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Приведены новые данные о соотношении содержания хлорофилла, общего фосфора 
и общего азота (откликах фитопланктона, Chl/Ptot и Chl/Ntot) в водохранилищах Верхней 
Волги, полученные при проведении полевых исследований в летний период 2015–2018 гг. 
Установлено, что в Иваньковском, Угличском и Рыбинском водохранилищах средние 
величины Chl/Ptot составляют 0,48±0,06, 0,42±0,04 и 0,38±0,07, Chl/Ntot – 31,8±3,5, 
31,4±2,8 и 24,9±2,7 соответственно. Показано, что Chl/Ptot и Chl/Ntot, тесно связаны 
между собой (R2=0,67), с содержанием хлорофилла (R2 = 0,72 и 0,80) и меняются 
в водах разной трофии, достигая максимальных значений в эвтрофных и высоко 
эвтрофных условиях. Отклики в незначительной степени зависят от гидрологических 
факторов, а также от содержания Ptot и Ntot, но закономерно изменяются по 
градиенту Ntot/Ptot. Ретроспективный анализ демонстрирует увеличение Chl/Ptot и 
Chl/Ntot в Иваньковском и Угличском водохранилищах и значительные межгодовые 
колебания в Рыбинском водохранилище. Полученные результаты позволяют 
проанализировать связь развития фитопланктона с содержанием биогенных 
элементов, оценить эффективность их использования и обеспеченность ими 
клеток водорослей, сделать заключение, что фитопланктон Верхней Волги менее 
чувствителен к наличию азота и в большей степени зависим от присутствия 
соединений фосфора. 
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водохранилища Верхней Волги.

Сокращения. Chl a – хлорофилл а, мкг/л [Chlorophyll a]; ChlCyan – хлорофилл а 
цианопрокариот, мкг/л [Chlorophyll a of cyanoprokaryotes]; ChlBac – хлорофилл  а 
диатомовых водорослей, мкг/л [Chlorophyll a of diatoms]; ChlChl – хлорофилл  а 
зеленых водорослей, мкг/л [Chlorophyll a of green algae]; БЭ – биогенные элементы 
[Biogenic elements]; Ntot – общий азот, мг/л [Total nitrogen]; Ptot – общий фосфор, 
мкг/л [Total phosphorus]; Cv – коэффициент вариации [the coefficient of variation]; r – 
коэффициент корреляции [correlation coefficient]; R2 – коэффициент детерминации 
[Coefficient of determination].
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Введение

Водоросли планктона продуцируют основной фонд автохтонного ор-
ганического вещества, играя ключевую роль в трансформации вещества и 
энергии в экосистеме водохранилищ Верхней Волги, которые являются объ-
ектами многолетних экологических исследований [1]. К главным факторам 
развития и функционирования фитопланктона относится обеспеченность 
клеток минеральным питанием. Вместе с содержанием фотосинтетических 
пигментов БЭ служат маркерами трофического статуса водоемов (см. свод-
ку [2]). Многочисленные исследования влияния соединений азота и фосфо-
ра на фитопланктон проводились во второй половине ХХ в. при возросших 
темпах эвтрофирования водоемов. В результате получены необходимые для 
оценки состояния и прогноза изменений озерных экосистем универсальные 
количественные соотношения между содержанием БЭ и основного пигмен-
та зеленых растений Chl  а – показателя биомассы фитопланктона и тро-
фического статуса водоемов [3, 4]. В последние годы на фоне процессов, 
происходящих в водных экосистемах в условиях глобального потепления, 
отмечен новый всплеск интереса к влиянию элементов минерального пи-
тания на развитие водорослей [5–9]. Большинство этих публикаций, как и 
ранее, посвящено озерам, данных для водохранилищ значительно меньше. 
Однако выявленные для озер зависимости и соотношения не всегда соблю-
даются в водохранилищах – молодых импульсно-стабилизированных систе-
мах с высокой антропогенной нагрузкой, искусственным регулированием 
стока и своеобразием гидрологических условий [10].

Нашими исследованиями на водохранилищах Волги показано, что содер-
жание Chl а редко и при невысоких коэффициентах корреляции связано с 
содержанием Ntot и Робщ, а также их минеральных форм [11, 12], что свиде-
тельствует о сложном и многокомпонентном характере влияния БЭ на водо-
росли. В этих условиях более успешной оказалась попытка косвенной оцен-
ки этой связи через соотношение концентраций Chl/Рtot и Chl/Ntot, названное 
«отклик фитопланктона» [13] и соответствующее термину «efficiency» [14]. 
Эти показатели, отражающие обеспеченность водорослей БЭ и эффектив-
ность использования последних [15], представляются полезными для по-
лучения количественных зависимостей при анализе состояния водоемов и 
прогнозировании изменений их трофического статуса. Первые сведения о 
соотношениях Chl/Рtot и Chl/Ntot в водохранилищах Верхней Волги, относя-
щиеся к 1980–1990 гг., приведены в наших публикациях [11, 12, 16]. К на-
стоящему времени получены новые данные по содержанию хлорофилла и 
БЭ, позволившие проследить многолетние тенденции в развитии фитоплан-
ктона и вариации трофического статуса водохранилищ [17, 18]. 

