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По материалам полевых наблюдений 2005 и 2013 гг. приведены сравнительные данные о продуктив-
ности фитопланктона и эпифитона Иваньковского и Угличского водохранилищ (Верхняя Волга). В
летний период разных по температурным условиям лет среднее содержание хлорофилла в планкто-
не изменялось от 7.6 ± 1.6 до 39.1 ± 0.7 мкг/л, в эпифитоне от 6.6 ± 2.8 до 28.4 ± 4.2 мг/м2 субстрата,
суточная первичная продукция соответственно была 0.55–1.64 мг С/л и 0.10–0.68 г С/м2 субстрата.
В развитии двух сообществ выявлены межгодовые изменения разной направленности. При более
интенсивном прогреве воды в 2013 г. содержание хлорофилла а в планктоне обоих водохранилищ
увеличивалось в 1.5–2.5 раза по сравнению с 2005 г., а в эпифитоне снижалось в 2–3.5 раза. В Ивань-
ковском водохранилище при наличии обширных мелководных участков доля фитопланктона пела-
гиали в общей биомассе и суточной первичной продукции водорослей (66.6–78.6%) была ниже, чем
в Угличском водохранилище (86.5–97.0%), а доля эпифитона (22.2 и 14.2% в 2005 г., 8.2 и 4.6% в 2013 г.)
в 1.8–5.1 раза выше.
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ВВЕДЕНИЕ

В пресноводных экосистемах первичное орга-
ническое вещество (ОВ) создается за счет фото-
синтеза автотрофных организмов. Во многих во-
доемах к основным первичным продуцентам от-
носится фитопланктон – водоросли, обитающие в
толще воды. Однако в олиготрофных прозрачных
озерах и реках существенный вклад в первичную
продукцию (ПП) вносят обитатели дна (эпилитон
и микрофитобентос), а в водоемах с развитой за-
росшей литоралью – водоросли, прикрепленные к
поверхности растений (эпифитон) [37]. До настоя-
щего времени, согласно обзорам [3, 13], количе-
ственные оценки фактического вклада различ-
ных растительных группировок в формирование
продуктивности водных экосистем немногочис-
ленны.

Основным продуцентом автохтонного ОВ в
водохранилищах р. Волги считают фитопланктон
[18], поскольку из-за морфометрических и гидро-
логических особенностей водохранилищ осталь-
ные автотрофные сообщества вносят незначи-

тельный вклад в общий фонд первичной продук-
ции. Водохранилища Верхней Волги относятся к
объектам многолетних гидробиологических на-
блюдений. К настоящему времени накоплены по-
дробные данные о продуктивности фитопланкто-
на и перифитона этих водоемов [4, 10, 14, 15, 17,
20]. Однако сообщества литоральной и пелагиче-
ской зон, несмотря на существование прямых и
косвенных связей между ними, в основном изу-
чают раздельно, что препятствует точной оценке
их роли в продукционном процессе экосистемы.
Имеющиеся материалы позволяют в сравнении
охарактеризовать продукционные возможности
различных водорослевых сообществ.

Цель работы – сравнительная количественная
оценка продуктивности фитопланктона и эпифито-
на водохранилищ Верхней Волги на основе данных
по содержанию фотосинтетических пигментов –
наиболее распространенных в гидробиологических
исследованиях универсальных показателей разви-
тия и функционирования автотрофных организмов.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал собран в августе 2005 и 2013 гг. на
25 станциях открытой глубоководной части
Иваньковского и Угличского водохранилищ, а
также на 12 (2005 г.) и 7 (2013 г.) участках зарос-
шей литорали. Пигменты определяли стандарт-
ным спектрофотометрическим методом [35] в ин-
тегральных (0 м – дно) пробах воды (фитопланк-
тон) и в смывах водорослей с поверхности
высших водных растений (эпифитон). Обследо-
ваны массовые виды макрофитов: полупогружен-
ные (гелофиты – тростник обыкновенный Phrag-
mites australis (Cav.) Trin. ex Steud., рогоз узколист-
ный Typha angustifolia L., камыш озерный Scirpus
lacustris L., хвощ приречный Equisetum fluviatile L.)
и растение с плавающими листьями (гидрофит –
кувшинка желтая Nuphar lutea (L.) Smith.). Проце-
дура отбора и первичной обработки проб описана
ранее [14, 16]. Концентрации хлорофиллов (Хл) a,
b, c, феопигментов и растительных каротиноидов
рассчитывали по формулам, приведенным в ра-
ботах [24, 29, 32]. Также вычисляли относитель-
ное содержание продуктов распада хлорофилла
феопигментов (процент суммы с “чистым” Хл а)
и отношение оптических плотностей ацетоново-
го экстракта в максимумах поглощения кароти-
ноидов и Хл а (Е480/Е664), характеризующее соот-
ношение желтых и зеленых пигментов.

