972 гг.) она была выше, чем в многовод-
ную 1989–1991 гг. (рис. 49).  

В Рыбинском водохранилище прослеживалась отрицательная связь 
средневегетационной многолетней биомассы фитопланктона Главного и 
Волжского плесов с уровнем воды и количеством осадков (рис. 50). Она 
усиливалась с биомассой озеровидного Главного плеса (R = -0.55, F = 
10.67, P < 0.003 и R = -0.56, F = 11.07, P < 0.003 соответственно). 
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Рис. 49. Динамика средневегетационной биомассы в водохранилищах Волги  

в разные годы (данные за 1969–1972 гг. по: Кузьмин, 1974).  
Обозначения те же, что в табл. 1. 

 
Подобная же корреляция получена и в Можайском водохранилище (Да-
ценко, 2007). Колебания уровня воды в водохранилищах определяются 
водным балансом, основной составляющей которого является речной сток 
(Литвинов, Рощупко, 2007), который тесно связан в свою очередь с коли-
чеством осадков на водосборе (Арпе и др., 2002). Суммарная средневеге-
тационная многолетняя биомасса фитопланктона в Рыбинском водохрани-
лище была положительно скоррелирована с температурой воды (рис. 51). 
Эта корреляция была выше с биомассой озерного Главного плеса (R = 0.51, 
F = 8.22, P < 0.008).  

О сопряженности межгодовых флуктуаций биопродукционных харак-
теристик фитопланктона с гидроклиматическими (или гидрофизическими) 
факторами свидетельствовали и другие исследования, проведенные на во-
дохранилищах Верхней (Смирнов и др., 1993; Вайновский, Девяткин, 1995; 
Девяткин и др., 1996; Korneva, Mineeva, 1996; Девяткин и др., 2000 а, б, в, 
2001; Корнева, 1999 б; Абакумов и др., 2000; Пырина, 2000; Литвинов и 
др., 2003;) и Нижней Волги (Паутова, Номоконова, 2001). 
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Рис. 50. Связь средневегетационной биомассой фитопланктона Рыбинского водохрани-
лища.с уровнем воды (а) и количеством осадков (б). а – обозначения над точками – го-

ды: 1954–1989 гг.. Данные по уровням и осадкам – ГМО г. Рыбинска. 
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Рис. 51. Связь средневегетационной биомассы фитопланктона Рыбинского водохрани-
лища (1954–1981 гг.) с температурой воды (а) и скоростью ветра (б). Данные ГМО г. 

Рыбинска (по: Романенко, 1985) и стандартных рейсов. 
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В Главном плесе Рыбинского водохранилища прослеживалась досто-
верная положительная связь между среднегодовой биомассой и концен-
трацией хлорофилла а в воде (рис. 52). В речном Волжском плесе она была 
очень слабой (R = 0.14). 
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Рис. 52.. Связь хлорофилла а и биомассы (1958, 1969–1981 гг.) в Главном плесе Рыбин-

ского водохранилища (хлорофилл по: Пырина, 2000). 
 
В отличии от хлорофилла, в межгодовой динамике которого (Пырина, 
2000) наблюдался достоверный положительный тренд с 1958 по 1995 гг. (R 
= 0.73, F = 18.03, P < 0.0007 – в Главном и R = 0.59, F =8.0, P < 0.013 – в 
Волжском плесах), таковой в межгодовой динамике биомассы фитопланк-
тона был намного слабее (R = 0.31, F= 3.17, P < 0.09) (рис. 53). Однако 
средняя биомасса за период 1971–2001 гг. (2.24±0.18 г/м3) была достоверно 
выше таковой в предыдущий: 1954–1970 гг. (1.56±0.13 г/м3), т.е. она по-
степенно увеличивалась после 1970 г. Об этом свидетельствовал и рост по-
ложительных отклонений средевегетационной биомассы от ее среднемно-
голетней величины (рис. 54). Многолетний тренд биомассы фитопланктона 
речного Волжского плеса (R = 0.35, F= 3.42, P < 0.08) более выражен, чем 
Главного (R = 0.27, F= 1.9, P < 0.18) (рис. 53). Повышение средневегетаци-
онной биомассы в речном Волжском плесе (с 1969 г.) началось раньше, 
чем в Главном (с 1971 г.). Сглаженные кривые (с 5-летним фильтром) ди-
намики концентрации хлорофилла и биомассы очень близки (рис. 55) и от-
ражают цикличный ход их изменения с 10-летней периодичностью.  
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Отставание прироста биомассы от содержания хлорофилла а в воде может 
объясняться многолетним уменьшением среднеценотического объема кле-
ток (рис. 56). Чем меньше размер клеток водорослей, тем активнее их ме-
таболизм и они более эффективно усваивают солнечную энергию (Гутель-
махер, 1986). Увеличение долевого участия мелкоклеточных видов отме-
чено и в ходе эвтрофирования различных озер (Михеева, 1992).  
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Рис. 53. Многолетняя динамика биомассы фитопланктона Рыбинского водохранилища 

в разных плесах. 
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Рис. 54. Многолетняя динамика отклонений средневегетационной от 

среднемноголетней биомассы фитопланктона Рыбинского водохранилища. 
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Рис. 55. Многолетняя динамика (сглаженные кривые) концентрации хлорофилла а и 

биомассы фитопланктона в Рыбинском водохранилище. 
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Рис. 56. Межгодовая динамика среднеценотического объема клеток водорослей 

планктона Рыбинского водохранилища (прямая линия – линия тренда). 
 

Как было показано в главе 2, в водохранилищах Волги и Днепра по-
казатели биопродуктивности не соответствуют обеспеченности их фос-
фором и азотом. Поэтому их концентрации даже не рекомендуют ис-
пользовать для оценки трофического состояния водохранилищ (Буторин 
и др., 1988). По среднему содержанию общего фосфора (табл. 2) Рыбин-
ское водохранилище уже с середины 60-х годов (в 1965, 1970 гг. – 0.049 
P мг/л) можно отнести по известным шкалам (Likens, 1975) к эвтрофно-
му типу. Величины же средней биомассы фитопланктона в разные годы 
(0.9–3.7 г/м3) были свойственны мезотрофным водам, т.е. не соответст-
вовали уровню его обеспеченности минеральными питательными веще-
ствами. Содержание хлорофилла а пришло в соответствие с концентра-
цией общего фосфора, начиная с 1979 г. (10.9 мкг/л – по: Пырина, 2000), 
т.е. с опозданием на 10 лет. Снижению биодоступности фосфора может 
способствовать высокое содержание взвеси в воде. Взвесь, как механи-
ческий компонент, изменяет световые условия в водоеме (Ильинский, 
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1966), и как химический, удерживает фосфор в соединениях с железом, 
гидроокись которого является основной ее составляющей в Рыбинском 
водохранилище (Рыбинское водохранилище..., 1972) и обладает высокой 
сорбционной способностью по отношению к ортофосфатам, наиболее 
легко усваиваемой форме фосфора (Хендерсон-Селлерс, Маркленд, 
1990). Биодоступность фосфора может также ограничиваться высокой 
концентрацией гуминовых коллоидов, ассоциированных с ионами желе-
за (Arvola et al., 1996). Рыбинское водохранилище по величинам цветно-
сти вод (табл. 1) характеризуется как мезогумозный водоем (Мяэметс, 
Румянцева, 1980; Баранов, 1982), где основную часть растворенного ор-
ганического вещества составляют гумусовые соединения (Скопинцев, 
1976). В многоводные годы с возрастанием количества атмосферных 
осадков происходит увеличение удельного водосбора и притока гуми-
фицированных вод с поверхностным стоком, что характерно для всех 
водоемов, расположенных в гумидной зоне. Это подтверждает прямая 
линейная связь между количеством осадков и цветностью воды в Мо-
ложском плесе (рис. 57). Поэтому увеличение количества поступающих 
осадков способствует уменьшению глубины проникающей радиации и 
ухудшению световых условий в водоеме, на что указывает обратная их 
связь с прозрачностью воды (рис. 58). Это может сдерживать развитие 
фитопланктона в многоводную фазу.  

Фосфатазы и другие ферменты, высвобождаемые за счет деятельно-
сти микроорганизмов при разложении фитопланктона, могут формиро-
вать комплексы с гуминовыми веществами, что снижает их гидролити-
ческую активность. Восстановлению активности ферментов из гумино-
во–энзимных комплексов содействует усиление природной УФ радиа-
ции (Boavida, Wetzel, 1998). Реактивация энзимной активности, необхо-
димой для биогенного цикла, может способствовать увеличению био-
массы фитопланктона в маловодную фазу, когда преобладает погода ан-
тициклонального типа и усиливается поступление солнечной радиации. 
Снижение скорости ветра в этот период приводит к снижению скорости 
ветровых течений, которые преобладают в Рыбинском водохранилище, 
что также может способствовать увеличению биомассы фитопланктона. 
Об этом свидетельствует обратная связь биомассы фитопланктона со 
скоростью ветра (рис. 51 б). В озерах удаление фитопланктона с поверх-
ности воды происходит при скоростях ветра > 2–3 м/с (Websten, Hutshin-
son, 1994). Синезеленые водоросли, например, увлеченные в глубокие 
слои воды, быстро погибают, если глубина перемешиваемого слоя ус-
тойчиво высока. 
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Рис. 57. Связь цветности воды с количеством осадков в Моложском плесе Рыбинского 

водохранилища в 1966–1990 гг.. Данные лаборатории Дарвинского заповедника. 
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Рис. 58. Связь прозрачности воды с количеством осадков в Рыбинском водохранилище 
1956–1982 гг.. Данные ГМО г. Рыбинска (по: Романенко, 1985) и стандартных рейсов. 