Цель работы – проанализировать современные данные о соотношении 
хлорофилла и БЭ в водохранилищах Верхней Волги, оценить на их основе 
связь развития фитопланктона с содержанием БЭ и эффективность их ис-
пользования в зависимости от факторов среды.
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Материалы и методики исследования

Материалом работы послужили 104 пробы, отобранные на 26 станциях 
Иваньковского, Угличского и Рыбинского водохранилищ в августе 2015−2018 гг. 
Водохранилища Верхней Волги, крупные относительно мелководные водоемы 
(средняя глубина 3,4–5,6 м), расположены между 56°51' и 58°22' N, 35°55' и 
38°25' E в лесной зоне в подзонах от хвойно-широколиственных лесов до юж-
ной тайги. Русловые Иваньковское и Угличское водохранилища характеризу-
ются сезонным регулированием стока и высокой интенсивностью водообмена 
(10,6 и 10,1 год–1), озеровидное Рыбинское – многолетним регулированием сто-
ка и замедленным водообменном (1,9 год–1) [1]. Водохранилища существенно 
различаются по степени зарастания высшей водной растительностью, занима-
ющей 7,4 % акватории в Угличском водохранилище, 4,1 % – в Рыбинском и 
29,2 % – в Иваньковском (персональное сообщение В.Г. Папченкова).

Годы наблюдения в многолетнем ряду характеризовались как теплые. 
Температура воды, превышавшая средние многолетние показатели для ав-
густа [1], составляла 19,9–23,7 °С, и только в Рыбинском водохранилище в 
2015 и 2017 гг. снижалась до 16,6 и 17,7 °С. При этом прохладный и дождли-
вый летний сезон 2017 г. выделялся низкой средней температурой воздуха 
(12,1 против 13,5–14,6 °С в остальные годы). Средние величины прозрачно-
сти (0,8–1,1 м) и цветности воды (40–60 град.) типичны для водохранилищ, 
лишь в дождливом 2017 г. цветность увеличивалась до 70 град. 

Анализ Chl  a выполнен флуоресцентным методом [19] в интегральных 
пробах, для получения которых смешивали равные объемы воды, отобранной 
батометром Элгморка из каждого метра водной толщи от поверхности до дна. 
Метод позволяет определять суммарное количество Chl a непосредственно в 
природной воде по его содержанию у основных представителей пресновод-
ного фитопланктона – синезеленых (цианопрокариот), диатомовых и зеленых 
водорослей (ChlCyan, ChlBac, ChlChl соответственно). Данные по содержанию БЭ, 
полученные в те же сроки на тех же станциях И.Э. Степановой, приведены в 
совместной публикации [18]. При статистической обработке материала (рас-
чете средних показателей, их погрешностей, коэффициентов корреляции и 
вариации, уравнений регрессии и построения графиков) использованы стан-
дартные программные пакеты MS Excel и StatSoft STATISTICA. Для оценки 
тесноты связи показателей использовали коэффициент ранговой корреляции 
Спирмена. Различия средних величин оценивали с помощью t-критерия Стью-
дента и считали статистически значимыми при его значениях, превосходящих 
табличные при 95%-ном уровне значимости (p < 0,05). 

Результаты исследования и обсуждение

Гидрохимический режим в каскаде водохранилищ, образованных на ре-
ках, текущих в меридиональном направлении и пересекающих различные 
природные зоны, формируется при взаимодействии зональных и азональ-
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ных факторов. Водохранилища Верхней Волги характеризуются высоким 
содержанием БЭ [1]. В годы исследования оно изменялось в близких преде-
лах при одинаковом соотношении Ntot/Ptot и снижении средних величин Ptot и 
Ntot в Рыбинском водохранилище на 11 и 42 % соответственно (табл. 1). 

Таблица 1 [Table  1] 
Предельные (1) и средние (2) значения исследованных показателей 

в водохранилищах Верхней Волги (2015–2018 гг.)
[The limit (1) and mean (М±mM) (2) values of the studied parameters 

in the Upper Volga reservoirs (2015-2018)]

Показатель
[Parameters]

Иваньковское вдхр.
[Ivankovo Reservoir]

Угличское вдхр.
[Uglich Reservoir]

Рыбинское вдхр.
[Rybinsk Reservoir]

1 2 1 2 1 2
Chl a, mg/L 7,5–172 41,7±5,4 11,9–96,7 38,5±3,6 2,7–46,5 23,0±2,6
Chl Cyan, mg/L 0,5–137 26,2±4,4 4,0–82,1 27,4±3,0 <1–42,1 16,4±2,3
Chl Bac, mg/L 0,5–71,0 13,3±1,9 <1–53,8 9,7±1,6 <1–28,1 6,2±1,6
Chl Chl, mg/L L 0,3–8,5 2,2±0,2 <1–3,8 1,4±0,1 <1–1,8 0,6±0,1
Ptot, mg/L 31–153 90±3,0 63–124 93±3 31–165 84±9,0
Ntot, mg/L 0,69–1,90 1,34±0,08 0,59–1,93 1,27±0,05 0,52–1,42 0,94±0,05
Ntot/Ptot 8–57 16±1,0 8–30 14±1,0 5–36 14±2,0

Chl/Ptot 0,07–2,13 0,48±0,06
(0,33) 0,13–1,17 0,42±0,04

(0,41) 0,03–1,13 0,38±0,07
(0,23)

Chl/Ntot 3–123 31,8±3,5
(23,1) 8–79 31,4±2,8

(31,0) 4–49 24,9±2,7
(24,7)

Концентрация Рtot незначительно менялась в Иваньковском и Углич-
ском водохранилищах, в Рыбинском она увеличивалась в 2015 г. и снижа-
лась в 2016 г. Более стабильное количество Ntot повсеместно снижалось в 
прохладном 2017 г. Содержание хлорофилла (рис. 1) типично для летнего 
максимума в сезонном цикле фитопланктона водохранилищ Верхней Вол-
ги [12]. 

