


 

 

2 

2 

Копылов А.И., Косолапов Д.Б. Бактериопланктон водохранилищ Верхней и 

Средней Волги. М.: Изд-во СГУ. 377 с. 

 

В монографии обобщены многолетние данные о структуре и функциях сообществ 

планктонных гетеротрофных бактерий в водохранилищах Верхней и Средней Волги. 

Установлены закономерности пространственного распределения и характер временной 

динамики бактериопланктона. Обсуждены основные биотические и абиотические факто-

ры, регулирующие количественное развитие, активность и скорость роста гетеротрофных 

бактерий, изучены их взаимоотношения с другими гидробионтами. Оценена роль бакте-

риопланктона в трофодинамике, круговороте углерода и формировании качества воды во-

дохранилищ. 

Монография рассчитана на гидробиологов, микробиологов, экологов и специали-

стов в области охраны и использовании водных ресурсов, а также студентов-биологов. 

Библиогр. 582 назв. Ил. 68. Табл. 138. 

 

 

Kopylov A.I., Kosolapov D.B. Bacterioplankton of the Upper and Middle Volga reser-

voirs. 

 

The monograph generalizes long-term data on structure and functioning of communities 

of planktonic heterotrophic bacteria in the Upper and Middle Volga reservoirs. Patterns of spatial 

distribution and temporal dynamics of bacterioplankton have been determined. The consideration 

is given to the main biotic and abiotic factors governing quantitative development, activity and 

the growth rate of heterotrophic bacteria and to their relationship with other aquatic organisms. 

The role of bacterioplankton in trophodynamics, carbon cycle and formation of water quality in 

reservoirs has been evaluated. 

The monograph is intended for a wide readership among researchers engaged in aquatic 

biology, microbiology, ecology and in the field of protection and use of aquatic resources as well 

as undergraduate and postgraduate students in biology. 

 

 

Рецензенты: 

доктор биологических наук М.Б. Вайнштейн 

доктор биологических наук А.В. Крылов 

 

Ответственный редактор 

доктор биологических наук В.Т. Комов 

 

 

 

 

Издание осуществлено при финансовой поддержке программы Отделения Биологических 

Наук РАН «Фундаментальные основы управления биологическими ресурсами». 



 

 

3 

3 

ОГЛАВЛЕНИЕ 

Введение 

Список сокращений 

Глава 1. Экологическая и биогеохимическая роль гетеротрофного  

бактериопланктона 

Глава 2. Объекты и методы исследования 

2.1. Материалы и методы 

2.2. Общая характеристика исследованных водоемов 

Глава 3. Пространственное распределение и временная динамика бактерий в водной 

толще водохранилищ 

3.1. Закономерности горизонтального распределения бактериопланктона 

3.2. Особенности вертикального распределения бактериопланктона 

3.3. Кратковременные колебания численности и биомассы микроорганизмов 

3.4. Сезонная динамика бактериопланктона 

3.5. Многолетние изменения бактериопланктона 

Глава 4. Гетеротрофные бактерии как компонент пикопланктона водохранилищ 

Глава 5. Структура сообщества планктонных гетеротрофных бактерий 

5.1. Размерно-морфологическая структура бактериопланктона 

5.2. Активная фракция бактериопланктона 

Глава 6. Распространение различных физиологических групп бактерий и оценка ка-

чества воды водохранилищ 

Глава 7. Скорость размножения и продукция бактериопланктона 

7.1. Сезонная динамика продукции бактериопланктона Рыбинского водохранилища 

7.2. Многолетние изменения продукции бактериопланктона Рыбинского водохра-

нилища 

7.3. Скорость размножения активнофункционирующих бактерий 

7.4. Скорость размножения и продукция одиночных и агрегированных бактерий 

7.5. Скорость роста и продукция бактериопланктона волжских водохранилищ 

Глава 8. Простейшие и вирусы как факторы элиминации бактериопланктона 

8.1. Выедание бактерий протозоопланктоном 

8.2. Вирусы-бактериофаги и их роль в регулировании численности и продукции 

бактериопланктона 

Глава 9. Бактерии как компонент планктонного сообщества 

9.1. Вклад гетеротрофного бактериопланктона в формирование суммарной биомас-

сы планктона водохранилищ 



 

 

4 

4 

9.2. Участие бактерий в потоках углерода в планктонном сообществе Рыбинского 

водохранилища 

Заключение 

Conclusion 

Литература 

 



 

 

5 

5 

Введение 

 

Наличие достаточного количества чистой пресной воды является необходимым 

условием существования человечества. На долю пресных вод, имеющих концентрацию 

солей ниже 1 г/л, приходится менее 1% водных запасов нашей планеты (Hahn, 2006). При-

чем только 20% запасов пресной воды содержится в озерах, реках, водохранилищах и 

подземных источниках, а остальные 80% находятся в виде ледников в горах и полярных 

регионах. Однако потребности человечества в водных ресурсах почти полностью удовле-

творяются за счет этих континентальных водоемов. Одним из распространенных типов 

водных объектов являются водохранилища – искусственные зарегулированные системы с 

замедленным водообменом (Авакян и др., 1987; Эдельштейн, 1998). По сравнению с мо-

рями и озерами деятельность такой важной группы водных организмов как гетеротрофные 

бактерии в водохранилищах, являющихся важными источниками питьевой воды и имею-

щих большое народно-хозяйственное значение, изучены гораздо хуже. 

Вместе с тем, бактерии – одна из самых многочисленных и разнообразных групп 

гидробионтов. Они обладают высокими темпами размножения, пластичным метаболиз-

мом и осуществляют важнейшие биогеохимические процессы, такие как минерализация 

органических веществ и круговороты углерода, кислорода, водорода, азота, фосфора, ме-

таллов и других элементов. Полученные в последние три десятилетия данные убедительно 

доказывают, что гетеротрофные бактерии являются важнейшим компонентом пищевых 

сетей, существенным пищевым объектом для протозойного и метазойного планктона и 

играют важную роль в структурной организации и функциях морских и пресноводных 

экосистем. Биомасса бактерий составляет значительную часть суммарной биомассы 

планктона, а в олиготрофных водоемах может даже превышать биомассу фитопланктона 

(Fuhrman et al., 1989; Geller et al., 1991; Simon et al., 1992; Buck et al., 1996). Бактерии и 

другие микроорганизмы осуществляют процессы, отвечающие за формирование качества 

поверхностных и подземных вод, разложение и детоксикацию органических и неоргани-

ческих загрязняющих веществ, в огромных количествах поступающих в окружающую 

среду. Благодаря важной роли бактерий в самоочищении и поддержании качества вод, 

необходимы знания об их экологии, функциях и разнообразии. 

Изучение бактериальных сообществ водной толщи и донных отложений водохра-

нилищ Волги имеет многолетнюю историю. Благодаря работам сотрудников лаборатории 

микробиологии Института биологии внутренних вод РАН (ИБВВ РАН), выполненных под 

руководством известных ученых С.И. Кузнецова, Ю.И. Сорокина, В.И. Романенко, полу-
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чен большой объем данных о распространении, уровне количественного развития, дина-

мике и активности бактерий. 

Монография, предлагаемая вниманию читателей, представляет собой попытку 

обобщения имеющихся на сегодняшний день материалов о гетеротрофном бактерио-

планктоне водохранилищ Верхней и Средней Волги, как опубликованных в литературе, 

так и оригинальных. На наш взгляд, представляло значительный интерес сравнить данные, 

полученные нами в недавний период, в т.ч. с помощью новых методов, с данными других 

исследователей, полученных ранее. 

Целью этой работы является анализ и обсуждение данных о структурно-

функциональной организации бактериопланктона, установление характера его сезонной 

динамики и долговременных тенденций развития, выявление главных факторов, регули-

рующих его количество, активность и структуру, изучение взаимоотношений с другими 

гидробионтами и количественная оценка роли бактериальных сообществ в трофодинами-

ке водохранилищ. 

В выполнении микробиологических исследований и обработке материалов боль-

шую помощь оказали сотрудники лаборатории микробиологии ИБВВ им И.Д. Папанина 

РАН И.Н. Крылова, Т.С. Масленникова, А.В. Романенко, Л.П. Зайцева, В.А. Козлова и 

Т.Г. Ширкова. В расчетах биомассы планктона и потоках углерода в водной толще водо-

хранилищ использованы опубликованные результаты, а также рабочие материалы, любез-

но предоставленные сотрудниками других лабораторий нашего института: данные по 

концентрации хлорофилла – И.Л. Пыриной и Н.М. Минеевой, по биомассе фитопланктона 

– Л.Г. Корневой, по обилию и видовому составу инфузорий – З.М. Мыльниковой, зоо-

планктона – И.К. Ривьер, В.И. Лазаревой и В.Н. Столбуновой. Авторы выражают глубо-

кую признательность и искреннюю благодарность всем упомянутым участникам работы. 

Книга опубликована при финансовой поддержке программы фундаментальных ис-

следований Отделения Биологических Наук РАН «Фундаментальные основы управления 

биологическими ресурсами». Некоторые этапы исследования проведены при финансовой 

поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (гранты № 05-04-49243, 

06-04-49024, 08-04-00441 и 07-04-10139-к). 
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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 

 

АО – акридиновый оранжевый 

БГКП – бактерии группы кишечной палочки 

БП – бактериопланктон 

БЭ – биогенные элементы 

ВП – вириопланктон 

в/б – верхний бьеф 

н/б – нижний бьеф 

ВОВ – взвешенное органическое вещество 

ВВР – высшие водные растения 

ГНФ – гетеротрофные нанофлагелляты 

ГОС – городские очистные сооружения 

ДАФИ – 4`,6-диамидино-2-фенилиндол 

ЗП – метазойный зоопланктон 

ИНТ – йодфенил-нитрофенил-фенил тетразолия хлорид 

ИНФ – инфузории, реснитчатые простейшие или цилиаты 

Кл – клетка 

КОЕ – колоний-образующие единицы 

МО – микроорганизмы  

МПС – микробные пищевые сети или микробная «петля» 

НОБ – нефтеокисляющие бактерии  

ОВ – органическое вещество 

ОКБ – общее количество бактерий 

ПД – пикодетрит 

ПЗП – протозойный зоопланктон или простейшие 

ППС – планктонные пищевые сети 

ПП ФП – первичная продукция фитопланктона 

Пр – прозрачность, см или м 

РОВ – растворенное органическое вещество 

РПА – рыбо-пептонный агар 

СОВ – скорость осветления воды (нл × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

)  

Т – температура 

УФ – ультрафиолет 

ФМБ – флуоресцентно-меченные бактерии (FLB) 

ФНФ – фототрофные нанофлагелляты 

ФОБ – фенолокисляющие бактерии 

ФП – фитопланктон 

ФПП – фототрофный пикопланктон  

Хл а – хлорофилл а 

ЦБ – цианобактерии 

Цв – цветность 

ЦТХ – хлорид цианодитолил тетразолия 

ЧДК – частота (доля) делящихся клеток (FDC) 

ЭБР – эффективность бактериального роста 

Экз – экземпляр 

Эл – электропроводность 

СОВ – скорость осветления воды 

К1 – коэффициент использования потребленной пищи на рост 

К2 – коэффициент использования усвоенной пищи на рост  

С – суточный рацион  

В – биомасса 
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Р – продукция 

R – траты на дыхание (обменные процессы) 

F – неусвоенная часть рациона  

U – коэффициент усвояемости пищи  

G - выедание  

Р/В-коэффициент – суточная удельная скорость продуцирования массы 

h(T) – поправка на температуру 

Q10 – коэффициент Вант-Гоффа 

СЕТ – коэффициент трансформации энергии 

N – численность 

NВ – численность БП 

NS – численность сапрофитных бактерий 

NV– численность ВП 

NF – численность ГНФ 

NPh – численность ФП 

NPPh – численность пикофитопланктона 

NZ – численность ЗП 

V - объем клетки 

ВP – суммарная биомасса планктона 

ВB – биомасса БП 

ВV – биомасса ВП 

BPh – биомасса ФП 

ВPZ – биомасса ПЗП 

ВZ – биомасса ЗП 

PВ – продукция бактерий в единице объема воды 

∑PВ – продукция бактерий в столбе воды под 1 м
2  

РPh – первичная продукция ФП в единице объема воды  

∑PРh – первичная продукция ФП в столбе воды под 1 м
2  

Д – деструкция 

∑Д – деструкция в столбе воды под 1 м
2 

А – ассимиляция 

PV – продукция ВП 

μ – удельная скорость роста
 

D – время удвоения численности 

BS (burst size) – среднее количество зрелых фагов в инфицированных бактериях 

FVIC (frequency of visibly infected cells) – частота (доля) отчетливо видимых инфициро-

ванных бактерий 

FIC (frequency of infected cells) – частота (доля) инфицированных бактерий 

L (rate of viral lysis) – скорость вирусного лизиса бактерий 

FMVL (frequency of mortality due to viral lysis) – доля суточной бактериальной продукции 

(%), лизируемой вирусами 

FG (flagellate grazing) – доля суточной бактериальной продукции (%), выедаемой гетеро-

трофными флагеллятами 

EF (enrichment factor) – коэффициент «обогащения» 

TEP (transparent exopolymer particles) – прозрачные экзополимерные частицы 

r – коэффициент парной корреляции 

R
2 

– коэффициент детерминации 

р – уровень значимости 

CV – коэффициент вариации, % 

n – объем выборки 
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Глава 1. Экологическая и биогеохимическая роль гетеротрофного  

бактериопланктона 

 

Бактериопланктон – это сообщество бактерий, населяющих водную толщу морей, 

озер, рек и других водоемов. Бактериальные клетки находятся в водной среде в свободно-

подвешенном состоянии или прикреплены к частицам взвеси. Бактериопланктон является 

многочисленным (большей численности достигает только вириопланктон), активным, ме-

таболически и таксономически разнообразным компонентом планктонного сообщества, 

служит связующим звеном между растворимыми органическими соединениями и консу-

ментами в пищевых сетях, играет ключевые роли в минерализации органических веществ 

и круговоротах углерода, кислорода, азота, фосфора, серы, железа и других элементов. 

Бактерии, усваивая и трансформируя соединения биогенных элементов, микроэлементов, 

выделяя продукты своего метаболизма, существенным образом изменяют физические и 

химические свойства окружающей среды и, тем самым, влияют на другие водные орга-

низмы. Эти микроорганизмы образуют и потребляют большинство парниковых газов: 

СО2, N2O, CH4, и, тем самым, оказывают существенное влияние на формирование атмо-

сферы и климата Земли. 

В водных экосистемах, в отличие от наземных, среди живых организмов по био-

массе доминируют микроорганизмы, принадлежащие трем царствам или доменам биоло-

гического мира: Bacteria, Archaeа и Eucarya. Термин «бактерии» часто используют некор-

ректно для обозначения представителей двух из этих трех доменов жизни: Bacteria и Ar-

chaeа. Обе группы включают очень маленьких (в природных водах обычно менее 1 мкм 

длиной) одноклеточных прокариотных организмов, которые схожи по внешнему виду, но 

биохимические особенности и молекулярная структура, и в первую очередь рибосомаль-

ные РНК, которых принципиально отличаются (Woese, Fox, 1977). До сих пор большин-

ство архей (также как и бактерий) не выделены в лабораторные культуры, поэтому наши 

знания об их функциях, за исключением нескольких физиологических групп, таких как 

метаногены, ограничены (Karner et al., 2001). Первоначально предполагалось, что распро-

странение архей ограничено экстремальными местообитаниями, такими как горячие ис-

точники, гиперсоленые и содовые озера, рубец жвачных животных. В последние два деся-

тилетия с использованием молекулярных методов показано, что археи являются обычны-

ми обитателями морских, пресноводных и почвенных экосистем (Chaban et al., 2006). 

Морские бактерии и археи были первыми и долгое время единственными живыми суще-

ствами на Земле, от которых согласно современным представлениям произошло все живое 

на нашей планете. 
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Бактерии распространены повсеместно. Они населяют как экосистемы с благопри-

ятными для жизни условиями, такие как почвы, моря, озера, так и экстремальные экоси-

стемы, такие как горячие источники (Brock, 1978), гиперсоленые водоемы (Anton et al., 

2000), шахтные воды с низкими значениями рН и высоким содержанием металлов (Baker, 

Banfield, 2003), полярные моря и льды (Price, 2000). Тем самым, бактерии и археи опреде-

ляют границы распространения жизни. Жизнь без любой другой группы живых организ-

мов возможна, без бактерий же – нет. Многие бактерии обладают способностью формиро-

вать жизненные стадии, которые позволяют им переживать неблагоприятные условия 

окружающей среды, такие как высыхание, дефицит субстратов, высокая температура, 

низкие значения рН и т.п. 

Водные бактерии – это огромный и постоянно изменяющийся резервуар генов, яв-

ляющейся потенциальной основой для эволюционных изменений в процессе естественно-

го отбора. Из-за относительно простого строения клеток бактерии представляют собой 

идеальные экспериментальные объекты для изучения ключевых вопросов фундаменталь-

ной биологии, таких как видообразование, адаптации, функции клеток и многие другие. 

Бактериопланктон – наименее вариабельный компонент планктона – сезонные ко-

лебания их численности и биомассы меньше, чем у других гидробионтов (Del Giorgio, 

Gasol, 1995), хотя они обладают очень высокими темпами размножения. 

Количество бактериопланктона, несмотря на значительные вариации физических 

и химических характеристик водоемов, является довольно консервативным показателем 

и колеблется в пределах 10
5
-10

7
 кл/мл. Диаметр клеток большей части планктонных бакте-

рий составляет 0.2-0.6 мкм, поэтому они входят в размерную фракцию пикопланктона. 

Однако есть водные бактерии, которые относятся к фемтопланктону, т.е. их размеры < 0.2 

мкм, и нанопланктону (> 2 мкм). Большинство водных бактерий являются грам-

положительными, хотя встречаются и грам-отрицательные клетки (например, Bacillus pi-

tuitans). 

Роль бактерий особенно важна в анаэробных зонах водоемов, где они являются ос-

новными, а часто единственными, живыми существами. Представители других групп гид-

робионтов, таких как простейшие и цианобактерии, также встречаются в анаэробных сло-

ях водной толщи, но их численность и активность несоизмеримо меньше, чем у бактерий. 

Даже в аэрируемых зонах бактерии вносят основной вклад в продуктивность и дыхание 

планктона, в анаэробных же условиях они почти полностью отвечают за эти процессы. 

К особенностям бактерий, позволяющим им выживать и успешно конкурировать с 

другими организмами в водных экосистемах, относятся их маленькие размеры и, как 

следствие, высокое отношение площади поверхности к объему клеток, короткий жизнен-
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ный цикл, высокие скорости роста, способность использовать органические субстраты и 

соединения биогенных элементов в очень низких концентрациях, разнообразие метаболи-

ческих путей. Домен Bacteria объединяет гетеротрофных, автотрофных, а также миксо-

трофных организмов. Большинство бактерий, населяющих водную толщу морей и озер 

относится к хемоорганогетеротрофам. 

Наши представления о бактериях и других микроорганизмах и их функциях в 

окружающей среде в значительной степени зависят от методов, которые имеются в нашем 

распоряжении для их изучения. В водной микробиологии, и, в целом, в экологии микроор-

ганизмов, возможно, как ни в какой другой области науки, существовавшие догмы опро-

кидывались столь стремительно новой информацией, полученной в результате совершен-

ствования методологии (Paul, 1993). Особенно бурное развитие этой научной дисциплины 

началось около 30 лет назад в связи с появлением новых методов исследования, среди ко-

торых, прежде всего, следует назвать электронную и эпифлуоресцентную микроскопию, 

использование радиоактивных изотопов, автоматический подсчет и измерение клеток с 

помощью системы анализа изображений, проточную цитометрию, а также молекулярно-

генетические методы для определения видового разнообразия и функций микроорганиз-

мов. До появления этих методов изучение бактерий происходило в основном в условиях, 

искусственно создаваемых в лабораториях. 

Можно уверенно утверждать, что история развития экологии микроорганизмов – 

это история появления новых методов исследования. И здесь важная роль принадлежит 

отечественным ученым. Прежде всего, необходимо отметить А.С. Разумова, который уже 

в 1930-х годах разработал микроскопический метод учета бактерий, нашедший широкое 

применение в водной микробиологии (Разумов, 1932). Нельзя не упомянуть прямой метод 

определения продукции бактериопланктона, предложенный М.В. Ивановым, который до 

сих пор применяется в микробиологических исследованиях водоемов (Иванов, 1955). С 

1950-х годов с помощью радиоактивного изотопа углерода (
14

С) началось измерение пер-

вичной продукции фитопланктона в разнообразных водных экосистемах (Steeman-Nielsen, 

1952). Этот метод до сих пор является стандартным методом определения первичной про-

дукции. Позже радиоактивные субстраты были использоваться для оценки гетеротрофной 

активности бактерий, что позволило впервые измерить процесс утилизации водными бак-

териями органических веществ (Wright, Hobbie, 1965). В 1970-80-ые годы с использовани-

ем этого метода были определены скорости бактериального потребления растворимых ор-

ганических субстратов в морских и пресноводных экосистемах (например, Azam, Hodson, 

1981). С 1970-х годов началось применение метода прямого учета водных бактерий с по-

мощью эпифлуоресцентной микроскопии и флуорохромов: АО, ДАФИ и др., которые 
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специфично связываются с нуклеиновыми кислотами бактериальных клеток (Hobbie et al., 

1977; Porter, Feig, 1980). Позже для определения численности и размеров бактериопланк-

тона стала использоваться проточная цитометрия (Li, Wood, 1988; Robertson, Button, 

1989). С конца 1980-х годов началась адаптация методов молекулярной биологии для изу-

чения разнообразия и идентификации видов водных бактерий. Результаты, полученные с 

помощью этих методов, произвели настоящую революцию в наших представлениях об 

эволюции и организации живого мира. 

Природные водоемы как среда обитания бактерий – это не однородные, гомогенно 

перемешанные системы. В них непрерывно происходят разнообразные физические, хими-

ческие и биотические процессы, постоянно взаимодействующие друг с другом и опреде-

ляющие пространственную гетерогенность водной толщи. Эта гетерогенность, обуслов-

ленная, в первую очередь, такими процессами, как нагрев и турбулентное перемешивание, 

влияет на распределение и активность бактерий и других организмов, и, в конечном итоге, 

определяет продуктивность водных экосистем. В толще воды одновременно имеется 

множество разнообразных микрообитаний, различающихся по световому, температурно-

му и кислородному режимам, концентрации субстратов и соединений биогенных элемен-

тов. Поэтому при исследовании экологической роли бактериопланктона необходимо учи-

тывать микроструктуру водных систем и изучать микробные консорции в их природных 

микрообитаниях, т.е в масштабе от нм до мкм. Молекулы органических и неорганических 

соединений, бактерии, простейшие, фитопланктон не распределены в водной толще слу-

чайным образом. В фотической зоне большинства водоемов концентрация микроорганиз-

мов такова, что они находятся на расстоянии 10-1000 мкм друг от друга (Azam et al., 

1990). В морских и озерных экосистемах существует мозаичность в распределении бакте-

риопланктона как в микромасштабе (в объеме менее 1 см
3
), так и в мезомасштабе (более 1 

м по горизонтали) (Palmer et al., 1976). 

Бактерии обитают в толще воды в виде одиночных свободноплавающих клеток или 

в агрегированном состоянии. Агрегированные бактерии прикреплены к органическим и 

минеральным взвешенным частицам или образуют микроколонии. Детрит, живые и от-

мершие клетки фитопланктона, организмы зоопланктона представляют собой микрооби-

тания, содержащие высокие концентрации органических веществ, соединений азота и 

фосфора, а также служат субстратом для прикрепления бактерий. Из-за того, что среда 

обитания агрегированных бактерий богаче, скорость их роста обычно выше таковой оди-

ночных бактерий. Одиночные бактериальные клетки адаптированы к жизни в условиях 

дефицита биогенных элементов и, как правило, имеют меньшие темпы развития. Водная 

толща как среда обитания одиночных бактерий более стабильна по сравнению с непре-
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рывно изменяющимися местообитаниями агрегированных бактерий. Все это позволяет 

отнести одиночных планктонных бактерий к К-стратегам, а агрегированных, населяющих 

богатые местообитания и имеющих высокие скорости роста, – к r-стратегам. Одиночные 

бактерии являются основными пищевыми объектами для простейших, а агрегированные 

могут использоваться также многоклеточным зоопланктоном. Это свидетельствует о раз-

личных экологических функциях, выполняемых одиночными и агрегированными планк-

тонными бактериями (Kato, 1996). С помощью молекулярных методов было показано, что 

видовой состав одиночных и ассоциированных с частицами бактерий существенно разли-

чается (DeLong et al., 1993). Подавляющее большинство одиночных бактерий, адаптиро-

ванных к низким концентрациям органических субстратов и соединений биогенных эле-

ментов в окружающей водной среде, не способно выявляться традиционными культу-

ральными методами. 

Как уже отмечалось выше, бактерии составляют одно из трех царств жизни на Зем-

ле. Это одна из наиболее разнообразных групп организмов (Whitman et al., 1998). По при-

близительным оценкам на нашей планете обитает около 10 миллионов видов бактерий 

(Dykhuizen, 1998), из которых в настоящее время описано менее 1% (Ward et al., 1990; 

Amann et al., 1995). Столь малое число известных видов бактерий связано с тем, что по-

давляющее большинство из них невозможно подобно другим организмам идентифициро-

вать по морфологическим признакам, а также не может быть выделено в лабораторную 

культуру, и, следовательно, определено традиционными физиолого-биохимическими спо-

собами. 

Подходы и методы для анализа громадного видового богатства водных бактерий 

были разработаны совсем недавно. Применение молекулярных методов для идентифика-

ции и классификации бактерий в различных водных экосистемах (Hiorns et al., 1997; 

Torsvik et al., 1998; Konopka et al., 1999; Glöckner et al., 2000; Yannarell, Triplett, 2004; 

Zwart et al., 2002) дало возможность получить представление об их таксономическом раз-

нообразии (Pace, 1997). Однако, не смотря на значительные успехи в определении видово-

го богатства морских и пресноводных бактерий, достигнутые в последние десятилетия, к 

настоящему времени получено очень мало данных о том, какие физические, химические и 

биотические факторы влияют на формирование структуры бактериального сообщества, а 

также о том, как эта структура связана с экологическими функциями (Lindström, 2000; Me-

the, Zehr 1999; Simek et al. 2001; Hahn, 2006). 

Вплоть до 1980-х гг. считалось, что видовой состав бактерий пресных водоемов и 

окружающих их наземных экосистем различается незначительно. Применение молекуляр-

но-биологических методов для анализа бактериального разнообразия в озерах коренным 
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образом изменило эту точку зрения (Zwart et al., 1998; Hahn, 2006). Растет количество до-

казательств того, что бактериальные сообщества водной толщи не столь разнообразны по 

сравнению с таковыми донных отложений и почв. По-видимому, это связано с большей 

гетерогенностью почв и грунтов и существованием в них резких градиентов концентраций 

кислорода, субстратов, соединений биогенных элементов, температуры, рН и других фак-

торов (Nold, Zwart 1998; Curtis et al,. 2002; Torsvik et al., 2002). 

Установлено также, что таксономический состав бактериопланктона морских и 

пресноводных экосистем существенно различается (Methe et al., 1998; Glockner, 1999; del 

Giorgio, Bouvier, 2002; Humayoun et al., 2003). Большинство бактерий, идентифицирован-

ных в пресных водоемах, генетически близки друг другу, и только немногие из них род-

ственны морским и почвенным бактериям. Было выделено более 30 филогенетических 

кластеров «типично пресноводных бактерий», большая часть которых не содержит виды, 

способные развиваться в культуре. Вследствие этого до сих пор мало что известно о фи-

зиологии и экологии представителей этих групп (Zwart et al., 2002). 

Исследования пресноводных экосистем, расположенных в различных климатиче-

ских зонах земного шара и резко отличающихся экологическими условиями показали, что 

многие пресноводные бактерии являются космополитами (Zwart et al., 1998; 2002; Hahn, 

2003). Например, сравнение последовательностей клонов в разнотипных пресных водах в 

тропическом, субтропическом и умеренном поясах выявили удивительно схожие класте-

ры среди Betaproteobacteria или Actinobacteria (Glöckner et al., 2000, Warnecke et al., 2004; 

Hahn, Pockl, 2005). Представители этих групп доминируют в бактериопланктоне боль-

шинства пресных водоемов (Boucher, 2006). Например, в пресноводном водохранилище 

речного типа (Чехия) от 10 до 50% планктонных бактерий принадлежало к Betaproteobac-

teria, которые обладают высокими темпами размножения и активно выедаются гетеро-

трофными флагеллятами (Simek et al., 2005). 

Некоторым таксономическим группам пресноводных бактерий свойственна высо-

кая экологическая пластичность, которая в значительной степени объясняется разнообра-

зием бактерий, входящих в эти группы. Так, бактерии из группы Polynucleobacter иденти-

фицированы в водоемах с широким диапазоном значений рН, расположенных в различ-

ных климатических зонах (Hahn, 2003), а бактерии из группы ACK-M1 обнаружены во 

всех пресных водоемах, где проводились исследования (Lindstrom et al., 2005). 

Определяющую роль в выборе доминирующих в водоеме бактериальных видов иг-

рают локальные факторы среды, такие как температура или концентрация субстратов. 

Изучение бактериопланктона разнотипных водоемов в сезонном аспекте выявило значи-

тельные пространственные и временные вариации его состава (Hofle et al., 1999; 
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Lindstrom, 2000, 2001; Pinhassi, Hagstrom, 2000; Dominik, Hofle, 2002; Zwisler et al., 2003; 

Yannarell et al., 2003; Yannarell, Triplett, 2004). В результате этих исследований установле-

ны экологические факторы, которые определяют таксономическую структуру сообщества. 

Среди них химический состав воды (Methe, Zehr, 1999; Lindstrom et al., 2005), концентра-

ция органических субстатов (Crump et al., 2003), продуктивность и состав фитопланктона 

(Hofle et al., 1999; Horner-Devine et al., 2003), температура (Lindstrom et al., 2005), пищевой 

пресс со стороны метазойного и протозойного планктона (Langenheder, Jurgens, 2001; 

Simek et al., 2001, 2005; Jurgens, Matz, 2002; Jezbera et al., 2005), активность вирусов-

бактериофагов (Hewson, Fuhrman, 2006), интенсивность УФ-радиации (Warnecke et al., 

2005), морфометрические и гидрологические характеристики водоема (Reche et al., 2005; 

Lindstrom et al., 2006), а также антропогенное загрязнение (Muller et al., 2001). Эти факто-

ры влияют на структуру всего бактериального сообщества, но пока гораздо меньше из-

вестно о том, что управляет динамикой отдельных бактериальных популяций. 

Фактором, в значительной степени определяющим разнообразие водных растений 

и животных, является интенсивность первичной продукции, причем, как правило, 

наибольшие видовое богатство многоклеточных организмов характерно для экосистем с 

промежуточным уровнем продуктивности (Rosenzweig, 1995). Что касается бактерий, то 

увеличение продуктивности водоемов по-разному влияет на их различные таксономиче-

ские группы (Horner-Devine et al., 2003). Как было показано в экспериментах с озерной 

водой, наибольшего разнообразия доминирующая группа Cytophaga-Flavobacteria-

Bacteroides, так же как и высшие растения и животные, достигала при среднем уровне 

первичной продукции. При этом же уровне группа α-proteobacteria, напротив, имела ми-

нимальное видовое богатство. Не было установлено связи между изменениями продук-

тивности и разнообразием бактерий, принадлежащих группе β-proteobacteria. Анализ этих 

результатов позволяет утверждать, что трофический статус водоемов влияет на разнооб-

разие бактерий и, в некоторых случаях, таким же образом, как на растения и животных. 

Согласно современной парадигме водной микробиологии гетеротрофные бактерии 

являются важным компонентом планктонных пищевых сетей. Эта парадигма, коренным 

образом изменившая представления о функционировании планктонных сообществ, была 

предложена более 30 лет назад Л.Р. Помероем (Pomeroy, 1974), и получила дальнейшее 

развитие в работах других исследователей (Williams, 1981; Azam et al., 1983). Отечествен-

ные ученые, и прежде всего Ю.И. Сорокин также внесли существенный вклад в изучение 

роли бактерий и простейших в трофодинамике водных экосистем (Сорокин, 1967; Соро-

кин, Павельева, 1976). До появления концепции микробной «петли» роль микроорганиз-

мов игнорировались, и низшим уровнем в планктонных пищевых сетях считался фито-
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планктон, создающий свою биомассу за счет ассимиляции СО2 и используемый в пищу 

зоопланктоном, который, в свою очередь, выедается молодью рыб. В процессе питания 

одних групп гидробионтов другими происходит высвобождение и рециклинг биогенных 

элементов. С появлением новых методов исследования, и, прежде всего, таких как учет 

бактерий с использованием эпифлуоресцентной микроскопии и определение бактериаль-

ной продукции по включению радиоактивного тимидина в ДНК, эти представления пре-

терпели существенные изменения. Были получены доказательства того, что гетеротроф-

ные бактерии и простейшие играют ключевые роли в трофических взаимоотношениях 

планктонных организмов и циклах биогенных элементов в морских и пресноводных эко-

системах (Pomeroy, 1974; Williams, 1981; Azam et al., 1983; Cole et al., 1988). Согласно мо-

дели функционирования микробных планктонных пищевых сетей, предложенной Эзэмом 

с соавт. (Azam et al., 1983) и названной ими микробной «петлей», бактерии усваивают рас-

творимые органические вещества, выделяемые фитопланктоном, и, тем самым, переводят 

их во взвешенную форму. Главными потребителями бактерий являются гетеротрофные 

жгутиконосцы и инфузории, которые, в свою очередь, выедаются метазойным планкто-

ном. Тем самым, простейшие осуществляют взаимодействие микробной и пастбищной 

пищевых сетей. В процессе питания протозойного и метазойного зоопланктона выделяют-

ся соединения биогенных элементов, повторно ассимилируемые фитопланктоном. Суще-

ственный вклад в эти процессы вносят также вирусы, лизирующие гидробионтов и пере-

водящие органические вещества в растворимую форму, в которой они легко усваиваются 

бактериями (Fuhrman, 1999). Микробная «петля» является основным путем, по которому 

циркулируют вещество и энергия в планктонных пищевых сетях водных экосистем (Azam 

et al., 1990). В принципе, перенос углерода от первичных продуцентов к консументам 

осуществляется через бактерий и простейших. 

Микробная пищевая сеть и классическая пастбищная цепь тесно взаимодействуют 

друг с другом в процессах питания метазойного планктона простейшими (Carrick et al., 

1991; Sanders, Wickham, 1993), а также через непосредственное потребление бактерий 

консументами разных трофических уровней (Vaque et al., 1992; Porter, 1996). Как показали 

многочисленные исследования, большинство планктонных бактерий находится в толще 

воды в свободноподвешенном состоянии (Ferguson, Rublee, 1976). Эти мелкие одиночные 

бактерии не могут непосредственно использоваться в пищу большей частью многокле-

точного зоопланктона, но некоторые зоопланктеры, такие как коловратки и ветвистоусые 

рачки, а также моллюски могут питаться одиночными планктонными бактериями (Gude, 

1988; Jürgens, 1994). В этом случае углерод бактериальных клеток поступает на высшие 

трофические уровни без участия простейших. Вместе с тем, ряд проведенных исследова-
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ний показал, что только одни бактерии не могут поддерживать продуктивность метазой-

ного планктона (Tоth, Kato, 1996). 

Как уже отмечалось выше, биомасса гетеротрофных бактерий составляет значи-

тельную часть суммарной биомассы планктона. Хотя биомасса бактерий в озерах, особен-

но эвтрофных, обычно ниже таковой фитопланктона, но скорость их роста, и, соответ-

ственно, время удвоения их биомассы примерно на порядок выше. Поэтому даже в про-

дуктивных экосистемах значение этих двух групп гидробионтов в круговороте углерода 

вполне сопоставимо. 

Как показали многочисленные исследования, структура планктонных трофических 

сетей в высоко- и низкопродуктивных водоемах отличается. С понижением трофического 

статуса водоемов отношение биомасс бактерио- и фитопланктона резко возрастает. В эв-

трофных водах, где это отношение низкое, важную роль играют пастбищные пищевые се-

ти, в олиготрофных водах возрастает значение микробной «петли» (Simon et al., 1992). 

Увеличение количества уровней в пищевых сетях приводит к уменьшению эффективности 

переноса углерода (и энергии) до конечных консументов, поскольку в этом случае боль-

шая часть углерода расходуется на дыхание организмов. 

Микробные сообщества ведут свое существование с ранней истории Земли. В от-

личие от любой другой группы организмов, бактерии могут самостоятельно, без участия 

других организмов создавать и поддерживать устойчивую экосистему. Миллионы лет 

назад в архейский геологический период существовали сообщества, состоящие только из 

бактерий и архей, в основе которых находилась фототрофная или хемотрофная ассимиля-

ция диоксида углерода. Появившиеся позже эукариотные микроорганизмы встраивались в 

эти прокариотные сообщества, при этом происходило увеличение количества уровней в 

трофических сетях и усложнение системы. 

Важно подчеркнуть и то, что хотя морские и пресноводные экосистемы существен-

но различаются по физическим, химическим и биологическим свойствам, микробные пи-

щевые сети рек, озер, водохранилищ, морей и океанов имеют много общих черт, хотя, 

естественно, наблюдаются и отличия (Hobbie, 1988). Континентальные водоемы – это, как 

правило, более закрытые системы, в которых движение воды менее выражено, а поступ-

ление аллохтонных веществ имеет большее значение по сравнению с открытыми морями 

и океанами. Например, видовой состав фитопланктона пресноводных и морских экоси-

стем имеет заметные отличия, однако его функции в обоих типах экосистем одинаковы 

(Kilham, Hecky, 1988; Baines, Pace, 1991). Рост морского фитопланктона обычно лимити-

рован по азоту, в то время как пресноводного – по фосфору, хотя бывают и исключения. 

Видовое разнообразие морского зоопланктона значительно выше, чем пресноводного. 
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Среди морских ракообразных доминируют веслоногие, среди пресноводных – ветвисто-

усые (Lehman, 1988). Кладоцеры, хотя и могут выедать бактерий, все же предпочитают 

питаться более крупными организмами, такими как водоросли и простейшие (Pace et al., 

1990). В отличие от морских экосистем в пресноводных в значительных количествах при-

сутствуют крупные зоопланктеры-фильтраторы, в основном, из р. Daphnia, которые часто 

подавляют развитие микробных пищевых сетей, выедая гетеротрофный и фототрофный 

нанопланктон и пикопланктон (Gude, 1988; Jurgens, 1994). Там, где дафнии достигают вы-

сокого обилия, как, например, в мезо- и эвтрофных озерах, они становятся главными по-

требителями бактерий, и бактериальный углерод прямо переносится на трофический уро-

вень метазойного планктона (Pace et al., 1990; Jurgens, 1994). Экологическая роль планк-

тонных бактерий в морских и пресноводных экосистемах также схожа, несмотря на струк-

турные и физиологические отличия (Hobbie, 1988). В частности, отношение биомасс бак-

терио- и фитопланктона в пресных водах, как правило, выше по сравнению с морскими 

(Simon et al., 1992). 

В эвтрофных пресных и морских водоемах биомасса гетеротрофных бактерий со-

ставляет обычно от 3 до 20% суммарной микробной биомассы (Pedros-Alio, Brock 1982; 

Riemann et al., 1982; Simon et al., 1992). В мезо- и олиготрофных экосистемах бактерии со-

ставляют большую часть взвешенного органического вещества (Simon, Tilzer, 1987; Cho, 

Azam, 1988), и их биомасса может превышать биомассу фитопланктона (Simon, Tilzer, 

1987; Fuhrman et al., 1989; Cho, Azam, 1990). Необходимо также подчеркнуть, что вслед-

ствие этого бактериальная биомасса играет важную роль в рассеивании света, особенно в 

олиго- и мезотрофных водах океанов и крупных озер, что тесно связано с процессами 

продуцирования органического вещества фитопланктоном. 

Традиционно основной функцией гетеротрофного бактериопланктона считалась 

минерализация органических веществ до СО2, в процессе которой происходит также вы-

деление неорганических соединений азота и фосфора, необходимых для первичного про-

дуцирования органических веществ фитопланктоном. Обычно более 90% органических 

веществ, образуемых во внутриводоемных процессах или поступающих извне, метаболи-

зируется гетеротрофными бактериями, но не доходит до многоклеточных консументов, 

находящихся на высших уровнях планктонных трофических сетей (Wetzel, 2001). 

Органические субстраты, потребляемые бактериями, расходуются на их рост и ды-

хание. Эффективность роста бактерий, т.е. выраженная в процентах доля ассимилирован-

ного ими углерода, которая идет на прирост биомассы (коэффициент К2) – это ключевой 

параметр для оценки функционирования экосистем. Эффективность роста бактериопланк-

тона в большинстве водных экосистем варьирует в пределах 10-40% ассимилированного 
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углерода. Это означает, что остальная часть углерода, т.е. 60-90%, расходуется на дыхание 

бактерий (Reinthaler, Herndl, 2005; Alonso-Saez et al., 2007). В ряде водоемов эффектив-

ность роста бактериопланктона выше: например, в Мексиканском заливе она составляла 

26-55% (Biddanda et al., 1994). 

Бактерио- и фитопланктон связаны друг с другом множеством сложных взаимодей-

ствий, которые могут носить характер комменсализма или конкуренции (Bratbak, 

Thingstad, 1985). Сопоставление бактериальной продукции с первичной продукцией фи-

топланктона позволяет оценить силу связи этих параметров, которая значительно варьи-

рует между разными водными экосистемами. Продукция морского бактериопланктона 

обычно изменяется в пределах 1-500 мг С/(л  сут) и составляет 10-25% первичной про-

дукции планктона (Ducklow, 1983). Анализируя данные более 70 исследований, проведен-

ных на реках, озерах, эстуариях, прибрежных морях и океанах, Коул с соавторами (Cole et 

al., 1988) показали, что продукция бактериопланктона положительно коррелирует с пер-

вичной продукцией фитопланктона (r
2
 = 0.55, n = 59) и составляет в среднем 30% годовой 

продукции фитопланктона. Эти авторы установили также существование положительной 

связи между численностью бактериопланктона и концентрацией хлорофилла «а» (r
2
 = 

0.75). По другим оценкам бактериопланктон потребляет 40-60% первичной продукции 

планктона (White et al., 1991; Ducklow, Carlson, 1992). Доля первичной продукции, исполь-

зуемая бактериями для своего роста, заметно изменяется в течение года, резко возрастая в 

периоды отмирания фитопланктона (Pomeroy, Deibel, 1986; Cole et al., 1988). В таких вод-

ных экосистемах, как реки и эстуарии, в метаболизме которых важную роль играет по-

ступление аллохтонного материала, продукция гетеротрофного бактериопланктона срав-

нима или даже превышает первичную продукцию фитопланктона (Findlay et al., 1991). В 

целом, анализ имеющихся литературных данных показывает, что большая часть продук-

ции бактериопланктона поддерживается потоком органических веществ, образуемых фи-

топланктоном, а аллохтонные органические вещества являются дополнительным источ-

ником субстратов (Coveney, Wetzel, 1995). Учитывая, что более половины органических 

веществ на нашей планете образуется фитопланктоном, можно ориентировочно оценить 

также масштабы бактериальной продукции (Field et al., 1998). 

Многочисленные исследования водоемов разного трофического статуса показали, 

что доля первичной продукции планктона, которая идет на поддержания бактериальной 

продукции не зависит от продуктивности вод. Отношение же биомассы бактериопланкто-

на к биомассе фитопланктона выше в олиготрофных водоемах по сравнению с эвтрофны-

ми, поскольку с увеличением трофического статуса биомасса бактерий возрастает более 
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медленными темпами, чем биомасса фитопланктона (Cole et al., 1988; Sanders et al., 1992; 

Simon et al., 1992; Bird, Karl, 1999). 

До 25% углерода, фиксированными фитопланктоном в процессе фотосинтеза, вы-

деляется прижизненно в толщу воды в виде растворимых органических соединений, кото-

рые активно используется бактериями (Jensen, 1983; Obernosterer, Herndle, 1995). Кроме 

прижизненных выделений фитопланктона, РОВ включает также продукты разложения 

отмерших гидробионтов; вещества, поступающие в водоем из воздуха и с водосборной 

площади; соединения, образующиеся в процессе питания протозойного и метазойного зо-

опланктона и вирусного лизиса (Lampert, 1978). 

Гетеротрофные бактерии, обладая высоким сродством к субстрату, имеют конку-

рентное преимущество перед другими осмотрофными организмами планктона, такими как 

простейшие и водоросли, и поддерживают концентрацию РОВ в водной среде на низком 

уровне. Можно сказать, что бактерии, главным образом, одиночные, монополизировали 

метаболизм РОВ. С использованием радиоактивных меток было показано, что время обо-

рота таких легкоокисляемых компонентов РОВ как сахара и аминокислоты в водоемах со-

ставляет 10-100 ч. Часть органических веществ, растворенных в природных водах, напро-

тив, устойчива к действию бактерий, и может существовать тысячи лет. 

В настоящее время доказано, что продукция водных бактерий поддерживается за 

счет не только растворимых, но и взвешенных органических веществ. Бактерии могут эф-

фективно конкурировать с детритофагами в потреблении ВОВ. Было установлено, что в 

толще океанических вод бактерии утилизируют более 80% оседающих детритных частиц, 

быстро переводя их с помощью внеклеточных гидролаз в растворимую форму (Cho, Azam, 

1987; 1988; Smith et al., 1992). Тем самым, большая часть седиментирующего ВОВ пере-

ходит в растворимую форму и усваивается бактериями. Этот процесс особенно важен в 

глубинных слоях воды крупных озер и морей. Детрит, поступающий с водосборной пло-

щади, является существенным источником органических веществ для микробных пище-

вых сетей в реках и эстуариях (Wallace et al., 1999; McCallister et al., 2004). 

Органические соединения либо прямо поглощаются бактериями (например, сахара 

и аминокислоты), либо вначале подвергаются внеклеточному гидролизу (например, белки 

и органические соединения фосфора), а уже затем бактерии используют продукты их гид-

ролиза. В последнем случае бактерии вынуждены тратить энергию не только на рост, но и 

на образование гидролитических ферментов. Важную роль во взаимодействии бактерий и 

РОВ играет хемотаксис. 

В последнее время появилось много работ, доказывающих важную роль солнечной 

радиации, и, прежде всего, ультрафиолетовых лучей (УФ) в разложении устойчивого РОВ 



 

 

21 

21 

до соединений, доступных бактериям (Geller, 1986; Cole, 1999). Возрастание УФ радиации 

вследствие разрушения озонового слоя в стратосфере усиливает интерес к этой проблеме. 

Процесс фотолиза объясняет, почему растворимые органические вещества, устойчивые к 

биодеградации в местообитаниях, лишенных доступа света, таких как почвы, становятся 

лабильными при попадании в моря, озера и реки. Фотохимически индуцированное разло-

жение органических макромолекул до простых соединений (ацетата, пирувата, цитрата и 

др.) часто является стадией, лимитирующей скорость всего процесса распада РОВ в водо-

емах (Mopper et al., 1991; Moran, Zepp, 1997). В экспериментах было показано, что раство-

римые органические соединения, выщелачиваемые из остатков высших водных растений, 

а также гуминовые и фульвокислоты, после воздействия солнечного света значительно 

ускоряют рост бактериопланктона (Wetzel et al., 1995). 

УФ радиация не только стимулирует бактерий, снабжая их органическими субстра-

тами, но одновременно ингибирует многие таксономические группы бактерий (Karentz et 

al., 1994). Как показывают расчеты, негативное влияние УФ на бактериопланктон просле-

живается в верхнем 5-метровом слое прибрежных морских вод и верхнем 10-метровом 

слое в центральных районах океана. В результате этого пик бактериальной активности в 

этих водах регистрируются не на поверхности, а на глубинах от 5.5 до 10.5 м. В озерах ин-

гибирующий эффект УФ радиации также наблюдается, но обычно ограничивается тонким 

поверхностным слоем (Lindell et al., 1996). 

Итак, устойчивые органические вещества, поступающие с водосборной площади в 

водоемы, разлагаются в процессе фотолиза до лабильных соединений, быстро метаболи-

зируемых бактериями. Последние потребляются простейшими, а те, в свою очередь, вы-

едаются зоопланктоном и рыбами. Тем самым, водные бактерии служат связующим зве-

ном между наземной первичной продукцией и вторичной продукцией гидробионтов. 

Исторически фитопланктон и детрит рассматривались как главные резервуары 

взвешенного углерода, азота и фосфора в водоемах. Эти биогенные элементы в процессе 

питания зоопланктона выделяются в окружающую водную среду. Однако позже было до-

казано, что биомасса гетеротрофных бактерий составляет значительную долю суммарной 

биомассы планктона и содержит огромные запасы азота и фосфора (Vadstein et al., 1988). 

Поэтому бактерии представляют важный источник пищи для консументов и играют важ-

ную роль в круговоротах биогенных элементов в водных экосистемах. При выедании бак-

терий простейшими происходит выделение растворимых неорганических соединений азо-

та и фосфора, которые ассимилируются фитопланктоном. 

В олиготрофных водах бактериальная биомасса обычно эквивалентна или превы-

шает биомассу фитопланктона, в эвтрофных, наоборот. Это свидетельствует о том, что 
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структура пищевых сетей в водоемах разного трофического статуса отличается, и круго-

вороты биогенных элементов в них происходят по-разному (Azam et al., 1990). 

Из этого также следует, что в олиготрофных водах скорость роста фитопланктона 

должна быть достаточно высокой, поскольку фитопланктон является главным источником 

углерода и энергии для бактерий. Среди пищевых объектов зоопланктона в олиготрофных 

водах важную роль играют одиночные бактерии, а в эвтрофных – фитопланктон, что 

предполагает доминирование среди консументов простейших в олиготрофных водах и ме-

тазойного планктона в эвтрофных водах. Поэтому в олиготрофных водоемах, где важную 

роль играют микробные пищевые сети, регенерация биогенных элементов должна проис-

ходить более эффективно по сравнению с эвтрофными. 

Гетеротрофный бактериопланктон не только активно участвует в минерализации 

органических веществ, что приводит к обогащению окружающей среды соединениями 

биогенных элементов, но и эффективно конкурирует за эти соединения с фитопланкто-

ном, особенно в олиготрофных экосистемах. Поскольку бактерии обладают большим 

сродством к минеральным соединениям азота и фосфора, таким как нитраты и фосфаты, 

чем водоросли, и из-за более высокого отношения площади поверхности к объему клеток, 

они, в условиях дефицита биогенных элементов, имеют конкурентное преимущество. Бак-

терии не только конкурируют с фитопланктоном за азот и фосфор, но одновременно зави-

сят от него как главного поставщика органических субстратов (Bratbak, Thingstad, 1985). 

С использованием радиоактивных изотопов, было показано, что фитопланктон до-

минирует в потреблении аммония при его высокой концентрации в водной среде, а бакте-

рии – в тех ситуациях, когда аммоний находится в субмолярных концентрациях (Wheeler, 

Kirchman, 1986; Suttle et al., 1987). Сходные результаты были получены также при иссле-

довании цикла фосфора. В экспериментах с разделением групп планктона на размерные 

фракции оказалось, что в прибрежных океанических водах бактерии отвечают за потреб-

ление 50-90% растворимых неорганических соединений фосфора (Harrison et al., 1977). 

Учитывая то, какие важные функции выполняют гетеротрофные бактерии, можно 

утверждать, что факторы, которые регулируют их обилие, структуру сообщества и ско-

рость роста, – это в значительной мере факторы, влияющие на функционирование водной 

экосистемы в целом. В водоемах на рост бактерий одновременно влияют множество фак-

торов, непрерывно взаимодействующих друг с другом. Выделяют два основных регули-

рующих механизма. Биомасса, продукция и структура гетеротрофного бактериопланктона 

контролируется либо бактериотрофными организмами (контроль «сверху»), либо ресур-

сами, т.е. доступностью органических субстратов и соединений биогенных элементов 

(контроль «снизу»). Высказано предположение, что продукция бактериопланктона регу-
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лируется, главным образом, запасами ресурсов, а его биомасса – консументами. Кроме 

того, важными факторами, влияющими на развитие водных бактерий, являются вирусы-

бактериофаги и температура (Ducklow, 1992; del Giorgio et al., 1996; Pace, Cole, 1996; 

Thingstad, Lignell, 1997; Gasol, Duarte, 2000). 

Главными потребителями планктонных бактерий являются простейшие, в первую 

очередь, гетеротрофные нанофлагелляты (Fenchel, 1982b; Wikner, Hagstrom, 1988; Sherr et 

al., 1989). Однако роль этих организмов в регулировании обилия бактериопланктона зна-

чительно варьирует между водными экосистемами (Billen et al., 1990; Pace, Cole 1994; 

Dufour, Torreton, 1996; Langenheder, Jurgens, 2001). В некоторых водоемах основными по-

требителями бактериопланктона являются инфузории (Sherr, Sherr, 1987; Simek, 

Straskrabova, 1992). Кроме того, бактерии могут составлять существенную часть рациона 

многоклеточного зоопланктона: коловраток (Starkweather et al., 1979; Gude, 1988) и рако-

образных (Pace et al., 1983; Porter et al., 1983). Даже крупные ветвистоусые рачки способ-

ны питаться одиночными бактериями, диаметр клеток которых превышает 0.6 мкм (Kato, 

1996). Во многих водоемах протозойный и метазойный зоопланктон является главным 

фактором, регулирующим бактериопланктон, причем в большей степени его структуру, 

чем численность и биомассу (Langenheder, Jurgens, 2001). 

В бореальных гумифицированных пресных озерах и водохранилище (провинция 

Квебек, Канада) биомасса ГНФ и ИНФ составляла 5 и 13% биомассы БП. ИНФ отрица-

тельно коррелировали с БП, в то время как ГНФ, находящиеся под пищевым прессом 

ИНФ и ЗП, – нет. Среди цилиат наиболее важную роль играл Cyclidium glaucoma, который 

избирательно выедал активных бактерий (с высоким содержанием НК). Полученные дан-

ные позволяют предположить существование в пределах МПС ключевых видов, регули-

рующих активность и структуру БП (Tadonleke et al., 2005). 

Бактериопланктон имеет защитные механизмы, препятствующие его потреблению 

протозойным и метазойным планктоном (Jurgens, Gude, 1994; Jurgens et al., 1999; Jurgens, 

2007). Эти механизмы выражаются в появлении в сообществе устойчивых к выеданию 

форм и позволяют стабилизировать бактериальную биомассу. Бактерии обладают высокой 

фенотипической пластичностью и адаптируются к пищевому прессу со стороны простей-

ших путем формирования резистентных морфотипов, таких как крупные агрегаты и нити 

(Gude, 1979, 1989; Jurgens, Gude, 1994; Jurgens, Stolpe, 1995; Sommaruga, Psenner, 1995; 

Hahn, Hofle, 1999). Вызванные консументами морфологические изменения бактерио-

планктона связаны с изменением его таксономического состава и смене доминирующих в 

сообществе групп (Jurgens et al., 1999; Simek et al., 1999). 



 

 

24 

24 

Развитие бактериопланктона во многих водоемах регулируется также вирусным 

лизисом (Fuhrman, 1999; Tuomi, Kuuppo, 1999; Bettarel et al., 2003). Взаимодействие фага и 

хозяина высокоспецифично, поэтому вирусы должны в большей степени влиять на разно-

образие бактериопланктона, чем на его количество (Thingstad, Lignell, 1997). Сравнение 

процессов выедания консументами и лизиса вирусами показывает, что воздействие этих 

процессов на бактериопланктон варьирует между водоемами и по сезонам, однако прояв-

ляется тенденция усиления регулирующей роли бактериофагов с возрастанием продук-

тивности водоемов (Guixa-Boixarey, 1996; Fischer, Velimirov, 2002; Bettarel et al., 2003). 

Рост гетеротрофных бактерий в водных экосистемах часто лимитирует тот элемент, 

по которому наблюдается наиболее резкое несоответствие между потребностью в нем и 

его доступностью. В зависимости от трофического статуса водоема и сезона года рост и 

продукцию бактериопланктона могут лимитировать органические субстраты, органиче-

ские или неорганические соединения азота, фосфат, а также микроэлементы, такие как 

железо (Kirchman, 1990; Coveney, Wetzel, 1992; Morris, Lewis, 1992; Zweifel et al., 1993; 

Schweitzer, Simon, 1995; Church et al., 2000; Castillo et al., 2003; Hall, Cotner, 2007). 

Анализ литературы показывает, что лимитирование бактериальной продукции по 

углероду наблюдается в океанах (Kirchman 1990; Kirchman, Rich 1997; Rivkin, Anderson, 

1997), озерах (Kristiansen et al., 1992; Schweitzer, Simon, 1995) и реках умеренной и тропи-

ческой зон (Benner et al., 1995; Foreman et al., 1998). Как уже отмечалось, бактерии имеют 

более высокое сродство к соединениям биогенных элементов, прежде всего, фосфора и 

азота, по сравнению с водорослями, и имеют конкурентное преимущество при потребле-

нии этих соединений из окружающей среды. Но бактерии не могут потреблять биогенные 

элементы полностью, ничего не оставляя фитопланктону, поскольку последний является 

для них главным источником углерода и энергии, и развитие бактерий лимитируется запа-

сами растворимых органических веществ, выделяемых фитопланктоном прижизненно или 

посмертно (Cole et al., 1982, 1988; Currie, Kalff, 1984; Kirchman, 1994). Хотя бактерио-

планктон в значительной степени зависит от РОВ, образуемого фитопланктоном, получе-

ны данные о том, что во многих морских и пресных водоемах аммоний, нитрат, фосфат 

могут лимитировать рост не только фитопланктона, но и бактерий, когда эти соединения 

находятся в низких концентрациях (Morris, Lewis, 1992; Thingstad, Rassoulzadegan, 1995; 

Rivkin, Anderson, 1997). По-видимому, именно этим объясняется факт накопления лабиль-

ных органических соединений в поверхностных водах океанов (Rivkin, Anderson, 1997) и 

озер (Morris, Lewis, 1992). 

Концентрация фосфора и, в меньшей степени, углерода являлись факторами, лими-

тирующими бактериальную продукцию в тропических равнинных реках (Castillo et al., 
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2003). Однако сила связи этих параметров с продукцией бактериопланктона испытывала 

заметные сезонные и межгодовые колебания в зависимости от изменений концентрации 

растворимых соединений фосфора и органических субстратов. 

Существенное влияние на структуру бактериопланктона оказывает качественный 

состав (van Hannen et al., 1999; Crump et al., 2003; Kent et al., 2006) и количество органиче-

ских веществ (Eiler et al., 2003). В водоемах с преобладанием автохтонных или аллохтон-

ных органических веществ формируются различные сообщества бактерий (Crump et al., 

2003; Haukka et al., 2005; Kent et al., 2006; Newton et al., 2006). Важно подчеркнуть, что от-

дельные бактериальные популяции в сообществе по-разному реагируют на изменения 

концентрации ресурсов или структуры пищевой сети. 

Кроме консументов, вирусов и ресурсов, развитие бактериопланктона лимитирует 

температура. Положительная корреляция между температурой воды и скоростью роста 

бактерий была установлена в водоемах разного типа (White et al., 1991; Morris, Lewis, 

1992; Hoch, Kirchman, 1993; Shiah, Ducklow, 1994; Tibbles, 1997; Simon, Wunsch, 1998). 

Хотя значимую корреляционную связь между этими параметрами удается выявить не все-

гда, получены данные, позволяющие сделать вывод о том, что температура прямо или 

опосредованно контролирует рост бактериопланктона (Rivkin et al., 1996). Причем, как 

показывают эксперименты, бактерии часто не очень хорошо адаптированы к температу-

рам, при которых они существуют в природе. Это особенно заметно в водоемах, располо-

женных в зонах с холодным климатом, где бактерии обитают при температурах, далеких 

от оптимальной (Love11, Konopka, 1985b; Li, Dickie, 1987; Autio, 1992; Felip et al., 1996; 

Pomeroy, Wiebe, 2001). Каждый бактериальный штамм имеет минимальную, максималь-

ную и оптимальную для роста температуру. Величина Q10 обычно находится в пределах 2-

3 за исключением тех диапазонов температур, при которых рост микроорганизмов лими-

тирован по температуре. Уже давно обнаружено, что бактерии способны к метаболизму в 

морских водах при температурах меньше 0
о
С (Fischer, 1888; ZoBell, 1934). Было также по-

казано, что скорости бактериального роста, обитающих в полярных морях (среднегодовая 

температура воды которых не превышает 4
о
С) вполне сравнимы с таковыми, регистриру-

емыми в водоемах умеренных широт (Morita et al., 1977; Rivkin et al., 1996). Однако в 

условиях низких температур гетеротрофным бактериям требуется большее количество 

субстратов для обеспечения своих энергетических потребностей. Было установлено, что 

при температурах воды, близких к 0
о
С, бактерии способны утилизировать органические 

вещества только при условии, что эти вещества находятся в высоких концентрациях 

(Pomeroy, Deibel, 1986; Pomeroy et al., 1990). Это означает, что эффективность роста бак-

терий при низких температурах меньше, чем при оптимальной температуре (Simon, Wun-
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sch, 1998). Поэтому то, какое количество растворимых органических веществ будет усваи-

ваться в микробных пищевых сетях, а какое тратиться на дыхание, во многом зависит от 

того, насколько хорошо бактерии адаптированы к температуре окружающей среды. 

При исследовании арктических и антарктических районов океанов, биотические 

процессы в которых характеризуются резко выраженной сезонностью, периодами корот-

кой, но высокой продуктивности, было установлено, что главным фактором, лимитирую-

щим развитие бактерий, является, безусловно, постоянно низкая температура, часто близ-

кая к точке замерзания морской воды (-1.8
о
С). Однако бактериальный рост в этих районах 

регулируется не только температурой. В периоды весеннего и летнего развития фито-

планктона, даже не смотря на высокие скорости выедания бактериопланктона простей-

шими и его лизиса вирусами, интенсивные темпы развития бактерий позволяют им дости-

гать биомасс, характерных для океанических вод умеренных широт. Бактерии в полярных 

водах осуществляют минерализацию значительной части продукции фитопланктона, ре-

циклинг биогенных элементов и эффективно действуют как промежуточное звено между 

РОВ и высшими трофическими уровнями планктонных пищевых сетей. Важную роль в 

метаболизме бактериопланктона этих районов океана играет также ВОВ (Legendre, 

LeFèvre, 1995; Ducklow, Yagerb, 2006). 

Ресурсы и температура действуют не отдельно друг от друга, а оказывают комби-

нированное действие на бактериопланктон. Степень воздействия каждого фактора зависит 

от конкретного водоема и сезона года (Hall, Cotner, 2007). В водоемах умеренных широт 

бактериальная активность обычно регулируется температурой в холодное время года, и 

запасами субстратов, содержанием биогенных элементов, консументами или вирусами в 

теплый период (Hoch, Kirchman, 1993; Shiah, Ducklow, 1994). Так, экспериментальные ис-

следования бактериопланктона эвтрофного озера показали, что его рост лимитирован по 

температуре зимой и запасами органических субстратов и соединений биогенных элемен-

тов летом (Felip et al., 1996). Предполагается, что бактериальный рост зависит от темпера-

туры только до определенного предела. Характер его изменений в градиенте температуры 

в значительной мере зависит от трофического статуса вод: температура в меньшей степе-

ни влияет на рост бактериопланктона в эвтрофных экосистемах по сравнению с оли-

готрофными. 

Как уже отмечалось выше, бактериопланктон потребляет как растворенные, так и 

взвешенные органические вещества. Запасы этих веществ в водоемах существенно колеб-

лются в течение года, но количество бактериопланктона при этом изменяется, как прави-

ло, не более, чем на порядок (Wright, Coffin, 1984). Время удвоения численности бакте-

риопланктона в водных экосистемах умеренной зоны в теплое время года составляет от 
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нескольких часов до нескольких суток (Kato, 1996). Столь короткое время обусловлено 

одновременным присутствием в сообществе как активнорастущих, так и покоящихся по-

пуляций бактерий. Последние могут переходить в активное состояние при наступлении 

благоприятных условий. Стабильный баланс между продукцией и гибелью бактерио-

планктона поддерживается протозойным и метазойным зоопланктоном, а также вирусами. 

Гибель планктонных бактерий могут вызывать также паразитические бактерии из родов 

Bdellovibrio, Micavibrio, Vampirococcus и др. (Афиногенова, 1992). 

В экспериментах, проведенных в озере, было показано, что при уменьшении ин-

тенсивности света всего на 1%, первичная продукция планктона быстро прекращалась, 

однако обилие зоопланктона существенно не уменьшалось. Более того, количество коло-

враток даже увеличилось. Биомасса бактерий также не изменилась, хотя их рост в значи-

тельной степени зависит от поступления в водную среду растворимых органических со-

единений, прижизненно выделяемых фитопланктоном. Результаты этих экспериментов 

показывают, что произошло переключение гетеротрофного бактериопланктона с потреб-

ления свежесинтезированного РОВ, выделяемого фитопланктоном, на усвоение находя-

щихся в воде трудноразлагаемых субстратов. Вероятно, при этом изменились доминиру-

ющие в составе бактериопланктона виды. Таким образом, бактерии благодаря их высокой 

активности, метаболическому и видовому разнообразию выполняют функцию стабилиза-

тора экосистемы, чутко реагируя на малейшее изменение условий окружающей среды 

(Kato et al., 1992). 

Деятельность человека приводит к ухудшению качества природных вод. Бактерии, 

обладая громадным метаболическим разнообразием и активно участвуя в круговоротах 

элементов, играют ведущую роль в деградации и детоксикации загрязняющих веществ, 

поступающих в водные экосистемы. Бактерии способны метаболизировать большую часть 

искусственных химических соединений, используемых человеком. Пластичность метабо-

лизма бактерий хорошо иллюстрируется, например, их способностью разлагать такие ксе-

нобиотики как инсектицид малатион, гербицид 2.4.5.-трихлорфенолуксусную кислоту, ко-

торые токсичны для многих организмов (Brock, 1987). В водной толще морей и озер бак-

териальные клетки имеют наибольшую площадь поверхности для адсорбции металлов и 

радионуклидов, и играют главную роль в детоксикации этих элементов (Cho, Azam, 1988; 

Azam et al., 1992). 

В водоемах ежегодно выявляется множество патогенных бактерий, а также виру-

сов, простейших и грибов. Наиболее часто встречаются патогенные бактерии из родов 

Salmonella, Shigella, Vibrio, Escherichia, Campylobacter и Yersinia (Feachem et al., 1983). 

Чтобы оценить опасность вспышек вызываемых ими инфекционных болезней и предот-
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вратить возникновение новых заболеваний, необходимо идентифицировать разнообраз-

ные бактериальные популяции, изучать их функции, выявлять факторы, влияющие на их 

рост, а также исследовать их взаимоотношения с другими водными организмами. Эти ис-

следования особенно актуальны в связи с ухудшением очистки поступающих в водоемы 

бытовых и промышленных сточных вод. 

Таким образом, роль гетеротрофного бактериопланктона сводится не только к ми-

нерализации ОВ, как считалось раньше, она гораздо сложнее и многообразнее и еще дале-

ко не изучена. 
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Глава 2. Объекты и методы исследования 

 

2.1. Материал и методы 

 

В этом разделе описаны основные методы, использованные при изучении бакте-

риопланктона и его взаимоотношений с другими группами планктонных организмов. 

Часть методов приводится в других разделах монографии. Например, то, как сырая био-

масса различных групп планктона приводилась к единицам углерода и расчеты элементов 

суточного баланса описаны в главе 9. 

Материалы для написания монографии получены нами во время комплексных экс-

педиций института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН по водохранилищам 

Волги за период с 1988 по 2005 гг. Отбор проб воды производили 1-литровым плексигла-

совым батометром Руттнера. Интегральные пробы воды получали, смешивая воду, ото-

бранную по вертикали с 1-метровым интервалом. 

Концентрацию растворенного в воде кислорода определяли методом Винклера. В 

ряде случаев измерение этого параметра, а также температуры воды проводили с исполь-

зованием переносного кислородомера “YSI Model 55” (“YSI, Inc.”, США). Значения рН 

воды определяли при помощи портативного pH-метра “100 ISFET” (“Beckman Instruments, 

Inc.”, США). Содержание в воде взвешенного органического вещества определяли стан-

дартным весовым методом (Алекин и др., 1973). 

Скорость первичной продукции фитопланктона измеряли с помощью 
14

С-метода 

(Steeman-Nielsen, 1952; Романенко, Кузнецов, 1974). Концентрацию растворимых форм 

карбонатов определяли титрованием (Романенко, Кузнецов, 1974). Допускали, что потери 

на дыхание фитопланктона составляли 25% его валовой первичной продукции, а прижиз-

ненные выделения растворенных органических веществ – 22% чистой первичной продук-

ции (Романенко, 1985; Масленникова, Копылов, неопубликованные данные). 

При проведении исследований использовали общепринятую размерную классифи-

кацию планктонных организмов (Sieburth et al., 1978). В водной толще водохранилищ 

стандартными методами проводили одновременное определение численности и биомассы 

основных компонентов микробного сообщества: пикофитопланктона, бактерий, вирусов, 

гетеротрофных жгутиконосцев и инфузорий 

Количество пикофитопланктона определяли методом люминесцентной микроско-

пии по автофлуоресценции его клеток (MacIsaac, Stockner, 1993). Общее количество и 

размеры бактериопланктона оценивали методом эпифлуоресцентной микроскопии с ис-

пользованием флуорохрома 4`,6-диамидино-2-фенилиндола (ДАФИ) (Porter, Feig, 1980). 
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Учитывали различные размерно-морфологические группы бактерий: одиночные мелкие и 

крупные (длиной более 2 мкм) палочки, нити, бактерии, прикрепленные к частицам дет-

рита и образующие микроколонии. 

Количество планктонных вирусных частиц (вириопланктона) подсчитывали с ис-

пользованием эпифлуоресцентной микроскопии и флуорохромов Yo-Pro-1 или SYBR 

Green I на мембранных фильтрах “Anodisc” из оксида алюминия с диаметром пор 0.02 

мкм (Xenopoulos, Bird, 1997; Noble, Fuhrman, 1998). 

Для определения частоты (доли) отчетливо видимых инфицированных вирусами 

бактерий (frequency of visibly infected cells (FVIC)) и среднего количества зрелых фагов в 

инфицированных бактериях (burst size (BS)) использовали метод просвечивающей элек-

тронной микроскопии. Для определения частоты (доли) инфицированных бактериальных 

клеток (frequency of infected cells (FIC)) использовали уравнение: FIC = 7.1 × FVIC – 22.5 × 

FVIC
2
 (Binder, 1999). Гибель бактериопланктона, вызванную вирусами (frequency of mor-

tality due to viral lysis (FMVL)), определяли по формуле: FMVL = (FIC + 0.6 × FIC
2
)/(1 – 1.2 

× FIC). При этом допускали, что латентный период в развитии вирусов приблизительно 

равен времени генерации бактерий, и что инфицированные и неинфицированные бактерии 

выедаются с одинаковой скоростью (Proctor et al., 1993). В свою очередь, количество бак-

терий, лизированных вирусами в миллилитре воды за час (rate of viral lysis (L), кл/(мл × ч) 

или мг С/(м
3
 × ч)), вычисляли по уравнению: L = FMVL × PВ, где PВ – продукция бакте-

рий, кл/(мл × ч) или мг С/(м
3
 × ч). Продукцию вириопланктона (PV, частиц/(мл × ч)) рас-

считывали как произведение среднего количества фагов, содержащихся внутри бактери-

альных клеток (BS, частиц/мл), на скорость лизиса бактерий вирусами (L, кл/(мл × ч)): PV 

= BS × L (Noble, Steward, 2001; Simek et al., 2001). 

Численность и размеры гетеротрофных нанофлагеллят учитывали методом эпи-

флуоресцентной микроскопии на черных ядерных фильтрах “Nuclepore” с диаметром пор 

0.5 мкм и использованием флуорохрома примулин (Caron, 1983). Инфузорий подсчитыва-

ли в свежеотобранных пробах воды в камере Богорова под световым микроскопом. В ряде 

случаев учет инфузорий производили после предварительного сгущения пробы воды че-

рез мембранные фильтры (Мамаева, 1979). При расчете биомассы использовали индиви-

дуальные массы цилиат, приводимые в литературе (Чорик, 1968; Мамаева, 1979).  

Количество бактерий различных физиологических групп: сапрофитных, углеводо-

родокисляющих, фенолокисляющих, группы кишечной палочки, определяли методом 

предельных разведений на соответствующих элективных питательных средах (Романенко, 

Кузнецов, 1974; Кузнецов, Дубинина, 1989). 
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Численность активнодышащих бактерий оценивали по восстановлению солей тет-

разолия: йодфенил-нитрофенил-фенил тетразолия хлорида (ИНТ) и цианодитолил тетра-

золия хлорида (ЦТХ) с помощью световой и эпифлуоресцентной микроскопии, соответ-

ственно (Zimmerman et al., 1978; Rodriguez et al., 1992). Метаболически активные бактерии 

учитывали с использованием ингибитора клеточного деления – налидиксовой кислоты 

(Kogure et al., 1979). Для определения количества бактерий с неповрежденными нуклеои-

дами использовали промывку изопропанолом (Zweifel, Hagstrom, 1995). 

Скорость размножения и продукцию бактериопланктона определяли несколькими 

методами: методом разбавления, по частоте делящихся клеток, по ассимиляции смеси 
14

С
-

аминокислот, а также по темновой фиксации СО2 (Кузнецов, Романенко, 1974; Newell et 

al., 1981; Landry, Hassett, 1982; Tremaine, Mills, 1987; Simon, 1988; Simon, Azam, 1989; 

Kopylov et al., 2002). В расчетах количества органического вещества, усваиваемого бакте-

риями, коэффициент использования углерода на рост (К2) для бактерий принимали рав-

ным 0.3 (Романенко, 1985). 

Скорость потребления бактериопланктона жгутиконосцами и инфузориями опре-

деляли с помощью флуоресцентно-меченных бактерий (Sherr et al., 1987). 

В процессе обработки данных использовали различные версии стандартных про-

граммных пакетов для персональных компьютеров Statistica, Excel и Table Curve, которые 

позволили провести стандартный корреляционный и регрессионный анализ (Лакин, 1968). 

 

2.2. Общая характеристика исследованных водоемов 

 

Гидростроительство, начатое в 30-ые годы ХХ века, превратило крупнейшую реку 

Европы Волгу в каскад равнинных водохранилищ. Подробное описание волжских водо-

хранилищ приведено в литературе (Буторин, 1969; Рыбинское водохранилище…, 1972; 

Волга и…, 1978; Иваньковское водохранилище…, 1978, 2000; Литвинов, 2000; Экологи-

ческие проблемы…, 2001; Современное состояние…, 2002; Минеева, 2004). 

Протяженность Волги составляет около 3530 км, площадь ее бассейна – 1360 тыс. 

км
2
. Большая часть бассейна расположена в середине Русской равнины. С севера на юг 

бассейн реки простирается от 61
о
55’

 
до 45

o
35’ с.ш., с запада на восток от 32

о
05’ до 60

о
22’ 

в.д. Значительная часть водосбора Волги находится в зоне достаточной, а на севере избы-

точной увлажненности, что вместе со слабой проницаемостью почвенных комплексов 

способствует заболоченности бассейна. На территории водосбора насчитывается около 

151 тыс. рек длиной более 10 км, 2600 из которых являются непосредственными притока-

ми Волги. Главная роль в водном питании рек волжского бассейна принадлежит снегово-
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му покрову (53%), грунтовым водам (30%) и дождевым осадкам (17%). Годовая сумма ат-

мосферных осадков колеблется от 550 до 770 мм. Основное наполнение водохранилищ 

осуществляется водами весеннего половодья. Поэтому максимальный уровень наблюдает-

ся в этот период, а минимальный – в период предполоводной сработки (март-апрель). Од-

нако годовой ход уровня в каждом водохранилище различается по амплитуде, срокам 

наступления экстремумов и характеру расходования накопленных запасов. 

Волгу принято делить на три части. Верхняя Волга протянулась от устья до места 

впадения р. Шексны. Этот участок включает Верхневолжское водохранилище и незарегу-

лированную часть реки протяженностью около 450 км, а также Иваньковское, Угличское  

и Рыбинское водохранилища. Средняя Волга, к которой относятся Горьковское, Чебок-

сарское и Куйбышевское водохранилища, ограничена плотиной Волжской ГЭС. Нижняя 

Волга включает Саратовское и Волгоградское водохранилища, а также Волго-

Ахтубинскую пойму и разветвленную дельту реки. Основные характеристики исследо-

ванных водохранилищ Верхней и Средней Волги приведены в таблице 2.1. 
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Табл. 2.1. Основные морфометрические, гидрологические и гидрохимические характеристики водохранилищ Верхней и Средней Волги  

(из: Экологические проблемы…, 2001; Минеева, 2004) 

Водохранилище Год за-

полне-

ния 

Объем, 

км
3 

Пло-

щадь, 

км
2 

Дли-

на, км 

Ши-

рина, 

км 

Глубина, м Пло-

щадь 

водо-

сбора, 

км
2 

Период 

водо-

обмена, 

мес
 

Общий 

азот, мг/л 

Общий 

фосфор, 

мкг/л 

Хлоро-

филл, 

мкг/л 

Сред-

няя 

Макси-

мальная 

Верхневолжское 1843  

(1943-

1947) 

0.79 179 92 4.4 4.4 16.1 3500 -    

Иваньковское 1937 1.12 327 120 8.0 3.4 19.0 41000 1.13 1.000.05 1028 25.52.4 

Угличское 1940 1.24 249 143 5.0 5.0 23.2 60020 1.19 1.020.08 1276 7.90.8 

Рыбинское 1941-

1947 

25.42 4550 250 56.0 5.6 30.4 150500 6.30 1.070.06 715 18.51.3 

Шекснинское 1964 6.50 1669 167 45 3.9 17.0 19445 15.00 0.570.02 676 5.40.3 

Горьковское 1955-

1957 

8.70 1591 430 15.0 5.5 21.0 229000 1.97 1.020.02 713 17.91.0 

Чебоксарское* 1981 12.60 1270 341 10.0 4.7 21.0  0.57 1.320.10 13912 14.61.4 

Примечание. * - проектные данные 
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Верхневолжское водохранилище. Исток Волги – это ключ у деревни Волговерхо-

вье в Тверской области. В своем верхнем течении, в пределах Валдайской возвышенности 

Волга проходит через небольшие озёра, в истоке одного из которых – оз. Волго ещё в 1843 

была сооружена плотина (Верхневолжский бейшлот) для регулирования стока воды и 

поддержания судоходных глубин в межень. Эта плотина была реконструирована в 1943 г. 

Образовавшееся Верхневолжское водохранилище расположено в подзоне южной тайги 

лесной зоны, где произрастают темнохвойные леса. 

Иваньковское водохранилище, заполненное в 1937 г., находится в подзоне сме-

шанных хвойно-широколиственных лесов. Его берега низкие, в некоторых местах уме-

ренно-возвышенные. Водохранилище имеет расчлененную лопастную форму. В водоеме 

выделяют три плеса: Волжский, расположенный от зоны выклинивания подпора до устья 

р. Созь, приплотинный Иваньковский и Шошинский в пойме рек Шоши и Ламы. Канал 

имени Москвы связывает водохранилище с Москвой и построен в целях судоходства, во-

доснабжения столицы и обводнения р. Москвы. 

Угличское водохранилище, созданное в 1939-1943 гг., имеет долинную удлинен-

ную форму со слабо развитой береговой линией. Берега низкие или умеренно-

возвышенные. Большая часть водоема расположена в подзоне смешанных лесов, а север-

ный участок – в подзоне южной тайги. По морфологическим характеристикам и особен-

ностям гидрологического режима в водохранилище выделяют три района: верхний – от 

Иваньковского гидроузла до устья р. Медведицы, наиболее узкий, принимающий воды 

Иваньковского водохранилища и р. Дубны; средний – от р. Медведица до с. Прилуки, 

принимающий воды рек Медведица и Нерль, и нижний, наиболее глубокий – до Углич-

ского гидроузла. 

Рыбинское водохранилище, заполнение которого проводилось с 1940 по 1949 гг., 

находится в подзоне южной тайги в обширной Молого-Шекснинской низине. При созда-

нии этого водохранилища были затоплены не только русла рек, но и их поймы, надпой-

менные террасы, а также обширное междуречье Мологи и Шексны. Этот крупное мелко-

водное водохранилище имеет сложную конфигурацию и состоит из 4-х плесов: озеровид-

ного Центрального или Главного и 3-х обособленных речных плесов (Волжского, Молож-

ского и Шекснинского). В плесах, кроме расширений, имеются заливы, протоки, русловые 

участки притоков вплоть до границ выклинивания их подпора. В водоем впадает 64 реки, 

наиболее крупные из которых Молога, Шексна, Суда, Ухра, Согожа и Сить, дающие более 

половины общего притока. 