 
Долго удерживаясь на определенной глубине, они теряют потенции к са-
морегуляции своей плавучести и, соответственно, утрачивают способность 
к размножению (Ganf, Oliver, 1982). Увеличение скорости ветра способст-
вует нарастанию агрегированности (сгонно-нагонные явления) фитопланк-
тона, которая снижает уровень ценотического разнообразия сообществ 
(Корнева, 1993). Снижение же скорости ветра уменьшает степень взмучи-
вания поверхностных слоев грунтов, вероятность попадания взвеси в тол-
щу воды, что увеличивает ее прозрачность и в конечном итоге благоприят-
ствует развитию фитопланктона. 
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Соотношение минимальной и максимальной биомассы фитопланктона 
Рыбинского водохранилища, как мера устойчивости экоситемы (Алимов, 
1989), почти за 30 –летний период достоверно постепенно снижалось (R = -
0.39; F = 4.54; P < 0.04) с периодическими подъемами приблизительно через 
каждые 10 лет (рис. 59). Минимальные его значения (1965 и 1976 гг.) совпа-
дали с резким снижением величин чисел Вольфа, динамика которых отра-
жает десятилетнюю цикличность солнечной активности. Периоды падения 
устойчивости достаточно близко совпадали с появлением или «активизаци-
ей» новых видов, которые в последствие начинали доминировать в структу-
ре альгоценозов. Например, в 1962 г. в доминирующих комплексах фито-
планктона начали отмечать Skeletonema subsalsum, которая стала непрерыв-
но лидировать с 1968 г. (табл. 22). В 1978 г. в структуре доминирующего 
комплекса появился Stephanodiscus invisitatus. Однако лишь в последние го-
ды, начиная с 1997 г. (почти через 20 лет), он постоянно начал отмечаться 
среди структурообразующих таксонов (табл. 23). После 1978 г. из-за изме-
нения климатической ситуации над волжским бассейном, что повлекло за 
собой увеличение стока Волги и поднятие уровня Каспийского моря, а так-
же изменения температурного и химического режимов Волги (см. Главу 2), 
начиная с 1986 г., среди доминантов в водохранилищах Средней и Нижней 
Волги стали отмечать нового вселенца – Actinocyclus normanii (см. Главу 4). 
Логично было бы ожидать появление этого вида в Рыбинском водохрани-
лище приблизительно в это же время, как в следующий 10-летний период 
снижения устойчивости. Однако детальные исследования фитопланктона 
Шекснинского плеса (источник его распространения по акватории водохра-
нилища в последующие годы) в летний период 1989 г. не обнаружили его 
присутствия в планктоне. Данные последующих лет наблюдений  
(1990–1992 гг.) по акватории этого плеса, к сожалению, отсутствуют.  
Его первые находки в этом плесе в 1993 г. (Генкал, Елизарова, 1996) 
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Рис. 59. Многолетняя динамика (1954–1981 гг.) соотношения минимальной и макси-
мальной биомассы фитопланктона в Рыбинском водохранилище и чисел Вольфа. 
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и массовое развитие в Шекснинском водохранилище в 1994–1995 гг. 
(табл. 23 и Глава 4) (Корнева, 2002 б) позволяет предположить, что вне-
дрение этого вида в Рыбинское водохранилище началось в 90-е годы ХХ 
в. Только приблизительно через последующие 10 лет (в 2005 г.) Actino-
cyclus normanii стал доминировать в фитопланктоне Рыбинского водо-
хранилища, захватывая и другие участки акватории водоема. Очевидно, 
периоды снижения устойчивости фитопланктона открывали возмож-
ность не только появлению новых видов водорослей, но и началу их 
«экспансии», т.е. окончательному укреплению в структуре доминирую-
щих комплексов.  

Многолетнее снижение соотношения минимальной и максимальной 
биомассы фитопланктона на фоне увеличения его средней биомассы (рис. 
53) и ее сезонной вариабельности (рис. 44), а также снижения ценотиче-
ского разнообразия (индекса Шеннона) (рис. 36) свидетельствует о слабой 
устойчивости водохранилищ, как экосистем, сформированных путем на-
рушения естественной природной среды. Это способствовало и непрерыв-
ному внедрению аллохтонных видов. 

Ход многолетней динамики общей численности и биомассы фито-
планктона Рыбинского водохранилища определяли в основном диато-
мовые и синезеленые водоросли (рис. 60, табл. 22). В динамике основ-
ных групп фитопланктона установлены достоверные многолетние 
тренды снижения биомассы эвгленовых, желтозеленых и увеличения 
биомассы синезеленых, а также численности криптофитовых и золоти-
стых водорослей (табл. 24). В многолетней динамике отдельных доми-
нирующих видов прослеживался достоверный рост биомассы предста-
вителей рода Stephanodiscus: S. hantzschii + S. minutulus и S. binderanus, 
Skeletonema subsalsum и ее снижение у Asterionella formosa и Tabellaria 
fenestrata (табл. 24). Суммарная биомасса была достоверно положи-
тельно скоррелирована с биомассой семи видов (табл. 25). Исходя из 
величин коэффициента корреляции, в основном Aulacoseira islandica 
определяла ход многолетней динамики суммарной биомассы фито-
планктона Рыбинского водохранилища. До 1971 г. ее межгодовую ва-
риабельность повторяла таковая Stephanodiscus hantzschii (R = 0.71, 
F=10.26, P<0.009). Начиная с 1972 г., увеличение биомассы последнего 
сопровождалось снижением биомассы Aulacoseira islandica (R = -0.73, 
F = 6.04, P < 0.04) (рис. 61). 
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Таблица 23. Изменение состава доминирующих таксонов (по биомассе) 
фитопланктона в водохранилищах волжского бассейна в 1989–2006 гг. 
Период 
наблю-
де-ний 

Доминирующие таксоны 

1 2 
 Ш е к с н и н с к о е в о д о х р а н и л и щ е  
1994 г.  
лето: Aulacoseira islandica, A. granulata, Stephanodiscus neoastraea, Actinocyclus 

normanii, Cyclotella radiosa, Asterionella formosa, Gloeotrichia echinulata, 
Microcystis holsatica 

1995 г.  
весна: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, 
лето: Aulacoseira granulata, A. islandica, Cyclotella radiosa, Cyclostephanos du-

bius, Actinocyclus normanii, Asterionella formosa, Cymatopleura brunii, Apha-
nizomenon flos-aquae 

 И в а н ь к о в с к о е  в о д о х р а н и л и щ е  

1989 г.  

лето–
осень: 

Aulacoseira granulata, A. ambigua, Stephanodiscus neoastraea, Oscillatoria 
agardhii, Peridinium sp. 

1990 г.  
осень: Aulacoseira granulata, Melosira varians, Fragilaria capucina, Synedra ulna, 

Oscillatoria agardhii, Cryptomonas marssonii 
1991 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Skeletonema subsalsum, Oscillatoria 

agardhii, Coelastrum pseudomicroporum, Chlamydomonas sp., Glenodinium 
sp. 

1995 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Skeletonema subsalsum, Stephanodiscus 

hantzschii, S. minutulus, Diatoma tenuis, Oscillatoria agardhii, Anabaena has-
salii, Pandorina morum, Coelastrum microporum, Diplopsalis acuta  

1997 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Oscillatoria agardhii, Anabaena schereme-

tievi, A. lemmermannii 
1998 г.  
осень: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica 
2000 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica, Oscillatoria agardhii 
2003 г.  
весна: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 

Cyclotella radiosa, Cyclostephanos dubius, Oscillatoria agardhii, Glenodinium 
sp. 

У г л и ч с к о е  в о д о х р а н и л и щ е  
1989 г. 
лето–
осень: 

Aulacoseira granulata, A. islandica, A. subarctica, Pediastrum duplex, Gleno-
dinium sp., Diplopsalis acuta 

1990 г.  
осень: Aulacoseira ambigua, A. islandica, Synedra ulna, Oscillatoria agardhii, Pe-

diastrum duplex, Cryptomonas sp. 
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Продолжение таблицы 23 
1 2 

1991 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Microcystis aeruginosa 
1997 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Stephanodiscus neoastraea, Syneda ulna, 

Microcystis aeruginosa, Pediastrum duplex 
1998 г.  
лето-
осень: 

Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. islandica, Stephanodiscus neoastraea 

1999 г.  
лето:  Microcystis aeruginosa, Aphanizomenon flos-aquae, Cryptomonas marssonii, 

C. cf. borealis, Cryptomonas sp. 
лето–
осень:  

Aulacoseira granulata, A. ambigua, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, 
Aphanizomenon flos-aquae 

2000 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica 
2002 г.  
осень: Chroomonas acuta, Cryptomonas sp. 
2003 г.  
весна: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Skeletonema subsalsum, Stephanodiscus 

hantzschii, Oscillatoria agardhii, Pandorina morum, Glenodinium sp. 
2004 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Skeletonema subsalsum, Stephanodiscus 

hantzschii, Aphanizomenon flos-aquae, Anabaena scheremetievi, Pandorina 
morum, Chlamydomonas sp. 

 Р ы б и н с к о е в о д о х р а н и л и щ е  
1986 г.  
лето: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Aulaco-

seira islandica, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, S. invisitatus, Pedias-
trum duplex, Mougeotia sp. 

1989 г. 
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica, Stephanodiscus hantzschii, 

S. minutulus, S. binderanus, S. neoastraea, Diatoma tenuis, Skeletonema 
subsalsum, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. holsatica, 
Aphanizomenon flos-aquae, Anabaena scheremetievi, Anabaena sp., Mougeotia 
elegantula, Chlamydomonas sp., Pediastrum duplex, Chroomonas acuta, 
Cryptomonas sp., Diplopsalis acuta, Glenodinium sp., Ceratium hirundinella 

лето–
осень: 
 

Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, 
Microcystis aeruginosa, M. viridis, M. holsatica, Aphanizomenon flos-aquae 

1991 г.  
лето: Aulacoseira ambigua, Stephanodiscus neoastraea, Microcystis aeruginosa, 

Aphanizomenon flos-aquae 
1995 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. 

binderanus, S. hantzschii, S. minutulus, Actinocyclus normanii, Melosira va-
rians, Microcystis aeruginosa, Aphanizomenon flos-aquae, Cryptomonas mars-
sonii, C. ovata, Cryptomonas sp. 
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Продолжение таблицы 23 
1 2 

1996 г.  
лето: Stephanodiscus hantzschii, S. binderanus, Diatoma tenuis, Aphanizomenon flos-

aquae, Microcystis aeruginosa, M. viridis, Pediastrum boryanum, P. duplex, 
Coelastrum pseudomicroporum, Sphaerocystis planctonica, Scenedesmus 
magnus, S. longispina, Mougeotia elegantula, Closterium sp., Chlamydomonas 
sp., Cryptomonas marssonii 

осень: Aulacoseira islandica, S. binderanus, Aphanizomenon flos-aquae, Melosira va-
rians, Microcystis aeruginosa, Pediastrum duplex 

1997 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, Stephanodiscus invisitatus, Cyclotella me-

neghiniana, Fragilaria crotonensis, Tabellaria fenestrata, Microcystis aerugi-
nosa, Anabaena scheremetievi, Oscillatoria limosa, Glenodinium penardhii, G. 
quadridens 

1998 г.  
осень Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, Actinocyclus 

normanii, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 
1999 г.  
весна: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus hantzschii 
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. islandica, Stephanodiscus hantzschii, 

Fragilaria crotonensis, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, 
Anabaena scheremetievi, Mougeotia elegantula, Schroederia setigera, Crypto-
monas marssonii, C. ovata, Mallomonas tonsurata 

осень: Aulacoseira granulata, A. islandica, Stephanodiscus binderanus, Aphanizome-
non flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

2000 г. 
весна-
лето:  

Aulacoseira granulata, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. hantz-
schii, Cyclotella radiosa, Asterionella formosa, Coelastrum sphaericum, Pe-
diastrum boryanum, P. duplex, Aphanizomenon flos-aquae 

лето: 
начало 
августа 

Aulacoseira granulata, Stephanodiscus neoastraea, S. binderanus, S. 
hantzschii, Skeletonema subsalsum, Cyclotella meneghiniana, Microcystis ae-
ruginosa, M. wesenbergii, Aphanizomenon flos-aquae, Glenodinium sp. 