Основной вклад в фонд Chl а вносит ChlCyan (53–92% в Рыбинском во-
дохранилище, 40–85 % в Угличском и 28–67 % в Иваньковском), вторую 
позицию занимает ChlBac (6–40, 10–55 и 25–60 % соответственно), что со-
гласуется с составом летних альгоценозов [20]. Минимальное содержание 
ChlCyan и максимум ChlBac повсеместно отмечены летом 2017 г. Межгодовые 
различия в развитии фитопланктона водохранилищ обусловлены гидроме-
теорологическими особенностями лет наблюдения и локальными погодны-
ми условиями [12, 17, 18]. Концентрации Chl а 20–30 мкг/л, полученные 
в Рыбинском водохранилище в 2015 и 2018 гг., в Угличском – в 2017 г., в 
Иваньковском – в 2015 г., соответствуют эвтрофной категории; 35–52 мкг/л 
(Рыбинское водохранилище в 2016 г., Угличское – в 2015, 2016, 2018 гг., 
Иваньковское – в 2016–2018 гг.) – гипертрофной, и только в 2017 г. в Ры-
бинском водохранилище они снижались до умеренно эвтрофного уров-
ня –13 мкг/л (рис. 1). 

Н.М. Минеева
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Рис. 1. Многолетние изменения исследованных показателей в водохранилищах 
Верхней Волги ((М±mM); данные 1981–1995 гг. приведены по [11, 12])

[Fig. 1. Long-term changes of the studied parameters in the Upper Volga 
reservoirs ((М±mM); data for 1981-1995 are given in [11, 12])]

A – Chl a, B – Ptot, C – Ntot, D – Chl/Ptot, E – Chl/Ntot

На этом фоне содержание Chl а на единицу общего фосфора и общего 
азота изменяется в широком диапазоне: Chl/Рtot – от 0,03 до 2,13, Chl/Ntot – 
от 2,55 до 123 при максимальных в высоко эвтрофном Шошинском плесе 
Иваньковского водохранилища (август 2018 г.). Среднее для всего массива 
данных отношение Chl/Рtot составляет 0,43±0,03, Chl/Ntot – 29,8±1,9 с коэф-
фициентами вариации 77,0 и 63,9%. Преобладающие значения обоих индек-
сов ограничены более узкими пределами: Chl/Рtot – 0,10–0,50 (67% величин), 
Chl/Ntot – 10–40 (51%) (табл. 2). Эти показатели сопоставимы с полученными 
в водохранилищах Днепра [21], озерах Великобритании [15] и США [13], 
водохранилищах Миссури [22], озерах Флориды [23]. 
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Таблица 2  [Table  2] 
Частота встречаемости (% общего числа наблюдений n) Chl/Ptot 

и Chl/Ntot в водохранилищах Верхней Волги (2015–2018 гг.)
[Occurrence rate (% of total observations n) of Chl/Ptot 
and Chl/Ntot in the Upper Volga reservoirs (2015-2018)]

Показатель
[Parameters]

Интервал
[Limits]

Иваньков-
ское вдхр.

[Ivankovo Reservoir]

Угличское вдхр.
[Uglich Reservoir]

Рыбинское вдхр.
[Rybinsk 

Reservoir]
n – 44 36 24

Chl/Ptot

<0,2 18,0 14,0 42,0
0,2–0,5 48,0 64,0 33,0
0,5–1 25,0 19,0 21,0

>1 9,0 3,0 4,0

Chl/Ntot

<20 9,0 3,0 8,0
20–50 73,0 19,0 33,0
50–100 16,0 67,0 47,0
>100 2,0 11,0 12,0

Осредненное за четыре года наблюдение Chl/Ntot, мало различается в 
Иваньковском и Угличском водохранилищах, но увеличивается в Рыбинском; 
Chl/Ptot убывает в ряду Иваньковское, Угличское, Рыбинское водохранилища 
(см. табл. 1). Средние значения обоих откликов в Угличском водохранилище 
и Chl/Ntot в Рыбинском равны своей медиане и характеризуются умеренной 
степенью изменчивости (Cv ~50%). Оба средних показателя в Иваньковском 
и Chl/Ptot в Рыбинском водохранилище более вариабельны (Cv = 76–89%) и 
выше, чем их медианы, что свидетельствует о значительном разбросе данных 
под воздействием неконтролируемых или неучтенных факторов. 