Содержание Хл а использовали для оценки
биомассы водорослей, которую выражали в еди-
ницах углерода, приняв среднее для альгоценозов
смешанного состава соотношение С/Хл а равным
53 [38]. Первичную продукцию (ПП) сообществ
рассчитывали по содержанию Хл а и суточным ас-
симиляционным числам (САЧ), составляющим для
фитопланктона p. Волги 140 и 220 мг О2/(мг Хл · сут)
в эвтрофных и мезотрофных водах, соответствен-
но [17], и 75 мгО2/(мг Хл ⋅ сут) для перифитона
[14] (или 42, 66 и 22 мг С/(мг Хл ⋅ сут) соответ-
ственно). Интегральную (под 1 м2) ПП планкто-
на, которую получали перемножением скорости
фотосинтеза в единице объема воды и прозрачно-
сти [2], как и биомассу в масштабах водохрани-

лищ, оценивали отдельно для мелководной и глу-
боководной зон (их площади приведены в табл. 1).
При расчете ПП эпифитона учитывали площади,
занятые гелофитами и гидрофитами (табл. 1), а
при расчете биомассы – площадь растений, по-
груженных в воду и составляющую для гелофитов
70% поверхности растений (В.Г. Папченков, уст-
ное сообщение).

Иваньковское и Угличское водохранилища –
первая и вторая ступени Волжского каскада –
расположены в подзонах хвойно-широколиствен-
ных лесов лесной зоны между 56°51′ и 57°32′ с.ш.,
35°55′ и 38°20′ в.д. Это крупные (Иваньковское –
327 и Угличское – 249 км2) относительно мелко-
водные (средняя глубина 3.4 и 5.0 м соответствен-
но) водоемы сезонного регулирования стока с
высокими показателями интенсивности водооб-
мена (10.6 и 10.1 год–1) и удельного водосбора
(Иваньковское – 125, Угличское – 241). Оба водо-
хранилища характеризуются высоким содержа-
нием основных биогенных веществ – соединений
фосфора и азота [20]. Водохранилища существен-
но различаются по степени зарастания высшей
водной растительностью, занимающей ~5% аква-
тории в Угличском водохранилище и ~23% в
Иваньковском [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Период наблюдения относится к многоводной
фазе колебаний общей увлажненности [11]. На
фоне глобального потепления более низкая тем-
пература воды в 2005 г. в обоих водохранилищах
была выше многолетнего минимума, а в 2013 г.
укладывалась в рамки многолетних максимумов
[20]. Температура воды в литоральной зоне обоих
водохранилищ выше, чем в пелагиали, а прозрач-
ность – ниже (табл. 2). Цветность воды достигала
в среднем 50 град и увеличивалась до 70 град в
Иваньковском водохранилище в 2005 г. По дан-
ным 2013 г. содержание растворенного кислорода
в верхнем двухметровом слое было близко к на-
сыщению в Угличском водохранилище и не-

Таблица 1. Площади различных биотопов Иваньковского и Угличского водохранилищ по [34], использованные
при расчетах продуктивности эпифитона и фитопланктона

Показатель
Иваньковское вдхр. Угличское вдхр.

пелагиаль литораль пелагиаль литораль

Площадь, км2 251.8 75.2 236.6 12.5

Средняя глубина, м 3.4 1.0 5.0 1.0
Группа растений Гелофиты Гидрофиты Гелофиты Гидрофиты
Площадь зарослей, га 2835 1648 785 920
Площадь поверхности 
растений в воде, га 4772 12945 1314 5980
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сколько ниже в Иваньковском (в среднем 85% на
русловых станциях и 75% в заросшей литорали).