лето: 
конец 
августа 

Aulacoseira granulata, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. neoas-
traea, Skeletonema subsalsum, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aerugi-
nosa, M. wesenbergii 

осень: Aulacoseira granulate, A. islandica, A. ambigua, A. subarctica, Stephanodiscus 
binderanus, S. invisitatus, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

2001 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, 

S. invisitatus, S. neoastraea, S. hantzschii, Skeletonema subsalsum, Asterionella 
formosa, Fragilaria crotonensis, Actinocyclus normanii, Microcystis aerugino-
sa, M. wesenbergii, Dinobryon divergens 

осень: Aulacoseira granulata, A. islandica, Stephanodiscus binderanus, Actinocyclus 
normanii, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

2002 г.  
лето: Aulacoseira granulata, A. islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, 

Skeletonema subsalsum, Asterionella formosa, Fragilaria crotonensis, Aphani-
zomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Anabaena scheremetievi, Dino-
bryon divergens 
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Продолжение таблицы 23 
1 2 

Осень: Aulacoseira granulata, A. islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, 
S. invisitatus, Skeletonema subsalsum, Melosira varians, Aphanizomenon flos-
aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii 

2003 г.  
весна: Aulacoseira subarctica, Stephanodiscus minutulus, S. invisitatus, Microcystis 

aeruginosa 
лето: Aulacoseira granulata, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, S. invisitatus, 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Anabaena 
scheremetievi, 

2004 г.  
весна: Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, 

S. neoastraea, Melosira varians, Chroomonas acuta, Cryptomonas marssonii, 
C. ovata, C. curvata 

лето: Aulacoseira subarctica, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, 
Skeletonema subsalsum, Asterionella formosa, Aphanizomenon flos-aquae, Mi-
crocystis aeruginosa, Anabaena cf. variabilis, Pandorina morum, Pediastrum 
boryanum, cf. Carteria multifilis, Chlamydomonas cf. reinhardtii 

осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viridis, 
Anabaena flos-aquae, Anabaena sp., Aulacoseira subarctica, A. granulata, Ste-
phanodiscus neoastraea, Skeletonema subsalsum, Melosira varians, Surirella 
sp., Actinocyclus normanii 

2005 г. 
лето: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Anabaena 

sp., Aulacoseira subarctica, A. granulata, Skeletonema subsalsum, Stephano-
discus binderanus, S. hantzschii, S. invisitatus, Actinocyclus normanii, Asterio-
nella formosa, Fragilaria crotonensis, Acanthoceras zachariasii 

осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira granulata, A. 
islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, Skeletonema subsalsum, 
Pandorina morum, Peridiniopsis rhomboides 

2006 г. 
весна: Aulacoseira islandica, A. subarctica, A. granulata, Stephanodiscus hantzschii, 

S. neoastraea, S. binderanus, Asterionella formosa, Fragilaria capucina, Melo-
sira varians, Dinobryon divergens, Pediastrum boryanum 

лето: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, Gloeotri-
chia sp., Aulacoseira subarctica, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, S. 
invisitatus, Skeletonema subsalsum, Fragilaria crotonensis 

1 2 
осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis wesenbergii, M. viridis, Aulacoseira 

islandica, A. subarctica, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, S. neoas-
traea, Melosira varians, Entomoneis ornata 

 Г о р ь к о в с к о е  в о д о х р а н и л и щ е  
1989 г.  
лето-
осень: 

Aulacoseira granulata, Stephanodiscus binderanus, Aphanizomenon flos-aquae, 
Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viridis, Anabaena sp. 

1990 г.  
весна: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus binderanus, S. neoastraea, Lyngbya bi-

punctata 
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Продолжение таблицы 23 
1 2 

лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. islandica, Stephanodiscus binderanus, 
Skeletonema subsalsum, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

осень: Aulacoseira islandica, Melosira varians, Aphanizomenon flos-aquae 
1991 г. 
весна: Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. neoas-

traea, Cryptomonas ovata 
лето: Aulacoseira granulata, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. 

wesenbergii 
1992 г. 
весна: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus minutulus 
лето: Stephanodiscus neoastraea, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aerugino-

sa, M. holsatica, Cryptomonas marssonii, C. cf. borealis, Chroomonas acuta 
1997 г. 
лето: Aulacoseira granulata, Stephanodiscus neoastraea, S. hantzschii, Surirella ro-

busta, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, 
Chlamydomonas sp. 

2000 г. 
лето Aulacoseira granulata, A. islandica, A. ambigua, A. subarctica, Melosira va-

rians, Stephanodiscus neoastraea, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis ae-
ruginosa 

осень Aulacoseira islandica, A. granulata, Stephanodiscus binderanus, S. neoastraea, 
Skeletonema subsalsum, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, 
M. wesenbergii  

2001 г. 
лето: Aulacoseira granulata, A. ambigua, A. subarctica, Stephanodiscus neoastraea, 

Skeletonema subsalsum, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, 
M. wesenbergii, M. viridis  

осень: Aulacoseira granulata, A. islandica, Stephanodiscus binderanus, Aphanizome-
non flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

2005 г. 
осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira islandica, A. 

granulata Stephanodiscus neoastraea, Actinocyclus normanii 
 Ч е б о к с а р с к о е в о д о х р а н и л и щ е  
1989 г.  
лето: Aulacoseira granulate, A. ambigua, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, 

Thalassiosira incerta, Microcystis aeruginosa, M. wesenbergii, M. viridis 
1990 г.  
весна: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus hantzschii, S. neoastraea 
лето: Aulacoseira islandica, A. granulata, Melosira varians, Stephanodiscus neoas-

traea, S. hantzschii?, Skeletonema subsalsum, Cyclotella meneghiniana, Micro-
cystis aeruginosa, M. wesenbergii 

осень: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus binderanus 
1991 г. 
весна: Aulacoseira islandica, A. subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. neoas-

traea, S. hantzschii, Skeletonema subsalsum 
лето: Aulacoseira granulata, Stephanodiscus neoastraea, Cyclotella meneghiniana, 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 
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2005 г. 
осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Aulacoseira granulata, 

Stephanodiscus hantzschii, Cyclotella meneghiniana 
К у й б ы ш е в с к о е в о д о х р а н и л и щ е  

1989 г.  
лето: Aulacoseira granulate, A. ambigua, Stephanodiscus binderanus, S. hantzschii, 

Skeletonema subsalsum, Actinocyclus normanii, Aphanizomenon flos-aquae, 
Microcystis aeruginosa 

1990 г.  
весна: Aulacoseira islandica, A. granulata, A. ambigua, Stephanodiscus binderanus, S. 

hantzschii, Skeletonema subsalsum, Syneda ulna 
лето: Aulacoseira granulate, Stephanodiscus neoastraea, Cyclotella meneghiniana, 

Skeletonema subsalsum, Actinocyclus normanii, Aphanizomenon flos-aquae, 
Microcystis aeruginosa, Anabaena flos-aquae, Chroomonas acuta, Cryptomo-
nas ovata, C. marssonnii 

осень: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus binderanus, S. neoastraea, Actinocyclus 
normanii 

1991 г.  
весна: Aulacoseira subarctica, Stephanodiscus binderanus, S. neoastraea, Actinocyc-

lus normanii, Skeletonema subsalsum, Chroomonas acuta, Cryptomonas ovata, 
Glenodinium sp. 

лето: Aulacoseira granulate, Stephanodiscus neoastraea, Skeletonema subsalsum, 
Actinocyclus normanii, Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 

 С а р а т о в с к о е в о д о х р а н и л и щ е  
1989 г.  
весна: Aulacoseira islandica, A. granulata, Actinocyclus normanii, Microcystis aeru-

ginosa 
1990 г.  
лето: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 
осень: Aulacoseira islandica, Stephanodiscus neoastraea, Skeletonema subsalsum, Ac-

tinocyclus normanii, Aphanizomenon flos-aquae 
1991 г.  
лето: Actinocyclus normanii, Microcystis aeruginosa 
 В о л г о г р а д с к о е в о д о х р а н и л и щ е   
1989 г.  
весна: Aulacoseira granulate, Stephanodiscus sp., Actinocyclus normanii, Aphanizo-

menon flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Anabaena sp. 
1990 г.  
лето: Skeletonema subsalsum, Actinocyclus normanii, Aphanizomenon flos-aquae, 

Microcystis aeruginosa, Cryptomonas marssonnii 
осень: Stephanodiscus neoastraea, Skeletonema subsalsum, Actinocyclus normanii, 

Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 
1991 г.  
лето: Actinocyclus normanii, Microcystis aeruginosa 
 Н и ж н я я В о л г а  
1989 г.  
весна: Actinocyclus normanii, Microcystis aeruginosa 

123



 

Продолжение таблицы 23 
1 2 

1990 г.  
лето: Skeletonema subsalsum, Actinocyclus normanii, Synedra ulna, Aphanizomenon 

flos-aquae, Microcystis aeruginosa, Pediastrum duplex, Glenodinium sp.  
осень: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aeruginosa 
1991 г.  
лето: Actinocyclus normanii, Microcystis aeruginosa 
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Рис. 60. Многолетнее изменение относительной численности (а) и биомассы (б) от-

дельных таксономических групп фитопланктона Рыбинского водохранилища. 
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Таблица 24. Параметры линейной регрессии (y = a + bx) между биомассой 
и численностью отдельных групп, доминирующих видов водорослей и по-

рядковым номером года. 
 

Характеристика Параметры  
 R F P< 

Биомасса синезеленых, г/м3 0.42 6.98 0.01 
Биомасса эвгленовых, г/м3 -0.42 5.91 0.02 
Биомасса желтозеленых, г/м3 -0.51 9.40 0.005 
Численность криптофитовых,  
103 кл./л 

0.55 10.58 0.003 

Численность золотистых, 103 кл. /л 0.47 6.85 0.02 
Биомасса Stephanodiscus. hantzschii + 
S. minutulus, г/м3 

0.73 28.08 0.00002 

Биомасса Stephanodiscus  binderanus, 
г/м3 

0.64 16.76 0.0004 

Биомасса Skeletonema subsalsum, г/м3 0.64 16.75 0.0004 
Биомасса Asterionella formosa,  г/м3 -0.39 4.3 0.05 
Биомасса Tabellaria fenestrata, г/м3 -0.55 10.22 0.004 
Примечание: Обозначения те же, что в табл. 4.  