К северу от Рыбинского находится Шекснинское водохранилище, образованное в 

1963 г. Оно не относится непосредственно к волжскому каскаду и составляет ветвь этой 
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системы. Водохранилище входит в состав Волго-Балтийского водного пути. Его водосбор 

расположен в пределах средней тайги. В пределах водохранилища выделяют три морфо-

метрически и гидрологически разнородных участка: речная часть от плотины до бывшего 

истока р. Шексны (с. Крохино), Белое озеро, а также расположенный к северу еще один 

речной участок – Ковжинский, включающий водораздельный канал до Пахомовского гид-

роузла. В водохранилище впадает более 40 рек, самые крупные из которых Шола и Кема 

дают около половины всего притока. 

Горьковское водохранилище было заполнено в 1955-1957 гг. Оно располагается в 

подзоне южной тайги и имеет сложную конфигурацию. В его речной части между гг. Ры-

бинск и Ярославль затоплена только пойма и первая надпойменная терраса. Волга проте-

кает здесь в узкой долине среди высоких берегов, пересекая Угличско-Даниловскую воз-

вышенность. В средней части водохранилища находится обширное мелководное Ко-

стромское расширение. Ниже г. Юрьевец начинается озеровидная часть. Низовья больших 

рек Унжа и Немда подтоплены и превращены в заливы-эстуарии. 

Чебоксарское водохранилище – самое молодое в каскаде, затопление которого 

начато в 1981 г. Его уровень так и не доведен до проектной отметки. Водохранилище рас-

положено на границе двух подзон лесной зоны: левый берег – в подзоне южной тайги, 

правый – в подзоне смешанных лесов. Водоем делится на верхнюю часть – до впадения р. 

Оки, среднюю – да впадения р. Суры и нижнюю, приплотинную – до плотины Чебоксар-

ской ГЭС. Верхний участок, вода которого близка по составу к воде Горьковского водо-

хранилища, находится в пределах Балахнинской низменности, оба берега здесь низкие. 

Для средней и нижней частей этого водоема характерна ассиметрия берегов: правый вы-

сокий, левый пологий и низкий. Правобережье в значительной мере распахано, левобере-

жье сохранило луговые и лесные ландшафты. В водохранилище впадают 28 рек, наиболее 

крупные из которых – Ока, Сура, Ветлуга и Керженец. 

Согласно существующим классификациям (Авакян и др., 1987; Эдельштейн, 1998) 

по общему объему воды водохранилища Рыбинское, Горьковское и Чебоксарское отно-

сятся к категории «очень крупных», а Иваньковское, Угличское и Шекснинское – «круп-

ных». Все исследованные водохранилища являются неглубокими и полимиктическими. 

Шекснинское водохранилище характеризуется небольшой интенсивностью внешнего во-

дообмена, Рыбинское – средней, Иваньковское, Угличское и Горьковское – большой, Че-

боксарское – очень большой. 

Вскрываются ото льда водохранилища Верхней и Средней Волги обычно в сере-

дине-конце апреля, а замерзают – в конце ноября. Средняя продолжительность безледного 

периода составляет от 192 сут в Шекснинском до 214 сут в Иваньковском водохранилище. 
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Для всех водохранилищ характерна неустойчивая температурная стратификация в период 

открытой воды и незначительное расслоение при ледоставе. На озеровидных участках мо-

гут наблюдаться горизонтальные температурные неоднородности. 

Главным фактором, определяющим химический состав воды в водохранилищах, 

является поверхностный сток, за счет которого происходит наполнение и питание водо-

хранилищ. Поверхностный сток талых снеговых вод составляет 60-70% годового притока. 

Гидрохимические особенности волжских вод зависит от условий водосборного бассейна, 

характера антропогенного воздействия, а также от гидрологического режима, водности и 

метеорологических условий года. Формирование преобладающей части стока Волги в 

лесной зоне при избыточной увлажненности обусловливает относительно низкое содер-

жание солей в исследованных водохранилищах. Воды Верхней Волги гидрокарбонатно-

кальциевые с невысоким содержанием щелочных металлов, хлоридов и сульфатов. В зна-

чительной степени солевой водохранилищ состав меняют воды р. Оки, которым свой-

ственна высокая минерализация и высокое содержание ионов сильных кислот (в первую 

очередь – сульфатов) при относительном снижении концентрации гидрокарбонатов. 

Волжские воды характеризуются высоким содержанием растворенного кислорода, 

благоприятным для существования водных организмов. Обычно в период открытой воды 

концентрация кислорода находится в пределах 8-9 мг/л, что соответствует 75-90% насы-

щения. Во время массового развития фитопланктона в конце июля – начале августа в 

верхних горизонтах водной толщи может наблюдаться пересыщение воды кислородом и 

снижение его количества в придонных слоях до 3-4 мг/л. На мелководных участках при 

продолжительной жаркой погоде также регистрируется дефицит кислорода. Однако из-за 

активных гидродинамических процессов вертикальное расслоение воды по концентрации 

кислорода в период открытой воды – явление редкое и кратковременное. Зимой на от-

дельных участках водохранилищ, особенно в маловодные годы, дефицит кислорода быва-

ет существенным. 

Для водохранилищ Верхней Волги характерна высокая концентрация аллохтонных 

веществ гумусовой природы и, как следствие, большая цветность воды (до 180 град), что 

определяется природными свойствами водосбора. В средней и, особенно, нижней Волге 

содержание гуминовых веществ и цветность вод постепенно снижаются. 

Количество и качественный состав ВОВ в водохранилищах определяется стоком 

взвешенных наносов рек, переформированием берегов и ложа, глубиной, ветровым режи-

мом, развитием планктона. Сезонная динамика взвешенных веществ характеризуется мак-

симальным содержанием взвеси в период весеннего половодья (до 40 мг/л и более), от-

дельными пиками летом и осенью и минимумом зимой. Эта динамика резко различается 
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на глубоководных и мелководных участках. Для литоральной зоны характерны более рез-

кие колебания концентрации взвеси. 

Мелководность, интенсивный водообмен, большая площадь водного зеркала озер-

ных участков водохранилищ способствуют размыву берегов и частому взмучиванию дон-

ных отложений при ветровом волнении. Это, а также массовое развитие планктона в 

определенные сезоны, определяет низкую прозрачность воды водохранилищ, обычно не 

превышающую 2 м. 

Волжские воды характеризуются сравнительно высоким содержанием азота и фос-

фора, что связано, главным образом, с антропогенным влиянием. Среди минеральных 

форм азота преобладают нитраты, значительную долю общего фосфора составляет фосфа-

ты. Наиболее низким содержанием азота (в среднем 0.57 мг/л) при сравнительно высоком 

содержании фосфора (в среднем 67 мкг/л) характеризуется самое северное Шекснинское 

водохранилище. В Белом озере как части этого водохранилища мощным источником 

фосфора служат донные отложения, создающие высокую внутреннюю фосфорную 

нагрузку. При частых ветровых перемешиваниях происходит взмучивание донных отло-

жений, тонкодисперсная фракция которых особенно богата фосфором. Значительное ко-

личество взвешенного фосфора также попадает в озеро с мутными водами р. Ковжи Бело-

зерской. 

Весной в водохранилища поступают талые воды с их водосборов, в значительной 

степени освоенных в сельскохозяйственном отношении. Весенние воды второй фазы по-

ловодья с относительно небольшим содержанием биогенных элементов задерживаются в 

водохранилищах примерно до середины лета. В это время высокие концентрации азота и 

фосфора поддерживаются за счет сброса бытовых и промышленных сточных вод городов, 

а также выделения из донных отложений. В периоды интенсивного развития фитопланк-

тона концентрации аммония, нитрата, фосфата и кремния минимальны. После отмирания 

фитопланктона содержание биогенных элементов увеличивается. 

Используя существующие классификации трофности озер, по средним значениям 

концентраций биогенных элементов водохранилища Верхней и Средней Волги относятся 

к эвтрофным (общий азот > 0.50-0.75 мг/л, общий фосфор > 30 мкг/л) (Sakamoto, 1966; 

Likens, 1975; Vollenweider, 1979; OECD, 1982; Минеева, 2004). По концентрации хлоро-

филла «а» Угличское и Шекснинское водохранилища характеризуются как мезотрофные, 

Иваньковское, Горьковское и Чебоксарское – как эвтрофные, а Рыбинское – как умеренно 

эвтрофное. Однако необходимо иметь в виду, что в каждом водохранилище присутствуют 

воды всех трофических типов при очень низкой доле олиготрофных. Это связано с осо-

бенностями сезонной динамики фитопланктона, его пространственного распределения в 
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условиях высокой гидродинамической активности и наличии разнородных водных масс 

(Минеева, 2004). 
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Глава 3. Пространственное распределение и временная динамика бактерий в 

водной толще водохранилищ 

 

3.1. Закономерности горизонтального распределения бактериопланктона 

 

Сравнительная оценка уровня развития бактериопланктона в водохранилищах 

Волжского каскада ограничивается единичными работами, выполненными в начале 70-х 

годов прошлого века (Волга и ее жизнь, 1978; Кудрявцев, 1978). Исследования, проведен-

ные в 1970 г., показали, что наиболее высокие величины численности бактерий, были за-

регистрированы в Иваньковском водохранилище (в среднем за период с мая по октябрь 

3.1  10
6
 кл/мл) и на участке Волгоград – Астрахань (3.6  10

6
 кл/мл), а наименьшие вели-

чины – в Саратовском (2.0  10
6
 кл/мл) и Рыбинском (2.1  10

6
 кл/мл) водохранилищах. 

Максимальные и минимальные значения этого параметра отличались в 1.6-1.8 раз. В мае-

сентябре 1972 г. максимальная численность бактериопланктона была обнаружена в 

Иваньковском (2.6  10
6
 кл/мл) и Чебоксарском (2.7  10

6
 кл/мл) водохранилищах, мини-

мальная – выше г. Тверь (1.3  10
6
 кл/мл). Диапазон колебаний этого параметра невелик: 

максимальное и минимальное значения отличались всего в 2 раза (Кудрявцев, 1973). 

Данные о численности и биомассе бактериопланктона, относящиеся ко всему кас-

каду водохранилищ, были получены нами в августе 1991 г. (табл. 3.1). Станции отбора 

проб были расположены в русловой части водохранилищ. Анализировались интегральные 

пробы воды, отобранные батометром от поверхности до дна. Максимальная численность 

бактериопланктона была зарегистрирована в Иваньковском водохранилище, минимальная 

– на речном участке выше г. Тверь. Средние величины численности планктонных бакте-

рий в Волжских водохранилищах отличались незначительно. Вместе с тем, наблюдалась 

тенденция уменьшения среднего объема клеток бактерий с севера на юг. В результате это-

го биомасса бактериопланктона в водохранилищах Верхней Волги оказалась выше тако-

вой в водохранилищах Нижней Волги. Одной из причин наблюдаемого распределения 

биомассы планктонных гетеротрофных бактерий в каскаде водохранилищ является более 

низкий уровень развития фитопланктона, являющегося одним из основных источников 

органических субстратов для бактерий, в водохранилищах Нижней Волги. Между содер-

жанием хлорофилла «а» и биомассой бактериопланктона в водохранилищах Волги в авгу-

сте 1991г. была установлена положительная связь (r
2 

= 0.52). Отношение биомассы бакте-

риопланктона к концентрации хлорофилла было значительно выше в водохранилищах 

Нижней Волги, имевших в период проведения исследований более низкий трофический  
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Таблица 3.1. Средние для столба воды величины общей численности (N, 10
6
 кл/мл), сред-

него объема клетки (V, мкм
3
), биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона и концентрации 

хлорофилла «а» (мг/м
3
) в водохранилищах Волги 3-20 августа 1991 г. 

Район исследований n N V B Хл «а» В/Хл «а» 

Выше г. Тверь 1 3.37 0.114 384.2 4.5 85.4 

Иваньковское: 8 5.04±0.45* 0.098 493.0±34.3 24.6±7.3 20.0 

Волжский плес 3 4.64±0.53 0.104±0.005 475.0±44.0 31.6 15.0 

Шошинский плес 1 7.06 0.089 628.3 27.7 22.7 

Иваньковский плес 2 4.64 0.097 452.5 16.1 28.1 

Угличское 6 4.40±0.11 0.114 501.5±28.2 14.5±4.6 34.5 

Рыбинское 17 4.30±0.08 0.105 451.8±36.2 15.0±2.4 30.1 

Горьковское 9 4.59±0.14 0.107 490.4±36.4 31.9±9.2 15.4 

Чебоксарское 8 4.22±0.25 0.095 399.7±13.1 24.8±9.3 16.1 

Куйбышевское 15 4.04±0.11 0.083 336.4±16.5 9.0±1.5 37.4 

Саратовское 9 4.36±0.23 0.078 341.6±24.9 10.4±1.6 32.8 

Волгоградское 7 4.32±0.22 0.076 329.9±29.1 6.9±1.6 47.8 

Волгоград-Астрахань 8 4.35±0.27 0.078 338.6±33.4 9.9±4.1 34.2 

Примечание. n – количество станций; Хл «а» – концентрация хлорофилла в слое 0-2 м 

(данные Н.М. Минеевой (Минеева, 1995)); * – ошибка средней величины. 

 

статус. Полученные нами данные хорошо согласуются с работами ряда исследователей, 

которые отмечали более высокие величины отношения биомасс бактериопланктона и фи-

топланктона в олиготрофных озерах и снижение этого показателя в эвтрофных озерах 

(Cole et al., 1988; Simon et al., 1992; Del Giorgio et al., 1997; Biddanda et al., 2001). Другими 

словами вклад бактериопланктона в формирование суммарной биомассы планктона сни-

жается с увеличением трофического статуса вводоемов. Отношение биомассы бактерио-

планктона к таковой фитопланктона выше в олиготрофных водах по сравнению с эвтроф-

ными водами, потому что с увеличением трофического уровня водоемов биомасса бакте-

рий увеличивается более медленными темпами, чем биомасса планктонных водорослей 

(Cole et al., 1988; Sanders et al., 1992; Simon et al., 1992). Причины этого явления не вполне 

ясны, однако более низкие относительные величины биомассы бактерий в эвтрофных эко-

системах могут быть связаны с более интенсивным выеданием их простейшими (Sanders 

et al., 1992; Fuhrman, Noble, 1995) или возрастанием гибели бактерий в результате лизиса 

вирусами (Weinbauer et al., 1993; Weinbauer, Peduzzi, 1995). Предполагается, что более вы-

сокие относительные значения биомассы гетеротрофных бактерий в олиготрофных водах 
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являются следствием того, что в эвтрофных системах органический углерод менее досту-

пен для бактериопланктона, что связано с уменьшением прижизненных выделений орга-

нических веществ фитопланктоном (Cotner, Diddanda 2000) и/или с большей скоростью 

седиментации (Gasol, Duarte, 2000). Кроме того, выживанию бактерий в олиготрофных 

системах помогает их способность ассимилировать биогенные элементы в низких концен-

трациях в окружающей среде (Sanders et al., 1992). 

В августе 1997 г. по сравнению с августом 1991 г. численность и биомасса бакте-

риопланктона в водохранилищах Волги, за исключением Иваньковского, изменились не-

значительно (табл. 3.2). И в 1991 г., и в 1997 г. максимальное количество планктонных 

бактерий регистрировалось в Иваньковском водохранилище. Между биомассой бактерий 

и концентрацией хлорофилла «а» была установлена высокая положительная корреляция 

(r
2
 = 0.66). Однако вследствие сравнительно более низкого содержания хлорофилла «а» в 

воде Угличского и Рыбинского водохранилищ отношения биомасс бактериопланктона и 

хлорофилла в 1997 г. по сравнению с 1991 г. существенно возросли. 

 

Таблица 3.2. Средние для столба воды величины численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего 

объема клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона  

в водохранилищах Волги 1-9 августа 1997 г. 

Водохранилище n N V B Хл «а» В/Хл «а» 

Иваньковское 6 6.61±0.94* 0.120±0.012 777.6±101.9 37.5±13.2 20.7 

Угличское 6 4.24±0.22 0.109±0.006 468.2±46.7 4.1±0.8 114.2 

Рыбинское 21 5.29±0.64 0.107±0.006 537.3±55.5 7.6±1.3 70.6 

Горьковское 9 3.80±0.47 0.098±0.005 379.1±61.2 -** - 

Примечание. n – количество станций, Хл «а» – содержание хлорофилла в слое 0-2 м, дан-

ные Н.М. Минеевой (Минеева, 1995), * – ошибка средней величины, ** – нет данных. 

 

В августе 2005 г. во всех исследованных водохранилищах были зарегистрированы  

высокие величины численности и биомассы бактериопланктона (табл. 3.3). В Иваньков-

ском, Угличском и Горьковском водохранилищах, несмотря на снижение содержания в 

воде хлорофилла «а», биомасса гетеротрофных бактерий в 2005 г. по сравнению с 1991 г. 

увеличилась в 1.7-2.5 раза. Соответственно, увеличилась величина отношения биомассы 

бактерий к содержанию хлорофилла «а». В Рыбинском водохранилище это отношение 

была на уровне 1991 г. Во всех водохранилищах в 2005 г. были зарегистрированы мень-

шие, по сравнению с предыдущими годами, средние объемы клеток бактерий. По этой 

причине в Рыбинском водохранилище в 2005 г. биомасса бактериопланктона превышала  
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Таблица 3.3. Средние для столба воды величины численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего 

объема клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона  

в водохранилищах Волги в августе-сентябре 2005 г. 

Район  

исследований 

n N V B Хл «а» В/Хл «а» 

Выше г. Тверь 1 3.57 0.099 353.1 7.6 46.5 

Иваньковское 12 11.85±1.94 0.102±0.004 1255.2±259.4 14.4±1.6 87.2 

Угличское 10 10.2±1.10 0.091±0.008 940.4±143.7 7.6±1.5 123.7 

Рыбинское 15 9.11±2.41 0.064±0.005 588.5±38.0 18.8±2.6 31.3 

Горьковское 16 9.87±2.51 0.087±0.012 855.0±57.4 17.3±2.0 49.4 

Чебоксарское 4 8.78±0.89 0.088±0.020 763.2±84.6 - - 

Шекснинское 12 6.08± 0.085±0.007 527.1±67.5 13.8±3.8 38.2 

Примечание. n – количество станций, Хл «а» – содержание хлорофилла в слое 0-2 м, дан-

ные Н.М. Минеевой (Минеева, 1995), * – ошибка средней величины, ** – нет данных. 

 

таковую в 1991 и 1997 гг. только в 1.1-1.3 раза. В 2005 г. между количественным развити-

ем гетеротрофных бактерий и содержанием хлорофилла «а» корреляционной связи обна-

ружено не было. 

 

Макромасштабное распределение бактериопланктона  

по акватории водохранилищ 

 

Количественное распределение бактерий в водной толще водохранилищ зависит от 

комплекса природных (морфометрия, гидрология, гидрохимия, распределение фитопланк-

тона и бактериотрофных организмов) и антропогенных факторов (загрязнение сточными 

водами, колебания уровня). Д.З. Гак (Гак, 1975), анализируя обширный материал по этому 

вопросу, пришла к выводу, что «нет единого типа распределения бактериопланктона в во-

дохранилищах, так как оно зависит от конкретных особенностей водоема». 

В пределах каждого водохранилища Верхней и Средней Волги в распределении 

бактериопланктона наблюдается существенная пространственная неоднородность (табл. 

3.4). В большинстве случаев более ярко выражена неоднородность горизонтального рас-

пределения бактериальной биомассы, что определяется, в первую очередь, общей гори-

зонтальной циркуляцией вод в водохранилищах, а также антропогенным влиянием. 
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Таблица 3.4. Пространственное распределение численности (NB, 10
6
 кл/мл) и биомассы 

(BB, мг/м
3
) бактериопланктона, биомассы фитопланктона (BPh, г/м

3
), концентрации 

хлорофилла «а» (Хл «а», мкг/л) и основных абиотических характеристик водохранилищ 

Параметр Пределы колебаний 

параметра (min-max) 

Среднее значение 

± ошибка 

CV, % max/min 

Иваньковское водохранилище, август 1995 г., n = 24, h = 1.5-15.0 м 

NB 3.18-13.18 6.16±0.44 34.7 4.1 

BB 238.5-685.4 391.3±21.6 27.1 2.9 

Хл «а»* 11.0-74.5 27.4±3.0 56.2 6.8 

T, 
o
C 19.3-23.8 21.2±0.2 4.4 1.2 

Пр, см 40-195 103±6 29.0 4.9 

Цв, град 50-110 67.2±2 18.7 2.2 

Эл, мкСим/см 164-404 211±8 20.2 2.5 

Угличское водохранилище, август 1995 г., n = 12, h = 2.0-20.0 м 

NB 3.01-6.41 4.40±0.34 26.4 2.1 

BB 306.2-1230.7 567.7±76.8 46.1 4.0 

BPh** 1.20-8.19 3.39±0.82 72.3 6.8 

T, 
o
C 17.4-18.9 17.9±0.1 2.1 1.1 

Рыбинское водохранилище, август 1989 г., n = 73, h = 0.20-16.5 м 

NB 3.87-14.93 7.00±0.29 35.0 3.8 

BB 174.8-2321.3 723.1±46.5 54.9 13.3 

Хл «а»* 5.1-122.0 28.9±2.9 84.6 23.9 

BPh*** 0.90-25.93 5.36±0.54 86.5 28.9 

T, 
o
C 18.8-25.0 21.6±0.2 6.2 1.3 

Пр, см 20-130 82±6 34.8 6.5 

Эл, мкСим/см 174-248 203±6 10.1 1.4 

Горьковское водохранилище, август 1992 г., n = 27, h = 4.5-16.0 м 

NB 2.70-6.20 4.28±0.2 23.1 2.3 

BB 200.0-600.0 381.8±19.8 25.9 3.0 

BPh* 7.3-51.9 25.8±2.3 46.7 7.1 

T, 
o
C 19.4-23.1 20.9±0.2 4.9 1.2 

Пр, см 45-145 92±4 21.1 3.2 

Цв, град 40-45 42±0.5 5.9 1.1 

Примечание. * – данные Н.М. Минеевой (Минеева, 1993, 2004), ** – данные О.А. Ляшенко 

(Ляшенко, 2000), *** – данные Л.Г. Корневой (Корнева, 1993). Пр – прозрачность воды, 

Цв –цветность, Эл – электропроводность, Т – температура, h – глубина отбора проб. 
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Как показано Н.М. Минеевой (Минеева, 2004), крупномасштабная пространствен-

ная неоднородность фитопланктона Волжских водохранилищ связана с размером, наличи-

ем морфометрически разнородных участков, поступлением вод притоков и присутствием 

в каждом водоеме водных масс различного генезиса. Летом при устойчивом температур-

ном режиме, умеренной и слабой изменчивости характеристик водных масс (прозрачно-

сти, цветности, электропроводности) численность и биомасса бактериопланктона в водо-

хранилищах колебались в менее широких пределах, чем содержание хлорофилла «а» или 

биомасса фитопланктона (табл. 3.4). Вариации количества бактериопланктона, в значи-

тельной степени, определяются доступностью растворимых органических субстратов 

(«контроль снизу»), а также пищевым прессом со стороны простейших, «тонких» филь-

траторов зоопланктона и активностью вирусов-бактериофагов («контроль сверху»). 

Многочисленные исследования показали, что распределение бактерий в значитель-

ной степени зависит от уровня количественного развития и физиологического состояния 

фитопланктона (Гусева, 1952; Кузнецов, 1970; Aizaki et al., 1981; Bird, Kalff, 1984; Curre, 

1990; Conan et al., 1999). В большинстве наших наблюдений также обнаружена тесная по-

ложительная зависимость между концентрацией бактериопланктона и содержанием в воде 

хлорофилла «а». Связь между численностью, биомассой планктонных бактерий и концен-

трацией хлорофилла «а» выражали уравнением типа: у = a + b. Наиболее прочные корре-

ляции зарегистрированы для набора данных, полученных в глубоководных открытых ча-

стях водохранилищ (табл. 3.5. и 3.6.). На этих участках концентрация хлорофилла «а» от-

вечала за 62-65% вариабильности численности и биомассы бактериопланктона. Это сви-

детельствует о том, что в этих районах фитопланктон как продуцент растворенного орга-

нического вещества имеет главное значение для развития бактерий. Регрессионный анализ 

массивов данных, полученных для Иваньковского и Рыбинского водохранилищ, включа-

ющих также результаты определений численности, биомассы бактериопланктона и со-

держания хлорофилла в прибрежных мелководьях, заливах и устьях рек показал, что 

только в 21-33% случаев концентрация хлорофилла «а» определяла численность бактерий 

и в 23-34% случаев – их биомассу. Полученные результаты свидетельствуют о том, что в 

водохранилищах гетеротрофные бактерии помимо первичной продукции фитопланктона 

используют другие источники углерода и энергии – органические вещества, образуемые 

высшей водной растительностью и перифитоном, а также поступающие с водосбора и с 

бытовыми сточными водами. 

Материалы, полученные в съемках, выполненных на большой акватории в разные 

сезоны и в разные годы, позволили выявить участки водохранилищ с различной концен-

трацией бактериопланктона. 
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Таблица 3.5. Параметры степенных уравнений (а, b), отражающих зависимость  

численности бактериопланктона (10
6
 кл/мл) от концентрации хлорофилла «а» (мкг/л) 

Водохранилище (дата) а в R
2
 n F p 

Иваньковское (август 1995 г.) 

Открытые участки 

Открытые и прибрежные 

участки 

 

1.746 

 

3.799 

 

0.16 

 

0.08 

 

0.63 

 

0.33 

 

16 

 

26 

 

23.75 

 

12.02 

 

0.05 

 

0.05 

Рыбинское (август 1989 г.) 

Открытые участки 

Открытые и прибрежные 

участки 

 

4.477 

 

5.658 

 

68.12 

 

46.70 

 

0.62 

 

0.21 

 

37 

 

72 

 

56.80 

 

18.95 

 

0.05 

 

0.05 

Примечание. Здесь и табл. 3.5 R
2
 – коэффициент детерминации, n – число измерений, F – 

критерий достоверности, p – уровень значимости. 

 

Таблица 3.6. Параметры степенных уравнений (а, b), отражающих зависимость биомассы 

бактериопланктона (мг/м
3
) от концентрации хлорофилла «а» (мкг/л) 

Водохранилище (дата) а в R
2
 n F p 

Иваньковское (август 1995 г.) 

Открытые участки 

Открытые и прибреж-

ные участки 

 

171.8 

 

269.1 

 

7.79 

 

4.13 

 

0.65 

 

0.34 

 

16 

 

26 

 

26.17 

 

12.28 

 

0.05 

 

0.05 

Рыбинское (август 1989 г.) 

Открытые воды 

Открытые и прибреж-

ные воды 

 

323.8 

 

502.3 

 

12.18 

 

7.83 

 

0.65 

 

0.23 

 

37 

 

72 

 

65.54 

 

21.05 

 

0.05 

 

0.05 

 

Верхневолжское водохранилище. В своем верховье Волга протекает через об-

ширную систему озер (Стерж, Вселуг, Пенно и Волго), образующих Верхневолжское во-

дохранилище. Микробиологические исследования этого водохранилища и р. Волга от ее 

истоков до г. Ржев выявили в них высокую общую численность планктонных бактерий 

(табл. 3.7) (Рыбакова, 2003). В 12 из 14 отобранных образцов воды численность бактерио-

планктона превышала 10
7
 кл/мл. Максимальная величина этого показателя (17.5  10

6
 

кл/мл) отмечалась в воде Волго-Верховья, минимальная – в оз. Вселуг (3.1  10
6
 кл/мл). 

Биомасса бактериопланктона по акватории водохранилища варьировала в пределах 310-

1725 мг/м
3
. Наибольшие ее значения наблюдались в Волго-Верховье, оз. Пенно, ниже впа-
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дения р. Селижаровка и в устье р. Итомля, в районе г. Ржева (табл. 3.7). Средние для во-

дохранилища величины численности и биомассы бактериопланктона  превышали таковые, 

зарегистрированные в этот же сезон в других водохранилищах Верхней Волги. 

 

Таблица 3.7. Общая численность (NВ, 10
6
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и  

биомасса (В, мг/м
3
) бактериопланктона Верхневолжского водохранилища  

17-23 июня 1998 г. (из Рыбакова, 2003) 

Место отбора проб N V B 

Волго-Верховье 17.5 0.098 1725 

оз. Стерж 11.4 0.069 787 

оз. Вселуг 3.1 0.100 310 

оз. Пено 14.2 0.067 955 

оз. Волго 10.0 0.064 636 

р. Волга, В. Бейшлот 10.0 0.078 776 

р. Волга, Н. Бейшлот 9.1 0.047 426 

р. Селижаровка 11.2 0.094 1057 

р. Волга, ниже р. Селижаровка 14.9 0.069 1027 

р. Б. Коша 12.6 0.087 1099 

р. Волга, ниже р. Б. Коша 11.1 0.130 1444 

р. Итомля 14.0 0.096 1344 

р. Волга, выше г. Ржева 13.8 0.057 786 

р. Волга, ниже г. Ржева 15.1 0.055 826 

Среднеестандартное отклонение 12.0±3.4 0.079±0.023 943±384 

 

Иваньковское водохранилище. В Иваньковском водохранилище выделяют три 

плеса (Волжский, Иваньковский и Шошинский), которые существенно различаются по 

гидрологическим характеристикам. Наиболее глубоководный Иваньковский плес пред-

ставляет собой озеровидное расширение в зоне постоянного подпора. Волжский плес – 

это участок речного типа, находящийся в зоне переменного подпора. Шошинский плес 

представляет собой озеровидный, мелководный и интенсивно зарастающий участок, обра-

зованный затоплением низкой поймы р. Шоши и имеющий незначительный водообмен с 

основной акваторией водохранилища (Иваньковское водохранилище…, 1978). Изучение 

бактериопланктона Иваньковского водохранилища началось в 1970-ые годы (Волга и ее 

жизнь, 1978; Иваньковское водохранилище…, 1978). В этот период среднесезонные вели-

чины общего количества бактерий, полученные по методу Разумова, в различных частях 
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водохранилища изменялись в пределах (1.9-5.3)  10
6
 кл/мл, достигая максимальных зна-

чений в Шошинском плесе (Столбунов, 1981). 

Анализ результатов определения общей численности бактерий методом эпифлуо-

ресцентной микроскопии, полученных за 5 лет исследований в период наибольшего про-

грева воды и развития фитопланктона в августе, позволил выяснить особенности про-

странственного распределения бактериопланктона по акватории водохранилища в совре-

менный период (рис. 3.1). Общая численность и биомасса планктонных бактерий изменя-

лась в широких пределах: от 3.4 до 16.4  10
6
 кл/мл и от 245 до 1630 мг/м

3
, соответствен-

но. Наибольшие значения этих параметров зарегистрированы в Шошинском плесе (ст. 

Безбородово), наименьшее – в Иваньковском (Омутинское мелководье, русло Волги меж-

ду станциями Уходово и Липня). Вариабельность численности и биомассы бактерио-

планктона более ярко выражена в Иваньковском плесе (коэффициенты вариации 51% и 

71%, соответственно), чем в Волжском плесе (коэффициенты вариации 33% и 42%, соот-

ветственно). Средние для плесов (по результатам 5 летних исследований) величины чис-

ленности и биомассы бактериопланктона составляли в августе, соответственно: в Волж-

ском плесе (5.6 ± 1.8)  10
6
 кл/мл и 477 ± 199 мг/м

3 
, в Шошинском (11.6 ± 7.7)  10

6
 кл/мл 

и 1105 ± 1034 мг/м
3 

, в Волжском (6.7 ± 3.4)  10
6
 кл/мл и 551 ± 391 мг/м

3
. В среднем для 

всего водохранилища эти параметры составили (7.0 ± 4.4)  10
6
 кл/мл и 606 ± 539 мг/м

3
, 

соответственно. 

Угличское водохранилище. По морфометрическим характеристикам и гидроло-

гическому режиму в Угличском водохранилище выделяют три участка: верхний – от 

Иваньковского гидроузла до устья р. Медведица, это наиболее узкий участок, принимаю-

щий воды Иваньковского водохранилища и р. Дубна; средний участок, принимающий во-

ды крупных притоков – рек Медведица и Нерль – от устья Медведицы до с. Прилуки и 

нижний, самый глубоководный – от с. Прилуки до Угличского гидроузла (Ефимова, 1975). 

На верхнем участке в августе (в среднем за 5 лет наблюдений) численность и биомасса 

бактериопланктона составили 5.26 ± 0.38 кл/мл и 576 ± 94 мг/м
3
, соответственно, что 

близко к величинам, регистрируемым в Волжском плесе Иваньковском водохранилища 

(рис. 3.2). Количественные показатели развития бактериопланктона на верхнем участке, 

по-видимому, во многом зависят от периодического поступления водных масс из Ивань-

ковского водохранилища. Наибольшие величины численности и биомассы бактерио-

планктона (6.96 ± 1.01 кл/мл и 775 ± 169 мг/м
3
, соответственно) в Угличском водохрани-

лище зарегистрированы на его среднем участке. Изучение пространственного распределе-

ния фитопланктона по акватории Угличского водохранилища показало, что наиболее про-

дуктивными являются его средний участок и прилегающая к нему нижняя часть водоема  
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Рис. 3.1. Распределение численности (N, 10
4
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланк-

тона по акватории Иваньковского водохранилища в августе (средние величины за 1991, 

1995, 1997, 2000, 2005 гг.). 

 

Рис. 3.2. Распределение общей численности (N, 10
4
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) бакте-

риопланктона по акватории Угличского водохранилища в августе (средние величины за 

1991, 1995, 1997, 2000, 2005 гг.). 
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(Ляшенко, 2000). В нижней части водохранилища численность и биомасса бактериопланк-

тона были ниже, чем на среднем участке и составляли 4.92 ± 3.91 кл/мл и 621 ± 550 мг/м
3
, 

соответственно. Для этого района характерны значительные межгодовые колебания коли-

чества бактериопланктона. Для всего Угличского водохранилища средние за все годы 

наблюдений величины численности и биомассы планктонных бактерий в августе оказа-

лись равными (5.56 ± 3.12)  10
6
 кл/мл и 585 ± 346 мг/м

3
, соответственно, что ниже, чем в 

Иваньковском водохранилище. 

Рыбинское водохранилище относится к типу мелководных, хорошо перемешива-

емых водоемов, однако в распределении бактериопланктона по его акватории наблюдает-

ся значительная неоднородность. Для этого водохранилища, чаще всего, используется 

схема районирования, предложенная М.А. Фортунатовым (Фортунатов, 1959). Согласно 

этой схеме в водохранилище выделяются четыре основных плеса: Волжский, Моложский, 

Шекснинский и Главный. Первые три располагаются по долинам соответствующих рек и 

представляют собой вытянутые, сравнительно узкие участки. Озеровидный Главный плес 

водохранилища занимает 68% его площади. В июле-августе 1989 г. определяли числен-

ность и биомассу бактериопланктона на 33 мелководных и 42 глубоководных станциях , 

расположенных по всей акватории водохранилища. 1989 г. отличался высоким прогревом 

воды и маловодностью (Литвинов, Рощупко, 1992). В период проведения наших исследо-

ваний в этот период в составе фитопланктона численно преобладали цианобактерии, 

представленные в основном тремя видами: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aerugino-

sa и Microcystis holsalica (Корнева, 1993). 

Максимальные значения численности и биомассы бактериопланктона, зарегистри-

рованные в Рыбинском водохранилище в этот период, составили 67.0  10
6
 кл/мл и 13.7 

г/м
3
, соответственно, минимальные – 1.6  10

6
 кл/мл и 0.1 г/м

3
, соответственно. Максимум 

обнаружен в зонах скопления цианобактерий, минимум – в толще воды центральной части 

водохранилища. Средние для столба воды величины численности планктонных бактерий 

изменялись по акватории от 3.0  10
6
 до 14.9  10

6
 кл/мл (рис. 3.3). Высокие значения это-

го параметра, превышающие 8  10
6
 кл/мл, были зарегистрированы в устье р. Сить, Юг-

ском и Мшичинском заливах, на участках, прилегающих к населенным пунктам, и в при-

брежных мелководьях, зарастающих высшей водной растительностью. Относительно низ-

ким содержанием планктонных бактерий отличались южный и центральный районы 

Главного плеса, северной части Моложского отрога, устья рек Себлы и Мологи. Средний 

объем клеток бактерий изменялся в пределах 0.053-0.306 мкм
3 

. Средняя для столба воды 

биомасса бактериопланктона колебалась от 175 до 2321 мг/м
3 

. Поскольку в исследуемый 
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период наблюдались существенные различия в размерной структуре бактериопланктона 

по акватории водохранилища, картина горизонтального распределения биомассы бакте-

риопланктона отличалось от распределения его общей численности (рис. 3.4). Высокие 

значения биомассы регистрировались в водах с относительно низкой численностью бак-

терий (в местах впадения рек Согожи и Чеснавы, в западной части Главного плеса, приле-

гающей к Молого-Шекснинскому полуострову и др.). С другой стороны, на участках во-

дохранилища с высоким количеством бактериопланктона (более 10
7
 кл/мл), как, напри-

мер, у Рожновского мыса или у с. Захарино, его биомасса была относительно невысокой 

из-за мелких размеров бактериальных клеток. 

 

 
Рис. 3.3. Распределение общей численности бактериопланктона (средние для столба воды 

значения, 10
6
 кл/мл) по акватории Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 

1 – > 10, 2 – 8-10, 3 – 6-8, 4 – 5-6, 5 – < 5, 10
6
 кл/мл. 
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Рис. 3.4. Распределение биомассы бактериопланктона (средние для столба воды значения, 

г/м
3
) по акватории Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 

1 – > 1.0, 2 – 0.8-1.0, 3 – 0.6-0.8, 4 – 0.5-0.6, 5 – < 0.5, г/м
3
 . 

 

Численность и биомасса бактериопланктона на мелководных участках была, как 

правило, выше, чем в глубоководных районах (табл. 3.8). В Моложском плесе наблюда-

лась обратная ситуация: биомасса бактериопланктона в глубоководной зоне была выше 

таковой в литорали. В июле-августе 1989 г. наибольшая биомасса планктонных бактерий 

была обнаружена в Шекснинском плесе, наименьшая – в Главном. В целом для водохра-

нилища общая численность и биомасса бактерий составили (6.91 ± 2.31)  10
6
 кл/мл и 697 

мг/м
3
, соответственно. В глубоководных районах биомасса бактерий коррелировала с 

биомассой фитопланктона (r = 0.79, n = 37). На мелководных участках достоверной связи 

между биомассами бактерио- и фитопланктона обнаружено не было. Для всего водохра-

нилища наблюдалась слабая положительная связь между биомассой бактериопланктона и 

содержанием в воде общего фосфора (r = 0.30, n = 39). 
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Таблица 3.8. Общая численность (N, 10
6
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и био-

масса (В, мг/м
3
) бактериопланктона Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 

Плес Параметр Мелководная зона Глубоководная зона 

Волжский N 5.11-14.28 

9.08±3.52 

5.00-10.61 

7.00±1.84 

V 0.059-0.174 

0.093±0.040 

0.068-0.111 

0.080±0.014 

B 333-1430 

872±531 

370-638 

553±132 

Главный N 4.79-11.78 

7.79±2.41 

3.01-8.89 

5.84±1.50 

V 0.058-0.219 

0.108±0.049 

0.051-0.155 

0.087±0.029 

B 399-2321 

812±477 

175-937 

501±177 

Моложский N 3.87-9.84 

6.41±2.45 

4.69-9.48 

5.95±1.40 

V 0.050-0.186 

0.107±0.053 

0.050-0.189 

0.126±0.047 

B 424-974 

584±188 

283-1159 

735±271 

Шекснинский N 5.89-9.97 

8.25±1.85 

4.88-8.38 

6.72±1.17 

V 0.075-0.161 

0.115±0.029 

0.064-0.199 

0.127±0.038 

B 440-1191 

945±270 

437-1088 

848±253 

Все водохранилище N 3.87-14.28 

7.89±2.79 

3.01-10.61 

6.21±1.56 

V 0.050-0.219 

0.106±0.045 

0.050-0.199 

0.103±0.040 

B 333-2321 

803±436 

175-1159 

629±253 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение 

± ошибка. 
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Анализ результатов многолетних исследований о пространственном распределении 

бактериопланктона в глубоководной зоне Рыбинского водохранилища (данные 7-летних 

наблюдений в 1990-х годах, полученные с июня по сентябрь) также выявил неоднород-

ность в его горизонтальном распределении (табл. 3.9). В Волжском плесе высоким содер-

жанием бактерий характеризовался участок, расположенный в зоне смешения двух разно-

родных водных масс – моложской и волжской (стандартная станция Молога). Высокие 

величины численности и биомассы бактериопланктона регистрировались также в районах, 

испытывающих антропогенное воздействие г. Углич и пос. Переборы. На различных 

участках центральной части Главного плеса общее количество бактерий выражалось 

близкими величинами. На приплотинном участке Главного плеса в конце лета – начале 

осени зарегистрированы высокие величины среднего объема бактериальных клеток и, 

вследствие этого, наибольшие величины биомассы. Количество бактерий в воде южной 

части Моложского плеса существенно превышало таковое в его северной части (Весье-

гонское расширение). Северная часть Шекснинского плеса, примыкающая к г. Череповец, 

характеризовалась высоким количественным развитием бактериопланктона. В августе-

сентябре высокая численность бактерий в регистрировалось в водах, граничащих с Глав-

ным плесом (ст. Мякса). В среднем для всего водохранилища, наиболее высокие величи-

ны численности бактериопланктона были приурочены к Волжскому и Шекснинскому 

плесам, а биомассы – к Шекснинскому плесу. Средние для водохранилища численность и 

биомасса планктонных бактерий, в мае-июне, составили (3.6 ± 0.4)  10
6
 кл/мл и 370 ± 28 

мг/м
3
, соответственно. В конце лета – начале осени, наиболее высокое количество бакте-

рий было зарегистрировано в водах Шекснинского плеса и приплотинного участка Глав-

ного плеса, по-видимому, вследствие более высокой антропогенной нагрузки в этих райо-

нах. В этот период средние для водохранилища численность и биомасса бактериопланк-

тона составили (4.8 ± 0.7)  10
6
 кл/мл и 565 ± 128 мг/м

3
, соответственно. 

Средняя продолжительность ледостава на Рыбинском водохранилище составляет 

155 суток (Литвинов, Законнова, 2000). В подледный период при температуре воды около 

0.5
о
С бактериопланктон распределялся по акватории Рыбинского водохранилища нерав-

номерно. В январе 1988 г. в разнородных водных массах: Волжской (ст. Молога), Шекс-

нинской (ст. Средний Двор), Моложской (ст. Брейтово), а также в центральной части 

Главного плеса (ст. Наволок), максимальные и минимальные значения численности и 

биомассы бактериопланктона в среднем для столба воды отличались в 2.8 раз (табл. 3.10). 

Минимальные значения численности и биомассы бактериопланктона регистрировались на 

ст. Брейтово, минимальные – на ст. Молога. Выявлены отличия в структурных характери-

стиках бактериального сообщества. На станциях Наволок и Средний Двор обнаружено  
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Таблица 3.9. Численность (N, 10
6
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и биомасса  

(В, мг/м
3
) бактериопланктона Рыбинского водохранилища 

(средние величины за 1992, 1994-1997 и 2000 гг.) 

Место отбора проб Май-июнь Август-сентябрь 

N V B N V B 

Волжский плес 

ниже бьефа  

Угличской ГЭС 

2.4 0.095 226 4.6 0.116 527 

г. Углич 5.5±3.8 0.086±0.035 375±132 3.9±2.8 0.137±0.077 435±198 

5-10 км ниже  

г. Углич 

3.6±0.5 0.082±0.032 293±112 3.0±0.5 0.120±0.035 372±125 

г. Мышкин 4.0±1.3 0.085±0.012 340±106 4.6±2.6 0.096±0.023 408±211 

5-10 км ниже  

г. Мышкин  

4.1±1.0 0.086±0.026 343±105 2.5±0.5 0.099±0.006 278±42 

пос. Глебово 3.3±0.5 0.099±0.033 330±149 3.4±0.4 0.119±0.047 449±174 

Коприно 3.6±0.9 0.100±0.009 343±102 4.1±1.4 0.112±0.010 459±173 

Молога 5.6±2.3 0.099±0.017 546±236 5.2±1.6 0.105±0.013 538±162 

Югский пролив 3.5±0.5 0.108±0.036 379±195 3.1±1.6 0.150±0.103 622±657 

пос. Переборы 4.5±1.7 0.105±0.041 442±228 4.2±2.6 0.136±0.080 581±472 

Среднее  4.0±0.9 0.094±0.009 362±81 3.9±0.8 0.119±0.017 467±98 

Главный плес (приплотинный участок) 

Выше бьефа  

Рыбинской ГЭ 

2.9±0.7 0.139±0.034 430±181 4.4±0.3 0.143±0.110 667±555 

Волково 2.7±0.7 0.108±0.031 308±162 4.3±1.3 0.193±0.107 963±745 

Среднее  2.8 0.124 369 4.4 0.168 815 

Главный плес (центральная часть) 

Всехсвятское 3.2±0.4 0.145±0.033 475±133 3.5±0.9 0.152±0.086 566±404 

Средний Двор 3.2±0.8 0.109±0.016 351±103 4.2±0.8 0.102±0.009 428±89 

Наволок 3.0±0.8 0.105±0.011 314±85 4.8±1.3 0.094±0.012 440±102 

Измайлово 3.4±0.6 0.102±0.009 348±62 4.8±0.7 0.099±0.008 470±69 

Брейтово 3.2±0.6 0.112±0.023 366±117 4.9±1.1 0.097±0.008 468±104 

Среднее  3.2±0.1 0.115±0.016 371±55 4.4±0.5 0.109±0.022 474±48 
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Продолжение таблицы 3.9. 

Место отбора проб Май-июнь Август-сентябрь 

N V B N V B 

Моложский плес 

Первомайка 3.4±0.9 0.125±0.049 458±273 5.6 0.112 628 

Противье 2.7 0.127 292 7.9 0.082 661 

Весьегонское рас-

ширение 

3.6 0.068 241 2.6 0.104 276 

Среднее для плеса 3.2±0.4 0.107±0.027 330±93 5.4±2.2 0.099±0.013 522±174 

Шекснинский плес 

г. Череповец 3.8 0.107 414 5.9 0.126 747 

Торово 4.7 0.106 504 5.4 0.090 517 

Любец 4.1±0.8 0.110±0.034 471±235 4.8 0.088 430 

Мякса 3.0±0.2 0.097±0.008 287±9 6.8±4.0 0.073±0.014 488±308 

Среднее для плеса 3.9±0.6 0.105±0.005 419±83 5.7±0.7 0.094±0.019 545±120 

 

Таблица 3.10. Численность (N, 10
3
 кл/мл) и биомасса (В, мг/м

3
) различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона Рыбинского  

водохранилища 21-27 января 1988 г. 

Станция Параметр Группы бактерий Сумма 

Одиночные В микро- 

колониях 

На 

детрите 

Нити 

< 2 мкм > 2 мкм 

Наволок N 2155.4 7.5 20.1 12.4 0.3 2195.7 

B 243.5 56.2 16.8 1.0 3.2 320.7 

Средний 

Двор 

N 1691.3 17.4 19.7 21.2 0.1 1749.7 

B 130.1 61.5 9.8 4.4 0.7 206.5 

Молога N 1473.2 0.2 8.7 187.2 1.3 1680.6 

B 97.4 0.5 9.1 14.8 3.5 125.5 

Брейтово N 4438.8 1.4 2.9 293.0 0.1 4736.2 

B 297.8 38.1 1.7 5.3 2 345.2 
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значительное количество крупных (более 2 мкм) бактериальных клеток, которые состав-

ляли 18-30% суммарной биомассы бактериопланктона. Значительным содержанием бак-

терий, прикрепленных к частицам детрита, характеризовались воды северной части Волж-

ского плеса (ст. Молога). Их биомасса составляла 12% суммарной биомассы бактерио-

планктона. В январе средние для всего водохранилища численность и биомасса бактерио-

планктона составили (2.6 ± 1.2)  10
6
 кл/мл и 249 ± 87 мг/м

3
, соответственно. 

Горьковское водохранилище. В Горьковском водохранилище выделяются раз-

личные по морфологическим и гидрологическим характеристикам районы: зона выклини-

вания подпора от Костромского разлива до плотины Рыбинской ГЭС, Костромской раз-

лив, представляющий собой обособленный мелководный плес, переходный участок про-

тяженностью 170 км от устья р. Елнать до Костромского разлива и озеровидный припло-

тинный участок от устья р. Елнать до плотины Горьковской ГЭС (Буторин, 1969; Литви-

нов, 2000). Микробиологические исследования этого водоема были начаты Г.А. Соколо-

вой и Е.П. Розановой в год его заполнения в 1956 г. По их данным общее количество бак-

терий в воде водохранилища составляло в среднем около 4  10
6
 кл/мл (Крашенинникова, 

1960). Высокие значения численности бактериопланктона регистрировались вблизи гг. 

Пучеж, Юрьевец и Чкаловск, которые составляли (6.3-11.4)  10
6
 кл/мл в мае и (3.6-6.7)  

10
6
 кл/мл в августе (Кузнецов, 1959). Большой объем работы по изучению микрофлоры 

Горьковского водохранилища был выполнен и на второй год существования водохрани-

лища в 1957 г. С.А. Крашенинниковой, которая обнаружила снижение численности бакте-

риопланктона в среднем в два раза. Однако в августе численность бактериопланктона на 

русловых станциях вблизи населенных пунктов Чкаловск и Кинешма достигала 4  10
6
 

кл/мл. В два первые года существования водохранилища общее число бактерий в верхней 

русловой части водохранилища было выше, чем в его расширенной части. На основании 

микробиологических исследований Горьковского водохранилища в 1961-1966 гг. Л.Г. 

Марголина установила, что наиболее высокие величины общей численности бактерий (до 

3.34  10
6
 кл/мл) были приурочены к городам Ярославль и Кострома (Марголина, 1971, 

1989). Количество бактерий оказалось выше на участке Рыбинск-Ярославль (в среднем 

(1.93 ± 0.26)  10
6
 кл/мл) и переходном участке (в среднем (2.03 ± 0.23)  10

6
 кл/мл), чем в 

озеровидной части (в среднем 1.33  10
6
 кл/мл). В среднем за вегетационный период для 

всего водохранилища общая численность бактериопланктона составила (1.93 ± 0.32)  10
6
 

кл/мл. Определение общего количества бактерий в воде водохранилища (по методу Раз-

умова) было продолжено в 1967-1980 гг. Т.Н. Тарасовой, которая показала, что средняя за 

вегетационный сезон численность бактерий колебалась между годами на речном участке  
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Таблица 3.11. Численность (N, 10
6
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и биомасса (В, 

мг/м
3
) бактериопланктона Горьковского водохранилища от плотины Рыбинской ГЭС до 

пос. Красный Профинтерн в мае – июне (средние величины за 1991-1992, 1995-1997 и 

2000 гг.) и августе – сентябре (средние величины за 1997 и 2000 гг.) 

Место отбора проб Май - Июнь Август - Сентябрь 

N V B N V B 

г. Рыбинск 4.1±1.1 0.121±0.047 527±310 5.6±3.7 0.121±0.109 561±413 

5-10 км ниже  

г. Рыбинск 

4.8±0.5 0.079±0.019 374±60 4.1±0.4 0.085±0.008 342±12 

пос. Песочное 2.4 0.098 237 5.4±3.1 0.083±0.018 413±217 

г. Тутаев 4.1±1.0 0.092±0.020 384±143 6.7±2.7 0.074±0.023 462±159 

5-10 км ниже  

г. Тутаев 

5.8±1.1 0.091±0.006 525±106 6.4±2.3 0.092±0.020 558±120 

р. Ить - - - 4.7±1.0 0.062±0.013 279±33 

пос. Норское 4.4 0.091 397 4.0±1.0 0.095±0.031 370±115 

г. Ярославль 3.3±1.2 0.081±0.016 282±140 4.2±1.2 0.092±0.027 369±127 

5-10 км ниже  

г. Ярославль 

3.9±0.5 0.106±0.027 427±152 4.3±0.3 0.088±0.002 375±34 

пос. Некрасовское 2.3 0.102 232 3.0 0.103 314 

р. Солоница 3.5 0.108 375 4.3±1.1 0.098±0.030 414±137 

пос. Кр. Профинтерн 3.3±0.4 0.086±0.017 282±67 3.8±0.8 0.104±0.022 387±97 

5 км ниже  

пос. Кр. Профинтерн 

3.2 0.099 320 4.7 0.112 571 

Среднее 3.8±0.9 0.094±0.011 354±94 4.7±1.0 0.093±0.015 417±91 
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от 1.56 до 2.70 × 10
6
 кл/мл, а в озеровидной части водохранилища от 1.28  10

6 
до 2.49  

10
6
 кл/мл (Тарасова, 1984). 

Анализ многолетних исследований, выполненных нами в 1991-2001 гг., выявил не-

однородность распределения бактериопланктона по акватории Горьковского водохрани-

лища (табл. 3.11). Это связано со значительной протяженностью водоема, наличием мор-

фометрически разнородных участков и поступлением речных вод различного генезиса. 

Кроме того, формирование зон с повышенным количеством гетеротрофных бактерий, по-

видимому, связано с антропогенным воздействием на водоем. Так, на речном участке в 

зоне выклинивания подпора от плотины Рыбинской ГЭС до пос. Красный Профинтерн 

увеличение численности и биомассы бактериопланктона наблюдались ниже городов Ры-

бинск, Тутаев, Ярославль и пос. Кр. Профинтерн. В Костромском расширении при отно-

сительно невысокой численности бактерий, их биомасса, благодаря крупным размерам 

бактерий, средний объем клеток которых составлял 0.134 мкм
3
, достигала максимальных 

для водохранилища величин (рис. 3.5). На участке водохранилища от Костромского рас-

ширения до впадения р. Елнать высокие величины численности и биомассы бактерий ре-

гистрировались на участках расположенных вблизи крупных промышленных центров гг. 

Кострома и Кинешма, пос. Густомесово и в устье р. Кубань. В озерной части водохрани-

лища наибольшее количество бактерий наблюдалось в участке, прилегающем к плотине 

Горьковской ГЭС. Средние для разных участков водохранилища величины общей чис-

ленности, объема клеток и биомассы бактериопланктона в августе-сентябре составили на 

участке Рыбинск – Кр. Профинтерн (4.7 ± 1.0)  10
6
 кл/мл, 0.093 ± 0.015 мкм

3
 и 417 ± 91 

мг/м
3
, на участке русла Волги от Костромского расширения до устья р. Елнать (4.2 ± 0.6)  

10
6
 кл/мл, 0.088 ± 0.009 мкм

3
 и 372 ± 90 мг/м

3
, в озеровидной части (4.1 ± 0.7)  10

6
 кл/мл, 

0.081 ± 0.007 мкм
3 

и 316 ± 74 мг/м
3
, соответственно. Таким образом, наши исследования, 

также как работы других авторов в предыдущие годы, указывают на более низкое содер-

жание бактерий в воде озерной части водохранилища по сравнению с его речными участ-

ками. Следует отметить, что численность бактериопланктона в Горьковском водохрани-

лище наблюдаемая в современный период близка к таковой, зарегистрированной в первые 

годы существования водохранилища. 
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Рис. 3.5. Численность (N, 10
4
 кл/мл) и биомасса (В, мг/м

3
) бактериопланктона на различ-

ных участках Горьковского водохранилища в августе-сентябре (средние величины за 

1991, 1992, 2000, 2001 гг.). 

 

Чебоксарское водохранилище. Чебоксарское водохранилище делится на верхнюю 

часть (от бьефа до впадения р. Оки), среднюю (от устья р. Оки до устья р. Сура) и ниж-

нюю (до плотины Чебоксарской ГЭС). В августе высоким количественным развитием 

бактериопланктона характеризовались участки водохранилища, расположенные вблизи 

городов (рис. 3.6). Максимальное количество бактерий (7.29  10
6
 кл/мл) было зареги-

стрировано у г. Чебоксары, максимальная биомасса (957 мг/м
3
) – у г. Н. Новгород. Сред-

ние для участков водохранилища величины численности и биомассы бактериопланктона 

(по результатам 2-летних исследований) составили в августе в верхней части 3.5  10
6
 

кл/мл и 323 мг/м
3
, в средней части (5.5 ± 0.8)  10

6
 кл/мл и 744 ± 144 мг/м

3
, на нижнем 

участке (4.2 ± 0.4)  10
6 

кл/мл и 398 ± 36 мг/м
3
, соответственно. На среднем участке водо-

хранилища высокая биомасса бактериопланктона отмечались между городами Н. Новго-

родом и Васильсурском ниже впадения крупных рек Оки, Ветлуги, Керженца и Суры. 

Здесь же регистрировались высокие концентрации хлорофилла (Минеева, 2004). Средние 

для водохранилища значения численности и биомассы бактериопланктона составили в 

августе (4.8 ± 1.0)  10
6
 кл/мл и 573±218 мг/м

3
, соответственно. 
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Рис. 3.6. Численность (N, 10
4
 кл/мл) и биомасса (В, мг/м

3
) бактериопланктона Чебоксар-

ского водохранилища в августе (средние значения за 1991 и 2001 гг.). 

 

Шекснинское водохранилище. По морфологическим особенностям водохрани-

лище может быть разделено на три характерных участка: речную часть (от плотины до с. 

Крохино), Белое озеро, Ковжинский участок и водоразделительный участок (от Белого 

озера до Пахомовского гидроузла). Первые микробиологические исследования Шеснин-

ского водохранилища, выполненные в первые два года его заполнения в 1963-1964 гг., вы-

явили существенное преобладание деструкционных процессов над продукционными, что 

объясняется с одной стороны слабым развитием фитопланктона вследствие угнетающего 

действия гуминовых соединений, поступающих из затопленных растительности и почв, с 

другой с возросшей, по сравнению с рекой, численностью бактериального планктона 

(Марголина, 1989). В этот период количество бактериопланктона в поверхностных слоях 

воды, определенное методом Разумова, составило в мае в озерной части 2.14  10
6
 кл/мл, в 

речной (2.32 ± 0.76)  10
6
 кл/мл, в июне в озерной части (2.19 ± 0.83)  10

6
 кл/мл и в реч-

ной (1.92 ± 0.22)  10
6 

кл/мл и в августе в озерной части (2.02 ± 0.94)  10
6
 кл/мл, в речной 

(2.23 ± 1.10)  10
6
 кл/мл. Можно сказать, что в первые годы существования водохранили-

ща не было отмечено существенной разницы в уровне развития бактерий в разных его 

районах. Максимальная численность бактериопланктона, достигающая в августе 5.20  

10
6
 кл/мл, была зарегистрирована в центре Сизьменского разлива. В 1973-1976 гг. общее 

количество бактерий в озерной части водохранилища снизилось до (0.4-2.0)  10
6
 кл/мл 

(Александрова, 1981). В 1995 г. численность бактериопланктона оказалась более высокой, 

чем в предыдущие годы исследований и составила в мае (2.75 ± 0.83)  10
6
 кл/мл (речная 
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часть), (3.14 ± 0.58)  10
6
 кл/мл (озерная часть) и 5.22  10

6
 кл/ мл (р. Ковжа Белозерская); 

в июле (2.03 ± 0.56)  10
6
 кл/мл (речная часть), (2.65 ± 0.54)  10

6
 кл/мл (озерная часть) и 

(10.50 ± 7.06)  10
6
 кл/мл (р. Ковжа Белозерская) (Дзюбан, 2002). Количественные показа-

тели развития бактериопланктона увеличивались от приплотинного участка водохрани-

лища к р. Ковжа Белозерская. В среднем для водохранилища общая численность бактерий 

составила в мае (3.18 ± 1.04)  10
6
 кл/мл, в июле (3.56 ± 4.15)  10

6 
кл/мл. В этом году бы-

ли также зарегистрированы высокие величины биомассы бактериопланктона, которые в 

мае колебались в пределах 146-563 мг/м
3 

(в среднем для водохранилища 363 мг/м
3
), в 

июле – в пределах 213-1206 мг/м
3 

(в среднем 437 мг/м
3
). В мае максимальная биомасса 

планктонных бактерий зарегистрирована в Белом озере у д. Н. Мандома, в июле – в р. Ко-

вжа Белозерская. 

По нашим данным средние для водохранилища величины общей численности и 

биомассы бактериопланктона составили в июне 2001 г. (2.69 ± 1.01)  10
6
 кл/мл и 215  67 

мг/м
3
, а августе 2005 г. (6.17 ± 0.44)  10

6
 кл/мл и 516 ± 79 мг/м

3
, соответственно (табл. 

3.10). Эти значения биомассы близки к таковым в 1995 г. (Дзюбан, 2002). В этот период 

уровень количественного развития бактериопланктона был выше на речном участке по 

сравнению с Ковжинским участком. В августе 2005 г. бактериальная биомасса в водах 

речного участка и в районе р. Ковжа Белозерская была примерно в 1.5 раза больше, чем в 

Белом озере. Максимальные величины численности и биомассы бактерий обнаружены в 

речной части у входа в обводной Белозерский канал (пос. Чайка). 
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Таблица 3.10. Общая численность (N, 10
6
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и  

биомасса (В, мг/м
3
) бактериопланктона в Шекснинском водохранилище 

Место отбора проб 22-24 июня 2001 г. 3-9 августа 2005 г. 

N V B N V B 

Речная часть 

приплотинный участок  5.51 0.044 243 4.35 0.095 413 

устье р. Чуровки 3.08 0.105 324 - - - 

д. Аристово 3.17 0.083 263 4.01 0.083 333 

Сизьменское расширение 2.06 0.132 272 7.00 0.098 686 

д. Топорня  3.25 0.081 263 7.37 0.065 479 

с. Горицы 4.12 0.062 256 7.35 0.099 728 

с. Крохино  2.73 0.094 257 3.50 0.066 231 

пос. Чайка* - - - 8.05 0.143 1151 

среднее 3.42 0.086 268 5.95 0.093 574 

Белое озеро 

около устья р. Ухтома 2.48 0.112 278 - - - 

с. Липин Бор 1.74 0.080 139 - - - 

около устья р. Киуй 1.86 0.060 112 - - - 

центр озера 1.72 0.074 127 6.39 0.036 230 

г. Белозерск 2.03 0.112 228 5.13 0.045 231 

около устья р. Ковжа - - - 6.36 0.108 687 

среднее 2.00 0.088 177 5.96 0.063 382 

Ковжинский участок 

устье р. Ковжа 1.81 0.081 147 7.07 0.091 644 

устье р. Кема 2.03 0.071 144 7.46 0.069 515 

устье р. Вогоба 2.70 0.066 178 - - - 

среднее 2.18 0.073 156 7.26 0.080 579 

 

3.2. Особенности вертикального распределения бактериопланктона 

 

Вертикальный профиль численности и биомассы бактерий определяется, в первую 

очередь, режимом перемешивания, температурной и плотностной неоднородностью вод-

ной толщи водоемов. В процессе исследования волжских водохранилищ сложилось мне-

ние о равномерном распределении бактерий в их водной толще (Новожилова, 1955, Куй-
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бышевское водохранилище…, 1983; Романенко, 1985). Однако отличительной чертой этих 

полимиктических водоемов является редкое и непродолжительное формирование плот-

ностной стратификации воды в период открытой воды, что влияет на характер вертикаль-

ного распределения гидробионтов. Распределение бактериопланктона в значительной сте-

пени зависит от динамического состояния водных масс. В штормовую погоду, сопровож-

дающуюся интенсивным ветровым перемешиванием воды, планктонные бактерии распре-

деляются по вертикали равномерно. Однако в безветренные солнечные дни количество 

бактерий в различных слоях воды может значительно отличаться. 

В конце лета в глубоководной зоне Иваньковского водохранилища кривая распре-

деления бактерий по вертикальному профилю водной толщи, как правило, характеризова-

лась двумя пиками численности: первый находился в поверхностных горизонтах, второй – 

у дна (рис. 3.7). Причем концентрации бактерий в этих слоях воды были соизмеримыми. В 

этот период температура поверхностного слоя воды находилась в пределах 20.0-21.8
о
С, а 

разница температур между поверхностным и придонным горизонтами составляла 4-7
о
С. 

 

 
Рис. 3.7. Вертикальное распределение общей численности (N) и биомассы (В) бактерио-

планктона Иваньковского водохранилище в августе 1995 г.: (а) у с. Корчева, (б) у с. 

Свердлово и (в) русло р. Шоша, выше моста. 
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Рис. 3.8. Вертикальное распределение общей численности (N, 10

6
 кл/мл), среднего объема 

клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона Угличского водохранилища 

(ст. Грехов ручей) в июле 1999 г. (1) и в августе 1997 г. (2). 

 

В вертикальном распределении бактериопланктона Угличского водохранилища не 

наблюдалось увеличения численности бактерий в придонных горизонтах, как в Иваньков-

ском, но отмечалось существенное возрастание среднего объема бактериальных клеток с 

глубиной (рис. 3.8). В результате, биомасса бактерий у дна либо превышала таковую в по-

верхностных горизонтах, либо была немногим меньше такой в вышележащих слоях воды. 

В спокойные безветренные дни в июле 1989 г. в Главном плесе Рыбинского водо-

хранилища количество бактерий на различных горизонтах водной толщи различалось в 

1.4-5.0 раз (рис. 3.9). Максимальная численность бактериопланктона отмечалась на глу-

бине 2-3 м (зарегистрировано в 55% случаев), в поверхностном (в 25% случаев) или при-

донных слоях (в 15% случаев). В летний период при отсутствии ветрового перемешивания 

воды более высокие концентрации бактериопланктона приурочены к подповерхностным 

горизонтам, т.е. в слое фотосинтеза, который в Рыбинском водохранилище не превышает 

3-4 м (Рыбинское водохранилище…, 1972). Поскольку средний объем бактериальной 

клетки на разных горизонтах существенно отличался, то изменение численности и био-

массы бактериопланктона иногда не совпадали (рис 3.10). 
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Рис. 3.9. Вертикальное распределение общей численности (10
6
 кл/мл) (1) и биомассы (В, 

г/м
3
) (2) бактериопланктона в Главном плесе Рыбинского водохранилища в июле 1989 г. 

 

При штилевой погоде водоросли концентрировались на поверхности, часто образуя 

длинные и довольно широкие тяжи. В таких скоплениях, в верхнем слое 20-см слое воды, 

обогащенном прижизненными выделениями фитопланктона и органическими веществами 

отмерших водорослей, зарегистрированы максимальные величины численности и биомас-

сы бактериопланктона (табл. 3.11), значительно превышающие таковые в нижележащих 

слоях воды. На исследованном участке водохранилища биомасса бактериопланктона в 

толще воды под 1 м
2
 составила 6.3 г/м

2
, и 43% этой величины было сосредоточено в зоне 

скопления цианобактерий. В Рыбинском водохранилище после сильного ветрового пере-

мешивания воды на поверхности воды часто образуются большие скопления пены площа-

дью сотни квадратных метров, в которых активно размножаются гетеротрофные бактерии 

(табл. 3.11). Плотность бактериального населения в слое воды 0-10 см в зоне скопления 

пены существенно превышала таковую на других горизонтах водной толщи. В этом слое 

обнаружена также очень высокая численность основных потребителей бактерий – гетеро-

трофных флагеллят размером 0.5-4.0 мкм. Биомасса бактериопланктона в толще воды под 

1 м
2
 составила 5.1 г/м

2
, и 15% этой величины было сосредоточено в зоне скопления пены. 
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Таблица 3.11. Вертикальное распределение общей численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего 

объема клеток (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактерий в Рыбинском водохранилище 

в местах скопления цианобактерий (1, июль 1988 г.) и пены (2, август 1989 г.) 

1 2 

Горизонт, м N V B Горизонт, м N V B 

0.2 67.02 0.205 13741 0.1 54.81 0.137 7528 

1.5 7.66 0.100 766 1.0 5.55 0.110 611 

2.5 8.14 0.104 847 2.0 6.59 0.103 679 

5.0 4.58 0.078 357 4.0 4.51 0.098 442 

8.0 5.62 0.106 596 8.0 7.32 0.117 857 

 

Таблица 3.12. Вертикальное распределение численности (10
3
 кл/мл, числитель) и биомас-

сы (мг/м
3
, знаменатель) бактериопланктона Рыбинского водохранилища (ст. Молога) 

Гори-

зонт, м 

Группа бактерий  Сумма 

Одиночные На детрите В микро- 

колониях 

Нити Крупные 

палочки 

13 июля 1989 г. 

0 11862 

747.3 

171 

22.9 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

12033 

770.2 

3 10339 

475.6 

309 

42.3 

128 

14.6 

1 

3.1 

4 

8.7 

10859 

544.3 

6 6577 

453.8 

393 

45.2 

206 

23.0 

1 

6.8 

18 

28.8 

7194 

557.6 

9 5227 

512.3 

231 

43.7 

129 

38.7 

0 

0 

0 

0 

5587 

594.7 

14 4766 

324.1 

158 

16.7 

15 

13.7 

2 

7.8 

0 

 

4941 

362.3 

3 августа 1989 г. 

0 7631 

641.0 

140 

35.4 

434 

90.7 

3 

13.8 

0 

0 

8208 

780.9 

5 11239 

1157.7 

1263 

199.6 

327 

176.7 

3 

13.1 

0 

0 

12832 

1547.1 

11 6954 

827.6 

6045 

1771.2 

269 

254.3 

2 

17.3 

0 

0 

13270 

2870.4 
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В августе характерной особенностью вертикального распределения бактерий было 

увеличение их концентрации в придонных слоях (табл. 3.12), что, по-видимому, в значи-

тельной степени происходило за счет осаждения микроорганизмов с водорослями и дет-

ритом из поверхностных слоев. 

Неравномерность пространственного распределения бактериопланктона в безвет-

ренный период была особенно ярко выражена на русловых участках Шекснинского плеса 

Рыбинского водохранилища (рис. 3.10). Исследования, проведенные в сентябре 1988 г. и в 

июле 1989 г., позволили очертить две зоны высокого содержания бактериальной биомас-

сы. В июле они находились в районах ст. Ваганиха и на отрезке Любец – Васильево, а в 

сентябре эта область была сдвинута в направлении Главного плеса водохранилища и при-

ходилась на станции Каргач и Мякса. 

 

 

Рис. 3.10. Вертикальное распределение численности (I, III) и биомассы (II, IV) бактерио-

планктона в Шекснинском плесе Рыбинского водохранилища в сентябре 1988 г. (а) и июле 

1989 г. (б). 

Численность, 10
6
 кл/мл: 1 – > 10, 2 – 8-10, 3 – 6-8, 4 – 5-6, 5 – < 5. 

Биомасса, г/м
3
: 1 – > 1.0, 2 – 0.8-1.0, 3 – 0.6-0.8, 4 – 0.4-0.6, 5 – < 0.4. 

 

В подледный период неравномерность вертикального распределения бактерио-

планктона выражена особенно ярко. Как правило, пики численности и биомассы бактерий 

приурочены к тонкому 2-см слою воды, непосредственно прилегающему к нижней кромке 
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льда, и также к придонному горизонту. Особенно высокая концентрация бактерий на гра-

нице лед – вода наблюдалась в феврале (табл. 3.13), когда их общая численность и био-

масса превышали таковые на нижних горизонтах в 4-14 и 14-40 раз, соответственно. 

 

Таблица 3.13. Вертикальное распределение общей численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего 

объема клетки (V, мкм
3
) и биомассы (B, мг/м

3
) бактериопланктона  

Рыбинского водохранилища в феврале 1988 г. 

Глубина, 

м 

Ст. Брейтово Ст. Молога 

Т, 
о
С N V B Т, 

о
С N V B 

0.02 0.15 18.38 0.297 5460 0.20 14.71 0.260 3825 

0.5 0.10 1.56 0.085 132 0.20 1.92 0.088 169 

3.0 0.10 1.44 0.132 191 0.20 2.01 0.052 105 

6.0 2.0 1.26 0.114 143 1.0 1.67 0.048 80 

8.0 2.0 6.07 0.128 779 3.0 6.35 0.105 667 

 

3.3. Кратковременные колебания численности и биомассы микроорганизмов 

 

Гетеротрофные бактерии и жгутиконосцы, обладая высокой скоростью роста, спо-

собны при наступлении благоприятных условий окружающей среды многократно увели-

чивать свою численность в короткие интервалы времени. Взаимоотношения между этими 

компонентами планктона обсуждаются в литературе, как правило, в сезонном аспекте 

(Laybourn-Parry, Parry, 2000), тогда как исследования динамики пикопланктона и гетеро-

трофного нанопланктона в течение нескольких недель с ежедневным отбором проб еди-

ничны (Nakamura et al., 1994; Tanaka, Taniguchi, 1996). В связи с этим было проведено 

изучение кратковременных изменений концентрации гетеротрофных бактерий и нанофла-

геллят в прибрежных водах Рыбинского водохранилища. 

Численность гетеротрофных бактерий, фототрофного пикопланктона и гетеро-

трофных флагеллят варьировали в мае-июне 1997 г. в пределах (2.4-10.6) × 10
6
 кл/мл (ко-

эффициент вариации, СV = 40%), (3.2-136.9) × 10
3
 кл/мл (СV = 136%) и 196-5485 кл/мл (СV 

= 62%), соответственно (рис. 3.11). Величины биомасс этих компонентов микробного со-

общества колебались в пределах 152-1860 мг/м
3
 (СV = 64%), 2.7-58.7 мг/м

3
 (СV = 78%) и 

1.6-285.7 мг/м
3
 (СV = 85%), соответственно. В июле-августе 2001 г. на этой же станции 

значения численности и биомассы бактериопланктона изменялись в меньшем диапазоне, 

чем в мае-июне 1997 г.: от 2.0 × 10
6
 до 8.9 × 10

6
 кл/мл (СV = 27%) и от 152 до 952 мг/м

3
 (СV 

= 44%), соответственно (рис. 3.12). В это же период колебания численности и биомассы 
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гетеротрофных флагеллят были более значительными: от 1009 до 10093 кл/мл (СV = 61%) 

и от 11.6 до 479.5 мг/м
3
 (СV = 100%). 
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Рис. 3.11. Кратковременные изменения численности (А) и биомассы (Б) бактерий (Nб, 10
3
 

кл/мл; Вб, мг/м
3
; 1), гетеротрофных флагеллят (Nф, кл/мл; Вф, мг/м

3
; 2) и фототрофного 

пикопланктона (Nп, кл/мл; Вп, мг/м
3
; 3) в прибрежных водах Рыбинского водохранилища 

в мае – июне 1997 г. 
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Рис. 3.12. Кратковременные колебания численности (А) и биомассы (Б) гетеротрофных 

бактерий (Nб, 10
6
 кл/мл; Вб, мг/м

3
; 1) и флагеллят (Nф, кл/мл; Вф, мг/м

3
; 2) в прибрежных 

водах Рыбинского водохранилища в июле – августе 2001 г. 

 

Анализ кривых динамики концентрации исследуемых групп микроорганизмов в 

прибрежных водах Рыбинского водохранилища в течение 39-42 суток указывает на при-
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сутствие ритмических колебаний их численности и биомассы с близкими периодами. 

Применение периодограмм-анализа позволило выявить детальную структуру колебаний 

рассматриваемых показателей. В Рыбинском водохранилище в 1997 г. выявлено присут-

ствие статистически значимой (р < 0.1) ритмичности колебаний численности и биомассы 

бактериопланктона с периодами соответственно 6-7 и 7 сут.; численности фототрофного 

пикопланктона с периодами 7 и 9 сут.; численности и биомассы гетеротрофных нанофла-

геллят с периодом 7 сут. Сдвиг максимальных значений численности гетеротрофных фла-

геллят относительно таковых у бактериопланктона составлял 1-3 суток. В 2001 г. зареги-

стрированы также кратковременные флуктуации концентрации исследуемых групп мик-

роорганизмов с статистически значимой (р < 0.1) цикличностью. Периоды колебаний для 

численности и биомассы гетеротрофных бактерий составили 8, 9 сут. и 5, 9 сут.; для гете-

ротрофных флагеллят – 3, 8 сут. и 3, 8 сут., соответственно. При восьмисуточных циклах 

изменения концентрации микроорганизмов, запаздывание между наибольшими значения-

ми численности бактерий и гетеротрофных флагеллят составляло 1-4 сут. 

Таким образом, в прибрежных водах Рыбинского водохранилища в периоды массо-

вого развития и отмирания фитопланктона наблюдаются циклические изменения концен-

траций гетеротрофных бактерий и жгутиконосцев. Колебания этих групп микроорганиз-

мов с близкой периодичностью и запаздыванием в несколько суток между пиками чис-

ленности бактерий и гетеротрофных флагеллят обнаружены ранее в фьордах Дании: от-

ставание между компонентами составляло 4 сут. с продолжительностью колебаний 16 сут. 

или с отставанием в 3-8 сут. с 7-23–суточными периодами (Fenchel, 1982б; Andersen, 

Sorensen, 1986). 

Изменение численности и биомассы микроорганизмов во времени определяется 

соотношением скоростей деления, выедания и отмирания, т.е. регулируется, с одной сто-

роны, обеспеченностью трофическими ресурсами (контроль «снизу»), а с другой – прес-

сом консументов (контроль «сверху»). По-видимому, обнаруженные в природных услови-

ях циклические изменения концентрации бактериопланктона и гетеротрофных флагеллят 

– главным образом, результат взаимодействия жертвы и хищника (Fenchel, 1982а; Davis et 

al., 1985). В прибрежных водах водохранилища, где запаздывание между пиками развития 

гетеротрофных бактерий и флагеллят достигало 4 сут., зарегистрирована слабая положи-

тельная зависимость между этими параметрами. Математическое моделирование системы 

хищник-жертва показало, что значительное увеличение плотности популяции жертвы ин-

дуцирует устойчивый ряд циклов (Gilpin, 1982). Однако следует учитывать, что когда бак-

терии потребляются в основном гетеротрофными флагеллятами, на их взаимосвязь может 

влиять ряд других факторов: потребление бактерий инфузориями и тонкими фильтрато-
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рами зоопланктона, заражение бактерий или жгутиконосцев вирусами; использование ге-

теротрофными флагеллятами в пищу фототрофного пико- и нанопланктона, мельчайших 

детритных частиц; потребление гетеротрофных флагеллят микро- и мезозоопланктоном. 

В прибрежных водах водохранилища не обнаружено достоверной связи между 

численностью пикофитопланктона и численностью гетеротрофных флагеллят. По-

видимому, в потреблении фототрофного пикопланктона помимо бесцветных жгутиконос-

цев принимали активное участие другие консументы. Известно, что пикоцианобактерии и 

пиководоросли, средние размеры клеток которых больше, чем у гетеротрофных бактерий, 

активно используются в пищу инфузориями и зоопланктоном (Wehr, 1991). В прибрежной 

зоне Рыбинского водохранилища фактически вся продукция фототрофного пикопланкто-

на выедается потребителями, что, вероятно, объясняет низкий уровень развития этой раз-

мерной группы фитопланктона. 

 

3.4. Сезонная динамика бактериопланктона 

 

Сезонные изменения поступления солнечной радиации и динамики водных масс 

обусловили в годовом термическом цикле водохранилищ Верхней и Средней Волги сле-

дующие характерные периоды: зимний, весеннее-летнего прогрева и осеннего охлаждения 

(Волга и ее жизнь, 1978; Литвинов, Рощупко, 2001). Максимум температуры воды наблю-

дается обычно в июле, а в периоды ледостава температура снижается до 0
о
С на поверхно-

сти, сохраняя положительные значения в придонных слоях (Волга и ее жизнь, 1978). Рез-

кие сезонные изменения физических параметров в водохранилищах влияют как на чис-

ленность, так и на состав бактериопланктона (Романенко, 1979; 1985). Однако температу-

ра не всегда непосредственно влияет на развитие бактериопланктона, часто это воздей-

ствие косвенное – через обогащение воды автохтонными и аллохтонными органическими 

веществами (Драбкова, 1981). Сезонный цикл развития бактериопланктона исследовался в 

Рыбинском водохранилище. 

 

Сезонная динамика бактериопланктона в литорали  

Рыбинского водохранилища 

 

В сезонной динамике бактериопланктона в защищенном мелководье Рыбинского 

водохранилища выделяются пять пиков численности: в середине апреля, в мае, во второй 

половине июля, конце августа и октябре (рис. 3.13). При этом наиболее высокий уровень 

развития бактериопланктона отмечался в летний период. В апреле, в период таяния льда, в 
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прибрежном мелководье наблюдалось интенсивное цветение воды фототрофными нано-

флагеллятами. В этот период в среднем для столба воды их численность и биомасса со-

ставляли 22 ×10
3
 кл/мл и 19 мг/л, соответственно. У берега эти параметры достигали ре-

кордных величин 120 × 10
3
 кл/мл и 98 мг/л, соответственно, что придавало воде зеленый 

оттенок. Активно протекающие процессы первичного продуцирования в воде закрытых 

прибрежных районов водохранилища позитивно влияли на развитие бактериопланктона. 

В мае весенний пик численности и биомассы бактериопланктона может быть связан как с 

весенним максимумом развития диатомового планктона (Сорокин, 1969), так и с поступ-

лением с паводковыми водами аллохтонных органических веществ и микроорганизмов 

(Рыбинское водохранилище…, 1972). Летний максимум развития фитопланктона и его 

последующее отмирание, а также высокая температура воды вызывают резкое увеличение 

концентрации бактериопланктона во второй половине лета. Летние периоды невысокого 

обилия бактерий в воде водохранилища связаны с их интенсивным выеданием протозой-

ным и метазойным зоопланктоном и гибелью в результате лизиса вирусами. Возрастание 

численности и биомассы бактериопланктона в октябре, вероятно, обусловлено отмирани-

ем бактериотрофных организмов, более частым ветровым перемешиванием и поступлени-

ем субстратов с осенними паводками (Романенко, 1985). 