Абиотические показатели мало менялись по
акватории водохранилищ. Коэффициент вариа-
ции (Cv) для температуры воды был 2%, для цвет-
ности и прозрачности – <40%, относительного
содержания растворенного кислорода – 12–14%.

Содержание основного фотосинтетического
пигмента Хл а в водной толще глубоководных
станций в обоих водохранилищах изменялось в
близких пределах: в Иваньковском водохранили-
ще 7.2–25.0 мкг/л в 2005 г. и 14.0–34.9 мкг/л в 2013 г.,
в Угличском водохранилище – 1.1–20.5 и 9.6–
40.5 мкг/л соответственно. Средняя концентра-
ция Хл а в 2005 г. в Иваньковском водохранилище
была вдвое выше, чем в Угличском, а в 2013 г. ве-
личины сравнялись (табл. 2). Распределение Хл а
по акватории пелагической части водохранилищ
в эти годы характеризовалось умеренной степе-
нью изменчивости при коэффициентах вариации
(Cv) 40 и 35% в Иваньковском, 69 и 51% в Углич-
ском. Повышенное обилие фитопланктона в Уг-
личском водохранилище отмечено в устьевых
участках рек Нерль и Медведица, а в 2013 г. и на
верхних станциях; в Иваньковском водохранили-
ще – в его нижней части и Мошковичском зали-
ве, принимающем теплые воды ГРЭС, а также в
Волжском плесе на ст. Лисицы и затопленном оз.
Видогощь. Содержание Хл а в воде заросших
участков литорали обоих водохранилищ колеба-
лось в пределах 24–36 мкг/л, лишь в Шошинском
плесе Иваньковского увеличилось до 62 мкг/л. В
среднем в зоне зарослей оно было в 1.9 (Ивань-
ковское) и в 1.4 (Угличское) раза выше, чем на
русловых станциях (табл. 2), и незначительно ме-
нялось на разных участках обоих водохранилищ
(Cv 37 и 24% соответственно).

Содержание Хл а в эпифитоне в оба года на-
блюдений колебалось в более широких пределах,
чем в фитопланктоне: в 12 и 25 раз в Иваньков-
ском водохранилище, в 53 и 17 раз в Угличском
(табл. 3). В обоих водохранилищах содержание пиг-
мента в обрастаниях гелофитов было в 1.6–1.9 раз
выше, чем на гидрофитах; в 2005 г. средние величи-
ны значимо превышали таковые в 2013 г. (t = 2.90,
p < 0.05). В целом эпифитон в Иваньковском во-
дохранилище характеризовался более высокими
концентрациями Хл а, чем в Угличском, и в 2013 г.
эта разница была достоверной (t = 2.13, p < 0.05).

Пигментный состав фитопланктона и эпифи-
тона был сходным (табл. 4). В фонде зеленых пиг-
ментов обоих сообществ преобладал Хл а, относи-
тельное количество которого у водорослей водной
толщи было достоверно выше, чем в обрастаниях,
и лишь в Угличском водохранилище в 2005 г. раз-

личия были не значимы. Водоросли обрастаний в
большинстве случаев характеризуются более высо-
ким, по сравнению с планктоном, относительным
содержанием дополнительных пигментов (Хл b и
Хл c) и более низким относительным количеством
феопигментов.

Достоверные по критерию Стьюдента разли-
чия (t > 1.96, p < 0.05) выявлены для доли Хл b в
пигментном фонде двух автотрофных сообществ
Иваньковского водохранилища, относительного
содержания феопигментов в Угличском (в оба го-
да) и Иваньковском (2013 г.). Количество желтых
пигментов каротиноидов соизмеримо и тесно
коррелирует с Хл а (R2 = 0.94 для фитопланктона
и 0.96 для эпифитона). Пигментный индекс
Е480/Е664, характеризующий соотношение кароти-

Таблица 2. Абиотические характеристики и содержа-
ние Хл а в воде пелагической (над чертой) и литораль-
ной (под чертой) зон водохранилищ Верхней Волги

Примечание. Даны пределы и средние величины со стан-
дартной ошибкой. *Рассчитано по соотношению концен-
трации хлорофилла в литорали и пелагиали в 2013 г.

Год
Темпе-

ратура, °С
Прозрачность, 

м
Хл а, мкг/л

min–max среднее

Иваньковское вдхр.

2005

2013

Угличское вдхр.