В каждом водохранилище прослеживаются межгодовые изменения Chl/Ptot 
и Chl/Ntot (см. рис. 1). Все максимальные показатели получены в 2016 г., а 
минимальные в Иваньковском водохранилище – в 2015 г., в Рыбинском – в 
2015 и 2017 гг., в Угличском – в 2017 и 2018 гг. Средние величины откли-
ков различаются в 1,4–2 раза и только Chl/Ptot в Рыбинском водохранили-
ще – шестикратно. Эти различия статистически значимы в Иваньковском и 
Рыбинском водохранилищах, но не значимы в Угличском водохранилище. 
Существенная вариабельность Chl/Ptot в Рыбинском водохранилище может 
быть обусловлена его неустойчивым гидрологическим режимом – частым 
ветровым перемешиванием обширной мелководной акватории, меняющим 
внутреннюю фосфорную нагрузку.

Корреляционный анализ показывает, что Chl/Ptot и Chl/Ntot тесно связаны 
между собой (рис. 2). Коэффициенты корреляции составляют 0,73 в Рыбин-
ском водохранилище, 0,91 – в Угличском, и 0,92 – в Иваньковском, а для трех 
водохранилищ в каждый год наблюдения (2015–2018) – соответственно 0,79, 
0,76, 0,87 и 0,81. Оба отклика зависят от содержания хлорофилла – показа-
теля развития фитопланктона, что объясняет их временные (межгодовые) и 
пространственные (по акватории каждого водохранилища) различия. Наи-
более тесно Chl/Ptot и Chl/Ntot связаны с суммарным количеством Chl а и с 
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ChlCyan, при этом коэффициенты корреляции в Рыбинском и Угличском водо-
хранилищах выше, чем в Иваньковском (табл. 3). В этом водоеме обильно 
развиваются макрофиты, которые могут конкурировать с водорослями за БЭ 
(влияние зарастаний на отклики установлено для датских озер [24]). Теснота 
связи не меняется в годы наблюдения, хотя в прохладном 2017 г. снижает-
ся содержание ChlCyan (обилие цианопрокариот) и увеличивается доля ChlBac 
(обилие диатомовых). Последний лишь умеренно коррелирует с обоими от-
кликами, а коэффициенты регрессии для зависимости Chl/Ptot и Chl/Ntot от 
ChlBac выше, чем от ChlCyan (рис. 3). Это свидетельствует о более интенсив-
ном потреблении БЭ диатомовым комплексом или более высоком выходе 
биомассы диатомей (хлорофилла) на единицу БЭ, особенно заметном для 
азота. Данная тенденция находит объяснение в экспериментах с культурами, 
показавших различную потребность в источниках минерального питания 
диатомовых водорослей и цианопрокариот [25] и более низкое поглощение 
азота на единицу биомассы последних [26]. Известно, что цианопрокарио-
ты могут преодолевать дефицит азота за счет развития азотфиксирующих 
видов, а также характеризуются меньшей, по сравнению с диатомеями, по-
требностью в соединениях фосфора [27].

Из связи с хлорофиллом следует, что Chl/Ptot и Chl/Ntot меняются в водах 
разной трофии, которую считают важным фактором изменчивости откликов 
[28, 29]. Изменение откликов по трофическому градиенту установлено для 
водохранилищ Миссури [30]. Известно, что речные системы не испытывают 
дефицита БЭ [31], и водохранилища, созданные на крупных реках, сохраня-
ют эту особенность. За счет значительной внешней и внутренней нагрузки 
волжские водохранилища характеризуются высоким содержанием БЭ, с ко-
торым редко коррелируют показатели развития фитопланктона, в частности 
содержание хлорофилла [11, 12, 18]. 

Рис. 2. Взаимосвязь Chl/Рtot и Chl/Рtot в водохранилищах Верхней Волги 
(1 – Иваньковское, 2 – Угличское, 3 – Рыбинское. R2 = 0,67)

[Fig. 2. Correlation between Chl/Рtot and Chl/Рtot in the Upper Volga reservoirs 
(1 – Ivankovo Reservoir, 2 – Uglich Reservoir, 3 – Rybinsk Reservoir. R2 = 0,67)]
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Таблица 3  [Table  3] 
Коэффициенты ранговой корреляции Chl/Ptot (над чертой) и Chl/Ptot 
(под чертой) с факторами среды в водохранилищах Верхней Волги 

[Rank correlation coefficients of Chl/Ptot (above the line) and Chl/Ptot (under the line) 
with environmental factors in the Upper Volga reservoirs]

Показатель
[Parameters]

Водохранилище [Reservoir]
Все водохранилища

[All three reservoirs]
Ивань-
ковское

[Ivankovo]

Углич-
ское

[Uglich]

Рыбин-
ское 

[Rybinsk]
Годы [Years] 2015–2018 2015 2016 2017 2018
n 44 36 24 26 26 26 26
r0,05 0,30 0,35 0,38 0,37 0,37 0,37 0,37

Chl a 0,45
0,44

0,68
0,73

0,81
0,87

0,83
0,97

0,76
0,98

0,93
0,88

0,83
0,80

Ptot
–0,17
0,05

0,07
0,21

–0,75
–0,20

–0,43
0,13

–0,60
–0,19

–0,26
–0,12

–0,01
0,17

Ntot
0,21
0,05

–0,12
–0,27

0,23
–0,09

0,34
0,20

0,25
0,17

0,11
–0,23

0,07
–0,22

Ntot/Ptot
0,36
0,05

–0,04
–0,39

0,72
0,11

0,51
–0,04

0,79
0,31

0,29
–0,14

0,16
–0,35

Глубина
[Depth]