Динамика численности и биомассы бактериопланктона на разных участках Волж-

ского плеса в июне – октябре 1997 г. также характеризовалась чередованием подъемов и 

спадов. Динамика бактериопланктона в защищенном и полузащищенном прибрежном 

мелководье имела сходный характер. Наибольшая численность микроорганизмов здесь 

наблюдалась в конце июня и в конце июля, а также в конце августа – начале сентября 

(рис. 3.14). В открытой прибрежной зоне возрастание концентрации бактерий происходи-

ло позже – первый пик численности был зарегистрирован в первой половине июля, второй 

– в начале августа. В глубоководных районах водохранилища летнее возрастание обилия 

бактериопланктона наблюдалось только в конце июля – начале августа, на русловом 

участке отмечался еще один пик численности в начале сентября (рис. 3.14). Минимальные 

и максимальные за сезон величины среднего объема бактериальных клеток отличались в 

2.0-3.3 раза. В прибрежных водах более высокие величины среднего размера клеток бак-

терий регистрировались в защищенном мелководье в июне – июле, на остальных участках 

– в июне. В остальной период средний объем бактериальной клетки редко превышал 0.1 

мкм
3
. На глубоководных участках наибольшие размеры клеток наблюдались в июне и ок-

тябре (рис. 3.14). Одна из возможных причин уменьшения размеров бактерий в июле – ав 

густе заключалась в интенсивном выедании зоопланктоном крупных бактерий. В экспе-

риментах установлено, что как гетеротрофные флагелляты (Andersson et al., 1986;  
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Рис. 3.13. Сезонные изменения температуры (Т, ºС), общей численности (N, 10

6
 кл/мл), 

среднего объема клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона в прибрежной 

зоне Рыбинского водохранилища. 
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Рис. 3.14. Динамика численности (N, 10

6
 кл/мл) и среднего объема клетки (V, мкм

3
) бак-

териопланктона в защищенном мелководье (а), полузащищенном мелководье (б), в откры-

том мелководье в пойме водохранилища (в), в открытом мелководье руслового участка 

(г), на глубоководном участке в пойме (д), на глубоководном русловом участке (е). 



Chrzanowski, Simek, 1990; Gonzales et al., 1990), так и инфузории (Turley et al., 1986; Simek 

et al., 1994), а также кладоцеры (Монаков, 1998) предпочитают питаться крупными бакте-

риями. Полевые исследования показали, что динамика средних размеров клеток природ-

ных популяций бактерий во многом определяется размерно-избирательным выеданием их 

простейшими (Epstein, Shiaris, 1992; Sherr et al., 1992; Pernthaler et al., 1996; Simek, 

Chrzanowski, 1992; Simek et al., 1995, 1997). 

В итоге наиболее высокие величины биомассы бактериопланктона были обнаруже-

ны в защищенном мелководье в конце августа – начале сентября, в полузащищенном мел-

ководье – в конце июня и в конце июля – августе (рис. 3.15). Отношение минимальной за 

сезон биомассы к максимальной (Bmax/Bmin) составило на первой станции 2.0, на второй 

3.2. 

В воде открытой литорали наибольшие значения биомассы бактерий были отмече-

ны в начале июля и в первой половине августа. Причем на станции в пойме водохранили-

ща отношение Bmax/Bmin было 2.6, а на станции, расположенной на русле р. Волга – 4.9. В 

глубоководной части водохранилища в течение периода исследований наблюдалась пери-

одическая смена подъемов и спадов биомассы бактерий. На глубоководной станции, рас-

положенной в пойме водохранилища, при отношении Bmax/Bmin = 1.8, в сезонной динамике 

бактериопланктона можно выделить три пика биомассы – в первой половине июля, начале 

августа и октябре. На глубоководной русловом участке при Bmax/Bmin = 4.1 наибольшие 

значения биомассы регистрировались во второй половине июля, начале сентября и октяб-

ре. Таким образом, наиболее резкие сезонные колебания биомассы бактериопланктона 

наблюдались в русловой части Волжского плеса водохранилища. 

В защищенной и полузащищенной литорали между биомассой бактериопланктона 

и биомассой фитопланктона существовала слабая положительная связь (r = 0.25-0.35, p < 

0.05) и отрицательная корреляция (r = 0.35-0.40, р < 0.05) между биомассой бактерио-

планктона и суммарной биомассой гетеротрофных флагеллят, инфузорий, мирных коло-

враток и кладоцер. Последнее свидетельствует о прямом трофическом взаимодействии 

между этими группами гидробионтов по типу «хищник-жертва» и указывает на важность 

выедания как фактора, регулирующего бактерий в этих участках водохранилища. На мел-

ководной и глубоководной станциях в пойме водохранилища наблюдалась более тесная 

связь между биомассами фито- и бактериопланктона (r = 0.33-0.41, р < 0.05) и положи-

тельная связь между биомассой бактерий и таковой у их потребителей (r = 0.41-0.42, р < 

0.05). По-видимому, в этом районе водохранилища между этими компонентами планктона  
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Рис. 3.15. Сезонные изменения биомассы бактериопланктона (Вб, мг/м
3
), фитопланктона 

(Вф, мг/м
3
) и зоопланктона (Вз, мг/м

3
) в защищенном мелководье (а), полузащищенном 

мелководье (б), открытом мелководье в пойме (в), открытом мелководье на русле (г), глу-

боководном участке в пойме (д) и глубоководном участке на русле (е). 
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трофические взаимодействия были менее напряженными. Сходный характер сезонной ди-

намики биомасс автотрофных и гетеротрофных компонентов планктонного сообщества 

наблюдался в прибрежной зоне русловой части Волжского плеса. На глубоководном 

участке максимум биомассы зоопланктона совпадал с максимумом развития фитопланк-

тона. В эти периоды численность бактериопланктона уменьшалась, и вследствие этого 

между его биомассой и таковой фитопланктона и зоопланктона существовали отрица-

тельные корреляции (r = 0.40 и r = 0.33, р < 0.05, соответственно). Максимум биомассы 

бактерий наблюдался после пика развития фитопланктона. Таким образом, характер взаи-

моотношений между фитопланктоном, мирным зоопланктоном и бактериопланктоном в 

течение вегетационного сезона в разных типах прибрежных зон и разных глубоководных 

участков водохранилища отличался. 

Для всего исследованного района Волжского плеса в течение периода наблюдений чис-

ленность бактерий положительно коррелировала с содержанием в воде взвешенного ве-

щества (r = 0.46, р < 0.05). В то же время установлена отрицательная зависимость между 

количеством планктонных микроорганизмов и прозрачностью воды (r = - 0.60; p < 0,05). 

 

Сезонная динамика бактериопланктона в глубоководной части  

Рыбинского водохранилища 

 

Наименьшие величины численности и биомассы бактериопланктона наблюдаются 

в волжских водохранилищах в зимний период. В течение периода ледостава в одних рай-

онах Рыбинского водохранилища регистрировалось возрастание концентрации планктон-

ной бактерий, в других, напротив, их численность к весне заметно снижалась (рис. 3.16). 

Однако от января к марту происходило увеличение объема бактериальных клеток в сред-

нем в 2 раза. 

Анализ изменения общей численности бактериопланктона в годовом цикле на ше-

сти стандартных станциях Рыбинского водохранилища был проведен В.И. Романенко 

(Рыбинское водохранилище…, 1972; Романенко, 1985). Наблюдались два максимума чис-

ленности бактериопланктона – весной и осенью и два минимума – зимой и летом (Рома-

ненко, 1985). Весенний пик численности бактерий наблюдался в середине мая, после ко-

торого происходило снижение этого показателя до конца июня, а затем вновь постепенное 

возрастание до середины октября. По мнению В.И. Романенко, первый максимум обу-

словлен в основном абиотическими факторами (в этот период из-за сравнительно низкой 

температуры бактерии размножаются медленно), второй связан с поступлением легкодо-

окисляемых органических веществ в результате отмирания фито- и зоопланктона, а также 
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более частым ветровым перемешиванием и осенними паводками. Летний минимум опре-

деляется равновесием процессов размножения, отмирания и потребления бактерий прото-

зойным и метазойным зоопланктоном. В.И. Романенко также отмечает, что при большом 

осреднении результатов выявляются лишь основные закономерности и теряются индиви-

дуальные особенности каждого года. 

Результаты определения общего количества бактериопланктона в течение вегета-

ционного сезона показали, что сезонная динамика этого показателя в разные годы и на 

разных станциях Рыбинского водохранилища различалась (рис. 3.17). Наряду с указанны-

ми максимумами концентрации бактериопланктона на глубоководных участках Волжско-

го и Главного плесов высокая численность и биомасса бактерий часто регистрировалась в 

августе – сентябре и реже в октябре. Причем летние максимумы развития бактериопланк-

тона либо следовали за периодами высокого содержания в воде хлорофилла «а», либо 

совпадали с его максимумами (рис. 3.18). По-видимому, летние пики являются следствием 

поступления РОВ, выделяемого фитопланктоном прижизненно, а также после отмирания. 
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Рис. 3.16. Колебания общей численности (N, 10

6
 кл/мл), среднего объема клетки (V, мкм

3
) 

и биомассы бактериопланктона (В, мг/м
3
) в ледоставный период 1988 г. на станциях Мо-

лога (а) и Брейтово (б) в Рыбинском водохранилище. 
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Рис. 3.17. Сезонная динамика общей численности бактериопланктона (Nб) и температуры 

воды (Т,ºС) на стандартных станциях Коприно (а), Молога (б), Наволок (г), Измайлово (в), 

Средний Двор (д) и Брейтово (е) в Рыбинском водохранилище в 1988 г. 
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Рис. 3.18. Сезонная динамика биомассы бактериопланктона (Вб, мг/м

3
) и содержания в во-

де хлорофилла (Chl «а», мг/м
3
) на стандартных станциях Коприно (а), Молога (б), Наволок 

(в), Измайлово (г), Средний двор (д) и Брейтово (е) в Рыбинском водохранилище в 1988 г. 
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В Куйбышевском водохранилище увеличение численности бактериопланктона 

наблюдалось в июле, чаще в августе, а иногда в начале сентября (Куйбышевское водохра-

нилище…, 1983). Как и в волжских водохранилищах, в озерах максимальный уровень раз-

вития гетеротрофных бактерий наблюдается в летний период (Драбкова, 1981; Михеева, 

1998; Капустина, Каурова, 2002; Павельева, 2004; Уманская, 2004; Børsheim et al., 1988; 

Vadstein et al., 1988). 

В некоторые годы (1975, 1979, 1981, 1980, 1982), в глубоководной зоне Рыбинского 

водохранилища регистрировался осенний пик концентрации бактериопланктона при тем-

пературе воды 2.2-8.0
о
С. Следует отметить, что в эти годы поздней осенью преобладала 

солнечная погода, благоприятствующая развитию фитопланктона (Минеева, 2004). 

Сезонные изменения биомассы гетеротрофных бактерий в 1988 г. в Главном плесе 

Рыбинского водохранилища коррелировали с содержанием в воде хлорофилла «а» (R
2
 = 

0.12-0.30, р = 0.05). В Волжском плесе связь между этими параметрами была слабой (R
2
 = 

0.06-0.10, р = 0.05). В целом за вегетационный период на исследованных участках водо-

хранилища наблюдалось слабая положительная связь между численностью и биомассой 

бактерий и температурой поверхностного слоя воды. 

Осреднение данных, полученных на шести стандартных станциях водохранилища в 

1988-1995 гг. выявило два основных максимума численности и биомассы бактериопланк-

тона: в мае и августе – сентябре (рис. 3.19-3.21). Однако минимальные и максимальные 

значения отличались только в 1.2-1.3 раза. Коэффициент корреляции между биомассой 

бактериопланктона и температурой воды на поверхности составил 0.39 (р < 0.05), между 

биомассой бактериопланктона и содержанием в воде хлорофилла «а» 0.62 (р < 0.05). 

Таким образом, сезонный ход бактериопланктона в водохранилищах Верхней Вол-

ги, как правило, характеризуется ранневесенним (период таяния снега и льда), весенним, 

летними, а в отдельные годы еще и осенним подъемами, межгодовые различия выражают-

ся во времени наступления пиков, их продолжительности, а также в абсолютных величи-

нах количества бактерий. 
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Рис. 3.19. Сезонная динамика численности (Nб, млн. кл/мл) и температуры (T, °C) в Ры-

бинском водохранилище в 1988-1995 гг. (среднее для шести стандартных станций). 
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Рис. 3.20. Сезонная динамика среднего объема бактериальной клетки (V, мкм

3
) в Рыбин-

ском водохранилище в 1988-1995 гг. (среднее для шести станций). 
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Рис. 3.21. Сезонная динамика бактериальной биомассы (Вб, мг/м

3
) и концентрации хлоро-

филла (Chl «а») в водной толще Рыбинского водохранилища в 1988-1995 гг. (в среднем 

для шести стандартных станций). 

 

3.5. Многолетние изменения бактериопланктона 

 

Многолетние изменения численности и биомассы бактериопланктона  

на стандартных станциях Рыбинского водохранилища 

 

Сотрудниками лаборатории микробиологии ИБВВ РАН с 1954 г. ежегодно на ше-

сти стандартных станциях Рыбинского водохранилища с мая по октябрь производятся 

определения общей численности бактериопланктона. Анализ данных, полученных за пер-

вые 15 лет, отметил тенденцию к увеличению количества бактерий в водохранилище (Ры-

бинское водохранилище…, 1972). В.И. Романенко (Романенко, 1985), обобщая результаты 

многолетних наблюдений за численностью бактерий и интенсивностью биологических 

процессов, отметил, что в водохранилище численность бактериопланктона изменяется год 

от года в 4-5 раз. Резкие отклонения наблюдаются примерно раз в 10 лет, но при осредне-

нии результатов за 5 лет обнаруживается явная тенденция к возрастанию количества бак-

терий (Романенко, 1985). В годы с высоким уровнем воды наблюдалась большая числен-

ность бактерий, что отражает влияние абиотических факторов. Кроме того, была отмечена 

тенденция в параллельном изменении между 11- летними циклами солнечной активно-

стью и количеством бактерий в водохранилище. По данным 1964-1981 гг. не было обна-

ружено четкой зависимости между многолетними изменениями численности бактерий, 

биомассой фитопланктона и интенсивностью фотосинтеза планктона. Между этими пара-

метрами проявлялась лишь общая тенденция к положительной связи, т.е. число лет с по-
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ложительной связью превышало число лет с отрицательной связью. В.И. Романенко (Ро-

маненко, 1985) сделал вывод, что в основе сезонных и многолетних флуктуаций и измене-

ний численности организмов и интенсивности биологических процессов лежат явления 

высшего порядка, такие как солнечная радиация, солнечная активность, погода, а, воз-

можно, и геомагнитная пульсация, которые определяют и температурный режим, и вод-

ность года. 

Последующие исследования долгопериодных изменений планктонного сообщества 

Рыбинского водохранилища во взаимосвязи с 11-летними цикличными колебаниями кли-

мата подтвердили наличие близких к 11-летним вариаций, обусловленных экстремумами 

численности бактерий, биомасс фито- и зоопланктона (Смирнов и др., 1993). Эти авторы 

показали наличие превалирующих зависимостей численности и биомассы бактериопланк-

тона водохранилища от солнечной активности и параметров общей циркуляции атмосфе-

ры, тогда как для биомасс фито- и зоопланктона ведущую роль в 11-летнем ритме колеба-

ний играют локальные абиотические факторы, такие как атмосферные осадки на водосбо-

ре и годовой баланс водохранилища. 

К материалам по динамике общей численности бактериопланктона в Рыбинском 

водохранилище в 1954-1981 гг., приводимым в книге В.И. Романенко (Романенко, 1985), 

мы добавили данные за 1982-1995 гг. (табл. 3.16). Необходимо отметить, что с 1988 г. 

определение общего количества бактерий проводили эпифлуоресцентным методом, по-

этому результаты, полученные до 1988 г. методом Разумова (Разумов, 1932), умножали на 

пересчетный коэффициент 1.5. Анализ этих материалов свидетельствует, что в водной 

толще Рыбинского водохранилища продолжается увеличение количества бактерий. Мно-

голетние исследования водохранилища проводятся на двух стандартных станциях, распо-

ложенных в Волжском плёсе, куда поступают водные массы из р. Волга, и четырех стан-

циях в Главном плёсе. Поскольку район отбора проб в Волжском плесе как «район про-

межуточного эстуария Волги» существенно отличаеся от остальной акватории водохрани-

лища по биотическим и абиотическим параметрам (Романенко, 1985), то анализ много-

летних изменений структурно-функциональных показателей бактериопланктона проводи-

ли отдельно для Волжского и Главного плесов (табл. 3.16). В Рыбинском водохранилище 

за период с 1965 по 1995 гг. численность бактериопланктона в течение вегетационного 

сезона, в среднем для столба воды, изменялась на стандартных станциях в пределах (0.45-

14.40)  10
6
 кл/мл. Коэффициент вариации, составивший 46.0%, был значительно ниже 

такового (97.3%) для межгодовой изменчивости хлорофилла в Рыбинском водохранилище 

(Минеева, 2004). Средние за вегетационные сезоны разных лет величины численности 

бактерио- 
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Таблица 3.16. Многолетние изменения температуры воды (Т), прозрачности воды (Пр) 

общей численности бактериопланктона (NB, 10
6
 кл/мл) на стандартных станциях в Рыбин-

ском водохранилище (средние значения для всего столба воды от поверхности до дна) 

Год Главный плес Волжский плес 

Т, 
о
С Пр, м NB Т, 

о
С Пр, м NB 

1965 12.4±1.7 160±8 2.40±0.36 13.3±1.5 121±7 2.75±0.24 

1966 13.7±2.1 142±5 2.13±0.32 14.8±2.0 118±7 2.73±0.42 

1967 14.3±1.5 161±4 2.48±0.16 15.2±1.3 119±7 2.78±0.10 

1968 14.2±1.8 129±9 2.07±0.23 14.7±1.7 120±7 2.35±0.12 

1969 12.6±1.7 162±12 2.34±0.24 13.3±1.5 116±7 2.56±0.23 

1970 13.3±1.5 149±4 3.63±0.41 14.3±1.4 114±9 4.47±0.48 

1971 12.3±1.7 168±6 1.84±0.17 13.8±1.5 149±6 1.94±0.19 

1972 15.4±2.2 176±3 2.52±0.20 15.7±2.0 129±6 2.92±0.38 

1973 13.7±2.0 151±6 1.58±0.20 14.0±1.9 122±10 2.34±0.22 

1974 14.2±1.8 161±8 2.54±0.25 14.0±1.7 128±10 2.81±0.38 

1975 13.0±1.6 142±4 2.56±0.23 13.6±1.5 125±7 2.43±0.12 

1976 12.6±1.7 129±3 1.90±0.13 13.1±1.6 108±7 2.38±0.15 

1977 13.3±2.2 115±5 3.02±0.48 14.2±1.8 105±7 3.74±0.71 

1978 11.8±1.6 112±5 2.51±0.29 12.3±1.5 110±7 2.78±0.39 

1979 13.1±1.7 110±3 2.00±0.19 14.4±1.4 109±6 2.14±0.15 

1980 12.8±1.8 128±1 2.20±0.12 13.4±1.7 110±5 2.21±0.14 

1981 14.6±1.9 133±3 4.46±0.47 15.3±1.7 120±7 4.46±0.55 

1982 13.1±1.6 121±2 2.15±0.23 13.7±1.5 114±6 2.18±0.18 

1983 13.7±1.6 121±4 3.51±0.41 13.4±1.7 128±8 3.53±0.44 

1984 13.9±1.7 118±2 3.04±0.24 14.6±1.5 137±7 2.90±0.20 

1985 14.0±1.6 127±3 - 14.3±1.5 124±7 - 

1986 12.5±1.7 122±7 3.47±0.44 13.4±1.6 112±9 2.76±0.28 

1987 13.4±1.4 136±3 2.45±0.20 13.6±1.4 132±7 2.90±0.37 

1988 15.8±1.8 124±4 3.48±0.24 16.2±1.6 118±8 3.24±0.32 

1989 15.8±1.8 137±1 3.49±0.27 16.4±1.6 135±7 4.21±0.40 

1990 13.1±1.8 124±2 3.28±0.25 14.4±1.6 114±6 3.71±0.32 

1991 13.7±1.6 123±2 3.54±0.25 14.2±1.6 120±7 4.22±0.40 

1992 14.1±1.7 118±3 3.77±0.25 14.3±1.5 120±7 4.55±0.40 

1993 12.4±1.6 119±2 3.88±0.20 13.4±1.5 122±4 4.14±0.51 

1994 13.6±1.4 111±2 4.00±0.31 13.9±1.3 106±4 4.12±0.40 

1995 16.0±1.8 97±2 4.02±0.34 15.7±1.5 108±4 4.22±0.40 
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планктона различаются в Главном плесе в 2.8 раз, в Волжском плесе 2.3 раз, в целом в во-

дохранилище в 2.4 раза и обнаруживают устойчивую тенденцию к увеличению (рис. 3.22). 

В Рыбинском водохранилище, особенно в Главном плесе, в период 1958-1995 гг. также 

прослеживается достоверное увеличение средних за сезон концентраций хлорофилла 

(Пырина, 2000а, 2000б, 2001). Анализ многолетних изменений содержания хлорофилла и 

численности бактериопланктона выявил высокую положительную корреляцию между 

этими параметрами в Главном плесе (r = 0.63, p <0.05), занимающем 70% площади водо-

хранилища, и слабую связь в Волжском плесе (r = 0.16, p <0.05). Кроме того, установлена 

линейная связь между первичной продукцией фитопланктона в единице объема воды и 

количеством бактерий как в Главном (r = 0.43, p < 0.05), так и в Волжском (r = 0.27, p < 

0.05) плесах. При анализе материала, полученного для Главного плеса, оказалось, что точ-

ка, соответствующая 1973 г., резко выделяется из общего ряда данных. Если исключить 

1973 г. из этого ряда данных, коэффициент корреляции между первичной продукцией фи-

топланктона и количеством бактерий в Главном плесе составит 0.60. Таким образом, од-

ной из возможных причин возрастания концентрации бактериопланктона в Рыбинском 

водохранилище является увеличение количества фитопланктона, являющегося основным 

источником питательных веществ для гетеротрофных бактерий. 

Результаты корреляционного анализа, выполненного для средних за 1965-1995 гг. 

величин, демонстрируют слабую прямую связь между численностью бактерий и темпера-

турой воды (r = 0.36-0.37, p < 0.05) и слабую обратную связь между численностью бакте-

рий и прозрачностью воды по диску Секки (r = 0.13-0.48, p < 0.05). В Рыбинском водохра-

нилище, начиная с 1976 г. наблюдается постоянное повышение средней за вегетационный 

период температуры воды, обусловленное, по-видимому, глобальным потеплением (Лит-

винов, Рощупко, 2002). По-видимому, это является одной из причин увеличения в водо-

хранилище численности планктонных гетеротрофных бактерий. 

О зависимости уровня количественного развития бактерий от развития фитопланк-

тона свидетельствуют высокие коэффициенты корреляции между биомассой бактерио-

планктона (табл. 3.17) и содержанием в воде хлорофилла «а», биомассой бактериопланк-

тона и первичной продукцией планктона, которые при анализе данных за 1988-1995 гг. 

составили в Главном плесе 0.96 и 0.75, в Волжском плесе – 0.80 и 0.58, соответственно. 
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Рис. 3.22. Многолетние изменения общей численности бактериопланктона (N, 10

6
 кл/мл) в 

Рыбинском водохранилище (пунктиром обозначена линия тренда). 

 

Таблица 3.16. Многолетние изменения среднего объем клетки (V, мкм
3
) и биомассы  

бактериопланктона (В, мг/м
3
) на стандартных станциях Рыбинского водохранилища  

(средние значения для всего столба воды от поверхности до дна) 

Год Главный плес Волжский плес 

V В V В 

1988 0.099±0.004 346.4±32.4 0.103±0.004 649.6±28.7 

1989 0.088±0.003 305.4±28.1 0.095±0.003 396.4±40.0 

1990 0.096±0.004 310.9±22.7 0.104±0.004 379.6±27.7 

1991 0.098±0.003 342.9±18.9 0.100±0.002 422.3±38.7 

1992 0.101±0.004 371.8±22.4 0.107±0.004 481.2±41.4 

1993 0.091±0.003 352.7±20.8 0.100±0.003 403.8±48.8 

1994 0.099±0.003 394.9±32.8 0.104±0.003 427.7±43.8 

1995 0.099±0.005 392.9±27.8 0.104±0.003 437.2±47.0 

 

Многолетние изменения численности и биомассы бактериопланктона  

в водохранилищах Верхней и Средней Волги 

 

При анализе многолетних изменений концентрации бактериопланктона в Ивань-

ковском и Угличском водохранилищах использовались данные, полученные в августе при 

наибольшей температуре воды и максимальном развитии бактерий. При отсутствии се-

зонных наблюдений именно летний сезон, особенно в крупных гетерогенных экосистемах, 

дает наиболее репрезентативную информацию о трофическом состоянии водоема. Общая 

численность бактериопланктона в Иваньковском водохранилище в 1970-1980 гг. (опреде-

ление численности проводилось методом Разумова) составляла (2.2-3.7)· 10
6
 кл/мл (Куд-
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рявцев, 1973; Столбунов, Столбунова, 1980; Столбунов, 1981; Лаптева, Косолапов, 1990). 

В 1991-2000 гг. количество бактерий увеличилось и в среднем для водохранилища нахо-

дилось в пределах (5.0-6.5) ·10
6
 кл/мл (рис. 3.23). Межгодовые колебания размеров бак-

терий были более значительными по сравнению с колебаниями их численности. В Волж-

ском и Шошинском плесах Иваньковского водохранилища минимальные и максимальные 

значения среднего объема бактериальной клетки отличались в 2 раза, в Иваньковском 

плесе – в 1.4 раза. В Иваньковском водохранилище прослеживалась тенденция к увеличе-

нию биомассы бактериопланктона от 391-439 мг/м
3
 в 1991-1995 гг. до 517-678 мг/м

3
 в 

1997-2000 гг. В 2005 г. на всей акватории водохранилища зарегистрировано резкое воз-

растание численности и биомассы бактериопланктона (рис. 3.23). Межгодовая вариабель-

ность численности и биомассы планктонных микроорганизмов в 1991-2005 гг. составила в 

Волжском плесе 30% и 35%, соответственно, в Шошинском – 41% и 66%, в Иваньковском 

– 51% и 67%. Таким образом, межгодовые колебания концентрации бактерий более зна-

чительны в Шошинском и Иваньковском плесах водохранилища. 

По данным Н.М. Минеевой (Минеева, 2004; Минеева и др., 2007) в 2005 г. по срав-

нению с 1991-2000 гг. в Иваньковском водохранилище наблюдались более низкие концен-

трации хлорофилла, характерные для мезотрофно-эвтрофных водоемов (Бульон, 1994). В 

тоже время в августе 2005 г. были зарегистрированы, особенно в Шошинском плесе, вы-

сокие концентрации планктонных гетеротрофных бактерий, характеризующие этот водо-

ем как эвтрофный (Копылов, Косолапов, 2007). Отношение первичной продукции планк-

тона к деструкции органического вещества, в расчете на всю водную толщу, было значи-

тельно ниже 1, что указывает на гетеротрофную направленность функционирования 

планктонного сообщества в этот период (Минеева и др., 2007). По-видимому, в данной 

ситуации в функционировании бактериопланктона водохранилища важную роль играли 

другие источники органических веществ (аллохтонные, перифитон, высшая водная расти-

тельность и др.). Следует также учитывать, что повышение трофического статуса Ивань-

ковского водохранилища происходит в основном по «макрофитному» пути (Пырина, Ля-

шенко, 2006). 

В Угличском водохранилище, где концентрация хлорофилла была относительно 

низкой и варьировала в узких пределах (Минеева и др., 2001; Минеева, 2004), средняя для 

водохранилища численность бактериопланктона обычно находилась в пределах (3.5-4.5) 

·10
6
 кл/мл. Однако в отдельные годы (1996 и 2005) наблюдалось существенное возраста-

ние концентрации бактериопланктона (рис. 3.24). В водохранилище обнаружены суще-

ственные межгодовые колебания среднего объема клеток бактерий: от 0.079 до 0.205 
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мкм
3
. Вследствие этого в 1997 г. при относительно низкой величине численности наблю-

далась 
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Рис. 3.23. Многолетние изменения численности (N, 10

6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) бак-

териопланктона в Иваньковском водохранилище в августе (а – Волжский плес, б – Шо-

шинский плес, в – Иваньковский плес и г – все водохранилище). 
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очень высокая величина биомассы бактериопланктона. Высокий уровень развития гетеротроф-

ных бактерий в Угличском водохранилище определяется, вероятно, значительным поступлени-

ем аллохтонных органических веществ. Это подтверждается данными о превышении в водо-

хранилище предельно-допустимых концентраций органического вещества по БПК5 (Доклад…, 

1997; 1999). Следует отметить, что максимальное количество сапрофитных бактерий в воде во-

дохранилища регистрировалось в годы с наибольшей общей численностью бактериопланктона. 

В целом межгодовые колебания концентрации бактериопланктона в Угличском водохранилище 

не носят направленного характера. В первой половине 1990-х годов численность и биомасса 

бактерий увеличивались, во второй половине, напротив, наблюдалось значительное снижение 

их биомассы при относительно постоянной численности. В 2005 г. оба показатели резко воз-

росли (рис. 3.24). 

На русловом участке Волжского плеса Рыбинского водохранилища средние за июнь и 

август величины численности бактерий различались между годами в 2 раза (от 3.0 ·10
6
 до 6.1 

·10
6
 кл/мл) и обнаруживали слабую тенденцию к увеличению (рис. 3.25). Средний объем бак-

териальной клетки изменялся от 0.082 до 0.170 мкм
3
. В этом участке, также как в Угличском 

водохранилище, в периоды наиболее высоких значений численности бактерий ((5.7-6.1) ·10
6
 

кл/мл) величины среднего объема клеток были низкими (0.082-0.087 мкм
3
). Поэтому характер 

изменений биомассы бактериопланктона отличался от такового численности, и тенденция к 

увеличению биомассы не прослеживалась. 
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Рис. 3.24. Многолетние изменения общей численности (N, 10

6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) 

бактериопланктона Угличского водохранилища (средние величины для августа). 

 

 
Рис. 3.25. Многолетние изменения общей численности (N, 10

6
 кл/мл) и биомассы бактерио-

планктона (В, мг/м
3
) в речной части Рыбинского водохранилища (от г. Углич до пос. Глебово) в 

летний период (1 – линия тренда численности, 2 – линия тренда биомассы). 
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Рис. 3.26. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) 

бактериопланктона в Волжском плесе Рыбинского водохранилища в летний период (1 – линия 

тренда численности, 2 – линия тренда биомассы). 

 

 

Рис. 3.27. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) в 

Главном плесе Рыбинского водохранилища в летний период (1 – линия тренда численности, 2 – 

линия тренда биомассы). 
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Анализ данных по многолетней динамике численности бактериопланктона в Волжском 

плесе Рыбинского водохранилища, усредненных для 11 станций, выявил тенденцию к увеличе-

нию численности бактерий (рис. 3.26). При колебаниях этого показателя в течение исследован-

ного периода от 3.59  10
6
 до 6.71· 10

6
 кл/мл (CV = 20%), средний объем бактериальных клеток 

изменялся от 0.054 до 0.154 мкм
3 

(CV = 28%). При высоких значениях численности бактерио-

планктона ((6.48-6.71) ·10
6
 кл/мл) бактериальные клетки имели меньшие размеры (0.054-0.070 

мкм
3
). В итоге, многолетняя динамика средних за летний период величин биомассы проявляла 

тенденцию к снижению (рис. 3.26). 

В Главном плесе Рыбинского водохранилища четко прослеживалось увеличение числен-

ности бактериопланктона с 1991 по 2005 гг. (рис. 3.27). На рисунке приведены данные, средние 

для 10 станций. Минимальная и максимальная величины отличались в 1.8 раз. В этом районе 

водохранилища вариабельность среднего объема бактериальных клеток была менее значитель-

ной (CV = 13%). В рассматриваемый период увеличение средних за летний период величин 

биомассы бактерий выражено менее четко, чем увеличение численности (рис. 3.27). 

Шекснинский плес Рыбинского водохранилища находится в зоне мощного антропоген-

ного влияния г. Череповца. В конце 80-х годов прошлого века это отрицательное влияние рас-

пространялось на 30-50 км от источника загрязнения. Содержание сапрофитных бактерий в 

этом участке на 1-2 порядка превышало таковое в относительно незагрязненных водах водо-

хранилища, что свидетельствовало о поступлении в водоем громадного количества органиче-

ских соединений бытового и промышленного происхождения (Романенко и др., 1990). Средние 

для летнего периода значения общей численности и биомассы бактериопланктона в глубоко-

водной части Шекснинского плеса составили 6.28· 10
6
 кл/мл и 719 мг/м

3
, соответственно (рис. 

3.28). В 1990-1994 гг. в результате спада промышленного производства, снижения интенсивно-

сти судоходства и проведенных природоохранных мероприятий объем неочищенных промыш-

ленно-бытовых сточных вод, поступающих в водохранилище, уменьшился, что привело к за-

метному снижению концентрации бактериопланктона в плесе (рис. 3.28). С 1995 г. вновь реги-

стрируется повышение численности гетеротрофных бактерий. Параллельно с этим наблюдается 

постепенное уменьшение размеров бактерий, средний объем которых в 1989-1993 гг. составил 

0.115-0.140 мкм
3
, в 1994-1997 гг. – 0.090-0.100 мкм

3
, а в 2000-2005 гг. – 0.058-0.074 мкм

3
. В ре-

зультате в Шекснинском плесе водохранилища наблюдается снижения биомассы планктонных 

гетеротрофных бактерий. Таким образом, по нашим данным в эвтрофном Шекснинском плесе 

наблюдаются резкие подъемы и спады биомассы бактериопланктона, которые, наряду с при-

родными факторами, определяются мощностью антропогенного воздействия со стороны Чере-

повецкого промышленного комплекса. 
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Мы не имеем достаточного количества данных для оценки направленности многолетних 

изменений численности и биомассы бактериопланктона в Моложском плесе Рыбинского водо-

хранилища (рис. 3.29). Тем не менее, можно отметить, что с середины 1990-х годов до 2005 г. 

наблюдалось снижение численности и биомассы бактериопланктона в июне и, напротив, воз-

растание этих показателей в августе. Поэтому, что в среднем для летнего периода концентрация 

бактериопланктона в Моложском плесе остается относительно постоянной. 

Речной участок Горьковского водохранилища, принимающий значительное количество 

городских промышленных и бытовых сточных вод, часто недостаточно очищенных, характери-

зуется значительными колебаниями численности (CV = 42%), среднего объема клеток (CV = 

49%) и биомассы (CV = 48%) бактериопланктона. В начале 90-х годов прошлого века в ряде 

районов водохранилища, прилегающих к городам, регистрировался очень высокий уровень за-

грязнения (Чуйко и др. 1994; Скородумова и др., 1996; Раскатов, Филиппов, 1996). Качество во-

ды в этих районах по бактериальным и химическим показателям в десятки и сотни раз превы-

шали нормативные требования, предъявляемые к источникам питьевого водоснабжения 

(Наумов и др., 1996). Значительная загрязненность воды органическими веществами и соедине-

ниями биогенных элементов привела к существенному увеличению в этот период среднего объ-

ема клеток и, соответственно, биомассы бактериопланктона (табл. 3.18). В последующие годы 

наблюдалось чередование, с интервалом в 1-2 года, резких спадов и подъемов численности и 

биомассы планктонных гетеротрофных бактерий. По-видимому, многолетние изменения этих 

параметров на речном участке Горьковского водохранилища в большой степени зависят от ан-

тропогенного фактора. Следует отметить, что проблема бактериального загрязнения этого 

участка остается актуальной до настоящего времени. 

На участке Горьковского водохранилища от г. Костромы до Горьковской ГЭС в течение 

14-летнего периода наблюдений численность и биомасса бактериопланктона возросли почти в 2 

раза (рис. 3.30). При этом в последнем десятилетии XX века наблюдалось снижение этих пара-

метров, а в начале XXI века – их существенное возрастание. В период наблюдений средний 

объем клеток бактерий изменялся в узких пределах: от 0.072 до 0.109 мкм
3
 (CV = 13%). 
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Рис. 3.28. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) 

бактериопланктона в Шекснинском плесе Рыбинского водохранилища в летний период (1 – ли-

ния тренда численности, 2 – линия тренда биомассы). 
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Рис. 3.29. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) 

бактериопланктона в Моложском плесе Рыбинского водохранилища в июне (а) и августе (б). 
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Таблица 3.17. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего  

объема клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мг/м

3
) бактериопланктона на речном участке Горьков-

ского водохранилища от г. Рыбинска до пос. Красный Профинтерн  

(средние для столба воды величины) 

Год, месяц n N V B 

1992,  

август 

11 3.35-5.92 

4.21±0.21 

0.135-0.577 

0.243±0.042 

419-3416 

1107±271 

1994,  

сентябрь 

14 2.00-4.90 

3.13±0.20 

0.074-0.158 

0.117±0.007 

189-624 

357±32 

1995, 

сентябрь 

15 3.81-6.56 

4.76±0.20 

0.044-0.106 

0.069±0.005 

219-499 

335±26 

1996, 

сентябрь 

19 2.36-22.71 

7.78±1.02 

0.050-0.110 

0.072±0.004 

190-1680 

564±87 

1997, 

август –  

сентябрь 

29 2.80-6.99 

4.49±0.51 

0.075-0.122 

0.100±0.012 

311-853 

452±73 

1998, 

сентябрь 

15 2.95-20.70 

8.17±1.35 

0.059-0.238 

0.138±0.013 

502-3263 

1062±173 

2000, 

август 

16 2.81-11.16 

5.24±0.58 

0.066-0.090 

0.081±0.002 

230-752 

415±40 

2001, 

август 

7 4.18-5.75 

4.79±0.21 

0.070-0.150 

0.102±0.013 

336-639 

483±49 

2005, 

сентябрь 

6 8.58-13.63 

10.91±0.83 

0.065-0.098 

0.081±0.004 

558-1036 

879±75 
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Рис. 3.30. Многолетние изменения общей численности (N, 10
6
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) на 

участке Горьковского водохранилища от г. Кинешмы до плотины Горьковской ГЭС (1 – линия 

тренда численности, 2 – линия тренда биомассы). 

 

Для Чебоксарского и Шекснинского водохранилищ проведено небольшое количество 

наблюдений (табл. 3.18 и 3.19), что не позволяет выявить тенденции межгодовых изменений 

бактериопланктона в этих водоемах. Однако, на основании анализа имеющихся данных можно 

предположить, что в Чебоксарском водохранилище, испытывающем мощный антропогенный 

пресс, происходит увеличение численности и биомассы бактериопланктона. Сравнение резуль-

татов микробиологических исследований в Шекснинском водохранилище в 2001 и 2005 гг. с 

таковыми, полученными в 1995 г., не выявил существенных изменений уровня количественного 

развития бактериопланктона. 

Таким образом, в водохранилищах Верхней и Средней Волги, различающихся по мор-

фометрическим показателям и степени антропогенного воздействия, выявлен неодинаковый 

характер многолетних вариаций концентрации бактериопланктона. Это зависит от особенно-

стей гидрологического режима, водности года и других абиотических факторов; уровня пер-

вичного продуцирования органических веществ фитопланктоном, высшей водной растительно-

стью, фитоперифитоном и фитобентосом; поступления аллохтонных субстратов, соединений 

биогенных элементов и микроорганизмов, особенно с городскими сточными водами. 
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Таблица 3.18. Межгодовые колебания средних для столба воды величин общей 

численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего объема клетки (V, мкм

3
) и биомассы (В, мг/м

3
)  

бактериопланктона в Чебоксарском водохранилище 

Год, месяц n N V B 

1991, август 7 3.62-4.96 

4.05±0.22 

0.041-0.133 

0.097±0.007 

324-419 

386±12 

2001, август 16 3.67-8.05 

5.14±0.31 

0.040-0.261 

0.122±0.016 

214-1537 

680±106 

2005, сентябрь 5 7.68-9.81 

8.78±0.44 

0.062-0.109 

0.088±0.010 

560-952 

763±85 

 

Таблица 3.19. Межгодовые колебания средних для столба воды величин общей 

численности (N, 10
6
 кл/мл), среднего объема клетки (V, мкм

3
) и биомассы (В, мг/м

3
)  

бактериопланктона в Шекснинском водохранилище  

Год, месяц n N V B 

1995, май* 17 1.12-5.56 

3.07±0.25 

0.080-0.170 

0.122±0.006 

146-563 

363±26 

1995, июль* 19 1.12-20.10 

3.56±0.98 

0.060-0.280 

0.152±0.012 

213-1206 

434±58 

2001, июнь 15 1.72-5.51 

2.68±0.28 

0.044-0.132 

0.083±0.006 

112-324 

215±17 

2005, август 15 3.50-8.05 

6.08±0.39 

0.036-0.143 

0.085±0.007 

231-1158 

527±68 

Примечание. * - данные за 1995 г. из Дзюбан, 2002. 
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Глава 4. Гетеротрофные бактерии как компонент пикопланктона водохранилищ 

 

В конце 70-х годов прошлого века Сибурс с соавторами (Sieburth et al., 1978) предложил 

детальную схему деления планктонных организмов по размерному критерию: макропланктон 

(200-2000 мкм), микропланктон (20-200 мкм), нанопланктон (2-20 мкм), пикопланктон (0.2-2.0 

мкм) и фемтопланктон (0.02 – 0.20 мкм). Эта классификация в дальнейшем получила широкое 

распространение в гидробиологических исследованиях. 

В размерную фракцию пикопланктона входят гетеротрофные бактерии, цианобактерии, 

водоросли и гетеротрофные флагелляты. При использовании принятого в нашей стране метода 

подсчета бактерий с применением световой микроскопии и окраской эритрозином (Разумов, 

1932), фототрофный пикопланктон (ФПП) и пикодетрит (ПД) также учитывались как бактерии. 

Появление ряда новых методов изучения микроскопических организмов, в первую очередь, 

эпифлуоресцентной микроскопии, позволило четко дифференцировать мельчайшие цианобак-

терии и водоросли по автофлуоресценции их фотосинтетических пигментов, и, тем самым, от-

личать их от гетеротрофных бактерий, имеющих примерно такой же размер. С помощью новых 

методов оказалось возможным также количественно учитывать взвешенные частицы размером 

от 0.2 до 2.0 мкм (пикодетрит) (Mostajir et al., 1995a). Установлено, что бактериопланктон, пи-

кофитопланктон и пикодетрит используются в пищу одними и теми же потребителями (Fahnen-

stiel, Carrick, 1991; Posch, 1995), т.е. значительное содержание в воде последних двух компонен-

тов может уменьшать интенивность переноса углерода гетеротрофных бактерий на более высо-

кие трофические уровни. В связи с этим, знание количественного соотношения различных ком-

понентов пикопланктона представляет значительный интерес и необходимо при изучении тро-

фической структуры и анализе потоков углерода через планктонную трофическую сеть. 

Фототрофный пикопланктон. Мельчайшие представители фитопланктона из-за своих 

очень мелких размеров (< 2.0 мкм) долгое время оставались вне поля зрения исследователей, и 

первые работы, посвященные изучению этой размерной фракции фитопланктона, появились 

только в середине прошлого века (Винберг, Сивко, 1952; Rodhe, 1955). Вслед за этими работами 

эпизодически появлялись публикации, содержавшие сведения о распространении мельчайших 

фотосинтезирующих организмов в пресных водах (Поповская, 1968а, б; Lund, 1961; Uhlmann, 

1966; Bailey-Watts et al., 1968; Lund, 1961). 

С появлением новых технических приемов стало возможным качественно и количе-

ственно оценивать представителей автотрофного пикопланктона, используя естественную флу-

оресценцию фикобилипротеиновых пигментов и хлорофилла. С помощью эпифлуоресцентной 

микроскопии было обнаружено два типа клеток: флуоресцирующие желтым фикоэритриновые 

клетки (РЕ) и флуоресцирующие красным фикоцианиновые клетки (РС), проявляющие макси-
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мальную люминесценцию при возбуждении клеток световыми лучами с длинами волн 570 нм и 

630 нм, соответственно (Wood et al., 1985; Callieri et al., 1996). 

Простая морфология клеток пикоцианобактерий вызвала необходимость использования 

цитоморфологических, экофизиологических, биохимических и молекулярно-биологических ме-

тодов для определения родов и видов. В итоге, было выявлено три четко определенных рода 

одиночных клеток Cyanobium, Synechococcus и Cyanothece (Komárek, 1996). Большая часть пи-

коцианобактерий относится к р. Cyanobium, куда входят мелкие (диаметром 1–2 мкм) шарооб-

разные или овальные клетки, не выделяющие слизи. Большинство пикоцианобактерий, упоми-

нающихся в литературе как «Synechococcus», принадлежат к роду Cyanobium, тогда как истин-

ные Synechococcus имеют форму стержня длиной 3-15 мкм и шириной 1-3 мкм (Callieri, Stock-

ner, 2002). 

Эукариотный фототрофный пикопланктон представлен, в основном, Chlorella-

подобными клетками. В состав пикопланктона также могут входить мелкие диатомовые (Bacil-

lariophyceae) из рр. Cyclotella и Stephanodiscus, имеющие линейные размеры 2-3 мкм (Callieri, 

Pinolini, 1995). 

Численность пресноводного пикофитопланктона может достигать 10
6
 кл/мл (Михеева, 

1998; Hawley, Whitton, 1991; Pick, Agbeti, 1991; Vörös et al., 1991). Количество эукариотного пи-

кофитопланктона в пресных водах обычно на порядок ниже, чем пикоцианобактерий (Burns, 

Stockner, 1991). Эукариотные клетки доминируют в составе ФПП в дистрофных озерах с кислой 

реакцией воды и эвтрофных озерах (Søndergaad, 1991; Stockner, Shortreed, 1991). По-видимому, 

пиководоросли постепенно замещают пикоцианобактерий в озерах с увеличением концентра-

ции питательных веществ и снижением pH. 

Пикофитопланктон вносит наибольший вклад в первичную продукцию планктона в оли-

готрофных озерах (Stockner, 1991). В мезо- и эвтрофных водах доля ФПП в РРh уменьшается, 

однако в гипертрофных водоемах она вновь возрастает. В литературе приводится большое ко-

личество определений вклада фототрофного пикопланктона в суммарную биомассу пресновод-

ного фитопланктона, который в большинстве водоемов варьирует в пределах 0.3-25.0% (Михе-

ева, 1998; Lehmann, Sandgren, 1982; Weisse, 1988; Jasser, 1989; Pick, Agbeti, 1991; Søndergaard, 

1991; Vörös et al., 1991). Сравнительные же оценки количественного развития пикофитопланк-

тона и гетеротрофного бактериопланктона ограничиваются единичными работами (Михеева, 

1998). 

Пикоцианобактерии способны существовать в условиях низкой освещенности, напри-

мер, в хемоклине меромиктических озер, где могут переходить на гетеротрофное питание и в 

определенных ситуациях конкурировать с бактериями за РОВ (Михеева, Лукьянова, 1998; Pick, 

Agbeti, 1991). 
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Гетеротрофные и миксотрофные нанофлагелляты, а также мелкие инфузории являются 

главными потребителями фототрофного пикопланктона в большинстве водоемов (Stockner, An-

tia, 1986; Bird, Kalff, 1987; Sanders et al., 1989; Weisse et al., 1990; Christoffersen, 1994; Šimek et 

al., 1995). Результаты ряда исследований свидетельствуют, что жгутиконосцы и инфузории 

размером менее 30 мкм предпочитают потреблять клетки фототрофного пикопланктона, чем 

бактерий (Šimek et al., 1995; Pernthaler et al., 1996), другие, напротив, указывают, что опреде-

ленные виды простейших предпочитают питаться бактериями, чем пикоцианобактериями (Ca-

ron et al., 1991). Преобладание в сообществе гетеротрофных флагеллят высоко специализиро-

ванных потребителей бактерий, таких как хоанофлагелляты, приводит к преимущественному 

потреблению бактерий по сравнению с пикофитопланктоном. 

Фототрофный пикофитопланктон использует в пищу также метазойный зоопланктон. 

Например, Daphnia способна потреблять широкий размерный спектр пищевых частиц (1-50 

мкм), включая фототрофный пикопланктон (Gophen, Geller, 1984; Stockner, Porter, 1988). Пред-

ставители других родов кладоцер (Bosmina, Eubosmina, Ceriodaphnia) могут также питаться 

ФПП (Weisse, 1993). Использовать в пищу пикофитопланктон способны науплии, ранние ко-

пеподитные стадии веслоногих рачков и коловратки (Stockner, Antia, 1986). 

Наши исследования показали, что в Рыбинском водохранилище наблюдаются суще-

ственные пространственно-временные колебания распределения фототрофного пикопланктона. 

В защищенном мелководье Волжского плеса в течение вегетационного сезона минимальные и 

максимальные величины численности и биомассы ФПП отличались на порядок (табл. 4.1). 

Наибольшие значения этих параметров зарегистрированы в июле, когда они достигали 14-15% 

общей численности и 47-58% суммарной биомассы бактериопланктона. Средний объем клетки 

ФПП, как правило, существенно превышал таковой гетеротрофных бактерий. В среднем за ве-

гетационный период, численность ФПП ((313 ± 125)  10
3
 кл/мл) составила 2.9% NB, а его био-

масса (135 ± 47 мг/м
3
) – 10.1% BB. 

В других районах Волжского плеса обнаружена сходная картина сезонного развития 

ФПП (рис. 4.1). Однако наибольшие величины численности (до 929  10
3
 кл/мл) и биомассы (до 

553 мг/м
3
) в этих районах были зарегистрированы в августе. При этом биомасса ФПП достигала 

в полузащищенном мелководье 47%, в открытом мелководье 60%, на глубоководной станции в 

пойме водохранилища 11%, а на мелководной и глубоководной станциях на русле р. Волга, со-

ответственно, 10% и 16% биомассы бактериопланктона. Средние за вегетационный период чис-

ленность и биомасса ФПП составили, в полузащищенном мелководье – (211 ± 106)  10
3
 кл/мл  



 

 

109 

109 

Таблица 4.1. Сезонная динамика численности (NFPP, 10
3
 кл/мл), среднего объема клетки  

(VFPP, мкм
3
) и биомассы (ВFPP, мг/м

3
) фототрофного пикопланктона в закрытом мелководье  

Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г. (NB - численность одиночных бактерий, 

ВВ – биомасса одиночных бактерий, Т – температура,
 о
С) 

Дата Т NFPP VFPP ВFPP NFPP/NВ, % ВFPP/ВВ, % 

07.V 8.2 29.6 1.391 41.2 0.24 1.96 

15.V 14.2 32.9 1.968 64.7 0.26 3.15 

22.V 10.0 4.6 1.912 8.8 0.10 0.37 

29.V 15.0 7.6 1.554 11.8 0.07 0.67 

06.VI 17.0 4.9 1.168 5.7 0.04 0.25 

12.IV 24.0 17.1 0.582 9.9 0.15 0.74 

18.IV 17.6 44.6 0.466 20.8 0.33 1.33 

25.IV 20.0 1237.2 0.298 368.7 15.28 47.40 

02.VII 22.6 255.0 0.273 69.6 3.72 7.30 

09.VII 22.2 84.8 0.375 31.8 11.78 4.09 

16.VII 17.0 1070.7 0.411 440.0 8.32 54.30 

24.VII 22.2 1504.1 0.411 618.2 14.22 57.86 

22.VIII 19.0 52.3 1.096 57.3 0.45 5.98 

28.VIII 21.0 512.9 0.531 272.3 2.86 24.90 

04.IX 10.1 106.7 0.808 86.2 0.64 7.82 

30.IX 5.4 38.7 1.218 47.1 0.80 15.26 
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Рис. 4.1. Сезонная динамика биомассы ФПП (ВFPP, мг/м
3
) и отношения этого параметра к био-

массе гетеротрофного бактериопланктона (BFPP/ВВ, %) в районах полузащищенного мелководья 

(А), открытого мелководья в пойме в пойме водохранилища (Б), глубоководной станции в пой-

ме водохранилища (В), открытого мелководья на русловом участке (Г) и глубоководной стан-

ции на русле (Д) Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г.. 
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(3.2% NB) и 72 ± 28 мг/м
3
 (11.4% BB), в открытом мелководье в пойме – (131 ± 67)  10

3
 кл/мл 

(2.9% NB) и 67 ± 38 мг/м
3
 (8.9% BB), в открытом мелководье на русловом участке – 51 ± 16  10

3
 

кл/мл (1.0% NB) и 72 ± 28 мг/м
3
 (5.8% BB), на глубоководной станции в пойме – (37 ± 14)  10

3
  

кл/мл (0.5% NB) и 18 ± 5 мг/м
3
 (3.9% BB), на глубоководной станции на русле – (29 ± 13)  10

3
 

кл/мл (0.5% NB) и 15 ± 5 мг/м
3
 (3.8% BB). Итак, среди обследованных участков Волжского плеса 

более высокие значения численности и биомассы ФПП наблюдались в литорали. 

В глубоководной зоне Волжского и Центрального плесов период максимального разви-

тия пикофитопланктона приходился на середину лета, когда его численность в среднем для ше-

сти стандартных станций оказалась равной 92.5  10
3
 кл/мл или 3.1% численности бактерио-

планктона, а биомасса – 66 мг/м
3 

или 13.4% биомассы бактериопланктона (табл. 4.2 и 4.3). 

Средние за вегетационный сезон значения численности и биомассы ФПП составили в Волж-

ском плесе 0.6% NB и 2.6% BB, в Центральном плесе – 0.4% NB и 2.0% BB. 

В период летнего «цветения» воды цианобактериями среди четырех плесов водохрани-

лища наиболее высокий уровень развития пикофитопланктона отмечался в продуктивном 

Волжском плесе (табл. 4.4). В остальных плесах водохранилища средние значения численности 

и биомассы отличались незначительно. Наибольшие величины его количества (до 237  10
3
 

кл/мл или 7.2% NB) и биомассы (до 42 мг/м
3
 или 24.1% BB) регистрировались в Волжском и 

Моложском плесах. 

Анализ пространственного распределения пикофитопланктона по акватории Рыбинского 

водохранилища выявил, что более высокие значения его численности, отношений NFPP/NB и 

ВFPP/ВB отмечались в продуктивных районах водохранилища. Пикофитопланктон является до-

статочно подвижным компонентом планктона, о чем свидетельствуют резкие изменения его ко-

личества за короткие промежутки времени. 

В августе 2007 г. на всех участках Шекснинского водохранилища обнаруживались высо-

кие величины численности и биомассы ФПП (табл. 4.5), причем при отсутствии существенных 

различий между величинами этих параметров, средними для участков, в пределах каждого из 

них количество пикофитопланктона отличалось в 2.2-3.1 раза. При относительно невысоких 

значениях отношений NFPP/NB, в некоторых районах биомасса пикофитопланктона составляла 

до 40% биомассы бактериопланктона. Количественный уровень развития фототрофного пико-

планктона в Шекснинском водохранилище в этот период оказался близок к таковому в наибо-

лее продуктивном Волжском плесе Рыбинского водохранилища. 
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Таблица 4.2. Сезонные изменения количества (N, 10
3 

мл
-1

), среднего объема клетки или частицы (V, мкм
3
) и биомассы клеток или массы ча-

стиц (В, мг/м
3
) одиночных бактерий, пикофитопланктона и пикодетрита в Волжском плесе Рыбинского водохранилища в 2001 г. 

Дата Бактерии Пикофитопланктон Пикодетрит 

N V B N V B N V B 

14 июня 2080-2450 

2265 

0.15-0.20 

0.17 

312-487 

385 

3.3-4.9 

4.1 

0.91-1.64 

1.28 

3.0-8.1 

5.6 

89-127 

108 

1.31-2.46 

1.90 

167-221 

205 

5 июля 3504-3684 

3594 

0.18-0.23 

0.20 

631-840 

736 

8.1-10.6 

9.4 

0.80-0.92 

0.86 

7.4-8.5 

8.0 

57-113 

85 

1.37-3.10 

2.23 

78-349 

213 

16 июля 2961-2983 

2972 

0.16-0.19 

0.18 

490-564 

535 

51.9-92.5 

72.2 

0.71-0.89 

0.80 

46.2-65.5 

55.8 

39-45 

42 

4.32-4.68 

4.50 

185-195 

190 

21 августа 4996-6512 

5754 

0.12-0.16 

0.14 

617-1039 

806 

3.7-24.3 

14.0 

0.84-0.90 

0.87 

3.4-20.4 

11.9 

92-104 

98 

2.14-2.80 

2.47 

195-291 

243 

3 сентября 2439-2691 

2565 

0.14-0.14 

0.14 

336-380 

358 

1.5-19.3 

10.8 

1.04-1.66 

1.35 

2.5-20.1 

11.3 

36-65 

51 

2.34-6.35 

4.34 

153-231 

192 

31 октября 2097-3106 

2602 

0.17-0.34 

0.26 

357-1062 

709 

0.1-0.9 

0.5 

0.68-2.28 

1.48 

0.1-2.1 

1.1 

44-85 

64 

1.80-3.61 

2.71 

79-307 

193 

Среднее 3292±526 0.18±0.02 588±78 18.4±10.9 1.11±0.12 15.6±8.2 75±11 3.02±0.45 206±8 

Примечание. В таблице приведены средние для столба воды величины параметров на 2 стандартных станциях, расположенных в Волжском 

плесе. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение. 
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Таблица 4.3. Сезонные изменения количества (N, 10
3 

мл
-1

), среднего объема клетки или частицы (V, мкм
3
) и биомассы клеток или массы ча-

стиц (В, мг/м
3
) одиночных бактерий, пикофитопланктона и пикодетрита в Центральном плесе Рыбинского водохранилища в 2001 г. 

Дата Бактерии Пикофитопланктон Пикодетрит 

N, 10
3
 V B N V B N V B 

14 июня 1632-3190 

2464±383 

0.14-0.23 

0.18±0.02 

242-706 

438±98 

4.7-13.3 

7.7±1.9 

0.97-1.12 

1.05±0.03 

5.0-14.9 

8.2±2.2 

16-145 

91±14 

1.86-3.61 

2.58±0.41 

162-383 

292±48 

5 июля 3129-4362 

3727±253 

0.10-0.19 

0.15±0.02 

415-727 

564±71 

4.3-11.2 

6.4±1.6 

0.72-1.19 

0.85±0.19 

1.8-13.3 

5.9±2.5 

41-61 

53±5 

1.63-4.03 

2.91±0.53 

66-247 

162±41 

16 июля 2585-4704 

3604±459 

0.15-0.23 

0.18±0.02 

388-976 

650±130 

32.2-65.9 

54.7±7.8 

0.52-0.73 

0.64±0.05 

16.6-47.9 

35.8±7.1 

63-72 

67±2 

1.12-3.84 

2.82±0.60 

70-238 

175±37 

21 августа 3555-5153 

4547±298 

0.08-0.14 

0.12±0.01 

392-708 

536±66 

0.7-15.0 

4.6±3.4 

0.33-0.64 

0.49±0.06 

0.4-7.2 

1.1±1.7 

31-78 

51±10 

0.34-4.05 

1.93±0.78 

15-150 

90±30 

3 сентября 2613-5321 

3601±606 

0.10-0.15 

0.13±0.01 

306-716 

460±89 

6.2-14.0 

9.1±1.8 

0.42-1.03 

0.81±0.14 

2.9-11.7 

7.6±2.0 

41-107 

60±16 

2.36-3.89 

2.99±0.36 

99-349 

184±58 

31 октября 2097-3022 

2611±203 

0.14-0.26 

0.19±0.02 

299-637 

488±72 

0.6-5.0 

2.2±1.0 

0.32-1.43 

0.81±0.27 

0.2-5.5 

2.1±1.2 

70-73 

72 

3.18-4.26 

3.72 

225-310 

268 

Среднее 3426±316 0.16±0.01 523±32 14.1±8.2 0.78±0.08 10.3±5.2 66±6 2.82±0.24 195±30 

Примечание. В таблице приведены средние для столба воды величины параметров на 4 стандартных станциях, расположенных в Централь-

ном плесе. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение. 
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Таблица 4.4. Распределение численности (N, 10
3
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) бактерио- и пикофитопланктона и отношение этих параметров 

в фотическом слое различных плесов Рыбинского водохранилища в августе 2007 г. 

Плес водохранилища Количество 

определений 

Бактериполанктон Пикофитопланктон NFPP/NB, % BFPP/BB, % 

NB BB NFPP BFPP 

Шекснинский 5 2983-5735 

4823±490 

152-267 

221±21 

83-198 

141±23 

16-35 

25±4 

1.6-6.6 

2.2±0.5 

6.2-23.0 

12.2±3.0 

Центральный 2 3375-3553 

3464 

121-152 

134 

126-146 

136 

22-26 

24 

3.7-4.1 

3.9 

17.6-18.2 

17.9 

Волжский 2 2783-3240 

3012 

105-174 

140 

136-235 

186 

24-42 

33 

4.9-7.2 

6.0 

22.8-24.1 

23.4 

Моложский 3 3373-5103 

4062±529 

183-231 

199±16 

100-237 

147±45 

18-42 

26±8 

2.0-7.0 

3.9±1.6 

7.8-23.0 

13.5±4.8 

Все водохранилище 12 2783-5735 

4104±306 

105-267 

187±15 

83-237 

149±15 

16-42 

26±3 

1.6-7.2 

4.0±0.6 

6.2-24.1 

15.4±2.0 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± ошибка. 

 

Таблица 4.5. Распределение численности (N, 10
3
 кл/мл) и биомассы (В, мг/м

3
) бактерио- и пикофитопланктона и отношение этих параметров 

в фотическом слое различных участков Шекснинского водохранилища в августе 2007 г. 

Район водохранилища Количество 

определений 

Бактериполанктон Пикофитопланктон NFPP/NB, % BFPP/BB, % 

NB BB NFPP BFPP 

Р. Ковжа 1 3287 154 174 31 5.3 20.1 

Оз. Белое 10 2859-5076 

4249±220 

119-221 

186±12 

117-322 

202±17 

21-58 

36±3 

2.3-8.3 

5.0±0.6 

9.6-40.2 

20.8±2.9 

Речной участок 6 3352-4974 

4238±236 

173-317 

211±22 

170-367 

240±29 

31-66 

43±5 

3.9-7.4 

5.6±0.5 

9.5-33.2 

21.4±3.1 

Все водохранилище 17 2859-5076 

4188±159 

119-317 

191±11 

117-367 

199±12 

21-66 

38±3 

2.3-8.3 

5.2±0.4 

9.5-40.2 

20.9±8.0 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± ошибка. 
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Таблица 4.6. Распределение количества (N, 10
3 

мл
-1

) и биомассы (В, мг/м
3
) одиночных бактерий, пикофитопланктона и пикодетрита в раз-

личных плесах Иваньковского водохранилища в августе 2005 г. 

Плес Количество 

станций 

Бактериопланктон Пикофитопланктон Пикодетрит 

N B N B N B 

Волжский 4 6212-7556 

6700±301 

547-801 

670±52 

88-372 

176±67 

52-194 

94±34 

160-201 

180±8 

194-355 

297±37 

Шошинский 1 31004 3782 471 246 632 765 

Иваньковский 5 6931-16478 

11997±1797 

762-1796 

1205±234 

118-432 

303±53 

106-165 

137±10 

160-761 

306±115 

222-685 

447±95 

Все водохранилище 10 11779±2447 1249±314 269±46 131±20 288±70 419±65 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± ошибка. 

 

Таблица 4.7. Распределение количества (N, 10
3 

мл
-1

) и биомассы (В, мг/м
3
) одиночных бактерий, пикофитопланктона и пикодетрита в глубо-

ководной части Угличского водохранилища в августе 2005 г. 

Место отбора проб Бактериопланктон Пикофитопланктон Пикодетрит 

N V B N V B N V B 

Устье р. Дубна 6078 0.124 756 368 0.696 256 802 1.766 1416 

Кимры 9242 0.068 626 347 0.523 182 340 2.571 875 

Белгородок 5419 0.068 371 186 0.523 97 147 3.313 487 

Устье р. Нерль 10296 0.071 729 69 1.766 122 160 2.526 405 

Новоокотово 8064 0.056 453 112 1.176 132 144 2.663 384 

Устье р. Кашинка 9836 0.064 634 250 0.475 119 384 0.904 348 

Калязин 14782 0.089 1311 174 2.143 372 48 3.477 167 

Все водохранилище 9102±1175 0.077±0.009 697±115 215±43 1.043±0.255 183±37 289±96 2.460±0.340 583±161 
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В Иваньковском водохранилище выявлено неравномерное распределение ФПП по 

акватории (табл. 4.6). Различие максимальной и минимальной величины численности со-

ставило 5.4 раз, биомассы – 4.7 раз. Максимальная плотность ФПП отмечена в Шошин-

ском плесе, минимальная – в Волжском. Средняя для Иваньковского плеса численность 

пикофитопланктона была в 1.7 раз выше таковой в Волжском плесе. Однако средние для 

плесов отношения NFPP/NB и ВFPP/ВB отличались не столь значительно и находились в пре-

делах, соответственно, 1.5-2.6 % (в среднем для водохранилища 2.3%) и 6.5-14.0% (в 

среднем для водохранилища 10.5%). 

Распределение ФПП в Угличском водохранилище было также неравномерным 

(табл. 4.7). Отношение максимальной и минимальной величин численности составило 5.3 

раз, биомассы – 3.8 раз. Наибольшее количество ФПП зарегистрировано в верхней части 

водохранилища, биомассы – в устье р. Дубна и у г. Калязин. Отношение NFPP/NB изменя-

лись от 0.7% в устье р. Нерль до 6.0% в устье р. Дубна, составляя в среднем для водохра-

нилища 2.4%. Отношение ВFPP/ВB варьировало от 16.7-18.8% в устьях рек Нерль и Кашин-

ка до 33.9% в устье р. Дубна, составляя в среднем для водохранилища 26.2%. 

По данным Т.М. Михеевой (Михеева, 1998) в водоемах Белоруссии численность 

гетеротрофного пикопланктона гораздо выше, чем фототрофного. В среднем за сезон ко-

личество бактериопланктона превышало численность ФПП в 12 раз в гипертрофном пру-

ду, в 27 раз в водохранилище, в 40 раз в реке, в 100-214 раз в озерах. Меньшие различия 

между численностью гетеротрофного и фототрофного пикопланктона в продуктивных 

экосистемах определяются гораздо более интенсивным развитием в них ФПП (Михеева, 

1998). 

Наши исследования показали, что в водохранилищах Верхней Волги во второй по-

ловине лета численность и биомасса пикофитопланктона достигают значительных вели-

чин. Учитывая, что для некоторых гидробионтов клетки ФПП являются предпочтитель-

ным кормовым объектом, в этот период может уменьшаться интенсивность потребления 

гетеротрофного бактериопланктона планктонными фильтраторами. 

Пикодетрит. Существенную роль в круговороте вещества и потоках энергии в 

водных экосистемах играет мертвое органическое вещество или детрит (Остапеня, 1979). 

В водной среде размер детритных частиц изменяется от субмикронных коллоидов до мак-

роскопических агрегатов, причем концентрация частиц детрита связано обратной зависи-

мостью с их размером (Riley, 1970; Sheldon et al., 1972). Исследования детритных частиц 

размерного ряда 0.2-2.0 мкм (т.е. пикодетрита) до последнего времени были немногочис-

ленны и связаны, в основном, с изучением выделения простейшими в водную среду мель-

чайших частиц неусвоенной пищи и анализом «прозрачных экзополимерных частиц» 
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(Gowing, Silver, 1985; Gonzalez, 1992; Logan, 1994). Внедрение в практику гидробиологи-

ческих исследований метода эпифлуоресцентной микроскопии с использованием флуоро-

хрома ДАФИ, окрашивающего детритные частицы в желтый цвет (Mostajir et al., 1995a), 

во многом облегчило количественный учет пикодетрита в водных экосистемах. Предвари-

тельными исследованиями было показано, что флуоресцирующие желтым цветом детрит-

ные частицы представляют собой исключительно органический материал, схожий с дет-

ритом, происходящим из планктона и фекальных пеллет копепод (Mostajir et al., 1995a, b). 

Возможными путями пополнения пикодетрита являются разрушение более крупных дет-

ритных частиц, образование фекального материалы простейшими, сорбция РОВ на по-

верхности раздела вода – пузырьки воздуха и, возможно, лизис вирусами клеток бактерий 

и цианобактерий (Riley, 1970; Stoecker, 1984; Biddanda, Pomeroy, 1988; Kempkay, Johnson, 

1989; Nagata, Kirchman, 1992; Wells, Goldberg, 1993, 1994). 

В разных районах Рыбинского водохранилища среднее за вегетационный период 

количество детритных пикочастиц оказалось ниже численности бактериопланктона в 44-

52 раза, но выше численности фототрофного пикопланктона в 4.0-4.7 раза (табл. 4.2 и 4.3). 

Поскольку размеры детритных пикочастиц, как правило, существенно выше таковых ге-

теротрофных бактерий, то масса пикодетрита (принимали его удельный вес равным 1) 

была ниже биомассы бактерий в Волжском плесе в 1.9-3.0 раза (в среднем за вегетацион-

ный сезон в 2.8 раз) и в Центральном плесе в 1.8-6.0 раз (в среднем за вегетационный се-

зон в 2.7 раз). Максимальное количество пикодетрита регистрировалось в начале лета 

((127-175)  10
3
 частиц/мл), что составило 4.8-6.1% NB. В этот период наибольших значе-

ний достигала и масса пикодетрита (337-383 мг/м
3
), которая на некоторых участках водо-

хранилища даже превышала биомассу бактериопланктона. Средние за вегетационный се-

зон концентрации пикодетрита в Волжском и Центральном плесах отличались незначи-

тельно. 

В различных районах Иваньковского водохранилища количество и масса детрит-

ных пикочастиц оказались ниже численности и биомассы бактериопланктона в 36-47 раз 

(в среднем для водохранилища в 41 раз) и 2.0-4.6 раз (в среднем в 3.3 раза), соответствен-

но. Наиболее высокая концентрация пикодетрита отмечена в продуктивном Шошинском 

плесе (табл.4.6). 

На участке Угличского водохранилища, прилегающего к устью р. Дубна, обнару-

жено максимальное содержание пикодетрита, концентрация которого составляла 13.2% 

NB, а масса – 187% BB (табл. 4.7). В других районах верхней части водохранилища также 

наблюдалось превышение массы пикодетритна над биомассой бактериопланктона, но в 

меньшей степени. В средней и нижней части водохранилища число детритных частиц ока-
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залось ниже численности бактерий в 26-308 раз, а их масса ниже бактериальной биомассы 

в 1.2-7.8 раз. В целом, в Угличском водохранилище, по сравнению с Рыбинским и Ивань-

ковским, концентрация пикодетрита значительно выше. 

Таким образом, в толще воды водохранилищ Верхней Волги содержится значи-

тельное количество пикодетрита. Учитывая, что планктонные простейшие охотно исполь-

зуют в пищу детритные частицы (Posch, 1995), на некоторых участках водохранилищ в 

отдельные сезоны, когда концентрация пикодетрита достигает высоких значений, умень-

шается интенсивность потребления гетеротрофных бактерий планктонными фильтрато-

рами. 
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Глава 5. Структура сообщества планктонных гетеротрофных бактерий 

 

5.1. Размерно-морфологическая структура бактериопланктона 

 

В состав бактериопланктона входят одиночные свободноплавающие и агрегиро-

ванные клетки. Последние прикреплены к органическим и минеральным взвешенным ча-

стицам разного размера или образуют микроколонии. Одиночные клетки являются наибо-

лее многочисленным компонентом бактериального сообщества в большинстве морских и 

пресных вод (Ferguson, Rublee, 1976), однако органические частицы и ассоциированные с 

ними бактерии также играют важную роль в функционировании водных экосистем, осо-

бенно в периоды массового отмирания фитопланктона (Сажин, Копылов, 1989; Simon et 

al., 2002). 

Выделяют три размерных класса органических агрегатов: макроскопические агре-

гаты, линейный размер которых превышает 500 мкм (макроагрегаты, морской или озер-

ный «снег»), микроскопические агрегаты от 1 до 500 мкм (микроагрегаты) и субмикрон-

ные частицы < 1 мкм (Koike et al., 1990; Mostajir et al., 1995; Simon et al., 2002). В этом 

разделе рассматриваются только микроагрегаты. Описано несколько форм существования 

микроагрегатов в водной среде: прозрачные экзополимерные частицы, окрашиваемые ку-

масси голубым; частицы, окрашиваемые ДАФИ; пленочные агрегаты и т.д. Прозрачные 

экзополимерные частицы (transparent exopolymer particles, TEP) были впервые описаны в 

1993 г. в прибрежных океанических водах Калифорнии (Alldredge et al., 1993). Впослед-

ствии их обнаружили во многих других водоемах, в том числе и в пресных (Grossart et al. 

1997, 1998; Worm, Søndergaard, 1998; Berman, Viner-Mozzini, 2001; Brachvogel et al., 2001). 

ТЕР окрашиваются ярко голубым цветом при использовании красителя альцианового си-

него, являющегоcя специфическим красителем на кислые полисахариды (Logan et al., 

1994). Полевыми и экспериментальными исследованиями было показано, что ТЕР выра-

батываются диатомовыми водорослями в экспоненциальной и стационарной фазах роста 

(Engel, 2000). Динофлагелляты также продуцируют большое количество мукополисахари-

дов, но они не относятся к ТЕР, поскольку не окрашиваются альциановым синим 

(Alldredge et al., 1998). Концентрация ТЕР в озерах колебалась от 0.5 × 10
2 

до 8.7 × 10
7 

экз/л, а их размер варьировал от 5 до 100 мкм и более (Grossart et al., 1998; Worm, 

Søndergaard, 1998; Berman, Viner-Mozzini, 2001; Brachvogel et al., 2001). 

Микрочастицы, в состав которых входят соединения белковой природы, впервые 

были обнаружены при окрашивании проб морской воды специфическим красителем на бе-

лок – кумасси бриллиантовым голубым (Long, Azam, 1996). Их размеры изменялись в ши-
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роких пределах: от нескольких мкм до более 150 мкм. В оз. Киннерет количество частиц, 

содержащих белок, колебалось от 1.4 ×10
5 

 до 1.2 × 10
7 

 экз/л (Berman, Viner-Mozzini, 2001). 

Более подробная информация об этих микроагрегатах до сих пор отсутствует. 

Микрочастицы, окрашиваемые в желтый цвет флуорохромом ДАФИ, который яв-

ляется специфическим красителем нуклеиновых кислот, представляют собой остатки фи-

топланктона и зоопланктона, а также другие компоненты детрита, которые трудно иден-

тифицировать. Эти частицы встречаются в размерном ряду от 0.2 до 100 мкм и более. В 

оз. Констанс, количество частиц, окрашиваемых ДАФИ, составляло (0.3-1.5) × 10
6 

 экз/л 

(Brachvogel et al., 2001). 

С помощью окраски эритрозином на мембранных фильтрах (Разумов, 1947), наряду 

с бактериями, ассоциированными с частицами детрита, в воде озер были обнаружены 

пленчатые агрегаты (Кузнецова и др., 1981; Инкина, 1987). Эти образования представляли 

собой прозрачные однослойные, слегка окрашенные в серовато-коричневые тона пластин-

ки, на которых были отчетливо видны бактерии (Инкина, 1987). Некоторые ученые объяс-

няют появление пленочных агрегатов в результате адсорбции растворенных органических 

веществ на поверхности минеральных частиц, пузырьков воздуха, появляющихся при вет-

ровом перемешивании или интенсивном фотосинтезе, на погруженных в воду субстратах 

(Витюк, 1983; Мишустина, Батурина, 1984; Linley, Field, 1982). При определенных усло-

виях пленки могут отрываться от субстрата и переходить в состав ВОВ (Витюк, 1983). 

Количество пленочных образований в водной толще озер Нарочь, Мястро, Баторино (Бе-

лоруссия) в среднем составляло (7-36) × 10
6 

 экз/л. Количество бактерий, прикрепленных к 

пленочным образованиям, изменялось в этих озерах в пределах (0.08-0.41) × 10
6
 кл/мл, что 

составляло 6-10% от общего количества бактериопланктона (Инкина, 1987). 

Гетеротрофные бактерии встречаются на всех типах органических микроагрегатов 

и, как правило, не заселяют неорганические частицы. Бактериальные клетки обычно не-

одинаково распределяются на агрегатах, часто образуют микроколонии и цепочки (Logan 

et al., 1994; Grossart, Simon, 1998; Grossart, Ploug, 2000). Количество бактерий, ассоцииро-

ванных с 1 частицей, положительно коррелирует с ее размером и варьирует от нескольких 

клеток у мелких до более 10
6 

клеток у крупных агрегатов размером 1-10 мм (Passow, 

Alldredge, 1994; Berger et al., 1996; Brachvogel et al. 2001). Концентрация агрегированных 

бактерий выше по сравнению с численностью неприкрепленных бактерий в окружающей 

водной среде. Для характеристики степени заселенности агрегатов бактериями использу-

ется коэффициент «обогащения» (enrichment factor, EF), который равен отношению чис-

ленности бактерий в объеме агрегата к их численности в таком же объеме окружающей 

воды (Simon et al., 2002). В оз. Констанс коэффициент EF составлял 35-220 (Grossart, Si-
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mon, 1993). Анализ результатов, полученных в морских водах, показал, что коэффициент 

EF снижается с возрастанием размера агрегата (Simon et al., 2002). Численность бактерий 

на агрегате не связана с объемом агрегата, а число бактерий на единицу площади поверх-

ности агрегата обратно пропорционально размерам агрегата (Alldredge, Gotschalk, 1990; 

Ploug et al., 1999; Ploug, Grossart, 2000). В оз. Констанс количество агрегированного бакте-

риопланктона увеличивается с глубиной, что обусловлено увеличением размеров агрега-

тов (Grossart, Simon, 1993, 1998). В том же озере описано изменение морфологического 

состава бактериального сообщества, ассоциированного с агрегатами, с увеличением срока 

их существования (Grossart, Simon, 1998; Herndl, 1988). 

Доля в бактериопланктоне клеток, ассоциированных со взвешенными частицами, 

существенно варьирует и зависит, главным образом, от концентрации частиц. В пелагиали 

большинства водоемов эти бактерии составляют менее 5% общей численности бактерий 

(Alldredge, Cotschalk, 1990; Grossart, Simon, 1998; Turley, Stutt, 2000). Однако в речных и эс-

туарных экосистемах они могут составлять до 90% общей численности и продукции бакте-

рий (Bell, Albrigyt, 1981; Bent, Goulder, 1981; Zimmermann, Kausch, 1996; Zimmermann, 1997; 

Crump, Baross, 2000). По данным И.А. Нечесова (Нечесов, 1981), доля агрегированных бак-

терий в бактериопланктоне прибайкальских озер составляла 14-45%. В пелагиали оз. Байкал 

бактерии в микроколониях и на частицах детрита занимали 2.5-3.8% общей численности 

бактериопланктона, но их доля в суммарной бактериальной биомассе была выше (21-32%), 

что объясняется более крупными размерами клеток агрегированных бактерий по сравнению 

с одиночными бактериями (Спиглазов, 1985). В озерах Белоруссии в агрегированном состо-

янии находилась значительная часть бактериального сообщества (22-42%) (Инкина, 1987). 

В водной толще оз. Мендота прикрепленные бактерии составляли 50% общей бактериаль-

ной биомассы (Pedros-Alio, Brock, 1983). Однако, даже в водах с высоким содержанием 

взвешенных веществ, биомасса агрегированных бактерий ниже таковой одиночных бакте-

рий (Berger et al., 1996; Crump, Baross, 1996; Crump et al., 1998). Размер клеток бактерий, 

прикрепленных к частицам взвеси, обычно больше, чем размер неприкрепленных бактерий 

и колеблется от 0.10 до 1.00 мкм
3
, что соответствует содержанию углерода от 30 до > 100 фг 

С/кл (Alldredge et al., 1986; Simon, 1987; Herndl, 1988; Alldredge, Cotschalk, 1990; Simon et al., 

1990). Более крупные размеры агрегированных бактерий, по-видимому, объясняются более 

благоприятными трофическими условиями на поверхности частиц по сравнению с окружа-

ющей толщей воды. 

Многочисленные исследования разнотипных водных экосистем показали, что ос-

новными потребителями планктонных бактерий являются простейшие, а также некоторые 

ветвистоусые рачки и коловратки (Монаков, 1998). Однако присутствие в водоеме бакте-
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риальных клеток, прикрепленных к детритным частицам и образующих микроколонии, 

существенно расширяет спектр потенциальных консументов бактериопланктона (Родина, 

1966; Павельева, Сорокин, 1971; Головко, 1984, 1989). 