 
В конце маловодной – начале многоводной фазы (1976–1977 гг.), сов-

падающий с началом увеличения стока Волги и подъема уровня Каспий-
ского моря и периодом снижения устойчивости фитопланктона, в Рыбин-
ском водохранилище заметно увеличилось обилие криптофитовых водо-
рослей (рис. 60). В 2003 г. они составляли до 70% от общей биомассы фи-
топланктона в фазу «чистой воды» (Митропольская, 2005).  

Криптомонады поэтапно завоевывали акватории водохранилищ волж-
ского бассейна. В начале 70-х годов ХХ в. они отмечались среди домини-
рующих комплексов и в старейшем высокотрофном Иваньковском (Кузь-
мин, 1978 б; Тарасенко, 1982), в 1980-е годы – в Чебоксарском  (Охапкин, 
1994) и Куйбышевском (Паутова, Номоконова, 2001), в 1990-е – в Саратов-
ском (Паутова, Номоконова, 2001), Горьковском (Охапкин и др., 1997), 
 
Таблица 25. Параметры линейной регрессии между общей биомассой фи-
топланктона и биомассой отдельных доминирующих видов в Рыбинском 

водохранилище. 
 

Виды Параметры  
 R F P< 

Aulacoseira islandica 0.70 23.64 0.00006 
Microcystis aeruginosa 0.64 16.64 0.0004 
Aphanizomenon flos-aquae 0.61 14.44 0.0009 
Stephanodiscus hantzschii 0.59 13.13 0.001 
Diatoma tenuis 0.56 11.22 0.003 
Microcystis wesenbergii 0.54 10.07 0.004 
Microcystis viridis 0.40 4.64 0.04 
Примечание: обозначения те же, что в табл. 4. 
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Рис. 61. Многолетнее изменение биомассы Aulacoseira islandica и Stephanodiscus hantz-

schii в Рыбинском водохранилище. 
 
Угличском (Ляшенко, 2000) и Волгоградском (Далечина, Сильникова, 
2001). В 1990-е годы заметно увеличилось обилие криптомонад и в Шекс-
нинском водохранилище, численно представленных, главным образом, 
мелкоклеточным видом Chroomonas acuta. В 1970-е годы они обычно 
встречались в небольшом количестве только весной (табл. 26), а в после-
дующие – весной и летом (Корнева, 2002 б; Пырина и др., 1981). 
 
Таблица 26. Изменение средней численности и биомассы криптофитовых 

водорослей в Шекснинском водохранилище в разные годы. 
 

Дата Численность, 103 кл./л Биомасса, г/м3 
V 1976 9 0.007 
V 1977 6 0.007 

VIII 1994 111 0.034 
V 1995 143 0.048 

 
Увеличение биомассы криптомонад наблюдалось и в Угличском водохра-
нилище (рис. 62). В 1954–1956 гг. они даже не упоминались в структуре 
планктонных комплексов (Буторина, 1966). В 1977 г. их относительная 
биомасса достигала до 34% в мае и до 55 % в октябре, в 1985 г. – до 33% в 
октябре (Ляшенко, 2000), в 1999 г. – до 62% в июле, а в 2002 г. – до 45% в 
сентябре. В настоящее время криптофитовые водоросли – один из основ-
ных структурообразующих компонентов фитопланктона всего каскада во-
дохранилищ Волги.  
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Рис. 62. Динамика средней по станциям биомассы криптофитовых водорослей в Углич-

ском водохранилище в разные годы. 
 

В конце 1960-х – начале 1970-х годов в составе доминирующих видов 
водохранилищ Волги отмечены: эвригалинный понто-каспийский вселенец 
Skeletonema subsalsum и мелкоразмерный вид из рода Stephanodiscus – S. 
hantzschii (Волга и ее жизнь, 1978), адаптированные к высокому содержа-
нию органических веществ. С этого периода начался интенсивный рост 
биомассы последнего в Рыбинском водохранилище (рис. 61). 

В это же время в доминирующих комплексах фитопланктона Ивань-
ковского водохранилища из синезеленых водорослей стала отмечаться Os-
cillatoria agardhii (=Planktothrix agardhii (Gom.) Anagnostidis et Komárek) 
(Кузьмин, 1978 б; Тарасенко, 1982). Предполагалось, что в последующие 
годы происходило постепенное замещение этим видом обычных для Волги 
синезеленых: Aphanizomenon flos-aquae и Microcystis aeruginosa, поскольку 
в 1985–1986, 1988 и 1994 гг. (Ляшенко, 1999) наблюдалось исчезновение 
последних из доминирующих комплексов наряду с видами из рода 
Anabaena. Однако, судя по нашим данным, в 1995 и 1997 гг., виды рода 
Anabaena продолжали оставаться ценозообразующими компонентами 
(табл. 23). В конце 1980-х – начале 1990-х годов Oscillatoria agardhii за-
фиксирована среди доминантов фитопланктона следующего в каскаде – 
Угличского водохранилища (Корнева, 1999 б, Корнева и др., 2001; Ляшен-
ко, 2000) (табл. 23). В 1988 г. интенсивное развитие этого вида наблюда-
лось на мелководьях верхней части водохранилища (Ляшенко, 2000), а 
осенью 1990 г. он доминировал уже на русловых участках, вплоть до сред-
ней части водоема (Корнева, 1999 б). 

Oscillatoria agardhii определяла структуру фитопланктона р. Шексны 
и оз. Белого до образования более северного Шекснинского водохранили-
ща (Кузьмин, 1976). После его создания этот вид входил в состав ценозо-
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образующих таксонов Шекснинского плеса Рыбинского водохранилища в 
осенний период (Кузьмин, Елизарова, 1967). В конце 1980-х годов он до-
минировал в отдельных высокотрофных реках, впадающих в этот плес 
(Корнева, Соловьева, 2000).  

Oscillatoria agardhii – обычный обитатель мелководных эвтрофных и 
гипертрофных озер (Berger, 1975; Zevenboom et al., 1982; Rüker et al., 1997; 
Briand et al., 2002). Во второй половине 80-х годов ХХ в. отмечено увели-
чение обилия Oscillatoria agardhii в восточной части Финского залива (Ba-
sova, Lange, 1998), где она продолжала обильно развиваться вплоть до 2000 
г. (Nikulina, 2003). Инвазию Oscillatoria agardhii в структуру лимнопланк-
тона связывают с высокой степенью антропогенного эвтрофирования и 
увеличением содержания органического азота (Трифонова, 1990), а также с 
увеличением поступления сточных вод (Skulberg, 1980). Развитие безгете-
роцистных синезеленых водорослей, в том числе из рода Oscillatoria, мо-
жет стимулироваться изменением соотношения аммонийного и нитратного 
азота в воде в сторону увеличения первого (Blumquist et al., 1994). За ос-
новную причину, способствующую развитию осцилляториевых комплек-
сов, принимают также низкое соотношение содержания азота и фосфора в 
воде, когда наблюдается лимитирование по азоту (Rücker et al., 1997). Ука-
зывают на их устойчивость к низкой освещенности и требовательность к 
высокой концентрации нитратов (Scheffer et al., 1997; Havens et al., 1998; 
Gibson et al., 2001), сток которых увеличивается в Волге (Катунин и др., 
2000). Эффективно развиваясь в условиях высокого содержания органиче-
ских веществ и в сточных водах, представители рода Oscillatoria способны 
к гетеротрофному питанию (Кузьменко, 1981). По этой причине они обна-
руживаются в большом количестве и выживают в гиполимниальных слоях 
водоемов (Hindak, Trifonova, 1989; Корнева, 1990 а, 1993). Массовое разви-
тие этого вида в Иваньковском водохранилище хорошо согласуется с вы-
соким трофическим статусом этого водоема. При этом наибольшего оби-
лия Oscillatoria agardhii достигает обычно в мелководном, наиболее высо-
котрофном Шошинском плесе (рис. 63).  

В 70-е годы ХХ в. в фитопланктоне водохранилищ Волги отмечена 
общая тенденция изменения в соотношении видов синезеленых водорос-
лей, направленная на увеличение представленности в сообществах безге-
тероцистных синезеленых, в основном из рода Microcystis (Kütz.) Elenk. 
(Волга и ее жизнь, 1978). Продолжение этого процесса в последние годы 
подтверждалось появлением в доминирующих комплексах фитопланктона 
некоторых водохранилищ, помимо упомянутой выше Oscillatoria agardhii, 
представителей других осцилляториевых из родов: Oscillatoria Vauch., 
Phormidium Kütz. и Lyngbya Ag. (Далечина, Сильникова, 2001; Зеленев-
ская, 2001; Корнева и др., 2001; Попченко, 2001). 
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Рис. 63. Биомасса Oscillatoria agardhii в различных плесах Иваньковского водохрани-

лища в разные годы. 
 

Для адекватной оценки трансформаций в составе синезеленых водо-
рослей были проанализированы корреляции между средневегетационными 
величинами биомассы и численности их доминирующих видов в фито-
планктоне Рыбинского водохранилища за 1954–1981 г. (табл. 27). Измене-
ния многолетней численности и биомассы Aphanizomenon flos-aquae наи-
более тесно связаны с таковой Microcystis aeruginosa. Связь обилия Micro-
cystis aeruginosa с M. wesenbergii слабее, а M. wesenbergii и M. viridis – 
сильнее. Суммарная биомасса синезеленых водорослей с гетероцистами 
была также связана положительно с таковой безгетероцистных (R = 0.81, F 
= 44.84, P < 0.000001). Это свидетельствует о значительной степени син-
хронности их межгодовых изменений. Однако на фоне этого наблюдалось 
достоверное многолетнее снижение числа видов синезеленых, обладаю-
щих гетероцистами (рис. 64). 

Начиная с 1982 г., вплоть до 2000 г. в составе доминирующих ком-
плексов фитопланктона Рыбинского водохранилища стала наблюдаться 
Cyclotella meneghiniana (табл. 22) – показатель высокотрофных вод, кото-
рая преобладает в эвтрофном Чебоксарском водохранилище (табл. 23). 

Начиная с 1999 г., в Рыбинском водохранилище участились случаи 
доминирования золотистыми водорослями из родов Mallomonas и Dino-
bryon. Первые были отмечены среди лидирующих таксонов только в 1964 
и 1965 г. (табл. 22 и 23).  
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Таблица 27. Корреляционная матрица численности и биомассы отдельных 
доминирующих видов синезеленых водорослей Рыбинского водохранилища. 