0,40
0,31

0,18
0,14

0,18
0,01

0,23
0,12

0,21
0,26

0,35
0,23

0,08
–0,21

Темпе-
ратура
[Temperature]

0,19
0,13

0,29
0,33

0,75
0,39

0,50
0,28

0,08
0,30

0,60
0,56

0,23
0,14

Прозрач-
ность
[Transparency]

–0,13
–0,19

–0,33
–0,31

0,04
–0,16

–0,02
–0,38

0,14
–0,12

–0,44
–0,37

–0,38
–0,29

Цветность
[Color]

–0,17
–0,13

–0,13
–0,17

–0,10
–0,18

0,01
0,07

–0,28
–0,46

–0,44
–0,43

0,02
0,09

Примечание. n – число наблюдений, r0,05 – табличное значение коэффициента корреляции 
(p < 0,05).
[Note. n - Number of observations, r0,05 - Tabular value of the correlation coefficient (p < 0.05)].

Рис. 3. Связь Chl/Ntot (A) и Chl/Ptot (B) с суммарным содержанием Chl а (1), 
ChlCyan (2) и ChlBac (3) в водохранилищах Верхней Волги в 2015–2018 гг. (n = 104).

[Fig. 3. Relation of Chl/Ntot (A) and Chl/Рtot (B) to the total Chl content (1), 
ChlCyan(2), and ChlBac (3) in the Upper Volga reservoirs in 2015–2018 (n = 104)

Chl/Ntot = 7,28 + 0,63 Chl (R2 = 0,80)
Chl/Ntot = 13,3 + 0,69 ChlCyan (R2 = 0,64)
Chl/Ntot = 19,3 + 1,04 ChlBac (R2 = 0,38)

Chl/Ptot = 0,059 + 0,010 Chl (R2 = 0,72)
Chl/Ptot = 0,142 + 0,012 ChlCyan (R2 = 0,64)
Chl/Ptot = 0,290 + 0,014 ChlBac (R2 = 0,21)
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В этих условиях именно хлорофилл адекватно отражает трофический 
статус водоемов и служит его маркером. 

В водохранилищах Верхней Волги, как и в предыдущие годы [12], ве-
личины Chl/Ptot и Chl/Ntot увеличиваются с ростом трофии (табл. 4). Оба по-
казателя статистически значимо не различаются в мезотрофных и умеренно 
эвтрофных водах, но становятся существенно выше в эвтрофных и высоко 
эвтрофных, свидетельствуя о более эффективном использовании БЭ. Можно 
предположить, что количество последних не ограничивает рост фитоплан-
ктона при его невысоком (<15 мкг/л Chl  а) обилии, т.е. в мезотрофных и 
умеренно эвтрофных условиях, но усиливает конкуренцию за минеральное 
питание при интенсивном развитии водорослей, соответствующем эвтроф-
ным и высоко эвтрофным условиям. При этом само содержание БЭ мало 
меняется по градиенту трофии: для общего азота в гипертрофных водах оно 
увеличивается на 9 %, в политрофных – еще на 19 %, а общего фосфора – на 
10% и только в политрофных условиях (табл. 4). Известно, что в водах с раз-
ным трофическим статусом меняются трофические взаимодействия, которые 
также влияют на изменение откликов. Более низкие коэффициенты корреля-
ции откликов с Chl а получены нами для Иваньковского водохранилища, где 
обильно развивается высшая водная растительность. Верхний порог Chl/Ntot 
отражает вариации биомассы фитопланктона [29], высокие Chl/Ptot наблюда-
ют при «цветении» водоемов и увеличении обилия нитчатых цианопрокари-
от, а также при снижении пресса зоопланктона [15, 23]. 

Таблица 4  [Table  4] 
Изменение исследованных показателей в водах разной трофии, оцененной по Chl а 

[Changes in the studied parameters in waters of different trophy estimated by Chl a]

Трофический 
статус

[Trophic state]
Chl a, μg/L Chl/Ptot Chl/Ntot Ptot, μg/L Ntot, mg/L Ntot/Ptot

Мезотрофный
[Mesotrophic] <10 0,15±0,02 11,1±1,3 79±6 1,19±0,22 16±3
Умеренно 

эвтрофный
[Moderate eutrophic]

10–15 0,19±0,02 14,5±1,8 90±10 1,19±0,10 13±2

Эвтрофный
[Eutrophic] 15–30 0,36±0,02 25,8±1,4 87±4 1,16±0,04 15±1

Гипертрофный
[Hypertrophic] 30–60 0,53±0,03 35,7±1,5 91±5 1,29±0,06 15±1

Политрофный
[Polytrophic] >60 1,03±0,12 66,2±6,0 100±13 1,54±0,12 17±3

При значительном диапазоне Chl/Ptot и Chl/Ntot их максимальные значения 
должны отмечаться при повышенном содержании фосфора (по данным [22], 
Chl/Ptot >1 в основном при Ptot>150 мкг/л). В этой ситуации ведущей стано-
вится роль других лимитирующих факторов [23], в частности обеспечен-
ность азотом или световые условия [29]. Однако в водохранилищах Верх-



160

ней Волги в реальном диапазоне Ptot, треть концентраций которого превышает 
100 мкг/л, максимальные Chl/Ptot получены при Ptot<50 мкг/л. С ростом послед-
него до 100 мкг/л величины Chl/Ptot снижаются вдвое, а выше 100 мкг/л – еще 
на 20% (табл. 5). Такая тенденция естественным образом вытекает из способа 
расчета Ntot/Ptot.