В наших исследованиях волжских водохранилищ определение количества агреги-

рованного бактериопланктона проводилось с использованием эпифлуоресцентной микро-

скопии на ядерных фильтрах и окраской флуорохромами акридиновым оранжевым (1989-

1991 гг.) и ДАФИ (1992-2005 гг.). При учете агрегированных бактерий в ряде случаев 

применялась предварительная обработка проб воды пирофосфатом натрия и ультразвуком 

(Копылов, Крылова, 1990). 

Нитевидные бактерии также могут занимать значительную долю бактериопланкто-

на в некоторых водоемах. Так, в мелком гипертрофном озере (Sobygard, Дания) в период 

доминирования в составе зоопланктона циклопов летом нити составляли до 50% суммар-

ной бактериальной биомассы (Jurgens, Jeppesen, 2000). Эти авторы предложили считать 

нитевидных бактерий индикаторами структурной организации планктонных пищевых се-

тей. По их мнению, высокая численность нитей связана с доминированием в составе зоо-

планктона циклопов, а низкая – с доминированием дафний. Когда доминируют коловрат-

ки, их численность может быть как низкой, так высокой. Биомасса нитей также тесно свя-

зана с биомассой пикофитопланктона. 

В верхневолжских водохранилищах количественный учет бактерий, входящих в 

состав различных размерно-морфологических групп, проведенный в августе 1991 г., пока-

зал, что основным компонентом бактериопланктона являются одиночные клетки (табл. 

5.1). В этой группе бактерий, как по численности, так и по биомассе преобладали клетки, 

линейные размеры которых были меньше 2 мкм. Наибольшая доля крупных палочек в 

биомассе одиночных бактерий обнаружена в Костромском расширении Горьковского во-

дохранилища. В Иваньковском и Чебоксарском водохранилищах заметный вклад в фор-

мирование суммарной биомассы бактериопланктона вносили нитевидные формы. Высо-

кое содержание бактерий, ассоциированных с детритными частицами, обнаружено в Уг-

личском и Горьковском водохранилищах, а также на участке от Волгограда до Астрахани. 

В Горьковском водохранилище на участке от г. Костромы до верхнего бьефа Горьковской 

ГЭС существенным компонентом бактериопланктона оказались микроорганизмы, обра-

зующие микроколонии. 
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Таблица 5.1. Доля (%) различных групп в суммарной численности (над чертой) и  

биомассе (под чертой) бактериопланктона водохранилищ Волги в августе 1991 г. 

Район исследований Одиночные На детрите В микро- 

колониях 

Нити 

< 2 мкм ≥ 2 мкм 

Выше г. Тверь 97.00 

90.98 

0.23 

2.88 

1.76 

2.11 

0.92 

2.60 

0.09 

1.43 

Иваньковское вдхр. 90.89±0.73 

85.80±1.14 

0.04±0.01 

0.56±0.09 

8.14±0.91 

7.84±0.97 

0.75±0.22 

1.34±0.77 

0.17±0.03 

4.46±1.01 

Угличское вдхр. 90.47±1.11 

85.07±1.97 

0.07±0.02 

0.71±0.20 

8.72±1.06 

9.99±1.90 

0.91±0.03 

1.73±0.06 

0.11±0.02 

1.77±0.35 

Рыбинское вдхр. 95.70±0.82 

89.87±2.48 

0.03±0.01 

4.35±1.40 

2.82±0.65 

3.80±1.10 

1.42±0.19 

1.25±0.25 

0.03±0.01 

0.73±0.40 

Горьковское вдхр.,  

Рыбинск - Красный 

Профинтерн 

91.03±1.98 

81.96±4.86 

0.08±0.01 

1.18±0.41 

7.81±1.55 

12.77±3.47 

0.91±0.49 

1.43±0.72 

0.17±0.05 

2.66±1.18 

Горьковское вдхр.,  

Костромское  

расширение 

81.18 

55.02 

0.28 

26.50 

16.72 

15.38 

1.82 

0.40 

0.08 

2.50 

Горьковское вдхр.,  

Кострома – верхний 

бьеф Горьковской ГЭС 

90.30±2.24 

83.44±2.32 

0.10±0.02 

1.66±0.42 

7.34±0.93 

8.39±0.61 

2.13±1.72 

3.89±2.85 

0.13±0.01 

2.62±0.91 

Чебоксарское вдхр. 91.59±1.46 

84.16±2.87 

0.02±0.01 

1.41±0.15 

7.59±1.30 

7.68±1.33 

0.58±0.22 

1.45±0.55 

0.22±0.05 

6.30±1.95 

Куйбышевское вдхр. 91.69±1.13 

88.69±3.74 

0.03±0.01 

0.55±0.12 

7.63±1.04 

7.49±1.08 

0.54±0.17 

0.82±0.33 

0.11±0.01 

2.45±0.33 

Саратовское вдхр. 93.57±0.64 

90.91±0.99 

0.04±0.01 

0.70±0.15 

5.68±0.57 

5.04±0.97 

0.65±0.20 

1.47±0.54 

0.06±0.01 

1.88±0.42 

Волгоградское вдхр. 91.62±0.97 

88.32±2.45 

0.07±0.01 

1.21±0.20 

7.10±0.49 

6.48±0.87 

1.13±0.51 

2.99±1.63 

0.08±0.02 

1.00±0.24 

Волгоград - Астрахань 89.83±0.93 

84.24±2.27 

0.15±0.09 

2.65±1.08 

9.53±0.90 

10.33±1.53 

0.37±0.12 

0.77±0.28 

0.12±0.01 

2.01±0.34 

 

В целом, в период проведения исследований в водохранилищах Волги доля агреги-

рованных клеток в общей численности и биомассе бактериопланктона находилась в пре-

делах 4.24-18.54% (в среднем 9.12 ± 1.06%) и 5.05-15.78% (в среднем 10.25 ± 0.96%), соот-
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ветственно. Минимальная величина зарегистрирована в Рыбинском водохранилище, мак-

симальная – в Костромском расширении Горьковского водохранилища. 

Иваньковское водохранилище. Соотношение количеств одиночных, агрегирован-

ных и нитевидных бактерий существенно варьировало на разных участках Иваньковского 

водохранилища (табл. 5.2). Однако во всех исследованных образцах воды основным компо-

нентом бактериального сообщества были одиночные клетки. Тем не менее, в 1997 г. на от-

дельных участках водохранилища доля нитей достигала 21% суммарной биомассы бакте-

риопланктона. В 2000 г. на отдельных участках водоема заметную роль в формировании 

суммарной биомассы играли бактерии, ассоциированные с детритом и находящиеся в со-

ставе микроколоний. В разные периоды наблюдений агрегированность бактериопланктона 

и содержание в нем нитевидных форм существенно отличались. Максимальная доля агре-

гированных клеток в суммарной биомассе бактериопланктона, зарегистрированная в 2005 г. 

(в среднем 17.6%), была в 4.8 раза больше минимальной, отмеченной в 1997 г. (в среднем 

3.6%). Максимальные и минимальные величины вклада нитей в формирование биомассы 

бактериопланктона различались в 5 раз. 

 

 

Таблица 5.2. Доля различных групп (%) в общей численности и биомассе  

бактериопланктона Иваньковского водохранилища 

Дата Параметр Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

01-02.08.1997 Численность 94.69-98.08 

96.66±0.52 

0.68-4.22 

1.85±0.55 

0.35-2.32 

1.29±0.32 

0.07-0.30 

0.20±0.04 

Биомасса 73.84-95.02 

88.16±3.08 

0.66-3.99 

1.84±0.54 

0.36-3.60 

1.78±0.60 

3.13-21.45 

8.22±2.96 

15-17.08.2000 Численность 74.95-98.96 

91.82±2.14 

0.73-18.60 

6.33±1.78 

0.14-6.38 

1.80±0.48 

0.03-0.14 

0.05±0.01 

Биомасса 66.04-96.10 

89.98±2.45 

0.82-17.30 

5.39±1.47 

0.59-14.06 

3.04±1.02 

0.25-4.11 

1.59±0.33 

24-26.08.2005 Численность 79.56-93.76 

88.69±1.49 

5.61-18.67 

9.50±1.35 

0.60-3.35 

1.72±0.27 

0.03-0.24 

0.09±0.02 

Биомасса 64.80-87.92 

79.36±2.30 

10.32-24.30 

14.92±1.53 

1.28-4.83 

2.72±0.45 

0.42-7.91 

3.00±0.65 
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Анализ данных пятилетних наблюдений о распределении по акватории Иваньков-

ского водохранилища бактерий различных эколого-морфологических групп показал, что 

биомасса агрегированных бактерий  достигает наиболее высоких значений (105-174 мг/м
3
) 

в Шошинском плесе, Мошковичском заливе и в устье р. Созь (рис. 5.1). В Волжском и 

Иваньковском плесах водохранилища биомасса нитей существенно ниже биомассы агре-

гированных бактерий. В Шошинском плесе разница в величинах биомасс этих двух ком-

понентов бактериопланктона менее значительна. 

 

Рис. 5.1. Распределение биомассы (мг/м
3
) агрегированных (АБ) и нитевидных (Н) бакте-

рий по акватории Иваньковского водохранилища в августе (в среднем за 1991, 1995, 1997, 

2000 и 2005 гг). Станции обора проб: 1 – Юрьевское, 2 – Городня, 3 – русло Волги, 222 км, 

4 – русло Шоши, выше моста, 5 – Безбородово, 6 – Свердлово, 7 – устье р. Созь, 8 –

Мошковичский залив, 9 –Корчева. 10 – какал им. Москвы, 11 – Липня. 

 

Средние для столба воды величины концентрации микроскопических детритных 

частиц диаметром 5-100 мкм испытывали заметные пространственные и межгодовые ко-

лебания (табл. 5.3). Количество частиц детрита, заселенных бактериями, в среднем для 

водохранилища, в разные периоды исследования отличалось в 4 раза и составляло 50-76% 

(в среднем 61%) общего числа частиц. На одной детритной частице находилось от 7 до 77 

бактерий. В среднем для водохранилища, максимальное количество бактерий, ассоцииро-

ванных с одной детритной частицей, регистрировалось в 2005 г., минимальное – в 1997 г. 

Средний коэффициент «обогащения» бактериями (EF) детритных частиц изменялся от 6 

до 16. 
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Таблица 5.3. Средние для столба воды значения концентрации детритных частиц  

(10
3
 мл

-1
) в Иваньковском водохранилище 

Дата Концентрация детритных частиц
 

Количество бактерий 

на 1 частице заселенных  

бактериями 

незаселенных  

бактериями 

03-05.08.1991 25.0-60.9 

32.8±6.5 

17.2-54.2 

32.2±5.1 

7-45 

18±6 

01-02.08.1997 4.1-9.9 

7.8±1.0 

- 7-21 

14±2 

15-17.08.2000 2.9-58.8 

17.3±4.8 

2.9-8.8 

5.4±0.6 

8-24 

16±2 

24-26.08.2005 11.4-84.4 

34.2±7.0 

10.1-103.1 

33.3±8.5 

16-77 

41±7 

 

В Угличском водохранилище основным компонентом бактериопланктона явля-

лись одиночные бактерии. На отдельных участках водохранилища значительного разви-

тия достигали бактерии, прикрепленные к детритным частицам и находящиеся в составе 

микроколоний (табл. 5.4). По сравнению с Иваньковским водохранилищем роль нитей в 

формировании суммарной бактериальной биомассы в Угличском водохранилище суще-

ственно ниже. 

Анализ распределения по акватории водохранилища средних величин биомассы 

агрегированных и нитевидных бактерий, рассчитанных по данным за 4 года наблюдений, 

показал, что наибольшие биомассы бактерий, ассоциированных с частицами детрита и 

находящихся в составе микроколоний (65-66 мг/м
3
), регистрировались в местах впадения 

рек Нерль и Кашинка (рис. 5.2). Наиболее высокая биомасса нитей (11-13 мг/м
3
) регистри-

ровалось в районах, прилегающих к г. Кимры и с. Прилуки. 
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Таблица 5.4. Доля различных групп (%) в общей численности и биомассе  

бактериопланктона Угличского водохранилища 

Дата  Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

02-03.08.1997 Численность 86.32-98.04 

93.22±1.44 

1.33-12.99 

5.29±1.50 

0.51-3.71 

1.37±0.46 

0.10-0.14 

0.12±0.01 

Биомасса 81.71-93.54 

89.39±1.73 

1.42-13.98 

5.61±1.71 

1.02-6.30 

2.52±0.75 

1.68-3.58 

2.48±0.30 

17-19.08.2000 Численность 86.09-99.83 

93.15±2.06 

0.14-9.14 

4.54±1.29 

0-8.38 

2.24±1.46 

0-0.15 

0.07±0.02 

Биомасса 84.97-99.36 

92.55±2.09 

0.38-6.76 

3.86±0.99 

0-8.88 

2.77±1.46 

0-2.79 

0.82±0.45 

22-24.08.2005 Численность 86.60-95.23 

90.92±1.46 

4.18-13.02 

8.45±1.54 

0.16-1.45 

0.56±0.18 

0.05-0.12 

0.07±0.01 

Биомасса 80.52-93.07 

86.85±2.14 

4.18-17.26 

10.48±2.20 

0.32-3.55 

1.13±0.43 

1.29-1.92 

1.54±0.08 

 

 

 

Рис. 5.2. Распределение биомассы (мг/м
3
) агрегированных (АБ) и нитевидных (Н) бак-

терий по акватории Угличского водохранилища в августе (в среднем за 1991, 1997, 

2000, 2005 гг). Станции обора проб: 1 – Дубна, 2 – Кимры, 3 – Белый Городок, 4 – 

устье р. Медведицы, 5 – устье р. Нерль, 6 – Калязин, 7 – устье р. Кашинки, 8 – Прилу-

ки, 9 – верхний бьеф Угличской ГЭС. 
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Рис. 5.3. Вертикальное распределение численности и биомассы различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона: одиночных (а), прикрепленных к детриту (б), 

находящихся в микроколониях (в) и нитевидных (г) в районе верхнего бьефа Угличской 

ГЭС (23.08.2005, глубина 21 м). 

 

Одиночные клетки были основной группой бактериопланктона во всей толще во-

ды. На различных горизонтах они составляли 87.6-96.5% общей численности и 77.1-91.1% 

биомассы бактериопланктона (рис. 5.3). Профили вертикального распределения бактерий, 
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прикрепленных к детриту, находящихся в микроколониях и нитей носили неодинаковый 

характер. Максимум обилия бактериальных микроколоний регистрировался на глубине 2-

5 м, детритной микрофлоры – 10 м, нитей – в придонном слое, где эти группы занимали 

10.5, 18.1 и 8.9%, соответственно.  

Среднее для столба воды содержание микроскопических детритных частиц диа-

метром 5-100 мкм заметно различалось как между участками водохранилища, так и в раз-

ные годы наблюдений (табл. 5.5). Однако количество частиц, заселенных бактериями, в 

среднем для водохранилища, за исключением 1991 г., в остальные годы исследований от-

личалось незначительно и составляло 46-73% (в среднем 56%) общего числа взвешенных 

частиц. На одной частице детрита находилось от 6 до 114 бактерий. Максимальная сред-

няя для водохранилища численость бактерий, ассоциированных с одной детритной части-

цей, зарегистрирована в 2005 г., наименьшая – в 1991 г. Коэффициент «обогащения» бак-

териями детритных частиц изменялся от 5 до 11. Межгодовые колебания доли агрегиро-

ванных бактерий (6.63-11.72%) и нитей (0.82-2.48%) в общей биомассе планктона в Уг-

личском водохранилище были менее значительными, чем в Иваньковском. 

 

Таблица 5.5. Средние для столба воды значения концентрации микроскопических дет-

ритных частиц (10
3
 мл

-1
) в Угличском водохранилище 

Дата Концентрация детритных частиц Количество бакте-

рий на 1 частице заселенных бактериями незаселенных бактериями 

03-05.08.1991 28.1-46.8  

38.4±2.8 

23.4-56.2  

41.1±4.7 

6-17  

11±1 

01-02.08.1997 3.3-26.3  

12.2±3.1 

9.7-27.0  

14.4±3.2 

15-22  

19±1 

15-17.08.2000 1.5-25.0  

11.8±3.9 

1.5-8.8  

4.4±1.3 

4-18  

13±3 

22-24.08.2005 8.2-21.9  

14.4±2.2 

6.6-19.6  

11.1±1.6 

33-114  

58±10 

 

В Рыбинском водохранилище количественный учет бактерий различных размер-

но-морфологических групп впервые был проведен в 1988-1989 гг. В подледный период 

1988 г. роль отдельных групп в формировании суммарного количества бактериопланктона 

существенно варьировала. В январе в общей численности и биомассе бактериопланктона 

преобладали одиночные клетки (табл. 5.6 и 5.7). В феврале существенно возросла концен-

трация бактерий, ассоциированных с детритными частицами. На ст. Брейтово их биомасса 
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даже превышала биомассу одиночных клеток. Следует отметить, что в этом месяце заре-

гистрирована наибольшая концентрация детритных частиц размером 2-300 мкм, заселен-

ных бактериями, которая в среднем для столба воды составляла 4000-10000 экз/мл. В мар-

те доля детритной микрофлоры в суммарной численности и биомассе бактериопланктона 

резко снизилась, но увеличились доли нитевидных и колониальных бактерий. Коэффици-

ент «обогащения» детритных частиц изменялся от 1 до 186 и составлял в среднем для ян-

варя-марта 38. 

Содержание микроскопических взвешенных частиц, заселенных бактериями, в ле-

доставный период было низким (табл. 5.8). В детрите водохранилища преобладали части-

цы с линейным размером менее 50 мкм, причем больше всего было частиц размером 4-12 

мкм. Доля частиц детрита размером более 50 мкм составила на ст. Брейтово 3.4-13.1%, а 

на ст. Молога – 0.6-5.5% их суммарного количества. Причем если на ст. Брейтово большая 

часть бактерий (60-90%) была прикреплена к детритным частицам размером 50-200 мкм, 

то на ст. Молога преобладали бактерии, ассоциированные с более мелким детритом, со-

ставлявшие 52-85% суммарной численности детритной микрофлоры. Коэффициент «обо-

гащения» был выше у детритных частиц размером менее 50 мкм (в среднем 53), чем у бо-

лее крупных частиц (в среднем 26). 

Особенности вертикального распределения различных групп бактериопланктона в 

зимний период представлены в таблицах 5.9 и 5.10. В тонком 2-3-см слое воды, прилега-

ющем к нижней кромке льда, а также в придонном горизонте основным компонентом со-

общества были бактерии, ассоциированные с детритом. Доля детритной микрофлоры в 

бактериопланктоне была значительной и в других слоях воды. Существенный вклад в 

формирование суммарной биомассы бактериопланктона также вносили нити на глубине 

6-7 м. 
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Таблица 5.6. Средние для столба воды значения численности (N, 10
3
 кл/мл) бактериопланктона Рыбинского водохранилища зимой 1988 г. 

Станция Дата Одиночные На детрите В микроколониях Нити 

< 2 мкм > 2 мкм 

N % NВ N % NВ N % NВ N % NВ N % NВ 

Наволок 21 января 2155 98.16 7.5 0.34 12.4 0.57 20.1 0.92 0.3 0.01 

Средний Двор 21 января 1691 96.66 17.4 0.99 21.2 1.21 19.7 1.13 0.1 0.01 

Молога 

 

27 января 1473 88.18 0.2 0.01 187.2 11.21 8.7 0.52 1.3 0.08 

19 февраля 1205 82.87 0.3 0.02 244.1 16.79 3.8 0.26 0.9 0.06 

22 марта 1945 89.23 0.6 0.03 219.6 10.07 13.3 0.61 1.3 0.06 

Брейтово 27 января 4439 93.72 1.4 0.03 293.0 6.19 2.9 0.06 0.1 0.002 

12 февраля 1462 58.10 0.2 0.01 1032.4 41.03 20.6 0.82 1.1 0.04 

19 марта 1402 85.67 2.1 0.13 212.0 12.96 19.1 1.17 1.1 0.07 
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Таблица 5.7. Средние для столба воды значения биомассы (В, мг/м
3
) бактериопланктона Рыбинского водохранилища зимой 1988 г. 

Станция Дата Одиночные На детрите В микроколониях Нити 

< 2 мкм > 2 мкм 

В % ВB В % ВB В % ВB В % ВB В % ВB 

Наволок 21 января 243.5 75.93 56.2 17.52 1.0 0.31 16.8 5.24 3.2 1.00 

Средний Двор 21 января 130.1 63.00 61.5 29.78 4.4 2.13 9.8 4.75 0.7 0.34 

Молога 

 

27 января 97.4 77.73 0.5 0.40 14.8 11.81 9.1 7.26 3.5 2.80 

19 февраля 126.5 69.12 2.7 1.48 46.7 25.52 2.6 1.42 4.5 2.46 

22 марта 240.6 80.36 3.5 1.17 30.3 10.12 16.0 5.34 9.0 3.01 

Брейтово 27 января 297.8 86.27 38.1 11.04 5.3 1.53 1.7 0.49 2.3 0.67 

12 февраля 177.8 43.96 2.2 0.54 190.9 47.20 11.5 2.84 22.1 5.46 

19 марта 161.0 53.47 9.8 3.25 37.8 12.55 21.0 6.98 71.5 23.75 



В период интенсивного таяния снега и льда структура планктонного бактериального 

сообщества прибрежной зоны Рыбинского водохранилища характеризовалась заметным 

своеобразием. В середине апреля с речными и паводковыми водами в водохранилище посту-

пает значительное количество детритного материала. Особенно высокая концентрация взве-

шенных микрочастиц, как правило, регистрируется на акваториях, прилегающих к устьям 

рек (табл. 5.11). Однако в воде приустьевого участка р. Сутка только 3.4% общего количе-

ства мелкодисперсной взвеси размером до 200 мкм было заселено бактериями. Следует от-

метить, что практически на всех детритных частицах крупнее 20 мкм обнаруживались бакте-

рии. На участках водохранилища, прилегающих к устьям рек, в бактериопланктоне по чис-

ленности доминировали одиночные клетки (табл. 5.12). Величины среднего объема клеток 

бактерий на детрите и в микроколониях превышали таковые одиночных бактерий в 1.8-2.8 и 

3.5-4.5 раза, соответственно. Вследствие этого, эти группы занимала значительную долю (16-

26%) в общей биомассе бактериопланктона (табл. 5.13). На участках, прилегающих к устьям 

рек, значительный вклад в формирование биомассы планктонных бактерий вносили также 

нитевидные формы. Доля последних в общей численности бактериопланктона была невели-

ка. В этот же период в воде прибрежных мелководий водохранилища роль колониальных и 

нитевидных бактерий в структурной организации бактериопланктона была невелика, но бак-

терии, прикрепленные к детритным частицам, составляли значительную часть общего коли-

чества бактериопланктона (табл. 5.12, 5.13). 
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Таблица 5.8. Размер и концентрация детритных частиц и численность прикрепленных к ним 

бактерий в ледоставный период 1988 г. (приведены средние для столба воды величины) 

Станция Дата Размер  

частиц, мкм 

Концен-

трация ча-

стиц, 

экз/мл 

Количество бакте-

рий на частицах,  

10
3
 кл/мл 

Количество 

бактерий на 

1 частице 

Брейтово 23 января 2-50 (7) 1657 28.9 17 

50-200 (115) 59 264.1 4476 

12 февраля. 2-50 (7) 3286 181.9 55 

50-200 (80) 260 850.5 3271 

19 марта. 2-50 (8) 2559 83.7 33 

50-200 (77) 386 128.2 332 

Молога 22 января. 2-50 (11) 2475 107.8 43 

50-200 (107) 145 79.4 547 

19 февраля. 2-50 (9) 10178 206.9 20 

50-200 (70) 64 37.1 580 

22 марта 2-50 (10) 4957 113.9 23 

50-200 (70) 97 105.7 1090 

Примечание. В скобках приведены средние значения размеров частиц. 
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Таблица 5.9. Вертикальное распределение численности (N, 10
3
 кл/мл) бактерий разных  

размерно-морфологических групп в период ледостава у западного побережья  

Рыбинского водохранилища в феврале 1988 г. 

Горизонт 

отбора, 

м 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

0.02 5667 30.83 5 0.03 12338 67.11 357 1.94 16 0.09 

0.50 1498 96.15 1 0.06 55 3.53 3 0.19 1 0.07 

3.00 1217 84.16 0 - 217 15.01 12 0.83 0 - 

6.00 1187 94.13 0 - 69 5.47 3 0.24 2 0.16 

8.00 1720 28.33 0 - 4323 71.21 27 0.44 1 0.02 

 

Таблица 5.10. Вертикальное распределение биомассы (В, мг/м
3
) бактерий разных  

размерно-морфологических групп в период ледостава у западного побережья  

Рыбинского водохранилища в феврале 1988 г. 

Горизонт 

отбора, 

м 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

нити 

 2 мкм > 2 мкм 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

0.02 1498 27.44 56 1.03 3381 61.93 192 3.52 332 6.08 

0.50 112 86.82 1 0.78 13 10.07 2 1.55 1 0.78 

3.00 130 68.06 0 - 51 26.70 10 5.24 0 - 

6.00 99 68.75 0 - 11 7.64 1 0.69 33 22.92 

8.00 274 35.17 0 - 488 62.65 12 1.54 5 0.64 
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Таблица 5.11. Концентрация детритных микрочастиц разного размера, заселенных и  

незаселенных бактериями, в воде приустьевого участка р. Сутка в апреле 1988 г. 

Детритные частицы Размер частиц, мкм 

1-4 4-20 20-100 100-200 1-200 

Общее количество частиц 4244266 355527 7298 197 4607288 

Из них заселенных бактериями 31559 

0.7 

119331 

33.6 

7298 

100 

197 

100 

158385 

3.4 

Из них незаселенных бактериями 4212707 

99.3 

236196 

66.4 

0 

0 

0 

0 

4448903 

96.4 

Примечание. В числителе – количество детритных частиц, экз/мл, в знаменателе – % общего 

количества частиц. 

 

Таблица 5.12. Численность (N, 10
3
 кл/мл) бактерий разных размерно-морфологических 

групп в прибрежных водах Рыбинского водохранилища в апреле 1988 г. 

Место от-

бора проб 

Одиночные На детрите В микроколониях Нити 

< 2 мкм > 2 мкм 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

N % от 

NВ 

N % от  

NВ 

N % от 

NВ 

р. Сутка 9130 86.20 0 - 1298 12.26 155 1.46 8 0.08 

р. Латка 5728 88.15 8 0.12 702 10.81 52 0.80 8 0.12 

пос. Борок 4431 8032 9 0.16 1073 19.45 3 0.05 1 0.02 

 

Таблица 5.13. Биомасса (В, мг/м
3
) бактерий разных размерно-морфологических групп в  

прибрежных водах Рыбинского водохранилища в апреле 1988 г. 

Место от-

бора проб 

Одиночные На детрите В микроколониях Нити 

< 2 мкм > 2 мкм 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

В % от 

ВВ 

В % от  

ВВ 

В % от 

ВВ 

р. Сутка 1048 53.58 0 - 427 21.83 81 4.14 400 20.45 

р. Латка 866 59.64 66 4.55 209 14.39 30 2.07 281 19.35 

пос. Борок 747 81.73 13 1.42 125 13.68 5 0.55 24 2.62 
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Исследования структуры бактериального сообщества разных участков Рыбинского 

водохранилища в летний период показали, что его основным компонентом являлись одиноч-

ные свободноплавающие клетки (табл. 5.14 и 5.15). Мелкие одиночные клетки размером ме-

нее 2 мкм составляли в среднем для столба воды 89.4-97.0% общей численности и 82.3-93.8% 

биомассы бактериопланктона. Крупные одиночные клетки не играли существенной роли в 

формировании суммарной биомассы бактериопланктона водохранилища. Они были обнару-

жены только в 40 из 150 исследованных образцов воды. Тем не менее, на отдельных участ-

ках, например, в придонных слоях воды Югского залива их биомасса достигала 90 мг/м
3 

и 

составляла 12% суммарной биомассы бактериопланктона. Высокие значения численности 

крупных палочек были также зарегистрированы в поверхностных горизонтах в зонах скоп-

ления цианобактерий (табл. 5.16). 

Нитевидные формы, средний объем клеток которых составлял 4.3 мкм
3
, были зареги-

стрированы в 75% анализируемых проб. Чаще всего они встречались в прибрежных водах и 

придонных горизонтах глубоководных районов. Максимальная биомасса нитей отмечалась в 

приустьевом участке р. Чеснава: 70 мг/м
3 

или 9% суммарной биомассы бактериопланктона. В 

различных районах водохранилища нитевидные формы составляли в среднем для 0.7-4.3% 

бактериальной биомассы. 

Бактериальные микроколонии размером от 3 до 300 мкм являлись постоянным эле-

ментом бактериального сообщества водохранилища. В различных районах водохранилища 

их численность составляла (5-14)  10
3
 экз/мл. Колонии отличались по размерам и форме, а 

также по морфологии и размерам образующих их клеток. Объем клеток колониальных бак-

терий варьировал от 0.033 до 1.77 мкм
3
. Численность и биомасса бактерий, образующих 

микроколонии, в июле-августе 1989 г. изменялись в пределах (10-600)  10
3
 кл/мл и 1.3-500 

мг/м
3
, соответственно. Наименьшие значения были зарегистрированы в центральной части 

Весьегонского расширения Моложского плеса, наибольшие – в приустьевом участке р. Ухра 

и в придонных горизонтах Мшичинского залива. В водах со значительным развитием коло-

ниальных бактерий, они составляли 12-40% суммарной биомассы бактериопланктона. Одна-

ко в среднем для столба воды эти показатели были существенно ниже. 

Микроскопические исследования выявили, что детрито-бактериальные ассоциации 

встречаются по всей акватории водохранилища. Концентрация детритных частиц, заселен-

ных бактериями, находилась в пределах (1-20)  10
3
 экз/мл. Линейные размеры этих частиц 

изменялись от 2 до 300 мкм. Максимальные значения были зарегистрированы в зонах скоп-

ления цианобактерий (табл. 5.16). В толще воды численность бактерий на одной частице ва-

рьировала в пределах 6-200 клеток, составляя в среднем 33 клетки. При этом коэффициент 

«обогащения» детрита в прибрежных и глубоководных районах водохранилища колебался от 
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1 до 28 (в среднем 6). Этот коэффициент оказался в летний период ниже, чем зимой. Сред-

ний объем бактериальных клеток, прикрепленных к детриту, составлял 0.139 мкм
3 

. Количе-

ство и биомасса бактерий, ассоциированных с детритом, в июле-августе 1989 г. колебались 

от 10
4
 до 57  10

6
 кл/мл и от 0.9 до 11.5 г/м

3
, соответственно, что составляло 0.1-85.0% общей 

численности и 0.1-83.0% суммарной биомассы бактериопланктона. Наибольшие значения 

этих параметров были зарегистрированы на глубоководных станциях в «пятнах» цветения 

цианобактерий и в мелководном Мшичинском заливе. В открытых районах Шекснинского, 

Главного и Моложского плесов средние для столба воды величины численности и биомассы 

бактерий, ассоциированных с детритом, оказались близкими и составляли 1.9-2.7% общей 

численности и 2.3-3.5% биомассы бактериопланктона. В Волжском плесе водохранилища 

бактерий, находящихся в составе детритных частиц, было заметно больше (табл. 5.14 и 5.15). 

Среди прибрежных районов наибольшим содержанием детритной микрофлоры отличались 

мелководные заливы. В зонах, прилегающих к устьям рек и населенным пунктам, а также в 

открытой литорали относительное содержание бактерий, населяющих детритные частицы 

(2.4-2.9% численности и 4.0-5.9% биомассы бактериопланктона), было близким к таковому в 

глубоководных районах водохранилища. 
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Таблица 5.14. Доля (%) различных размерно-морфологических групп в формировании об-

щей численности бактериопланктона (NВ, 10
6
 кл/мл) Рыбинского  

водохранилища в июле-августе 1989 г. 

Районы NВ Группы бактерий 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Глубоководные 

Шекснинский 

плес 

4.8-8.3 

6.9 

95.57-98.60 

96.85 

0-0.05 

0.02 

1.4-2.8 

1.9 

0.8-2.1 

1.2 

0.01-0.08 

0.03 

Моложский 

плес 

5.2-8.1 

5.8 

94.24-98.06 

96.98 

0-0.04 

0.02 

1.4-2.3 

2.0 

0.2-3.4 

1.0 

0 

Главный  

плес 

4.4-8.9 

6.2 

89.97-98.62 

89.45 

0.01-0.06 

0.02 

0.2-8.3 

2.7 

0.7-4.7 

1.7 

0.02-0.08 

0.03 

Волжский 

плес 

5.0-10.6 

7.2 

85.07-97.09 

93.43 

0-0.14 

0.05 

1.5-13.8 

4.7 

0.2-3.6 

1.8 

0.01-0.03 

0.02 

Мелководные 

У населенных 

пунктов 

5.2-14.1 

9.3 

92.58-97.90 

95.01 

0-0.14 

0.03 

0.6-3.8 

2.5 

0.6-4.5 

2.4 

0.02-0.20 

0.06 

Устья рек 4.1-11.1 

7.1 

93.98-97.04 

95.40 

0.04-0.07 

0.05 

1.7-5.3 

2.9 

0.8-4.0 

1.6 

0.02-0.10 

0.05 

Мелководные 

заливы 

5.4-14.9 

10.2 

69.66-98.06 

91.48 

0.01-0.25 

0.08 

1.4-26.8 

6.1 

1.0-3.8 

2.3 

0.02-0.07 

0.04 

Открытое 

прибрежье 

4.3-10.8 

6.4 

92.40-99.18 

95.74 

0.01-0.05 

0.02 

0.3-7.3 

2.4 

0.3-3.4 

1.8 

0.02-0.07 

0.04 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение. 
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Таблица 5.15. Доля (%) различных размерно-морфологических групп в суммарной  

биомассе бактериопланктона (ВВ, г/м
3
) Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 

Районы ВВ Группы бактерий 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Глубоководные 

Шекснинский 

плес 

0.5-1.1 

0.8 

89.6-97.7 

93.8 

0-2.0 

0.3 

1.4-5.6 

3.1 

1.0-4.3 

2.1 

0.3-1.4 

0.7 

Моложский 

плес 

0.3-1.4 

0.7 

84.5-98.4 

93.9 

0 1.1-3.9 

2.3 

0.4-4.5 

1.8 

0-7.1 

1.8 

Главный  

плес 

0.4-1.2 

0.6 

69.7-95.9 

87.57 

0-1.1 

0.5 

1.1-7.8 

3.5 

1.9-29.2 

6.3 

0.1-3.1 

1.5 

Волжский 

плес 

0.5-0.9 

0.7 

68.2-90.6 

83.6 

0-4.5 

1.9 

1.6-24.5 

8.5 

0.5-8.8 

5.0 

0.4-2.4 

1.0 

Мелководные 

У населенных 

пунктов 

0.6-1.8 

1.2 

70.1-93.8 

87.0 

0.7-4.8 

1.7 

0.6-14.4 

5.9 

0.8-8.4 

4.3 

0.7-4.8 

4.3 

Устья рек 0.4-3.1 

1.0 

89.3-95.5 

88.1 

1.3-2.7 

1.9 

0.8-7.9 

4.0 

0.6-8.4 

3.3 

0.6-8.4 

2.7 

Мелководные 

заливы 

0.4-2.3 

1.2 

55.7-93.8 

82.3 

0.9-2.8 

1.3 

1.1-34.8 

9.0 

1.5-8.8 

5.2 

0.4-4.7 

2.2 

Открытое 

прибрьжье 

0.4-1.1 

0.7 

80.3-98.3 

87.50 

0.1-2.6 

0.4 

03.-13.7 

4.6 

0.6-17.5 

4.6 

0.5-7.1 

2.9 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение. 

 

Таблица 5.16. Численность (N, 10
6
 кл/мл) и биомасса (В, мг/м

3
) бактерий различных  

размерно-морфологических групп в местах скопления цианобактерий и пены 

Группа 

бактерий 

Скопления цианобактерий Скопления пены 

N % от NВ В % от NВ N % от NВ В % от ВВ 

Одиночные  2 мкм 8.73 13.04 1748 12.72 54.77 99.91 7448 98.94 

Одиночные > 2 мкм 0.02 0.03 220 1.60 0.02 0.04 24 0.32 

На детрите и 

фитопланктоне 

57.06 85.14 11412 83.05 0.02 0.04 4 0.05 

В микроколониях 1.20 1.79 362 2.63 0 - 0 - 

Нити 0 - 0 - 0.01 0.01 52 0.69 
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Рис. 5.4. Вертикальное распределение численности и биомассы различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона: одиночных (а), прикрепленных к детриту (б), 

находящихся в микроколониях (в) и нитевидных (г) на стандартной ст. Молога в Рыбинском 

водохранилище 13 июля и 4 августа 1989 г. 



 

 

142 

142 

Характер вертикального распределения агрегированного бактериопланктона суще-

ственно отличался в разные фазы летнего пика фитопланктона (рис. 5.4). В начальный пери-

од «цветения» воды цианобактериями (13 июля) более высокие величины численности и 

биомассы детритной микрофлоры и их доля в общей численности и биомассы бактерио-

планктона были сосредоточены на глубинах от 3 до 9 м. Схожая картина наблюдалась и в 

вертикальном распределении бактериальных микроколоний. В фазу снижения «цветения» 

воды и массовой седиментации отмирающих клеток цианобактерий и водорослей (4 августа), 

биомасса бактерий, ассоциированных с частицами взвеси и образующих микроколонии, су-

щественно возросла, и максимумы регистрировались в придонных горизонтах воды. Если в 

начале «цветения» воды детритные и колониальные бактерии на разных глубинах составляли 

3.0-8.5% и 1.2-6.6%, соответственно, то в период отмирания фитопланктона – уже 4.2-44.6% 

и 11.4-12.8%, соответственно. Нити были минорным элементом структуры бактериопланкто-

на во все фазы летнего «цветения» воды фитопланктоном, их доля в суммарной биомассе 

бактериопланктона не превышала 2.2%. 

В течение вегетационного сезона наибольшая степень агрегированности бактерио-

планктона отмечалась в защищенном и полузащищенном прибрежных мелководьях в июле, а 

в открытом мелководье и глубоководных районах – в августе (табл. 5.17-5.19). Эти макси-

мальные величины были приурочены к окончанию летнего «цветения» воды и началу отми-

рания планктонных водорослей и цианобактерий. Возрастание количества агрегированных 

бактерий в прибрежных водах отмечалось также в октябре, и, по-видимому, было связано с 

поступлением терригенных органических веществ и бактерий с осенними паводковыми во-

дами. Количественная оценка форм существования микроорганизмов в прибрежных и глубо-

ководных участках Волжского плеса и приплотинном районе Рыбинского водохранилища 

показала, что содержание нитевидных форм в бактериопланктоне было значительно выше 

весной, чем летом. Тем не менее, на отдельных участках Волжского плеса высокие значения 

биомассы нитей (30-122 мг/м
3
) регистрировались и летом, когда их доля суммарной биомас-

се бактериопланктона составляла 4.6-12.0%. 
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Таблица 5.17. Численность (N, 10
3
 кл/мл) различных размерно-морфологических групп и ее 

отношение к общей численности бактериопланктона (N/NВ, %) в глубоководных  

районах Рыбинского водохранилища в 1992 г. 

Месяц Параметр Одиночные бактерии Агрегиро-

ванные 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Волжский плес 

Май N 2815-4006 

3393±165 

1-4 

2.0±0.3 

161-478 

322±53 

2-7 

4±1 

N/NВ 88.02-95.46 

91.41±1.10 

0.03-0.08 

0.05±0.01 

4.38-11.90 

8.45±1.11 

0.04-0.16 

0.09±0.01 

Август N 3353-5153 

4403±254 

6-17 

11.4±1.3 

370-669  

548±44.8 

1-3 

1.5±0.3 

N/NВ 85.78-90.00 

88.70±0.62 

0.17-0.29  

0.22±0.02 

9.65-27.04 

11.04±2.53 

0.01-0.07 

0.04±0.01 

Октябрь N 2523 0 466 6 

N/NВ 84.24 0 15.55 0.21 

Приплотинный участок 

Май N 2750-3998 

3265±153 

0-2  

0.8±0.2 

225-414  

296±24 

1-12  

3.0±1.6 

N/NВ 88.69-93.31 

91.52±0.68 

0-0.04  

0.02±0.01 

6.42-11.22 

8.38±0.69 

0.03-0.27 

0.08±0.04 

Август N 3841-6110 

5146±353 

9-35  

21.2±4.6 

399-1644 

868±200 

2-9  

3.5±0.4 

N/NВ 78.63-92.97 

85.46±2.60 

0.18-0.53  

0.35±0.07 

6.44-21.15 

14.13±2.66 

0.03-0.16 

0.06±0.02 

Октябрь N 2257 0 217 3 

N/NВ 91.16 0 8.71 0.13 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 5.18. Биомасса (В, мг/м
3
) различных размерно-морфологических групп и  

ее отношение к суммарной биомассе бактериопланктона (В/ВВ, %)  

в глубоководных районах Рыбинского водохранилища в 1992 г. 

Месяц Параметр Одиночные бактерии Агрегиро-

ванные 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Волжский плес 

Май В 393-595 

517±27 

1-6 

3.3±0.7 

5-55 

18.5±6.8 

19-90 

56±10 

В/ВВ 82.56-93.44 

87.23±1.56 

0.22-0.89 

0.56±0.10 

0.91-7.64 

2.91±0.89 

3.19-13.62 

9.30±1.45 

Август В 593-2292 

1479±228 

7-22 

14.6±1.8 

82-205 

141±18 

2-12 

7±1 

В/ВВ 84.50-92.61 

89.32±1.30 

0.63-1.08 

0.92±0.07 

5.96-13.90 

9.20±1.16 

0.13-1.43 

0.56±0.18 

Октябрь В 407 0 77 30 

В/ВВ 79.14 0 15.01 5.85 

Приплотинный участок 

Май В 342-755 

544±53 

0-3 

1.4±0.5 

30-80 

58±6 

8-85 

21±12 

В/ВВ 81.08-94.76 

86.92±1.88 

0-0.54  

0.24±0.08 

4.52-14.54 

9.84±1.48 

0.56-9.41 

3.00±1.28 

Август В 1216-2431 

1944±185 

15-35 

22.7±4.0 

85-419 

212±55 

9-44 

22±6 

В/ВВ 83.83-93.86 

88.47±1.85 

0.54-1.65 

1.05±0.17 

4.06-14.50 

9.48±2.00 

0.42-2.19 

1.00±0.28 

Октябрь В 667 0 42 116 

В/ВВ 91.94 0 5.83 2.23 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 5.19. Сезонная динамика биомасс агрегированных и нитевидных бактерий  

(В, мг/м
3
) и их доли (%) в суммарной биомассе бактериопланктона (ВВ)  

в Волжском плесе Рыбинского водохранилища в 1997 г. 

Месяц Агрегированные Нити 

В
 

В/ВВ В
 

В/ВВ 

Защищенное и полузащищенное мелководья 

Июнь 0-10 (6±1)* 0-1.6 (0.7±0.2) 7-34 (17±5) 0.6-4.6 (2.3±1.0) 

Июль 10-368(61±30) 1.0-52.1 (7.9±4.2) 13-122 (64±12) 1.6-12.0 (7.1±1.0) 

Август 5-23 (14±3) 0.4-2.9 (1.5±0.4) 7-35 (20±3) 0.9-3.4 (2.4±0.5) 

Сентябрь 4-8 (6±1) 0.6-0.7 (0.7±0.02) 4-12 (8±2) 0.4-2.0 (1.0±0.4) 

Октябрь 15-21 (18±1) 4.7-5.3 (5.1±0.2) 11-18 (15±2) 2.8-6.3 (4.5±0.8) 

Среднее 21±9 3.2±1.3 25±9 3.5±0.9 

Открытое мелководье 

Июнь 0-9 (4±2) 0-2.2 (0.8±0.4) 0-30 (18±6) 0.-7.1 (3.4±1.4) 

Июль 6-36 (16±2) 1.3-4.1 (2.4±0.3) 7-33 (21±3) 1.0-6.0 (3.6±0.5) 

Август 2-525 (86±59) 0.7-31.9 (6.7±3.4) 1-27 (11±3) 0.3-2.9 (1.6±0.4) 

Сентябрь 7-20 (15±2) 1.6-5.7 (3.8±0.6) 3-11 (6±1) 0.7-3.1 (1.4±0.3) 

Октябрь 20-26 (22±2) 2.9-5.3 (4.30.6) 3-10 (7±2) 0.7-2.0 (1.2±0.3) 

Среднее 29±13 3.6±0.9 13±3 2.2±0.5 

Глубоководная зона 

Июнь 0-9 (4±2) 0-2.7 (1.2±0.5) 0-9 (6±2) 0-2.4 (1.6±0.5) 

Июль 2-53 (16±4) 0.3-7.7 (2.8±0.6) 1-33 (10±3) 0.2-4.8 (1.8±0.5) 

Август 4-100 (20±11) 0.7-16.2 (3.7±2.0) 1-15 (6±2) 0.2-3.5 (1.3±0.4) 

Сентябрь 4-21 (12±2) 1.0-11.4 (3.5±1.5) 1-14 (6±2) 0.2-3.2 (1.6±0.5) 

Октябрь 10-22 (17±3) 2.0-3.7 (2.8±0.4) 5-8 (7±0.7) 0.8-1.4 (1.1±0.1) 

Среднее 14±2 2.8±0.4 7.0±0.7 1.5±0.1 

Примечание. * Пределы колебаний параметра, в скобках – среднее значение с ошибкой. 
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Содержание в воде микроскопических взвешенных частиц, заселенных бактериями, и 

их отношение к общему содержанию частиц размером 5-100 мкм, как правило, были 

наибольшими в конце лета и осенью (табл. 5.20 и 5.21). Количество бактерий находящихся 

на 1 детритной частице было максимальным в августе. 

В целом, для Рыбинского водохранилища наблюдались большие различия между ми-

нимальными и максимальными значениями доли разных групп бактерий в общей численно-

сти и биомассе бактериопланктона. Известно, что в этом крупном водохранилище, которое 

характеризуется сложной морфометрической и гидрологической структурой, существенной 

неоднородностью в распределении планктона, присутствуют воды разной трофии (Минеева, 

2004). По нашим оценкам, в летний период наибольшая агрегированность была характерна 

для бактериопланктона высокопродуктивных участков. В течение вегетационного сезона 

бактерии, ассоциированные с детритом и находящиеся в составе микроколоний, вносили 

наименьший вклад в формирование биомассы сообщества в первой половине лета. В конце 

лета – начале осени роль агрегированного бактериопланктона увеличивалась. Так, в августе 

1997 г. доля этих двух групп в суммарной биомассе планктонных бактерий достигала 19% и 

34%, соответственно (табл. 5.22). В августе 2000 г. значение агрегированных бактерий как 

структурно-функционального компонента сообщества было значительно ниже. В среднем 

для водохранилища, доля нитей в общей биомассе планктонных бактерий с июня по сен-

тябрь колебалась незначительно. Исследования, проведенные в октябре 1998 г., в период ин-

тенсивного ветрового перемешивания и значительного поступления паводковых вод, выяви-

ли значительное, по сравнению с летом, своеобразие размерно-морфологической структуры 

бактериопланктона. Это выражалось в том, что основным компонентом бактериопланктона 

были нитевидные и колониальные бактерии, составлявшие на некоторых участках до 60 и 

44% суммарной бактериальной биомассы, соответственно. 
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Таблица 5.20. Концентрация детритных частиц (10
3
 мл

-1
) размером 5-100 мкм  

в Рыбинском водохранилище в 1992 г. 

Месяц Концентрация детритных частиц Количество бакте-

рий на 1 частице заселенных бактери-

ями 

незаселенных бакте-

риями 

Волжский плес 

Май 6.2-19.5 

12.0±1.7 

18.3-24.2 

20.6±1.0 

11-22 

14±2 

Август 12.3-32.9 

18.9±2.5 

18.5-54.0 

28.7±4.4 

6-24 

18±2 

Октябрь 46.7 89.1 10 

Сбросной район 

Май 8.6-14.1 

12.8±1.0 

19.5-34.4 

24.3±2.0 

8-13 

11±1 

Август 7.0-25.0 

17.6±3.1 

19.6-28.2 

23.3±1.5 

16-33 

24±3 

Октябрь 54.6 203.1 4 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 5.21. Средняя для столба воды концентрация детритных частиц (10
3
 мл

-1
)  

размером 5-100 мкм в Рыбинском водохранилище 

Дата Концентрация детритных частиц Количество  

бактерий на  

1 частице 

заселенных бактери-

ями 

незаселенных бакте-

риями 

27.06.-02.07.1997 3.1-8.5 

5.1±0.9 

4.1-9.7 

7.8±1.2 

8-21 

16±2 

03.08.-08.08.1997 3.3-11.5 

5.6±0.9 

1.6-5.7 

3.9±1.7 

12-53 

26±4 

06.09.-08.09.1997 2.8-11.8 

6.2±0.9 

2.1-7.6 

4.8±1.4 

11-26 

19±1 

01.10.-03.10.1998 5.9-20.6 

14.6±1.4 

4.6-10.8 

7.1±2.1 

11-28 

19±2 

27.06.-02.07.2000 1.5-10.3 

3.8±0.8 

1.4-5.9 

2.3±0.4 

5-20 

14±1 

10.08.-13.08.2000 1.5-25.0 

1.6±2.3 

1.5-5.9 

2.9±0.6 

15-32 

20±2 

20.09.-25.09.2000 5.9-17.6 

10.6±1.2 

1.5-4.4 

2.0±0.3 

11-30 

18±2 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 5.22. Доля различных размерно-морфологических групп в общей численности 

(N/NВ, %) и биомассе (В/ВВ, %) бактериопланктона Рыбинского водохранилища 

Дата Параметр Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

27.06.-02.07.1997 N/NВ 90.86-98.76 

96.58±0.45 

1.04-2.82 

1.05±0.19 

0.51-4.48 

2.29±0.24 

0-0.15 

0.08±0.02 

В/ВВ 88.38-95.77 

91.74±1.41 

0.77-3.55 

1.37±0.24 

0.62-7.86 

3.91±1.55 

0.14-4.83 

2.98±0.95 

03.08.-08.08.1997 N/NВ 75.40-98.96 

91.10±1.31 

0.33-12.49 

4.59±0.80 

0.41-23.56 

4.19±1.15 

0.01-0.48 

0.12±0.02 

В/ВВ 62.26-97.94 

85.74±2.01 

0.41-19.17 

4.89±0.93 

0.51-33.71 

6.72±1.80 

0.38-6.28 

2.65±0.31 

06.09.-08.09.1997 N/NВ 78.19-96.87 

89.78±1.39 

0.58-4.89 

2.43±0.43 

1.20-20.89 

7.69±1.58 

0.04-0.30 

0.10±0.02 

В/ВВ 67.75-95.15 

82.54±2.12 

0.95-5.94 

2.61±0.47 

2.04-29.39 

12.57±2.20 

0.65-5.12 

2.28±0.35 

01.10.-03.10.1998 N/NВ 77.25-95.57 

89.08±1.40 

3.82-18.45 

8.30±1.15 

0.30-14.20 

2.51±0.92 

0.04-0.30 

0.11±0.02 

В/ВВ 21.40-92.86 

77.57±5.05 

3.55-20.07 

9.30±1.29 

0.76-43.70 

6.41±2.79 

0.41-60.50 

6.72±3.89 

27.06.-02.07.2000 N/NВ 92.66-99.96 

98.38±0.45 

0-2.82 

1.00±0.23 

0-4.48 

0.55±0.28 

0-0.15 

0.07±0.01 

В/ВВ 84.38-99.46 

95.85±1.09 

0.22-3.55 

0.82±0.24 

0-8.96 

0.94±0.54 

0-13.83 

2.39±0.85 

10.08.-13.08.2000 N/NВ 81.96-99.31 

93.79±1.21 

1.00-12.02 

4.20±0.92 

0.15-6.02 

1.93±0.56 

0.03-0.17 

0.08±0.01 

В/ВВ 79.82-97.78 

91.43±1.59 

0.80-8.95 

2.99±0.61 

0.54-14.69 

3.83±1.14 

0.33-3.53 

1.75±0.32 

20.09.-25.09.2000 N/NВ 85.80-98.98 

93.52±1.39 

0.99-11.80 

4.96±1.12 

0-3.72 

1.45±0.44 

0.03-0.15 

0.07±0.01 

В/ВВ 76.81-98.82 

91.76±1.94 

0.88-8.70 

3.61±0.80 

0-9.17 

3.04±1.02 

0.16-6.57 

1.59±0.54 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Горьковское водохранилище. Соотношение количества одиночных, агрегированных 

и нитевидных компонентов в планктонном бактериальном сообществе существенно варьи-

ровало по акватории Горьковского водохранилища (табл. 5.23). Анализ данных 3-х-летних 

наблюдений о распределении бактериопланктона, показал, что высокие величины биомассы 

бактерий, ассоциированных с детритом и находящихся в составе микроколоний, (в пределах 

50-69 мг/м
3
) регистрируются в районах городов Рыбинск, Кострома и Кинешма, а также 

вблизи устья р. Ить (рис. 5.5). На отдельных участках водохранилища доля агрегированных 

бактерий в суммарной биомассе бактериопланктона превышала 10% (табл. 5.23). Биомасса 

нитевидных форм достигала наибольших значений на участке ниже городских очистных со-

оружений г. Ярославля и в районе верхнего бьефа Горьковской ГЭС. 

На русловом участке Горьковского водохранилища в черте г. Рыбинска весной и ле-

том среди различных размерно-морфологических групп бактериопланктона по численности 

и биомассе преобладали одиночные клетки (табл.5.24 и 5.25). Однако осенью на двух из семи 

станций отбора проб биомасса агрегированных и нитевидных бактерий превышала таковую 

одиночных клеток. В среднем для этого района биомасса агрегированного бактериопланкто-

на осенью была выше в 2.7 и 1.2 раза, чем весной и летом, соответственно. Наибольшая био-

масса нитей регистрировалась весной и осенью, что, по-видимому, связано с поступлением 

аллохтонных микроорганизмов с паводковыми водами. 

Средние для столба воды значения концентрации микроскопических взвешенных ча-

стиц диаметром 5-100 мкм заметно различались как на разных участках водохранилища, так 

и в разные сезоны и годы наблюдений (табл. 5.26 и 5.27). В среднем для водохранилища, ко-

личество частиц детрита, заселенных микроорганизмами, в разные годы отличалось в 3.8 ра-

за и составляло 63% общего числа частиц. На одной детритной частице находилось от 4 до 

39 бактерий. Максимальное среднее количество бактерий, ассоциированных с одной детрит-

ной частицей, было зарегистрировано в августе 1997 г. Средний для водохранилища коэф-

фициент «обогащения» бактериями детритных частиц изменялся от 3 до 26. В сезонном ас-

пекте максимальное количество детритно-бактериальных ассоциаций зарегистрировано в 

октябре, а число бактерий на одной частице было выше в августе. В более продуктивном 

1997 г. вклад агрегированных клеток в формирование суммарной биомассы бактериопланк-

тона превышал таковую в менее продуктивном 2000 г. в 2 раза. Доля нитей в биомассе бак-

териопланктона различалась между годами незначительно. 
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Таблица 5.23. Доля (%) различных размерно-морфологических групп в общей численности 

(N) и биомассе (В) бактериопланктона двух участков Горьковского водохранилища 

Дата Параметр Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

Рыбинск – Кр. Профинтерн 

08.08.1997 N 86.10-97.57 

93.43±1.89 

2.12-10.73 

5.49±1.44 

0.15-3.07 

0.98±0.50 

0.04-0.16 

0.10±0.02 

74.46-96.62 

87.83±3.40 

2.96-15.27 

8.67±2.02 

0.14-8.89 

2.38±1.50 

0.28-1.41 

1.12±0.19 

08.09-

10.09.1997 

B 87.98-96.24 

93.04±0.46 

2.28-7.63 

4.06±0.30 

1.32-8.77 

2.77±0.43 

0.02-0.81 

0.13±0.04 

77.93-94.12 

88.70±0.91 

1.88-7.16 

3.99±0.29 

1.77-2.94 

2.36±0.29 

0.94-3.60 

2.54±0.54 

04.08-

06.08.2000 

N 92.93-99.91 

96.63±0.65 

0-5.55  

2.63±0.62 

0-3.87  

0.63±0.34 

0-0.75  

0.11±0.06 

88.02-99.70 

95.26±0.96 

0-6.47  

2.41±0.61 

0-8.44  

1.20±0.71 

0-4.55  

1.13±0.39 

27.09.-

28.09.2000 

B 89.95-95.85 

92.68±1.40 

3.54-6.42 

4.85±0.69 

0.51-3.49 

2.36±0.76 

0.09-0.14 

0.11±0.01 

85.19-93.79 

89.95±2.06 

1.92-4.67 

3.42±0.66 

1.51-6.20 

4.13±1.13 

0.99-5.47 

2.50±1.21 

Кострома – верхний бьеф Горьковской ГЭС 

09.08.1997 N 74.01-94.03 

88.34±4.15 

3.87-24.61 

10.23±4.18 

0.92-1.93 

1.30±0.19 

0.05-0.20 

0.13±0.03 

70.76-90.47 

84.01±3.91 

5.60-22.85 

11.09±3.43 

1.77-2.94 

2.36±0.29 

0.94-3.60 

2.54±0.54 

28.09.-

02.10.2000 

B 89.95-95.85 

92.68±1.40 

3.54-6.42 

4.85±0.69 

0.51-3.49 

2.36±0.76 

0.09-0.14 

0.11±0.01 

91.00-98.42 

94.04±0.93 

0.09-5.16 

2.79±0.68 

0-5.70  

2.00±0.76 

0.03-4.42 

1.17±0.53 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Рис. 5.5. Распределение биомассы (мг/м
3
) агрегированных (АБ) и нитевидных (Н) бактерий 

по акватории Горьковского водохранилища в августе-сентябре (в среднем за 1991, 1997 и 

2000 гг). Станции обора проб: 1 – Рыбинск, 2 – Норское, 3 – Тутаев, 4 – р. Ить, 5 – Яро-

славль, 6 – 10 км ниже Ярославля, 7 – Красный Профинтерн, 8 – 10 км ниже Красного Про-

финтерна, 9 – Кострома, 10 – Плес, 11 – Кинешма, 12 – Юрьевец, 13 – Пучеж, 14 – Чкаловск, 

15 – верхний бьеф Горьковской ГЭС. 
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Таблица 5.24. Численность (N, 10
3
 кл/мл) различных размерно-морфологических групп и ее 

отношение к общей численности бактериопланктона (N/NВ, %) на участке Горьковского во-

дохранилища в районе г. Рыбинска в 1992 г. 

Месяц Параметр Одиночные  Агрегиро- 

ванные  

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Май N 3171-5484 

4180±255 

0-11  

2.0±1.1 

150-462  

338±40 

0-8  

2.6±0.9 

N/NВ 88.32-96.28 

92.50±0.81 

0-0.18 

0.04±0.02 

3.72-11.52 

7.40±0.81 

0-0.16 

0.06±0.02 

Август N 3052-5330 

3803±231 

0-34  

6.8±4.2 

300-763  

568±55 

0-6  

1.0±0.7 

N/NВ 80.53-92.00 

86.76±1.30 

0-0.69 

0.13±0.09 

7.99-19.46 

13.08±1.30 

0-0.15 

0.03±0.01 

Октябрь N 1536-6294 

2739±451 

0-11  

2.8±1.6 

41-1631  

559±183 

0-6  

2.5±1.0 

N/NВ 76.31-96.57 

84.20±2.69 

0-0.68 

0.14±0.09 

2.55-23.64 

16.30±2.55 

0-0.19 

0.09±0.03 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 

Таблица 5.25. Биомасса (В, мг/м
3
) различных размерно-морфологических групп и ее отно-

шение к суммарной биомассе бактериопланктона (В/ВВ, %) на участке Горьковского водо-

хранилища в районе г. Рыбинска в 1992 г. 

Месяц Параметр Одиночные Агрегиро- 

ванные  

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Май В 425-1250 

723±80 

0-16  

3.0±1.7 

35-87  

62±7 

0-37  

10±4 

В/ВВ 83.55-93.39 

90.57±1.00 

0-1.22 

0.29±0.15 

5.67-11.35 

7.87±0.60 

0-5.10 

1.27±0.53 

Август В 351-3229 

1164±313 

0-35  

8.1±4.7 

79-269  

140±21 

0-20  

5±2 

В/ВВ 68.67-94.51 

85.42±2.70 

0-1.61 

0.35±0.19 

4.56-31.32 

13.78±2.84 

0-2.36 

0.32±0.27 

Октябрь В 299-711  

481±54 

0-18  

4.2±2.3 

29-705  

166±85 

0-43  

21±6 

В/ВВ 48.70-93.11 

76.33±5.37 

0-3.44 

0.65±0.44 

5.68-48.25 

19.78±5.46 

0-6.54 

3.24±0.95 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 5.26. Концентрация детритных частиц (10
3
 мл

-1
) размером 5-100 мкм на участке 

Горьковского водохранилища в районе г. Рыбинска в 1992 г. 

Месяц Концентрация детритных частиц Количество  

бактерий  

на 1 частице 

заселенных  

бактериями 

незаселенных  

бактериями 

Май 6.2-29.7  

17.2±2.5 

17.5-75.0  

34.0±6.6 

8-13  

11±1 

Август 10.9-28.1  

17.8±1.9 

18.7-32.8  

24.9±1.4 

10-27  

17±2 

Октябрь 12.5-68.7 

40.6±6.9 

53.1-170.4  

106.3±19.7 

3-25 

9±3 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 

 

Таблица 5.27. Концентрация детритных частиц (10
3
 мл

-1
) размером 5-100 мкм в воде двух 

участков Горьковского водохранилища 

Дата Концентрация детритных частиц Количество  

бактерий  

на 1 частице 

заселенных  

бактериями 

незаселенных  

бактериями 

Рыбинск – Кр. Профинтерн 

07.08.1991 9.4-49.2  

28.9±8.2 

10.9-45.3  

29.5±7.1 

5-14  

11±2 

08.08.1997 6.6-9.7  

7.6±1.0 

1.6-4.9  

3.3±0.9 

16-39  

29±7 

08.09-10.09.1997 4.4-11.8  

8.6±0.4 

1.5-4.7  

3.1±0.2 

6-18  

13±0.6 

04.08-06.08.2000 8.8-20.6  

14.0±1.6 

2.9-51.4  

12.2±4.2 

6-30  

16±2.5 

27.09.-28.09.2000 1.5-25.0  

13.1±2.0 

1.5-5.9  

3.6±0.5 

4-22  

12±2 

Кострома – верхний бьеф Горьковской ГЭС 

08.08.-09.08.1991 17.7-71.9  

22.0±9.8 

2.1-40.6  

30.8±3.9 

9-14  

12±1 

09.08.1997 3.3-9.7  

5.8±1.4 

1.6-4.9  

3.7±0.8 

17-26  

21±2 

28.09.-02.10.2000 1.5-25.0  

12.5±2.5 

1.5-4.4  

3.3±0.5 

4-15  

11±1 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Рис. 5.6. Распределение биомассы (мг/м
3
) агрегированных (АБ) и нитевидных (Н) бактерий 

по акватории Шекснинского водохранилища в августе 2005 г. Станции обора проб: 1 – пос. 

Шексна, 2 – Аристово, 3 – Сизьменское расширение, 4 – Топорня, 5 – Горицы, 6 – Чайка, 

вход в обводной канал, 7 – Крохино, 8 – оз. Белое, центральная часть, 9 – Белозерск, 10 – оз. 

Белое, у устья Ковжи, 11 – р. Ковжа, вблизи устья, 12 – р. Ковжа. 
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Таблица 5.28. Доля (%) различных размерно-морфологических групп в общей численности 

бактериопланктона (NВ, 10
3
 кл/мл) Шекснинского водохранилища в августе 2005 г. 

Район  

исследований 

NВ Группы бактерий 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Новинкинское 

вдхр. 

6.2 86.04 1.01 12.95 0 0 

р. Ковжа 7.4-7.1  

7.2 

91.54-97.36 

94.45 

0.42-0.71 

0.56 

0.86-8.00 

4.43 

0-1.07 

1.35 

0-0.04 

0.02 

оз. Белое 5.1-6.4 

6.0±0.4 

88.27-95.29 

92.06±2.05 

0.61-5.31 

2.27±1.52 

4.04-6.00 

5.19±0.59 

0-0.79 

0.36±0.23 

0.06-0.20 

0.12±0.04 

Речная часть 

Шекснинского 

вдхр. 

3.5-8.0 

5.9±0.7 

71.20-92.33 

84.95±3.53 

0.50-2.56 

1.05±0.27 

7.22-26.45 

13.47±3.19 

0-1.15 

0.40±0.27 

0-0.26 

0.13±0.05 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 

 

Таблица 5.29. Доля (%) различных размерно-морфологических групп в суммарной биомассе 

бактериопланктона (ВВ, мг/м
3
) Шекснинского водохранилища в августе 2005 г. 

Район иссле-

дований 

ВВ Группы бактерий 

Одиночные На детрите В микро-

колониях 

Нити 

 2 мкм > 2 мкм 

Новинкинское 

вдхр. 

605 78.49 4.25 17.26 0 0 

р. Ковжа 645-649 

647 

91.37-93.89 

92.63 

0.58-3.78 

2.18 

1.12-7.90 

4.51 

0-1.21 

0.60 

0-0.15 

0.80 

оз. Белое 231-686 

384±151 

85.65-91.47 

84.97±2.34 

2.28-4.53 

3.10±0.72 

4.87-8.87 

7.48±1.30 

0-0.83 

0.45±0.24 

2.83-5.14 

4.00±0.67 

Речная часть 

Шекснинского 

вдхр. 

231-1158 

575±118 

47.13-89.78 

73.04±5.82 

2.26-9.26 

4.77±0.96 

6.73-33.46 

17.95±4.84 

0-4.67 

1.11±0.63 

0-9.35 

3.13±1.18 

Примечание. В числителе пределы колебаний, в знаменателе среднее значение с ошибкой. 
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Шекснинское водохранилище. Распределение агрегированных и нитевидных бакте-

рий по акватории Шекснинского водохранилища в августе 2005 г. было очень неравномер-

ным (рис. 5.6). Минимальные и максимальные величины биомасс этих групп бактериопланк-

тона отличались в 26 и 68 раз, соответственно. Наиболее высокое содержание бактерий, вхо-

дящих в состав детритных частиц и микроколоний, обнаружено в речной части водохрани-

лища (табл. 5.28 и 5.29). Доля агрегированных бактерий в общей численности и биомассе 

бактериопланктона составляла в среднем на Ковжинском участке – 5.78% и 5.11%, в Белом 

озере – 5.55% и 7.93%, в речной части – 13.87% и 19.06%, соответственно. 

Полученные нами данные показывают, что основным структурным элементом бакте-

риопланктона водохранилищ Верхней Волги являются одиночные клетки. Однако, в опреде-

ленные сезоны на некоторых участках водохранилищ значительную часть бактериального 

сообщества могут составлять агрегированные бактерии, т.е. бактерии, прикрепленные к дет-

ритным частицам и образующие микроколонии, и их численность и биомасса может превы-

шать таковые одиночных бактерий. В течение вегетационного периода высокая агрегирован-

ность бактериопланктона отмечалась в августе-октябре, т.е. после летнего максимума фито-

планктона, в гетеротрофную фазу сезонного развития планктона, когда происходит отмира-

ние цианобактерий и водорослей. Высокое содержание детритных и колониальных бактерий 

регистрировалось в зонах влияния городов, что, по-видимому, связано с поступлением сточ-

ных вод, содержащих значительные концентрации взвешенных веществ. Степень агрегиро-

ванности бактериопланктона испытывала существенные межгодовые колебания. Как прави-

ло, она была выше в более продуктивные годы. 

На содержание в бактериопланктоне агрегированных клеток влияют взаимодействия 

организмов внутри планктонной трофической сети водоемов. С одной стороны развитие аг-

регированных бактерий тесно связано с первичной продукцией фитопланктона. С другой 

стороны оно зависит от интенсивности выедания бактериальных агрегатов зоопланктоном и 

зообентосом. В верхневолжских водохранилищах, где большое количество крупного фито-

планктона не может использоваться в пищу фильтрующим зоопланктоном (Sorokin, 1972), 

низкая концентрация бактериальных агрегатов связана, в первую очередь, со значительным 

пищевым прессом со стороны метазойного планктона. 

 

5.2. Активная фракция бактериопланктона 

 

Общее количество бактерий в водоемах, определяемое прямым микроскопическим 

методом, испытывает сравнительно незначительные пространственные и временные колеба-

ния (обычно в пределах 10
5
-10

7
 кл/мл) и дает мало информации об их функциональной роли. 
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Численность активных (активнометаболизирующих или активнофункционирующих) бакте-

рий, напротив, очень вариабельна и положительно коррелирует с трофическим статусом во-

доемов (Ducklow, Carlson, 1992; del Giorgio, Gasol, 1995). Определение численности актив-

ных бактерий является актуальной проблемой водной микробиологии, поскольку при рас-

смотрении большинства экологических вопросов, связанных с круговоротами элементов, 

продукцией и деструкцией органических веществ, более важно знать количество активных 

бактерий, чем их общее количество. 

К настоящему времени получено большое количество данных о том, что только часть 

природных бактериальных сообществ является активной (Dufour et al., 1990; del Giorgio, Scar-

borough, 1995; Jepras et al., 1995). В сообществе можно выделить, как минимум, три группы 

бактерий: активно растущие клетки, которые вносят основной вклад в продукцию и метабо-

лизм всего сообщества; живые, но не активные клетки, не участвующие в продуцировании 

биомассы в данный момент времени, а также мертвые клетки, которые необходимо рассматри-

вать просто как органические частицы (Lebaron et al., 2001). В большинстве водоемов фракция 

активных клеток составляет менее половины общего количества бактериопланктона, опреде-

ляемого с помощью стандартного метода эпифлуоресцентной микроскопии. Покоящиеся клет-

ки могут переходить в активное состояние, когда условия окружающей среды становятся бла-

гоприятными для их развития. Численность активных бактерий резко возрастает при повыше-

нии температуры или локальном поступлении субстратов и биогенных элементов, выделяемых 

фитопланктоном или образующихся в процессах питания протозойного и метазойного планк-

тона, вирусного лизиса или фотолиза (Larsson, Hagstrom, 1979; Cole et al., 1982; Hygum et al., 

1997; Maurin et al., 1997; Jugnia et al., 2000; Berman et al., 2001). 

Данные о низких величинах численности активных бактерий во многих водоемах поз-

воляют предположить, что либо используемые для их определения методы неэффективны, 

либо большинство бактерий находится в состоянии покоя и имеет низкий уровень клеточной 

активности (Smith, del Giorgio, 2003). Согласно гипотезе о низкой активности водных бакте-

рий, выдвинутой около 30 лет назад, бактериопланктон существует в условиях постоянного 

дефицита питательных субстратов, и поэтому значительная его часть неактивна. Это необхо-

димо для выживания бактерий в постоянно изменяющихся условиях окружающей среды 

(Stevenson, 1978; Morita, 1982). До сих пор наши знания о причинах, вызывающих переход 

водных бактерий в активное состояние или, наоборот, в стадию покоя, весьма ограничены. 

Анализ литературы по этому вопросу показывает, что доля активных клеток в бакте-

риальном сообществе в значительной степени зависит от используемого метода. Результаты, 

полученные разными методами, трудно сравнивать, поскольку они имеют разную чувстви-

тельность и выявляют различные аспекты клеточной активности (активность системы транс-
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порта электронов, способность к поглощению субстратов, рост или деление клеток). Для 

анализа физиологического состояния бактерий в водоемах применялись различные методо-

логические подходы, ни один из которых не является полностью адекватным. В принципе, 

маловероятно, что существует единственный критерий, который мог бы использоваться для 

выявления всех живых или метаболически активных бактерий (Berner et al., 2001). 

Традиционно используемым критерием жизнеспособности бактерий служит их спо-

собность развиваться на твердых и жидких питательных средах. Однако многочисленные ис-

следования показали, что только малая часть (часто < 1%) водных бактерий может расти в 

лабораторных культурах (the conception of viable but nonculturable cells) (Ward et al., 1990; 

Barer, Harwood, 1999). 

Среди методов определения активных бактерий, не требующих культивирования, 

необходимо назвать применение налидиксовой кислоты и других антибиотиков, ингибиру-

ющих синтез ДНК и подавляющих деление клеток, что приводит к их удлинению (Kogure et 

al., 1979; Joux, LeBaron, 1997). Для учета активных бактерий в природных сообществах ис-

пользовалась также частота встречаемости делящихся клеток, учитываемых микроскопиче-

ски (Hagström et al., 1979). 

Активные бактерии также учитывались с помощью метода микроавторадиографии, 

который основан на ассимиляции клетками радиоактивных веществ, вносимых в наномоляр-

ных концентрациях (Meyer-Reil, 1978; Douglas et al., 1987). Сравнительный анализ микроав-

торадиографических данных показал, что только в 4 из 23 исследованных морских и пресных 

водоемов, средняя пропорция активных клеток в бактериопланктоне превышала 50%, а в 

среднем по всем исследованным водоемам она составила 30% (Smith, del Giorgio, 2003). При 

этом, однако, необходимо учитывать, что этот метод требует длительных инкубаций и со-

здания высоких концентраций субстратов, а также то, что в этом обзоре анализировались в 

основном продуктивные экосистемы с активнофункционирующими бактериальными сооб-

ществами. 

Измерение активности электронно-транспортной системы клеток с использованием 

искусственных акцепторов электронов – солей тетразолия также широко используется для 

определения активных бактерий в водоемах. В клетках с активной электрон-транспортной 

цепью соли тетразолия восстанавливаются до окрашенных или флуоресцирующих формаза-

нов, что регистрируется с помощью микроскопии (Zimmerman et al., 1978; Dufour, Colon, 

1992; Rodriguez et al., 1992; Schaule et al., 1993; Thom et al., 1993). 

Необходимым условием жизнеспособности клеток является наличие внутри них ДНК 

и РНК. Если при применении метода флуоресценной in situ гибридизации олигонуклеотид-

ные зонды гибридизируют достаточное количество мест связывания, можно считать, что 
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концентрация рРНК в клетке достаточно высока для того, чтобы считать ее живой или ак-

тивной (Lee et al., 1999). Была предложена методика, выявляющая бактерий с неповрежден-

ными нуклеоидами, основанная на обработке клеток н-пропанолом и устранении неспеци-

фического окрашивания флуорохромом ДАФИ других компонентов клетки (Zweifel, 

Hagstrom, 1994). 

Живая клетка должна обладать также целостными мембранами. На этом основано 

применение ряда флуоресцентных маркеров, специфичных к нуклеиновым кислотам и не 

способных проникать через неповрежденные мембраны, так называемых «dead cell stains» 

(Lebaron et al., 1998; Williams et al., 1998; Boulos et al., 1999). 

Существуют и другие методы определения фракции активных клеток в природных 

бактериальных сообществах, каждый из которых, однако, имеет свои недостатки и ограни-

чения (Paul, 1993). Определяемые с их помощью величины численности активных бактерий 

могут различаться на порядок, поэтому поиск оптимального метода актуален. 

У бактерий молекула ДНК («бактериальная хромосома»), содержащая генетическую 

информацию, локализована в области нуклеоида и имеет вид замкнутой в кольцо нити. Кро-

ме того, у некоторых бактерий обнаружена внехромосомная ДНК, входящая в состав плаз-

мид. Было показано, что лишь малая часть (2-32%) морского бактериопланктона обладает 

неповрежденными нуклеоидами, и, следовательно, жизнеспособна. Предполагается, что 

остальная часть частиц, учитываемая при определении общей численности бактерий, пред-

ставляет собой клетки, лизированные вирусами (ghosts) или остатки клеток, образовавшиеся 

при питании простейших (Zweifel, Hagstrom, 1994). 

В Рыбинском водохранилище нами проводился учет бактерий, содержащих неповре-

жденные нуклеоиды, в водной толще, донных отложениях и обрастаниях высших водных 

растений 24-27 июля 1997 г. Глубина воды в местах отбора проб изменялась в пределах 0.8-

13 м, ее прозрачность – 70-120 см. Температура воды и донных отложений водохранилища 

составляла 21.0-22.8
о
С, значения рН были слабощелочными (7.2-8.0). Концентрация раство-

ренного в воде кислорода колебалась от 7.42 до 8.44 мг/л. 

Среди исследованных биотопов водохранилища максимальные величины общей чис-

ленности и биомассы гетеротрофного бактериопланктона (12.2  10
6
 кл/мл и 2.28 мг/л, соот-

ветственно) обнаружены в полузащищенном прибрежном мелководье, зарастающем высшей 

водной растительностью и расположенном вблизи поступления сточных вод очистных соору-

жений пос. Борок, а минимальные значения этих параметров (4.8  10
6
 кл/мл и 0.54 мг/л, соот-

ветственно) – на русловом участке Волжского плеса (табл. 5.30 и 5.31). Основной вклад в фор-

мирование биомассы бактериопланктона вносили одиночные клетки. Численность бактерий, 

прикрепленных к детритным частицам, не превышала 2.2% общей численности, а их биомасса 
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– 3.0% суммарной биомассы бактериопланктона. Бактериальные микроколонии встречались 

редко. Количество нитевидных бактерий было также невелико (0.04-0.87 % общей численно-

сти), однако благодаря крупным размерам клеток (2.69-20.10 мкм
3
), их доля в биомассе бакте-

риопланктона, особенно в литорали водохранилища, была весомой – 1.5-19.8%. 

Количество живых (с неповрежденными нуклеоидами) одиночных гетеротрофных 

бактерий колебалось в широких пределах ((740-7164)  10
3
 кл/мл) и составляло 13.8-60.0% (в 

среднем 24.5 ± 13.7%) общей численности бактериопланктона (табл. 5.30). Их вертикальное 

распределение в водной толще водохранилища было довольно равномерным (табл. 5.31). 

При меньших значениях численности клеток с нуклеоидами, ассоциированных с частицами 

взвеси ((41-206)  10
3
 кл/мл), их доля в суммарной численности бактерий, прикрепленных к 

детриту, была существенно выше – 24.5-88.3% (в среднем 53.2 ± 23.1%). Эта доля постепен-

но уменьшалась с глубиной: от 88.3% в поверхностном слое до 24.5% у дна, что, вероятно, 

связано с тем, что по мере осаждения детрита уменьшается его питательная ценность для 

бактерий, и, как следствие, их активность. Живые клетки составляли значительную часть 

нитчатых бактерий – от 38.5 до 98.4% (в среднем 58.3 ± 23.8).  
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Таблица 5.30. Численность (N, 10
3 

кл/мл), средний объем клетки (V, мкм
3
) и биомасса 

(В, мг/м
3
) гетеротрофных бактерий и цианобактерий, а также численность клеток с  

нуклеоидами (Nn, 10
3
 кл/мл) в Рыбинском водохранилище 24-27 июля 1997 г. 

Место отбора 

проб 

Группа микроор-

ганизмов 

N V B Nn Nn/N, % 

Защищенная, за-

растающая мак-

рофитами лито-

раль 

одиночные 8655 0.162 1402 2041 23.6 

на детрите 106 0.293 31 41 38.6 

нити 77 4.562 353 27 35.4 

сумма 8838 0.202 1786 2109 23.9 

цианобактерии 2186 0.628 1373 844 38.6 

Полузащищенная, 

зарастающая мак-

рофитами лито-

раль 

одиночные 11848 0.166 1967 7164 60.5 

на детрите 273 0.248 68 181 66.4 

нити 60 4.085 245 25 41.1 

сумма 12181 0.187 2279 7370 60.5 

цианобактерии 1478 0.845 1249 367 24.9 

Открытая лито-

раль 

одиночные 9106 0.159 1448 1314 14.4 

на детрите 166 0.205 34 56 33.9 

нити 35 6.898 244 13 35.7 

сумма 9307 0.185 1725 1383 14.9 

цианобактерии 379 0.756 287 307 80.7 

Глубоководная 

зона 

одиночные 10801 0.089 961 3554 32.0 

на детрите 98 0.250 24 71 72.5 

нити 9 7.645 69 4 45.5 

сумма 10908 0.097 1055 3629 33.3 

цианобактерии 270 0.733 198 222 82.1 

Глубоководный 

русловой участок 

одиночные 6421 0.074 475 1172 18.2 

на детрите 56 0.260 15 50 88.3 

нити 8 6.495 51 8 98.4 

сумма 6485 0.083 541 1230 19.0 

цианобактерии 76 0.790 60 68      88.7 

Скопления нитча-

тых водорослей 

одиночные 186830 0.239 44652 142870 76.5 

на детрите 16829 0.295 4965 13193 78.4 

нити 288 8.987 2586 221 76.9 

сумма 203947 0.256 52202 156284 76.6 
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Таблица 5.31. Вертикальное распределение численности (N, 10
3 
кл/мл), среднего объема 

клетки (V, мкм
3
) и биомассы (В, мкг/л) гетеротрофных бактерий и цианобактерий,  

а также численности клеток с нуклеоидами (Nn, 10
3
 кл/мл) на русловом участке  

Волжского плеса Рыбинского водохранилища 24 июля 1997 г. 