2005

2013

19.8 0.12
20.1 0.7

±
±

±
±

0.9 0.09
0.4 0.03

7.2–25.0
–

±13.1  1.4
25.1*

±
±

21.2 0.2
22.9 0.3

±
±

0.9 0.03
0.6 0.03

14.0–34.9
23.8–72.3

±
±

20.4 2.8
39.1 0.7

±
±

20.2 0.1
20.7 0.1

±
±

1.1 0.08
0.5 0.05

1.1–20.5
–

±7.6  1.6
10.8*

±
±

20.8 0.1
22.9 0.4

±
±

0.8 0.04
0.7 0.07

9.6–40.5
17.2–36.2

±
±

19.3 3.4
27.5 0.8

Таблица 3. Содержание Хл а (мг/м2 субстрата) в эпи-
фитоне водохранилищ Верхней Волги

Примечание. Даны пределы и средние величины со стан-
дартной ошибкой.

Год Min–max Гелофиты Гидрофиты Эпифитон 
в целом

Иваньковское вдхр.

2005 8.1–95.2 30.1 ± 4.9 17.7 ± 3.9 28.4 ± 4.2

2013 1.5–37.1 15.5 ± 2.7 8.3 ± 1.8 14.2 ± 2.2

Угличское вдхр.

2005 1.2–63.3 25.0 ± 6.1 16.0 ± 11.6 23.4 ± 5.0

2013 1.2–20.4 7.7 ± 5.1 4.5 ± 1.7 6.6 ± 2.8



36

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 2, выпуск 2  2019

МИНЕЕВА, МЕТЕЛЁВА

ноидов и хлорофилла, достоверно неразличим у
двух сообществ и не превышает единицу (табл. 4),
что свидетельствует об их нормальном функцио-
нальном состоянии.

Биомасса фитопланктона в литоральной зоне
превосходила биомассу фитопланктона пелагиали
в 1.9 раза в Иваньковском водохранилище и в
меньшей степени (в 1.4 раза) в Угличском. При
пересчете на всю толщу воды соотношение меня-
лось. Итоговые оценки показали, что основная
масса планктонных водорослей (85.6% в Ивань-
ковском водохранилище и 98.5% в Угличском)
сосредоточена в глубоководной зоне (табл. 5).

В соответствии с развитием фитопланктона
(содержанием Хл а) интенсивность фотосинтеза в
литоральной зоне была в 1.9 (Иваньковское) и в

1.4 (Угличское) раза выше, чем на глубоководных
станциях. Интегральная ПП в двух биотопах раз-
личалась в меньшей степени (в 1.2–1.5 раза), но ее
соотношение менялось в годы наблюдения: в
2005 г. более высокие величины отмечены в глу-
боководной зоне обоих водохранилищ, а в 2013 г. –
в литорали (табл. 5). В целом же в масштабах во-
доема основной фонд ПП планктона создавался в
пелагиали: в Иваньковском водохранилище – 80
и 72% в 2005 и 2013 гг. соответственно, в Углич-
ском – 97 и 94%.

Средняя биомасса эпифитона варьировала от
0.44 до 1.60 г С/(м2 субстрата) в Иваньковском во-
дохранилище и от 0.21 до 1.30 г С/(м2 субстрата) в
Угличском. В обоих водохранилищах более высо-
ким обилием характеризовались водоросли, раз-

Таблица 4. Пигментный состав фитопланктона (над чертой) и эпифитона (под чертой) водохранилищ Верхней
Волги

* мкг/л (над чертой), мг/м2 субстрата (под чертой).
** мкSPU/л (над чертой), мкSPU/м2 субстрата (под чертой).

Год Хл (a + b + c)* Хл a,
%

Хл b,
%

Хл c,
% Каротиноиды**

Е480/Е664,
отн. ед.

Феопигменты,
%

Иваньковское вдхр.