К важным фактором изменчивости Chl/Ptot относят и содержание обще-
го азота [23]. Но наши результаты указывают лишь на незначительное уве-
личение Chl/Ptot с ростом Ntot: в 1,3 раза при 1,0–1,5 мг/л и еще на 11% при 
более высоких концентрациях. Интересно отметить, что Chl/Ntot не меняется 
во всем диапазоне Ptot и Ntot. В то же время оба отклика демонстрируют выра-
женные изменения по градиенту Ntot/Ptot, который служит не только показате-
лем биогенного лимитирования фитопланктона [32, 33], но и самостоятельным 
фактором, регулирующим развитие водорослей [34]. Несмотря на высокие 
концентрации Ntot и Ptot в водохранилищах Волги, рост водорослей может быть 
ограничен наличием доступных форм БЭ. Минимальная величина Chl/Ptot от-
мечена при вероятном азотном лимитировании (Chl/Ptot<10 по массе), а макси-
мум Chl/Ptot и минимум Chl/Ntot – при дефиците фосфора (Ntot/Ptot >15) (табл. 5). 
Следовательно, эффективность использования БЭ определяется обеспечен-
ностью ими клеток водорослей. При этом фитопланктон Верхней Волги, ве-
роятно, менее чувствителен к наличию азота и в большей степени зависим 
от соединений фосфора. 

Таблица 5  [Table  5] 
Изменение Chl/Ptot и Chl/Ptot по градиенту общего азота, 

общего фосфора и их соотношения
[Changes in Chl/Ptot and Chl/Ptot along the gradient 
of total nitrogen, total phosphorus and their ratio]

Ntot, mg/L Chl/Ptot  Chl/Ntot Ptot, mg/L Chl/Ptot Chl/Ntot Ntot/Ptot Chl/Ptot Chl/Ntot

<1 0,26±
0,03

24,2±
3,0 <50 0,76±

0,12 24,3±2,6 <10 0,20±0,03 24,4±3,8

1–1,5 0,35±
0,04

23,3±
2,2 50–100 0,34±

0,04 23,0±2,4 10–15 0,29±0,02 22,9±1,8

>1,5 0,39±
0,07

21,2±
4,0 >100 0,27±

0,03 23,0±2,3
15–20 0,45±0,10 25,9±6,1

>20 0,52±0,10 18,5±2,8

От обобщенной картины отличается ситуация как в отдельных водоемах, 
так и во всех трех в разные годы наблюдения (см. табл. 3). В Рыбинском водо-
хранилище Chl/Ptot тесно связан с содержанием Рtot и соотношением Ntot/Ptot; в 
Угличском и Иваньковском водохранилищах от Ntot/Ptot статистически зна-
чимо зависят соответственно Chl/Ntot и Chl/Ptot. В межгодовом аспекте ста-
тистически значимая связь Chl/Ptot с Ptot и Ntot/Ptot выявлена в 2015 и 2016 гг., 
тогда как влияние Ntot на оба отклика не прослеживается. Корреляция от-
кликов между собой и в ряде случаев с Ntot/Ptot подтверждает предположение 
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об их зависимости от обеспеченности водорослей биогенным питанием. В бога-
тых фосфором озерах и водохранилищах низкие Chl/Ptot и высокие Chl/Ntot мо-
гут быть обусловлены также наличием минеральной взвеси, азотным ли-
митированием или трофическими взаимодействиями [15, 22]. При высоком 
содержании БЭ фитопланктон может не реагировать на их изменение и в 
большей степени испытывать влияние других факторов [35], однако таких 
сведений немного. Отклики могут зависеть от морфометрических показа-
телей – глубины и площади водоемов, седиментационной нагрузки, от све-
товых и температурных условий, цветности [15, 22, 36]. В водохранилищах 
Верхней Волги оба отклика в незначительной степени связаны с гидрологи-
ческими факторами (см. табл. 3). Эта тенденция прослеживается по 4-лет-
ним данным для каждого водохранилища, а также в межгодовом аспекте – 
по данным, объединенным для трех водохранилищ по годам наблюдения. 
Умеренная отрицательная корреляция с глубиной, отражающей условия 
перемешивания, для обоих показателей получена в Иваньковском водохра-
нилище. От температуры они зависят только в Рыбинском водохранилище 
(Chl/Ptot – тесно, Chl/Ntot – умеренно), прозрачность и цветность на отклики 
не влияют. В межгодовом аспекте ситуация меняется. В 2015, 2016 и 2018 гг. 
получены отдельные статистически значимые коэффициенты корреляции 
Chl/Ptot с температурой и прозрачностью воды, Chl/Ntot – с прозрачностью и 
цветностью. В 2017 г. при прохладной погоде, большом количестве осадков 
и повышенной цветности воды [18] оба отклика зависят от температурных и 
подводных световых условий. 