Горизонт, 

м 

Группа микроор-

ганизмов 

N V B Nn Nn/N, % 

0 одиночные 6421 0.074 475 1172 18.2 

 на детрите 56 0.260 15 50 88.3 

 нити 8 6.495 51 8 98.4 

 сумма 6485 0.083 541 1230 19.0 

 цианобактерии 76 0.790 60 68       88.7 

3 одиночные 6359 0.122 776 879 13.8 

 на детрите 214 0.348 75 176 82.4 

 нити 12 6.235 72 7 60.0 

 сумма 6584 0.140 922 1063 16.1 

 цианобактерии 87 0.807 70 61 70.3 

6 одиночные 5935 0.117 694 1295 21.8 

 на детрите 451 0.263 119 206 45.7 

 нити 9 5.149 48 7 78.7 

 сумма 6395 0.135 861 1511 23.6 

 цианобактерии 67 1.109 75 29 43.5 

9 одиночные 4459 0.143 638 740 16.6 

 на детрите 304 0.282 86 81 26.5 

 нити 2 5.152 11 2 90.5 

 сумма 4765 0.154 734 823 17.3 

 цианобактерии 34 1.177 40 9 25.5 

12 одиночные 4865 0.176 856 971 20.0 

 на детрите 559 0.254 142 137 24.5 

 нити 3 6.034 16 1 38.5 

 сумма 5426 0.187 1014 1109 20.4 

 цианобактерии 13 1.884 25 3 25.2 
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Эти данные свидетельствуют о высокой физиологической активности агрегированных 

и нитчатых бактерий. Среди исследуемых участков водохранилища максимальное содержа-

ние клеток с нуклеоидами (7370 × 10
3
 кл/мл или 60.5% общей численности гетеротрофного 

бактериопланктона) зарегистрировано в воде зарастающей литорали вблизи поступления 

коммунальных сточных вод пос. Борок. На других участках водохранилища их содержание в 

бактериопланктоне было в с среднем в 2-9 раз ниже. 

В конце июля в защищенных прибрежных участках водохранилища часто встречались 

скопления нитчатых зеленых водорослей Rhizoclonium sp., площадь которых достигала 15 м
2
. 

Гетеротрофные бактериальные сообщества, развивающиеся в этих своеобразных биотопах, 

отличались как высокими величинами общей численности (203.9 × 10
6
 кл/мл) и биомассы 

(52.2 мг/л), так и высоким содержанием живых клеток (76.6%) (табл. 5.30), что связано с по-

ступлением органических субстратов и биогенных элементов, выделяемых водорослями, и 

более высокой (на 3-4
о
С) температурой воды. Интересно отметить, что в отличие от других 

биотопов в скоплениях нитчатых зеленых водорослей доля клеток с нуклеоидами среди оди-

ночных, агрегированных и нитевидных бактерий была примерно одинаковой. 

В конце июля в воде защищенных мелководий водохранилища отмечалось также 

обильное развитие цианобактерий из родов Merismopedia, Synechocystis и Synechococcus. На 

открытых участках водохранилища количество и биомасса цианобактерий были примерно на 

порядок ниже. Напротив, содержание цианобактерий с целыми нуклеоидами на открытых 

мелководных и глубоководных участках (82.1-88.7%) было выше, чем в защищенной лито-

рали (24.9-38.6%) (табл. 5.30). По-видимому, на мелководных участках водохранилища мас-

совое развитие цианобактерий началось раньше, и в период проведения исследований уже 

происходило их отмирание, в то время в остальных районах цветение воды цианобактериями 

только начиналось и, соответственно, содержание активно растущих клеток цианобактерий 

было выше. На русловом участке Волжского плеса число клеток цианобактерий, имеющих 

целые нуклеоиды, постепенно уменьшалось с глубиной водной толщи от 68 × 10
3
 кл/мл 

(88.2% общей численности цианобактерий) у поверхности до 3 × 10
3
 кл/мл (25%) у дна (табл. 

5.31). За исключением полузащищенного литорального мелководья у выхода муниципаль-

ных сточных вод на остальных участках водохранилища доля нуклеоидсодержащих клеток в 

цианобактериальном сообществе была выше, чем в гетеротрофном бактериопланктоне. 

В этот период общая численность бактериобентоса колебалась в пределах (4.5-16.5) × 

10
9
 кл/мл сырого грунта, достигая максимума в серых илах глубоководной станции и мини-

мума – в более бедных и окисленных песках открытой литорали (табл. 5.32). Наибольшая 

микробная биомасса (2.68 г/л) была зарегистрирована в песчанистых илах полузащищенного 

зарастающего прибрежного мелководья, расположенного около выхода сточных вод пос. Бо-
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рок. За исключением этого участка, содержание клеток с неповрежденными нуклеоидами в 

составе бентосных бактериальных сообществ было выше, чем в планктонных, и составляло 

31.7-48.8% (в среднем 42.3%) общего количества бактериобентоса (табл. 5.30 и 5.32). 

 

Таблица 5.32. Общая численность (N, 10
6 
кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
), суммар-

ная биомасса (В, мг/л) бактерий и численность клеток с нуклеоидами (Nn, 10
6
 кл/мл) в дон-

ных отложениях Рыбинского водохранилища (25 июля 1997 г.) 

Место отбора проб  N V B Nn Nn/N, % 

Защищенная  

зарастающая литораль 

6075 0.216 1312 2899 47.7 

Полузащищенная  

зарастающая литораль 

14161 0.189 2676 5432 38.4 

Открытая литораль 4522 0.231 1045 1434 31.7 

Глубоководная зона 8918 0.277 2470 4354 48.8 

Глубоководный русло-

вой участок 

16485 0.113 1863 7473 45.3 

 

Для анализа бактериального сообщества, развивающегося на поверхности высших 

водных растений, были выбраны обычные для флоры Рыбинского водохранилища виды, от-

носящиеся к различным экологическим группам, а именно: гидатофит рдест пронзеннолист-

ный (Potamogeton perfoliatus), гидрофит рогоз узколистный (Typha angustifolia) и гигрофит 

частуха подорожниковая (Alisma plantano-aquatica). Численность и биомасса эпифитных 

бактерий достигали максимума (951 × 10
6
 кл/см

2
 и 98.9 мкг/см

2
) осенью на отмирающих ли-

стьях и стеблях рдеста (табл. 5.33). В обрастаниях высшей водной растительности клетки с 

нуклеоидами составляли 33.2-68.2% (в среднем 52.0%) общего количества бактерий, что 

превышало их содержание в бактериопланктоне и бактериобентосе. Среди всех исследован-

ных биотопов Рыбинского водохранилища содержание клеток с нуклеоидами оказалось мак-

симальным в бактериальном сообществе, развивающимся в скоплениях нитчатых зеленых 

водорослей (76.6%). При этом важно отмтить, что в 1997 г. водохранилище характеризова-

лось сравнительно низким уровнем первичной продукции фитопланктона, поэтому можно 

предположить, что в более продуктивные годы бактериальная активность будет выше. 

В исследованных биотопах водохранилища была определена скорость размножения 

бактериопланктона по изменению общей численности и численности нуклеоидсодержащих 

бактерий в изолированных пробах воды в отсутствии выедания (табл. 5.34). Удельная ско-

рость роста, рассчитанная по изменению общего количества бактерий, находилась в преде-
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лах 0.009-0.026 час
-1

 и достигала максимума в защищенной литорали. Величины удельной 

скорости роста, вычисленные по изменению числа клеток с нуклеоидами в тех же пробах во-

ды, были в 1.4-2.7 (в среднем 1.7) раз выше и составляли 0.017-0.042 час
-1

. Как правило, при 

большем содержании в бактериопланктоне клеток без нуклеоидов, различия в скорости раз-

множения, рассчитанные этими двумя способами, были более существенными. Бактериаль-

ная продукция, рассчитанная по результатам динамики нуклеоидсодержащих бактерий, была 

в 1.9-4.0 раза ниже таковой, рассчитанной по изменению общей численности. Это важно 

учитывать при расчетах Р/Б коэффициентов бактериопланктона, которые часто оказываются 

очень низкими (Berman et al., 2001). 

 

Таблица 5.33. Общая численность (N, 10
6 
кл/ см

2
), средний объем клетки (V, мкм

3
),  

суммарная биомасса (В, мкг/см
2
) бактерий и численность клеток с нуклеоидами  

(Nn, 10
6
 кл/см

2
) в обрастаниях макрофитов Рыбинского водохранилища 

Обрастания (дата) N V B Nn Nn/N, % 

Рдеста (27.07.97) 378 0.080 30.2 184 48.9 

Рдеста (27.09.97) 951 0.104 98.9 547 57.5 

Частухи (27.09.97) 350 0.214 74.9 239 68.2 

Рогоза (27.09.97) 206 0.085 17.5 68 33.2 

 

Таблица 5.34. Удельная скорость роста (, ч
-1

) и продукция (P, мкг/(л
.
 ч)) бактерио-

планктона Рыбинского водохранилища, рассчитанные по изменению общей численности (1) 

и численности нуклеоидсодержащих (2) клеток (26 июля 1997 г.) 

Место отбора проб Горизонт, м 1 2 

 P n Pn 

Защищенная зараста-

ющая литораль 

0 0.026 46.4 0.042 18.0 

Открытая литораль 0 0.010 17.3 0.020 5.2 

Глубоководный русло-

вой участок 

0 0.022 11.9 0.031 3.2 

3 0.011 10.1 0.017 2.5 

6 0.018 15.5 0.033 6.8 

9 0.014 10.3 0.022 2.7 

12 0.009 9.1 0.024 4.9 

 

Применение метода выявления жизнеспособных бактерий с целыми нуклеоидами 

ограничивалось, главным образом, морскими водами (Zweifel, Hagstrom, 1995; Choi et al., 
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1996; Karner, Fuhrman, 1997; Vojan, van Noort, 1998). В результате этих исследований было 

показано, что в прибрежных и открытых районах морей клетки с целыми нуклеоидами со-

ставляют от 2 до 64% общего количества бактериопланктона (табл. 5.35). Предполагается, 

что остальная фракция частиц, имеющих форму и размеры бактерий, и учитываемых стан-

дартным методом эпифлуоресцентной микроскопии, представляет собой лизированные клет-

ки или бактерии, разрушенные в процессе питания простейших. В Вадденском море в конце 

периода интенсивного цветения воды фитопланктоном доля клеток с нуклеоидами в бакте-

риопланктоне достигала 100% (Vojan, van Noort, 1998). В бактериопланктоне оз. Кинерет 

(Израиль) доля клеток с неповрежденными нуклеоидами изменялась в течение года от 1.4 до 

42.9% (Berman et al., 2001). 

Среди методов выявления активных бактерий в водоемах широкое применение полу-

чило использование искусственных акцепторов электронов – солей тетразолия, которые под 

воздействием дегидрогеназ восстанавливаются до формазанов, накапливающихся внутри ак-

тивнометаболизирующих (так называемых «активнодышащих») микробных клеток. Список 

солей тетразолия, используемых в микробиологических, гистохимических, цитохимических 

и энзимологических исследованиях для анализа активности электрон-транспортной (или ды-

хательной) цепи клеток как индикатор их жизнеспособности включает более 50 наименова-

ний, среди которых в экологии микроорганизмов изначально широкое применение получил 

2-(p-йодофенил)-3-(p-нитрофенил)-5-фенилтетразолий хлористый (ИНТ) (Zimmerman et al., 

1978; Dufour, Colon, 1992; Thom et al., 1993; Sommaruga, Conder, 1997). Однако область его 

применения ограничена аэробными и микроаэрофильными условиями. Кроме того, зерна 

формазана трудно различимы на непрозрачных поверхностях (в частности, фильтрах). Мел-

кие бактерии и бактерии с низкой активностью системы транспорта электронов накапливают 

небольшие количества формазана, и поэтому плохо видны под световым микроскопом. При 

одновременном определении стандартным методом эпифлуоресцентной микроскопии обще-

го количества бактерий, кристаллы формазана внутри активнодышащих клеток трудно раз-

личимы при использовании флуорохрома акридинового оранжевого и уменьшают флуорес-

ценцию другого красителя – ДАФИ (Posch et al., 1997). 

С начала 1990-х гг. началось использование 5-циано-2,3-дитолилтетразолия хлористо-

го (ЦТХ), которое позволило избежать некоторых недостатков, присущих тетразолиевому 

методу. ЦТХ стал одним из наиболее популярных маркеров, применяемых для выявления 

активных бактерий в природных микробных популяциях (Rodriguez et al., 1992; Schaule et al., 

1993; Pyle et al., 1995). Эта соль тетразолия сходна с ИНТ по молекулярной структуре и  
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Таблица 5.35. Общая численность бактериопланктона (NB, 10
6
 кл/мл) и доля в его составе 

(%) клеток, восстанавливающих ЦТХ и содержащих нуклеоиды,  

в различных водных экосистемах 

Место отбора проб NB ЦТХ+ С нуклео-

идами 

Литературный ис-

точник 

Сточные, подземные и при-

брежные морские воды 

(США) 

- 6-88 - Rodriguez et al., 

1992 

Балтийское море  0.6-3.2 - 4-27 Zweifel, Hagstrom, 

1995 Северное море 0.2-1.4 - 2-32 

Средиземное море 0.5 - 20 

Прибрежные воды Тихого 

океана (США) 

0.09-1.41 7-8 21-29 Choi et al., 1996 

Залив в Средиземном море 0.8 6.46 - Gasol et al., 1995 

24 озера (Канада) - 15-33 - del Giorgio,  

Scarborough, 1995 

14 озер (Канада) - 7.8-47.1 - del Giorgio et al., 

1996 

р. Эльба (Германия) - 6.4-13.6 - Ulrich et al., 1996 

Фьорд Киль в Балтийском 

море (Германия) 

- 5.4-19.4 - 

Залив Святого Лоренса (Ка-

нада) 

- < 1-2 - Lovejoy et al., 1996 

Прибрежные и открытые 

морские воды (США) 

0.49-6.8 0.0-1.9 

(0.7 ± 0.4) 

9-52  

(29 ± 11)
 

Karner, Fuhrman, 

1997 

Кельтское море 1.23-2.32 - 15-47 Vojan, van Noort, 

1998 Вадденское море 1.53 - 100 

Залив в Средиземном  

море (Франция) 

0.68 3.06 ± 1.15 - Bernard et al., 2000 

Реки и ручьи (Япония) 0.06-5.7 2.7-28 - Yamaguchi, Nasu, 

1997; Yokomaku et 

al., 2000 

Залив в Средиземном  

море (Франция) 

0.68 3.06 ± 1.15 - Bernard et al., 2000 
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Продолжение таблицы 5.35. 

Вдхр. Сеп (Франция) 1.41-4.49  

(2.93 ± 0.83) 

0.04-3.23 - Jugnia et al., 2000 

Рыбинское водохранилище 4.8-12.1 11.8-42.1 14.9-76.6 Копылов, Косола-

пов, 1998; Косола-

пов, Копылов, 2001 

Оз. Кинерет (Израиль) - 1.0-27.3 (5.1) 1.4-42.9 

(8.3) 

Berman et al., 2001 

16 озер (Дания) 2.0-34 0.2-20.0 - Sondergaard, Dan-

ielsen, 2001 

Реки  4.4-10.9 1-21 (10) - Schumann et al., 

2003 Эстуарии 8.7-24.1 3-23 (10) - 

Прибрежные воды Балтий-

ского моря 

1.2-2.8 3-48 (14) - 

оз. Эркен (Швеция) 0.79-4.5 4 ± 4 - Haglund et al., 2002 

Залив в Адриатическом море 

(Италия) 

0.8-2.4  

(1.3 ± 0.5) 

1.2-4.4 (2.2) - Paoli et al., 2006 

Примечание. В скобках приведено среднее значение ± стандартное отклонение. 
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функциям, но ее принципиальное отличие заключается в том, что окисленная нефлуоресци-

рующая форма ЦТХ восстанавливается по цепи транспорта электронов до фор мазана, нерас-

творимого в воде и флуоресцирующего ярко красным цветом  (максимум эмиссии около 620 

нм при возбуждении светом с длиной волны 420 нм). Поэтому бактерии, накапливающие 

кристаллы этого формазана (ЦТХ+ бактерии), легко идентифицировать с помощью эпифлуо-

ресцентной микроскопии или проточной цитометрии (последний метод значительно чув-

ствительнее (Sieraki et al., 1999)). Теоретически все бактериальные клетки, способные к вос-

становлению ЦТХ обладают активной системой транспорта электронов. Активность элек-

трон-транспортной цепи тесно связана с дыханием клеток (Packard, 1985), поэтому справед-

ливо считать ЦТХ+ клеток «актинодышащими». 

С применением ЦТХ проводилось определение активной фракции бактериальных со-

обществ во многих морских и пресноводных экосистемах (Косолапов, Копылов, 2001; del 

Giorgio, Scaraborough, 1995; Gasol et al., 1995; del Giorgio et al., 1996; Sherr et al., 1999; Jugnia 

et al., 2000; Berman et al., 2001; Sondergaard, Danielsen, 2001; Haglund et al., 2002; Paoli et al., 

2006). В некоторых из них доля ЦТХ+ клеток в бактериопланктоне не превышала несколько 

процентов, что дает повод для критики этого метода (Ullrich et al., 1996, 1999; Karner, Fuhr-

man, 1997; Servais et al., 2001). Однако использование ЦТХ имеет целый ряд преимуществ, и 

поэтому этот сравнительно простой, чувствительный и недорогой экспресс-метод продолжа-

ет в настоящее время интенсивно применяться для определения активной фракции природ-

ных бактериальных сообществ (Косолапов, Копылов, 2001; Jugnia et al., 2000; Berman et al., 

2001; Sondergaard, Danielsen, 2001; Haglund et al., 2002; Paoli et al., 2006), в т. ч. в анаэробных 

зонах водоемов (Bhupathiraju et al., 1999). Этот метод основан на измерении активности элек-

трон-транспортной системы клеток, т.е. напрямую связан с их метаболизмом. Было показано, 

что количество ЦТХ+ бактерий тесно коррелирует с бактериальной продукцией (del Giorgio 

et al., 1997; Sherr et al., 1999; Jugnia et al., 2000) и дыханием (Smith, 1998), причем редукция 

ЦТХ более тесно связана с дыхательной активностью бактерий по сравнению редукцией 

ИНТ (Smith, McFeters, 1997). Кроме того, на одном и том же фильтре можно определять 

эпифлуоресцентным методом численность ЦТХ+ бактерий и общую численность бактерий. 

Очень удобно использование ЦТХ для анализа эпифитных, бентосных и почвенных микроб-

ных сообществ (Schaule et al., 1993; Winding et al., 1994; Yu, McFeters, 1994; Haglund et al., 

2002). 

Экспериментально было показано, что в экспоненциальной фазе роста культур бакте-

рий, полученных из прибрежных районов моря, ЦТХ+ клетки составляют почти 100% общей 

численности, в стационарной фазе их доля резко сокращается (до 6%), но при добавлении 

субстрата после непродолжительной лаг-фазы вновь возрастает до 75% (Choi et al., 1996). В 
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экспоненциальной фазе и в начале стационарной фазе роста культуры озерных бактерий на 

100% состояли из ЦТХ+ клеток даже без внесения дополнительных источников углерода 

(Sondergaard, Danielsen, 2001). 

К недостаткам метода относится необходимость внесения органических субстратов, 

что нарушает естественные условия существования микроорганизмов и активизирует часть 

бактерий, находящихся в состоянии покоя. Поэтому число клеток, восстанавливающих ЦТХ, 

может не соответствовать количеству метаболически активных бактерий в природных усло-

виях, и в этом случае измеряется потенциальная активность сообщества. В ряде исследова-

ний было показано, что ЦТХ восстанавливается абиотически многими химическими веще-

ствами. Поэтому в каждом водоеме желательно проведение предварительных экспериментов 

для определения оптимальных условий микробного восстановления ЦТХ. При правильном 

сочетании питательной среды, концентрации красителя, времени и температуры инкубации, 

а также светофильтров для эпифлуоресцентной микроскопии применение ЦТХ будет давать 

надежные результаты. Этот метод вместе с другими современными методами выявления ак-

тивных и живых клеток, такими как использование молекулярных и иммунофлуоресцентных 

зондов, предоставляет новую информацию о взаимоотношениях внутри микробных сооб-

ществ и их роли в природе. С помощью ЦТХ можно проводить анализ механизмов, контро-

лирующих развитие микробных популяций в различных природных экосистемах. Например, 

при невысоком содержании активнодышащих клеток развитие бактерий, вероятно, лимити-

руется низкой температурой или недостатком питательных веществ (контроль «снизу»). 

Напротив, при их высокой численности важным фактором, регулирующим развитие бакте-

риопланктона, может быть их выедание простейшими (контроль «сверху»). Известно, что 

сообщества водных бактерий выработали разнообразные механизмы, защищающие их от по-

требления бактериотрофами, одним из которых как раз и является увеличение активности и 

ускорение репродукции клеток (del Giorgio et al., 1996; Jurgens, 2007). 

Накопленный объем данных позволяет предполагать, что способностью восстанавли-

вать ЦТХ, обладают только клетки с наиболее интенсивным метаболизмом и, следовательно, 

наивысшим содержанием РНК. Эти клетки (так называемые «highly respiration-active 

bacteria») вносят основной вклад в продукцию биомассы и дыхание всего бактериального со-

общества, ассимиляцию и выделение им органических и неорганических соединений. В то 

же время живые бактерии с низким уровнем метаболизма не способны интенсивно восста-

навливать ЦТХ, но могут содержать какое-то количество РНК и ассимилировать субстраты, 

и тем самым, регистрироваться другими методами. Вероятно, ЦТХ метод выявляет не все 

«дышащие» клетки, поскольку у голодающих клеток, не формирующих споры и цисты, дол-

жен быть какой-то минимальный уровень активности дыхательной цепи. Этот метод позво-
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ляет учитывать те клетки, которые восстанавливают количество ЦТХ, достаточное для его 

регистрации с помощью эпифлуорецентной микроскопии и проточной цитометрии, т.е. име-

ющие относительно высокую интенсивность дыхания (Sherr et al., 1999; Sondergaard, Dan-

ielsen, 2001; Smith, del Giorgio, 2003; Paoli et al., 2006). 

Определение активной фракции бактериопланктона проводилось нами с использова-

нием ЦТХ и других методов в различных литоральных биотопах Волжского плеса Рыбин-

ского водохранилища в малоизученный период таяния льда (19-25 апреля 1999 г.). В этот пе-

риод глубина воды в точках отбора проб составляла 0.2-1.5 м, температура – 0.2-2.9
о
С, тол-

щина льда (где он еще сохранился) – 32-37 см. Cреди различных эколого-морфологических 

групп бактериопланктона наименее активными оказались наиболее многочисленные (68.8% 

общего количества бактериопланктона) одиночные клетки. Среди них доля активнодыша-

щих (ЦТХ+) клеток колебалась от 9.3% в воде открытой литорали до 31.6% в воде, отобран-

ной в зарослях макрофитов, составляя в среднем 20.0% (табл. 5.36). Агрегированные (т.е. ас-

социированные с детритом и образующие микроколонии) бактерии были гораздо активнее – 

в их составе доля ЦТХ+ клеток была примерно в 2 раза больше. Высокая активность бакте-

рий, прикрепленных к частицам взвеси, отмечалась ранее другими исследователями, которые 

показали, что доля ЦТХ+ клеток среди них составляет от 19 до 35% (Grossart et al., 1998; 

Sherr et al., 1999). Образование кристаллов формазана наблюдалось у 70% нитей, развиваю-

щихся на нижней кромке тающего льда в литорали Рыбинского водохранилища (проба № 2). 

Численность клеток, восстанавливающих ЦТХ, колебалась в исследованных биотопах 

в пределах (0.47-6.4)  10
6
 кл/мл и составляла 12-43% (в среднем 27%) общей численности 

бактериопланктона (табл. 5.37). Наибольшей активностью характеризовались бактериальные 

сообщества, развивающиеся в зарослях отмерших высших водных растений (проба № 3) и на 

нижней кромке льда (пробы № 2 и 5). Высокая активность этих сообществ объясняется до-

полнительным поступлением органических веществ и соединений биогенных элементов, в 

первом случае, из макрофитов, а во втором, – из вмерзших в лед детритных частиц и клеток 

водорослей. 

При сравнении различных методов определения количества активных бактерий (посев 

на твердые питательные среды, использование солей тетразолия (ИНТ и ЦТХ), ингибирова-

ние деления клеток налидиксовой кислотой, выявление клеток с целыми нуклеоидами) ока-

залось, что в большинстве случаев численность активнодышащих клеток, полученная с ис-

пользованием ЦТХ, была выше таковой, полученной с использованием другой соли тетразо-

лия (ИНТ) – в среднем 26.8% и 21.0%, соответственно (табл. 5.37). Причем разница между 

количеством активнодышащих бактерий, определеннное этими двумя методами, была боль-
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Таблица 5.36. Численность различных групп бактериопланктона и содержание среди них 

клеток, восстанавливающих ЦТХ, в прибрежной зоне Рыбинского водохранилища 

24-25 апреля 1999 г. 

№ 

пробы 

Место отбора 

проб 

Одиночные В микроколониях На детрите Нити 

10
3 

кл/мл 

% 

ЦТХ+ 

10
3 

кл/мл 

% 

ЦТХ+ 

10
3 

кл/мл 

% 

ЦТХ+ 

10
3 

кл/мл 

% 

ЦТХ+ 

Защищенное прибрежье 

1 Открытая вода 

у берега 

3008.4 21.0 223.4 23.5 188.5 42.3 69.8 32.0 

2 Нижняя кромка 

тающего льда 

7182.1 23.9 577.7 62.7 5343.9 61.4 26.3 71.4 

3 Вода из зарос-

лей макрофитов 

5335.9 31.6 2967.7 58.8 6081.5 44.8 233.9 69.1 

4 Вода подо 

льдом 

2690.2 17.8 194.6 24.3 508.7 34.0 20.4 21.3 

Открытое прибрежье 

5 Нижняя кромка 

тающего льда 

6419.8 26.0 47.8 50.6 5478.3 40.9 11.9 55.6 

6 Вода подо 

льдом 

4857.4 10.1 98.5 50.0 191.8 37.6 36.3 50.0 

7 Открытая вода  

у берега 

2237.8 9.3 40.2 66.7 579.5 35.8 11.5 22.2 

 

 



Таблица 5.37. Общее количество бактериопланктона (NB), численность активных бактерий, определенная различными методами,  

и их доля в бактериопланктоне в литорали Рыбинского водохранилища 24-25 апреля 1999 г. 

№ 

пробы 

NB, 

10
3 

кл/мл 

ЦТХ+ ИНТ+ Клетки с  

нуклеоидами 

Налидиксовая  

кислота 

РПА/10 

10
3 

кл/мл % NB 10
3 

кл/мл % NB 10
3 

кл/мл % NB 10
3 

кл/мл % NB 10
3 

кл/мл % NB 

Защищенное прибрежье 

1 3490 ± 265 971 ± 155 27.8 901 ± 165 25.8 1768 ± 53 50.7 1197 ± 186 34.3 63 ± 33 1.8 

2 13130 ± 286 5241 ± 229 39.9 4548 ± 580 34.6 4672 ± 147 35.6 4056 ± 1414 30.9 949 ± 476 7.2 

3 14619 ± 532 6153 ± 176 42.1 3071 ± 446 21.0 5708 ± 461 39.1 2871 ± 419 19.6 329 ± 154 2.3 

4 3414 ± 369 820 ± 96 24.0 1179 ±116 34.5 1268 ± 287 37.2 1204 ± 186 35.3 44 ± 4 1.3 

Открытое прибрежье 

5 11955 ± 668 3994 ± 391 33.4 2229 ± 756 18.6 2532 ± 523 21.2 698 ± 180 5.8 16 ± 8 0.1 

6 5184 ± 317 614 ± 90 11.8 567 ± 113 10.9 1298 ± 197 25.0 985 ± 90 19.0 84 ± 17 1.6 

7 2869 ± 130 448 ± 51 15.6 392 ± 43 13.7 886 ± 138 30.8 543 ± 239 18.9 56 ± 5 2.0 

Примечание. Обозначения станций отбора проб такие же, как в таблице № 5.36. 
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ше там, где была выше концентрация детрита. Метод с использованием ингибитора деле-

ния клеток – налидиксовой кислоты показал, что размножающиеся клетки составляли в 

среднем 18% общей численности бактерий. Причем доля этих клеток в бактериопланктоне 

открытой литорали (пробы № 5-7) оказалась ниже, чем в защищенной литорали (пробы № 

1-4). Количество бактерий с неповрежденными нуклеоидами среднем 31.3% и, как прави-

ло, превышало количество жизнеспособных бактерий, полученное другими методами. 

Численность бактерий, вырастающих на РПА/10, была минимальной. Способностью обра-

зовывать колонии на твердых питательных средах обладали всего 0.1-7.2% бактериально-

го сообщества. 

Различия в величинах численности активных бактерий, полученных с помощью 

разных методов в одних и тех же пробах воды и льда Рыбинского водохранилища, связа-

ны, в первую очередь, с тем, что эти методы отражают разные метаболические процессы 

клеток. Тетразолиевый метод выявляет клетки с активной системой транспорта электро-

нов и непо-врежденными клеточными мембранами, и пока не вполне ясно, способны ли 

ослабленные или находящиеся в состоянии физиологического стресса бактерии восста-

навливать соли тетразолия, в частности ЦТХ. С помощью налидиксовой кислоты учиты-

ваются размножающиеся клетки. Хотя нуклеоидами должны обладать все живые бакте-

рии, включая поврежденные и покоящиеся, в ряде случаев численность ЦТХ-позитивных 

клеток оказалась выше числа клеток, содержащих нуклеоиды (пробы № 2, 3 и 5). Возмож-

но, какая-то часть бактерий не окрашивается из-за слабой диффузии красителя ДАФИ че-

рез клеточные мембраны. Кроме того, было показано, что интенсивность флуоресценции 

бактерий, окрашенных ДАФИ, варьирует в зависимости от состояния третичной структу-

ры ДНК и условий окружающей среды. Например, УФ-радиация вызывает изменения в 

структуре бактерий и, как следствие, ослабление флуоресценции и недооценку их числен-

ности (Zweifel, Hagstrom, 1995; Karner, Fuhrman, 1997). Традиционный метод посева на 

твердые питательные среды выявляет активные бактерии, способные расти и формировать 

колонии. Однако в природе большая часть микробных сообществ представлена так назы-

ваемыми «жизнеспособными, но не растущими в культуре» («viable but nonculturable») 

клетками. Переходящие под влиянием факторов окружающей среды в это состояние бак-

терии временно теряют способность к образованию колоний. Многие же виды бактерий в 

принципе не могут развиваться на питательных средах (Barer, Harwood, 1999). 

Различия в количестве активных клеток, определяемом разными методами, свиде-

тельствуют о том, что бактериопланктон разнообразен не только в таксономическом, но и 

в физиологическом отношении. Не все бактериальные популяции развиваются с одинако-

вой скоростью в данное время, поэтому в сообществе представлен весь спектр метаболи-
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ческих состояний клеток. Даже бактерии одного вида в природных местообитаниях нахо-

дятся в различном физиологическом состоянии (Lopez-Amoros et al., 1995). Гетероген-

ность физиологического состояния природных бактериальных сообществ является след-

ствием микромасштабного перераспределения биогенных элементов в окружающей среде 

и необходима для выживания сообщества в целом (Bernard et al., 2000; Smith, del Giorgio, 

2003). 

В Рыбинском водохранилище в период весеннего таяния льда количество активных 

клеток, определенное различными методами, не превышало (за исключением одной про-

бы) 50% общей численности бактерий (табл. 5.37), т.е. более половины клеток были мерт-

выми, поврежденными или покоящимися. При анализе полученных данных необходимо 

также учитывать то, что, как уже упоминалось, каждый из существующих на сегодняшний 

день методов имеет свои ограничения. 

По литературным данным доля ЦТХ+ клеток в бактериопланктоне варьирует от < 

5% в олиготрофных водах до > 30% в высокопродуктивных озерах и эстуариях рек (табл. 

5.35). Эти величины о содержании активнодышащих бактерий сравнимы или ниже дан-

ных, полученных нами в Рыбинском водохранилище в период таяния льда, когда бактери-

альное сообщество находится в активном состоянии. 

В фотической зоне нового олигомезотрофного водохранилища Сеп (Франция) 

только маленькая часть бактериального сообщества (0.04-3.23%) обладала способностью 

восстанавливать ЦТХ (Jugnia et al., 2000). Корреляционный и регрессионный анализ полу-

ченных данных показал, что до 80% временных вариаций численности активнодышащих 

бактерий в этом водоеме объясняются температурой и концентрацией РОВ. Также выяв-

лена положительная корреляция количества клеток, восстанавливающих ЦТХ, с гетеро-

трофной активностью, что позволяет предположить, что ЦТХ+ бактерии, не смотря на их 

низкую численность, отвечают за метаболизм всего бактериопланктона в целом. 

Доля в бактериопланктоне клеток, восстанавливающих ЦТХ, в 16 датских озерах 

различного уровня трофии находилась в пределах 0.2-20.0% (Sondergaard, Danielsen, 

2001). Была установлена положительная корреляция между этим параметром и концен-

трацией хлорофилла. От 43 до 49% вариабельности численности ЦТХ+ бактерий объясня-

лось колебаниями концентрации хлорофилла. Количество активнодышащих бактерий из-

менялось в двух евтрофных озерах с февраля по июнь в 12-18 раз, а общее количество 

бактерий – только в 4 раза. При анализе данных по всем исследованным озерам, получен-

ным в конце лета, коэффициенты вариации этих двух параметров были равными 75 и 52%, 

соответственно. Большая часть ЦТХ+ бактерий была прикреплена к частицам детрита 

вследствие более высокой концентрации органических субстратов на их поверхности. Ак-
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тивные бактерии были крупнее неактивных – средний объем их клеток оказался примерно 

в 4 раза больше, поэтому активные бактерии вносили значительный вклад в формирова-

ние суммарной биомассы бактериопланктона. Скорости роста озерного бактериопланкто-

на, рассчитанные по изменению ЦТХ+ клеток были в 3-7 раз выше, по сравнению с тако-

выми, рассчитанными на основании общего количества бактерий. Максимальное время 

генерации ЦТХ+ бактерий составляло всего 1 ч. 

В водах Атлантического шельфа, Средиземного и Чукотского морей, где общая 

численность бактериопланктона находилась в пределах (0.21-0.39) × 10
6
 кл/мл, ЦТХ+ 

клетки составляли 19.1-35.2% количества бактерий, ассоциированных с детритными ча-

стицами, и 1.2-6.5% количества одиночных бактерий (Sherr et al., 1999). 

В эвтрофных и мезотрофных, пресных и солоноватых водах озер и эстуариев ЦТХ+ 

клетки составляли 1-23% (в среднем 10%) общей численности бактериопланктона ((4.4-

24.1) × 10
6
 кл/мл). В мезотрофных прибрежных водах Балтийского моря, где общее коли-

чество бактерий было в несколько раз ниже ((1.2-2.8) × 10
6
 кл/мл), фракция ЦТХ+ клеток 

изменялась в пределах 3-48% (в среднем 14%) (табл. 5.35). Во всех исследованных типах 

вод не было установлено достоверных различий в процентном содержании активноды-

шащих клеток в бактериопланктоне зимой и в начале весеннего цветения воды фито-

планктоном (Schumann et al., 2003). 

В бактериопланктоне крупного мезотрофного оз. Эркен (Швеция) доля клеток, вос-

станавливающих ЦТХ, составляла в среднем 4 ± 4%, что значительно ниже таковой в бен-

тосе (46 ± 10%) и перифитоне (37 ± 18%). Численность ЦТХ+ бактерий положительно 

коррелировала с общей численностью бактерий, но оказалась гораздо более вариабельной. 

В водной толще озера максимальное в течение года значение общего количества бактерий 

превышало минимальное значение всего в 6 раз, тогда как отношение максимального и 

минимального количеств ЦТХ+ бактерий составило 182 (Haglund et al., 2002). 

В водной толще оз. Кинерет (Израиль) большая часть бактериального сообщества 

неактивна в течение всего года. ЦТХ+ клетки составляли 1.0-27.3% (в среднем 5.1%), а 

клетки с неповрежденными нуклеоидами 1.4-42.9 % (в среднем 8.3%) общего количества 

бактерий (Berman et al., 2001; табл. 5.35). 2.5-летние исследования бактериопланктона не 

позволили выявить каких-либо закономерности в сезонной динамике и пространственном 

распределении активных бактерий в этом озере. Не было установлено также достоверных 

корреляционных связей между количествами активных бактерий, определенных различ-

ными методами. В лабораторных экспериментах показано, что выедание простейшими 

приводило к увеличению доли активных клеток в бактериопланктоне, по-видимому, 
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вследствие поступления органических субстратов и соединений биогенных элементов, 

образующихся в процессе питания протозоопланктона. 

Однако, взаимоотношения водных бактерий и простейших сложны и многообраз-

ны. Одним из важнейших факторов, влияющим на характер их взаимоотношений является 

структура планктонного сообщества (Cole, 1999). В определенных ситуациях простейшие, 

напротив, могут уменьшать размер фракции активных клеток в бактериопланктоне. Зна-

чительная часть бактериопланктона в морских и озерных экосистемах выедается высоко 

специализированными бактериотрофами – гетеротрофными нанофлагеллатами (Sherr, 

Sherr, 1988) и более крупными неспециализированными зоопланктерами, такими как кла-

доцеры (Peterson et al., 1978; Vaque, Pace, 1992). Флагеллаты выедают избирательно круп-

ные бактерии (Chrzanowski, Simek, 1990; Simek, Chrzanowski, 1992). Поскольку активные 

бактерии обычно крупнее неактивных (Gasol et al., 1996; Sondergaard, Danielsen, 2001), по-

этому они в первую очередь и потребляются жгутиконосцами. Кроме того, обнаружено, 

что флагеллаты селективно выедают делящихся бактерий (Sherr et al., 1992), и предпочи-

тают подвижных и растущих бактерий неподвижным и голодающим (Gonzalez et al., 

1993). В экспериментах было показано, что в отсутствие бактериотрофных организмов 

фракция активнодышащих (ЦТХ+) клеток в бактериопланктоне резко возрастает. При 

удалении фильтрованием только метазойного зоопланктона гетеротрофные флагеллаты 

селективно потребляли более крупных и активно растущих бактерий, тем самым, увели-

чивая в бактериопланктоне долю медленно растущих и покоящихся клеток. Скорость вы-

едания ЦТХ+ бактерий гетеротрофными жгутиконосцами была примерно в 4 раза выше, 

чем ЦТХ- бактерий (del Giorgio et al., 1996). Одновременное существование быстро- и 

медленнорастущих популяций в бактериальном сообществе возможно в тех ситуациях, 

когда бактерии выедаются высокоспециализированными жгутиконосцами, или когда вы-

едание не является основной причиной их гибели. Неспециализированное потребление 

бактерий многоклеточным зоопланктоном быстро приводит к преобладанию в бактери-

альном сообществе активных, быстрорастущих клеток, а высокоспециализированное по-

требление бактерий флагеллятами приводит к доминированию медленнорастущих клеток. 
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Глава 6. Распространение различных физиологических групп бактерий и  

оценка качества воды водохранилищ 

 

Такие микробиологические показатели качества воды как численность индикатор-

ных групп бактерий традиционно используются для оценки характера и уровня загрязне-

ния водных объектов муниципальными и промышленными сточными водами (Романенко, 

1979; 1985; Унифицированные методы…, 1985). 

Сапрофитные бактерии. Одним из наиболее широко применяемых микробиоло-

гических показателей степени загрязненности природных вод является численность са-

профитных бактерий (NS), (Оксиюк и др., 1993; Виноградов и др., 2001). В водной микро-

биологии сапрофитными принято называть бактерий, образующих колонии на стандарт-

ном рыбо-пептонном агаре (РПА) или других богатых питательных средах (Романенко, 

Кузнецов, 1974; Романенко, 1985). В.И. Романенко (Романенко, 1985) предложил исполь-

зовать отношение числа сапрофитных бактерий к общему количеству бактерий (NS/NВ, %) 

в качестве показателя чистоты природных вод. Согласно этой классификации отношение 

NS/NВ составляет в особо чистой воде менее 0.003%, в чистой – от 0.003% до 0.03%, в 

грязной – от 0.03% до 0.3%, в особо грязной – от 0.3% до 3% и более. Мы для оценки ка-

чества воды волжских водохранилищ пользовались «Комплексной экологической класси-

фикацией качества поверхностных вод суши» (Оксиюк и др., 1993) (табл. 6.1). 

 

Таблица 6.1. Классификация качества поверхностных вод суши по количеству  

сапрофитных бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) и бактерий группы кишечной палочки  

(БГКП, 10
3
 КОЕ/мл) (из Оксиюк и др., 1993) 

Классы Разряды NS БГКШ 

1 Предельно чистая 1 Очень чистая < 0.1 < 0.003 

2 Чистая 2а Очень чистая 0.1-0.5 0.003-0.5 

2б Вполне чистая 0.6-1.0 

3 Удовлетворительной 

чистоты 

3а Достаточно чистая 1.1-3.0 0.6-2.0 

3б Слабо загрязненная 3.1-5.0 6.1-10.0 

4 Загрязненная 4а Умеренно загрязненная 5.1-7.0 11.0-50.0 

4б Сильно загрязненная 7.1-10.0 51.0-100.0 

5 Грязная 5а Весьма грязная 10.1-100.0 101.0-1000.0 

5б Предельно грязная > 100.0 > 1000.0 
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Верхневолжское водохранилище. По данным И.В. Рыбаковой (Рыбакова, 2003) 

летом 1998 г. количество сапрофитных бактерий в водохранилище изменялось от 0.2  10
3
 

до 20.0  10
3
 колоний образующих единиц (КОЕ) в мл воды (табл. 6.2). Наибольшее коли-

чество сапрофитов отмечено ниже г. Ржева, где качество воды водохранилища по этому 

показателю соответствовало разряду «весьма грязная». Высокое содержание сапрофитов 

зарегистрировано у Волго-Верховья, оз. Стерж и в устье р. Итомля, где качество воды 

оценивалось как «умеренно загрязненная». На остальной акватории водохранилища чис-

ленность сапрофитов не превышало 1000 КОЕ/мл, что свидетельствует о слабом загрязне-

нии водохранилища бытовыми сточными водами. 

 

Таблица 6.2. Численность сапрофитных бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) и ее отношение к  

общему количеству бактерий (NS/NВ, %) в воде Верхневолжского водохранилища  

17-23 июня 1998 г. (из Рыбакова, 2003) 

Место отбора проб NS NS/NВ, % 

Волго-Верховье 3.7 0.021 

оз. Стерж 2.2 0.019 

оз. Вселуг 0.4 0.013 

оз. Пено 0.2 0.020 

оз. Волго 0.5 0.001 

р. Волга, В. Бейшлот 0.3 0.003 

р. Волга, Н. Бейшлот 0.3 0.003 

р. Селижаровка 0.8 0.007 

р. Волга, ниже р. Селижаровка 1.3 0.009 

р. Б. Коша 0.9 0.007 

р. Волга, ниже р. Б. Коша 0.6 0.005 

р. Итомля 3.9 0.028 

р. Волга, выше г. Ржева 3.1 0.022 

р. Волга, ниже г. Ржева 20.0 0.132 

 

Иваньковское водохранилище. В 1960-х годах содержание сапрофитов в воде 

Иваньковского водохранилища было высоким и составило в среднем 5  10
3
 КОЕ/мл, а 

отношение численности сапрофитов к общей численности бактерий (NS/NB = 0.3) указыва-

ет на значительную степень загрязнения водоема (Марголина, 1969; Иваньковское водо-

хранилище и его жизнь, 1978). В 1970-80-х годах численность сапрофитов существенно 
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уменьшилась, показатель NS/NB снизился на порядок (Кудрявцев, 1970; Лаптева, Косола-

пов, 1990). В 1990 г. на большей акватории водохранилища численность этой группы бак-

терий не превышала 10
3
 КОЕ/мл, а качество воды по этому параметру соответствовало 

разряду «вполне чистая». Исключением являлся район водохранилища, испытывающий 

загрязняющее влияние г. Тверь, где численность сапрофитов достигала 44  10
3
 КОЕ/мл. 

Микробиологические исследования, проведенные в Иваньковском водохранилище во вто-

рой половине 1990-х годов, показали, что наиболее высокое содержание сапрофитов по-

стоянно наблюдалось в Иваньковском плесе водохранилища (табл. 6.3). Наибольшие зна-

чения этого параметра обнаружены в заливе у пос. Перетрусово, на русле у с. Корчева, у 

устья р. Созь, где качество воды соответствовало разряду «весьма грязная 

Количество сапрофитов в воде Волжского плеса было ниже такового в Иваньков-

ском плесе, но в среднем для плеса ее воду в 1997-2000 гг. можно было оценить как 

«сильно загрязненную». В обоих плесах отношение NS/NB за пять лет (с 1997 г. по 2000 г.) 

увеличилось в 4.0-4.6 раза (табл. 6.3). Количество сапрофитов в воде Шошинского плеса  в 

этот период значительно варьировало год от года. В 1997 г. этот плес был одним из самых 

загрязненных сапрофитными бактериями районов водохранилища. В 2000 г. качество во-

ды плеса соответствовало разряду «вполне чистая», и отношение NS/NB было самым низ-

ким в водохранилище. 

В 1960-х годах среднее количество сапрофитных бактерий в воде Угличского водо-

хранилища было также высоким: 1.8 ∙10
3
 КОЕ/мл, а отношение NS/NB составило 0.1 

(Марголина, 1966; Романенко, 1985). В первой половине 1990-х годов численность этой 

группы бактерий уменьшилось (табл. 6.4). В 1995-1999 гг. высокое количество сапрофи-

тов в воде водохранилища регистрировалось постоянно. Наибольшая численность наблю-

далась в районах, прилегающих к гг. Калязин, Дубна, Углич и в устье р. Нерль. Качество 

воды в эти годы соответствовало разрядам «сильно загрязненная» и «весьма грязная». 

Наблюдения выполненные в 2000 г. выявили существенное снижение количества сапро-

фитов и улучшение качества воды водохранилища, которая оценивалась как «достаточно 

чистая», и только в устьях рек Пукша и Медведица соответствовала разряду «слабо за-

грязненная». 



 

 

182 

182 

Таблица 6.3. Численность сапрофитных бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) в поверхностном слое 

воды Иваньковского водохранилища в августе 1990, 1995, 1997 и 2000 гг. 

Год Параметры 
Плес водохранилища Среднее для 

водохранилища Волжский Шошинский Иваньковский 

1990 

NS 0.16-44.00 

6.10±5.42 

0.540 

 

0.21-0.90 

0.34±0.10 

2.33±1.89 

NS/NB, % 0.016-0.550 

0.105±0.064 

0.030 0.013-0.045 

0.024±0.005 

0.053±0.026 

1995 

NS 0.08-5.51 

3.49±1.60 

2.40-3.13 

2.76 

2.11-11.92 

5.39±2.95 

3.88±0.78 

NS/NB, % 0.017-0.097 

0.058±0.026 

0.018-0.043 

0.030 

0.037-0.200 

0.100±0.046 

0.063±0.020 

1997 

NS 5.90-10.00 

7.95 

18.00-22.00 

20.00 

3.00-24.20 

13.60 

13.85±3.48 

NS/NB, % 0.154-0.210 

0.168 

0.275-0.280 

0.277 

0.056-0.541 

0.298 

0.248±0.040 

2000 

NS 0.53-19.00 

7.54±2.66 

0.97 2.44-26.50 

11.22±4.58 

6.55±2.99 

NS/NB, % 0.018-0.797 

0.271±0.111 

0.009 0.032-1.260 

0.397±0.251 

0.226±0.114 

Примечание. NВ – общая численность бактерий. Над чертой приведены пределы колеба-

ний параметра, под чертой – среднее значение с ошибкой. 
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Таблица 6.4. Общая численность бактерий (NВ,10
6
 кл/мл) и количество сапрофитных  

бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) в поверхностном слое воды Угличского водохранилища 

Год Месяц Nв NS NS/NB, % 

1994 Июнь 3.59-5.39 

4.41±0.52 

0.20-0.54 

0.38±0.09 

0.004-0.013 

0.009±0.003 

Сентябрь 3.05-3.75 

3.42±0.20 

0.09-1.41 

0.073±0.38 

0.003-0.041 

0.021±0.011 

1995 Июнь 2.01-3.79 

2.78±0.53 

0.98-1.01 

0.99±0.10 

0.027-0.049 

0.038±0.009 

Август 3.01-6.41 

4.25±1.19 

0.50-47.00 

11.30±3.61 

0.013-1.291 

0.310±0.108 

1997 Август 3.63-5.06 

4.21±0.26 

4.20-26.30 

16.18±3.83 

0.105-0.725 

0.427±0.124 

Сентябрь 3.01-5.78 

3.99±0.81 

6.77-9.04 

7.90±0.093 

0.225-0.284 

0.256±0.024 

1999 Август 3.16-4.12 

3.53±0.29 

7.92-10.12 

8.68±0.72 

0.200-0.284 

0.230±0.015 

2000 Август 2.90-4.40 

3.95±0.27 

1.00-4.40 

2.19±0.61 

0.036-0.152 

0.072±0.021 

Примечание. Над чертой приведены пределы колебаний параметра, под чертой – среднее 

значение с ошибкой. 
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Рыбинское водохранилище. В середине прошлого века среднее за 9 лет наблюде-

ний количество сапрофитных бактерий в водной толще Рыбинского водохранилища со-

ставило 273 КОЕ/мл, а отношение их количества к общей численности бактерий – 0.019, 

т.е. вода характеризовалась как «довольно чистая» (Романенко, 1971; Романенко, 1985). В 

1990-х годах экологическая ситуация на Рыбинском водохранилище ухудшилась. В Волж-

ском плесе  водохранилища в 1992 г. качество воды соответствовало разряду «весьма 

грязная». На большей части плеса численность сапрофитных бактерий превышала 10
4
 

КОЕ/мл. Затем содержание сапрофитов снизилось и продолжало оставаться невысоким до 

1997 г., когда ситуация вновь изменилась к худшему (табл. 6.5). Только в августе 2000 г. 

на большинстве исследованных участков численность сапрофитов не превышала 5 ∙10
3
 

КОЕ/мл, т.е. вода относилась к разрядам «достаточно чистая» и «слабо загрязненная». В 

этот период очень высокое загрязнение (количество сапрофитов 20-90 ∙10
3
 КОЕ/мл) вы-

являлось в районах городов Углич и Мышкин, а также в приплотинном участке у пос. Пе-

реборы. Эти результаты свидетельствуют о существенных межгодовых колебаниях чис-

ленности сапрофитов в Волжском плесе Рыбинского водохранилища. 

Результаты многолетних микробиологических исследований акватории Главного 

плеса Рыбинского водохранилища свидетельствуют об относительно низком уровне за-

грязнения воды сапрофитной микрофлорой (табл. 6.5). Качество воды в глубоководной 

зоне плеса по этому показателю в большинстве случаев соответствовало разряду «вполне 

чистая». Высокие концентрации этой группы бактериопланктона были обнаружены в 

начале лета 2000 г. у западного побережья водохранилища (до 26.5 ×∙10
3
 КОЕ/мл) и на 

трассе движения речного транспорта (до 8.6 ×∙10
3
 КОЕ/мл). Однако к концу лета этого го-

да на этих участках водохранилища численность сапрофитов резко понизилась. 
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Таблица 6.5. Общая численность бактерий (NВ,10
6
 кл/мл) и численность сапрофитных  

бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) в поверхностном слое воды Рыбинского водохранилища 

Год Месяц Nв NS NS/NB, % 

Волжский плес 

1992 
Май - Июнь 

3.01-4.44 

3.72±0.22 

10.70-71.70 

32.88±9.03 

0.436-1.938 

0.809±0.238 

Август 
3.73-5.84 

4.96±0.31 

0.60-34.20 

7.50±5.37 

0.019-0.900 

0.191±0.142 

1994 
Июнь 

2.23-3.55 

2.88±0.27 

0.15-1.66 

0.67±0.26 

0.007-0.054 

0.023±0.008 

Октябрь 
2.50-4.05 

3.08±0.27 

0.08-1.91 

0.66±0.28 

0.003-0.076 

0.025±0.012 

1996 
Июнь 

2.25-5.86 

4.12±0.46 

0.40-4.20 

1.40±0.44 

0.007-0.080 

0.036±0.009 

Октябрь 
4.35-10.96 

8.83±1.28 

0.18-1.30 

0.66±0.21 

0.004-0.030 

0.010±0.005 

1997 
Июнь 

3.61-12.06 

5.44±1.03 

1.12-30.01 

9.15±3.12 

0.045-0.472 

0.183±0.051 

Август 
2.71-6.76 

4.60±0.83 

1.40-90.00 

21.72±17.14 

0.039-1.017 

0.315±0.158 

Октябрь 
1.62-3.63 

2.84±0.21 

0.54-23.75 

6.16±2.02 

0.025-0.679 

0.210±0.059 

2000 
Июнь 

1.86-13.06 

5.75±3.66 

1.23-11.60 

5.79±4.32 

0.009-0.498 

0.250±0.141 

Август 
2.91-4.68 

3.55±0.40 

0.24-8.30 

2.17±0.63 

0.006-0.293 

0.042±0.016 

2001 
Июнь 

1.37-2.86 

2.12 

1.3-18.1 

9.7 

0.095-0.633 

0.364 

Среднее 4.32±0.52 8.20±2.83 0.205±0.065 

Главный плес 

1994 
Июнь 

1.33-4.54 

2.90±0.43 

0.04-3.42 

1.15±0.56 

0.001-0.258 

0.064±0.029 

Сентябрь 
2.55-4.59 

3.37±0.53 

0.29-6.59 

1.89±0.15 

0.007-0.220 

0.062±0.052 

1995 Июнь 2.00-4.60 0.47-5.88 0.023-0.167 
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Год Месяц Nв NS NS/NB, % 

3.08±0.38 2.08±0.73 0.065±0.019 

1997 
Август 

2.70-6.38 

4.20±0.31 

0.50-8.60 

2.81±0.74 

0.006-0.143 

0.061±0.014 

2000 
Июнь 

2.02-10.04 

3.95±0.79 

1.15-26.50 

9.10±2.60 

0.057-0.883 

0.268±0.089 

Август 
2.10-7.79 

4.48±0.75 

0.50-4.43 

1.93±0.07 

0.024-0.175 

0.061±0.029 

Октябрь 
2.13-8.80 

4.34±0.94 

0.58-2.12 

1.21±0.28 

0.022-0.082 

0.045±0.009 

Среднее 3.76±0.24 2.88±1.06 0.089±0.030 

Шекснинский плес 

1993 
Май - июнь 

1.95-4.78 

2.82±0.28 

0.16-6.64 

1.56±0.77 

0.002-0.139 

0.043±0.018 

 
Сентябрь 

1.17-4.54 

2.32±0.27 

0.12-18.60 

2.54±1.53 

0.006-0.410 

0.073±0.034 

1994 
Июнь 

2.78-3.24 

3.01±0.23 

0.51-0.69 

0.60±0.09 

0.018-0.021 

0.020±0.02 

1997 
Июнь 

2.69-5.48 

4.06±0.47 

1.37-7.83 

3.77±1.04 

0.025-0.208 

0.097±0.032 

Август 
4.96-12.30 

7.40±1.66 

1.70-3.50 

2.80±0.44 

0.024-0.103 

0.059±0.002 

2000 
Июнь 

3.06-3.84 

3.44±0.39 

1.38-2.62 

2.00±0.62 

0.045-0.068 

0.056±0.012 

Октябрь 
4.32-5.38 

4.15±0.69 

0.63-0.80 

0.60±0.11 

0.013-0.015 

0.014±0.001 

2001 Июнь 5.12 0.80 0.017 

Среднее 4.04±0.57 1.84±0.41 0.047±0.010 

Моложский плес 

1994 
Июнь 

2.89-3.32 

3.10 

0.24-0.34 

0.29 

0.008-0.102 

0.010 

1995 
Июнь 

4.17-4.83 

4.50 

7.90-9.02 

8.46 

0.187-0.189 

0.188 

1997 
Август 

3.98-4.07 

5.19 

2.40-11.4 

6.90 

0.026-0.296 

0.161 
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Год Месяц Nв NS NS/NB, % 

2000 
Июнь 

3.98-4.07 

4.02 

2.02-5.10 

3.56 

0.050-0.128 

0.089 

Август 
2.65-9.87 

6.04±2.09 

0.81-3.81 

2.05±0.90 

0.009-0.067 

0.037±0.017 

2001 Июнь 3.55 2.10 0.059 

Среднее 4.40±0.44 3.89±1.29 0.091±0.029 

 

В наименее подверженном антропогенному влиянию Моложском плесе Рыбинско-

го водохранилища высокие величины численности сапрофитных бактерий регистрирова-

лись только в отдельные годы на станциях, расположенных на судовом ходу (табл. 6.5). 

Так, в 1995-1997 гг. в южной части плеса их количество достигало 11.4 ×∙10
3
 КОЕ/мл, и 

вода оценивалось по этому параметру как «сильно загрязненная». Во все другие годы ис-

следований количество сапрофитов было невысоким, что позволило охарактеризовать во-

ды этой акватории водохранилища как «достаточно чистые». 

До середины 90-х годов прошлого века очень высокое количество сапрофитов ре-

гистрировалось в Шекснинском плесе, испытывающем хроническое загрязняющее влия-

ние г. Череповца (Рыбинское водохранилище…, 1972). В 1987-1988 гг. их количество в 

среднем для плеса составило 58.7 ×∙10
3
 КОЕ/мл, а отношение сапрофитов к общему коли-

честву бактериопланктона – 2.73% (разряд качества воды «весьма грязная»). Высокая чис-

ленность сапрофитов, а также индекс NS/NB, указывали на мощное загрязнение этого пле-

са органическими соединениями, поступающими с плохо очищенными муниципальными 

и промышленными сточными водами г. Череповца. В 1990-х годах, после проведения 

природоохранных мероприятий, качество воды в Шекснинском плесе существенно улуч-

шилось. В 1993-1997 гг. в районе водохранилища, прилегающем к г. Череповцу, числен-

ность сапрофитных бактерий также была высокой, но ее средние для плеса величины поз-

воляли оценить воду уже как «достаточно чистую». Исследования 2000-2001 гг. показали, 

что на большей части акватории плеса количество сапрофитов не превышало 10
3
 КОЕ/мл, 

а качество воды соответствовало разряду «вполне чистая». 

Горьковское водохранилище. Проведенные в прошлом веке исследования выяви-

ли высокое содержание сапрофитов в Горьковском водохранилище (Кузнецов, 1959). В 

районах крупных городов Ярославль, Кострома и др. их количество находилось в преде-

лах 3-10 ∙10
3
 КОЕ/мл и отражало сильное загрязнение Волги промышленно-бытовыми 

сточными водами (Марголина, 1967а; Кудрявцев, 1973). Исследования, выполненные 

нами весной 1992 г. в районе г. Рыбинска в также выявили очень высокие концентрации 
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сапрофитов (табл. 6.6). На всем протяжении р. Волга в черте г. Рыбинска качество воды 

было неудовлетворительным, как по содержанию сапрофитов, так и по другим требовани-

ям, предъявляемым к водным объектам с экологических и санитарно-гигиенических пози-

ций. К концу вегетационного сезона 1992 г. абсолютное количество сапрофитов и их доля 

в общей численности бактериопланктона снизилась, но вода продолжала оставаться 

«весьма грязного» качества. В последующие годы численность сапрофитов и отношение 

NS/NB существенно понизились (табл. 6.6). Однако, судя по высоким величинам числен-

ности сапрофитов и их отношения к общему количеству бактерий, в р. Волгу в отдельные 

сезоны попадало значительное количество недостаточно очищенных сточных вод. Эколо-

гическую ситуацию в районе г. Рыбинска осложняет наличие «противоположных» тече-

ний, возникающих вследствие суточных колебаний уровня воды в нижних бьефах гидро-

узла, которые могут достигать 2 м (Литвинов, Законнова, 2000). При резком уменьшении 

расхода воды через ГЭС или при полном прекращении сбросов, на значительных участках 

нижнего бьефа гидроузлов возникают течения, направленные в противоположную тече-

нию реки сторону. При этом водные массы совершают возвратно-поступательные движе-

ния с перемещением в сторону, противоположную обычному движению, на расстояние до 

1.0 км (Лукьяненко и др., 1994). Таким образом, загрязненная промышленно-бытовыми 

стоками вода Волги может довольно продолжительное время циркулировать в черте г. 

Рыбинска. 

В черте г. Ярославля высокие величины численности сапрофитов и их отношения к 

общей численности бактерий наблюдались в 1999-2001 гг. (табл. 6.7). В этот период каче-

ство воды на этом участке соответствовало разряду «сильно загрязненная». При этом ни-

же города, в районе очистных сооружения (ГОС), значения этих показателей выли, как 

правило, существенно выше. 
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Таблица 6.6. Общая численность бактерий (NВ,10
6
 кл/мл) и количество сапрофитных  

бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) на речном участке Горьковского водохранилища у г. Рыбинска 

Год Месяц NВ NS NS/NВ, % 

1992 

 

Май 3.7-5.7 

4.4±0.3 

65.0-891.5 

349.9±140.0 

1.20-18.50 

7.83±2.94 

Август 3.2-6.9 

4.1±0.3 

5.7-62.1 

20.3±6.2 

0.12-1.17 

0.51±0.15 

Октябрь 1.6-7.1 

3.3±0.7 

1.1-37.4 

9.8±4.7 

0.130-2.340 

0.494±0.310 

1994 

 

Июнь 2.5-4.7 

3.3±0.4 

0.31-1.38 

0.78±0.19 

0.020-0.055 

0.025±0.008 

Сентябрь 2.6-4.9 

3.5±0.6 

0.24-3.93 

1.55±0.86 

0.005-0.098 

0.045±0.022 

1995 Май - июнь 2.4-5.0 

3.6±0.8 

1.15-2.12 

1.73±0.30 

0.023-0.090 

0.056±0.019 

Сентябрь 3.8-6.6 

4.8±0.3 

1.00-16.00 

5.72±2.30 

0.023-0.320 

0.115±0.047 

1996 Июль 5.1-6.2 

5.6±0.4 

2.70-10.3 

7.40±2.37 

0.053-0.172 

0.130±0.038 

Октябрь 2.4-22.7 

10.3±2.4 

0.89-8.42 

2.71±1.04 

0.008-0.357 

0.074±0.052 

1997 Июль 3.2-4.9 

3.9±0.3 

1.85-8.46 

5.06±1.33 

0.052-0.254 

0.135±0.043 

Август 3.6-6.2 

4.9±0.7 

5.80-12.60 

9.20±1.96 

0.161-0.204 

0.182±0.012 

Сентябрь 3.0-4.9 

3.7±0.3 

0.81-5.58 

1.76±0.96 

0.013-0.184 

0.054±0.033 

1998 Октябрь 4.8-7.6 

6.6±0.5 

0.59-6.45 

4.02±0.14 

0.009-0.084 

0.059±0.017 

1999 Июль 1.9-3.0 

2.6±0.2 

3.55-7.23 

5.39±0.64 

0.16-0.28 

0.21±0.02 

2000 Август 3.5-5.4 

4.6±0.6 

0.58-0.76 

0.70±0.55 

0.011-0.021 

0.016±0.003 

2001 Август 4.6-4.8 

4.7±0.1 

8.40-16.30 

12.23±2.28 

0.179-0.340 

0.273±0.048 
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Таблица 6.7. Количество сапрофитных бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) и его отношение  

к общему количеству бактериопланктона (NВ) на речном участке  

Горьковского водохранилища в районе г. Ярославля 

Год Месяц В черте города Ниже ГОС  

NS NS/NВ, % NS NS/NВ, % 

1993 Октябрь 0.44-2.20 

0.98±0.41 

0.014-0.062 

0.032±0.010 

0.41 0.015 

1994 Июнь 0.43-2.52 

1.20±0.46 

0.013-0.076 

0.042±0.014 

0.54 0.029 

Сентябрь 0.42-5.70 

2.21±1.24 

0.014-0.141 

0.071±0.041 

0.37 0.015 

1995 Июнь 0.50-0.74 

0.64±0.07 

0.020-0.025 

0.022±0.001 

1.2 0.040 

Сентябрь 4.50-9.00 

6.73±1.30 

0.119-0.153 

0.140±0.011 

18.0 0.356 

1996 Июнь 1.50 0.045 3.8 0.087 

Сентябрь 2.01-4.29 

3.10±0.66 

0.052-0.079 

0.064±0.064 

7.39 0.169 

1997 Июнь 7.00-9.18 

8.01±0.63 

0.114-0.251 

0.184±0.040 

108.2 2.516 

Август - - 79.7 2.236 

Октябрь 0.91-9.70 

3.65±2.04 

0.020-0.230 

0.083±0.049 

73.6 1.724 

1998 Октябрь 0.7-2.7 

1.48±0.62 

0.024-0.035 

0.028±0.004 

13.5 0.098 

1999 Июль 3.46-9.38 

6.31±1.71 

0.114-0.436 

0.296±0.095 

47.6 1.485 

2000 Август 1.67-13.00 

6.96±3.29 

0.051-0.286 

0.152±0.070 

13.4 0.336 

2001 Август 7.70-20.30 

12.13±4.09 

0.134-0.421 

0.247±0.088 

14.4 0.306 
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Количественный учет сапрофитных бактерий в воде Горьковского водохранилища 

от г. Костромы до Горьковской ГЭС, проведенный в мае и августе 1992 г., выявил невы-

сокое их содержание на этом участке: в пределах (0.1-3.1) ∙10
3
 КОЕ/мл (Дзюбан и др., 

2000). Согласно «Комплексной экологической классификации качества поверхностных 

вод суши» (Оксиюк и др., 1993) качество воды в этой части водохранилища в этот период 

соответствовало разрядам «вполне чистая» и «достаточно чистая». В августе 1997, 2000 и 

2001 гг. численность сапрофитов и их отношение к общему количеству бактериопланкто-

на были значительно выше, а вода могла быть охарактеризована как «сильно загрязнен-

ная» или «весьма грязная» (табл. 6.8) 

 

Таблица 6.8. Количество сапрофитных бактерий (NS, 10
3
 КОЕ/мл) и его отношение к  

общему количеству бактериопланктона (NВ) на речном участке  

Горьковского водохранилища 

Место отбора проб Август 1997 г. Сентябрь 2000 г. Август 2001 г. 

NS NS/NВ, % NS NS/NВ, % NS NS/NВ, % 

выше г. Костромы - - 1.9 0.04 7.7 0.113 

ниже г. Костромы 44.4 1.27 - - 13.7 0.282 

г. Плес 29.0 0.88 3.2 0.13 18.1 0.349 

выше г. Кинешма - - - - 7.4 0.14 

ниже г. Кинешма 6.7 0.20 0.6 0.03 7.2 0.17 

г. Юрьевец 3.1 0.09 4.4 0.10 3.3-12.9 0.05-0.24 

Верхний бьеф плотины 

Горьковской ГЭС 

- - 0.9 0.02 10.4-11.3 0.14-0.32 

 

Чебоксарское водохранилище. До заполнения Чебоксарского водохранилища на 

этом участке Волги регистрировалась очень высокая численность планктонных сапрофит-

ных бактерий (Тарасова, 1974; Романенко, 1985). В августе 2001 г. в северной части водо-

хранилища в районе г. Балахна численность сапрофитов была также высокой и составляла 

20.8 ∙10
3
 КОЕ/мл, а ее отношение к общей численности бактерий – 0.566. По этим пока-

зателям вода относилась к разряду «весьма грязная». Однако на остальной акватории во-

дохранилища количество сапрофитов было невысоким и находилось в пределах (0.2-6.3) 

∙10
3
 КОЕ/мл (в среднем для 12 станций (1.34 ± 0.46) ∙10

3
 КОЕ/мл). Отношение NS/NВ 

изменялось от 0.04 до 0.097, составляя в среднем для 12 станций 0.028 ± 0.007. Наиболь-

шие значения были зарегистрированы в районе г. Н. Новгород. В южной части водохра-

нилища в районе г. Новочебоксарска количество сапрофитов достигало 12.2 ∙10
3
 КОЕ/мл, 
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а их отношение к общему количеству бактерий 0.296, что свидетельствовало о низком ка-

честве воды на этом участке (разряд «весьма грязная»). 

Шекснинское водохранилище. Микробиологические исследования, проведенные 

в мае и июле 1995 г., установили, что Шекснинское водохранилище (особенно его речная 

часть) испытывает умеренную нагрузку органическими веществами, а качество воды 

большей части водохранилища на основании значений NS ((0.07-2.12) ∙10
3
 КОЕ/мл) и 

NS/NВ (0.005-0.088%) оценивается как «чистая» (Дзюбан, 2002). Более высокие величины 

численности сапрофитов были получены в июне 2001 г., когда они изменялись от 0.70 

∙10
3
 до 4.70 ∙10

3
 КОЕ/мл (в среднем (2.15 ± 0.42) ∙10

3
 КОЕ/мл), а отношение NS/NВ – от 

0.024 до 0.266%. Наибольшие значения отмечали в районе верхнего бьефа плотины Шекс-

нинской ГЭС и на трассе судового хода. Тем не менее, в целом для водохранилища в 2001 

г. вода соответствовала разряду качества «достаточно чистая». 

Нефтеокисляющие и фенолокисляющие бактерии. Определение количества 

нефтеокисляющих (НОБ) и фенолокисляющих (ФОБ) бактерий предоставляет информа-

цию о степени нефтяного и фенольного загрязнения природных вод. Представители этих 

бактериальных групп являются индикаторами техногенного загрязнения, определение их 

количественного развития позволяет очертить локальные загрязненные зоны водоемов и 

оценить уровень антропогенного воздействия. Виноградов и др. (2001) на основе соб-

ственных исследований и анализа литературных данных (Драчев, 1964; Оксиюк и др., 

1983; Романенко, Кузнецов, 1974; Романенко и др., 1990; Унифицированные методы…, 

1985) разработали классификацию качества воды по бактериологическим показателям, 

адаптированную к условиям речных экосистем Верхней Волги. Одними из важных пока-

зателей, используемой в данной классификации, являлись нефтеокисляющие и феноло-

кисляющие бактерии (табл. 6.9). 

Проблема нефтяного и фенольного загрязнения водных объектов, включая водо-

хранилища Верхней Волги, была и остается актуальной (Марголина, 1967б; Кибальчич, 

1971; Романенко, 1971а; Фахрутдинов, 2007; Суржко и др., 2007). В результате исследова-

ний, проведенных в Рыбинском водохранилише в 1987-1988 гг. (Романенко, 1990), было 

показано, что в воде центральной части водоема количество бактерий, окисляющих нефть 

и соляровое масло, выражалось несколькими десятками клеток в мл, тогда как в районе г. 

Череповца их численность достигала десятков тысяч ((33-70)  10
3
 КОЕ/мл). Количество 

фенолокисляющих бактерий в верховьях Шекснинского плеса водохранилища (находя-

щихся в зоне загрязняющего влияния г. Череповца) было почти в 70 раз выше их числен-

ности в низовьях Шекснинского плеса и Центральном плесе (Романенко и др., 1990). 
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Таблица 6.9. Классификация качества пресных вод (на примере р. Которосль)  

по количеству нефтеокисляющих (НОБ, КОЕ/мл) и фенолокисляющих (ФОБ, КОЕ/мл) 

бактерий (из: Виноградов и др., 2001) 

№ Классы № Разряды НОБ ФОБ 

1 Очень чистая 1 Очень чистая < 1 < 10 

2 Чистая 2а Чистая 1-10 

 

10-100 

2б Вполне чистая 

3 Удовлетворительной 

чистоты 

3а Достаточно чистая 10-100 100-1000 

3б Слабо загрязненная 

4 Загрязненная 4а Умеренно загрязненная 100-1000 1000-10000 

4б Сильно загрязненная 

5 Грязная 5а Весьма грязная 1000-5000 > 10000 

5б Предельно грязная > 5000 > 50000 

 

Определение численности нефтеокисляющих и фенолокисляющих бактерий про-

водилось в Горьковском водохранилище на участках вблизи населенных пунктов и устьев 

рек, впадающих в водохранилище (Дзюбан и др., 2000). Распределение этих бактерий на 

поперечных разрезах было неравномерным, что определяется, по-видимому, скоростями 

руслового потока, переносящего загрязняющие вещества. Проведенные исследования 

позволяют судить о загрязняющем влиянии городов. На изученном участке водохранили-

ща наибольшее воздействие оказывали гг. Ярославль, Кострома, Волгореченск и Кинешма 

(табл. 6.10). 

Согласно классификации Виноградова и др. (2001) качество воды речного участка 

Горьковского водохранилища по количеству НОБ соответствовало разрядам «весьма 

грязная» и «предельно грязная». Локальные очаги загрязнения, где качество воды соот-

ветствовало разрядам «сильно загрязненная», эпизодически наблюдались на русловых 

станциях, а также в устьях малых рек. Однако, поступление нефтепродуктов в водохрани-

лище, по сравнению с предыдущими годами, снизилось, о чем свидетельствует уменьше-

ние в воде численности нефтеокисляющих бактерий в сотни и тысячи раз по сравнению с 

1960-70-ми годами (Марголина, 1974, 1989). 
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Таблица 6.10. Численность нефтеокисляющих (НОБ, 10
3
 КОЕ/мл) и фенолокисляющих 

(ФОБ, 10
3
 КОЕ/мл) бактерий в Горьковском водохранилище в 1992 г. 

Место отбора проб Май Август 

НОБ ФОБ НОБ ФОБ 

Ниже г. Ярославля 25.0 1.0 70 13 

пос. Кр. Профинтерн 1.3-2.5 1.0-2.5 - - 

у Костромского расширения 2.5-2.5 0.1-1.0 0.4-1.3 0.01-0.10 

ниже расширения 0.7-2.5 0.5-1.0 0.20-13.0 1.7 

выше г. Кострома 0.3-0.7 0.1 0.2 0.1 

ниже г. Кострома 0.7-5.0 0.5-1.0 0.03-1.10 0.01 

р. Кубань 0.3-2.5 0.01-0.10 0.3-0.7 0.1 

р. Покша - - 0.020 0.001 

д. Чернопенье 1.1-2.5 0.1 0.02-1.10 - 

д. Густомесово 0.1-2.5 0.1-0.5 1.5-11.1 0.5-0.9 

ниже г. Волгореченска 0.1-7.5 1.0 13.0 1.3 

с. Красное 0.1-0.3 0.05-0.10 0.06 - 

г. Плес 0.9-2.5 0.5-1.0 0.30 0.03-0.07 

выше г. Кинешма - - 0.1-1.1 0.01-0.10 

ниже г. Кинешма - - 1.1-70.0 0.3-1.3 

 

Невысокая численность бактерий, разлагающих фенолы, свидетельствует об отсут-

ствии на обследованном участке Горьковского водохранилища значительных источников 

поступления этих соединений. Исключением является участок реки, прилегающий к г. 

Ярославлю, где, согласно классификации Виноградова и др. (2001), качество воды по это-

му показателю соответствовало разряду «сильно загрязненная» весной и «весьма грязная» 

летом (табл. 6.10). 

Микробиологические исследования Шекснинского водохранилища выявили суще-

ственное загрязнение ряда участков нефтепродуктами (Дзюбан, 2002). Весной числен-

ность нефтеокисляющих бактерий распределялась по акватории водохранилища неравно-

мерно и колебалась от 10 до 13000 КОЕ/мл (рис. 6.1). Наименьшие значения этого показа-

теля были зарегистрированы в устье р. Сизьма и в центре оз. Белого, наибольшие – в при-

плотинном участке, в Сизьменском разливе и в р. Ковжа Шекснинская. В последних слу-

чаях качество воды согласно используемой классификации (Виноградов и др., 2001) мо-

жет быть охарактеризовано как «весьма грязная» и «предельно грязная». В летний период  
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Рис. 6.1. Численность нефтеокисляющих бактерий (НБ, кл/мл) в мае и июле 1995 г в 

Шекснинском водохранилище. 

 

загрязнение водохранилища техногенными отходами и, в первую очередь, нефтепродук-

тами, значительно возрастало (рис. 6.1). 

Особо неблагоприятная экологическая обстановка отмечалась в р. Ковжа, где чис-

ленность НОБ составила 110  10
3
 КОЕ/мл, а активность бактериопланктона была подав-

лена. В речной части водохранилища количество НОБ достигало (11-70)  10
3
 КОЕ/мл. 

Среди 17 отобранных по всей акватории водохранилища проб качество воды по численно-

сти НОБ на 8 соответствовало разряду «предельно грязная», на 3 – «весьма грязная», на 4 
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– «сильно загрязненная» и на 2 – «слабо загрязненная». Основными источниками загряз-

нения водохранилища нефтепродуктами является судоходство и диффузный сток с терри-

тории населенных пунктов. Загрязнение за счет судоходства создается из-за сброса быто-

вых и подсланиевых вод и аварийных разливов нефти и нефтепродуктов. 

Бактерии группы кишечной палочки. Наличие фекального загрязнения воды 

устанавливается наличием бактерий группы кишечной палочки (БГКП). Результаты ана-

лиза выражаются или в виде коли-индекса, т.е. количества бактерий этой группы в 1 л во-

ды, или в виде коли-титра, т.е. объема воды, содержащего одну бактерию (Кузнецов, Ду-

бинина, 1989). Необходимо заметить, что бактерии группы кишечной палочки способны 

развиваться не только на загрязняющих веществах, но и на природных соединениях, 

например, переходящих в водную среду при распаде водной растительности. Поэтому при 

проведении анализа необходимо учитывать характеристики водоема (Кузнецов, Дубини-

на, 1989). Численность бактерий группы кишечной палочки является важным микробио-

логическим показателем в «Комплексной экологической классификации качества поверх-

ностных вод суши» (Оксиюк и др., 1993). 

Большинство городов и крупных населенных пунктов, расположенных в регионе 

Верхней Волги, используют питьевую воду из Волги и ее притоков, то есть из открытых 

источников водоснабжения. Однако высокий уровень загрязнения отдельных участков 

верхневолжских водохранилищ не позволяет обеспечивать население качественной пить-

евой водой (Наумов и др., 1996). Одним из основных факторов низкого качества питьевой 

воды является загрязнение поверхностных источников водоснабжения недостаточно очи-

щенными сточными водами. 

В середине прошлого века ученые, оценивая качество воды в водохранилищах 

Верхней Волги в целом как благополучное, отмечали, что в непосредственной близости от 

крупных населенных пунктов имеются участки, в которых достаточно четко проявляется 

негативное влияние сброса промышленных и бытовых сточных вод (Буторин, Монаков, 

1984). Одним из ярких примеров этого утверждения являлись исследования Н.М. Казаро-

вец (1963), показавшие, что в Рыбинском водохранилище у г. Череповца количество ки-

шечных палочек было в десятки и сотни раз больше, чем в центральной части этого водо-

ема. Изучение распределения бактерий группы кишечной палочки по акватории Рыбин-

ского водохранилища в июле-августе 1989 г. показало, что высокие величины коли-

индекса регистрировались не только вблизи населенных пунктов, но и в центральной ча-

сти водохранилища на станциях, расположенных на судовом ходу, что, вероятно, связано 

с несанкционированным сбросом фекальных вод с проходящих судов. 
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Исследования качества воды, проведенные Институтом биологии внутренних вод 

им. И.Д. Папанина РАН и Областным комитетом по санэпиднадзору г. Ярославля в 1992 

г., в Волжском плесе Рыбинского водохранилища и на речном участке Горьковского во-

дохранилища в районе г. Рыбинска выявили разную степень загрязнения воды фекальны-

ми стокам (Отчет …, 1993). Оценка качества воды в водохранилищах по значениям коли-

индекса проводилась в соответствии с требованиями СанПиН № 4630-88 «Санитарные 

правила и нормы охраны поверхностных вод от загрязнения» для II категории водополь-

зования «водоемы в черте населенных мест» и для I категории «водозабор хозяйственно-

питьевого водоснабжения». Норма коли-индекса для водоемов II категории составляет 

5000 в 1 л, а для водоемов I категории – 10000 в 1 л. 

 

Таблица 6.10. Количество бактерий группы кишечной палочки (10
3
 КОЕ/л) в Рыбинском 

и Горьковском водохранилищах в 1992 г. (данные ОблСЭС по Ярославской области) 

Район Количество 

станций 

Май Август Октябрь 

Волжский плес 6 <0.5-23.0 <0.5-24.0 - 

Приплотиный участок 4 <0.5 <0.5 - 

В черте г. Рыбинска 8 <0.5-700.0 <0.5-2400 <0.5-2400 

Ниже ГОС г. Рыбинска 1 13.0 24.0 23.8 

 

На большей акватории Волжского плеса Рыбинского водохранилища количество 

БГКП находилось в пределах допустимых норм. Исключением являлись станции, распо-

ложенные на судовой трассе (пос. Глебово и Переборы), где значения коли-индекса пре-

вышали допустимый уровень, а качество воды соответствовало разряду «умеренно загряз-

ненная». Вода глубоководного приплотинного участка Рыбинского водохранилища в мае 

и августе была чистой. Значительное возрастание БГКП наблюдалось на речном участке 

Горьковского водохранилища в черте г. Рыбинск (табл. 6.10). По данным Ярославской 

ОблСЭС в мае на 6 из 8 станций значение коли-индекса в 7-70 раз превышало допустимый 

уровень. В августе установлено превышение нормы коли-нидекса в 2.4-240 раз на 3 стан-

циях, в октябре – в 24-240 раз на 2 станциях. В итоге, качество воды на значительной ак-

ватории водохранилищ, в том числе на участках, где расположены водозаборы, относи-

лось к разрядам «сильно загрязненная» и «весьма загрязненная». Ниже Городских очист-

ных сооружений (ГОС) г. Рыбинска в 1992 г. наблюдалось постоянное превышение по ко-

ли-индексу установленных норм в 1.3-2.4 раза. 
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По данным Ярославского областного центра Госсанэпиднадзора летом 1995 г. вода 

открытых водоемов области не отвечала нормам в 42% проб (Меркулова и др., 1996). Зна-

чение коли-индексов колебалось от 500 до 7000000 в районе водозабора пос. Некрасов-

ское при нормируемом показателе 10000. Низкое качество воды оказывает значительное 

негативное влияние на уровень инфекционной заболеваемости населения. Так с 1991 г. по 

1993 г. в Ярославской области зарегистрировано 27 вспышек инфекционных заболеваний, 

возникших из-за низкого качества потребляемой населением воды (Меркулова и др., 

1996). 