2005

2013

Угличское вдхр.
2005

2013

±
±

14.8 1.6
35.2 5.0

±
±

88.6 0.8
80.4 1.3

±
±

4.1 0.7
9.5 1.6

±
±

7.4 0.2
10.0 1.3

±
±

8.0 0.9
18.0 2.6

±
±

0.80 0.02
0.80 0.03

±
±

32.9 2.0
34.1 3.4

±
±

23.1 3.0
17.6 2.8

±
±

88.1 1.0
80.7 1.1

±
±

3.8 0.6
11.8 1.7

±
±

8.1 0.4
7.6 1.2

±
±

13.5 1.9
9.9 1.4

±
±

0.85 0.02
0.83 0.03

±
±

44.3 2.6
21.8 2.5

±
±

8.9 1.7
28.2 5.8

±
±

82.7 2.5
81.2 0.9

±
±

5.4 0.8
5.9 1.6

±
±

11.8 1.7
12.9 1.9

±
±

5.8 1.1
15.5 3.2

±
±

0.96 0.06
0.87 0.03

±
±

43.6 3.0
28.7 3.4

±
±

21.3 3.6
8.1 3.4

±
±

89.8 1.2
81.7 1.4

±
±

2.9 0.8
6.6 4.1

±
±

7.3 0.5
11.8 3.2

±
±

12.1 1.9
5.5 2.3

±
±

0.82 0.03
0.92 0.08

±
±

41.2 2.8
25.3 2.3

Таблица 5. Биомасса и первичная продукция (ПП) фитопланктона в пелагиали (над чертой) и литорали (под
чертой) водохранилищ Верхней Волги

Год
Биомасса ПП

г С/м3 г С/м2 т С мг С/(л · сут) г С/(м2 · сут) т С/сут

Иваньковское вдхр.

2005

2013

Угличское вдхр.

2005

2013

0.69
1.33

2.36
1.33

594
100

0.55
1.05

0.50
0.42

125
31.7

1.08
2.07

3.68
2.07

926
156

0.86
1.64

0.77
0.99

194
74

0.40
0.57

2.01
0.57

476
7.1

0.51
0.72

0.56
0.36

132
4.5

1.02
1.46

5.11
1.46

1210
18.1

0.81
1.16

0.65
0.81

153
10.1
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вивающиеся на полупогруженных растениях
(табл. 6). Однако в масштабах всего водоема био-
масса водорослевых обрастаний на гелофитах бы-
ла выше, чем на гидрофитах, достигая ~60% сум-
марной массы эпифитона в Иваньковском водо-
хранилище и ~74% в Угличском. При более
высоком обилии водорослей ПП эпифитона ге-
лофитов была в 1.5–1.8 раза выше, чем эпифитона
гидрофитов. Водорослевые обрастания гелофи-
тов создавали ~75% всей ПП перифитона в
Иваньковском водохранилище и 57–59% в Уг-
личском (табл. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В период исследований в многоводные годы с
разными температурными условиями содержа-
ние Хл а в планктоне было представлено типич-
ными для водохранилищ Верхней Волги величи-
нами [16, 31], а содержание Хл а в эпифитоне
укладывалось в известные для пресных водоемов
пределы [1, 3, 8, 9, 12, 13, 21]. Четкой связи интен-
сивности обрастания с видовой принадлежно-
стью макрофитов, как и в других водоемах [1, 10],
не было выявлено. В водохранилищах р. Днепр
биомасса перифитона убывала в ряду погружен-
ные → полупогруженные → растения с плаваю-
щими листьями [7, 8]. В водохранилищах Верх-
ней Волги содержание Хл а на полупогруженных
растениях во всех случаях былo в 1.6–1.9 раза выше,
чем на растениях с плавающими листьями, что со-
ответствует более интенсивному обрастанию мак-
рофитов с шероховатой поверхностью стебля
(хвощ, тростник).

Для концентрации Хл а и в планктоне, и в эпи-
фитоне прослеживались межгодовые различия. В
планктоне двух водохранилищ в 2005 г. при более
низкой температуре воды содержание пигмента в
1.5 (Иваньковское) и 2.5 раза (Угличское) было
ниже, чем в при более высоком прогреве в 2013 г.
В эвтрофном Иваньковском водохранилище эти
различия не выходили за рамки межгодовых ко-
лебаний, а в Угличском после аномально жаркого
лета 2010 г. был выявлен подъем хлорофилла, со-
ответствующий переходу водохранилища из мез-
отрофного состояния в эвтрофное [30]. Противо-
положная картина наблюдалась для эпифитона,
количество Хл а которого в 2005 г. было существен-
но выше (в 2 и 3.5 раза в Иваньковском и Углич-
ском водохранилищах соответственно), чем в
2013 г. Полученные данные подтверждают пред-
положение о “противофазном” развитии двух
группировок водорослей [4, 14, 21], которое может
быть связано с их конкурентными взаимоотноше-
ниями [28]. Учитывая, что в условиях крупных во-
дохранилищ эпифитон и фитопланктон пелагиали