Ретроспективный анализ (см. рис. 1) показывает, что в Иваньковском во-
дохранилище в 2015 г. оба отклика сравнимы с показателями предыдущих 
лет, а в 2016–2018 гг. стали существенно выше. По-видимому, более высокая 
интенсивность потребления БЭ фитопланктоном водохранилища в послед-
ние годы связана с возросшей конкуренцией с макрофитами. В Угличском 
водохранилище оба отклика, как и содержание хлорофилла [17], значительно 
выросли за 25-летний период, что соответствует повышению трофического 
статуса и переходу мезотрофного ранее водохранилища в разряд эвтрофных 
[12]. В Рыбинском водохранилище средние величины Chl/Ptot и Chl/Ntot со-
поставимы с данными предыдущих лет [11] и лишь максимальные в 2016 г. 
превосходят их. Значительные межгодовые колебания откликов в этом водо-
еме обусловлены чередованием периодов с разными погодными условиями. 
Повышенная гидродинамическая активность, характерная для многоводных 
лет с преобладанием циклональной погоды, приводит к поступлению БЭ из 
донных отложений, тогда как при преобладании штилевых условий в жар-
кие маловодные годы их запас в толще воды может быть исчерпан.

Заключение

В водохранилищах, созданных на крупных реках и не испытывающих 
биогенного дефицита, не всегда прослеживается непосредственная связь 
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между развитием фитопланктона (содержанием хлорофилла) и БЭ, что сви-
детельствует о сложном и многокомпонентном характере их влияния на во-
доросли. В этих условиях полезным инструментом для получения количе-
ственных зависимостей между Chl а и БЭ при анализе состояния водоемов 
и прогнозировании изменений их трофического статуса служат «отклики 
фитопланктона» – отношение концентраций Chl/Ptot и Chl/Ntot. В Иваньков-
ском, Угличском и Рыбинском водохранилищах (Верхняя Волга) при ши-
роком диапазоне обоих показателей средние значения Chl/Ptot составляют 
0,48±0,06; 0,42±0,04 и 0,38±0,07, Chl/Ntot – 31,8±3,5; 31,4±2,8 и 24,9±2,7 со-
ответственно. В каждом водохранилище прослеживаются межгодовые из-
менения Chl/Ptot и Chl/Ntot, тесно связанных между собой (R2 = 0,67), а также 
с содержанием Chl а (R2 = 0,72 и 0,80). Из связи с хлорофиллом следует, что 
отношения Chl/Ptot и Chl/Ntot меняются в водах разной трофии. Статистиче-
ски значимо не различаясь в мезотрофных и умеренно эвтрофных условиях, 
отклики становятся существенно выше в эвтрофных и высоко эвтрофных, 
свидетельствуя о более эффективном использовании БЭ с ростом трофи-
ческого статуса. Оба отклика в незначительной степени зависят от гидро-
логических факторов, а также от содержания Ptot и Ntot, но демонстрируют 
выраженные изменения по градиенту Ntot/Ptot, который служит показателем 
биогенного лимитирования фитопланктона и фактором, регулирующим раз-
витие водорослей. Ретроспективный анализ демонстрирует увеличение в 
последние годы Chl/Ptot и Chl/Ntot в двух русловых водохранилищах, что сви-
детельствует о возросшей интенсивности потребления БЭ фитопланктоном 
при конкуренции с макрофитами в Иваньковском водохранилище и сопрово-
ждает повышение трофического статуса Угличского водохранилища, пере-
шедшего из мезотрофного состояния в эвтрофное. Значительные межгодовые 
колебания откликов в озеровидном Рыбинском водохранилище обусловлены 
его неустойчивым гидрологическим режимом при чередовании периодов с 
разными погодными условиями, что приводит к поступлению БЭ из донных 
отложений при ветровом перемешивании и исчерпанию их запаса в толще 
воды при штилях. Таким образом, отношения Chl/Ptot и Chl/Ntot позволяют 
проанализировать связь развития фитопланктона с содержанием БЭ, оценить 
эффективность их использования и обеспеченность ими клеток водорослей, 
а также заключить, что фитопланктон Верхней Волги менее чувствителен к 
наличию азота и в большей степени зависим от соединений фосфора. 
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Assessment of the relationship between chlorophyll content 
and biogenic elements in large lowland resevoirs 

In the second half of the 20th century, with increased rates of eutrophication, 
universal quantitative relationships between the content of biogenic elements and 
chlorophyll (Chl) were obtained, which serves as a marker of algae biomass, as well as 
an indicator of the trophic status of water bodies. Most of these studies were performed 
on lakes, however, the patterns and ratios found for lakes were not always observed 
in reservoirs, young ecosystems with high development dynamics. Long-term studies 
of phytoplankton productivity are carried out in the reservoirs of the Upper Volga. 
These studies have shown that a direct relationship of Chl with total nitrogen (Ntot) and 
phosphorus (Ptot) is rarely found and is at low correlation coefficients. A more successful 
attempt was to indirectly assess this relationship using the ratios of Chl/Ptot and Chl/Ntot, 
which was named “phytoplankton response” (Vinberg, 1987) corresponding to the term 
“efficiency” (Kalf, Knoechel, 1978). Our first data on Chl/Ptot and Chl/Ntot in the Upper 
Volga reservoirs refer to 1980-1990 (Mineeva and Razgulin, 1995; Mineeva, 1993; 
Mineeva, 2004). At present, new data have been obtained, which have made it possible 
to follow long-term trends in the development of phytoplankton in the reservoirs of the 
Upper Volga in connection with the availability of biogenic elements under variations 
in the trophic status of the reservoirs. 