Исследования водохранилищах Волги, выполненные ИБВВ РАН, Верхневолжским 

отделением Российской Экологической Академии и Ярославским городским центром 

санэпидемнадзора в 1996-1997 гг., выявили мощное бактериальное загрязнение их райо-

нов, прилегающих к крупным промышленным центрам (Лукьяненко и др., 1998 а, б). В 

летний период волжская вода в 67.0% отобранных проб, в осенний период в 77.4% не со-

ответствовала санитарно-гигиеническим требованиям по коли-индексу. В июне и сентябре 

1996 г. в районе г. Рыбинска, ниже очистных сооружений г. Ярославля; в 5-10 км ниже г. 

Ярославля, в районе пос. Красный Профинтерн коли-индекс достигал 2400000. Наиболь-

шее содержание БГКП было в устье р. Норы, где коли-индекс оказался равным 24000000 

(Лукьяненко и др., 1998а). 

В 1997 г. было зарегистрировано меньшее загрязнение волжской воды БГКП (Лу-

кьяненко и др., 1998б). Летом вода на 33 из 40 (82.5%) станций соответствовала санитар-

но-гигиеническим требованиям по коли-индексу. Высокий уровень загрязнения БГКП от-

мечен на речном участке Горьковского водохранилища у г. Рыбинск (70000 или 7-кратное 

превышение ПДК), в устье р. Которосль (240000 или 24 ПДК), у г. Ярославль (70000 или 7 

ПДК), в 10 км ниже ГОС г. Ярославля (70000 или 7ПДК), водозабор пос. Красный Про-

финтерн (24000 или 2.4 ПДК). Экстремально высокий уровень бактериального загрязне-

ния отмечен в 5 км ниже очистных сооружений г. Ярославля (24000000 или 2400 ПДК). В 

осенний период на 30 из 38 (78.9%) станций вода соответствовала санитарно-

гигиеническим требованиям (коли-индекс находился в пределах от 500 до 6200). В этот 

период высокий уровень бактериального загрязнения отмечен на следующих станциях: г. 

Рыбинск – 240000 (24 ПДК), очистные сооружения г. Тутаева – 24000 (2.4 ПДК), устье р. 

Нора – 70000 (7 ПДК), 5 км ниже ГОС г. Ярославля – 24000 (2.4 ПДК), нижняя граница 

пос. Красный Профинтерн – 24000 (2.4 ПДК). Экстремально высокий уровень бактери-

ального загрязнения отмечен в районе очистных сооружений г. Ярославля – 2400000 (240 

ПДК). 
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На большей части акватории Верхневолжского водохранилища численность БГКП 

летом 1998 г. находилось в пределах (60-300)  10
3
 КОЕ/мл (Рыбакова, 2003). В устья р. 

Итомля и ниже г. Ржева количество БГКП достигало (1500-1600)  10
3
 КОЕ/мл. Такие вы-

сокие значения этого параметра свидетельствуют о сильном загрязнении водохранилища 

бытовыми стоками. Согласно классификации качества поверхностных вод (Оксиюк, 1993) 

качество 4 из 15 отобранных проб воды соответствовало разряду «сильно загрязненная», 9 

– разряду «весьма грязная» и 2 – разряду «предельно грязная». Источником загрязнения 

водохранилища являются животноводческие комплексы и городские очистные сооруже-

ния. 

Таким образом, на ряде участков водохранилищ Верхней Волги, большой частью 

прилегающим к городам и крупным населенным пунктам, имело место устойчивое и зна-

чительное загрязнение воды БГКП, что существенно ухудшало качество их вод. Поступ-

ление в водохранилища большого объема неочищенных или плохо очищенных сточных 

вод приводило к существенным изменениям структуры и функционирования микробных 

сообществ. 
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Глава 7. Скорость размножения и продукция бактериопланктона 

 

7.1. Сезонные изменения продукции бактериопланктона  

Рыбинского водохранилища 

 

Изучение сезонной динамики продукции планктонных бактерий в озерах и водо-

хранилищах необходимо при оценке их значения как структурного и функционального 

компонента планктонных сообществ. Многочисленные исследования водоемов, располо-

женных в умеренных широтах, показали, что в период весеннего пика биомассы и про-

дукции фитопланктона, рост бактериопланктона либо совпадает с этим пиком, либо с не-

которым опозданием следует за ним (Павельева, 2004; Bell, Kuparinen, 1984; Billen, Fon-

tigny, 1987; Simon, Tilzer, 1987; Pace et al., 1990; Hoch, Kirchman, 1993; Coveney, Wetzel, 

1995; Søndergaard el al., 1995; Simon et al., 1998). В летние месяцы динамика роста бакте-

риопланктона часто совпадает с таковой первичной продукцией или биомассы фито-

планктона (Lovell, Konopka, 1985; Morris, Lewis, 1992; Coveney, Wetzel, 1995). Однако в 

литературе сообщалось о фактах резкого снижения бактериальной продукции при макси-

мальном развитии фитопланктона (Драбкова, 1981). 

Среди волжских водохранилищ наиболее подробно изучен бактериопланктон Ры-

бинского водохранилища, где сезонные наблюдения на шести стандартных станциях в 

Волжском и Главном плесах ведутся с 1965 г. Результаты исследований сезонной динами-

ки скорости размножения бактерий и продукции их биомассы на этих станциях опублико-

ваны в ряде работ (Новожилова, 1957; Кузнецов и др., 1966; Романенко, 1966, 1985; Ры-

бинское водохранилище…, 1972). Скорость размножения бактериопланктона принято 

определять временем, за которое происходит удвоение их численности (Романенко, 1985). 

По условиям определения (Иванов, 1955) эта величина есть средняя из скоростей размно-

жения всего множества популяций бактерий, одни из которых делятся быстро, другие 

медленно. В результате многолетних наблюдений установлено, что среднее время удвое-

ния общего количества бактериопланктона с мая по октябрь оказалось равным 44 ч (Ры-

бинское водохранилище…, 1972). В середине лета это удвоение происходит за 15-17 ч, в 

мае и октябре – от двух и более суток. В ноябре при резком уменьшении температуры во-

ды время удвоения общей численности бактериопланктона составляет около месяца. 

Между температурой воды и скоростью размножением бактерий обнаружена тесная кор-

реляционная связь (Романенко, 1985). Многолетние данные по сезонной динамики про-

дукции бактериопланктона до 1981 г., полученные на стандартных станциях (Рыбинское 

водохранилище, 1972; Романенко, 1985), свидетельствуют о том, что, как правило, 
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наименьшие величины бактериальной продукции наблюдаются ранней весной и поздней 

осенью, а наибольшие – летом. Таким образом, продукция бактерий зависит от темпера-

туры, и периоды максимальной продукции совпадают с максимальным прогревом воды 

(Романенко, 1985). Во время интенсивного развития фитопланктона продукция бактерий 

уменьшается, а при его отмирании – возрастает. Пики бактериальной продукции отстают 

от пиков в развитии фитопланктона (Рыбинское водохранилище…, 1972). Однако анализ 

базы данных лаборатории микробиологии ИБВВ РАН, показывает, что довольно часто 

летний максимум продукции бактериопланктона совпадает с таковым первичной продук-

ции планктона. 

В течение вегетационного сезона в 1965-1995 гг., чаще всего, подъемы продукции 

бактериопланктона наблюдались в конце мая – июне и в конце июля – августе, а также в 

некоторые годы в осенний период. Межгодовые различия были выражены во времени 

наступления пиков, их продолжительности, а также абсолютных величинах бактериаль-

ной продукции (рис. 7.1). Различия в сезонной динамике продукций бактерио- и фито-

планктона также отмечалось в других водоемах (Lovell, Konopka, 1985). Однако при 

осреднении данных индивидуальные особенности сезонной динамики продукции бакте-

риопланктона каждого года теряются, и выделяются основной летний максимум, тесно 

связанный с максимумом первичной продукции планктона, и менее значительное возрас-

тание бактериальной продукции в июне после весеннего пика развития фитопланктона, а 

также осенью (рис. 7.2, 7.4, 7.5). По данным, полученным в течение вегетационного пери-

ода в 1988-1995 гг., наиболее высокая скорость размножения бактерий в Рыбинском водо-

хранилище регистрировалась в конце июля – начале августа при максимальном прогреве 

водной толщи, когда отношение РВ/ВВ составляло 0.55-0.70 сут
-1

, и в начале сентября 

вслед за летним пиком в развитии фитопланктона (РВ/ВВ = 0.62 сут
-1

) (рис. 7.3). 

Исследования роли бактериопланктона в функционировании планктона разнооб-

разных водоемов показали, что бактерии используют в среднем от 40 до 70% первичной 

продукции планктона (Cole et al., 1988; Ducklow, Carlson, 1992). Более низкие или более 

высокие величины встречаются в разные фазы развития планктонного сообщества (во 

время массового развития или отмирания фитопланктона), в водных экосистемах, распо-

ложенных в холодных и полярных регионах, или в случае поступления значительного ко-

личества органических веществ из литорали или с водосбора (Pomeroy, Deibel, 1986; Cole 

et al., 1988; Coveney, Wetzel, 1995). 

Средние отношения продукции бактериопланктона к первичной продукции фито-

планктона под единицей площади водоема, рассчитанные для 30-летнего периода, варьи-

ровали в Волжском плесе Рыбинского водохранилища от 52 до 224% и составляли в сред-
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нем за вегетационный период 94%, в Центральном плесе – от 25 до 128% (в среднем за 

вегетационный период 52%) (рис. 7.6). Минимальные значения наблюдались в автотроф-

ные фазы сезонного развития планктонного сообщества, максимальные – осенью при низ-

кой скорости фотосинтеза и отмирании планктона. Более высокие значения отношения 

биомасс бактерио- и фитопланктона, зарегистрированные в Волжском плесе, в районе 

«промежуточного эстуария Волги» (Романенко, 1985), свидетельствуют о существовании 

дополнительных источников субстратов для функционирования бактериопланктона этого 

участка водохранилища. 

Развитие планктонных бактерий определяется, с одной стороны – трофическими 

ресурсами (контроль «снизу»), с другой – выеданием простейшими и метазойным планк-

тоном, а также лизисом вирусами (контроль «сверху»). В ряде исследований было показа-

но, что главными факторами, определяющими динамику скорости роста и продукции бак-

териоплантона, являются первичная продукция фитопланктона (Bird, Kalff, 1984; Cole et 

al., 1988; Simon et al., 1992), выедание гетеротрофными нанофлагеллятами (Weisse, 1991; 

Sanders et al., 1992), вирусная инфекция (Maranger, Bird, 1995) и температура (Wight et al., 

1991; Rivkin et al., 1996). Однако часто трудно выявить связь того или иного фактора с ди-

намикой бактериальной продукции, так как одновременно присутствующие, часто проти-

воположные воздействия на бактерий могут уравновешивать друг друга (Hoch, Kirchman, 

1993; Coveney, Wetzel, 1995; Hennes, Simon, 1995; Simon et al., 1998a). 

Для более полного познания закономерностей функционирования бактериопланк-

тона в конкретной водной экосистеме важно установить, какие факторы, контролирующие 

бактериальную продукцию, преобладают в те или иные периоды годового цикла развития 

планктонного сообщества. Подобные исследования были проведены на оз. Констанс (Si-

mon et al., 1998b). Мы также, на основе обобщения многолетних данных за 1965-2005 гг., 

попытались оценить относительное значение разных факторов в регулировании сезонной 

динамики биомассы и продукции бактериопланктона в Рыбинском водохранилище (рис. 

7.7). В подледный период рост гетеротрофного бактериопланктона лимитировался кон-

центрацией РОВ, что связано с отсутствием или очень слабым протеканием фотосинтеза. 

Следует отметить, что при отсутствии на льду водохранилища снежного покрова, подо 

льдом регистрировалась фотосинтезирующая деятельность фитопланктона. В течение 

трех зимних месяцев (с декабря по февраль) температура также лимитировала развитие 

бактерий. Однако к концу ледоставного периода при температуре воды около 0.1
о
С актив-

ность бактерий возрастала, что связано с увеличением в бактериопланктоне доли психро-

фильных и психротрофных видов, адаптированные к размножению при низких  темпера-
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турах воды (Романенко, 1979, Копылов, Крылова, 1990). Эти же бактерии доминируют в 

сообществе весной при температуре воды 3-10
о
С (Романенко, 1985). 

Весеннее поступление в водохранилище значительного количества аллохтонных 

органических веществ, по-видимому, способствует активизации бактериопланктона. Ве-

сенний максимум фотосинтеза планктона, обусловленный развитием диатомовых водо-

рослей, часто достигающим в конце мая силы «цветения» (Рыбинское водохранилище…, 

1972), стимулирует рост и продукцию бактериопланктона. В этот период, главными ис-

точниками РОВ являются прижизненные выделения фитопланктона и остатки пищи, не-

усвоенные инфузориями-фитофагами, массовое развитие которых регистрируется в мае 

(Мамаева, 1979; Копылов, 1983; Мыльникова, 2001). Контроль «сверху» бактериопланк-

тона осуществляется, в основном, гетеротрофными нанофлагеллятами и вирусами. В 

начале лета начинается отмирание диатомовых водорослей, что способствует возрастанию 

темпов бактериальной продукции примерно до середины фазы «чистой воды». В этот пе-

риод, наряду с простейшими, важными потребителями бактерий становятся кладоцеры, и 

скорость потребления бактерий часто превышает их прирост, что в результате приводит к 

снижению биомассы бактериопланктона. 

После прогрева воды до 15-17
о
С в начале – середине июля начинается развитие ци-

анобактерий из родов Anabaena, Microcystis и Aphanisomenon при одновременном нали-

чии значительного количества диатомей. Водная среда обогащается РОВ, прижизненно 

выделяемым фитопланктоном. Параллельно наблюдается увеличение продукции бакте-

риопланктона, которая достигает максимума в конце июля – середине августа. В этот пе-

риод в воде резко снижается концентрация фосфора (Былинкина, 2001), и, вероятно, фи-

топланктон и бактерии конкурируют за этот элемент. Известно, что многие виды циа-

нобактерий (Microcystis aeruginosa, Aphanisomenon spp. и Anabaena spp.) продуцируют 

пептиды и алкалоиды, обладающими сильновыраженными токсическими свойствами 

(Collins, 1978). В связи с этим одной из причин снижения продукции бактерий, наблюдае-

мого в некоторые годы в поверхностном слое воды в период интенсивного развития фи-

топланктона (Рыбинское водохранилище…, 1972), является угнетение роста бактерий 

токсичными соединениями, выделяемыми цианобактериями. Однако в литературе выска-

зывается противоположное мнение о том, что эти соединения не оказывают токсического 

действия на бактерий (Christoffersen, 1996а), и, напротив, в период массового развития ви-

дов Microcystis регистрируется снижение численности, скорости роста и пищевой актив-

ности гетеротрофных флагеллят – основных потребителей бактерий (Christoffersen, 1996b; 

Paerl, Pinckney, 1996). По другим данным, в озерах, где в фитопланктоне доминируют ци-

анобактерии  
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Рис. 7.1. Сезонная динамика первичной продукции фитопланктона (Рph, мг С/(м
3
  сут)), 

продукции бактериопланктона (Рв, мг С/(м
3
  сут)), и температуры (Т, ºC) в Рыбинском 

водохранилище в разные годы наблюдений (средние данные по 6 стандартным станциям). 
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Рис. 7.2. Сезонные изменения биомассы (В, мг С/м
3
) и продукции (Pв, мг С/(м

3
  сут)) 

бактериопланктона Рыбинского водохранилища в 1988-1995 гг. (в среднем для 6 стан-

дартных станций). 
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Рис. 7.3. Сезонные изменения Рв/В коэффициента бактериопланктона (сут

-1
) Рыбинского 

водохранилища в 1965-1995 гг. (в среднем для 6 стандартных станций). 
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Рис. 7.4. Сезонные изменения первичной продукции фито- (∑Рph, мг С/(м
2
∙ сут)) и бак-

териопланктона (∑Рв, мг С/(м
2
∙ сут)) под 1 м

2
 в Волжском плесе Рыбинского водохрани-

лища в 1965-1995 гг. (в среднем для 2 стандартных станций). 
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Рис. 7.5. Сезонные изменения первичной продукции фито- (∑Рph, мг С/(м
2
∙ сут)) и бак-

териопланктона (∑Рв, мг С/(м
2
∙ сут)) под 1 м

2
 в Центральном плесе Рыбинского водохра-

нилища по данным 1965-1995 гг. (в среднем для 4 стандартных станций). 
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Рис.7.6. Сезонные изменения отношения продукции бактериопланктона к первичной про-

дукции фитопланктона под 1 м
2
 (∑Рв/∑Ррh, %) в Волжском (1) и в Центральном (2) пле-

сах Рыбинского водохранилища в 1965-1995 гг. 

 

из р. Microcystis, несмотря на высокое содержание РОВ, рост бактерий лимитирован кон-

центрацией легкоусвояемых органических субстратов (Robarts, Wicks, 1990). Для выясне-

ния характера взаимоотношений между бактериями и цианобактериями в Рыбинском во-

дохранилище необходимы специальные исследования. 

В середине-конце августа продукция фитопланктона существенно снижается, про-

исходит его отмирание, что способствует активному росту бактерий. Осенью органиче-

ские субстраты для бактерий поступают от отмирающего фитопланктона, из донных от-

ложений в результате ветрового и волнового воздействия и с поверхностным стоком (Ры-

бинское водохранилище…, 1972; Романенко, 1985). Наряду с протозойным и метазойным 

зоопланктоном, значительное участие в потреблении продукции бактериопланктона летом 

и осенью принимают вирусы (Копылов и др., 2007). 

Летом в бактериопланктоне преобладают мезофильные организмы с оптимальной 

температурой роста около 29-30
о
С (Романенко, 1985). Осенью и зимой при понижении 

температуры воды скорость размножения мезофильных бактерий замедляется, но в этих 

условиях начинают развиваться психротрофные и психрофильные виды, количество кото-

рых постепенно возрастает, и они начинают доминировать в бактериальном сообществе к 

концу подледного периода. 
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Рис. 7.7. Схема сезонной динамики биомассы (В, мг С/м
3
) и продукции (Рв, мг С/(м

3
∙ 

сут)) бактериопланктона, а также факторов, регулирующих его развитие в Рыбинском во-

дохранилище (З – зима, В – весна, ЧВ –фаза чистой воды, Л – лето, О – осень). Направле-

ние стрелок указывает на положительное (вверх) и отрицательное (вниз) влияние. ТВ – 

поступление терригенных органических веществ с водосборной площади, ЗВ – прижиз-

ненное выделение РОВ фитопланктоном, АВ – автолиз клеток фитопланктона, F – орга-

ническое вещество, образующиеся при питании гидробионтов, ЛВ – лизис бактерий и ци-

анобактерий вирусами, ВП – ветровое и волновое перемешивание донных отложений, ОП 

– осенние паводки, ГНФ – гетеротрофные нанофлагелляты. 
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7.2. Многолетние изменения продукции бактериопланктона  

Рыбинского водохранилища 

 

Многолетние исследования продукции бактериопланктона в Волжском и Цен-

тральном плесах Рыбинского водохранилища свидетельствуют о большом размахе коле-

баний этого параметра (рис. 7.8 и 7.10). Средняя за вегетационный период величина бак-

териальной продукции для Волжского плеса составляла в разные годы от 14.4 до 65.0 (в 

среднем за 30 лет 40.2) мг С/(м
3
∙ сут), для Главного плеса – от 11.5 до 58.8 (в среднем 

29.9) мг С/(м
3
∙ сут). С 1966 по 1995 гг. в водохранилище прослеживается тенденция к 

увеличению средних за вегетационной сезон величин продукции бактериопланктона. Еще 

более выражена тенденция к возрастанию первичной продукции фитопланктона (рис. 7.8 

и 7.10). Результаты корреляционного анализа средних за 1966-1995 гг. значений выявили 

положительную  связь между продукций бактериопланктона и первичной продукцией фи-

топланктона в Волжском (r = 0.54) и Главном плесах (r = 0.48). Таким образом, возраста-

ние продукции бактериопланктона в Рыбинском водохранилище в исследованный период 

в значительной степени связано с возрастанием продукции фитопланктона. В водохрани-

лище, прежде всего в Главном плесе, занимающем 70% площади водохранилища, также 

прослеживается достоверное увеличение средних за вегетационный сезон концентраций 

хлорофилла «а» (Пырина, 2000а, 2000б, 2003; Минеева, 2004). Возрастание содержания 

хлорофилла в Главном плесе, по-видимому, связано с увеличением концентрации биоген-

ных элементов, в первую очередь, общего фосфора (Пырина, 2001). 

Исследование многолетних рядов (в течение 56-70 лет) температуры воздуха – 

главного индикатора изменения климата, на побережье Рыбинского водохранилища вы-

явило ее устойчивый рост (Литвинов, Рощупко, 2007). Наиболее интенсивное повышение 

температуры воздуха наблюдалось, начиная с 1976 г., когда за холодный период оно со-

ставило 1.4-1.7
о
С в год, а за теплый – 1.4-1.6

о
С в год. В этот же период отмечен значимый 

рост температуры воды водохранилища, максимальные значения поверхностного слоя до-

стигали 1.3
о
С на южном и 2.0

о
С – на северо-восточном побережье (Литвинов, Рощупко, 

2007). В связи с этим можно предположить, что одной из возможных причин возрастания 

продуктивности водохранилища является повышение температуры воды и воздуха в реги-

оне Верхней Волги. 

При общей тенденции к возрастанию продукции бактериопланктона выделяются 

годы (1965, 1969, 1973, 1979, 1986 и 1994-1995) с очень высокими значениями этого пара-

метра. Пики величин бактериальной продукции, как правило, либо совпадали, либо следо-

вали с небольшим опозданием за пиками первичной продукции фитопланктона. По дан- 
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Рис. 7.8. Многолетние изменения первичной продукции фито- (Рph, мг С/(м
3
  сут)) и бак-

териопланктона (Рв, мг С/(м
3
  сут)) в Волжском плесе Рыбинского водохранилища (в 

среднем для 2 станций). 1 – линия тренда для продукции бактериопланктона, 2 – линия 

тренда для первичной продукции планктона. 
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Рис. 7.9. Многолетние изменения отношения продукций бактерио- и фитопланктона в 

единице объема воды (Рв/Рp, %) и под 1 м
2
 (∑Рв/∑Рр, %) в Волжском плесе Рыбинского 

водохранилища (в среднем для 2 стандартных станций). 
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Рис. 7.10. Многолетние изменения продукции фито- (Рph, мг С/(м
3
  сут)) и бактерио-

планктона (Рв, мг С/(м
3
  сут)) в единице объема воды в Центральном плесе Рыбинского 

водохранилища (в среднем для 4 стандартных станций). 1 – линия тренда продукции бак-

териопланктона, 2 – линия тренда первичной продукции фитопланктона. 
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Рис. 7.11. Многолетние изменения отношения продукций бактерио- и фитопланктона в 

единице объема воды (Рв/Рp, %) и под 1 м
2
 (∑Рв/∑Рр, %) в Центральном плесе Рыбинско-

го водохранилища (в среднем для 4 стандартных станций). 
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ным И.Л. Пыриной (Пырина, 1991, 2000а, 2001, 2003) наиболее высокие подъемы концен-

трации хлорофилла в водохранилище наблюдались в годы с усилением антициклонально-

го характера погоды (1972-1973, 1983-1984 и 1994-1995), отличавшиеся повышенной ин-

тенсивностью солнечной радиации. Среди этих лет 1972 и 1973 гг. характеризуются самой 

низкой водностью (Mineeva, Litvinov, 1998). Средние за вегетационные сезоны отношения 

величин продукции бактериопланктона и первичной продукции фитопланктона в единице 

объема воды (РB/РPh, %) и под 1 м
2
 площади водоема (∑РB/∑РPh, %) различались в разные 

годы в Волжском плесе в 8 и 9 раз, соответственно, в Главном плесе в 6 и 8 раз, соответ-

ственно (рис. 7.9 и 7.11). В Волжском плесе отношение ∑РB/∑РPh существенно превышало 

таковое в Центральном плесе, что свидетельствует о значительном поступлении аллох-

тонных органических веществ на этом участке водохранилища. 

С.И. Кузнецов и Ф.И. Безлер (Кузнецов, Безлер, 1971) составили баланс органиче-

ского вещества в Рыбинском водохранилище в 1965 г. и показали, что деструкционные 

процессы в водохранилище преобладают над продукционными. Изучая потоки энергии в 

экосистеме водохранилища Ю.И. Сорокин (Сорокин, 1972) предположил, что основным 

источником пищи для бактериопланктона является аллохтонное органическое вещество, 

сносимое с суши и поступающее из расположенных выше водохранилищ. Водохранилище 

имеет огромную площадь водосбора, с которой поверхностные воды смывают большое 

количество органических веществ. Произведенные расчеты показали, что по данным 

1964-1967 гг. запас органического вещества в Рыбинском водохранилище равен двухгодо-

вой первичной продукции и, по меньшей мере, 75% бактериальной продукции поддержи-

вается аллохтонными органическими веществами. Это объясняет, почему величина сум-

марной деструкции в водохранилище значительно превышает первичную продукцию (Ро-

маненко, 1967, 1973). 

По данным В.И. Романенко (Романенко, 1985) в течение 1964-1980 гг. в среднем 

для водохранилища отношение ∑РB/∑РPh, рассчитанное за вегетационный период, изме-

нялось от 16 до 177% и составляло в среднем за эти 17 лет 50%. Коэффициенты использо-

вания бактериями потребленных органических веществ на рост (К1) в этот период, опре-

деленные экспериментальным путем колебались от 0.17 до 0.50, составляя в среднем за 

все годы 0.29. В 1964-1980 гг. бактериопланктон потреблял от 71 до 217 (в среднем 113) г 

С/(м
2
∙× год), что составляло 58-377% (в среднем 170%) годовой первичной продукции фи-

топланктона под 1 м
2
 площади водоема. Таким образом, из 17 исследованных лет лишь 

только в 1970, 1971, 1972, 1973 и 1976 гг. продуцируемое фитопланктоном органическое 

вещество полностью удовлетворяло пищевые потребности бактериопланктона. 
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Следуя схеме расчетов, предложенной В.И. Романенко (Романенко, 1985), мы по-

лучили, что в 1981-1995 гг. средняя для водохранилища продукция бактериопланктона в 

течение вегетационного периода (с мая по октябрь) под 1 м
2
 площади водоема находилась 

в пределах 20-45 (в среднем за 14 лет 32) г С/(м
2
∙× год). Отношение ∑РB/∑РPh составляло 

15-63%, а в среднем за все годы 36%. При этом рацион бактерий (К1 принимали равным 

0.29) изменялся от 70 до 156 (в среднем 109) г С/(м
2
∙× год), что составляло 52-216% (в 

среднем 120%) годовой первичной продукции фитопланктона под 1 м
2
. Таким образом, в 

этот период продукция фитопланктона в значительной степени способна обеспечить по-

требности гетеротрофного бактериопланктона в субстратах, что, по-видимому, связано с 

более существенным по сравнению с продукцией бактериопланктона ростом первичной 

продукции, наблюдаемым в 1980-1995 гг. В Рыбинском водохранилище прижизненные 

выделения («внеклеточная продукция») фитопланктона составляет (в среднем 22%) су-

точной продукции фитопланктона (Масленникова, Копылов, неопубликованные данные). 

С учетом «внеклеточной продукции» фитопланктона отношение ∑РB/∑РPh выразится бо-

лее низкими величинами 42-168% (в среднем 98%). 

 

7.3. Скорость размножения активнофункционирующих бактерий 

 

Определение скорости размножения планктонных бактерий по изменению их об-

щей численности условна и не отражает истинных процессов в микромире (Романенко, 

1985). Природные бактериальные сообщества состоят из быстро и медленно размножаю-

щихся, «спящих» и мертвых бактерий, поэтому использование в расчетах значительного 

количества балластных неактивных клеток приводит к завышению времени генерации 

бактериопланктона. Так, по данным В.И. Романенко (Романенко, 1985), время удвоения 

величины гетеротрофной ассимиляции СО2 существенно ниже времени генерации, рас-

считанного по изменению общего количества бактерий. Это объясняется тем, что в асси-

миляции СО2 участвует только активная фракция бактериопланктона. 

В июле-августе 1989 г. в различных районах Рыбинского водохранилища было опре-

делено время удвоения общего количества бактерий и время удвоения численности «актив-

нодыщащих» клеток, выявляемых прямым микроскопическим путем после инкубации об-

разцов воды с искусственными акцепторами электронов – солями тетразолия (Zimmerman et 

al., 1978; Dutton et al., 1983). Потребление бактерий простейшими устранялась путем добав-

ления к пробам воды эукариотного антибиотика тирама (Newell et al., 1983). Как показали 

эти исследования, во всех экспериментах прирост «активновнодыщащих» клеток оказался 

выше такового, рассчитанного по общей численности бактериопланктона (табл. 7.1). 
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Наибольшие расхождения (более чем в 2 раза) в оценке скорости размножения бактерий, 

полученные этими двумя методами, обычно регистрировались в прибрежно-мелководной 

зоне водохранилища. Минимальная разница наблюдалась в глубоководных районах. 

 

Таблица 7.1. Время удвоения численности (D, ч) и удельная скорость роста (µ, ч
-1

)  

бактериопланктона, рассчитанные по изменению его общего количества и  

численности «активнодышащих» клеток в различных районах  

Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 

Место отбора проб Т, 
о
С Общее количество «Активнодышащие» 

D µ D µ 

Устья рек: 

р. Ухра 21.0 29.4 0.023 13.8 0.050 

р. Согожа 22.4 20.1 0.034 15.5 0.045 

р. Молога 20.2 38.3 0.018 25.1 0.028 

р. Мякса 24.6 21.6 0.032 15.4 0.045 

р. Кондоша 21.4 63.3 0.011 34.6 0.020 

Прибрежное мелководье 

д. Бабино 26.2 30.3 0.023 14.4 0.048 

д. Измайлово 20.1 29.4 0.023 13.8 0.050 

д. Захарино 22.3 23.4 0.030 17.1 0.040 

д. Противье 21.8 26.5 0.026 18.3 0.038 

д. Гаютино 23.2 45.0 0.015 21.0 0.033 

Глубоководная зона 

Буй У 2 20.4 55.4 0.012 31.0 0.022 

Судовой ход 21.2 49.7 0.014 37.2 0.019 

Всехсвятский буй 22.5 22.2 0.031 14.4 0.048 

Судовой ход 21.0 21.4 0.032 17.4 0.040 

Буй 124 17.3 46.5 0.015 27.2 0.025 

Буй 130 19.6 28.6 0.024 25.4 0.027 

Торово 21.0 60.4 0.011 34.3 0.020 

Ваганиха 21.0 21.4 0.032 20.4 0.034 

Карагач 21.4 26.7 0.026 14.3 0.048 

Любец 20.0 40.2 0.017 22.7 0.030 

Мякса 20.6 34.7 0.020 24.1 0.029 
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В среднем время удвоения общей численности бактериопланктона составило в лет-

ний период 35 ± 3 ч, а время удвоения «активнодыщащих» клеток 22 ± 2 ч. Таким обра-

зом, эти исследования показали, что в Рыбинском водохранилище планктонные бактерии 

размножаются быстрее, чем можно судить по данным, полученным по времени удвоения 

общей численности бактериопланктона. Удельная скорость роста активных бактерий в 

устьях рек и в прибрежных районах водохранилища была в 1.2-1.4 раза выше, чем в глу-

боководной зоне. Однако величины продукции бактериопланктона, рассчитанные по чис-

ленности и биомассе активных клеток и общей численности и суммарной биомассе бакте-

риопланктона, отличались незначительно. 

Скорость размножения и продукцию бактериопланктона Рыбинского водохрани-

лища в зимний период также определяли по изменению общей численности и численно-

сти «активнодышащих» клеток (Копылов, Крылова, 1990). Пробы воды инкубировали в 

климатической камере “Feutron” при температуре, равной естественной. Для устранения 

выедания бактерий использовали тирам, ингибирующий эукариотные организмы. Количе-

ственная оценка бактерий, находящихся в различном физиологическом состоянии, пока-

зала, что в ледоставный период бактериопланктон был представлен на 35 ± 2% «активно-

дышащими» клетками и на 12 ± 2% мертвыми клетками или клетками с сильно повре-

жденными клеточными мембранами. Остальные планктонные бактерии находились в со-

стоянии «покоя» («спящие» клетки) или в фазе перехода от фазы роста к «покою» («не-

растущие» клетки) (Kjelleberg et al., 1987). Значения времени удвоения численности, рас-

считанные по изменению общего количества бактерий, превышали таковые, определен-

ные исходя из динамики численности активных клеток в 1.4-3.0 раза (табл. 7.2). Причем 

при более высоком содержании в бактериопланктоне неактивных клеток различия в ре-

зультатах были более существенными. 

Анализ соотношения количества делящихся клеток и количества активных клеток 

показал, что в каждый момент времени эксперимента делилась определенная и довольно 

постоянная часть бактериального сообщества, что свидетельствует о равномерности во 

времени деления клеток зимних популяций. В связи с этим мы сочли возможным судить о 

темпах размножения бактерий по времени удвоения количества делящихся клеток. Полу-

ченные величины оказались сопоставимыми со значениями времени генерации «активно-

дышащих» клеток (табл. 7.2). Результаты, полученные на стандартной станции наблюде-

ний в Волжском плесе (ст. Молога) свидетельствуют, что с января по март наблюдалось 

возрастание удельной скорости роста бактериопланктона. 

Величины продукции зимнего бактериопланктона Рыбинского водохранилища, при 

расчетах которых применялись значения удельной скорости роста, полученные по изме-
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нениям общего количества бактерий и количества «активнодышащих» клеток, отличались 

незначительно (табл.7.3). Однако необходимо учитывать, что при расчетах продукции 

традиционным методом (по изменению общего количества) использовались неадекватные 

скорости размножения и величины биомассы нерастущих бактерий. 

 

Таблица 7.2. Величины времени удвоения численности (D, ч) и удельной скорости роста 

(µ, сут
-1

) бактериопланктона Рыбинского водохранилища, рассчитанные по изменению 

общей численности (1), численности «активнодышащих» (2) и делящихся (3) клеток 

Место отбора проб 

(дата) 

Т, 

о
С 

Время 

опыта, ч 

1 2 3 

D µ D µ D µ 

Молога (22.01.88) 0.1 136 455 0.036 149 0.112 290 0.057 

Молога (19.02.88) 0.1 64 304 0.055 143 0.116 137 0.121 

Молога (22.03.88) 0.4 63 138 0.120 54 0.308 50 0.333 

Брейтово (12.02.88) 0.2 42 62 0.268 27 0.616 38 0.438 

Борок (12.04.88) 1.8 114 246 0.068 147 0.113 170 0.098 

Устье р. Сутка (11.04.88) 0.2 138 316 0.053 118 0.140 110 0.151 

Устье р. Латка (12.04.88) 0.2 114 90 0.185 65 0.256 72 0.231 

 

 

Таблица 7.3. Величины суточной продукции (Р, мг/м
3
) и выедания (G, мг/м

3
)  

бактериопланктона Рыбинского водохранилища, рассчитанные по изменению  

общей численности (1) и численности «активнодышащих» клеток (2) 

Место отбора проб 

(дата) 

1 2 

В* Р G В* Р G 

Молога (22.01.88) 88.5 3.2 5.1 26.1 2.9 2.3 

Молога (19.02.88) 148.7 8.1 12.1 67.2 7.8 7.3 

Молога (22.03.88) 344.8 41.6 27.1 134.0 41.7 14.3 

Брейтово (12.02.88) 140.4 37.7 28.5 55.5 34.2 17.9 

Борок (12.04.88) 750.3 50.7 46.9 452.3 51.2 27.8 

Устье р. Сутка (11.04.88) 991.0 52.2 41.1 316.3 44.6 29.2 

Устье р. Латка (12.04.88) 804.0 148.6 91.7 542.2 138.8 79.4 

Примечание. В – средняя за время опыта биомасса бактериопланктона в пробах природ-

ной воды без добавления тирама. 
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Оценка скорости выедания бактерий по изменению их численности в пробах воды 

водохранилища и в таковых с добавлением эукариотного ингибитора тирама показала, что 

в зимний период консументы потребляют значительную часть суточной бактериальной 

продукции – от 62 до 159%. Планктонными фильтраторами, преимущественно гетеро-

трофными жгутиконосцами, выедались бактериальные клетки, находившиеся в различном 

физиологическом состоянии. Биомасса потребленных «активнодышащих» клеток состав-

ляла 45-86% суммарного количества элиминированного бактериопланктона. Следователь-

но, в рационе гетеротрофных флагеллят преобладали активнофункционирующие, как пра-

вило, более крупные бактерии. 

Таким образом, по нашим данным в ледоставный период скорость размножения и 

продукция бактериопланктона, в среднем, на порядок ниже, чем летом. Кроме того, ре-

зультаты наших исследований свидетельствуют, что при значительном содержании в бак-

териопланктоне неразмножающихся и мертвых клеток определение времени генерации по 

изменению общей численности бактерий приводит к существенному занижению резуль-

татов. 

 

7.4. Скорость размножения и продукция одиночных и  

агрегированных бактерий 

 

При изучении продукционных процессов бактериопланктон, как правило, рассмат-

ривают как единое целое, и время его генерации рассчитывают по изменению общей чис-

ленности бактерий в изолированной пробе воды в начале и в конце эксперимента. Полу-

чаемая величина является усредненной и не может объективно характеризовать актив-

ность компонентов бактериального сообщества и происходящие в нем структурные изме-

нения (Гуренович, 1987). 

С использованием метода разбавления (Landry, Hassett, 1982; Tremaine, Mills, 1987) 

в водной толще Рыбинского водохранилища определяли удельную скорость роста, про-

дукцию и скорость выедания одиночных бактерий, принадлежащих к различным размер-

ным фракциям, нитей и агрегированных бактерий, ассоциированных с частицами детрита 

и образующих микроколонии. 

В прибрежной зоне водохранилища в течение всего вегетационного периода 1998 г. 

одиночные клетки были наиболее многочисленной размерно-морфологической группой 

бактериопланктона, причем доминировали бактерии длиной до 0.5 мкм. Наибольший 

вклад в формирование общей биомассы бактериопланктона вносили одиночные клетки 

размером 0.5-1.0 мкм (табл. 7.4). Следует отметить, что максимальные значения числен-
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ности и биомассы одиночных бактерий разного размера чаще всего, не совпадали (рис. 

7.12 и 7.13). Наибольшая численность крупных палочек длиной более 1 мкм ((20-25) × 10
3
 

кл/мл) регистрировалась в июле и сентябре. Вклад этой группы в суммарную биомассу 

бактериопланктона был невысок (табл. 7.4). Доля бактерий, прикрепленных к частицам 

детрита, не превышала 2% общей численности и биомассы бактериопланктона. Как пра-

вило, на частицах детрита размером 2-25 мкм находилось от 4 до 24 клеток. Численность 

нитевидных бактерий была низкой, но их биомасса в отдельные периоды достигала 17 

мг/м
3 

и составляла 3.6% суммарной биомассы бактериопланктона (рис. 7.12 и 7.13). Бакте-

риальные микроколонии размером от 3.5 до 120 мкм встречались постоянно, их наиболь-

шее количество было отмечено в конце августа. Однако, в среднем за вегетационный пе-

риод численность и биомасса бактерий в микроколониях не превышали 2% суммарной 

численности и биомассы бактериопланктона. Невысокие биомассы агрегированного бак-

териопланктона в 1998 г. свидетельствуют о том, что детритная пищевая цепь в литораль-

ной зоне в этот период имела меньшее значение, чем пастбищная, хотя в другие годы 

наблюдалась противоположная ситуация (Копылов, Крылова, 1983). Средний объем бак-

териальных клеток одиночных бактерий разного размера в течение вегетационного сезона 

изменялся в 1.4-1.9 раза, агрегированных – в 2.4-2.6 раза (табл. 7.4, рис. 7.14). 
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Рис. 7.12. Сезонные изменения численности (N, 10

3
 кл/мл) различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона в прибрежной зоне Рыбинского водохрани-

лища в 1998 г. (а – одиночные < 0.5 мкм; б – одиночные 0.5-1.0 мкм; в – одиночные > 1 

мкм; г – на детрите; д – в микроколониях; е – нити). 
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Рис. 7.13. Сезонные изменения биомассы (В, мг С/м
3
) различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона в прибрежной зоне Рыбинского водохрани-

лища в 1998 г. (а – одиночные < 0.5 мкм; б – одиночные 0.5-1.0 мкм; в – одиночные > 1 

мкм; г – на детрите; д – в микроколониях; е – нити). 
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Рис. 7.14. Сезонные изменения среднего объема клетки (V, мкм
3
) различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона в прибрежной зоне Рыбинского водохрани-

лища в 1998 г. (а – одиночные < 0.5 мкм; б – одиночные 0.5-1.0 мкм; в – одиночные > 1 

мкм; г – на детрите; д – в микроколониях; е – нити). 
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Рис. 7.15. Сезонные изменения продукции (Р, мг С/(м
3
 ∙ч)) различных размерно-

морфологических групп бактериопланктона в прибрежной зоне Рыбинского водохрани-

лища в 1998 г. (а – одиночные < 0.5 мкм; б – одиночные 0.5-1.0 мкм; в – одиночные > 1 

мкм; г – на детрите; д – в микроколониях; е – нити). 
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Рис. 7.16. Сезонные изменения скорости выедания (G, мг С/(м
3
∙ ч)) различных размерно-

морфологических бактериопланктона в прибрежной зоне Рыбинского водохранилища в 

1998 г. (а – одиночные < 0.5 мкм; б – одиночные 0.5-1.0 мкм; в – одиночные > 1 мкм; г – 

на детрите; д – в микроколониях; е – нити). 
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Таблица 7.4. Структурно-функциональные показатели различных размерно-морфологических групп бактериопланктона в прибрежной 

зоне Рыбинского водохранилища в мае-октябре 1998 г. 

Показатель Одиночные Ассоциированные Нити 

 0.5 мкм 0.5-1.0 мкм >1.0 мкм На детрите В микроколониях 

Численность, 10
3
 кл/мл 2704-8975 

5671±699 

491-5089 

2466±336 

3-25 

11±2 

35-123 

72±9 

1-198 

42±16 

0.5-11.0 

5.0±1.0 

% от общей 38.9-88.9 

67.4±4.3 

9.9-58.4 

30.9±4.2 

0.03-0.28 

0.14±0.02 

0.33-1.87 

0.92±0.12 

0.01-2.27 

0.53±0.19 

0.01-0.11 

0.07±0.01 

Биомасса, мг/м
3 

103-383 

223±29 

76-977 

376±65 

1.5-13.7 

6.6±1.1 

1.3-7.0 

3.6±0.5 

0.1-13.3 

4.1±1.3 

1.1-17.1 

8.2±1.5 

% от общей 11.1-61.8 

38.5±4.6 

31.3-86.9 

57.4±4.8 

0.13-2.70 

1.2±0.2 

0.23-1.44 

0.65±0.10 

0.01-2.10 

0.66±0.19 

0.25-3.56 

1.54±0.34 

Средний объем клетки, мкм
3 

0.032-0.06 

0.039±0.001 

0.103-0.192 

0.150±0.008 

0.404-0.735 

0.591±0.029 

0.032-0.082 

0.053±0.005 

0.065-0.173 

0.107±0.011 

1.204-2.945 

1.866±0.144 

Продукция, мг С/(м
3
∙ ч) 6.19-30.07 

16.11±2.35 

0-12.08 

4.05±1.10 

1.87-25.85 

10.92±2.53 

0.09-0.84 

0.24±0.07 

0.01-0.89 

0.19±0.07 

0.14-1.29 

0.28±0.10 

% от общей 0-71.6 

28.7±7.7 

13.1-95.0 

63.1±8.4 

0.5-5.2 

1.8±0.5 

0.07-5.30 

1.40±0.40 

0.03-6.20 

1.9±0.07 

0.4-7.5 

3.1±0.7 

Удельная скорость роста, ч
-1 

0.-0.047 

0.019±0.004 

0.006-0.062 

0.029±0.005 

0.015-0.167 

0.043±0.013 

0.002-0.146 

0.051±0.013 

0.026-0.200 

0.088±0.014 

0.005-0.094 

0.054±0.007 

Скорость выедания, мг С/(м
3 

∙ ч) 4.75-58.51 

19.35±4.40 

0-16.19 

5.51±1.72 

0-57.64 

13.39±5.01 

0-0.31 

0.04±0.03 

0-0.98 

0.19±0.08 

0-0.54 

0.14±0.05 

% от общей 0-97.5 

43.7±12.0 

0-99.4 

52.7±2.7 

0-1.90 

0.26±0.17 

0-5.6 

1.5±0.5 

0-11.4 

1.4±0.9 

0-3.60 

0.43±0.32 

Удельная скорость выедания, ч
-1 

0-0.063 

0.021±0.006 

0-0.065 

0.027±0.007 

0-0.178 

0.023±0.016 

0-0.160 

0.046±0.014 

0-0.197 

0.045±0.018 

0-0.048 

0.006±0.004 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± ошибка. 
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Определение удельной скорости роста разных групп бактериопланктона показало, 

что наиболее интенсивно размножались бактерии, находящиеся в составе микроколоний. 

Время удвоения их численности изменялось в пределах 3.5 до 26.6 ч и в среднем за веге-

тационный период составило 8 часов. На значительную метаболическую активность агре-

гированных микроорганизмов указывают также работы других авторов (Садчиков и др., 

1990; Садчиков, 1997; Hadson et al., 1981; Simon, 1985). 

Высокой удельной скоростью роста обладали также крупные палочки (длиной бо-

лее 1 мкм), нити и бактерии, ассоциированных с детритными частицами. Однако из-за 

низких значений биомасс этих групп их вклад в общую бактериальную продукцию был 

невелик. 

Минимальной скоростью роста характеризовались одиночные клетки длиной менее 

1 мкм, но за счет большой биомассы они формировали основную часть продукции бакте-

риопланктона, причем наиболее важную роль играли клетки размером 0.5-1.0 мкм (табл. 

7.4). У клеток длиной менее 0.5 мкм максимальные величины продукции регистрирова-

лись в конце июня – начале июля и в конце октября, у клеток размером 0.5-1.0 мкм – в 

мае, в конце июля – августе, у клеток размером более 1.0 мкм – в начале июля, у бактерий 

на детрите – в конце июля, у бактерий в микроколониях – в августе, а у нитей – в июле и 

сентябре. Таким образом, чаще всего периоды максимальной продукции разных групп 

бактериопланктона не совпадали (рис. 7.15). 

Продукция бактериопланктона, определенная с учетом численности различных 

групп, в ряде случаев существенно превышала таковую, рассчитанную по результатах из-

менении общей численности бактерий (табл. 7.5). Прежде всего, это касается тех ситуа-

ций, когда численность бактерий размером менее 0.5 мкм к концу инкубации изменялась 

незначительно или даже уменьшалась. В ряде случаев (25 мая, 3 августа, 12 октября) ве-

личины бактериальной продукции, рассчитанные с учетом численностей различных 

групп, оказались значительно выше таковых, полученных общепринятым методом. С дру-

гой стороны, более высокие темпы размножения мелких бактерий по сравнению с круп-

ными приводят к завышению результатов определения продукции. Пики продукции бак-

териопланктона отмечались в начале июня, начале августа и конце сентября и совпадали с 

периодами спада продукции фитопланктона, что связано с обогащением водной толщи 

легкоусвояемыми органическими веществами в результате его отмирания. Если в боль-

шинстве случаев продукция гетеротрофных бактерий составляла 0.8-10.8% первичной 

продукции планктона, то в эти периоды она могла превосходить последнюю (табл. 7.5). 

Интенсивное размножение бактерий в начале лета и осенью, по-видимому, было вызвано 

поступлением в водоем аллохтонных органических веществ с терригенным стоком. 
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Таблица 7.5. Динамика первичной продукции планктона (РРh), продукции 

бактериопланктона (РB) и скорости выедания бактерий (G) в прибрежной зоне  

Рыбинского водохранилища в вегетационный период 1998 г.  

(все параметры выражены в мг С/(м
3
∙ ч)). 

Дата Т, 
о
С РРh PВ G 

PВ
1 

PВ
2 

PВ
2
/РРh, % 

25.05 16 - 0 1.79 - 2.57 

9.06 20 0.49 2.42 3.67 750.0 2.22 

22.06 23 22.9 2.63 2.47 10.8 2.54 

06.07 18 62.1 2.46 2.10 3.4 2.53 

20.07 21 49.0 2.71 2.71 5.5 2.83 

03.08 17 28.4 2.94 4.62 16.3 3.63 

17.08 19 128.8 1.05 0.99 0.8 0.32 

31.08 15 30.8 2.09 3.31 10.7 9.39 

14.09 14 35.3 2.21 2.25 6.4 2.79 

28.09 12 13.9 4.20 4.83 34.5 5.97 

12.10 6 34.0 0.07 1.18 3.5 1.69 

26.10 6 43.0 1.36 1.09 2.5 0.76 

Примечание. PВ
1
 – продукция бактериопланктона, рассчитанная прямым микроскопиче-

ским методом по изменению общей численности; PВ
2
 – продукция бактериопланктона, 

рассчитанная по изменению численности различных групп бактериопланктона. 

 

В течение вегетационного сезона наблюдались значительные колебания удельной 

скорости выедания бактерий всех размерно-морфологических групп (табл. 7.4). С 

наибольшей скоростью потреблялись крупные палочки и бактерии, ассоциированные с 

частицами детрита и находящиеся в составе микроколоний. Доля агрегированных клеток в 

суммарном потреблении бактериопланктона консументами достигала 5.6% и 11.4%, соот-

ветственно. С конца июля до середины августа и в конце сентября основную массу выеда-

емого бактериопланктона (72.5-97.5%) (в 5 экспериментах из 12) составляли мелкие (ме-

нее 0.5 мкм) одиночные клетки. С июня до середины июля и в конце октября (в 5 экспе-

риментах из 12) преимущественно потреблялись одиночные клетки размером 0.5-1.0 мкм 

(рис. 7.16). В начале августа и середине сентября эти группы в сумме составляли 39-59% 

потребленного бактериопланктона. 

Отношение максимальной и минимальной суммарной скорости выедания планк-

тонных бактерий в течение вегетационного периода оказалось равным 29 (табл. 7.5). 
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Наибольшие величины этого параметра наблюдалась в середине августа и октябре, 

наименьшие – в конце августа. В течение сезона степень потребления бактериальной про-

дукции (отношение скорости выедания к продукции) колебалась от 32% до 284%, т.е. в 

ряде случаев регистрировалось не только полное потребление только что образовавшейся 

бактериальной биомассы, но и биомассы, образованной ранее. По литературным данным в 

пресных водах это отношение в течение года изменяется от 22 до 190% (Михайленко и 

др., 1983; Инкина, 1989; Sanders et al., 1989). Средняя за май-октябрь 1998 г. величина вы-

едания бактериопланктона, равная 115%, свидетельствует о том, что практически вся бак-

териальная продукция в прибрежных водах водохранилища использовалась консумента-

ми. 

Дифференцированный подход позволил детально изучить процесс продуцирования 

биомассы сообществом планктонных гетеротрофных бактерий. Из шести рассмотренных 

размерно-морфологических групп бактерий наивысшей удельной скоростью роста в тече-

ние вегетационного сезона характеризовались колониальные бактерии, а наибольший 

вклад в суммарную продукцию бактериопланктона вносили одиночные клетки размером 

менее 1 мкм. Величины удельной скорости выедания бактерий различных групп суще-

ственно варьировали. Основным компонентом бактериопланктона, потребляемого про-

стейшими и фильтраторами зоопланктона, были одиночные клетки размером 0.5-1.0 мкм. 

Полученные результаты показывают, что пищевой пресс со стороны консументов являет-

ся важным фактором, регулирующим численность и продукцию бактериопланктона в 

прибрежных водах Рыбинского водохранилища. 

Определение удельной скорости роста различных размерно-морфологических 

групп бактериопланктона в глубоководной части Рыбинского водохранилища показало, 

что в первой половине лета наиболее интенсивно размножались бактерии, ассоциирован-

ные с частицами взвеси, и крупные одиночные клетки размером более 2 мкм (табл. 7.6). 

Вклад крупных палочек в формирование суммарной продукции бактериопланктона (РВ) 

составлял в среднем 53% РВ и оказался гораздо выше такового бактерий на детрите (6% 

РВ). Незначительная роль последних в формировании общей бактериальной продукции 

обусловлена низкими значениями их биомассы. Доля в РВ одиночных бактерий размером 

менее 2 мкм, в среднем, составила 34%. Бактерии, находящиеся в микроколониях, и ните-

видные формы имели гораздо меньшее значение в продуцировании бактериальной био-

массы. В итоге, в начале лета агрегированные бактерии составляли, в среднем, только 10% 

суммарной продукции бактериопланктона. 

В августе значения удельной скорости роста бактерий различных групп отличались 

незначительно. Основной вклад в суммарную продукцию вносили мелкие одиночные 
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клетки. Доля агрегированного бактериопланктона в РВ (27.2%) в среднем была суще-

ственно выше, чем в июне. В октябре скорость роста планктонных бактерий с уменьшени-

ем температуры воды заметно понизилась. Основной вклад в РВ вносили мелкие одиноч-

ные бактерии. Доля агрегированного бактериопланктона в РВ была также высока (в сред-

нем 27.1%). На некоторых участках водохранилища существенным был вклад нитей (до 

58%). 

 

Таблица 7.6. Удельная скорость роста (µ, ч
-1

), время удвоения численности (D, ч) и  

продукция (Р, мг С/(м
3
 ×∙ч) различных размерно-морфологических групп  

бактериопланктона Волжского и Центрального плесов Рыбинского водохранилища 

Параметр Июнь 1997 г. Август 2000 г. Октябрь 1998 г. 

Одиночные < 2мкм 

µ 0.002-0.036 (0.018) 0.019-0.029 (0.023) 0.005-0.009 (0.006) 

Р 0.3-7.9 (3.6) 1.5-4.2 (3.1) 0.10-0.71 (0.50) 

Р/РВ, % 4.0-53.0 (34.5) 50.0-66.7 (57.8) 4.2-59.1 (41.3) 

Одиночные > 2 мкм 

µ 0.009-0.088 (0.055) 0.021-0.036 (0.029) 0.007-0.028 (0.016) 

Р 1.1-9.0 (5.5) 0.4-0.9 (0.7) 0.13-0.30 (0.24) 

Р/РВ, % 36.7-69.7 (52.9) 7.9-16.0 (12.9) 12.5-29.4 (17.7) 

На детрите 

µ 0.038-0.122 (0.060) 0.022-0.032 (0.026) 0.008-0.024 (0.015) 

Р 0.3-1.3 (0.6) 0.6-1.2 (0.8) 0.17-0.40 (0.27) 

Р/РВ, % 0.5-11.8 (5.8) 11.1-20.0 (16.5) 15.6-26.6 (19.4) 

В микроколониях 

µ 0-0.090 (0.026) 0.016-0.035 (0.027) 0.007-0.023 (0.015) 

Р 0-1.1 (0.4) 0.1-1.0 (0.5) 0.06-0.20 (0.11) 

Р/РВ, % 0-6.1 (3.8) 1.6-15.9 (10.7) 4.7-9.8 (7.7) 

Нити* 

µ 0-0.044 (0.016) 0-0.042 (0.019) 0-0.015 (0.009) 

Р 0-0.7 (0.3) 0-0.3 (0.1) 0-1.4 (0.31) 

Р/РВ, % 0-16.7 (3.0) 0-4.8 (2.0) 
0-58.3 (13.9) 

Примечание. * величины µ и Р нитей рассчитаны по увеличению их биомассы. 
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7.5. Скорость роста и продукция бактериопланктона волжских водохранилищ 

 

Сравнительная оценка скорости размножения и продукции планктонных бактерий 

в волжских водохранилищах проводилась В.М. Кудрявцевым в 1970 г. (Кудрявцев, 1972). 

На протяжении более 3000 км от Калинина до Астрахани время удвоения общего числа 

бактериопланктона в поверхностном слое воды Волги в мае-июне находилось в пределах 

13.4-51.5 ч (в среднем 26.1 ч), а в сентябре-октябре было примерно в 2 раза выше – в пре-

делах 29.5-76.4 ч (в среднем 49.9 ч). Среднесуточная бактериальная продукция, рассчи-

танная по величинам гетеротрофной ассимиляции СО2, после весеннего половодья изме-

нялась от 36.7 до 128 мг С/м
3
 (в среднем 82.2 мг С/м

3
), осенью этот параметр был ниже – 

от 18.3 до 68.4 мг С/м
3 

(в среднем 49.3 мг С/м
3
). Наиболее высокая продукция бактерио-

планктона регистрировалась в Иваньковском и Саратовском водохранилищах, а также на 

участках Волги от г. Рыбинск до пос. Кр. Профинтерн и от г. Балахна до г. Чебоксары 

(Кудрявцев, 1972). 

В августе 1991 г. для определения скорости размножения и продукции бактерио-

планктона в водохранилищах Волги нами использовалась модификация прямого метода с 

применением в качестве ингибитора бактериального роста смеси антибиотиков (серно-

кислого стрептомицина и бензилпенициллина) (Романенко, 1970; Сажин, 1987; Сажин, 

Копылов, 1988; Marti et al., 1979). Наиболее высокие величины продукции бактериопланк-

тона (в пределах 80-104 мг С/(м
3
∙ сут)) регистрировались в Иваньковском водохранили-

ще, Волжском плесе Рыбинского водохранилища, Костромском разливе Горьковского во-

дохранилища, Чебоксарском водохранилище и на участке Волгоград – Астрахань (табл. 

7.7). Минимальная и максимальная величины бактериальной продукции на различных 

участках водохранилищ отличались в 3 раза, а средние для исследованных водохранилищ 

величины – в 1.5 раза. В итоге, в среднем для всего каскада волжских водохранилищ, про-

дукция бактериопланктона в августе 1991 г. составила 59 ± 3 мг С/(м
3
∙ сут), что соизме-

римо с таковой, полученной 20 лет назад. Однако если коэффициент вариации (CV) време-

ни удвоения численности бактерий в воде волжских водохранилищ в 1970 г. составил 44-

50%, то в наших исследованиях в 1991 г. он оказался значительно ниже – всего 9%. 
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Таблица 7.7. Удельная скорость роста (µ), время удвоения численности (D) и суточная 

продукция (РВ) бактериопланктона водохранилищ Волги в августе 1991 г. 

Водоем µ, ч
-1

 D, ч РВ 

мг/м
3
 мг С/м

3 

Иваньковское 0.0165-0.0370 

0.0246±0.0030 

18.7-42.0 

28.2±3.0 

168-432 

266±18 

39-80 

60±3 

Угличское 0.0205-0.0300 

0.0237±0.0012 

23.1-33.8 

29.2±1.3 

183-280 

236±10 

44-66 

54±3 

Рыбинское 

(Волжский плес) 

0.0265-0.0318 

0.0278±0.0015 

21.8-26.2 

24.9±1.9 

218-357 

298±42 

51-80 

66±9 

Горьковское  

(Рыбинск – Кр. Профинтерн) 

0.0207-0.0294 

0.0260±0.0030 

35.4-23.6 

26.6±3.1 

222-372 

286±45 

45-60 

53±4 

Горьковское  

(Костромской разлив) 

0.0284 24.4 404 86 

Горьковское  

(Кострома – верхний бьеф 

Горьковской ГЭС) 

0.0180-0.0252 

0.0228±0.0030 

27.5-38.5 

30.4±2.8 

189-322 

264±33 

45-74 

60±6 

Чебоксарское 0.0248-0.0488 

0.0311±0.0031 

14.2-27.9 

22.3±1.9 

208-429 

262±28 

54-104 

68±7 

Куйбышевское 0.0194-0.0314 

0.0238±0.0012 

22.1-35.7 

29.1±1.3 

138-276 

192±14 

36-62 

48±3 

Саратовское 0.0219-0.0316 

0.0258±0.0012 

21.9-31.6 

26.9±1.2 

102-302 

206±24 

33-75 

52±4 

Волгоградское 0.0204-0.0309 

0.0243±0.0015 

22.4-34.0 

28.5±1.7 

152-240 

177±14 

38-57 

44±3 

Волгоград – Астрахань 0.0225-0.0376 

0.0282±0.0021 

18.4-30.8 

24.6±1.7 

138-369 

234±30 

34-86 

56±5 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение 

± ошибка. 
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Иваньковское водохранилище. Распределение величин скорости размножения и 

продукции бактериопланктона по акватории водохранилища характеризовалось средней 

степенью изменчивости (табл. 7.8). Различия между крайними величинами удельной ско-

рости роста бактерий в разные годы проведения исследований составляли от 2.2 до 6.0 

раз, а продукции – от 3.5 до 6.0 раз. Наибольшие значения продукции бактериопланктона 

были зарегистрированы в Шошинском плесе и у входа в канал им. Москвы. На основании 

имеющихся в нашем распоряжении материалов трудно судить о направленности много-

летних изменений продукционных и деструкционных процессов в Иваньковском водо-

хранилище, поэтому только отметим, что в 2005 г. по сравнению с предыдущими годами 

продукции бактерий была выше. В тоже время величины скорости фотосинтеза фито-

планктона в 2005 г. оказались более низкими (табл. 7.9). Исходя из невысоких августов-

ских отношений ∑РВ/∑РPh в 1997-2000 гг. фитопланктон был основным поставщиком РОВ 

для гетеротрофного бактериопланктона. В эти годы наблюдалась высокая положительная 

корреляция между первичной продукцией и продукцией бактериопланктона (табл. 7.8). В 

августе 2005 г. для обеспечения наблюдаемого в водохранилище роста гетеротрофных 

бактерий, кроме автотрофного планктона, были необходимы дополнительные источники 

органического вещества. 

 

Таблица 7.8. Коэффициенты корреляции между продукцией бактериопланктона и  

продукцией фитопланктона в единице объема воды (1) и в столбе воды под 1 м
2
 площади 

поверхности (2) в Иваньковском водохранилища 

Дата n 1 2 

1-8 августа 1997 г. 9 0.94 0.89 

15-17 августа 2000 г. 14 0.76 040 

22-24 августа 2005 г. 14 0.51 0.35 

 

Угличское водохранилище. Исследования скорости размножения и продукции 

бактериопланктона в Угличском водохранилище выполнялись одновременно с таковыми 

в Иваньковском водохранилище. Распределение функциональных характеристик бактерий 

по акватории этого водохранилища также характеризовалось средней степенью изменчи-

вости (табл. 7.9), но диапазон их колебаний был меньшим, чем в Иваньковском водохра-

нилище. Минимальные и максимальные значения скорости роста и времени удвоения 

численности бактериопланктона отличались в 1.4-2.8 раза, продукции – в 1.8-5.0 раза. 

Наибольшая продукция бактерий в единице объема воды, как правило, регистрировалась  
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Таблица 7.9. Удельная скорость (µ), время удвоения численности (D), суточная продукция бактериопланктона (РВ, 1) и суточная первичная 

продукция фитопланктона (РPh, 2) в Иваньковском и Угличском водохранилищах 

Водохранилище Дата µ, ч
-1

 D, ч 1 2 РВ/РPh, 

% 

∑РВ/∑РPh, 

% РВ*, 

мг С/м
3 

∑РВ, 

мг С/м
2 

РPh**,  

мг С/м
3 

∑РPh,  

мг С/м
2 

Иваньковское 1-8 августа1997 г. 0.011-0.024 

0.019±0.003 

22.7-61.9 

40.9±6.1 

46-162 

80±20 

276-1616 

730±219 

110-4369 

1228±652 

254-4588 

1716±608 

4-43 

14±6 

24-120 

54±15 

15-17 августа 2000 г. 0.010-0.060 

0.033±0.004 

11.5-69.3 

26.6±4.7 

24-146 

77±10 

129-1460 

647±104 

119-2621 

699±187 

275-3302 

1311±238 

6-50 

15±3 

14-118 

59±10 

22-24 августа 2005 г. 0.012-0.041 

0.028±0.003 

16.8-56.8 

28.3±3.9 

86-320 

172±27 

473-3906 

1348±314 

372-853 

589±52 

312-2149 

1202±171 

9-48 

28±4 

26-335 

114±27 

Угличское 8-10 августа1997 г. 0.013-0.018 

0.016±0.001 

38.0-52.5 

44.8±2.8 

28-51 

39±4 

295-434 

367±28 

68-228 

115±29 

194-670 

348±85 

22-60 

39±6 

61-224 

127±28 

17-19 августа 2000 г. 0.018-0.050 

0.032±0.007 

13.4-39.6 

26.4±5.5 

34-86 

57±10 

264-1204 

620±172 

137-359 

241±45 

288-754 

507±94 

13-61 

31±11 

35-409 

172±73 

24-26 августа 2005 г. 0.012-0.027 

0.018±0.001 

26.0-56.3 

41.6±3.1 

32-163 

99±14 

222-1793 

1025±176 

332-931 

571±76 

724-1956 

1305±141 

6-44 

20±4 

23-167 

83±16 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± ошибка. 

* - величины, средние для столба воды, ** - величины, средние для фотического слоя. 
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на участках, прилегающих к устьям рек Нерль, Пукша и Медведица. Средние для водоема 

величины бактериальной продукцуии в единице объема воды в Угличском водохранилище 

были в разные годы в 1.4-2.0 раза ниже, чем в Иваньковском. Продукция бактериопланктона, 

в среднем для Угличского водохранилища, в 2005 г. оказалась выше, чем в предыдущие го-

ды, но в отличие от Иваньковского водохранилища, одновременно наблюдалось возрастание 

первичной продукции фитопланктона. Высокие значения отношения ∑РВ/∑РPh в 1997 и 2000 

гг. указывают на то, что значительная доля в рационе бактериопланктона принадлежала ор-

ганическим веществам аллохтонного происхождения. В 2005 г. отношение ∑РВ/∑РPh было 

существенно ниже, чем в предыдущие годы, что свидетельствует о возрастании значения 

фитопланктона как источника субстратов для гетеротрофного бактериопланктона водохра-

нилища. Однако в этот год не обнаружено корреляции между первичной продукцией планк-

тона и бактериальной продукцией (табл. 7.10). 

 

Таблица 7.10. Коэффициенты корреляции между продукцией бактериопланктона и  

продукцией фитопланктона в единице объема воды (1) и в столбе воды  

под 1 м
2
 площади поверхности (2) Угличского водохранилища 

Дата n 1 2 

8-10 августа1997 г. 9 0.72 0.20 

17-19 августа 2000 г. 9 0.95 0.78 

24-26 августа 2005 г. 11 нс 0.22 

Примечание. нс – достоверной связи не обнаружено. 

 

Рыбинское водохранилище. Темпы размножения и продукцию бактериопланктона 

Рыбинского водохранилища начали изучать с середины прошлого века (Новожилова, 1957). 

Основные работы проводились на стандартной сетке глубоководных станций, где продукция 

бактериопланктона оценивалась в большинстве случаев по темновой ассимиляции СО2 (Ры-

бинское водохранилище…, 1972; Романенко, 1985). Продуктивность бактериопланктона в 

прибрежных районах водохранилища исследовалась в меньшей степени (Марголина, 

Куклин, 1976). Поэтому одна из задач наших исследований, проводимых с 12 июля по 2 ав-

густа 1989 г., состояла в сравнительной оценке скорости размножения и продукции планк-

тонных бактерий в мелководных и глубоководных районах водохранилища. В этот период 

водохранилище характеризовалось значительным прогревом и маловодностью (Литвинов, 

Рощупко, 1993). В безоблачную жаркую погоду наиболее прогревались мелководные участ-

ки Волжского и Главного плесов с глубиной 0.5-3.0 м (до 24-25
о
С), менее прогретыми были 

русловые участки (19-22
о
С). Скорость размножения бактерий определялась на основе изме-
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нения их концентрации в изолированных пробах воды. Активность бактериотрофных орга-

низмов подавляли путем добавления к образцам воды антибиотика тирама (Newell et al., 

1981). 

В исследуемый период продукция бактериопланктона значительно варьировала по ак-

ватории водохранилища, достигая наибольших значений в мелководных заливах и устьях рек 

(рис. 7.17). Максимальная величина бактериальной продукции в единице объема воды пре-

вышала минимальную на порядок. Крайние значения удельной скорости роста и времени 

удвоения численности планктонных бактерий отличались в 5 раз. Общепринятой эколого-

физиологической характеристикой фитопланктона, отражающей степень его развития и про-

дукционные возможности, а также трофическое состояние водоема, служит содержанием ос-

новного фотосинтетического пигмента – хлорофилла «а». В период исследований воды цен-

тральной части водохранилища относились к мезотрофному типу (концентрация хлорофилла 

около 10 мкг/л), а воды прибрежных мелководий и речных плесов – к слабоэвтрофному или 

эвтрофному типу (Минеева, 1993). Значения удельной скорости роста бактерий в мезотроф-

ных и слабоэвтрофных водах отличались в 3.8-4.6 раза, в высокоэвтрофных и гипертрофных 

водах – в 1.4-2.2 раза (табл. 7.11). Однако при сравнении средних значений скорости раз-

множения бактерий в водах разного трофического статуса существенных отличий выявить 

не удалось. Отсутствие зависимости скорости размножения бактерий от уровня продуктив-

ности водоемов отмечалось также другими авторами (Кожова, 1964; Драбкова, 1981). В то 

же время продукция бактериопланктона возрастала в водах с высоким содержанием хлоро-

филла «а» и с высокой первичной продукцией планктона. Отношение продукции бактерио-

планктона под 1 м
2
 площади поверхности (∑PВ) к первичной продукции фитопланктона под 

1 м
2
 площади (∑PРh) снижалось по мере увеличения уровня трофии вод различных участков 

водохранилища. На некоторых станциях в мезотрофных и слабоэвтрофных участках водо-

хранилища отношение ∑PВ/∑PРh было близким или даже превышало 1. Известно, что при по-

ступлении в водоем большого количества аллохтонных органических веществ и значитель-

ного развития высшей водной растительности и перифитона, продукция гетеротрофного бак-

териопалнктона может быть равной или превышать первичную продукцию фитопланктона 

(Pingaiko et al., 1972; Granberg, 1974; Scavia, Laird, 1987; Strayer, 1988). В период проведения 

исследований в Рыбинском водохранилище высокие значения ∑PВ/∑PРh, вероятно, явились в 

прибрежных районах следствием поступления аллохтонного материала, а в открытых райо-

нах водохранилища – поступлением в водную толщу субстратов и соединений биогенных 

элементов из донных осадков и гибели некоторых гидробионтов после сильного ветрового и  

волнового перемешивания. Следует отметить, что на трассе судового хода водного транс-

порта также регистрировались высокие величины отношения бактериальной и первичной 
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продукций. В эвтрофных водах отношение ∑PВ/∑PРh было значительно ниже, т.е. при актив-

ной продукции фитопланктона гетеротрофный бактериопланктон не нуждался в дополни-

тельных источниках субстратов и биогенных элементов. 

 

 

 

Рис. 7.17. Пространственное распределение продукции бактериопланктона (мг С/(м
3
∙ сут)) 

по акватории Рыбинского водохранилища в июле-августе 1989 г. 
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Таблица 7.11. Продукция бактерий в единице объема воды (PВ, мг С/(м
3
∙ сут)) и в столбе 

воды под 1 м
2
 (∑PВ, мг С/(м

2
∙ сут)), и удельная скорость роста (µ, ч

-1
) бактерий в водах Ры-

бинского водохранилища разного уровня трофии в июле-августе 1989 г. 

Параметр Мезотрофные Слабоэвтрофные Высокоэвтрофные Гипертрофные 

PВ 33-150 

81±7 

29-318 

124±10 

66-275 

130±24 

161-424 

252±57 

∑PВ 55-1498 

494±93 

109-1562 

540±57 

275-1740 

663±181 

81-424 

288±80 

µ 0.014-0.053 

0.029±0.002 

0.011-0.051 

0.029±0.001 

0.017-0.037 

0.028±0.002 

0.024-0.035 

0.030±0.002 

∑PВ/∑PРh 0.07-1.93 

0.47±0.10 

0.02-1.07 

0.28±0.40 

0.06-0.40 

0.17±0.04 

0.01-0.13 

0.06±0.02 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± 

ошибка. 

 

С июня по октябрь 1997 г. изучали продукционные характеристики бактериопланкто-

на на 3 станциях, расположенных в защищенном и полузащищенном прибрежном мелково-

дье, 2 станциях в открытом мелководье, 1 глубоководной станции – в пойме водохранилища 

и 1 глубоководной станции – на русле Волги. Эксперименты проводили 2-7 раз в месяц в 

трех повторностях. На каждой из исследованных станций в течение месяца наблюдались 

значительные колебания удельной скорости роста и времени удвоения численности бактерий 

(табл. 7.12). Подобной изменчивостью характеризовалась также продукция бактериопланк-

тона в единице объема воды. Наибольшие величины удельной скорости роста и продукции 

бактериопланктона обнаруживались в защищенном мелководье в июле, а в открытом мелко-

водье и глубоководной зоне – в августе. В это же время регистрировалась максимальная пер-

вичная продукция планктона. Была установлена положительная связь между продукциями 

бактерио- и фитопланктона. Таким образом, в вегетационный период изменения продукции 

бактериопланктона Рыбинского водохранилища в значительной степени определяются раз-

витием фитопланктона. 
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Таблица 7.12. Первичная продукция фитопланктона (РPh, мг С/(м
3
 × сут)) и продукция бак-

териопланктона (PB, мг С/(м
3
∙сут ) в единице объема воды, удельная скорость роста (µ, ч

-1
) и 

время удвоения численности (D, ч) бактериопланктона в различных биотопах  

Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г. 

Месяц Параметр Защищенное 

мелководье 

Открытое 

мелководье 

Глубоководная 

зона 

Июнь РPh 141-330 

221±39 

26-411 

152±89 

133-226 

191±21 

PВ 28-80 

52±8 

7-78 

36±15 

22-65 

43±12 

µ 0.006-0.018 

0.011±0.002 

0.003-0.021 

0.011±0.004 

0.011-0.030 

0.019±0.006 

D 38.0-116 

74.4±12.8 

33.3-231.0 

108.5±44.4 

22.7-48.5 

39.8 

Июль РPh 182-583 

339±36 

32-341 

151±29 

113-389 

181±86 

PВ 108-273 

200±16 

40-200 

124±20 

37-140 

71±13 

µ 0.027-0.077 

0.046±0.005 

0.010-0.082 

0.036±0.008 

0.009-0.045 

0.022±0.004 

D 9.0-25.7 

16.8±2.2 

8.4-69.3 

27.9±5.7 

15.4-77.0 

42.6±6.9 

Август PPh 54-518 

257±55 

294-690 

418±47 

149-752 

450±71 

PB 23-317 

117±45 

22-275 

172±32 

15-163 

89±21 

µ 0.010-0.070 

0.033±0.009 

0.006-0.062 

0.040±0.006 

0.006-0.077 

0.032±0.009 

D 9.9-73.0 

35.0±9.9 

11.2-115.5 

29.1±12.5 

9.0-115.5 

41.8±13.7 

Сентябрь РPh 30-193 

129±18 

19-63 

42±7 

20-52 

33±7 

PВ 13-48 

33±5 

12-33 

22±4 

13-27 

21±3 

µ 0.005-0.017 

0.010±0.002 

0.005-0.012 

0.009±0.001 

0.003-0.011 

0.007±0.001 

D 41.5-138.6 

86.4±17.0 

57.8-138.6 

86.1±12.4 

61.9-231.0 

121.3±27.7 

Октябрь РPh - 58-73 

66 

8-17 

12 

PВ - 22-55 

38 

5-48 

26 

µ - 0.008-0.014 

0.011 

0.002-0.015 

0.008 

D - 49.5-86.6 

68.0 

46.2-231.0 

138.6 

Примечание. Над чертой пределы колебаний параметра, под чертой его среднее значение ± 

ошибка. 
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Средняя за июнь-сентябрь продукция бактериопланктона в защищенных мелководьях 

немногим (в 1.1 раза) превышала таковую в открытых мелководьях, но была в 1.8 раза выше, 

чем на глубоководных участках. При этом средние удельные скорости роста бактерий в при-

брежных и открытых участках Волжского плеса водохранилищах оказались близкими и 

находились в пределах 0.020-0.025 ч
-1

. 

В прибрежных водах и на глубоководной станции в пойме водохранилища отношение 

∑PВ/∑PРh в летние месяцы, как правило, не превышало 70%, составляя в среднем за июнь-

август в защищенном мелководье 44%, в открытом мелководье 46%, в пойме 42% (рис. 7.18). 

Осенью отношение ∑PВ/∑PРh, как правило, превышало 70%, поэтому в этот сезон бактерии 

для поддержания своего роста кроме первичной продукции фитопланктона использовали 

другие источники. На этих участках водохранилища отношение первичной продукции фито-

планктона (принимали, что прижизненные выделения РОВ фитопланктоном составляли 20% 

от PРh) к деструкции органического вещества (∑Рph/∑Д) под 1 м
2
 поверхности водоема, рас-

считанные за июнь-октябрь, составляло 0.84-0.88.  

На глубоководной станции, расположенной в южной части Волжского плеса на русле 

р. Волги, значительное превышение первичной продукции фитопланктона над продукцией 

бактериопланктона наблюдалось лишь в августе, в остальные месяцы отношение ∑PВ/∑PРh 

превышало 80%. В среднем за июнь-октябрь это отношение составило 72%. Первичная про-

дукция планктона превышала деструкцию только в период автотрофной фазы развития 

планктонного сообщества, в остальные месяцы вегетационного периода отношение ∑Рph/∑Д 

не превышало 0.7. В итоге, на этой станции среднее за июнь-октябрь отношение ∑Рph/∑Д со-

ставило 0.58. Данный факт указывает на гетеротрофный характер функционирования планк-

тонного сообщества в этом районе водохранилища. Превышение деструкции над первичной 

продукцией довольно типично для водохранилищ, где часто преобладают окислительные 

процессы, идущие за счет как автохтонных, так и аллохтонных органических веществ. По 

расчетам В.И. Романенко (Романенко, 1973, 1985), основанных на результатах определения 

деструкции и первичной продукции планктона на глубоководных участках, в целом по Ры-

бинскому водохранилищу разрушается в 1.5-2.0 раза больше органического вещества, чем 

образуется фитопланктоном при фотосинтезе. Это свидетельствует о важной роли аллохтон-

ных органических веществ в общем балансе водоема. 
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Рис. 7.18. Сезонная динамика продукции бактериопланктона (Pб, мг С/(м
2
∙ сут)), первичной 

продукции фитопланктона (Pф, мг С/(м
2
∙ сут)) и деструкции органического вещества (Д, мг 

С/(м
2
∙ сут)) в различных биотопах Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г: А 

– защищенное мелководье, Б – открытое мелководье, В – глубоководный участок на пойме, Г 

– глубоководный участок на русле. 
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В 1997 и 2005 гг. проводилась сравнительная оценка скорости размножения и продук-

ции бактерий в четырех плесах Рыбинского водохранилища, а также изучение сезонных и 

межгодовых колебаний этих параметров. В результате этих исследований установлено, что 

средние для каждого плеса величины скорости размножения бактериопланктона отличались 

незначительно (рис. 7.19 и 7.20). В то же время, наибольшей продукцией бактерий характе-

ризовался Шекснинский плес. Здесь же в большинстве случаев регистрировались самые вы-

сокие величины отношения продукции бактериопланктона к первичной продукции фито-

планктона (PВ/PРh и ∑PВ/∑PРh). 

Во все исследованные сезоны скорость размножения бактерий значительно варьиро-

вала по акватории водохранилища (табл. 7.13). Минимальные и максимальные величины µ и 

D отличались в 1.5-5.4 раза. Сравнение средних для водохранилища величин скорости раз-

множения не выявило четкой приуроченности их наибольших значений к тому или иному 

сезону. Так, в 1997 г. удельная скорость роста бактериопланктона была выше в первую поло-

вину лета и в начале осени, а в 2000 г. и 2005 г. имела хорошо выраженный максимум во 

второй половине лета. Средние для водохранилища величины удельной скорости роста в 

разные годы наблюдений колебались в течение лета в пределах 0.013-0.031 ч
-1

 (в среднем 

0.024 ч
-1

), в сентябре – 0.012-0.017 ч
-1

 (в среднем 0.015 ч
-1

). 