пространственно разобщены, то, вероятно, конку-
ренция в большей степени выражена в пределах од-
ного биотопа – литорали. Однако в водохранили-
щах Верхней Волги не была выявлена связь между
концентрациями хлорофилла обрастаний и
планктона ни литоральной зоны (R2 = 0.07), ни
пелагиали (R2 < 0.01). Аналогичные данные были
получены для озер Великобритании, где концен-
трации хлорофилла фитопланктона и перифито-
на также не коррелировали между собой [30]. Од-
на из причин может заключаться в том, что содер-
жание хлорофилла двух группировок водорослей
по-разному связано с обеспеченностью биоген-
ным питанием [30]. Обилие перифитона чаще ре-
гулируется не наличием питательных веществ, а
плотностью беспозвоночных [25, 27, 37], для ко-
торых заросли служат убежищем. На метаболизм
водорослей литорали могут оказывать влияние
высшие водные растения, которые служат суб-
стратом для эпифитных сообществ, но одновре-
менно конкурируют с ними за питательные веще-
ства и свет [26]. Кроме этого некоторые виды рас-
тений, обладая аллелопатическими свойствами,
угнетают развитие водорослей [22, 33].

Прибрежные зоны, занятые растительностью, –
наиболее продуктивные районы, где продукция

Таблица 6. Биомасса и первичная продукция (ПП)
эпифитона водохранилищ Верхней Волги

Год Макрофиты
Биомасса ПП

г С/м2 т С г С/(м2 · сут) т С/сут

Иваньковское вдхр.

2005 Гелофиты 1.60 76.2 0.68 19.2

Гидрофиты 0.94 121.6 0.40 6.57

Всего – 197.8 – 25.8

2013 Гелофиты 0.82 39.1 0.35 9.87

Гидрофиты 0.44 57.2 0.19 3.09

Всего – 96.3 – 13.0

Угличское вдхр.

2005 Гелофиты 1.30 17.1 0.55 4.34

Гидрофиты 0.85 50.6 0.36 3.30

Всего – 67.7 – 7.7

2013 Гелофиты 0.41 5.3 0.17 1.36

Гидрофиты 0.24 14.4 0.10 0.94

Всего – 19.7 – 2.3
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макрофитов и связанных с ними водорослей су-
щественно выше, чем продукция фитопланктона
пелагиали [26]. В Иваньковском и Угличском во-
дохранилищах содержание Хл в воде литоральной
зоны выше, чем на русловых станциях, что обу-
словлено большей стабильностью водного стол-
ба, создаваемой зарослями макрофитов в прибре-
жье [23], более интенсивным прогревом и повы-
шенной обеспеченностью клеток биогенами,
поступающими в водоем с водосбора. Высокому
вкладу эпифитона в суммарную ПП экосистемы
может способствовать трехмерная поверхность
растений, доступная для колонизации и превос-
ходящая, в частности, двухмерную поверхность
камней и донных отложений, на которых обитает
эпилитон и микрофитобентос [37]. Площадь по-
верхности растений в водохранилищах Волги су-
щественно превосходит таковую зарослей [34].

Фитопланктон и эпифитон характеризуются
сходным пигментным составом. Фонд зеленых пиг-
ментов соответствует таксономической структуре
обоих сообществ, сформированных синезелены-
ми, диатомовыми и зелеными водорослями [1, 9].
Судя по более высокому относительному содержа-
нию Хл а (табл. 4), фитопланктону присуще боль-
шее обилие цианопрокариот, а повышенное отно-
сительное количество Хл b в эпифитоне обусловле-
но значительным развитием зеленых водорослей,

что отмечено также в водохранилищах p. Днепр [6,
7] и озерах Карельского перешейка [19].