 

Виды Aphanizomenon  
flos- aquae 

Microcystis  
aeruginosa 

Microcystis 
wesenbergii 

Microcystis 
viridis 

Численность, 103 кл./л 
Aphanizomenon flos- aquae 1.00 0.99* 0.68* 0.26
Microcystis aeruginosa 0.99* 1.00 0.70* 0.33
Microcystis wesenbergii 0.68* 0.70* 1.00 0.75*
Microcystis viridis  0.26 0.33 0.75* 1.00

Биомасса, г/м3 
Aphanizomenon flos- aquae 1.00 0.86* 0.43* 0.27
Microcystis aeruginosa 0.86* 1.00 0.57* 0.40*
Microcystis wesenbergii 0.43* 0.57* 1.00 0.60*
Microcystis viridis  0.27 0.40 0.60* 1.00
Примечание: * – достоверная корреляция. 
 

Таким образом, анализ многолетних трендов структурных характери-
стик фитопланктона водохранилищ волжского бассейна показал, что меж-
годовые колебания общей биомассы фитопланктона положительно связаны 
с концентрацией хлорофилла а и температурой воды, которая, в свою оче-
редь, может способствовать интенсификации внутри водоемных процессов 
и увеличению трофии вод. Обратная связь биомассы фитопланктона с коли-
чеством осадков, уровнем воды и скоростью ветра, сопряженные с перио-
дичностью климатических процессов, определяющихся внутривековыми 
циклами колебания общей увлажненности (Шнитников, 1969) (с периодом 
25–33 года, включающего многоводную и маловодную фазы), свидетельст-
вует о цикличности ее изменения на фоне медленного многолетнего 
 

R = -0.47, F = 6.82, P < 0.02
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Рис. 64. Многолетнее изменение числа видов синезеленых водорослей, обладающих 

гетероцистами, в Рыбинском водохранилище. 
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увеличения. Увеличение трофии водохранилищ сопровождалось непре-
рывным снижением стабильности фитопланктона и перестройкой его 
структуры, направленной на изменение баланса соотношения крупно – и 
мелкоклеточных видов, в сторону увеличения последних, и на увеличение 
участия видов, адаптированных к высокому содержанию легкоусвояемого 
органического вещества и способных к гетеротрофии: криптофитовых и 
безгетероцистных синезеленых водорослей. 

Сравнивая полученные результаты с данными по фитопланктону во-
дохранилищ Енисея (Чайковская, 1972, 1973, 1975; Абрамова, Волкова, 
1980; Абрамова, 1985; Баженова, 1985; Гольд и др., 1985; Иванова, 1996; 
Кожевникова, 2000), Оби (Куксн, 1961; Куксн, Чайковская, 1985 а, б; Яку-
бова, 1961; Генкал, Левадная, 1980), Ангары (Скрябин м др., 1987; Воробь-
ева, 1995), Артемовки (Баринова, 1990, 1991), Вислы (Krzyźanek et al., 
1986) и Шексны (Корнева, 2002 б) (табл. 28) можно отметить значительное 
сходство в трендах многолетней динамики отдельных структурных компо-
нентов фитопланктона в ходе их эвтрофирования: увеличение обилия си-
незеленых водорослей и фитофлагеллат, увеличение сезонной вариабель-
ности биомассы, доли мелкоразмерных видов (r – стратегии), снижение 
ценотического разнообразия. Это свидетельствует об однонаправленности 
этих изменений в различных водохранилищах крупных рек, расположен-
ных в разных природно-климатических зонах. Многолетние тренды изме-
нения структуры фитопланктона водохранилищ в ходе их эвтрофирования 
совпадали с таковыми, наблюдаемыми в одинаковых погодных условиях в 
четырех водохранилищах Верхней Волги, различающихся по уровню тро-
фии вод: Угличском, Шекснинском, Рыбинском и Иваньковском.  
 
Таблица 28. Изменение некоторых структурных показателей фитопланкто-

на различных водохранилищ в ходе многолетних наблюдений. 
 

 Структурные показатели 
Водохранилище 1 2 3 4 5 6 7 8 
 Направление тренда 
Артемовское < – – > > > – – 
Рыбинское < > > > > – > – 
Шекснинское – – > > > – – – 
Новосибирское – – – > > > – – 
Красноярское < – > > – > – > 
Саянское – – – > > > > > 
Иркутское – > > > > > – – 
Братское – > > > > > – – 
Усть-Илимское – > > > > > – – 
Гочалковское – – – > > > – – 

 

Примечание: 1 – индекс Шеннона, 2 – вариабельность биомассы, 3 – доля мелкокле-
точных видов, 4 – обилие синезеленых, 5 – обилие криптофитовых, 6 – обилие динофи-
товых, 7 – обилие золотистых 8 – обилие зеленых водорослей. < – снижение, > – увели-
чение, прочерк – отсутствие данных.  
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6.3. Распределение фитопланктона по акваториям водохранилищ. 
 

6.3.1. Региональное распределение. 
Анализ пространственной вариабельности биомассы фитопланктона в 

открытой части водохранилищ, оцененной по изменению ее стандартного 
отклонения в 1989–1991 гг., показал, что наибольший разброс ее величин 
наблюдался в Рыбинском и Иваньковском, наименьший – в Волгоградском 
водохранилищах (рис. 65). 
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Рис. 65. Динамика стандартного отклонения биомассы фитопланктона в открытой час-

ти водохранилищ Волги в 1989–1991 гг. Обозначения те же, что в табл. 1. 
 
Рыбинское водохранилище. 

Как было показано выше, вариативность биомассы фитопланктона 
Рыбинского водохранилища возрастала в ходе аллогенной сукцессии. При 
этом она могла увеличиваться не только во времени, но и в пространстве. 
Сложная морфометрия и значительная гетеротопность этого водоема пре-
допределяет значительную разницу и в гидрологическом режиме различ-
ных его участков, и прежде всего, между озерным и речными. Биомасса 
фитопланктона речного Волжского плеса стабильно на протяжении 32 лет 
(1954–1989 гг.) была в 1.1 – 2.1 раза выше таковой Главного (озерного) 
плеса (рис. 66). Эта разница была самой высокой в 1969, 1970 и 1989 гг.: в 
3.0, 4.8 и 2.8 раз соответственно (Корнева, 1999 а; Митропольская, 1999). В 
основном она обусловлена постоянным превышением биомассы на стан-
ции, расположенной над бывшим г. Молога (ст. Молога) (рис. 67), где про-
исходит смешение двух разных водных масс – моложской и волжской 
(рис. 3). Дендрограмма сходства 6-ти стандартных станций Рыбинского 
водохранилища по величине средневегетационной биомассы за 1954–1981 
гг. лишний раз подтвердила, что фитопланктон на ст. Молога по уровню 
развития наиболее сильно отличался от такового на всех остальных участ-
ках водохранилища (рис. 68). Этот участок водоема можно рассматривать, 
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как зону экотона. Лишь в 6-ти случаях из 27-ми максимальная биомасса 
наблюдалась в центральной части водохранилища – на ст. Наволок или на 
ст. Брейтово. 
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Рис. 66. Динамика средней биомассы фитопланктона в различных плесах Рыбинского 
водохранилища в 1954-1981 гг.. В – Волжский, Г – Главный, Ш – Шекснинский, М – 

Моложский плесы. 
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Рис. 67. Многолетняя динамика средней биомассы на стандартных станциях Рыбинско-

го водохранилища. 
 
Распределение стандарных станций в пространстве первых двух глав-

ных компонент с учетом биомассы всех встреченных видов фитопланктона 
с мая по октябрь в 1979 г. показало, что ст. Молога отличалась от осталь-
ных участков водохранилища (в 7-ми случаях из 11-ти) и по структуре аль-
гоценозов (Корнева, 1993). С привлечением данных по другим речным 
плесам водохранилища, Шекснинского и Моложского, видно, что наи-
большая биомасса в 1970–1971 гг. наблюдалась в русловом Моложском 
плесе (рис. 69). В последующие 1981, 1995–2006 гг. в 34% случаев – в Мо-
ложском, в 31% – в Шекснинском, в 23% – в Главном и в 11% – в Волж-
ском. 
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Рис. 68. Дендрограмма различия стандартных станций Рыбинского водохранилища по 
средней за безледный период биомассе фитопланктона в 1954–1981 гг.. 

 
Таким образом, биомасса фитопланктона русловых участков водохрани-
лища в основном выше, чем в его центральной озерной части (Соловьева, 
Корнева, 2007). Но в последние годы биомасса фитопланктона Главного 
плеса стала превышать таковую Волжского. Об этом свидетельствовали и 
средневегетационные данные по фитопланктону Рыбинского водохрани-
лища за 2001 г. (Митропольская, 2005): биомасса в Главном плесе –2.6, а в 
Волжском – 1.3 г/м3. Анализ степени гетерогенности распределения био-
массы фитопланктона по акваториям русловых и озерного плесов показал, 
что в Волжском плесе стандартное отклонение от средней биомассы была 
всегда выше, чем в Главном (рис. 70).  

 

0

2

4

6

8

10

12

14

16

V-X
1970

V-X
1971

V-X
1981

VIII
1989

VI-VII
1995

VIII
1997

VIII
1998

 IX-X
1998

 VIII
1999

VI-VII
2000

 10-13
VIII
2000

24-27
VIII
2000

 IX 
2000

VI-VII
2001

 IX
2001

VII
2002

IX
2002

VIII
2003

V
2004

VI-VII
2004

X
2004

VII-
VIII
2005

IX
2005

V-VI
2006

VIII
2006

 X
2006

Даты

Б
и
ом
ас
са

, г
/м

3

Главный 

Волжский 

Шекснинский

Моложский

 
Рис. 69. Динамика суммарной биомассы фитопланктона в различных плесах Рыбинско-
го водохранилища в 1970–2006 гг. Данные за 1970 и 1971 гг. – по: Елизаровой, 1985. 

 
Детальное изучение пространственной структуры фитопланктона Ры-

бинского водохранилища летом 1986 (рис. 4) и 1989 гг. (рис. 2), причем в 
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1986 г. исследования проводились по трем разрезам с двух судов одновре-
менно, показало, что воды центрального Главного плеса ценотически наи-
более однородны (Корнева, 1990 б, 1993). Наибольший разброс станций в 
пространстве главных компонент наблюдался в речных участках, что от-
ражает гетерогенность их альгоценозов. Дифференциация 76 станций в 
дендрите (рис. 71), где учтены порядок и степень их сходства по структуре 
фитопланктона (по данным 1989 г.), четко совпадала с градацией вод по 
гидрофизическим показателям, соответствующим морфометрическими 
особенностям водохранилища (Фортунатов, 1959). Можно вычленить три 
водные массы: моложскую, шекснинскую и волжскую. Причем влияние 
вод Моложского плеса распространялось вдоль западного побережья 
Главного (ст. 24, 25, 41 и 42) вплоть до ст. 8, расположенной на стыке 
волжских и моложских вод (зона экотона).  