Величины продукции бактериопланктона, рассчитанные в среднем для водохранили-

ща, чаще всего достигали максимума в августе – в период наибольшего развития фитопланк-

тона (табл. 7.12). В августе также, как правило, были наименьшими отношения PВ/PРh и 

∑PВ/∑PРh. В годы с высокой фотосинтетической активностью фитопланктона в конце лета 

(2000 г. и 2005 г.) средняя за июнь-сентябрь продукция бактериопланктона в единице объема 

воды была заметно выше, чем в годы с более высокой первичной продукцией фитопланктона 

в первую половину лета (1997 г.): 51-56 и 35 мг С/(м
3
 × сут), соответственно. Средние за 

июнь-сентябрь отношения ∑PВ/∑PРh были высокими (86-98%), что указывает на большое 

значение аллохтонной составляющей в общем балансе органического вещества в Рыбинском 

водохранилище в эти годы. Почти во все периоды проведения исследований в водохранили-

ще наблюдалась слабая или умеренная положительная связь между первичной продукцией 

фитопланктона и продукцией бактериопланктона (табл. 7.14). Следует отметить, что теснота 

связи между этими переменными в разных плесах водохранилища существенно отличается. 

В Волжском, Центральном и Моложском плесах коэффициент детерминации достаточно ча-

сто превышал 0.5, что отражает существование тесной связи между продукцией фито- и бак-

териопланктона. В Шекснинском плесе, напротив, корреляция между этими переменны- 
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Таблица 7.13. Удельная скорость роста (µ), время удвоения численности (D) и величины суточных продукций бактерио- (1) и  

фитопланктона (2) в Рыбинском водохранилище 

Дата 

(Температура воды, 
о
С) 

µ, ч
-1 

D, ч 1 2 PВ/РPh, % ∑PВ/∑PРh, % 

PВ, 

мг С/м
3 

∑PВ, 

мг С/м
2 

РPh, 

мг С/м
3 

∑PРh,  

мг С/м
2 

30 июня – 6 июля 1997 г. 

(19.6-20.7) 

0.012-0.027 

0.017±0.002 

25.8-59.2 

43.9±3.5 

23-60 

41±3 

186-615 

352±40 

60-810 

337±84 

198-2126 

691±182 

4-40 

22±4 

18-216 

94±22 

1-10 августа 1997 г. 

(20.0-21.6) 

0.009-0.018 

0.013±0.001 

37.7-75.3 

53.3±2.7 

20-53 

35±2 

103-894 

345±34 

73-842 

251±33 

196-2652 

937±122 

5-84 

21±3 

10-204 

63±10 

6-12 сентября 1997 г. 

(13.8-16.0) 

0.013-0.029 

0.017±0.001 

24.0-54.6 

42.9±2.8 

14-55 

30±3 

185-661 

322±34 

47-160 

93±9 

189-571 

378±38 

20-58 

34±3 

38-194 

95±12 

27 июня – 2 июля 2000 г. 

(18.4-22.4) 

0.008-0.043 

0.029±0.003 

16.2-99.0 

33.8±6.8 

11-128 

55±8 

110-1040 

536±60 

42-1148 

181±66 

115-2893 

540±168 

9-109 

48±7 

36-261 

146±20 

10-13 августа 2000 г. 

(18.2-20.0) 

0.020-0.043 

0.031±0.002 

16.2-34.6 

23.6±1.5 

36-149 

78±11 

166-1053 

704±89 

103-1174 

517±113 

216-3451 

1441±330 

8-93 

29±7 

22-151 

74±12 

20-25 сентября 2000 г. 

(10.2-12.8) 

0.005-0.032 

0.012±0.003 

21.8-128.4 

77.9±11.0 

4-46 

20±4 

16-419 

212±53 

44-474 

135±39 

92-1394 

399±124 

2-74 

24±6 

12-202 

75±19 

25 июня – 2 июля 2001 г. 

(17.8-24.0) 

0.012-0.040 

0.028±0.003 

17.3-57.8 

29.0±4.0 

20-48 

26±2 

100-350 

224±19 

41-357 

127±21 

112-825 

313±46 

7-95 

27±5 

24-173 

88±10 

27 июля – 9 августа 2005 г. 

(22.0-23.0) 

0.014-0.041 

0.025±0.002 

16.9-49.5 

32.5±2.4 

27-154 

79±9 

232-1474 

798±75 

135-1120 

577±68 

430-3294 

1506±166 

4-62 

16±3 

23-247 

64±11 
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10-11 сентября 2005 г. 

(14.2-16.6) 

0.013-0.020 

0.016±0.001 

36.7-52.1 

43.6±2.5 

36-100 

64±8 

365-830 

580±59 

57-271 

160±26 

227-569 

384±47 

29-64 

44±4 

111-192 

156±12 
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ми либо была слабой или умеренной, либо отсутствовала вовсе. По-видимому, в этом плесе 

водохранилища, испытывающем мощное антропогенное воздействие г. Череповца, бакте-

риопланктон в значительной степени зависит от поступления аллохтонных органических 

веществ. Кроме того, органические субстраты могут поступать в глубоководную зону Шекс-

нинского плеса из мелководий, характеризующихся интенсивной продукцией фитопланктона 

(Минеева, 1993). 

 

Таблица 7.14. Коэффициенты корреляции между продукцией бактериопланктона и первич-

ной продукцией фитопланктона в единице объема воды (1) и в столбе воды под 1 м
2
 площади 

поверхности (2) Рыбинского водохранилища 

Дата n 1 2 

30.06.-06.07.1997 19 0.29 0.22 

01.08.-10.08.1997 22 0.14 0.44 

06.09.-12.09.1997 15 0.50 0.18 

26.07.-02.07.2000 17 0.53 0.61 

10.08.-13.08.2000 15 0.44 0.64 

20.09.-25.09.2000 15 нс 0.33 

25.06.-02.07.2001 19 0.35 0.29 

27.07.-09.08.2005 22 0.49 0.42 

10.09.-11.09.2005 17 0.70 0.33 

Примечание. нс – достоверной связи не обнаружено. 
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Рис. 7.19. Время удвоения численности бактериопланктона (D, ч), продукция бактерий в 

единице объема воды (PВ) и под 1 м
2
 площади поверхности (∑PВ), отношение продукции 

бактерий к первичной продукции фитопланктона в единице объема воды (PВ/РPh) и под 1 м
2
 

площади поверхности (∑PВ/∑PРh) в различных плесах Рыбинского водохранилища 1-10 авгу-

ста 1997 г. (R
2
 – коэффициент детерминации между продукциями фито- и бактериопланкто-

на). 
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Рис. 7.20. Время удвоения численности бактериопланктона (D, ч), продукция бактерий в 

единице объема воды (PВ) и под 1 м
2
 площади поверхности (∑PВ), отношение продукции 

бактерий к первичной продукции фитопланктона в единице объема воды (PВ/РPh) и под 1 м
2
 

площади поверхности (∑PВ/∑PРh) в различных плесах Рыбинского водохранилища 27 июля – 

9 августа 2005 г. (R
2
 – коэффициент детерминации между продукциями фито- и бактерио-

планктона).
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Горьковское водохранилище. Скорость размножения бактериопланктона изменялась по 

акватории Горьковского водохранилища в меньших пределах, чем в Рыбинском водохрани-

лище (табл. 7.15). Минимальные и максимальные величины µ и D отличались в 1.7-3.5 раза. 

Наиболее высокие удельные скорости роста бактерий и, соответственно, наименьшие вели-

чины времени удвоения их численности наблюдались в августе. Средние для водохранилища 

величины удельной скорости роста в разные годы наблюдений колебались в течение лета в 

пределах 0.021-0.031 ч
-1

 (в среднем за все годы 0.026 ч
-1

), в сентябре – в пределах 0.010-0.022 

ч
-1

 (в среднем 0.018 ч
-1

). Значения продукции фито- и бактериопланктона, полученные в 2001 

и 2005 гг. заметно выше таковых, зарегистрированных в 1997 г. В тоже время коэффициенты 

корреляции между PВ и РPh в эти годы были существенно ниже (табл. 7.16). 

Распределение бактериальной продукции по акватории водохранилища характеризо-

валось значительной неоднородностью, наиболее выраженной во второй половине лета и 

осенью (табл. 7.15). Коэффициенты вариации, рассчитанные для средних величин продук-

ции, составили 28-30% в июне-июле, 20-29% в августе и 22-50% в сентябре-октябре. Столь 

существенная пространственная вариабельность этого параметра в значительной степени 

определяется большой протяженностью Горьковского водохранилища, которое включает 

морфометрически различающиеся участки и принимает воды различного генезиса. Исследо-

вание макромасштабного распределения суточной бактериальной продукции и первичной 

продукции фитопланктона, выполненные 2-6 сентября 2005 г., демонстрируют значительные 

отличия в соотношении этих параметров в речной и озерной части Горьковского водохрани-

лища (табл. 7.17). При достаточно близких средних величинах продукции бактериопланкто-

на в этот период, средняя величина отношения ∑Рв/∑P в озеровидной части водохранилища 

оказалась примерно в 2 раза выше, чем в речной. Однако объяснять эту ситуацию меньшей 

продуктивностью фитопланктона в озеровидной части водохранилища и поступлением в нее 

большего количества аллохтонных органических веществ не совсем верно, поскольку, в 

среднем за вегетационный сезон, как первичная продукция фитопланктона, так и продукция 

бактериопланктона на этих участках водохранилища представлены достаточно близкими ве-

личинами. По-видимому, в период проведения исследований в Горьковском водохранилище, 

протяженность которого составляет 430 км, планктонные сообщества северной речной части 

и южной озеровидной находились в разных стадиях развития: первое еще находилось в авто-

трофной фазе, а во втором уже происходило отмирание летнего фитопланктона, характерное 

для гетеротрофной фазы развития планктонного сообщества. 
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Таблица 7.15. Удельная скорость роста (µ), время удвоения численности (D), суточная продукция бактериопланктона (1),  

суточная первичная продукция планктона (2) и их отношения в Горьковском водохранилище 

Дата 

(Температура воды, 
о
С) 

µ, ч
-1 

D, ч 1 2 PВ/РPh, % ∑PВ/∑PРh, % 

PВ, 

мг С/м
3 

∑PВ, 

мг С/м
2 

РPh, 

мг С/м
3 

∑PРh,  

мг С/м
2 

30 июня – 6 июля 1997 г. 

(20.5-22.0) 

0.014-0.029 

0.021±0.001 

23.6-49.2 

33.5±1.9 

22-63 

42±4 

128-564 

303±40 

50-600 

193±42 

200-1512 

570±104 

10-71 

30±5 

29-156 

67±12 

8-9 августа 1997 г. 

(21.0-21.8) 

0.018-0.040 

0.031±0.003 

17.2-38.3 

23.9±2.3 

32-109 

66±8 

325-880 

471±49 

91-454 

206±35 

306-1335 

610±96 

19-47 

35±2 

59-131 

82±7 

6-12 сентября 1997 г. 

(13.6-14.2) 

0.016-0.029 

0.022±0.001 

23.6-44.7 

33.8±1.6 

35-86 

52±4 

237-600 

366±23 

67-469 

147±19 

131-1379 

434±50 

9-88 

44±4 

38-193 

100±9 

16-21 июля 1999 г. 

(21.6-24.0) 

0.016-0.027 

0.022±0.002 

24.8-43.3 

32.9±3.4 

24-48 

31±4 

113-265 

172±27 

26-259 

130±45 

85-816 

392±132 

10-92 

42±15 

14-151 

70±21 

27 сентября – 2 октября 2000 г. 

(10.2-12.2) 

0.006-0.017 

0.010±0.001 

40.0-116.0 

76.0±8.8 

7-28 

14±2 

35-414 

157±35 

91-554 

204±42 

287-1629 

636±121 

2-36 

11±3 

5-87 

28±7 

9-13 августа 2001 г. 

(19.7-21.9) 

0.018-0.037 

0.028±0.002 

18.7-38.5 

25.8±1.5 

38-115 

75±6 

332-1457 

718±94 

168-1818 

542±108 

509-4200 

1458±254 

4-47 

22±4 

13-136 

68±12 

2-9 сентября 2005 г. 

(15.4-17.4) 

0.012-0.042 

0.021±0.003 

16.5-58.6 

36.7±4.0 

65-133 

93±6 

485-1001 

730±63 

172-989 

517±88 

362-2076 

1136±164 

9-48 

23±4 

33-138 

77±12 
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Таблица 7.16. Коэффициенты корреляции между продукцией бактериопланктона и  

первичной продукцией фитопланктона в единице объема воды (1) и  

в столбе воды под 1 м
2
 поверхности (2) Горьковского водохранилища 

Дата n 1 2 

30.06.-06.07.1997 г. 16 0.59 0.52 

01.08.-10.08.1997 г. 10 0.70 0.92 

06.09.-12.09.1997 г. 21 нс 0.48 

16.07.-21.07.1999 г. 12 нс нс 

27.09.-02.10.2000 г. 10 0.17 0.18 

08.08.-13.08.2001 г. 16 0.21 0.14 

02.09.-06.09.2005 г. 14 0.58 0.22 

Примечание. нс – достоверной связи не обнаружено. 

 

Таблица 7.17. Суточная продукция бактерио- и фитопланктона в единице объема воды 

(PВ и PРh) и в столбе воды под 1 м
2
 поверхности (∑PВ и ∑PРh) и отношения этих парамет-

ров в речной и озеровидной частях Горьковского водохранилища 2-6 сентября 2005 г. 

Район  

водохранилища 

PВ, 

мг С/м
3 

∑PВ, 

мг С/м
2 

РPh, 

мг С/м
3
 

∑PРh, 

мг С/м
2
 

PВ/РPh, 

% 

∑PВ/∑PРh, 

% 

Рыбинск –  

Кр. Профинтерн 

65-133 

101±13 

485-930 

662±89 

691-989 

785±130 

992-2076 

1578±234 

9-21 

14±2 

33-54 

43±4 

Кострома –  

в/б Горьковской ГЭС 

71-111 

89±6 

643-1001 

830±75 

281-499 

388±46 

660-1113 

937±298 

14-31 

24±3 

56-136 

93±13 

 

Формирование зон повышенной продуктивности бактериопланктона в Горьков-

ском водохранилище наблюдается в местах поступления городских промышленно-

бытовых сточных вод. Значительное возрастание бактериальной продукции наблюдалось 

в районах, прилегающих к гг. Рыбинск, Ярославль, Кострома, Кинешма и др. Важно отме-

тить, что величины отношения продукции фито- и бактериопланктона выше и ниже горо-

дов существенно различались (рис. 7.21). Так, в образцах воды, отобранных ниже г. Яро-

славля, отношения PВ/РPh и ∑PВ/∑PРh были в 2.5 и 4 раза выше по сравнению с пробами 

воды, полученными выше города. Причем в районе поступления сточных вод городских 

очистных сооружений продукция бактериопланктона увеличивалась в 1.4 раза, а первич-

ная продукция фитопланктона уменьшалась более чем в 2 раза. Вероятной причиной сни-

жения скорости фотосинтеза фитопланктона является загрязнение воды токсичными для 

него соединениями, к действию которых бактерии более устойчивы. Ниже гг. Кострома и 
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Кинешма, напротив, происходило возрастание первичной продукции фитопланктона, по-

видимому, вследствие поступления сточных вод, содержащих высокие концентрации со-

единений биогенных элементов. В результате, отношение продукций бактерио- и фито-

планктона на участках водохранилища ниже этих городов, оказались существенно ниже 

таковых на участках, расположенных выше. 
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Рис. 7.21. Отношение (%) продукции бактериопланктона к первичной продукции фито-

планктона в единице объема воды (1) и под 1 м
2
 площади поверхности (2) на участках 

Горьковского водохранилища выше и ниже городов в августе 2001 г. 

 

К зонам повышенной продуктивности бактериопланктона относятся также участки 

волжских водохранилищ, расположенные в нижнем бьефе гидроэлектростанций (рис. 

7.22). В образцах воды, отобранных в этих зонах, гетеротрофные процессы существенно 

превалируют над автотрофными, что не характерно для районов верхнего бьефа водохра-

нилищ. На участках нижнего бьефа водохранилищ продукция бактерий в единице объема 

воды составляла 70-279% первичной продукции фитопланктона, а под 1 м
2
 площади пре-

вышение составляло 1.8-8.9 раз. Вероятно, при прохождении водных масс через гидро-

электростанции происходит гибель части гидробионтов, что приводит к снижению скоро-

сти фотосинтеза и интенсивности выедания бактериопланктона, но возрастанию в воде 

концентрации органических субстратов, стимулирующих рост гетеротрофных бактерий. 

Такие же данные получены Н.М. Минеевой (Отчет …, 1993), когда в мае 1992 г. в районе 

нижнего бьефа Рыбинской ГЭС деструкция органического вещества превышала валовую 

первичную продукцию фитопланктона в 50 раз. 
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Многолетние измерения первичной продукции планктона и бактериальной продук-

цией на речном участке Горьковского водохранилища в районе г. Рыбинска позволили 

выявить изменения соотношения автотрофных и гетеротрофных процессов, происходив-

шие на протяжении последних 20 лет (рис. 7.23). В начале 1990-х годов вследствие по-

ступления в реку большого количества неочищенных сточных вод этот участок характе-

ризовался высокой степенью загрязнения бытовыми и промышленными сточными вода-

ми. По данным Ярославской СЭС в августе 1992 г. в поверхностном слое воды в районе г. 

Рыбинска превышение коли-индекса над допустимым уровнем загрязнения достигало 700 

раз (Отчет…, 1993). Высокая концентрация в воде токсичных соединений негативно влия-

ла на скорость фотосинтеза фитопланктона. В итоге, при высоких величинах продукции 

бактериопланктона (до 218 мг С/(м
3
∙ сут)), средние для участка отношения PВ/РPh и 

∑PВ/∑PРh составляли 94% и 194%, соответственно. После проведения ряда природоохран-

ных мероприятий экологическое состояние водохранилища в этом районе существенно 

улучшилось. В последующие годы регистрировались более низкие величины продукции 

бактерий и более высокие значения первичной продукции фитопланктона. В 2005 г. при 

относительно высоких величинах продукции бактерий (до 110 мг С/(м
3
∙ сут)), средние 

для участка величины отношений PВ/РPh и ∑PВ/∑PРh снизились до 27% и 77%, соответ-

ственно. Это свидетельствует о более значительной роли фитопланктона как поставщика 

субстратов для гетеротрофных бактерий в современный период по сравнению с тем, что 

наблюдалось 18 лет назад. 
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Рис. 7.20. Продукция бактериопланктона (Pb) и первичная продукция фитопланктона 

(Рph) в единице объема воды (А) и под 1 м
2 

площади поверхности (Б) в районах нижнего 

бьефа гидроэлектростанций: 1 - Угличская ГЭС (01.08.97); 2 - Рыбинская ГЭС (23.05.92); 

3 - Рыбинская ГЭС (23.08.92); 4 - Рыбинская ГЭС (01.08.97). 
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Рис. 7.21. Продукция бактериопланктона (Pb) и первичная продукция фитопланктона 

(Рph) в единице объема воды (А) и под 1 м
2
 поверхности (Б) и отношения этих параметров 

в единице объема воды (В) и под 1 м
2
 площади поверхности (Г) на речном участке Горь-

ковского водохранилища в черте г. Рыбинска. 
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Шекснинское водохранилище. Оценка экологического состояния Шекснинского 

водохранилища по микробиологическим показателям, предпринятая в конце прошлого 

века показала, что функционирование бактериальных сообществ разных участков водо-

хранилища обеспечивается различными источниками легкоусвояемых органических ве-

ществ. Для сообщества озерной части – это продукты фотосинтеза фитопланктона, а для 

сообщества речного участка – это, в первую очередь, аллохтонные субстраты (Дзюбан, 

2002). 

В 2001 г. в период фазы «чистой воды» наиболее высокие темпы размножения 

планктонных бактерий были обнаружены на Ковжинском участке водохранилища, но 

средние для каждого участка величины продукции в единице объема воды были примерно 

одинаковыми (табл. 7.18). Как и следовало ожидать, в период уменьшения, после весенне-

го максимума развития, биомассы водорослей (Корнева, 2002), отношения продукции 

бактериопланктона к первичной продукции фитопланктона под 1 м
2 

площади поверхности 

водохранилища были высокие. В июне не было зарегистрировано достоверной корреля-

ционной связи между этими параметрами. На всех участках водохранилища бактерио-

планктон, кроме первичной продукции фитопланктона, в значительной степени использо-

вал дополнительные источники субстратов, таких как продукты разложения гидробион-

тов, аллохтонные органические вещества и т.д. 

Многолетние наблюдения сотрудников ИБВВ РАН за изменениями, происходящи-

ми в экосистеме Шекснинского водохранилища, показали, что в конце XX века в составе 

летнего фитопланктона существенно возросла доля цианобактерий, и летней максимум их 

развития стал превышать весенний (Корнева, 2002; Минеева, 2002). В 2005 г. во время 

летнего пика первичной продукции планктона скорость размножения планктонных бакте-

рий в оз. Белое превышала таковую в речной части водохранилища (табл. 7.18). Величины 

продукции бактериопланктона на этих участках отличались в меньшей степени. В начале 

августа установлена высокая положительная корреляция между скоростью фотосинтеза 

планктона и бактериальной продукцией как в единице объема воды (R = 0.85), так и под 1 

м
2 

площади водохранилища (R=0.62). Относительно низкие значения отношения ∑PВ/∑PРh 

свидетельствуют, что в этот период первичная продукция фитопланктона являлась основ-

ным поставщиком субстратов для бактериопланктона. Это, прежде всего, касается оз. Бе-

лое, в котором величины первичной продукции фитопланктона соответствовали уровню 

эвтрофных вод. В 1990-е годы, в разные сезоны средняя продукция бактерий была выше в 

речной части (Дзюбан, 2002). В наших исследованиях значительных отличий в скорости 

продуцирования органического вещества бактериопланктоном на разных участках водо-

хранилища не наблюдалось. 



 

 

257 

257 

 

Таблица 7.18. Удельная скорость роста(µ), время удвоения численности (D), суточные продукции бактерио- (1) и фитопланктона (2)  

в Шекснинском водохранилище 

Участок водохранилища µ, ч
-1

 D, ч 1 2 PВ/РPh, % ∑PВ/∑PРh, % 

PВ, 

мг С/м
3 

∑PВ, 

мг С/м
2 

РPh, 

мг С/м
3 

∑PРh, 

мг С/м
2 

22-24 июня 2001 г. 

Речная часть 0.010-0.020 

0.016±0.002 

35-69 

47±6 

15-42 

30±4 

103-424 

189±48 

49-335 

135±46 

72-895 

328±120 

6-67 

34±9 

16-182 

93±26 

Оз. Белое 0.019-0.027 

0.022±0.002 

26-38 

31±2 

23-36 

30±3 

100-116 

106±4 

28-206 

93±40 

53-520 

261±107 

13-83 

51±15 

21-219 

86±46 

У р. Ковжи Белозерской 0.028-0.032 

0.030 

22-25 

23 

30-34 

32 

136-211 

174 

170-206 

188 

143-304 

223 

16-18 

17 

45-148 

96 

4-7 августа 2005 г. 

Речная часть 0.013-0.024 

0.016±0.002 

29-53 

45±3 

29-60 

50±8 

137-422 

276±48 

216-672 

323±72 

311-988 

630±103 

11-27 

17±2 

28-65 

45±5 

Оз. Белое 0.024-0.031 

0.027±0.002 

22-29 

26±2 

38-92 

61±16 

152-368 

277±65 

302-739 

453±143 

635-1706 

1048±333 

12-16 

14±1 

22-39 

28±5 

У р. Ковжи Белозерской 0.015-0.017 

0.016 

41-46 

44 

53-55 

54 

239-272 

256 

254-332 

293 

641-767 

704 

16-25 

21 

31-42 

37 

 



Исследования скорости размножения планктонных бактерий показали, что в водо-

хранилищах Верхней и Средней Волги средние величины удельной скорости роста в лет-

ний период находились в пределах 0.38-0.80 сут
-1

 (в среднем 0.60 сут
-1

), осенью – в преде-

лах 0.24-0.53 сут
-1 

(в среднем 0.38 сут
-1

). В литературных обзорах (Cole, Pace, 1995) указы-

вается, что в различных пресноводных и морских экосистемах удельная скорость роста 

бактерий изменяется от 0.02 до 4.6 сут
-1

. По данным Уайта и др. (White et al., 1991) в 10 

эвтрофных и 14 мезотрофных озерах удельная скорость роста колебалась в пределах 

0.017-8.70 сут
-1

. Таким образом, полученные нами результаты согласуются с имеющими в 

литературе сведениями о темпах размножения бактерий в мезотрофных и эвтрофных во-

доемах. 

Сравнение полученных нами величин продукции бактериопланктона с имеющими-

ся в литературе данными (табл. 7.19) свидетельствует о высокой интенсивности продуци-

рования бактериальной массы в водохранилищах Верхней Волги. В 2000-е годы наиболее 

высокие значения PВ, близкие к таковым в эвтрофным водам, отмечаются в Иваньковском 

и Чебоксарском водохранилищах. Продукция планктонных бактерий в Угличском, Ры-

бинском, Горьковском и Шекснинском водохранилищах близка к таковой, характерной 

для мезотрофных и слабоэвтрофных водоемов. 

Г.Г. Винберг с соавт. (Винберг, 1970, 1975; Винберг и др., 1971, 1973; Winberg, 

1971) показали, что отношение продукции бактериопланктона к валовой первичной про-

дукции в озерах разного трофического статуса (от олиготрофных до эвтрофных) изменя-

ется от 16 до 80%. По имеющимся в литературе данным, в незагрязненных водных экоси-

стемах гетеротрофный бактериопланктон для своего развития в среднем за вегетационный 

сезон использует 30-50% первичной продукции фитопланктона (Cole et al., 1989; Pomeroy, 

Wiebe, 1988). По данным других ученых, валовая продукция бактериопланктона в озерах 

составляет 20-80% валовой продукции фитопланктона (Scavia, Laird, 1987; Schwaerter et 

al., 1988). В озерах лесотундровой и лесной зон продукция бактериопланктона за вегета-

ционный период составляла 11-40% продукции фитопланктона и не зависела от уровня 

биопродуктивности озер (Драбкова, 1981). В озерах лесостепи отношение ∑PВ/∑PРh было 

выше – 30-166% (Драбкова, 1981). Интенсивное развитие бактериопланктона в этих озе-

рах обусловлено тем, что помимо фитопланктона важными поставщиками органических 

веществ являются также макрофиты и перифитонные водоросли. В некоторых озерах Ев-

ропы макрофиты являются основным источником органического углерода для гетеро-

трофных планктонных бактерий, и продукция бактериопланктона может превышать пер-

вичную продукцию планктона на порядок (Reitner, 1999). 
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По данным Е.Б. Павельевой (Павельева, 2004) в гумифицированном оз. Пионер-

ском прирост бактериальной биомассы массы составлял 0.9-3.7 первичной продукции 

планктона, в светловодном оз. Придорожном – 0.4-1.7. Низкие отношения этих парамет-

ров отмечались в теплую солнечную погоду, высокие – в пасмурную. Несмотря на сильно 

различающиеся величины первичной продукции фитопланктона в этих озерах, величины 

общей деструкции за период вегетации  были очень близкими. По-видимому, синтезиро-

ванные и лишь частично использованные в благоприятный для фотосинтеза год органиче-

ские вещества, подвергались распаду в следующем более прохладном и пасмурном. 

Наиболее четко это прослеживалось в светловодном озере, где поступление аллохтонного 

материала незначительно. 

В озерах, где аллохтонное органическое вещество играет большую роль в функци-

онировании их экосистем, отношение ∑PВ/∑PРh существенно возрастает и нередко превы-

шает 100% (Гак, 1981; Granberg, 1974; Pedrós-Allió, Brock, 1982; Børsheim et al., 1988). В 

водохранилищах, где значительная часть бактериальной продукции обеспечивается за 

счет аллохтонных субстратов, отношение ∑PВ/∑PРh достигает высоких значений (Марго-

лина, 1967в; Романенко, 1967; Гак, 1975; Pidgaiko et al., 1972). 

В верхневолжских водохранилищах, в большинстве случаев, отношение ∑PВ/∑PРh 

было высоким. Минимальные величины регистрировались в автотрофную фазу развития 

планктонного сообщества, максимальные в период снижения первичной продукции фито-

планктона. При расчетах количества органического вещества, усваиваемого бактерио-

планктоном, принимали, что коэффициент эффективности использования углерода на 

рост (коэффициент К2) равен 40%. Допускали также, что прижизненные выделения рас-

творенного органического углерода фитопланктоном составляют 25% суточной первич-

ной продукции. В итоге, количество углерода, ассимилированное бактериопланктоном, в 

Иваньковском водохранилище составляло от первичной продукции фитопланктона 85-

95% (август 1997-2000 гг.) и 224% (август 2005); в Угличском – 211-243% (август 1997-

2000 гг.) и 157% (август 2005 г.); в Рыбинском – 115±29% (июнь-сентябрь 1997 г.), 

134±32% (июнь-сентябрь 2000 г.) и 106% (август 2005 г.); в Горьковском – 143±19% 

(июнь-сентябрь 1997 г.), 78±15% (июнь-октябрь 1999-2001 гг.) и 128% (август 2005); в 

Шекснинском – 117% (июнь 2001 г.) и 71% (август 2005). Это отношение, равное или пре-

вышающее 100%, указывает на то, что в верхневолжских водохранилищах, помимо фото-

синтеза фитопланктона, имеются другие важные источники органических веществ. 



Таблица 7.19. Продукция бактериопланктона в единице объема воды (РВ, мг С/(м
3
∙ сут)) в 

водоемах, определенная разными методами: Тhy – по включению тимидина в ДНК, Dil – 

разбавление водой, DA – темновая ассимиляция СО2, Leu – по включению лейцина в белко-

вую фракцию, Sul – по ассимиляции 
35

SO4, FDC – по частоте делящихся клеток, Аm – с ис-

пользованием смеси 
14

С-аминокислот 

Водоем (страна) РВ Метод Литературный источник 

Пресноводные и морские экоси-

стемы 

26.3 (0.4-150)* Тhy, Leu Cole et al., 1988 

Пресноводные экосистемы 45.3 (0.5-302) Тhy, Leu White et al., 1991 

Оз. Вехнее (США)  (0.58-1.15) Dil Biddanda et al., 2001 

Оз. Эркен (Швеция) (1.2-1.7) Тhy Bell, Kuparinen, 1984 

Оз. Байкал (Россия) (1.02-6.20) DA, Leu Максимов и др., 2007 

Оз. Ист Лонг (США)  8.1±5.0 Leu Cole et al., 2002 

Оз. Плюсзи (Германия)  9.6 (0.9-40.6) Тhy Chrost, Rai, 1994 

9 озер (шт. Миннесота, США)  12.6 (2.6-17.0) Leu Cole, Pace, 1995 

10 озер (шт. Миннесота, США)  20.6 (1.1-47.0) Dil Biddanda et al., 2001 

7 озер (Владимирская обл., Россия) 6.0-81.4 Am Романенко, 2006 

оз. Мичиган (США)  28.9 (0.2-90.0) Тhy Scavia, Laird, 1987 

Констанцкое озеро (ФРГ)  (0.24-96) Тhy, Leu Gude, 1990 

Оз. Кинерет (Израиль) 56.4 (16.0-151) Leu Berman et al., 2004 

Оз. Шира (Хакасия, Россия) 132 Am Kopylov et al., 2002 

Вдхр. Со (Испания)  (17-734) Тhy Comerma et al., 2003 

19 озер (Польша) (46.9-690.7) Тhy Chrost, Siuda, 2006 

2 озера (Дания) (49-72) Sul, FDC Jørgensen, 1983 

Оз. Литл Крукт (США)  (11-72) Тhy Lovell, Konopka, 1985a 

Оз. Прээри (США) 19.2 (0.5-76.8) Тhy Robarts, 1994 

Оз. Норвикен (Швеция)  (4.8-170) Тhy Bell et al., 1983 

Оз. Ньюзиэдл (Австрия) (46.7-126.9) Тhy, Leu Reitner et al., 1999 

3 пресноводные экосистемы (ФРГ) (105.6-432) Тhy Schumann et al., 2003 

Оз. Фредерксборг Слотссо (Дания)  (124-510) Тhy Christoffersen et al., 1990 

3 озера (Монголия) 348 (28.8-801.6) Dil Копылов и др., 2007 

Оз. Родо (Уругвай)  (72-1071) Leu Sommaruga, 1995 

Иваньковское в-ще** 

Август 

 

124 (24-320) 

Dil Наши данные 

Угличское в-ще** 

Август 

 

78 (34-163) 

Dil Наши данные 

Рыбинское в-ще** 

Август 

Июнь – сентябрь 

 

78 (27-154) 

54 (4-154) 

Dil, Аm Наши данные 

Горьковское в-ще** 

Август 

Июль – октябрь 

 

75 (38-115) 

61 (7-133) 

Dil Наши данные 

Чебоксарское в-ще** 

Август – сентябрь 

 

96 (54-246) 

Dil, Аm Наши данные 

Шекснинское в-ще** 

Август 

Июнь – август 

 

55 (29-92) 

43 (15-92) 

Dil, Аm Наши данные 

Примечание. * - приведены средние значения и в скобках пределы колебаний параметра 

** - приведены только данные, полученные в 2000-е годы. 



Глава 8. Простейшие и вирусы как факторы элиминации бактериопланктона 

 

8.1. Выедание бактерий протозоопланктоном 

 

В водных экосистемах уровень количественного развития гетеротрофных бактерий 

регулируется с одной стороны наличием ресурсов, т.е. органических субстратов, биоген-

ных элементов и микроэлементов (“bottom-up control” – «контроль снизу»), с другой – вы-

еданием консументами (“top-down control” – «контроль сверху») и лизисом вирусами. 

Степень воздействия на бактериопланктон этих двух контролирующих факторов суще-

ственно варьирует во времени и пространстве (Ducklow, 1992). 

Фаготрофные простейшие, преимущественно гетеротрофные нанофлагелляты, рас-

сматриваются как основные потребители бактерий в большинстве водных экосистем 

(Fenchel, 1986; Güde, 1986; Wikner, Hagstrøm, 1988; Gilissen, 1989; Sanders et al., 1989; 

Simek et al., 1995). В отдельные фазы вегетационного сезона, в ряде водных экосистем, 

важными потребителями бактериоплантона могут быть другие группы гидробионтов, а 

именно инфузории (Sherr, Sherr, 1987; Simek, Straskrabova, 1992), миксотрофные водорос-

ли (Porter, 1988; Sanders, 1991), коловратки (Starkweather et al., 1979; Gude, 1988) и кладо-

церы (Güde, 1988, Pace et al., 1990; Jürgens et al., 1994). 

Анализируя данные по различным водоемам, Сандерс и др. (Sanders et al., 1992) 

предположили, что в эвтрофных экосистемах биомасса бактерий контролируется в большей 

степени процессами выедания («контроль сверху»), тогда как запасы ресурсов («контроль 

снизу») важнее в олиготрофных водах. Другие исследования (Auer et al., 2004) также свиде-

тельствуют, что в высокопродуктивных водоемах бактериопланктон, главным образом, ре-

гулируется «сверху» потреблением простейшими, а контроль «снизу» субстратами и биоге-

нами менее важен. С учетом этих утверждений, в водохранилищах Верхней Волги, большая 

часть которых заполнена мезотрофными и эвтрофными водами, важным биотическим фак-

тором, регулирующим обилие и активность гетеротрофных бактерий, должно быть выеда-

ние планктонными фильтраторами. Нами проводились экспериментальные исследования 

гибели бактерий в водохранилищах, вызванные простейшими и вирусами. 

 

Гетеротрофные флагелляты как потребители бактерий 

 

Гетеротрофные нанофлагелляты являются многочисленным компонентом планкто-

на водохранилищ Волги (Копылов, Крылова, 1993; Жуков, 2001). В июле-сентябре 1998 г. 

были проведены полевые эксперименты с использованием флуоресцентно-меченных бак-
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терий, целью которых являлось изучение питания природных популяций бесцветных жгу-

тиконосцев в прибрежной зоне Рыбинского водохранилища (табл. 8.1). При наблюдаемых 

в период исследования количествах планктонных микроорганизмов, скорость потребле-

ния бактерий жгутиконосцами изменялась от 14 до 41 бактерий на 1 жгутиконосца в час и 

достигала наибольших величин летом (табл. 8.2). При этом скорость осветления воды со-

ставила 2.02-4.78 нл × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

. Скорость потребления бактерий бесцветными 

жгутиконосцами положительно коррелировала с численностью бактерий и температурой 

воды (коэффициенты корреляции, соответственно, 0.82 и 0.70 при р < 0.01). В период про-

ведения исследований продукция бактериопланктона, рассчитанная по частоте делящихся 

клеток, находилась в пределах 43521-161893 кл/(мл  ч), а удельная скорость роста – в 

пределах 0.010-0.024 ч
-1

. Количество бактерий, потребляемых гетеротрофными нанофла-

геллятами, варьировало от 12348 до 129971 кл/(мл  ч), что составляло от 16 до 90% бак-

териальной продукции (табл. 8.2). На исследованном участке литорали водохранилища 

флагелляты «очищали» от бактерий 4-36% водной толщи. 

 

Таблица 8.1. Численность (N, 10
3
 кл/мл), средний объем клетки (V, мкм

3
) и биомасса  

(В, мг/м
3
) бактерий и гетеротрофных нанофлагеллят в прибрежной зоне  

Рыбинского водохранилища в 1998 г. 

Дата Т, 
о
С Бактерии Флагелляты 

N V B N V B 

3 июля 19.0 6889 0.130 895.6 2.83 66 186.6 

21 июля 21.0 7372 0.078 575.0 2.04 46 93.7 

6 августа 21.4 8570 0.084 719.9 3.17 39 123.6 

27 августа 15.0 5708 0.083 473.8 2.16 31 62.6 

3 сентября 12.4 6916 0.096 663.9 0.88 39 34.4 

10 сентября 13.2 4352 0.101 439.6 1.51 25 37.7 

 

Среди гетеротрофных нанофлагеллят, при численности бактериопланктона (5-7)  

10
6
 кл/мл, более крупные особи оказались способными поглощать до 50 бактерий в час 

(табл. 8.3). Причем «голые» бесцветные жгутиконосцы предпочитали питаться более 

крупными бактериями, а в рационе хоанофлагеллят преобладали бактерии меньших раз-

меров. В клетках фототрофных флагеллят были также обнаружены потребленные бакте-

риальные клетки. По-видимому, миксотрофные флагелляты, наряду с гетеротрофными, 

также являются важными потребителями бактериопланктона. 
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Таблица 8.2. Скорости потребления бактерий (G, бактерий × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

) и  

осветления воды (СОВ, нл × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

) гетеротрофными флагеллятами  

в прибрежной зоне Рыбинского водохранилища в 1998 г. 

Дата G СОВ Очищаемый за 1 сутки 

объем воды, % от стол-

ба воды 

G/PВ, % 

3 июля 34 4.94 34 59 

21 июля 25 3.39 17 69 

6 августа 41 4.78 36 90 

27 августа 15 2.63 14 50 

3 сентября 14 2.02 4 16 

10 сентября 16 3.68 13 55 

 

Таблица 8.3. Скорости потребления бактерий (G, бактерий × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

) и  

осветления воды (СОВ, нл × жгутиконосец
-1 

× ч
-1

) флагеллятами в прибрежной зоне  

Рыбинского водохранилища в летний период 

Таксон Размер клетки, мкм G СОВ 

Spumella 2-6 4-25 0.6-3.7 

Spumella 6-10 7-50 1.1-7.3 

Bodonids 4-6 32-43 4.7-6.2 

Choanoflagellida 5 14-27 2.1-4.9 

Миксотрофные флагелляты 54-8 7-36 1.1-5.2 

 

Анализ литературных данных показывает, что большинство гетеротрофных нано-

флагеллят предпочитает питаться крупными бактериями, в том числе находящимися в 

стадии деления. Вероятно, наблюдаемые в природных условиях малые размеры клеток 

бактерий, сравнительно малая доля делящихся клеток и низкие скорости их роста могут 

отчасти объясняться селективным выеданием простейшими, и, в первую очередь, гетеро-

трофными флагеллятами, более крупных и активных бактерий (Gonzales et al., 1990; del 

Giorgio et al., 1996). 

 

Инфузории как потребители бактерий 

 

Полевые и экспериментальные исследования экологии инфузорий в верхневолж-

ских водохранилищах свидетельствуют о значительной роли этой группы простейших в 
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функционировании планктонных сообществ. В некоторых районах водохранилищ в от-

дельные сезоны биомасса цилиат сопоставима с биомассой коловраточно-рачкового 

планктона и иногда даже превышает ее. Большая часть массовых видов планктонных ин-

фузорий, населяющих водохранилища Верхней Волги, относится к детрито- и альгофагам 

с широким спектром питания (Мамаева, 1979; Мыльникова, 1993, 2001). В рационе этих 

инфузорий (Stokesia vernalis, Strobilidium velox, Phascolodon vorticella, Marituja pelagica и 

др.) бактерии являются дополнительным источником пищи (табл. 8.4). К более активным 

потребителям бактерий, принадлежащие к трофической группе бактерио-детритофагов, 

относятся такие виды как Carchesium pectinatum, Vorticella anabaena, Vorticella sp. и Epi-

stylis rotans. С использованием радиоуглеродного метода установлено, что при численно-

сти бактериопланктона (5-6)  10
6
 кл/мл эти инфузории потребляли за час 3187-8499 

крупных бактерий, и их часовой рацион на бактериях при этом составлял 6-16% их сырой 

биомассы. 

С окраской природных бактерий флуорохромами (метод ФМБ), были измерены 

скорости потребления бактерий мелкими видами инфузорий (табл. 8.5). В одинаковых 

условиях обитания средняя скорость потребления бактерий инфузориями значительно 

превышала таковую гетеротрофных флагеллят. Более интенсивно питались бактерио-

планктоном мелкие виды Tintinopsis sp. и Strobilidium sp., их часовой рацион при питании 

бактериопланктоном достигал 3% объема клетки. Близкие величины скорости потребле-

ния бактерий мелкими инфузориями были зарегистрированы в летний период в эвтроф-

ном водохранилище при численности бактериопланктона (2.1-4.4)  10
6
 кл/мл (Šimek et 

al., 1995). При более низких концентрациях бактерий ((0.36-1.82) 10
6
 кл/мл) интенсив-

ность питания видов из р. Strodilidium оказалась ниже и составляла от 20 до 125 клеток в 

час (Kisand, Zingel, 2000). 

Таким образом, бактериотрофные инфузории могут достигать высокой численно-

сти и играть доминирующую роль в потреблении бактериальной продукции и, тем самым, 

в вовлечении углерода гетеротрофных бактерий в «классическую» пищевую цепь. Подоб-

ная ситуация неоднократно наблюдалась в мезотрофных и эвтрофных озерах и водохра-

нилищах (Christoffersen et al., 1990; Šimek, Straskrabova, 1992; Kisand, Zingel, 2000). 



 

 

265 

265 

Таблица 8.4. Потребление разных видов пищи массовыми видами планктонных  

инфузорий Рыбинского водохранилища (из Мамаева, Копылов, 1978) 

Вид инфузории Сырая масса 

(W), 10
-4 

 

мг/экз 

Вид пищи Коли- 

чество 

опытов 

Число  

инфузорий 

в опыте 

Часовой 

рацион, 

% W 

Vorticella anabaena 0.4 бактерии 4 50-60 8-16 

Carchesium  

pectinatum 

0.4 бактерии 4 48-70 6-16 

детрит 2 90 15-25 

Paramecium  

caudatum 

2.0-4.0 хлорелла 3 60 4-7 

стефанодискус 3 60 3-5 

бактерии 4 30 3-5 

Strobilidium velox 2.2 детрит 3 60 22-27 

стефанодискус 3 50 20-30 

сценедесмус 3 60 17-24 

хлорелла 3 60 10-12 

диатома 2 46 9-10 

бактерии 5 60 3-7 

анабена 3 25 2-3 

Stokesia vernalis 5.5 стефанодискус 3 50 6-9 

диатома 3 50 3-5 

бактерии 3 43-50 2-4 

анабена 3 28-48 2-5 

синура 3 50 1-2 

флагелляты 3 50 0.3-0.5 

Frontonia leucas 40.0 осцилатория 4 30 9-11 

стефанодискус 3 30 0.6 

криптомонас 4 30 1-2 

хлорелла 3 30 3 

навикула 3 30 3-4 

табелярия 3 30 0.1 

бактерии 3 30 0.4-0.7 
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Таблица 8.5. Средний объем клетки (V, мкм
3
) планктонных инфузорий и скорости  

потребления ими бактерий (G, бактерий∙× инфузория
-1

∙×ч
-1

) и осветления воды  

(СОВ, нл∙× инфузория
-1

∙× ч
-1

) в Рыбинском водохранилище в летний период 

Вид инфузории V G СОВ 

Tintinopsis sp. 1549 70-150 12-25 

Strobilidium sp. 3533 325-514 47-75 

Urotricha sp. 5233 82-127 15-24 

 

Потребление бактерий планктонными простейшими 

 

Роль простейших в выедании бактериопланктона исследовалась в Рыбинском во-

дохранилище на 34 станциях, различающихся по содержанию хлорофилла и величинам 

первичной продукцией планктона. Минимальные и максимальные абсолютные величины 

скорости потребления бактерий различались в 15 раз, а значения их отношения к бактери-

альной продукции – в 2.8 раз (табл. 8.6). Наиболее высокие темпы потребления бактерио-

планктона наблюдались на гипертрофных участках водохранилища, но, при этом, отно-

шение этого параметра к бактериальной продукции было наименьшим. Значение гетеро-

трофных (и миксотрофных) флагеллят и инфузорий в выедании бактериопланктона осо-

бенно варьировала в мезотрофных и слабоэвтрофных водах водохранилища. Следует от-

метить, что на тех участках, где роль простейших в утилизации бактериальной продукции 

была незначительной, в планктоне присутствовало значительное количество кладоцер, а 

также, в некоторых случаях, мелких коловраток. 

В продуктивном районе Шекснинского плеса изучали участие простейших в по-

треблении бактериальной продукции на различных горизонтах (рис. 8.1). В вертикальном 

распределении численности бактериопланктона выделялись два максимума: на поверхно-

сти и у дна. Распределение бактериальной продукции носило сходный характер. Гибель 

бактерий в результате их выедания гетеротрофными флагеллятами и инфузориями суще-

ственно отличалась на разных горизонтах водной толщи. Максимальная скорость потреб-

ления бактерий была зарегистрирована в подповерхностном слое, минимальная – на сред-

них глубинах. В итоге выедание бактериальной продукции протозоопланктоном в столбе 

воды было неравномерным и составляло на поверхности 31%, на глубине 2 м – 126%, на 

глубине 4 м – 44%, на глубине 6 м – 36%, на глубине 9 м – 78%, у дна – 64% суточной 

продукции бактериопланктона. В среднем для столба воды планктонные простейшие вы-

едали 63% PB. 
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Таблица 8.6. Продукция бактериопланктона (PB, мг/(м
3
∙ ч) и скорость потребления  

бактерий простейшими (G, мг/(м
3
∙ ч) на участках Рыбинского водохранилища,  

различающихся по уровню трофии, в июле-августе 1989 г. 

Район n PB G G/PB, % 

Мезотрофный 10 7.1-48.1 

22.8±3.5 

3.8-19.2 

13.4±1.5 

30.6-85.9 

64.0±6.3 

Слабоэвтрофный 17 9.9-63.2 

24.3±3.5 

5.8-43.6 

15.1±2.2 

32.8-86.9 

59.6±4.4 

Высокоэвтрофный 4 22.8-31.2 

27.9±2.0 

15.7-24.3 

20.8±2.1 

59.2-82.9 

74.5±5.2 

Гипертрофный 3 46.5-168.4 

93.1±38.0 

19.7-58.1 

35.8±11.5 

34.5-45.8 

40.9±3.3 

Примечание. n –количество определений. Над чертой пределы колебаний параметра, под 

чертой его среднее значение  ошибка. 

 

 
Рис. 8.1. Вертикальное распределение в Шекснинском плесе Рыбинского водохранилища 

(ст. Мякса, 30.06.1997): (А) – температуры воды (Т, ºС) и численности бактериопланктона 

(NB, 10
6
 кл/мл) и (Б) – продукции бактериопланктона (Np, 10

6 
кл/(мл∙ сут)) и скорости 

выедания бактерий простейшими (NG, 10
6 

кл/(мл∙ сут)). 
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С помощью метода разбавления в Рыбинском водохранилище определяли скорость 

выедания планктонными простейшими гетеротрофного и фотототрофного пикопланктона 

(табл. 8.7 и 8.8). Во всех экспериментах удельная скорость роста (или удельная продук-

ция) пикофитопланктона оказалась выше таковой гетеротрофных бактерий, но продукция 

пикофототрофов была всегда ниже таковой бактерий. В глубоководных районах водохра-

нилища удельная скорость выедания фототрофного пикопланктона была близка или пре-

вышала его удельную скорость роста. Вследствие этого, на разных участках простейшими 

потреблялось от 90 до 137% суточной продукции ФПП (табл. 8.7). В тоже время протозо-

опланктон потреблял от 32 до 83% бактериальной продукции. При этом удельная продук-

ция гетеротрофных бактерий превышала скорость их выедания в 1.2-3.0 раза (табл. 8.8). В 

тех экспериментах, где количество ФПП было высоким, потребление бактериальной про-

дукции простейшими было ниже. При высокой численности ФПП доля гетеротрофных 

бактерий в суммарном рационе планктонных простейших составляла 50-70%, при низкой 

численности – 88-92%. 

В районе речного порта г. Ярославль и прибрежном участке Рыбинского водохра-

нилища в месте поступления сточных вод пос. Борок, в августе 1999 г. наблюдалось ин-

тенсивное развитие цианобактерий (табл. 8.9). В этот период в планктоне высокого уровня 

развития достигали гетеротрофные флагелляты и инфузории, которые полностью выедали 

продукцию ФПП и около половины продукции БП. В суммарном рационе протозоопланк-

тона гетеротрофные бактерии составляли 52-53%. Иная ситуация наблюдалась в аквато-

рии речного порта г. Углич, загрязненной нефтепродуктами. На этом участке численность 

ФПП была низкой, а более крупный фитопланктон был представлен единственным массо-

вым видом Chroomonas sp. (Cryptophyta). Из простейших организмов в планктоне были 

представлены только гетеротрофные флагелляты, которые выедали значительную часть 

как гетеротрофного, так и фототрофного пикопланктона (табл. 8.9). На этом участке воз-

действие простейших на бактериопланктон было существенно выше, чем на других за-

грязненных участках. 

Таким образом, планктонные простейшие, активно выедая гетеротрофных бакте-

рий, являются важным фактором, контролирующим их развитие в водохранилищах Волги. 

Степень участия гетеротрофных флагеллят и инфузорий в утилизации бактериальной про-

дукции определяется уровнем количественного развития этих простейших, присутствием 

в планктоне кладоцер и коловраток, являющихся конкурентами простейших за бактери-

альный корм и потребителями мелких флагеллят, а также уровнем развития другого кор-

мового объекта – пикофитопланктона. 
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Таблица 8.7. Продукция фототрофного пикопланктона (Р, мг/(м
3
∙ сут)) и скорость его 

выедания простейшими (G, мг/(м
3
∙ сут)) в поверхностном слое воды глубоководной зоны 

Рыбинского водохранилища в сентябре 1999 г. 

Станция (Плес) N V B µ P k G G/P 

Брейтово  

(Главный) 

29.9 1.363 40.7 0.038 37.1 0.052 50.8 1.37 

Волково  

(Сбросной плес) 

169.2 0.873 147.7 0.042 148.9 0.038 134.7 0.90 

Любец  

(Шекснинский) 

20.6 0.721 14.8 0.076 27.0 0.068 24.2 0.90 

Cуда  

(Шекснинский) 

104.6 1.426 149.2 0.047 168.3 0.051 182.6 1.08 

Молога  

(Волжский) 

185.2 0.904 167.4 0.027 108.5 0.034 136.6 1.26 

Примечание. В таблицах 8.7 и 8.8 N – это численность, 10
3
 кл/мл; V – средний объем  

клетки, мкм
3
; В – биомасса, мг/м

3
; µ - удельная скорость роста, ч

-1
; k – удельная скорость 

выедания, ч
-1

. 

 

Таблица 8.8. Продукция гетеротрофного бактериопланктона (Р, мг/(м
3
∙ сут)) и скорость 

его выедания простейшими (G, мг/(м
3
∙ сут)) в поверхностном слое воды глубоководной 

зоны Рыбинского водохранилища в сентябре 1999 г. 

Станция (Плес) N V B µ P k G G/P 

Брейтово  

(Главный) 

5828.8 0.111 647.0 0.034 528.0 0.025 388.2 0.74 

Волково (Сброс-

ной плес) 

5361.7 0.087 468.1 0.022 247.2 0.014 157.3 0.64 

Любец  

(Шекснинский) 

6566.0 0.092 604.1 0.024 348.9 0.020 290.0 0.83 

Cуда  

(Шекснинский) 

6129.7 0.103 631.4 0.018 272.8 0.012 181.8 0.67 

Молога  

(Волжский) 

5416.5 0.109 590.4 0.035 495.9 0.023 325.9 0.66 
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Таблица 8.9. Продукция гетеротрофного и фототрофного пикопланктона (Р, мг/(м
3
∙ сут)) 

и скорость его выедания простейшими (G, мг/(м
3
∙ сут)) на загрязненных  

участках литорали водохранилищ в августе 1999 г. 

Район исследований Гетеротрофные бактерии Пикофототрофы 

Р G G/P, % P G G/P, % 

г. Углич 458 396 86 10.1 14.1 140 

г. Ярославль 648 294 45 253.9 271.2 107 

пос. Борок 377 184 68 173.2 164.5 95 

 

8.2. Вирусы-бактериофаги и их роль в регулировании  

численности и продукции бактерий 

 

Исследования, начатые в конце 80-х годов прошлого века, показали, что числен-

ность планктонных вирусов (вириопланктона) в морях и озерах примерно на порядок вы-

ше численности бактерий (Bergh et al., 1989; Maranger, Bird, 1995). Вирусы инфицируют 

широкий круг гидробионтов, включающий бактерий, цианобактерий, водорослей, про-

стейших, и активно участвуют в круговоротах углерода и других биогенных элементов в 

водных экосистемах (Bratbak et al., 1994; Fuhrman, 1999; Wommack, Colwell, 2000; Wein-

bauer, 2004). Вирусы-бактериофаги играют важную роль в регулировании обилия, актив-

ности и разнообразия бактериопланктона пресных вод (Proctor, Fuhrman, 1990; Hennes, 

Simon, 1995; Suttle, 1994; Simek et al., 2001; Fischer, Velimirov, 2002; Bettarel et al., 2003; 

Choi et al., 2003; Ram et al., 2005; Duhanel, 2006). В определенные периоды гибель бакте-

рий в результате лизиса вирусами может превышать темпы их выедания простейшими и 

достигать 100% суточной бактериальной продукции (Weinbauer, Höfle, 1998; Fischer, 

Velimirov, 2002). Результаты этих исследований позволяют рассматривать планктонных 

вирусов как важный компонент микробных пищевых сетей, играющий существенную 

роль в регулировании обилия и видового разнообразия своих хозяев. 

Изучение распределения и динамики вириопланктона, а также его роли в регули-

ровании продукции бактериопланктона проводили в Рыбинском водохранилище в течение 

вегетационного периода 2005 г., а в Иваньковском и Угличском водохранилищах в авгу-

сте 2005 г. 

Количество вириопланктона в Рыбинском водохранилище изменялось с мая по ок-

тябрь в пределах (11.0-57.4) × 10
6
 частиц/мл и составило в среднем 31.1 × 10

6
 частиц/мл  
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Рис. 8.2. Сезонные изменения численности (1, NV, 10

6
 частиц/мл) и продукции (2, PV, 10

3
 ча-

стиц/(мл × ч)) вириопланктона на шести стандартных станциях Рыбинского водохранилища: 

Коприно (а), Молога (б), Наволок (в), Измайлово (г), Средний Двор (д) и Брейтово (е). 
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(рис. 8.2). Наибольшая численность вирусных частиц регистрировалась на речном участке 

Волжского плеса (ст. Коприно). Характер сезонной динамики вириопланктона здесь также от-

личался от других районов водохранилища: максимальное значение количества вирусных ча-

стиц отмечалось в августе, тогда как на остальных участках в июле. 

Величины численности планктонных вирусов, определенные нами в Рыбинском водо-

хранилище, близки к значениям этого параметра в мезотрофных и мезоэвтрофных пресных во-

доемах, где они обычно находятся в пределах (1.0-5.0) × 10
7
 частиц/мл (Wommack, Colwell, 

2000; Simek et al., 2001; Bettarel et al., 2002), но ниже таковых в эвтрофных озерах ((11.7-25.0) × 

10
7
 частиц/мл) (Fischer, Velimirov, 2002). Отношение количеств вирусов и бактерий варьирова-

ло по акватории Рыбинского водохранилища и в течение вегетационного сезона от 3.0 до 9.4, 

составляя в среднем 6.0. Эти величины находятся в пределах, регистрируемых в большинстве 

других водоемов (от 3 до 10) (Wommack, Colwell, 2000; Weinbauer, 2004). Однако в высокоэв-

трофных озерах отношение количеств вирио- и бактериопланктона может быть на порядок вы-

ше, по-видимому, за счет высокой численности вирусов – циано- и альгофагов (Liu et al., 2006). 

Корреляционный анализ выявил тесную связь численности вирусов с продукцией бакте-

рий (r = 0.77) и их активностью (темновой ассимиляцией СО2) (r = 0.78). Более слабая корреля-

ция обнаружена с общей численностью бактериопланктона (r = 0.49) и первичной продукцией 

фитопланктона (r = 0.42). Установлены также положительные корреляционные связи между ко-

личеством планктонных вирусов и абиотическими параметрами: температурой (r = 0.51) и про-

зрачностью воды (r = 0.32); и отрицательная связь – с концентрацией взвешенных веществ (r = 

– 0.42). Анализ литературных данных свидетельствует, что значимая корреляция между кон-

центрациями вирусов и бактерий в пресных водоемах наблюдается не всегда (Hennes, Simon, 

1995; Mathias et al., 1995). Однако более высокие количества вирусных частиц, как правило, ре-

гистрируются в более продуктивных водах (Weinbauer et al., 1994; Liu et al., 2006). 

Продукция вирусов в Рыбинском водохранилище изменялась в течение вегетационного 

периода пределах (36-542) × 10
3
 частиц/(мл × ч), достигая максимальных значений на разных 

участках водоема в августе, сентябре или мае (рис. 8.2). Время удвоения численности вирио-

планктона составляло 1.2-21.1 сут (в среднем 7.6 сут). 

Частота видимых инфицированных вирусами бактерий, т.е. доля бактерий, содержащих 

в своих клетках зрелые фаговые частицы, составляла 0.9-4.1% общей численности бактерио-

планктона (табл. 8.10). На основании этих данных рассчитано, что от 4 до 25% (в среднем 16%) 

всех бактерий в водной толще Рыбинского водохранилища было инфицировано фагами, причем 

большинство инфицированных бактерий имело палочковидную форму. Инфицированные бак-

терии содержали до 80 зрелых фаговых частиц. Средние для пробы воды значения количества 
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фагов в клетке составляли 7-22 частиц/кл (рис. 8.3). Как правило, доля инфицированных клеток 

в бактериопланктоне была наибольшей в конце лета – осенью (табл. 8.11). 

 

Таблица 8.10. Сезонные изменения частоты видимых инфицированных клеток бактерий (FVIC, 

%), скорости лизиса бактерий вирусами (L, 10
3
 кл/(мл × ч)) и скорости  

потребления бактерий гетеротрофными флагеллятами (FG, 10
3
 кл/(мл × ч))  

в Рыбинском водохранилище в 2005 г. 

Место от-

бора проб 

Пара-

метр 

Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь Среднее 

Коприно FVIC 0.9 - 2.9 2.3 3.7 3.2 2.6 

L 6.6 - 21.9 27.0 24.8 19.1 19.9 

FG 40.9 32.7 56.0 31.1 16.6 43.4 36.8 

Молога FVIC 2.8 3.8 2.9 3.8 2.4 2.0 3.0 

L 21.9 25.9 19.0 32.0 11.4 7.8 19.7 

FG 40.4 13.0 44.1 35.9 7.6 7.8 24.8 

Наволок FVIC 0.5 1.1 1.7 1.5 3.7 4.0 2.1 

L 2.4 6.2 10.2 9.5 20.7 21.8 11.8 

FG 35.7 11.6 12.3 18.3 6.2 4.1 14.7 

Измайлово FVIC 0.8 0.8 1.0 4.1 4.0 3.0 2.3 

L 4.7 3.6 8.7 27.1 14.7 15.1 12.3 

FG 40.7 10.3 14.0 10.2 5.0 6.8 14.5 

Средний 

Двор 

FVIC 3.3 1.1 1.2 1.0 3.1 1.4 1.9 

L 20.4 5.2 11.1 5.0 11.0 2.8 6.3 

FG 37.8 9.7 9.6 8.2 6.4 2.1 12.3 

Брейтово FVIC 2.1 2.3 1.2 3.9 3.5 3.8 2.8 

L 10.4 9.1 11.4 25.9 16.3 16.7 14.9 

FG 37.3 6.9 15.9 14.7 6.7 7.5 14.8 
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Рис. 8.3. Электронно-микроскопические фотографии планктонных бактерий вибриоидной (а) и 

нитевидной (б) формы, инфицированных вирусами. 

 

Таблица 8.11. Среднее количество зрелых фаговых частиц в бактериальных клетках  

(BS, частиц/кл) в Рыбинском водохранилище в мае – октябре 2005 г. 

Место отбора 

проб 

Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь Среднее 

Коприно 7 (19) - 8 (36) 11 (19) 14 (38) 12 (41) 10.4 

Молога 14 (67) 8 (45) 10 (30) 7 (28) 13 (32) 9 (52) 10.2 

Наволок 15 (34) 9 (27) 8(15) 10 (27) 15 (43) 13 (128) 11.7 

Измайлово 15 (49) 22 (21) 19 (24) 20 (57) 7 (20) 10 (43) 15.5 

Ср. Двор 9 (26) 9 (28) 7 (40) 13 (21) 8 (48) 14 (41) 10.0 

Брейтово 10 (34) 13 (47) 10 (40) 15 (46) 8 (30) 13 (40) 11.5 

Примечание. В скобках приведены коэффициенты вариации (CV, %). 
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Рис. 8.4. Сезонные изменения доли суточной продукции бактериопланктона (PB), выедаемой 

гетеротрофными флагеллятами (1, FG, % от PB) и лизируемой вирусами (2, VMB, % от PB) на 

шести стандартных станциях Рыбинского водохранилища: Коприно (а), Молога (б), Наволок 

(в), Измайлово (г), Средний Двор (д) и Брейтово (е). 
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Таблица 8.12. Средние за вегетационный сезон доли бактериальной продукции (%),  

лизируемой вирусами (VMB) и выедаемой гетеротрофными флагеллятами (FG)  

в Рыбинском водохранилище 

Место отбора проб VMB FG 

Коприно 24.1 (42) 45.6 (41) 

Молога 27.5 (32) 33.4 (53) 

Наволок 18.7 (74) 21.3 (74) 

Измайлово 21.7 (72) 20.9 (70) 

Ср. Двор 16.4 (60) 20.2 (81) 

Брейтово 26.6 (41) 24.5 (75) 

Всё водохранилище 22.5 27.5 

Примечание. В скобках приведены коэффициенты вариации (CV, %). 

 

Вирусы являются важным фактором, контролирующим бактериопланктон Рыбин-

ского водохранилища. Расчеты показывают, что скорость лизиза бактерий вирусами со-

ставляла (2.4-32.0) × 10
3
 кл/(мл × ч) (табл. 8.10). В течение вегетационного периода виру-

сы лизировали 3.7-41.8% суточной продукции бактериопланктона (рис. 8.4). Эти величи-

ны согласуются с данными, полученными при исследовании других озер и водохранилищ, 

в которых вирусы утилизируют от 1.0 до 46.8% суточной бактериальной продукции 

(Hennes, Simon, 1995; Weinbauer, Höfle, 1998; Šimek et al., 2001; Bettarel et al., 2003). 

Наибольшая гибель бактерий в результате вирусного лизиса наблюдалась в Рыбинском 

водохранилище в конце лета – осенью, т.е. в период массового развития в водохранилище 

ветвистоусых ракообразных, снижающих обилие флагеллят и инфузорий. На большей ча-

сти водохранилища роль вирусов в утилизации бактериальной продукции была сравнима 

с таковой гетеротрофных флагеллят. Только в речной части Волжского плеса (ст. Копри-

но) в результате лизиса вирусами элиминировалось бактерий почти в 2 раза меньше, чем 

выедалось жгутиконосцами (табл. 8.12). В среднем за вегетационный период вирусы ли-

зировали 22.5% бактериальной продукции, что в 1.2 раза ниже того, что потреблялось ге-

теротрофными флагеллятами. Совместно жгутиконосцы и вирусы в течение вегетацион-

ного периода утилизировали от 36.8 до 69.7% бактериальной продукции. Таким образом, 

гетеротрофные жгутиконосцы и вирусы – это два важнейших биотических фактора, регу-

лирующих развитие бактериопланктона Рыбинского водохранилища. То, какой из этих 

двух факторов преобладает, чрезвычайно важно для функционирования всего планктон-

ного сообщества. Выедание бактерий простейшими с последующим потреблением по-

следних метазойным планктоном приводит к переносу углерода и других биогенных эле-
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ментов на высшие уровни трофических сетей, в то время как вирусный лизис приводит к 

рециклингу элементов в пределах микробной «петли» (бактерии → бактериофаги → РОВ 

→ бактерии). 

В литературе отмечалось стимулирование бактериофагами роста и размножения 

неинфицированной части бактериопланктона. Это происходит за счет того, что при ви-

русном лизисе выделяется значительное количество органических субстратов и соедине-

ний биогенных элементов, которые утилизируются внутри микробного сообщества и не 

поступают на более высокие трофические уровни (Weinbauer, 2004). В Рыбинском водо-

хранилище гибель значительной части бактериопланктона в результате вирусного лизиса 

предполагает поступление в водную среду большого количества органических субстратов, 

которые становятся доступными для гетеротрофных микроорганизмов. Так, с мая по ок-

тябрь бактериофаги лизировали за сутки от 58 × 10
3 

до 768 × 10
3 

бактериальных клеток в 1 

миллилитре воды (в среднем для водохранилища 346 × 10
3
 кл/(мл× сут)), или от 1.0 до 

13.1 (в среднем 6.2) мкг С/(л × сут). Если допустить, что в одной вирусной частице содер-

жится 10
-10

 мкг С (Gonzalez, Suttle, 1993), то для процессов репликации нуклеиновых кис-

лот и синтеза белков вирусы использовали от 0.1 до 1.7 (в среднем 0.5) мкг С/(л × сут)) 

органических веществ инфицированных бактерий. В результате лизиса вирусами в вод-

ную среду поступало 0.9-12.1 (в среднем 5.7) мкг С/(л × сут) органических веществ, что 

составляло 0.4-50.0% (в среднем 6.6%) суточной первичной продукции планктона. 

Исследования количественного распределения вириопланктона и фаг-индуци-

рованной гибели гетеротрофного бактериопланктона в Иваньковском и Угличском водо-

хранилищах проводили в августе 2005 г., когда на большей части акватории наблюдалось 

интенсивное развитие фитопланктона. Средние величины первичной продукции фито-

планктона в единице объема воды и под 1 м
2
 поверхности в эвтрофном Иваньковском во-

дохранилище (1775 ± 2068 мг С/(м
3
·× сут) и 2664 ± 1961 мг С/(м

2
·× сут), соответственно) 

были выше, чем в мезотрофном Угличском (620 ± 240 мг С/(м
3
·× сут) и 1426 ± 423 мг 

С/(м
2
·× сут), соответственно). Это позволило охарактеризовать воды большей части 

Иваньковского водохранилища как эвтрофные, Угличского – как мезотрофные (Бульон, 

1994). 

Наблюдался значительный размах колебаний численности и биомассы бактерио-

планктона по акватории водохранилищ. В Иваньковском водохранилище общее количе-

ство бактерий находилось в пределах (6.2-31.0) × 10
6
 (в среднем 12.0 × 10

6
) кл/мл, в Уг-

личском – в пределах (5.4-15.3) × 10
6
 кл/мл (в среднем 12.0 × 10

6
) кл/мл (табл. 8.13 и 8.14). 

Количество планктонных вирусов в Иваньковском водохранилище изменялось от 15.7 × 

10
6
 до 120.3 × 10

6
 частиц/мл, составляя в среднем (55.2 ± 32.9) × 10

6
 частиц/мл (табл. 8.13). 
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Наибольшая численность вириопланктона была обнаружена в Шошинском плесе у пос. 

Безбородово, где была зарегистрирована также максимальная численность бактерио-

планктона. В Иваньковском водохранилище численность планктонных вирусов превыша-

ла численность бактерий в 2.5-7.0 раз, в среднем для водоема в 4.6 раза. Количество ви-

риопланктона в Угличском водохранилище изменялось в пределах (21.7-73.8) × 10
6
 (в 

среднем (42.9 ± 16.9) × 10
6
) частиц/мл (табл. 8.14). Максимальная численность вирусных 

частиц были зарегистрированы у с. Прилуки в приплотинном глубоководном районе во-

дохранилища. Отношение численности вирусов к численности бактерий составляло 3.1-

5.0 (в среднем 4.2). Значения этого параметра, полученные в августе в Иваньковском и 

Угличском водохранилищах, оказались ниже среднего за вегетационный период значения 

в Рыбинском водохранилище (6.0), и близки к нижнему пределу величин, сообщаемых в 

литературе (Wommack, Colwell, 2000). 

Корреляционный анализ выявил тесную связь численности вирусов с численно-

стью бактерий как в Иваньковском (r = 0.90), так и в Угличском (r = 0.93) водохранили-

щах. Положительные корреляции обнаружены также между количеством вириопланктона 

и продукцией бактериопланктона в Иваньковском (r = 0.74) и Угличском (r = 0.69) водо-

хранилищах. Достоверную связь между численностью вирусов и первичной продукцией 

фитопланктона установить не удалось. 
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Таблица 8.13. Численность бактерио- и вириопланктона в канале им. Москвы и Ивань-

ковском водохранилище 22-26 августа 2005 г. 

Место отбора проб NВ,  

10
6
 кл/мл 

NV,  

10
6
 частиц/мл 

NV/NВ 

канал им. Москвы 10.03 62.77 6.25 

Иваньковское водохранилище 

У с. Юрьевское 6.21 23.78 3.83 

У с. Городня 6.67 31.39 4.71 

У оз. Вигодощь 10.46 35.67 3.41 

5 км выше устья р. Шоша 6.37 15.69 2.46 

У пос. Безбородово 31.00 120.32 3.88 

У с. Свердлово 7.56 47.41 6.27 

У г. Конаково 6.93 31.39 4.53 

В Мошковичском заливе 13.99 56.24 4.02 

У с. Корчева 16.48 96.78 5.87 

У о-ва Уходово 15.69 71.93 4.58 

У о-ва Липня 10.86 76.09 7.01 

 

Таблица 8.14. Численность бактерио- и вириопланктона в Угличском водохранилище  

22-26 августа 2005 г. 

Место отбора проб NВ,  

10
6
 кл/мл 

NV,  

10
6
 частиц/мл 

NV/NВ, % 

У устья р. Дубна 5.86 21.68 3.69 

У г. Кимры 8.87 34.40 3.88 

У г. Белый Городок 5.40 23.18 4.29 

Ниже устья р. Медведица 8.40 40.11 4.78 

У устья р. Нерль 10.81 33.65 3.11 

У с. Новоокотово 8.36 34.40 4.11 

У устья р. Кашинка 10.30 51.59 5.01 

У г. Калязин 14.11 57.68 4.09 

У с. Прилуки 15.31 73.84 4.82 

У Грехова ручья 14.44 58.32 4.04 
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Частота видимых инфицированных фагами бактерий (FVIC), т.е. доля бактерий, 

содержащих внутри клеток зрелые фаговые частицы, составляла в Иваньковском водо-

хранилище 1.22-3.56% (в среднем 2.14%), в Угличском – 1.39-5.77% (в среднем 2.68%) и в 

канале им. Москвы – 1.00% общей численности бактерий (табл. 8.15 и 8.16). В Иваньков-

ском водохранилище большинство инфицированных бактерий имели форму палочек и 

вибрионов, в Угличском – вибрионов, а в канале им. Москвы – палочек (табл. 8.17). На 

основании этих данных было рассчитано, что от 8.3 до 22.4% (в среднем 14.0%) планк-

тонных гетеротрофных бактерий были инфицированы фагами в Иваньковском водохра-

нилище, от 9.4 до 33.5 % (в среднем 17.3%) – в Угличском и 6.9% – в канале им. Москвы. 

В Иваньковском водохранилище вирусы лизировали бактерий со скоростью (669-3059) × 

10
3
 кл/(мл × сут), что составляло 10.5-34.8% суточной продукции бактериопланктона 

(табл. 8.15). Наиболее интенсивный вирусный лизис бактериопланктона наблюдался в 

Иваньковском плесе у с. Свердлово. В среднем для этого водохранилища в результате ли-

зиса вирусами за сутки погибало 1292 × 10
3
 бактерий/мл, что составляло 19.1% бактери-

альной продукции. В канале им. Москвы фаг-индуцированная гибель бактерий составила 

776 × 10
3
 кл/(мл × сут), что соответствовало только 7.8% суточной продукции бактерио-

планктона. В Угличском водохранилище вирусы лизировали бактерий со скоростью (372-

2227) × 10
3
 (в среднем 1122 × 10

3
) кл/(мл × сут), что составляло 13.7-40.2% (в среднем 

23.5%) суточной продукции бактериопланктона (табл. 8.16). Наибольшая гибель бактерий 

в результате вирусного лизиса наблюдалась в районах, прилегающих к устьям рек Нерль и 

Кашинка. 

В Иваньковском водохранилище инфицированные бактерии содержали до 403 зре-

лых фаговых частиц, а в среднем для пробы воды (BS) – от 17 до 83 частиц/кл (табл. 8.15). 

Продукция вирусов варьировала в пределах (11.4-131.5) × 10
6
 частиц/(мл × сут), достигая 

наибольших значений у с. Корчева и острова Уходово. В канале им. Москвы на каждую 

инфицированную бактерию приходилось в среднем 34 вирусных частицы, а продукция 

вириопланктона составила 26.4 × 10
6
 частиц/(мл × сут). В Угличском водохранилище ко-

личество зрелых фагов в бактериях достигало 312 частиц/кл, а в среднем для пробы – 23-

109 частиц/кл (табл. 8.16). Продукция вириопланктона варьировала в пределах (12.2-

111.4) × 10
6
 частиц/(мл × сут) и была максимальной на участке водохранилища около впа-

дения р. Нерль. 

Среднее количество внутриклеточных фагов в инфицированных бактериях было 

выше в Иваньковском водохранилище, что, по-видимому, связано с более крупными раз-

мерами бактериальных клеток: средний объем бактерий составлял 1.107 мкм
3
 в Иваньков-

ском водохранилище и 0.092 мкм
3
 в Угличском. Продукция вирусов в этом эвтрофном во-
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доеме также превышала таковую в мезотрофном Угличском водохранилище и в канале 

им. Москвы в среднем в 1.5 и 2.7 раза, соответственно. 

Скорость вирусного лизиса бактерий, выраженная в количестве клеток в единице 

объема воды за единицу времени (L), была также выше в эвтрофном водохранилище по 

сравнению с мезотрофным (табл. 8.15 и 8.16). Напротив, доля суточной продукции бакте-

риопланктона, лизируемой вирусами (FMVL), оказалась выше в мезотрофном Угличском 

водохранилище. Не выявлено зависимости фаг-индуцированной гибели бактерий от уров-

ня первичной продукции фитопланктона, но установлены слабая положительная корреля-

ционная связь этого показателя с отношением численностей вирусов и бактерий (r = 0.28) 

и сильная связь с продукцией бактериопланктона (r = 0.74). 

 

Таблица 8.15. Среднее количество зрелых фагов в клетках бактерий (BS), продукция ви-

русов (PV), частота видимых инфицированных бактерий (FVIC), частота инфицированных 

клеток (FIC), скорость вирусного лизиса бактерий (L) и вызванная вирусами гибель бакте-

риопланктона (FMVL) в канале им. Москвы и Иваньковском водохранилище 

Место отбора проб BS,  

частиц/кл 

PV, 10
6
  

частиц/ 

(мл × сут) 

FVIC,  

% от NB 

FIC,  

% от NB 

L FMVL, 

% от PВ 10
3
 кл/ 

(мл × сут) 

мг С/ 

(м
3
 × сут) 

канал им. Москвы 34 26.39 1.00 6.90 776 16.1 7.8 

Иваньковское водохранилище 

У с. Юрьевское 79 66.80 1.97 13.11 846 20.5 16.8 

У с. Городня 60 40.94 1.22 8.33 682 13.5 10.5 

У оз. Вигодощь 73 65.24 2.69 17.48 894 21.0 24.5 

5 км выше устья р. 

Шоша 

50 70.03 3.56 22.42 1401 20.3 34.8 

У пос. Безбородово 17 11.37 1.32 8.98 669 16.4 10.6 

У с. Свердлово 83 123.75 1.58 10.65 1491 36.2 13.0 

У г. Конаково 43 131.55 2.63 17.12 3059 76.1 23.8 

Среднее 58 72.81 2.14 14.00 1292 29.1 19.1 
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Таблица 8.16. Среднее количество зрелых фагов в клетках бактерий (BS), продукция ви-

русов (PV), частота видимых инфицированных бактерий (FVIC), частота инфицированных 

клеток (FIC), скорость вирусного лизиса бактерий (L) и вирус-индуцированная гибель 

бактериопланктона (FMVL) в Угличском водохранилище 

Место отбора проб BS, 

частиц/кл 

PV, 10
6
  

частиц/ 

(мл × сут) 

FVIC, 

% от NB 

FIC, 

% от NB 

L FMVL, 

% от PВ 10
3
 кл/ 

(мл × сут) 

мг С/ 

(м
3
 × сут) 

У устья р. Дубна 33 12.26 1.71 11.51 372 10.0 14.2 

У г. Кимры 23 22.17 1.93 12.90 964 17.1 16.4 

У г. Белый Городок 109 55.47 3.33 21.21 509 9.2 31.9 

Ниже устья р.  

Медведица 

71 111.39 3.00 19.29 1569 35.4 28.0 

У устья р. Нерль 27 31.58 5.77 33.47 1170 18.5 40.2 

У с. Новоокотово 33 73.51 3.06 19.60 2227 39.0 28.7 

У устья р. Кашинка 35 49.29 2.26 14.92 1408 30.1 19.8 

У г. Калязин 35 36.76 1.39 9.44 1050 22.1 18.8 

У с. Прилуки 40 33.04 1.65 11.10 826 22.7 13.7 

Среднее 45 47.27 2.68 17.33 1122 22.7 23.5 
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Таблица 8.17. Доля в инфицированном бактериопланктоне клеток различной морфологии  

(% количества инфицированных бактерий) 

Место отбора проб Вибрионы Палочки Кокки Нити 

канал им. Москвы 14.3 64.3 14.3 7.1 

Иваньковское водохранилище 

У с. Юрьевское 50.0 45.0 5.0 0 

У с. Городня 28.5 42.9 28.6 0 

У оз. Вигодощь 47.0 47.1 5.90 0 

5 км выше устья р. Шоша 25.0 43.8 31.2 0 

У пос. Безбородово 28.6 71.4 0 0 

У с. Свердлово 60.0 28.0 8.0 4.0 

У г. Конаково 47.4 36.8 10.5 5.3 

Среднее 40.9 45.0 12.7 1.4 

Угличское водохранилище 

У устья р. Дубна 65.2 30.4 4.4 0 

У г. Кимры 65.0 25.0 5.0 5.0 

У г. Белый Городок 40.0 53.3 6.7 0 

Ниже устья р. Медведица 68.2 22.7 9.1 0 

У устья р. Нерль 54.2 25.0 12.5 8.3 

У с. Новоокотово 63.6 36.4 0 0 

У устья р. Кашинка 45.5 31.8 22.7 0 

У г. Калязин 50.0 25.0 12.5 12.5 

У с. Прилуки 50.0 27.8 11.1 11.1 

Среднее 55.8 30.8 9.3 4.1 

 

Количество внеклеточных вирусных частиц и его отношение к численности бакте-

рий выше в более продуктивном Иваньковском водохранилище. Однако инфицированные 

клетки составляли большую долю в бактериопланктоне Угличского водохранилища. По-

добные ситуации, наблюдаемые и в других водоемах, свидетельствуют о том, что большая 

степень контактов между вирусами и бактериями не всегда приводит к увеличению гибе-

ли бактерий (Choi et al., 2003; Bettarel, 2004). 