Фитопланктон и эпифитон Иваньковского и
Угличского водохранилищ обитают при доста-
точном для своего развития количестве основных
биогенных веществ − азота и фосфора [20] и на-
ходятся в состоянии экологического благополу-
чия. Об этом свидетельствует преобладание зеле-
ных пигментов (хлорофиллов) над желтыми (ка-
ротиноидами), а также невысокое, типичное для
альгоценозов пресных вод, относительное содер-
жание феопигментов. Их источником служат
клетки водорослей, что подтверждается тесной
линейной связью между концентрациями Хл а и
феопигментов (Фео) фитопланктона (Ф) и эпи-
фитона (Э):

Отметим, что при аппроксимации этой связи
уравнениями, содержащими свободный член, по-
следний значим только для фитопланктона. По-
видимому, это можно объяснить постоянным
присутствием в толще воды деградированной
формы хлорофилла за счет отмерших клеток во-
дорослей, пеллет зоопланктона и взмучивания
седиментов. В толщу воды попадает и деградиро-
ванный Хл обрастаний.

Полученные нами величины первичной про-
дукции эпифитона (табл. 5, табл. 6) сопоставимы
с литературными данными работ [1, 5, 8, 12]. Пер-
вичная продукция фитопланктона была типична
для водохранилищ Верхней Волги [17]. При близ-
ких и довольно высоких локальных (под 1 м2) про-
дукционных показателях двух сообществ в масшта-
бах всего водоема соотношение величин менялось
(табл. 7). В обоих водохранилищах фонд биомассы
и первичной продукции формировал фитопланк-
тон глубоководной пелагической части – основной
водной массы, занимающей бóльшую часть аквато-
рии. В Иваньковском водохранилище с его обшир-
ными мелководными участками (23% площади)
вклад фитопланктона пелагиали был ниже, чем в
Угличском водохранилище, где площадь мелково-
дий меньше (5%) [34]. В этих условиях в Ивань-
ковском водохранилище общая биомасса фито-
планктона литорали уступала биомассе фито-
планктона пелагиали в 6 раз, а ПП – в 3.9 (2005 г.)
и 2.6 (2013 г.) раза. В Угличском водохранилище в
водной толще литоральной зоны было сосредото-
чено ≤1.5% всего запаса водорослей, создающих
3–6% ПП.

( )
( )

( )

Ф Ф
2

Э Э
2

Фео 0.41 0.02 Хл

0.93, 579, 44

Фео 0.35 0.02 Хл

0.81, 247,

,

( ).60

а

R F n

а

R F n

= ± ⋅
= = =

= ± ⋅
= = =

Таблица 7. Вклад фитопланктона и эпифитона (%) в
суммарную биомассу и первичную продукцию водорос-
лей водохранилищ Верхней Волги в годы исследования

Сообщество
Биомасса  ПП

2005 г. 2013 г. 2005 г. 2013 г.

Иваньковское вдхр.

Фитопланктон 
пелагиали

66.6 78.6 68.4 69.0

Фитопланктон 
литорали

11.2 13.2 17.4 26.3

Эпифитон 22.2 8.2 14.2 4.6

Угличское вдхр.

Фитопланктон 
пелагиали

86.4 97.0 91.6 92.5

Фитопланктон 
литорали

1.3 1.5 3.1 6.1

Эпифитон 12.3 1.6 5.3 1.4
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Доля эпифитона в общем фонде биомассы и
продукции водорослей Иваньковского и Углич-
ского водохранилищ в годы исследования меня-
лась из-за характеристик эпифитона. Продуктив-
ность водорослевых обрастаний уступала продук-
тивности фитопланктона пелагиали (табл. 7).
В Иваньковском водохранилище с его обширны-
ми мелководьями вклад эпифитона в суммарные
показатели был выше, чем в Угличском. Получен-
ные величины были сопоставимы с показателями
продуктивности перифитона в других водоемах,
упомянутых в обзорах [3, 13]. Продукция перифито-
на – важный канал, обеспечивающий энергети-
ческий вход в экосистему не только в малых и
мелководных озерах, но и в крупных водоемах с
развитой литоралью [13].