Samples were collected in August 2015-2018 at 26 stations in three large reservoirs 
of the Upper Volga (56°51'-58°22'N, 35°55'-38°25'E): Ivankovo, Uglich and Rybinsk 
reservoirs. Chlorophyll content was determined by the fluorescence method (Gol’d 
et al., 1986) in integral water samples taken from the surface to the bottom. Data on 
biogenic elements obtained at the same time by Dr Irina Stepanova are given in our 
joint publication (Mineeva et al., 2021). The standard software packages for a personal 
computer were used for statistical processing (calculation of mean values and standard 
error of the mean (M±mM), correlation and variation coefficients, regression equations 
and graphing).

In this research, we revealed that nutrient content in the Upper Volga reservoirs 
varied within similar limits, the average Ntot/Ptot ratio was the same, and the average 
values of Ptot and Ntot decreased in Rybinsk reservoir. Chl content was typical of the 
summer phytoplankton maximum in the Upper Volga reservoirs (See Table 1). Ptot 
content did not change much in Ivankovo and Uglich reservoirs, but in Rybinsk 
reservoir it increased in 2015 and decreased in 2016. The more stable content of Ntot 
decreased a little in the cool 2017. Chl concentrations of 20-30 μg/L obtained in Rybinsk 
reservoir in 2015 and 2018, in Uglich reservoir in 2017 and in Ivankovo reservoir in 
2015 correspond to the eutrophic category; concentrations of 35-52 μg/L (Rybinsk 
reservoir in 2016, Uglich reservoir in 2015, 2016 and  2018, Ivankovo reservoir in 
2016-2018) - to hypertrophic category, and only in 2017 in Rybinsk reservoir did they 
decrease to a moderately eutrophic level of 13 μg/L (See Fig. 1). It was found out that 
under these conditions Chl content per unit of biogenic elements varied in a wide range: 
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Chl/Ptot from 0,03 to 2,13, Chl/Ntot from 2,55 to 123, with maximum values in the highly 
eutrophic Shosha reach in Ivankovo reservoir (August 2018). Chl/Ntot slightly differed in 
Ivankovo and Uglich reservoirs, but increased in Rybinsk reservoir; Chl/Ptot decreased in the 
range of Ivankovo, Uglich and Rybinsk reservoirs (See Table 1). Most of both ratios belong 
to narrower limits: 0.10-0.50 for Chl/Ptot (67% of all values) and 10–40 for Chl/Ntot (51%) 
(See Table 2). The average Chl/Ptot ratio for the entire data set is 0.43±0.03, and Chl/Ntot 
is 29.8±1.9 with variation coefficients of 77.0 and 63.9%. The interannual changes (See 
Fig. 1) show that all the maximum ratios were obtained in 2016, while the minimum in 
Ivankovo reservoir was in 2015, in Rybinsk reservoir in 2015 and 2017 and in Uglich 
reservoir in 2017 and 2018. Our results demonstrate that both ratios correlate with 
each other (See Fig. 2), as well as with the Chl content (See Fig. 3). The correlation 
of both ratios with Chl weakens in Ivankovo reservoir, probably due to the abundant 
development of macrophytes. We can observe the same in all reservoirs in the cool 
2017 with a decrease in ChlCyan (the abundance of cyanoprokaryotes) and an increase 
in the proportion of ChlBac (the abundance of diatoms). Both ratios are insignificantly 
dependent on hydrological factors as well as on Ptot and Ntot content, but the situation 
can change in individual reservoirs and in different years of observation (See Table 3). 
As it was demonstrated, both ratios increase with the growth of trophy estimated by 
Chl. They do not significantly differ in mesotrophic and moderately eutrophic waters, 
but become much higher in eutrophic and highly eutrophic waters, indicating a more 
efficient consumption of nutrients in the latter. At the same time, Ptot and Ntot change 
little along the Chl gradient (See Table 4). Chl/Ptot decreases with the increase in Ptot and 
grows slightly with the increase in Ntot; Chl/Ntot does not change over the entire range of 
Ptot and Ntot; but both ratios vary along the gradient of Ntot/Ptot (See Table 5) that serves 
as an indicator of the biogenic limitation of phytoplankton and a factor regulating 
the development of algae. A retrospective analysis shows significant interannual 
fluctuations of both ratios in Rybinsk reservoir and a tendency to increase them in 
Uglich and Ivankovo reservoirs (See Fig. 1). 

Thus, Chl/Ptot and Chl/Ntot ratios are useful for analyzing the relationship between 
the development of phytoplankton and nutrient supply that is necessary in order to 
assess the efficiency of their use and their availability to algae cells. The results obtained 
allow us to conclude that phytoplankton in the Upper Volga reservoirs is less sensitive 
to the presence of nitrogen and more dependent on phosphorus.

The paper contains 3 Figures, 5 Tables and 31 References. 
Key words: phytoplankton; chlorophyll; total nitrogen; total phosphorus; Chl/Ptot 
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