Что же касается распределения крупных таксономических групп во-
дорослей, то как в Волжском, так и в Главном плесах с 1954 по 1979 гг. 
превалировали диатомовые водоросли (рис. 72 а). С 1981 г. по 1989 г. био-
масса синезеленых водорослей в озерном плесе превышала таковую диа-
томовых (Митропольская, 1999). 
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Рис. 70. Динамика стандартного отклонения биомассы фитопланктона в различных пле-
сах Рыбинского водохранилища в 1954–1981 гг. Обозначения те же, что на рисунке 66. 

 
В летний период в 1995–2006 гг. (рис. 72 б) превышение биомассы синезе-
леных наблюдалось не только в Главном плесе, но и в Волжском в 2000 г., 
а в 2003 г. – во всех плесах. Все это лишний раз доказывает, что интенсив-
ность «цветения» воды синезелеными водорослями в водохранилище уве-
личивалась – оно начинало охватывать и русловые участки водоема. 

Мелководная зона в Рыбинском водохранилище может составлять до 
41% от его общей площади при НПУ (Бакастов, 1976). Фитопланктон мел-
ководных участков характеризовался значительно более высокой биомассой 
по сравнению с таковой в открытой части водохранилища и увеличением в 
структуре доминирующих комплексов доли синезеленых, зеленых водорос-
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лей и фитофлагеллат (Корнева, 1983, 1993; Соловьева, Корнева, 2006). В ка-
честве примера приведены летние данные 1989 г. (табл. 29). Видовая спе-
цифичность и биомасса фитопланктона мелководий нарастали по мере уве-
личения степени их изолированности от открытой части водоема и сниже-
ния глубины водной толщи (Корнева, 1983; Соловьева, Корнева, 2006). По-
ражает значительное сходство многолетней сукцессии фитопланктона в пе-
лагиали различных водохранилищ, направленной на увеличение обилия си-
незеленых, иногда зеленых и различных групп жгутиковых водорослей 
(табл. 28), и таксономической структуры фитопланктона прибрежных мел-
ководий, характеризующихся более высоким трофическим статусом.  

 

 
Рис. 71. Расположение станций по акватории Рыбинского водохранилища и дендрит их 
альгоценотического сходства, оцененного по эвклидовому расстоянию, летом 1989 г. 1 
– станции Шекснинского, 2 – Главного, 3 – Моложского, 4 – Волжского плесов, цифры 

внутри условных знаков – сила связи по мере ее убывания (по: Корнева, 1993).

136



  

а

0

0.
51

1.
52

2.
53

3.
54

4.
5

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

В
Г

Ш
М

19
54

19
55

19
56

19
57

19
58

19
59

19
60

19
61

19
62

19
63

19
64

19
65

19
66

19
67

19
68

19
69

19
70

19
71

19
72

19
73

19
74

19
75

19
76

19
77

19
78

19
79

19
81

Г
од
ы

 г
/м

3

Д
и
ат
ом
ов
ы
е 

С
и
н
ез
ел
ен
ы
е

 
б

0123456789

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
Г

В
Ш

Г
В

Ш
Г

В
Ш

М
Г

В
М

Г
В

Ш
Г

Ш
Г

В
Ш

М
Г

Ш
Г

В
Ш

М
Г

В
Ш

Г
В

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
М

Г
В

Ш
Г

В
Ш

М
Г

В
Ш

М

V
I-

V
II

 1
99

5
V

II
I 

19
97

V
II

I 
19

98
 I

X
-X

 1
99

8
 V

II
I 

19
99

V
I-

V
II

 2
00

0
 1

0-
13

 V
II

I
20

00
24

-2
7 

V
II

I
20

00
 I

X
 

20
00

V
I-

V
II

 2
00

1
 I

X
20

01
V

II
 2

00
2

IX
 2

00
2

 V
I

20
03

V
II

I 
20

03
V

 2
00

4
V

I-
V

II
 2

00
4

X
 2

00
4

V
II

-V
II

I 
20

05
IX

 2
00

5
V

-V
I 

20
06

V
II

I 
20

06
 X

 2
00

6

М
ес
яц
ы

, г
од
ы

 
Р
ис

. 7
2.

 С
ре
дн
ев
ег
ет
ац
ио
нн
ая

 б
ио
м
ас
са

 д
иа
то
м
ов
ы
х 
и 
си
не
зе
ле
ны

х 
во
до
ро
сл
ей

 в
 р
аз
ли
чн
ы
х 
пл
ес
ах

 Р
ы
би
нс
ко
го

 в
од
ох
ра
ни
ли
щ
а 

 
в 

19
54

–1
98

1 
гг

. (
а)

 и
 в

 1
99

5–
20

06
 г
г.

 (
б)

. О
бо
зн
ач
ен
ия

 т
е 
ж
е,

 ч
то

 н
а 
ри
с.

 6
6.

 

137



 

Таблица 29. Изменение биомассы различных таксономических групп фи-
топланктона в глубоководной (Г) и мелководной (М) зоне различных пле-

сов Рыбинского водохранилища летом 1989 г. 
 

Плес Зо- 
на 

Диа-
томо-
вые 

Сине-
зеле-
ные 

Зеле-
ные 

Кри-
пто-
фито-
вые 

Дино-
фито-
вые 

Эвг-
лено-
вые 

Золо-
тис-
тые 

Жел-
тозе-
ле- 
ные  

Об-
щая 

Волж-
ский 

Г 0.496 1.001 0.551 0.348 0.060 0.001 0.004 0.020 2.48 

 М 1.079 1.454 1.085 0.211 0.147 0.021 0.001 0.015 4.01 
Глав- 
ный 

Г 0.580 1.381 0.393 0.164 0.106 0.003 0.003 0.021 2.65 

 М 0.524 2.540 0.934 0.186 0.118 0.040 0.003 0.037 4.39 
Шекс-
нинс-
кий  

Г 2.682 2.115 0.903 0.081 0.190 0.132 0.001 0.019 6.12 

 М 1.627 6.917 0.295 0.054 0.159 0.022 0.000 0.006 9.07 
Моло-
жский 

Г 3.109 1.949 0.142 0.083 0.084 0.003 0.003 0.014 5.39 

 М 5.971 4.882 0.761 0.550 0.878 0.391 0.000 0.010 13.48 
 

Иваньковское водохранилище. 
Распределение суммарной биомассы фитопланктона по акватории 

Иваньковского водохранилища наиболее неоднородно. Ее максимальная 
величина обычно наблюдалась в мелководном, зарастающем высшей вод-
ной растительностью, высокотрофном Шошинском плесе (рис. 73). Этот 
участок водоема отличался и наибольшей биомассой синезеленых водо-
рослей (рис. 74). Биомасса диатомей чаще всего выше в Иваньковском и 
Волжском плесах (рис. 75). Детальное исследование пространственного 
распределения фитопланктона по акватории водохранилища летом 1995 г. 
показало, что фитопланктон отдельных заливов водохранилища отличался 
наибольшим обилием фитофлагеллат: динофитовых и эвгленовых водо-
рослей (рис. 76). Последние присутствовали в значительном количестве и в 
высокотрофном Шошинском плесе (около п. Безбородово). Без учета стан-
ций Шошинского плеса биомасса фитопланктона в заливах и на участках, 
расположенных против устьев рек, была достоверно в 2.6 раз выше (4.44 ± 
0.54 г/м3) таковой в открытой части водохранилища (1.70 ± 0.28 г/м3).  
 

Шекснинское водохранилище. 
В Шекснинском водохранилище в среднем как абсолютная биомасса 

(рис. 77) фитопланктона Белозерского плеса (Белое озеро), так и ее вариа-
бельность (рис. 78) по акватории на протяжении всего периода наблюде-
ний были выше, чем в русловом Шекснинском плесе. В обоих плесах био-
масса фитопланктона сформирована в основном диатомовыми водоросля-
ми. Участие синезеленых увеличивалось в летний период (Пырина и др., 
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1981; Корнева, 2002 б). Однако в фитопланктоне речного Шекснинского 
плеса доля зеленых водорослей и различных групп фитофлагеллат была 
постоянно выше (рис. 79). 
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Рис. 73. Динамика средней общей биомассы фитопланктона в различных плесах Ивань-
ковского водохранилища в 1958–2003 гг.. Данные за 1958 г. – по: Пырина и др., 1977; за 
1972 г. – по: Кузьмин, 1978 б; за 1973 г. – по: Елизарова, 1979; за 1985, 1986 и 1988 гг. – 

по: Ляшенко, 1999. 
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Рис. 74. Динамика средней биомассы синезеленых водорослей в различных плесах 
Иваньковского водохранилища в разные годы. Обозначения те же, что на рис. 73. 
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Рис. 75. Динамика средней биомассы диатомовых водорослей в различных плесах 
Иваньковского водохранилища в разные годы. Обозначения те же, что на рис. 73. 
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Рис. 76. Распределение биомассы фитопланктона по акватории Иваньковского водо-

хранилища летом 1995 г. 
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Рис. 77. Динамика средней биомассы фитопланктона в различных плесах Шекснинско-

го водохранилища. 
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Рис. 78. Динамика стандартного отклонения биомассы фитопланктона различных пле-

сов Шекснинского водохранилища. Обозначения те же, что на рис. 77. 
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Рис. 79. Динамика относительной биомассы различных групп фитопланктона в плесах 

Шекснинского водохранилища. Б – Белозерский, Ш – Шекснинский плесы. 
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Горьковское водохранилище.  
В Горьковском водохранилище в 63% случаев общая биомасса фито-

планктона в озерном участке была выше, чем в речном. Соотношение диато-
мовых и синезеленых водорослей в обоих плесах очень сходно, за исключе-
нием двух случаев (август 1989 и 1997 гг.), когда биомасса синезеленых во-
дорослей в озерном участке значительно превышала таковую в речном (рис. 
80). Наибольшая разница между станциями по величинам биомассы чаще на-
блюдалась в озерном участке водохранилища, о чем свидетельствует измене-
ние ее стандартного отклонения (рис. 81): от 0.62 до 6.26., а в речном – от 
0.19 до 3.42. Подробное исследование фитопланктона речного участка в 1992 
г., когда пробы отбирались на створах (правый, левый берега и середина рус-
ла) показало, что степень пространственной неоднородности величин его 
биомассы весной и летом не выходила за рамки величин стандартного откло-
нения в последующие годы наблюдений (0.43 – 2.54). Состав крупных таксо-
номических групп фитопланктона на различных станциях был достаточно 
сходен: весной доминировали диатомовые водоросли, в начале лета, в фазу 
«чистой воды» и снижения биомассы диатомей, к ним присоединялись крип-
томонады, а летом преобладали синезеленые (рис. 82).  
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Рис. 80. Динамика биомассы фитопланктона в речном (Р) и озерном (О)  

участках Горьковского водохранилища в разные годы. 
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Волгоградское водохранилище.
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Рис. 82. Изменение биомассы фитопланктона на различных станциях речного участка 

Горьковского водохранилища в 1992 г. 
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Распределение биомассы фитопланктона по акватории руслового Волго-
градского водохранилища достаточно равномерно даже с учетом данных 
по разрезам летом 1990 г. (рис. 83). На отдельных мелководных участках 
она увеличивалась, но в среднем незначительно превышала (1.92 ± 0.35 
г/м3) биомассу на русловых (0.850 ± 0.08 г/м3). В составе их альгоценозов, 
как и в других водохранилищах, возрастала доля фитофлагеллат: крипто-
фитовых, динофитовых и эвгленовых водорослей 



 

 
 

 
Рис. 83. Распределение биомассы фитопланктона на русловых (а) и мелководных (б) 

участках Волгоградского водохранилища в августе 1990 г. 