Пропорции продуктивности эпифитона и фи-
топланктона литоральной зоны менялись в годы
исследования. В прохладном 2005 г. вклад эпифи-
тона в общую биомассу водорослей в обоих водо-
хранилищах был выше, чем вклад фитопланктона
мелководий, при этом в Угличском водохранили-
ще – значительно. В 2013 г. в Иваньковском водо-
хранилище наблюдалось противоположное соот-
ношение величин, тогда как в Угличском водохра-
нилище доля двух сообществ в общей биомассе
становилось одинаково низкой. Запас первичной
продукции литоральной зоны водохранилищ в
2005 г. в близкой пропорции формировали фито-
планктон и эпифитон, в 2013 г. вклад обрастаний
снизился (табл. 7). Снижение показателей про-
дуктивности эпифитона в 2013 г. на фоне значи-
тельного увеличения содержания хлорофилла в
планктоне, свидетельствующего о повышении
трофии водоемов, соответствует утверждению,
что в процессе эвтрофирования в экосистеме
происходит перераспределение первичной про-
дукции, в результате чего ее основной фонд со-
здают не прикрепленные, а пелагические водо-
росли [36]. Эта тенденция хорошо прослеживает-
ся на примере Нарочанских озер, различающихся
своим трофическим статусом [13]. Простран-
ственная разобщенность не делает автотрофные
сообщества разных биотопов функционально не-
зависимыми. Литоральная зона представляет со-
бой промежуточное звено между наземной и вод-
ной средой, и протекающие в этой зоне процессы
важны для понимания функционирования эко-
системы водоема в целом.

Выводы. Сравнительный анализ продуктивно-
сти автотрофных сообществ Иваньковского и Уг-
личского водохранилищ показал, что в годы с раз-
ными температурными условиями (2005 и 2013 гг.)
среднее содержание Хл а в летний период изме-
нялось от 7.6 ± 1.6 до 39.1 ± 0.7 мкг/л в планктоне
и от 6.6 ± 2.8 до 28.4 ± 4.2 мг/м2 субстрата в эпи-

фитоне, суточная первичная продукция была
0.55–1.64 мг С/л и 0.10–0.68 г С/(м2 субстрата) со-
ответственно. Полученные величины типичны
для пресных водоемов. В развитии двух сооб-
ществ прослеживаются разнонаправленные меж-
годовые изменения, подтверждающие наличие
конкурентных отношений между ними. При по-
вышении температуры в 2013 г. содержание Хл а в
планктоне увеличивалось в 1.5–2.5 раза, а в эпи-
фитоне снижалось в 2.0–3.5 раза по сравнению с
2005 г. В масштабах водоема фонд биомассы и
первичной продукции водорослей (66.6–78.6% в
Иваньковском водохранилище и 86.5–97.0% в
Угличском) формировал фитопланктон глубоко-
водной пелагической зоны. Доля эпифитона в
суммарной биомассе и первичной продукции во-
дорослей в Иваньковском водохранилище дости-
гала 22.2 и 14.2% соответственно в 2005 г., 8.2 и
4.6% в 2013 г. и была в 1.8–5.1 раза выше, чем в Уг-
личском водохранилище.
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Comparative Characteristic of Phytoplankton
and Epiphyton Productivity in the Upper Volga Reservoirs

N. M. Mineevaa, * and N. Yu. Metelyevaa

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, 152742 Russia

*e-mail: mineeva@ibiw.yaroslavl.ru

Based on the field observations in 2005 and 2013, the comparative data on phytoplankton and epiphyton pro-
ductivity in the Ivankovo and Uglich Reservoirs (Upper Volga) are given. The average chlorophyll content
(Chl a) varied from 7.6 ± 1.6 to 39.1 ± 0.7 μg/L in plankton and from 6.6 ± 2.8 to 28.4 ± 4.2 mg/m2 of sub-
strate in epiphyton and the daily primary production made 0.55–1.64 mg C/L and 0.10–0.68 g C/m2 of sub-
strate, respectively. Interannual changes of different directions have been identified in development of the two
communities. Under more intensive heating in 2013, Chl a content in plankton increased by 1.5–2.5 times
compared with 2005, while it decreased by 2–3.5 times in epiphyton. In Ivankovo Reservoir, in availability of
the large shallow areas, phytoplankton of the pelagic zone accounted for a lower proportion of algae biomass
and primary production (66.6–78.6%) than in Uglich Reservoir (86.5–97.0%), and the share of epiphyton in
Ivankovo Reservoir (22.2 and 14.2% in 2005, 8.2 and 4.6% in 2013), on the contrary was 1.8–5.1 times higher.

Keywords: phytoplankton, epiphyton, photosynthetic pigments, primary production, Ivankovo Reservoir,
Uglich Reservoir
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