а 

б 
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Таким образом, распределение фитопланктона по акваториям водо-
хранилищ весьма неоднородно. Оно определялось степенью их гетеротоп-
ности. Чем сложнее морфометрия водоема, тем разнообразнее условия 
обитания планктонных водорослей. В Рыбинском и Шекснинском водо-
хранилищах русловые участки более гетерогенны в ценотическом отноше-
нии, чем озерные. При этом биомасса фитопланктона в озерном плесе Ры-
бинского водохранилища ниже, чем в русловых. В Горьковском и Шекс-
нинском водохранилищах озерные плесы отличались как более высокой 
биомассой, так и большим ее варьированием по акватории. Наименьшие 
различия по биомассе и по составу основных групп водорослей наблюда-
лись в русловом участке Горьковского и в Волгоградском водохранили-
щах. Значительный вклад в разнообразие пространственной структуры 
альгоценозов вносили экотонные зоны: районы слияния рек, мелководья и 
заливы. Фитопланктон этих участков водохранилищ отличался более вы-
сокой биомассой, увеличением в структуре планктонных комплексов сине-
зеленых, зеленых водорослей и различных групп фитофлагеллат. 

 
6.3.2. Зональное распределение. 
Распределение структурных показателей фитопланктона в каскаде во-

дохранилищ Волги прослежено по данным, полученным в маршрутных 
экспедициях в 1989–1991 гг. Сравнение их с исследованиями предыдущих 
лет (1969–1975 гг.) (Волга и ее жизнь, 1978) показало, что динамика сред-
ней суммарной биомассы фитопланктона в водохранилищах характеризо-
валась в общих чертах значительным сходством: увеличением в Иваньков-
ском водохранилище, с максимумом в Средней Волге, на участке будуще-
го Чебоксарского водохранилища, расположенного в пределах наиболее 
густонаселенных территорий, и подъемом в незарегулированной части 
Нижней Волги. Однако в конце 80-х – начале 90-х годов ХХ в. происходи-
ло выравнивание биомассы, начиная с Рыбинского, до Саратовского водо-
хранилищ (рис. 84 и 85).  

С учетом данных за 1976–2006 гг. распределение величин биомассы 
фитопланктона в водохранилищах, ранжированных по диапазону их зна-
чений, характерных для вод различной трофии (Китаев, 2007) значительно 
различалось (рис. 86). Доля биомассы фитопланктона, свойственная для 
олиготрофных вод увеличивалась от Верхней к Нижней Волге, доля био-
массы, характерная для мезотрофных вод снижалась в этом же направле-
нии. Доля биомассы, характерная для эвтрофных вод, увеличивалась в во-
дохранилищах Верхней (Шекснинском, Иваньковском) и Средней Волги, 
захватывая Саратовское водохранилище (Нижняя Волга). 

Суммарная средняя за 1989–1991 гг. численность фитопланктона, обу-
словленная развитием синезеленых водорослей, после резких подъема в 
Иваньковском и спада в Угличском слабо варьировала в остальных водо-
хранилищах с небольшим повышением в Горьковском (рис. 87). 

145



 

0

2

4

6

8

10

12

14

И У Р Г Ч К С В НВ

Водохранилища

Б
и
ом
ас
са

, г
/м

3

Прочие

Диатомовые

Синезеленые

 
Рис. 84. Динамика биомассы основных таксономических групп фитопланктона в каска-
де водохранилищ Волги в 1969–1975 гг. (по: Волга и ее жизнь, 1978). Обозначения те 

же, что в табл. 1 и на рис. 32. 
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Рис. 85. Динамика биомассы различных таксономических групп фитопланктона в кас-
каде водохранилищ в 1989–1991 гг. Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. 
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Рис. 86. Относительная частота встречаемости за 1976–2006 гг. биомассы фитопланк-
тона в водохранилищах, ранжированной по классам трофии вод. Сплошная и прерыви-

стые линии – линии трендов. Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. 
 

Общая биомасса фитопланктона водохранилищ сформирована диато-
мовыми и синезелеными водорослями (рис. 84 и 85) (Litvinov et al., 2009). 
В водохранилищах Верхней Волги (Иваньковское и Угличское) отмечена 
наибольшая биомасса зеленых водорослей и фитофлагеллат, которая затем 
снижалось вниз по течению (рис. 88 а, б). В летний период 1991 г. между 
биомассой жгутиковых форм и цветностью выявлена положительная связь 
(рис. 89) и отрицательная с прозрачностью воды (рис. 90). Аналогичная за-
висимость получена между биомассой зеленых водорослей и прозрачно-
стью воды летом 1989 г. (R = -0.34, F = 6.48, P<0.01) и 1991 г. (R = -0.37, F 
= 7.86, P< 0.007), а также с цветностью – летом 1991 г. (R = 0.48, F = 15.87, 
P<0.0002). Наличие таких статистических связей свидетельствует о влия-
нии широтной зональности на распределение биомассы этих двух групп 
фитопланктона. Как было показано в Главе 3, относительное богатство зе-
леных также снижалось в направлении от Верхней к Нижней Волге. Нали-
чие самой высокой биомассы зеленых водорослей и фитофлагеллат в наи-
более высокотрофном Иваньковском водохранилище может быть связано 
и с сукцессионной стадией, в которой находится одно из самых старейших 
водохранилищ Волги, сооруженное в 1937 г.. Однако еще в 1954–1956 гг. 
структура фитопланктона Иваньковского водохранилища значительно от-
личалась от таковой в следующем по каскаду – Угличском, построенном 
почти в это же время, в 1940 г.. Это выражалось в большем разнообразии 
эвгленовых и более высокой относительной суммарной биомассе жгутико-
вых форм водорослей (Буторина, 1961, 1966). 

147



 

0

20000

40000

60000

80000

100000

И У Р Г Ч К С В НВ

Водохранилища

Ч
и
сл
ен
н
ос
ть

, 1
0 

3  к
л.

/л

Прочие

Зеленые

Диатомовые

Синезеленые

 
Рис. 87. Динамика численности различных таксономических групп фитопланктона в 
каскаде водохранилищ в 1989–1991 гг. Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. 
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Рис. 88. Распределение биомассы зеленых водорослей (а) и фитофлагеллат (б) в водохранили-

щах Волги в 1989–1991 гг. Обозначения те же, что в табл. 1 и на рис. 32. 
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Рис. 89. Связь биомассы фитофлагеллат с цветностью воды летом 1991 г.  
в водохранилищах Волги. 
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Рис. 90. Связь биомассы фитофлагеллат с прозрачностью воды летом 1989 и 1991 гг.  
в водохранилищах Волги. 

 
В 1989–1991 гг., не смотря на общее снижение биомассы фито-

планктона в водохранилищах по сравнению с 1969–1975 гг. (Волга и ее 
жизнь, 1978), вклад синезеленых водорослей в структуру альгоценозов 
был выше: 10–52% (в среднем 31%) и 10-44 (25%) соответственно 
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(рис. 84 и 85). Это свидетельствует об увеличении их долевого участия 
не только в Рыбинском, но и в остальных водохранилищах Волги. В 
летний период 1989–1991 гг. численность и биомасса безгетероцистных 
синезеленых водорослей была наиболее высокой в Иваньковском и во-
дохранилищах Средней Волги, а у обладающих гетероцистами – в 
Средней Волге, особенно в Горьковском водохранилище (рис. 91). Ди-
намика суммарной численности синезеленых водорослей обусловлена 
видами, не имеющих гетероцист (R = 0.93, F = 104, P < 0.000000), и в 
меньшей степени недостоверно – видами с гетероцистами (R = 0.43), а 
общая биомасса синезеленых – как первыми (R = 0.75, F =20.35, P < 
0.0004), так и вторыми (R = 0.82, F = 33.78, P < 0.00003). Общая же 
численность синезелеленых водорослей (R = 0.83, F = 13.29, P < 0.01), а 
также численность и биомасса безгетероцистых (R = 0.82, F = 12.39, P < 
0.012 и R = 0.76, F = 7.97, P < 0.03, соответственно) отчетливо повторя-
ли динамику концентрации хлорофилла а (по: Минеева, 2003) (рис. 91). 
Это свидетельствовало о том, что с увеличением трофии вод в водохра-
нилищах происходило нарастание обилия синезеленых, особенно безге-
тероцистых видов. Увеличение долевого участия последних прослежи-
вается в фитопланктоне в условиях лимитирования азотом (Zevenboom, 
Mur, 1980). На его лимитирующее значение в развитии фитопланктона 
указывали данные по внутрикаскадным водохранилищам Днепра 
(Приймаченко, 1981). Регулировать азотфиксацию может содержание 
сульфатов в воде (Howarth et al., 1988). Последние, подавляя ассимиля-
цию молибдатов, которые очень важны для нитрогеназной активности, 
могут ее ингибировать. Именно этим объясняется преобладающее раз-
витие неазотфиксаторов в эстуариях, морях и соленых пресных озерах, 
где наблюдается низкое соотношение азота и фосфора. Возможно, уве-
личение концентрации сульфатов в водохранилищах Верхней и Нижней 
Волги (см. Глава 2), может быть причиной постепенного увеличения 
разнообразия и роста обилия безгетероцистных синезеленых.  

Экспериментальные исследования на Рыбинском и Шекснинском во-
дохранилищах (Кузьмин, 1971) показали, что в весенний период, когда до-
минировали диатомеи, развитие фитопланктона было лимитировано об-
щим фосфором, а летом и осенью, когда к ним присоединялись синезеле-
ные водоросли, – как фосфором так и азотом. В Иваньковском водохрани-
лище летом 1991, 1995 и 2000 гг. суммарная биомасса фитопланктона была 
положительно скоррелирована как с общим фосфором, так и с общим азо-
том (рис. 92), а во всем каскаде водохранилищ в летний период – только с 
общим фосфором (рис. 93).  
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Рис. 91. Изменение численности (а), биомассы (б) синезеленых водорослей и концен-
трации хлорофилла а в водохранилищах Волги в летний период 1989–1991 гг. Обозна-

чения те же, что в табл.1. 
 

                         а                                                                                   б                             
R = 0.62, F = 27.2, P < 0.000005

0,6 0,8 1,0 1,2 1,4 1,6 1,8 2,0

N общ., мг/л

0

2

4

6

8

10

12

14

16

Б
и
ом

ас
са

, г
/м

3

R = 0.75, F = 55.7, P < 0.0000

0,02
0,04

0,06
0,08

0,10
0,12

0,14
0,16

0,18
0,20

0,22
0,24

0,26
0,28

Робщ., мг/л

0

2

4

6

8

10

12

14

16

 
Рис. 92. Связь общей биомассы фитопланктона с общим азотом (а) и общим фосфором 
(б) в Иваньковском водохранилище в августе 1991, 1995 и 2000 гг. (данные по азоту и 

фосфору И.К. Степановой и В.М. Михайловой). 
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Рис. 93. Связь общей биомассы фитопланктона с общим фосфором в водохранилищах 

Волги летом 1991 г. (данные по фосфору И.К. Степановой). 
 

Величина среднеценотических объемов клеток водорослей планктона уве-
личивалась в Нижней Волге (рис. 94). Такая же динамика в распределении 
размерной структуры фитопланктона прослеживалась на р. Обь (Наумен-
ко, 1994). В волжских водохранилищах получена прямая линейная связь 
между общей суммой ионов и среднеценотическим объемом клеток водо-
рослей (рис. 95). Это может быть связано с увеличением представленности 
в более минерализованных водах Нижней Волги крупнопанцирных соло-
новатоводных диатомовых, в частности Actinocyclus normanii. 
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Рис. 94. Динамика среднеценотических объемов клеток фитопланктона в водохрани-

лищах Волги в 1989–1991 гг. Обозначения те же, что в табл. 1. 
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Рис. 95. Связь среднеценотических объемов клеток водорослей с общей минерализаци-
ей воды в водохранилищах Волги. 

 

Оценка ценотического сходства фитопланктона в водохранилищах в 
летний период с учетом биомассы всех встреченных таксонов показала, 
что оно увеличивалось в направлении от Верхней к Нижней Волге (рис. 
96), т.е. бета–разнообразие фитопланктона, согласно Р. Уиттекеру (1980), 
снижалось, а конвергенция водоемов увеличивалась. Последовательность 
расположения водохранилищ на дендрограмме почти повторяло их топо-
графическое положение, как и при оценке флористического сходства 
планктона (рис. 13). Это лишний раз подтверждает, что несмотря на то, что 
современное русло Волги представляет череду разных по гидрофизиче-
скому режиму, морфометрии и продуктивности водоемов, континуаль-
ность изменения структуры фитопланктона, не нарушилась (Korneva, Solo-
vyova, 1998; Корнева 2002 а).  

 

 
Рис. 96. Дендрограмма ценотического сходства фитопланктона волжских водохрани-
лищ. По оси ординат – коэффициент Серенсена-Чекановского. Обозначения те же, что 

в табл. 1 и на рис. 32. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 

На основании каталогизации альгофлор планктона девяти водохрани-
лищ волжского бассейна по данным за 1953–2004 гг. выявлено 2475 таксо-
нов рангом ниже рода. Степень богатства флор в большей степени скорре-
лирована с морфометрическими характеристиками водоемов. Наибольшее 
флористическое разнообразие планктона наблюдалось в самых крупных 
водохранилищах – Куйбышевском и Рыбинском. Локальные флоры от-
дельных водохранилищ характеризовались значительным сходством так-
сономической структуры и соотношением эколого-географических харак-
теристик отдельных видов. Многолетнее изменение богатства флор планк-
тонных водорослей в водохранилищах сопряжено с фазами водности. 

Соединение стока Волги с бассейнами Балтийского и Каспийского 
морей способствовало появлению и натурализации в водохранилищах бас-
сейна Волги инвазийных эвригалинных видов. В водохранилищах обнару-
жено 17 видов – вселенцев планктонных водорослей. Значительную цено-
тическую значимость имеют только два из них: Actinocyclus normanii и Ske-
letonema subsalsum. В процессе распространения аллохтонных видов про-
слеживаются два периода: 1960-е годы, когда завершилось основное гид-
ростроительство, что привело к изменению гидрологического и гидрохи-
мического режима реки, и 1980-е годы, когда глобальные климатические 
изменения способствовали увеличению стока Волги, поднятию уровня 
Каспия и повышению температуры воды. Появление «вселенцев» в фито-
планктоне водохранилищ наблюдается в периоды снижения его видового 
богатства и наибольшей уязвимости к проникновению чужеродных видов. 
Глобальное потепление и ожидаемое увеличение минерализации пресных 
вод будет способствовать дальнейшей экспансии в них солоноватоводных 
и морских видов водорослей. 

Ценотическое разнообразие фитопланктона (индекс Шеннона), его 
выравненность и удельное богатство (число видов в пробе) снижались вниз 
по течению в направлении от Верхней к Нижней Волги, а доминирование 
увеличивалось, что обусловлено факторами, сопряженными с географиче-
ской зональностью: уменьшением цветности, содержания взвешенного 
вещества и увеличением минерализации воды. В пелагиали Рыбинского 
водохранилища (Верхняя Волга) по мере роста трофии в ходе многолетней 
сукцессии ценотическое разнообразие, выравненность фитопланктона 
снижались, а доминирование и удельное богатство увеличивались. Исходя 
из этого, можно заключить, что геохимические (зональные) факторы, оп-
ределяющие характер водосбора водохранилищ, играют решающую роль в 
формировании структурного разнообразия фитопланктона в пространстве, 
а продукционные – во времени. Суммарное удельное богатство фито-
планктона определялось главным образом богатством зеленых водорослей, 
а ценотическое разнообразие (индекс Шеннона) их относительной биомас-



 

сой. На основании как всех имеющихся данных по водохранилищам (ре-
гиональный масштаб), так и по отдельным водоемам или их участкам (ло-
кальный масштаб), получали обратную линейную связь между разнообра-
зием и биомассой фитопланктона (правую часть унимодальной кривой). 
При осреднении индексов разнообразия по диапазонам биомасс, характер-
ным различным трофическим типам водоемов, его максимальные значения 
(~ 3 бит/ г/м3) наблюдались в олиготрофных водах. 

Распределение фитопланктона по акваториям водохранилищ весьма 
неоднородно. Оно определялось степенью их гетеротопности, обусловлен-
ной разнообразием морфометрии различных плесов, наличием обширных 
мелководий, заливов и участков слияния бывших русел рек. В Рыбинском 
и Шекснинском водохранилищах русловые участки более гетерогенны в 
ценотическом отношении, чем озерные. При этом биомасса фитопланктона 
в озерном плесе Рыбинского водохранилища ниже, чем в русловых. В 
Горьковском и Шекснинском водохранилищах озерные плесы отличались 
как более высокой биомассой, так и большим ее варьированием по аквато-
рии. Наименьшие различия по биомассе и по составу основных групп во-
дорослей наблюдались в русловом участке Горьковского и в Волгоград-
ском водохранилищах. Значительный вклад в разнообразие пространст-
венной структуры альгоценозов вносили экотонные зоны: районы слияния 
рек, мелководья и заливы. Фитопланктон этих участков водохранилищ от-
личался более высокой биомассой, увеличением участия в структуре 
планктонных комплексов синезеленых, зеленых водорослей и различных 
групп фитофлагеллат. 

Распределение средней биомассы фитопланктона в каскаде волжских 
водохранилищ неравномерно и характеризовалось тремя подъемами: в 
Иваньковском водохранилище, в Средней Волге с максимумом в Чебок-
сарском водохранилище и на незарегулированном участке Нижней Волги. 
Влияние зональности на распределение фитопланктона в каскаде волжских 
водохранилищ в направлении от Верхней к Нижней Волги проявлялось в 
снижении его флористического и бета–разнообразия (увеличении сходства 
флор), относительного богатства зеленых водорослей, биомассы зеленых 
водорослей и фитофлагеллат, ценотического разнообразия и удельного бо-
гатства фитопланктоценозов, в увеличении относительного богатства диа-
томовых, числа представителей из порядка Thalassiosirales, а также гало-
филов и мезогалобов и среднеценотического объема клеток.  

Несмотря на изменение гидрологического режима Волги и формиро-
вание самостоятельных водоемов (водохранилищ), различающихся по гид-
рофизическим, морфометрическим и биопродукционным показателям, 
объединенность их единым стоком способствовало сохранению флористи-
ческой и ценотической континуальности в изменении фитопланктона ру-
словых и открытых участков от верховий к устью реки. Учитывая значи-
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тельную пространственную неоднородность фитопланктона водохранилищ 
можно говорить о дискретной континуальности. 

Рассматривая ценогенез фитопланктона Волги в рамках олиготрофно-
эвтрофной сукцессии, как основной формы развития лимнических экоси-
стем, в условиях непрекращающегося эвтрофирования водохранилищ он 
направлен на увеличение доли лимнофильных автохтонных и аллохтонных 
эвригалинных видов, адаптированных к высокому содержанию органиче-
ского вещества, миксотрофных жгутиковых и безгетероцистных синезеле-
ных водорослей, удельного богатства и доминирования альгоценозов, се-
зонной вариабельности суммарной биомассы, летнего пика биомассы си-
незеленых, а также снижение ценотического разнообразия и стабильности. 
Значительное сходство многолетнего изменения структуры фитопланктона 
в пелагиали водохранилищ с таковой в более продуктивной литорали сви-
детельствует о том, что динамику прибрежного фитопланктона можно рас-
сматривать как предвестника грядущих трансформаций в глубоководной 
части водохранилищ. Различия кроются лишь в скорости преобразований. 
Поэтому экотонные (мелководья, заливы, устья рек, участки слияния рек) 
высокопродуктивные участки водохранилищ должны находиться под при-
стальным вниманием специалистов. Существенное сходство многолетних 
структурных изменений планктонных альгоценозов в водохранилищах, 
расположенных в различных природно-климатических зонах, свидетельст-
вует об общих закономерностях сукцессионных процессов, которые тре-
буют дальнейшего исследования для совершенствования теории развития 
(эволюции?) биологических сообществ внутриконтинентальных водоемов.  

На фоне многолетней изменчивости биомассы фитопланктона Верх-
ней Волги, сопряженной с цикличностью гидроклиматических процессов 
(положительная связь биомассы с температурой воды, обратная связь с ко-
личеством осадков, уровнем воды и скоростью ветра), изменения в струк-
туре альгоценозов значительно опережали скорость прироста биомассы в 
ходе эвтрофирования, которая сдерживалась за счет изменения баланса 
крупно-мелкоклеточных форм водорослей в сторону увеличения послед-
них. 
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