Исследования пресноводных и морских экосистем выявили, что среди факторов, 

регулирующих численность и активность вириопланктона, находятся концентрация рас-

творенного кислорода, трофический статус водоема, температура, воздействие света, осо-
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бенно его ультрафиолетовой области, содержание взвешенных органических веществ, 

бактериотрофная активность простейших и другие. Во многих водоемах вирусы лизируют 

от 10 до 40%, а в отдельные периоды до 100% продукции бактериопланктона (Weinbauer, 

Höfle, 1998; Simek et al., 2001; Vrede et al., 2003; Bettarel et al., 2004). Полученные нами ве-

личины фаг-индуцированной гибели бактерий в водохранилищах Верхней Волги близки к 

таковым, регистрируемым в мезотрофных и эвтрофных водах, где роль вирусов сравнима 

с ролью простейших, которым до появления количественных данных о распространении 

вириопланктона отводили роль главного биотического фактора, контролирующего разви-

тие бактериопланктона. Параллельные оценки воздействия вирусов и протистов на бакте-

риопланктон показали, что в мезоэвтрофном водохранилище Римов (Чехия) вирусы лизи-

ровали в среднем за сутки 25% бактериальной продукции, в то время как протисты выеда-

ли примерно в два раза больше, причем в экспериментах in situ было выявлено стимули-

рование простейшими активности бактериофагов (Simek et al., 2001). В олигомезотрофном 

водохранилище Сеп (Франция) вирусы лизировали 1-60% (в среднем 21%) бактериальной 

продукции, что было сопоставимо с воздействием на бактериопланктон гетеротрофных 

жгутиконосцев (Ram et al., 2005). Совместно бактериофаги и флагелляты элиминировали в 

среднем 55% бактериальной продукции, причем лизис преобладал ранней весной, а вы-

едание – в конце лета – осенью. По-видимому, остальная часть продукции бактериопланк-

тона потреблялась инфузориями и метазойным зоопланктоном. В весенний период в 

крупном мезотрофном оз. Женева (Франция) вирусы и гетеротрофные флагелляты вызы-

вали гибель 31-42% образовавшихся за сутки бактерий, причем вклад вирусов не превы-

шал 10% (Duhanel et al., 2006). В мезотрофном оз. Констанс (Германия) бактериофаги бы-

ли важным фактором, контролирующим обилие и формирующим структуру бактерио-

планктона, лизируя 24% его продукции (Hennes, Simon, 1995). В олигомезотрофном и эв-

трофном озерах (Франция) вирусы лизировали в среднем 16.2% и 9.0% бактериальной 

продукции, соответственно (Bettarel et al., 2004). Во все сезоны, кроме периода темпера-

турной стратификации, вирусы оказывали меньшее воздействие на бактериопланктон, чем 

простейшие, однако их воздействие было менее вариабельным. Относительная суммарная 

гибель бактерий от лизиса и выедания была выше в олигомезотрофном озере по сравне-

нию с эвтрофным: она составляла в среднем 56.5% и 36.3% бактериальной продукции, со-

ответственно. В эвтрофной старице р. Дунай бактериофаги были главным фактором, кон-

тролирующим развитие бактериопланктона, вызывая лизис 55.7-62.7% суточной продук-

ции бактерий, тогда как гетеротрофные жгутиконосцы выедали не более 5% (Fischer, 

Velimirov, 2002). В различных слоях водной толщи стратифицированного эвтрофного оз. 

Плюсзи (Германия) вклад этих факторов, регулирующих обилие бактерий, различался. 
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Если в эпилимнионе главным фактором были простейшие, а вирусы лизировали только 

7.7-27.8% бактериальной продукции, то в гиполимнионе вирусы лизировали уже 38.4-

97.3% бактериальной продукции (Weinbauer, Höfle, 1998). В результате в анаэробной зоне 

озера большая часть углерода циклировала в пределах вирусной «петли». Уэйнбауэр с со-

авт. (Weinbauer et al., 1993) показали, что лизис бактерий вирусами особенно важен в вы-

сокопродуктивных экосистемах. Однако позже были получены данные, свидетельствую-

щие о том, что этот процесс играет существенную роль и в олиготрофных водах (Vrede et 

al., 2003). 

Лизис вирусами клеток хозяина способствует высвобождению легкоусвояемого 

РОВ. Расчеты показывают, что в Иваньковском водохранилище бактериофаги лизировали 

за сутки от 13.5 до 76.1 (в среднем 27.5) мг С/м
3
, а в Угличском водохранилище – от 10.1 

до 30.2 (в среднем 20.1) мг С/м
3
 биомассы бактериопланктона. Расчеты показывают, что 

для процессов репликации нуклеиновых кислот и синтеза белковой оболочки в Иваньков-

ском водохранилище использовалось от 1.1 до 13.1 (в среднем 6.7) мг С/(м
3
 × сут) органи-

ческих веществ инфицированных бактерий, в Угличском – от 1.3 до 9.5 (в среднем 4.2) мг 

С/(м
3
 × сут). Скорость поступления в водную среду органических соединений бактерий в 

процессе вирусного лизиса составляла в Иваньковском водохранилище 9.4-63.0 (в сред-

нем 20.8) мг С/(м
3
 × сут) или 1.9-74.3% (в среднем 28.5%) суточной первичной продукции 

планктона под 1 м
2
 поверхности водоема. В Угличском водохранилище количество орга-

нических веществ, поступающих в водную среду в результате вирусного лизиса, колеба-

лось в пределах 4.0-25.3 (в среднем 15.9) мг С/(м
3
 × сут), что составляло 6.9-29.4% (в 

среднем 16.1%) суточной первичной продукции планктона под 1 м
2
 поверхности. Таким 

образом, гибель бактерий в результате вирусного лизиса, приводит к обогащению водной 

среды исследованных водохранилищ значительным количеством органических субстра-

тов, которые повторно усваиваются гетеротрофными бактериями. Тем самым, существен-

ная часть углерода циркулируют внутри вирусной «петли» (бактерии – бактериофаги – 

РОВ – бактерии) и не поступает не только на высшие звенья планктонных трофических 

сетей (зоопланктон и рыбы), но даже на промежуточные стадии (простейшие) (Bettarell et 

al., 2002; Weinbauer, 2004). 
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Глава 9. Бактерии как компонент планктонного сообщества 

 

Для разработки фундаментальных основ управления биологическими ресурсами 

водных экосистем необходимы точные знания о трофической структуре и закономерно-

стях организации и функционирования планктонных сообществ в водоемах разных био-

лимнологических типов. Как отмечал Г.Г. Винберг (Винберг, 1969), количественную 

оценку потоков энергии на всех трофических уровнях можно считать одной из основных 

задач исследования водоемов. Одним из условий адекватной оценки трофических взаимо-

отношений в водных сообществах является единовременный отбор проб для изучения 

структурных и функциональных характеристик различных групп гидробионтов. Такой 

подход осуществлен в ряде комплексных гидробиологических экспедиций ИБВВ им. И.Д. 

Папанина РАН по водохранилищам Верхней Волги, в результате которых получены дан-

ные о доле гетеротрофного бактериопланктона в суммарной биомассе планктонных сооб-

ществ и его участии в потоках углерода в трофических сетях этих водоемов. 

 

9.1. Вклад гетеротрофного бактериопланктона в формирование суммарной 

биомассы планктона водохранилищ 

 

При проведении вычислений величины биомасс основных компонентов планктона 

выражались в единицах углерода (мг С/м
3
). Биомассу фитопланктона рассчитывали из 

концентрации хлорофилла а ([Chl a]) (табл. 9.1). При переходе от сырой биомассы орга-

низмов многоклеточного зоопланктона к углероду принимали, что их сухая (беззольная) 

масса (DW) составляет 10% сырой и в ней содержится 50% углерода (Экологическая си-

стема…, 1985; Dumont et al., 1975). Допускали также, что средняя концентрация углерода 

в 1 планктонной вирусной частице составляет 10
-10

 мкг С (Gonzalez, Suttle, 1993). 

Комплексные гидробиологические исследования, выполненные в 2005 г., позволи-

ли изучить структуру планктонных сообществ Иваньковского, Угличского, Рыбинского, 

Горьковского, Чебоксарского (на участке от нижнего бьефа Горьковской ГЭС до г. Ниж-

ний Новгород) и Шекснинского водохранилищ. Эти экспедиции проводились во второй 

половине лета, т.е. в автотрофную фазу развития планктонных сообществ, когда их био-

масса достигает максимальных значений. Кроме того, изучение летнего планктона пред-

ставляет интерес в связи с тем, что именно в период летней стагнации проявляются нега-

тивные изменения, связанные с эвтрофированием водоемов. В исследованных водохрани-

лищах проводились определения численности и биомассы основных компонентов планк-

тонного сообщества, а именно: фитопланктона, бактериопланктона, вирусов, гетеротроф-
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ных флагеллят, инфузорий, многоклеточного зоопланктона, что впервые позволило в пол-

ной мере оценить величину суммарной биомассы планктона в водохранилищах Волги. 

 

Таблица 9.1. Коэффициенты для расчета содержания углерода (С) в биомассе  

различных групп планктона 

Группа С Источник 

Бактерии C = 0.12 × V
0.72

 Norland, 1993 

Пикофитопланктон C = 0.165 × V Jochem, 1988 

Нанофитопланктон C = 0.14 × V Rocha, Duncan, 1985 

Гетеротрофные флагелляты C = 0.22 × V Børsheim, Bratbak, 1987 

Инфузории C = 0.11 × V Turley et al., 1986 

Фитопланктон C = 25 × [Chl a] Peterson, 1978 

Мелкие коловратки C = 0.085 × V Båmstedt, 1985 

Остальной метазоопланктон C = 0.5 × DW Latja, Salonen, 1978 

 

Таблица 9.2. Суммарная биомасса планктона (ВP) и биомасса бактериопланктона (ВВ)  

в водохранилищах Волги 

Водохранилище Объем  

водоема, 

км
3
* 

ВP ВB 

мг С/м
2 

весь водоем, т С мг С/м
2 

весь водоем, т С 

Иваньковское 1.12 7091 1000 2279 321 

Угличское 1.24 5582 740 2256 295 

Рыбинское 25.42 6429 18400 1325 3388 

Горьковское 8.70 6091 6200 1793 1818 

Шекснинское 6.50 3322 3900 673 793 

Примечание. * - данные взяты из Авакян, Широков, 1990 и Литвинов, 2000. 

 

Полученные с помощью радиоуглеродного метода величины первичной продукции 

планктона позволили согласно трофической классификации водоемов (Бульон, 1994) оха-

рактеризовать Иваньковское, Рыбинское и Горьковское водохранилища как эвтрофные, а 

Угличское и Шекснинское как мезоэвтрофные (табл. 9.3). Наиболее высокие значения 

суммарной биомассы планктона (ВP) как в единице объема воды, так и под 1 м
2
 были заре-

гистрированы в Иваньковском водохранилище (табл. 9.2 и 9.3). Высокая биомасса планк-

тонных организмов наблюдалось также в Рыбинском и Горьковском водохранилищах. В 

Угличском и Шекснинском водохранилищах величины суммарной биомассы планктона в 
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единице объема воды оказались близкими, но в более глубоком Угличском водохранили-

ще биомасса планктона под 1 м
2 

была в 1.7 раза выше, чем в Шекснинском. 

 

Таблица 9.3. Первичная продукция планктона (мг С/(м
2 

× сут)), биомасса (мг С/м
3
)  

планктонного сообщества (ВP), фитопланктона (BPh), вириопланктона (ВV),  

бактериопланктона (ВB) и протозойного и метазойного планктона (ВZ)  

в водохранилищах Верхней и Средней Волги в августе – сентябре 2005 г. 

Параметр Иваньков-

ское 

Углич-

ское 

Рыбин-

ское 

Горьков-

ское 

Чебок-

сарское 

Шекс-

нинское 

n* 12 10 17 14 3 12 

Рр 1773 1006 1873 1507 - 1021 

ВP 893±186** 594±128 723±76 710±62 627±32 602±97 

BPh 333±40 177±44 432±63 438±54 432±32 330±88 

ВV 6±1 6±1 4±0.4 5±0.5 3±0.3 2±0.1 

ВB 287±60 238±33 149±9 209±14 168±12 122±15 

ВZ 267±126 173±90 138±20 58±17 24±5 148±18 

ВB/BР, % 32.1 40.1 20.6 29.4 26.8 20.3 

BPh/(ВB+ВZ), % 60.1 43.1 150.5 164.0 225.0 122.2 

Примечание. * n – количество определений, ** – среднее значение для столба воды ± 

ошибка. 

 

Анализ величин первичной продукции и общей биомассы планктона под 1 м
2
 вы-

явил сильную положительную связь между этими показателями (R
2 

= 0.77, P < 0.05). Зная 

объемы водохранилищ, можно ориентировочно рассчитать запасы «живого» вещества в 

них. Основная часть этих запасов сосредоточена в Рыбинском водохранилище (табл. 9.2). 

В структуре планктонных сообществ водохранилищ Верхней Волги выявлены зна-

чительные различия (9.3).. В большинстве из этих водохранилищ основным компонентом 

планктона был фитопланктон, который составлял 37-69% суммарной биомассы организ-

мов (ВР). Только в Угличском водохранилище основной вклад в формирование ВР вносил 

бактериопланктон (40% ВР). Этот факт свидетельствует о том, что в водохранилище для 

бактерий, кроме продукции фитопланктона, существуют другие важные источники орга-

нических субстратов. Учитывая также высокую численность бактерий, ассоциированных 

с детритом, можно утверждать, что значительное влияние на функционирование планк-

тонного сообщества Угличского водохранилища оказывают аллохтонные органические 

вещества, поступающие с водосбора. В Иваньковском, Рыбинском, Горьковском и Чебок-

сарском водохранилищах биомасса гетеротрофного бактериопланктона составляла 20.6-
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32.1% ВР и превышала биомассу протозойного и метазойного зоопланктона. В Шекснин-

ском водохранилище, напротив, биомасса зоопланктона превышала таковую бактерий, 

которые занимали 20.3% ВР. Следует отметить также, что гетеротрофные микроорганиз-

мы (бактерии и простейшие) составляли существенную часть (22-43%) суммарной био-

массы планктона всех исследованных водохранилищ. 

В водохранилищах Верхней Волги наблюдалось неравномерное распределение 

планктона (рис. 9.1). В Иваньковском водохранилище наибольшие значения ВP обнаруже-

ны в Шошинском плесе и Мошковичском заливе, но если в первом районе основным ком-

понентом планктона оказался метазоопланктон (56% от ВP), то во втором фитопланктон 

(59% от ВP). В Угличском водохранилище высоким содержанием планктонных организ-

мов характеризовался участок, прилегающий к устью р. Нерль, где также доминировал 

многоклеточный зоопланктон. Это свидетельствует о том, что на этом участке, а также в 

Шошинском плесе Иваньковского водохранилища важную роль в функционировании 

планктонных сообществ играли детритные пищевые цепи. В Рыбинском водохранилище 

высокие значения ВP обнаружены в южной части Моложского плеса, в Главном плесе – у  

западного побережья (ст. Измайлово) и на северном участке (ст. Центральный мыс) и в 

Шекснинском плесе – в зоне влияния г. Череповец (рис. 9.1). Основной вклад в формиро-

вание суммарной биомассы планктона вносил фитопланктон, который занимал 60-70% от 

ВP. 

В Горьковском водохранилище максимальные значения ВP наблюдались в районах, 

прилегающим к городам Тутаев, Ярославль, Волгореченск и Пучеж. Фитопланктон зани-

мал 65-78% от ВP. В Шекснинском водохранилище наиболее высокое содержание планк-

тона в единице объема воды зарегистрировано на границе оз. Белое и речной части водо-

хранилища (ст. Крохино). В этом участке фитопланктон составлял более 80% суммарной 

биомассы планктона. 
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Рис. 9.1. Распределение биомассы планктона (мг С/м3) в водохранилищах Верхней и Средней 

Волги. 
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Сопоставление результатов полевых исследований уровня количественного разви-

тия и структуры планктонного сообщества на шести стандартных станциях Рыбинского 

водохранилища, полученных в 1970-1990-х и в современный период, свидетельствует о 

заметном увеличение суммарной биомассы планктона (табл. 9.4). Важно отметить также, 

что в настоящее время наблюдается снижение, по сравнению с предыдущими годами, до-

ли фитопланктона и возрастание доли гетеротрофных организмов, включая бактерио-

планктон, в биомассе планктона. 

 

Таблица 9.4. Многолетние изменения суммарной биомассы планктона (ВP)  

в Рыбинском водохранилище в августе (в среднем для 6 стандартных станций). 

Годы ВP, мг С/м
3
 Доля (%) разных групп в ВP 

Фитопланктон Бактерии Простейшие Зоопланктон 

1977 520±43 69 22 3 6 

1988 757±139 74 11 1 14 

1992-1995 740±75 76±2 14±1 3±1 8±1 

2005 801±139 60 19 4 17 

 

Напротив, в Иваньковском водохранилище в августе 2005 г. суммарная биомасса 

планктона (893 мг С/м
3
) была примерно в 2 раза меньше, чем в августе 1995 г. (1739 мг 

С/м
3
). Причем доля фитопланктона в ВP снизилась с 90% в 1995 г. до 50% в 2005 г., а доля 

бактериопланктона возросла, соответственно, с 7% до 30%, т.е. в Иваньковском водохра-

нилище также наблюдается возрастание доли гетеротрофных организмов в суммарной 

биомассе планктона. Следует отметить, что в последние годы в воде Иваньковского водо-

хранилища наблюдается увеличение значений БПК5, превышающих в 2000-е годы пре-

дельно допустимые концентрации (Григорьева, 2003). 

Для открытой глубоководной части Рыбинского водохранилища оценка вклада 

бактериопланктона в формирование общей биомассы планктона была выполнена для все-

го вегетационного периода. В этих расчетах были использованы материалы, полученные в 

мае – октябре 1977, 1988 и 1990-1995 гг. на шести стандартных станциях. Данные усред-

няли по четырем сезонам: «весна» (26 апреля – 6июня); первая половина лета, период 

«чистой воды» – «лето 1» (7 июня – 15июля); вторая половина лета – «лето 2» (16 июля – 

31 августа) и «осень» (1 сентября – 28 октября). 

В эти годы средние минимальные и максимальные значения суммарной биомассы 

планктона, отличались в 1.8 раз, составляя в среднем для 8 лет 524 мг С/м
3 

(табл. 9.5). 

Средние величины биомассы бактериопланктона отличались в меньшей степени. В сред-



 

 

292 

292 

нем за исследуемые годы доля бактерий в планктоне оказалась равной 18.6%. В 1990-е го-

ды по сравнению с 1977 г. регистрировались более высокие значения биомасс всего 

планктонного сообщества, фито- и бактериопланктона, а отношения ВB/BР и ВB/BPh замет-

но уменьшились. 

На протяжении всего вегетационного сезона основным компонентом планктонного 

сообщества был фитопланктон (рис. 9.2 и 9.3). Лишь в 1990 г. в первой половине лета 

(«лето 1») основным компонентом планктона был метазоопланктон (44% от BР). В осталь-

ные периоды вторым по биомассе компонентом планктона был бактериопланктон. Наибо-

лее высокая доля бактерий в BР, достигавшая 35%, регистрировалась, как правило, осе-

нью. В фазу «чистой воды» («лето 1») биомасса метазоопланктона во все годы проведения 

исследований, за исключением 1994 г., превышала таковую бактериопланктона в 1.1-2.8 

раз. 

Дель Джорджио и Гэзол (Del Giorgio, Gasol, 1995) на основании собственных ис-

следований планктонных сообществ озер Канады и анализа литературных данных показа-

ли, что с повышением трофического статуса водоемов отношение биомасс гетеротрофных 

(Н) и автотрофных (А) организмов планктона снижается: с 6.4 в олиготрофных до 0.05 в 

гипертрофных озерах. В Рыбинском водохранилище в разные годы средние за вегетаци-

онный сезон индексы Н/А составляли 0.4-0.6, что указывает на близкий к эвтрофному 

трофический статус водоема. Вклад простейших в суммарную биомассу протозойного и 

метазойного планктона также зависит от продуктивности водоема и составляет в мезо-

трофных озерах около 20%, а в гипертрофных – 50–60% (Mathes, Arndt, 1994). В Рыбин-

ском водохранилище простейшие занимают 18-40% (в среднем 23%) биомассы консумен-

тов, что также позволяет характеризовать этот водоем как эвтрофный. 
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Таблица 9.5. Биомасса (мг С/м
3
) планктонного сообщества (ВP), фитопланктона (BPh) и 

бактериопланктона (ВB), определенная на шести стандартных станциях Рыбинского водо-

хранилища в течение вегетационного сезона в разные годы 

Год n ВP BPh ВB ВB/BР, % ВB/BРh, % 

1977 78 347±29 

(135-683)* 

225±23 

(65-525) 

71±8 

(33-186) 

23.4±2.2 

(9.1-46.6) 

41.4±4.0 

(10.6-96.8) 

1988 66 613±45 

(177-1396) 

441±45 

(69-1180) 

79±3 

(49-109) 

15.3±1.7 

(5.1-45.6) 

26.2±4.0 

(6.0-116.8) 

1990 60 448±36 

(108-1010) 

281±32 

(40-855) 

76±3 

(49-105) 

19.6±1.7 

(10.0-55.4) 

38.8±4.5 

(11.8-138.5) 

1991 72 482±35 

(118-1110) 

325±30 

(58-863) 

84±4 

(42-145) 

19.2±1.1 

(11.9-36.2) 

31.0±2.2 

(15.0-73.7) 

1992 66 535±32 

(272-1085) 

365±29 

(178-918) 

92±5 

(61-144) 

18.3±0.8 

(11.0-26.1) 

28.0±1.3 

(13.0-45.2) 

1993 72 609±50 

(106-1546) 

422±41 

(45-1188) 

89±5 

(48-157) 

16.8±1.4 

(10.2-45.2) 

27.7±3.2 

(13.2-105.6) 

1994 66 576±48 

(169-1329) 

421±43 

(80-1142) 

92±5 

(45-139) 

18.0±1.0 

(8.0-26.9) 

27.3±1.8 

(9.3-56.5) 

1995 54 585±43 

(160-1335) 

414±41 

(73-1165) 

93±4 

(57-144) 

17.9±1.2 

(9.1-35.9) 

28.5±2.3 

(10.5-79.2) 

Примечание. * – среднее значение параметра ± ошибка, в скобках – пределы колебаний 

параметра.
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Рис. 9.2. Биомасса фитопланктона (Bф), простейших (Впр), многоклеточного зоопланкто-

на (Вз) и бактериопланктона (Вб) в Рыбинском водохранилище в разные фазы вегетаци-

онного сезона. По оси ординат – биомасса, мг С/м
3
; по оси абсцисс – сезоны.
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Рис. 9.3. Изменение в течение вегетационного сезона доли (в % по оси ординат) различ-

ных групп гидробионтов (бактерий, простейших, фито- и зоопланктона) в суммарной 

биомассе планктона Рыбинского водохранилища. Обозначения те же, что на рис. 9.2. 
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В гидробиологических исследованиях прошлого века, доля бактерий, учитываемых 

методом Разумова, в общей биомассе планктона озер и водохранилищ находилась в пре-

делах 2.8%-50.6% (Винберг, 1969, 1971, 1973; Рыбинское водохранилище …, 1972; Цееб и 

др., 1973; Гак, 1975; Сорокин, Павельева, 1976; Волга и ее жизнь, 1978; Драбкова, 1981; 

Решетников и др., 1982). Однако в большинстве этих исследований не учитывался такой 

важный компонент сообщества как простейшие, что приводило к завышению роли бакте-

рий в формирование биомассы планктона. 

Масштабные исследования бактериопланктона 156 озер Белоруссии было проведе-

но Ю.С. Потаенко в 1980-х годах (Потаенко, 1987), которая провела сопоставление био-

масс бактерио-, фито- и зоопланктона по типологическим группам озер (табл. 9.6). В этих 

исследованиях общая численность бактерий определялась методом Разумова (Разумов, 

1932) на мембранных фильтрах с диаметром пор 0.35-0.40 мкм. При расчете биомассы 

бактерий объем их клетки принимался равным 0.5 мкм
3
, а удельная масса – 1. При пере-

воде величин сырой биомассы гидробионтов в единицы углерода принимали, что содер-

жание углерода составляет 14.6% сырого вещества бактерий, 10% сырого вещества фито-

планктона и 5% сырого вещества зоопланктона (Потаенко, 1987). При выделении озер в 

разные типологические группы использовалась классификация, разработанная О.Ф. 

Якушко для озер Белоруссии (Якушко, 1981). Эта классификация базируется на широкой 

лимнолого-географической основе, применима для малых озер лесной зоны северного по-

лушария и включает четыре основных типа и три подтипа озер. Анализ структуры планк-

тонных сообществ озер разных генетических типов показал, что в количественном отно-

шении гетеротрофный бактериопланктон наиболее развит в высокоэвтрофных озерах 

(табл. 9.6). Однако доля бактерий в общей биомассе планктона была наибольшей в мезо-

трофных озерах с признаками олиготрофии, а таковая в высокородуктивных озерах была 

существенно ниже. Антропогенное воздействие на озера любого типа сопровождалось 

увеличением количественного развития бактериопланктона (Потаенко, 1987). 

Современные гидробиологические исследования убедительно показали, что с уве-

личением концентрации хлорофилла, т.е. возрастанием трофического статуса водоема, 

отношение биомассы бактериопланктона к количеству хлорофилла и сестона в воде сни-

жается (Gasol, Duarte, 2000; Biddanda et al., 2001). Поэтому относительное значение гете-

ротрофных бактерий в структурной организации планктонных пищевых сетей и их уча-

стие в потоках вещества и энергии максимальны в низкопродуктивных (олиготрофных) 

экосистемах и минимальны в высокопродуктивных (эвтрофных и гипертрофных) экоси-

стемах (Cotner, Biddanda, 2003). 
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В последние три десятилетия огромное внимание уделяется изучению роли мик-

робных сообществ (микробной «петли») в структуре и функционировании планктонных 

сообществ, чего не делалось прежде. Однако до сих пор количество литературных источ-

ников, в которых оценивается вклад гетеротрофных бактерий в общую биомассу планкто-

на в водных экосистемах относительно невелико, причем подавляющее большинство по-

добных исследований проводились на озерах (табл. 9.7). Несмотря на значительный раз-

брос данных, полученных разными авторами, прослеживается тенденция снижения доли 

бактериопланктона в суммарной биомассы планктона с увеличением биомассы планктона. 

Максимальное отношение ВB/ВP зарегистрировано в олиготрофном озере, минимальное – 

в гипертрофном. Относительное значение бактериопланктона в формировании биомассы 

планктонного сообщества Рыбинского водохранилища близко к таковому в мезотрофно-

эвтрофных озерах. 
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Таблица 9.6. Биомассы бактерио- (ВВ), фито- (BPh) и зоопланктона (ВZ) и их доля в  

суммарной биомассе планктона (ВP) в озерах Белоруссии  

(рассчитано по данным Ю.С. Потаенко (Потаенко, 1987)) 

Генетический тип, подтип ВВ BPh ВZ ВP 

мг С/м
3
 % от 

ВP 

мг С/м
3
 % от 

ВP 

мг С/м
3
 % от 

ВP 

мг С/м
3
 

I. Мезотрофные с признаками 

олиготрофии, глубокие 

181 45.2 179 44.8 40 10.0 400 

Мезотрофные с при-

знаками антропоген-

ными загрязнения 

1496 35.5 2658 63.0 64 1.5 4218 

II. Мезотрофные  

среднеглубокие  

298 24.6 844 69.8 68 5.6 1210 

Мезотрофные с при-

знаками антропогенно-

го загрязнения 

1213 90.3 98 7.3 32 2.4 1343 

III. Эвтрофные неглубокие и 

мелководные 

       

III1. Слабоэвтрофные, 

неглубокие 

410 35.7 591 51.5 147 12.8 1148 

III2. Слабоэвтрофные, 

среднеглубокие 

366 33.5 639 58.5 88 8.0 1093 

III3. Высокоэвтрофные, 

мелководные 

466 26.3 1154 65.2 150 8.5 1770 

IV. Дистрофные,  

мелководные 

381 43.8 418 48.1 70 8.1 869 
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Таблица 9.7. Суммарная биомасса планктона (ВP, мг С/м
3
) и биомасса гетеротрофного 

бактериопланктона (ВB, мг С/м
3
) в водоемах разного трофического статуса 

Водоем (страна) ВP ВB ВB/ВP, % Литературный источник 

Олиготрофные 

Drugi Staw (Польша) 20.5 - 88.6 Straśkrabova, 1999 

Nizne Terianske (Словакия) 43.7 - 31.4 Там же 

Jörisse (Швейцария) 49.3 - 30.4 Там же 

Estany Redo (Испания) 52.4 - 7.0 Там же 

La Caldera (Испания) 54.6-71.1 - 3.4-14.4 Medina-Sanchez et al., 

1999 

Lochnagar (Шотландия) 68.5 - 36.4 Straśkrabova, 1999 

Paione Superiore (Италия) 92.6 - 23.6 Там же  

Gossenköllesee 128.0 - 7.8 Там же 

Мезотрофные 

2 озера  

(Владимирская обл., Россия) 

99 

(84-114) 

41 

(40-42) 

42 

(36-48) 

Копылов и др., 2007 

4 озера  

(Север Германии) 

207 

(135-341) 

27 

(17-43) 

13 Auer et al., 2004 

4 озера  

(Владимирская обл., Россия) 

328 

(256-398) 

82 

(50-116) 

25 

(17-34) 

Копылов и др., 2007 

Рыбинское водохранилище 539 

(448-609) 

88 

(76-93) 

18 

(17-20) 

Наши данные 

Эвтрофные 

15 озер (Север Германии) 529 

(391-728) 

47 

(39-57) 

8.9 Auer et al., 2004 

оз.Большой Окуненок (Россия) 766.2 86.6 11.3 Казанцева, 2003 

2 озера  

(Владимирская обл., Россия) 

662 

(555-769) 

87 

(60-114) 

9-20 

(14) 

Копылов и др., 2007 

Starolesnianske pleso  

(Словакия) 

936.0 _ 3.5 Straśkrabova, 1999 

25 озер (Север Германии) 1131 

(856-1500) 

58 

(51-67) 

5.1 Auer et al., 2004 

Гипертрофные 

11 озер  

(Север Германии) 

2390 

(1720-3326) 

74 

(63-88) 

3.1 Auer et al., 2004 

Frederiksborg seotssø (Дания) 

Период цветения 

После цветения 

 

4999 

3556 

 

- 

- 

 

5.5 

7.2 

Christoffersen et al., 1990 

Rodø (Уругвай) 

Лето 

Зима 

 

14543 

5254 

 

240 

151 

 

1.6 

2.9 

Sommaruga, 1995 
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Основные сбросы воды из Рыбинского водохранилища производятся через распо-

ложенную на затопленном русле р. Шексны плотину ГЭС и расположенный на р. Волга 

шлюз, что составляет соответственно 91.3% и 2.4%, а непроизводительные потери (испа-

рение) – 6.3% расходной части водного баланса (Литвинов, 2000). Из этого следует, что в 

Горьковское водохранилище поступают воды, главным образом, из восточной части Ры-

бинского водохранилища. В 1992 году мы предприняли попытку выяснить, как изменяет-

ся значение бактериопланктона в формировании общей биомассы планктона при прохож-

дении воды через шлюзы и плотину ГЭС, а также через территорию крупного промыш-

ленного г. Рыбинска. Следует отметить, что время прохождения водных масс от верхнего 

бьефа Рыбинской ГЭС до конечной точки исследования (10 км ниже г. Рыбинска) состав-

ляло около 20 часов. Необходимо учитывать также, что при прекращении работы ГЭС на 

речном участке Горьковского водохранилища в черте г. Рыбинска возникают обратные 

течения (Литвинов, 2000). Общая биомасса планктона на участке Рыбинского водохрани-

лища у верхнего бьефа ГЭС оказалась выше таковой на участках Горьковского водохра-

нилища, прилегающих к шлюзам и ГЭС (табл. 9.8, 9.9). Ниже шлюзов абсолютные вели-

чины и доля биомассы бактерий в общей биомассе планктона возросли. В районе нижнего 

бьефа ГЭС значения этих параметров, наоборот, снизились. При прохождении водных 

масс через территорию г. Рыбинска средняя для этого участка биомасса бактериопланкто-

на увеличивалась в 1.4-2.3 раза, а доля ВB в ВР – в 1.3-1.7 раз по сравнению с таковыми в 

воде, поступающей через ГЭС (табл. 9.10-9.11). Возрастание роли гетеротрофных бакте-

рий в формировании суммарной биомассы планктона, по-видимому, связано с поступле-

нием на этом участке реки значительного количества промышленно-бытовых сточных вод 

города. На расстоянии 10 км ниже г. Рыбинска наблюдалось снижение биомассы бакте-

риопланктона и его доли в биомассе планктона. Одной из причин этого является выедание 

бактерий гетеротрофными флагеллятами, концентрация которых по сравнению с распо-

ложенными выше участками реки возрастала в 1.8-1.9 раз. Таким образом на небольшом 

участке реки, в один и тот же период,  вклад бактериопланктона в ВР, в зависимости от 

того или иного антропогенного воздействия, может существенно варьировать. 
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Таблица 9.8. Суммарная биомасса планктона (мг С/м
3
) и его различных компонентов в 

районах Рыбинского водохранилища, прилегающих к верхним бьефам шлюза и  

Рыбинской ГЭС в 1992 г. 

Компонент  

планктона 

Верхний бьеф шлюза Верхний бьеф ГЭС 

май август октябрь май август 

Фитопланктон 500 (57.27) 353 (50.86) 103 (51.00) 300 (62.63) 428 (58.23) 

Бактерии 112 (12.83) 257 (37.03) 93 (46.04) 120 (25.05) 244 (33.20) 

Гетеротрофные  

флагелляты 

11 (1.26) 48 (6.92) 4 (1.98) 24 (5.01) 27 (3.67) 

Инфузории 239 (27.38) 0 1 (0.49) 24 (5.01) 10 (1.36) 

Зоопланктон 11 (1.26) 36 (5.19) 1 (0.49) 11 (2.30) 26 (3.54) 

Весь планктон 873 694 202 479 735 

Примечание. В скобках приведены доли (%) отдельных группы гидробионтов в суммар-

ной биомассе планктона (100%). 

 

Таблица 9.9. Суммарная биомасса планктона (мг С/м
3
) и его различных компонентов в 

районах Горьковского водохранилища, прилегающих к нижним бьефам шлюза и  

Рыбинской ГЭС в 1992 г. 

Компонент  

планктона 

Нижний бьеф шлюза нижний бьеф ГЭС 

май август май август октябрь 

Фитопланктон 440 (66.1) 220 (36.2) 235 (63.9) 322 (68.8) 148 (52.7) 

Бактерии 139 (20.9) 331 (54.5) 85 (23.1) 107 (22.9) 119 (42.3) 

Гетеротрофные  

флагелляты 

31 (4.6) 44 (7.3) 21 (5.7) 57 (5.1) 7 (2.5) 

Инфузории 47 (7.1) 1 (0.2) 17 (4.6) 2 (0.4) 5 (1.8) 

Зоопланктон 9 (1.4) 11 (1.8) 10 (2.7) 13 (2.8) 2 (0.7) 

Весь планктон 666 607 368 501 281 

Примечание. В скобках приведены доли (%) отдельных группы гидробионтов в суммар-

ной биомассе планктона (100%). 
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Таблица 9.10. Суммарная биомасса планктона (мг С/м
3
) и его различных компонентов на 

участке Горьковского водохранилища в черте г. Рыбинска в 1992 г. 

Компонент  

планктона 

май август октябрь 

Фитопланктон 168-415 (237±46) 

32.4-65.0 (48.6±3.9) 

190-385 (291±40) 

40.5-58.4 (48.±3.7) 

103-118 (115±6) 

28.6-48.3 (37.5±5.7) 

Бактерии 137-308 (193±31) 

21.4-59.3 (39.6±5.2) 

147-478 (242±79) 

30.3-50.3 (39.9±4.9) 

111-273 (169±52) 

42.9-66.3 (55.0±7.0) 

Гетеротрофные  

флагелляты 

19-40 (30±3) 

4.7-8.2 (6.1±0.7) 

26-68 (42±9) 

6.0-8.0 (7.0±0.4) 

6-11 (8±1) 

2.4-3.1 (2.6±0.2) 

Инфузории 4-48 (18±8) 

0.8-7.5 (3.7±1.2) 

0-6 (4±1) 

0-1.2 (0.6±0.2) 

2-9 (6±1) 

0.8-3.5 (2.0±0.8) 

Зоопланктон 5-18 (10±2) 

1.0-4.8 (2.0±0.7) 

7-75 (27±16) 

1.5-12.5 (4.5±2.7) 

2-20 (9±5) 

0.5-7.9 (2.9±2.2) 

Весь планктон 371-639 (488±46) 385-951 (606±123) 254-412 (307±52) 

n 5 5 4 

Примечание. Над чертой биомасса (мг С/м
3
), под чертой доля (%) отдельных группы гид-

робионтов в суммарной биомассе планктона. Указаны пределы колебаний параметра и в 

скобках его среднее значение ± ошибка. 

 

Таблица 9.11. Суммарная биомасса планктона (мг С/м
3
) и его различных компонентов на 

участке Горьковского водохранилища в 10 км ниже г. Рыбинска в 1992 г. 

Компонент  

планктона 

май август октябрь 

Фитопланктон 200 (49.6) 402 (60.5) 130 (55.1) 

Бактерии 125 (31.0) 169 (25.4) 79 (33.5) 

Гетеротрофные  

флагелляты 

58 (14.4) 76 (11.5) 15 (6.4) 

Инфузории 16 (4.0) 11 (1.7) 2 (0.8) 

Зоопланктон 4 (1.0) 6 (0.9) 10 (4.2) 

Весь планктон 403 664 236 

Примечание. В скобках приведены доли (%) отдельных группы гидробионтов в суммар-

ной биомассе планктона (100%). 
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9.2. Участие бактерий в потоках углерода в планктонном сообществе  

Рыбинского водохранилища 

 

Роль гетеротрофных бактерий в функционировании планктонного сообщества 

наиболее детально исследована нами в Рыбинском водохранилище. При большой изучен-

ности видового состава, характера пространственно-временного распределения и продук-

тивности основных групп организмов, количественная оценка структуры планктонной 

пищевой сети водохранилища и потоков энергии в ней проводилась только в 1970-х годах 

(Рыбинское водохранилище…, 1972). Составление энергетического баланса этого крупно-

го равнинного водоема позволило Ю.И. Сорокину (Sorokin, 1972) выявить ряд важных за-

кономерностей функционирования экосистемы водохранилища, в том числе очень боль-

шое значение бактерий в деструкции органических веществ и питании планктонных 

фильтраторов. Накопленные к настоящему времени количественные данные о структурно-

функциональных характеристиках основных компонентов планктона, полученные совре-

менными методами, позволили осуществить расчет потоков углерода в трофической сети 

планктонного сообщества и оценить значение гетеротрофного бактериопланктона в эко-

системе Рыбинского водохранилища. 

В трофической сети водохранилища проанализировано 18 компонентов (табл. 

9.12), в т.ч. вирусы, три размерные группы фитопланктона (< 2 мкм, 2–25 мкм, > 25 мкм) и 

две группы бактерий (одиночные и агрегированные). В водохранилище идентифицирова-

но более 100 видов гетеротрофных жгутиконосцев, среди которых наибольшим видовым 

разнообразием характеризуются Choanoflagellida и Kinetoplastida (Жуков, 1990, 2001). 

Массовыми видами гетеротрофных жгутиконосцев в водохранилище являются Codonosiga 

botrytis, Bodo designis, B. minimus, B. saltans, Heteromita minima, Paraphysomonas imperfo-

rata, Spumella sp. и Salpingoeca minuta. Большинство из них относятся к активным бакте-

риотрофам. В водохранилище обитает 151 вид планктонных инфузорий (Мамаева, 1979; 

Мыльникова, 2000), среди которых весной обычно доминируют Marituja pelagica, Astylo-

zoon pyriformis, Cyclotrichium viride, Stokesia vernalis и Carchesium pectinatum; летом – 

Strombidium viride, S. velox, Tintinnidium fluviatile, Tintinnopsis cylindrat, Epistylis rotans, 

Paradileptus conicus и Codonella crater; а осенью – Strombidium viride, S. velox и Monodini-

um balbiani. В наших расчетах также руководствовались опубликованными работами по 

питанию и распределению по трофическим группам разных видов многоклеточного зоо-

планктона Рыбинского водохранилища (Рыбинское водохранилище, 1972; Монаков, 1976, 

1998; Ривьер, 1993; Крылов, 1989; Лазарева, 2004). Пищевые взаимодействия между ком-

понентами планктонного сообщества анализировали на основании собственных и литера- 



 

 

304 

304 

Таблица 9.12. Трофические связи между компонентами планктонного сообщества  

Рыбинского водохранилища 

Компонент 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 

1 Фитопланктон 

< 2 мкм 

■                  

2 Фитопланктон 

2–25 мкм 

 ■                 

3 Фитопланктон 

> 25 мкм 

  ■                

4 Одиночные бак-

терии 

   ■               

5 Агрегированные 

бактерии 

    ■              

6 Вирусы + + + + + ■ +            

7 Гетеротрофные 

флагелляты 

+   +  + ■            

8 Мирные 

инфузории 

+ +  + +  + ■          + 

9 Хищные 

инфузории 

 + +    + + ■ +         

10 Мирные 

коловратки 

+ + + + +  + +  ■        + 

11 Мирные 

кладоцеры 

+ + + + +  + +   ■       + 

12 Мирные 

копеподы 

 + + + +  + +    ■      + 

13 Всеядные 

коловратки 

 + +  +  + + + +   ■     + 

14 Всеядные 

копеподы 

 + +  +  + + + +    ■    + 

15 Хищные 

коловратки 

       + + +  +   ■    

16 Хищные 

кладоцеры 

       + + + + + +   ■   

17 Хищные 

копеподы 

       + + + + +  +   ■  

18 Детрит                  ■ 

Примечание. Плюсы означают наличие связи между группами планктона. 

 

турных данных (Мамаева, 1979; Павельева, Мамаева, 1976; Мамаева, Копылов, 1978; Мо-

наков, 1998; Казанцева, 2003; Лазарева, 2004; Gliwich, 1969; Kopylov et al., 2002; Sigee, 

2004). 

Для каждого компонента планктонного сообщества рассчитывали элементы суточ-

ного балансового равенства: С = P + R + F, где С – потребленное за сутки количество ор-

ганического углерода (рацион), Р – суточный прирост биомассы, т.е. продукция; R – траты 

на дыхание и F – неусвоенная часть рациона. 
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В расчетах допускали, что потери на дыхание фитопланктона составляли 25% его 

валовой первичной продукции, а прижизненные выделения органических веществ – 22% 

чистой первичной продукции (Романенко, 1985; Масленникова, Копылов, неопублико-

ванные данные). Продукция бактериопланктона в Рыбинском водохранилище в 1990-1997 

гг. рассчитана на основании данных по темновой ассимиляции СО2 (Романенко, Кузнецов, 

1974). Коэффициент использования ассимилированного органического углерода на рост 

(К2) для бактерий в воде водохранилища принимали равным 0.3 (Романенко, 1985). 

Потребление пикопланктона гетеротрофными флагеллятами рассчитывали по ско-

рости осветления воды (СОВ), которую получали с использованием флуоресцентно-

меченных бактерий (ФМБ). Принимали, что коэффициент использования потребленной 

пищи на рост (К1) для флагеллят равен 0.35, а коэффициент использования усвоенной пи-

щи на рост (К2) – 0.5 (Hart et al., 2000). Для расчета интенсивности метаболизма мирных 

инфузорий использовали результаты собственных измерений скорости размножения ин-

фузорий в Рыбинском водохранилище. Р/В – коэффициент принимали равным весной 0.44 

сут
-1

, летом – 0.67-1.00 сут
-1

, осенью – 0.36-0.62 сут
-1

. Допускали, что К1 = 0.35 и К2 = 0.5 

(Simek et al., 1996). 

Суточную продукцию метазойного планктона (Р, мг С/м
3
) оценивали ориентиро-

вочно на основании биомассы (В) трофических групп и среднесуточных значений удель-

ной продукции (Р/В-коэффициентов): Р = Р/В × В. Для мирных кладоцер Р/В-

коэффициент принимали равным 0.16-0.20 сут
–1

, мирных копепод – 0.10 сут
–1

, мирных ко-

ловраток – 0.3 сут
–1

, хищных циклопид – 0.10 сут
–1

 (Иванова, 1985; Андроникова, 1996, 

Тимохина, 2000). Считали, что эффективность использования ассимилированной пищи 

(К2) у всех организмов метазойного планктона составляет 0.4 (Обозначения, единицы…, 

1972; Бульон и др., 1999). Коэффициенты использования потребленной пищи на рост (К1) 

для мирного зоопланктона принимали равным 0.22-0.24, для хищных копепод – 0.20. Для 

хищной Leptodora kindtii рацион составляет 21.3% биомассы весной и осенью и 40% – ле-

том (Мордухай-Болтовская, 1960), К1 = 0.32 (1/U = 0.8). Для Asplanchna принимали Р/В-

коэффициент, равный 0.20 сут
–1 

и К1 = 0.32 (1/U = 0.8). 

Суточный рацион (С, мг С/м
3
) всех консументов рассчитывали по формуле: С = 

Р/К1. С учетом коэффициента К2 и продукции определяли траты на обмен (R): R = Р(1–

К2)/К2. Неусвоенную часть рациона (F), пополняющую детрит, рассчитывали по балансо-

вому уравнению: F = C – (P+R). 

Для расчета элементов суточного балансового уравнения велигеров и науплиусов 

ракообразных исходным параметром служили величины трат особи на обмен (R), которые 

для первой группы организмов вычисляли по формуле R = 0.6W
0.75

 (Hemmingsen, 1960), а 
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для второй R = 0.2W
0.777 

(Сущеня, 1972), где W – сырая масса тела особи. Рацион (С) рас-

считывали по формуле: С = R/U(1 – K2). Коэффциент К2 для личинок беспозвоночных 

принимали равным 0.3. 

С учетом приведенных выше значений коэффициентов рассчитывали суточную 

продукцию, траты на дыхание, неусвоенную пищу и рацион (все параметры выражали в 

мг С/(м
3
 × сут)) основных трофических групп планктона для разных периодов вегетаци-

онного сезона, а также их средние суточные значения в столбе воды (мг С/(м
2
 × сут)) с 

учетом сезонных изменений глубины воды. При расчете баланса углерода планктонного 

сообщества глубоководной части водохранилища за вегетационный период, длившийся 

181 сут, принимали, что весна продолжалась 41 сут, лето 1 (период «чистой воды») – 35 

сут, Лето 2 – 57 сут и осень – 48 сут. Рацион каждого потребителя распределяли по пище-

вым объектам (частные рационы) пропорционально их биомассам с учетом избирательно-

сти питания. При оценке потребления бактерий, прикрепленных к частицам детрита, при-

нимали во внимание объем детритных частиц, но в рационе учитывали только углерод 

бактерий. Количество взвешенных детритных частиц размером 2-30 мкм, их размеры и 

объем определяли методом эпифлуоресцентной микроскопии на ядерных фильтрах с 

окраской флуорохромом DAPI. 

При расчете функциональных характеристик планктонных организмов вносили 

температурную поправку h(T) (Ивлева, 1981): h(T) = Q10
0.10(T-20)

, где Т – текущая темпера-

тура, Q10 – коэффициент Вант-Гоффа, показывающий во сколько раз возрастает скорость 

процесса при повышении температуры на 10
о
С. Значение Q10 считали равным 2.25 (Вин-

берг, 1983). 

Планктонное сообщество водохранилища в период «цветения» воды циа-

нобактериями. В июле-августе 1989 г. на 33 мелководных и 43 глубоководных станциях, 

расположенных по всей акватории Рыбинского водохранилища, изучали структурные и 

функциональные характеристики основных компонентов планктонной трофической сети. 

Мелководная зона в Рыбинском водохранилище ограничивается 2-х метровой изобатой 

(Рыбинское водохранилище…, 1972). Исследования проводили в автотрофную фазу раз-

вития планктонного сообщества (Минеева, 1993). Анализ результатов, полученных для 

большого количества станций, позволил выявить пространственную неоднородность рас-

пределения биомассы фитопланктона и концентрации хлорофилла, являющихся показате-

лями уровня трофии вод, по акватории водохранилища (Корнева, 1993; Минеева, 1993). В 

этот период воды центральной части водохранилища, содержащие приблизительно 10 мкг 

хлорофилла в литре, характеризовались как мезотрофные, а прибрежья и речные плесы – 

как эвтрофные или гипертрофные (табл. 9.13). Это в равной мере прослеживалось по рас-
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пределению хлорофилла в верхнем 2-х метровом слое и во всем столбе воды (Минеева, 

1993) и соответствует принятой трофической типологии водоемов (Винберг, 1960). В пе-

риод проведения исследований по всему водохранилищу численно преобладали циа-

нобактерии, представленные темя видами: Aphanizomenon flos-aquae, Microcystis aerugino-

sa и Microcystis holsatica (Корнева, 1993). 

 

Таблица 9.13. Содержание хлорофилла «а» (мг/м
3
), биомасса планктона (ВP) и его  

основных групп (мг С/м
3
) на разных участках Рыбинского водохранилища  

в июле-августе 1989 г. (n – количество станций) 

Компоненты Мезотрофные Слабоэвтрофные Высокоэвтрофные Гипертрофные 

Хлорофилл «а» 10±1* 

(5-15) 

25±1 

(16-40) 

55±3 

(46-73) 

112±5 

(103-122) 

Фитопланктон 181±16 

(85-300) 

571±42 

(239-1246) 

788±67 

(491-1002) 

2134±334 

(1321-2852) 

Бактерии 121±8 

(77-201) 

175±11 

(98-426) 

192±21 

(106-310) 

355±70 

(221-484) 

Гетеротрофные 

флагелляты 

13±2 

(2-31) 

21±3 

(1-71) 

25±7 

(2-51) 

45±17 

(12-78) 

Инфузории 8±2 

(0-16) 

10±2 

(0-81) 

18±4 

(4-45) 

11±2 

(6-15) 

Зоопланктон,  

в т.ч.: 

156±25 

(10-453) 

156±27 

(25-1049) 

270±77 

(60-633) 

228±38 

(159-314) 

Мирный 97±23 

(7-366) 

92±24 

(3-853) 

149±51 

(26-316) 

106±46 

Хищный 56±11 

(3-91) 

64±12 

(6-274) 

121±54 

(17-357) 

- 

ВP 479±27 

(279-697) 

933±45 

(448-1579) 

1293±99 

(856-1716) 

2773±349 

(1931-3524) 

n 20 44 8 4 

Примечание. * – среднее значение параметра ± ошибка, в скобках – пределы колебаний 

параметра. 

 

С увеличением уровня трофии вод водохранилища биомасса фитопланктона воз-

растала быстрее, чем биомасса бактерий (табл. 9.13). Вклад фитопланктона в суммарную 

биомассу планктона составлял 37.8% в мезотрофных водах и 77.0% в гипертрофных. В то 
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же время отношение биомасс бактерио- и фитопланктона существенно снижалось в ги-

пертрофных водах (16.6%) по сравнению с мезотрофными (66.8%). Доля бактериопланк-

тона в суммарной биомассе планктонного сообщества на мезотрофных участках изменя-

лась в пределах 13.3-41.8% (в среднем 25.3 ± 1.6%), в слабоэвтрофных – 7.4-43.5% (в 

среднем 18.6 ± 1.2%), в высокоэвтрофных – 6.2-24.5% (в среднем 14.8 ± 2.4%) и в гипер-

трофных – 9.9-14.9% (в среднем 12.8 ± 1.1%). 

Биомасса гетеротрофных флагеллят также повышалась от мезотрофных к гипер-

трофным участкам водохранилища, тогда как изменения биомассы инфузорий и много-

клеточного зоопланктона были выражены менее четко (табл. 9.13). Более того, биомасса 

этих организмов в гипертрофных водах снижалась. Это может объясняться подавлением 

развития простейших и зоопланктона токсичными соединениями, выделяемыми циа-

нобактерий из родов Microcystis и Aphanizomenon (Collins, 1978; Christoffersen, 1996; Paerl, 

Pinckney, 1996). 

Исследования, проведенные на разнотипных водоемах, позволяют утверждать, что 

относительное значение гетеротрофных бактерий в формировании биомассы планктона и 

потоках вещества и энергии максимально в низкопродуктивных (олиготрофных) экоси-

стемах и снижается в высокопродуктивных (эвтрофных) экосистемах (Cotner, Biddanda, 

2002). Исследования 55 озер Северной Германии показали, что хотя биомасса бактерио-

планктона возрастает с увеличением трофического статуса водоема, его вклад в суммар-

ную биомассу планктона в мезотрофных озерах (13.0%) значительно выше, чем в гипер-

трофных (3.1%) (Auer et al., 2004). Одним из аргументов, объясняющих относительно низ-

кие соотношения биомасс бактерио- и фитопланктона в эвтрофных системах, является бо-

лее интенсивное выедание бактерий простейшими (Sanders et al, 1992) и большая смерт-

ность бактерий в результате лизиса вирусами (Weinbauer et al., 1993; Weinbauer, Peduzzi, 

1995). Кроме того, предполагается, что в эвтрофных экосистемах органический углерод 

менее пригоден для бактериопланктона (в эвтрофных водах отношение растворенного ор-

ганического вещества к оформленному органического веществу ниже), а также большей 

седиментацией (Gasol, Duarte, 2000). Таким образом, в крупном равнинном Рыбинском 

водохранилище подтверждается вывод о снижении относительного значения гетеротроф-

ных бактерий в структурной организации планктонного сообщества при увеличении кон-

центрации хлорофилла, т.е. при возрастании трофического статуса водных масс. 

Сравнительная оценка скорости выедания бактерий разными группами консумен-

тов показала, что в мезотрофных водах гетеротрофные флагелляты и мирные кладоцеры 

оказались наиболее активными потребителями бактериальной продукции, в более продук-

тивных водах бактериопланктон использовался в пищу, в основном, гетеротрофными фла-
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геллятами (табл. 9.14). Скорость потребления бактерий протозойным и метазойным зоо-

планктоном (GΣ) возрастала с увеличением трофического статуса вод, но отношение GΣ к 

бактериальной продукции изменялось незначительно. 

Роль бактериопланктона в потоках углерода была количественно оценена для всего 

водохранилища в августе-июле 1989 г. (табл. 9.15). Площадь зеркала водохранилища при 

среднем уровне за период наблюдения 100.37 м БС составила 3848 км
2 

(Литвинов, Рощуп-

ко, 1993; Минеева, 1993). Руководствуясь пространственным распределением хлорофилла 

«а» по акватории водохранилища, мы установили, что мезотрофные воды занимали 58.0% 

площади водохранилища (средняя глубина воды на исследованных станциях составила 5.8 

м), слабоэтрофные – 30.4% (средняя глубина – 5.2 м), высокоэвтрофные – 9.8% (средняя 

глубина – 5.6 м) и гипертрофные – 1.8% (средняя глубина 1.5 м). Расчет, выполненный 

для всего водохранилища, показал, что в этот период в водоеме идет значительное накоп-

ление органических веществ автохтонного происхождения (табл. 9.15). Беспозвоночные 

животные потребляли только 18% чистой суточной первичной продукции фитопланктона. 

Суммарную биомассу фитопланктона создавали, главным образом, некормовые крупные 

цианобактерии (Microcystis, Aphanisomenon, Melosira, Anabaena), образующие крупные  

 

Таблица 9.14. Потребление (G, мг С/(м
3
 × сут)) продукции бактериопланктона (PВ) 

разными группами организмов в водах разного уровня трофии  

в Рыбинском водохранилище в июле-августе 1989 г. 

Группа 

организмов 

Мезотрофные Слабоэвтрофные Высокоэвтрофные Гипертрофные 

G % GΣ % PВ G % GΣ % PВ G % GΣ % PВ G % GΣ % PВ 

Гетеротрофные 

флагелляты 

19.6 36.6 24.2 43.1 63.6 34.8 58.8 62.3 45.2 121.

8 

75.0 48.3 

Инфузории 9.1 17.0 11.2 7.6 11.2 6.1 11.5 12.2 8.8 11.0 6.8 4.4 

Мирные  

коловратки 

1.1 2.1 1.4 2.5 3.7 2.0 7.2 7.6 5.5 9.7 6.0 3.8 

Мирные  

кладоцеры 

17.2 32.1 21.2 12.2 18.0 9.8 15.9 16.8 12.2 16.3 10.0 6.5 

Мирные  

копеподы 

6.5 12.2 8.0 2.4 3.5 1.9 1.0 1.1 0.8 3.6 2.2 1.4 

Суммарное  

выедание (GΣ) 

53.5 100 66.0 67.8 100 54.6 94.4 100 72.5 162.

4 

100 64.4 
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Таблица 9.15. Элементы суточного энергетического баланса, рассчитанные в среднем для 

Рыбинского водохранилища, в июле-августе 1989 г. 

Компонент B P R F C G 

кал/м
2 

кал/(м
2
∙ сут) 

Фитопланктон 20016 17149 5718 3430 26297 3094 

Бактериопланктон 7984 5211 12159 0 17370 3931 

Вирусы 171 35 - 462 497 - 

Гетеротрофные флагелляты 917 770 770 385 1925 548 

Инфузории 529 529 52.9 456 1514 456 

Мирный зоопланктон, в т.ч.: 3846 748 978 1268 3138 672 

Коловратки 358 107 16.0 179 446 59 

Кладоцеры 2918 584 876 973 2433 551 

Копеподы 570 57 86 116 259 62 

Хищный зоопланктон, в т.ч.: 2515 273 409 454 1136 - 

Коловратки 28 6 9 4 19 - 

Кладоцеры 979 116 174 72 362 - 

Копеподы 1508 151 226 378 755 - 

Примечание. Прочерки означают отсутствие данных. 

 

ценобии и комки, которые могут потребляться зоопланктоном лишь частично в виде об-

рывков нитей или мелких комочков (Рыбинское одохранилище…, 1972; Минеева, 1993). 

Основная биомасса этих цианобактерий становится доступной для фильтратов через про-

межуточное бактериальное звено или осаждается на дно. Общая биомасса планктона (ВP) 

равнялась 35978 кал/м
2
, причем 55.6% ее принадлежала фитопланктону. Бактериопланк-

тон был вторым по биомассе компонентом планктонного сообщества, занимая 22.2% ВP. 

Суммарное количество органических веществ (23883 кал/(м
2
∙ сут)), включающее 

прижизненное выделение растворимых веществ фитопланктоном, неусвоенную животны-

ми пищу, а также отмерших бактерий, цианобактерий, водорослей и беспозвоночных, 

свидетельствует о том, что рацион бактериопланктона, в период цветения воды цианобак-

териями, может быть обеспечен энергетическими ресурсами экосистемы. Следует отме-

тить, что цианобактерии выделяют в окружающую водную среду до 43% органического 

углерода своих клеток в виде РОВ в течение первых суток после отмирания (Hansen et al., 

1986). 
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Рассчитанные нами траты энергии на дыхание в планктонном сообществе Рыбин-

ского водохранилища составили 20707 кал/(м
2
∙ сут), что оказалась на 25% выше экспе-

риментально полученной величины (Минеева, 1993). Отношение валовой первичной про-

дукции фитопланктона к суммарной деструкции оказалось равным 1.3, что свидетельству-

ет об относительной сбалансированности продукционных и деструкционных процессов в 

толще воды водохранилища в период «цветения» воды цианобактериями. Основная доля в 

деструкции органического вещества и в рассеивании энергии принадлежала бактерио-

планктону – 58.7%, доля фитопланктона в этих процессах составила 27.6%. 

В период проведения исследований в водохранилище в питании гидробионтов зна-

чительную роль играли бактерии, и существенная часть бактериальной продукции посту-

пала в «классическую» пищевую цепь. Протозойный и метазойный зоопланктон выедал 

75.4% суточной продукции бактериопланктона. Мирный зоопланктон непосредственно 

потреблял 1245 кал/(м
2
∙ сут) или 23.9% суточной бактериальной продукции, что состав-

ляло 37.1% их суточного рациона. Внутри микробного сообщества гетеротрофные фла-

гелляты и инфузории потребляли бактерий со скоростью 218.9 кал/(м
2
∙ сут) и потребляли 

42.0% суточной бактериальной продукции. Полагая, что распределение продукции трофи-

ческой группы по источникам углерода соответствует распределению ее рациона, было 

рассчитано, что 84.7 кал/(м
2
∙ сут) или 68.9% суммарной продукции простейших создава-

лось за счет бактерий. В свою очередь, 34.3 кал/(м
2
∙ сут) или 27.9% продукции простей-

ших использовалось в пищу мирным зоопланктоном, что составило 10.2% его суточного 

рациона. В итоге, мирный зоопланктон 34.1% своих пищевых потребностей удовлетворял 

за счет бактерий, и 40.9% суточной продукции бактериопланктона поступило в «класси-

ческую» пищевую цепь, остальная часть утилизировалась в пределах микробной «петли». 

Планктонные сообщества различных биотопов Волжского плеса Рыбинского 

водохранилища. Структуру трофической сети планктонного сообщества и потоки угле-

рода в ней изучали в течение июня-октября 1997 г. в различных биотопах Волжского пле-

са Рыбинского водохранилища: на 3 станциях, расположенных в мелководной зоне защи-

щенного и полузащищенного типа (далее защищенное мелководье), отделенной от водо-

хранилища островом и зарастающей высшей водной растительностью; на 2 станциях в от-

крытом прибрежье; на глубоководной станции в пойме водохранилища и на глубоковод-

ной станции, расположенной на русле Волги (Мордухай-Болтовской, 1976). Средняя за 

период исследования суммарная биомасса планктона в защищенном мелководье была, со-

ответственно, в 1.9 и 2.1 раза выше, чем в открытом мелководье и на глубоководных 

участках (табл. 9.16). Биомасса бактериоплантона была выше в 1.4 и 1.6 раза, соответ-

ственно. Однако вклад бактериопланктона в формирование суммарной биомассы планк-
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тона, в среднем за период исследования, в защищенном мелководье оказался ниже (25.7% 

ВР), чем на других исследованных участках (33.3-35.6% ВР) (табл. 9.16). Основным ком-

понентом планктона во всех исследованных биотопах был фитопланктон, который зани-

мал 40.5-44.0% ВР. Отношение биомасс бактерио- и фитопланктона в защищенном мелко-

водье составило 58.5%, что существенно ниже, чем в других районах водохранилища 

(71.2-81.2%). 

В течение вегетационного сезона изменчивость биомассы бактериопланктона была 

невелика: в защищенном мелководье этот параметр колебался в пределах 165-215 мг С/м
3 

(CV = 10%), в открытом мелководье – в пределах 105-178 мг С/м
3 

(CV = 19%), в глубоко-

водной зоне в пойме водохранилища – в пределах 110-151 мг С/м
3 

(CV = 13%), на русле 

Волги – в пределах 99-164 мг С/м
3 

(CV = 21%). Однако доля гетеротрофных бактерий в 

суммарной биомассе планктона в разные месяцы отличалась в 2.2-3.7 раза (рис. 9.4). 

Вклад бактериопланктона в формирование суммарной биомассы планктона оказался вы-

соким в июне после весеннего пика в развитии фитопланктона (29-36% ВР). В период 

«цветения» воды цианобактериями доля бактерий в ВР снижалась до 16-25%. Осенью ос-

новным компонентом планктона исследованных участков водохранилища был гетеро-

трофный бактериопланктон (38-73% ВР). 

Отношение чистой первичной продукции фитопланктона к деструкции органиче-

ского вещества под 1 м
2
 (∑РPh/∑Д) было наибольшим в защищенном мелководье в июле 

(0.9), а в остальных районах – в августе (0.9-1.3) (рис. 9.5). В эти месяцы наблюдалось ли-

бо преобладание продукционных процессов над деструкционными, либо они были сба-

лансированы. В сентябре-октябре в воде Волжского плеса доминировали окислительные 

процессы и величина ∑РPh/∑Д оказалась равной 0.2-0.4. 

Отношение продукции бактериопланктона к чистой первичной продукции фито-

планктона также существенно варьировало, достигая максимальных значений во всех ис-

следованных биотопах осенью, когда оно составляло 78-134%. В прибрежных районах и 

на пойменном участке плеса наибольшее превышение первичной продукции над бактери-

альной наблюдалось в июне (∑PВ/∑PРh = 21-25%), а на русловом участке в августе 

(∑PВ/∑PРh = 44%). 
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Таблица 9.16. Биомасса планктонного сообщества (ВР) и его основных групп (мг С/м
3 

) на мелководных и глубоководных участках  

Волжского плеса Рыбинского водохранилища в июне-октябре 1997 г.(n – количество проб) 

Компоненты Мелководье Глубоководная зона 

защищенное открытое в пойме на русле р. Волга 

Фитопланктон, в т.ч.: 340.3±152.5 (127.9-786.6)* 171.6±69.0 (31.6-434.6) 141.2±43.6 (23.8-258.0) 171.1±75.7 (10.1-395.2) 

< 2 мкм 14.3±5.9 (5.4-30.9) 6.5±3.8 (0.4-20.8) 3.0±0.8 (0.2-5.8) 2.0±0.9 (0.2-4.3) 

2-20 мкм 56.0±5.8 (41.6-68.9) 17.5±2.8 (12.1-28.1) 14.1±3.4 (2.7-34.9) 60.2±18.6 (3.5-131.0) 

> 20 мкм 270.9±153.4 (61.5-724.9) 147.6±62.8 (17.3-385.7) 124.1±25.0 (18.6-217.3) 108.9±56.2 (10.1-395.2) 

Бактериопланктон, в т.ч.: 199.1±11.2 (165.2-214.7) 141.8±12.4 (105.0-178.4) 124.6±8.7 (98.1-170.9) 121.9±11.4 (99.2-163.5) 

Одиночные бактерии 185.6±12.9 (156.8-209.4) 131.4±2.8 (100.6-154.4) 116.8±6.4 (94.7-164.5) 116.9±10.0 (46.8-157.7) 

Агрегированные бак-

терии 

13.5±6.3 (5.3-32.4) 10.4±3.5 (4.4-24.0) 7.8±3.8 (0.9-32.3) 5.0±0.5 (1.7-8.1) 

Гетеротофные флагелляты 35.8±9.1 (20.8-61.0) 15.2±3.3 (3.7-23.9) 15.5±5.2 (3.0-33.3) 8.9±2.9 (4.1-20.1) 

Инфузории 19.7±7.0 (7.8-39.5) 9.3±5.5 (0.8-25.3) 3.8±1.9 (0-8.8) 19.8±15.5 (0.3-81.3) 

Мирный зоопланктон, в т.ч.: 96.5±29.2 (31.4-162.8) 38.9±12.6 (9.7-84.7) 40.7±15.0 (7.4-97.8) 75.3±33.4 (8.8-189.1) 

Науплии 11.7±2.8 (4.4-16.8) 4.4±1.6 (0.2-9.3) 4.2±1.8 (0.1-9.1) 7.2±3.1 (0.2-17.2) 

Велигеры 0.7±0.5 (0.2-2.3) 1.1±0.5 (0.2-2.4) 2.2±1.7 (0-8.8) 3.2±1.8 (0.01-8.3) 

Коловратки 29.4±11.8 (11.0-63.4) 6.7±2.2 (1.0-15.8) 3.2±1.3 (0.2-6.0) 6.1±2.4 (0.05-10.7) 

Кладоцеры 51.5±24.5 (4.2-120.5) 19.0±8.1 (2.2-47.9) 19.9±10.1 (0.6-58.1) 52.3±27.9 (1.2-151.3) 

Копеподы 3.2±0.9 (2.1-5.9) 7.7±1.6 (2.6-11.6) 11.2±3.5 (5.0-17.9) 6.5±1.4 (1.1-9.8) 

Хищный зоопланктон, в т.ч.: 81.6±58.4 (13.0-255.4) 20.8±8.4 (0.7-43.1) 18.2±8.4 (0.4-47.6) 25.5±10.0 (0.1-45.0) 

Коловратки 42.1±35.3 (2.9-147.3) 2.0±1.3 (0-6.5) 1.8±1.2 (0-6.3) 0.6±0.6 (0-3.1) 

Кладоцеры 9.7±7.4 (0-31.3) 4.5±2.4 (0-10.4) 5.0±3.2 (0-6.3) 12.9±6.8 (0-36.1) 

Копеподы 29.8±15.8 (11.2-76.8) 14.3±5.0 (0.6-29.4) 11.4±4.7 (0.4-27.3) 12.0±4.1 (0.1-25.4) 

Зоопланктон 178.1±57.0 (45.5-324.4) 59.7±20.1 (10.4-127.8) 58.9±23.0 (7.8-145.4) 100.8±37.8 (0.9-205.3) 

ВР 773.0±150.2(695.5-1109.8) 397.6±80.3 (164.6-621.4) 344.0±63.9 (199.9-503.5) 422.5±120.9 (165.2-796.2) 

n 30 30 15 15 

Примечание. * – среднее значение параметра ± ошибка, в скобках – пределы колебаний параметра. 
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Рис. 9.4. Сезонные изменения отношения (%) биомассы бактерий (Вб), фитопланктона 

(Вф), простейших (Впр) и зоопланктона (Вз) к суммарной биомассе планктона в различ-

ных биотопах Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г. (А – защищенное 

мелководье, Б – открытое мелководье, В – глубоководный участок на пойме, Г – глубоко-

водный участок на русле). 
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Рис. 9.5. Сезонная динамика продукции бактериопланктона (Рб, мг С/(м

2
· сут)), первич-

ной продукции фитопланктона (Рф, мг С/(м
2
· сут)) и деструкции (Д, мг С/(м

2
· сут)) в 

различных биотопах Волжского плеса Рыбинского водохранилища в 1997 г. (А – защи-

щенное мелководье, Б – открытое мелководье, В – глубоководный участок на пойме, Г – 

глубоководный участок на русле). 
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Степень участия тех или иных планктонных животных в выедании продукции бак-

териопланктона в разные периоды вегетационного сезона и разных участках водохрани-

лища отличалась (табл. 9.17). В начале лета, как в мелководной, так и глубоководной зо-

нах, основным консументом бактериопланктона являлись гетеротрофные флагелляты. В 

защищенном мелководье доминирующая роль бесцветных жгутиконосцев и инфузорий в 

потреблении бактерий сохранялась и в другие месяцы. В целом за весь период,  в этом 

участке водохранилища доля многоклеточных животных в общей биомассе бактерий ути-

лизированной животными (GΣ) составила 31%, т.е. основными потребителями бактерио-

планктона были простейшие. На других станциях метазоопланктон вовлекал в трофиче-

скую сеть несколько большее количество бактерий, в среднем за исследованный период, - 

45-46% GΣ. На глубоководных станциях, в июле-августе, биомасса бактерий потребленная 

многоклеточным зоопланктоном, в большинстве случаев, превышала таковую поглощен-

ную протопланктоном, в среднем, в 1.3-1.7 раз. Причем основными потребителями мик-

роорганизмов в июле были кладоцеры и велигеры, в августе – кладоцеры. В сентябре, бак-

териопланктон, в основном, использовался в пищу гетеротрофными флагеллятами и кла-

доцерами, а в октябре – гетеротрофными флагеллятами и копеподами.  

В абсолютных величинах, наибольшее количество бактериопланктона вовлекалось 

в трофическую планктонную сеть в защищенном мелководье и глубоководной станции в 

пойме водохранилища в июле, в открытом мелководье и глубоководной станции на русле 

Волги – в августе. 

Анализ потоков углерода в планктонном сообществе Волжского плеса Рыбинского 

водохранилища выявил некоторые различия между мелководными и глубоководными 

участками (табл. 9.18-9.21). Количество потребленного животными фитопланктона суще-

ственно отличалось и составляло в защищенном мелководье – 20% суточной первичной 

продукции, в открытом мелководье - 8%, в пойме водохранилища – 28.7%, на русле Волги 

– 54.2%. 

Отношение валовой первичной продукции к деструкции органического вещества, в 

среднем за исследуемый период, в открытом мелководье и пойме Волжского плеса оказа-

лось равным 1.0, что свидетельствует об относительной сбалансированности продукцион-

но-деструкционных процессов на этих участках водохранилища. В тоже время в защи-

щенном мелководье и на русловой станции обнаружена отрицательная направленность 

баланса органического вещества, и величина ∑РPh/∑Д составила 0.87 и 0.57, соответствен-

но. 

В исследуемый период коэффициент бактериальной деструкции (ДB/∑Д), отража-

ющий вклад бактерий в суммарную деструкцию, в защищенном мелководье оказался  
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Таблица 9.17. Потребление бактериопланктона (G, мг С/(м
3
 × сут)) разными группами 

протозойного и метазойного зоопланктона на мелководных и глубоководных участках 

Рыбинского водохранилища в 1997 г. 

Группа Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь 

G G/PВ, 

% 

G G/PВ, 

% 

G G/PВ, 

% 

G G/PВ, 

% 

G G/PВ, 

% 

Защищенное мелководье 

Флагелляты 39.4 75.7 41.5 20.7 32..7 27.9 7.7 23.3 - - 

Инфузории 5.2 10.0 57.5 28.7 12.2 10.4 10.0 30.3 - - 

Науплии 3.5 6.7 10.3 5.1 4.8 4.1 0.6 1.8 - - 

Велигеры 0.2 0.4 4.6 2.3 0.5 0.4 0 0 - - 

Копеподы 0.2 0.4 0.4 0.2 2.2 1.9 0.1 0.3 - - 

Коловратки 1.2 2.3 27.2 13.6 9.3 8.0 2.6 7.9 - - 

Кладоцеры 4.4 8.5 11.9 6.0 28.3 24.2 0.8 2.4 - - 

Сумма 54.1 104.0 153.4 76.7 90.0 76.9 21.8 66.0   

Открытое мелководье 

Флагелляты 22.4 62.2 23.6 19.0 33.3 19.4 2.0 9.1 2.1 5.5 

Инфузории 3.0 8.3 10.2 8.2 23.9 13.9 1.5 6.8 0 0 

Науплии 1.6 4.4 8.0 6.4 4.4 2.6 0.5 2.3 0.2 0.5 

Велигеры 0.2 0.6 4.8 3.9 5.1 3.0 0.5 2.3 0 0 

Копеподы 0.3 0.8 1.6 1.3 2.0 1.1 1.0 4.5 0.7 1.8 

Коловратки 1.1 3.0 9.4 7.6 7.4 4.3 0.4 1.8 0.5 1.3 

Кладоцеры 3.8 10.6 19.31 15.6 3.0 1.7 2.4 10.9 0.4 1.1 

Сумма 32.4 90.0 76.9 62.0 79.1 46.0 8.3 37.7 3.9 10.2 

Глубоководная станция в пойме водохранилища 

Флагелляты 20.0 62.5 18.4 19.4 14.1 12.3 22.3 49.6 4.3 20.5 

Инфузории 4.5 14.1 9.0 9.5 3.1 2.7 0 0 0 0 

Науплии 1.4 4.4 5.5 5.8 3.9 3.4 0.5 1.1 0.1 0.5 

Велигеры 0.1 0.3 17.6 18.5 3.5 3.0 0.6 1.3 0 0 

Копеподы 0.5 1.6 2.4 2.5 2.4 2.1 1.8 4.0 0.9 4.3 

Коловратки 1.9 5.9 2.3 2.4 1.7 1.5 0.1 0.2 0.2 1.0 

Кладоцеры 4.1 12.8 16.4 17.3 2.0 1.7 14.6 32.4 0.9 4.3 

Сумма 33.0 103.1 73.9 77.8 33.1 28.8 41.7 92.6 7.3 34.9 

Глубоководная станция на русле р. Волга 

Флагелляты 21.7 33.4 8.1 17.2 7.0 11.1 5.6 40.0 2.6 23.6 

Инфузории 1.7 2.6 5.3 11.3 15.9 25.2 0.3 2.1 0.7 6.4 

Науплии 2.7 4.2 2.5 5.3 4.9 7.8 0.4 2.9 0.1 0.9 

Велигеры 8.6 13.2 6.2 13.2 0.3 0.5 0.3 2.1 0 0 

Копеподы 0.1 0.1 0.5 1.1 0.6 1.0 0.6 4.3 0.6 5.5 

Коловратки 2.0 3.1 2.1 4.5 2.1 3.3 0.2 1.4 0.1 0.9 

Кладоцеры 2.1 3.2 9.7 20.6 20.1 31.9 1.8 12.9 0.2 1.8 

Сумма 38.9 59.8 34.4 73.2 50.9 80.8 9.2 65.7 4.3 39.1 

Примечание. Прочерки означают отсутствие данных. 
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Таблица 9.18. Элементы суточного баланса органического вещества (мг С/(м
2
∙ сут))  

в защищенном мелководье Рыбинского водохранилища в июне-сентябре 1997 г. 

Компонент P R F C G 

Фитопланктон 320.2 106.7 70.4 497.3 64.7 

Бактериопланктон 150.3 350.7 0 501.0 111.8 

Гетеротрофные флагелляты 18.1 18.1 9.0 45.2 19.3 

Инфузории 23.8 23.8 20.4 68.0 17.6 

Мирный зоопланктон, т.ч.:      

Науплии 5.0 11.6 11.0 27.6 4.0 

Велигеры 1.4 2.0 2.2 5.6 0.2 

Коловратки 11.6 17.4 19.3 48.3 7.5 

Кладоцеры 14.4 21.6 24.0 60.0 12.0 

Копеподы 0.4 0.6 0.8 1.8 0.3 

Хищный зоопланктон, т.ч.:      

Коловратки 8.3 12.5 5.1 25.9 - 

Кладоцеры 1.0 1.6 0.6 3.2 - 

Копеподы 4.1 6.2 10.2 20.5 - 

Примечание. Прочерки означают, что определения не проводились. 

 

Таблица 9.19. Элементы суточного баланса органического вещества (мг С/(м
2
∙ сут))  

в открытом мелководье Рыбинского водохранилища в июне-сентябре 1997 г. 

Компонент P R F C G 

Фитопланктон 203.6 67.9 44.8 316.3 16.1 

Бактериопланктон 94.1 219.6 0 313.7 48.1 

Гетеротрофные флагелляты 8.6 8.6 4.3 21.5 5.2 

Инфузории 9.0 9.0 7.7 25.7 7.5 

Мирный зоопланктон, т.ч.:      

Науплии 1.7 4.0 3.8 9.5 1.5 

Велигеры 1.4 2.0 2.2 5.6 0.4 

Коловратки 2.4 3.6 4.0 10.0 1.9 

Кладоцеры 4.4 6.6 7.3 18.3 4.1 

Копеподы 0.9 1.4 1.8 4.1 1.0 

Хищный зоопланктон, т.ч.:      

Коловратки 0.4 0.6 0.2 1.2 - 

Кладоцеры 0.5 0.8 0.3 1.6 - 

Копеподы 1.7 2.6 4.9 8.5 - 

Примечание. Прочерки означают, что определения не проводились. 
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Таблица 9.20. Элементы суточного баланса органического вещества (мг С/(м
2
∙ сут))  

на глубоководной станции в пойме Рыбинского водохранилища в июне-сентябре 1997 г. 

Компонент P R F C G 

Фитопланктон 613.6 204.5 135.0 953.1 176.4 

Бактериопланктон 247.4 577.3 0 824.7 155.7 

Гетеротрофные флагелляты 27.5 27.5 13.8 68.8 18.8 

Инфузории 15.0 15.0 12.8 42.8 9.0 

Мирный зоопланктон, т.ч.:      

Науплии 5.6 13.1 12.5 31.2 4.9 

Велигеры 16.8 25.2 28.0 70.0 2.6 

Коловратки 4.3 6.4 7.2 17.9 4.0 

Кладоцеры 17.2 25.8 28.7 71.7 17.7 

Копеподы 4.8 7.2 9.8 21.8 3.3 

Хищный зоопланктон, т.ч.:      

Коловратки 1.6 2.4 1.0 5.0 - 

Кладоцеры 2.9 4.5 1.8 9.2 - 

Копеподы 4.9 7.4 12.2 24.5 - 

Примечание. Прочерки означают, что определения не проводились. 

 

Таблица 9.21. Элементы суточного баланса органического вещества (мг С/(м
2
∙ сут))  

на глубоководной русловой станции (р. Волга) в Рыбинском водохранилище  

в июне-октябре 1997 г. 

Компонент P R F C G 

Фитопланктон 691.0 230.3 152.0 1073.3 374.5 

Бактериопланктон 472.2 1101.8 0 1574.0 325.0 

Гетеротрофные флагелляты 37.8 37.8 18.9 94.5 21.7 

Инфузории 96.8 96.8 83.0 276.6 65.0 

Мирный зоопланктон, т.ч.:      

Науплии 27.1 63.2 60.2 150.5 6.2 

Велигеры 51.9 77.8 86.5 216.2 12.4 

Коловратки 21.8 32.7 36.3 90.8 11.2 

Кладоцеры 123.4 185.1 205.7 514.2 71.4 

Копеподы 7.7 11.6 15.7 35.0 5.4 

Хищный зоопланктон, т.ч.:      

Коловратки 1.4 2.1 0.9 4.4 - 

Кладоцеры 17.3 26.1 10.8 54.2 - 

Копеподы 14.2 21.3 35.5 71.0 - 

Примечание. Прочерки означают, что определения не проводились. 
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равным 0.63, в открытом мелководье 0.70, на глубоководном пойменном участке – 0.62, на 

глубоководном русловом – 0.57. Следует также отметить, что рассчитанные нами траты 

углерода на дыхание в планктонных сообществах оказались на 10-18% выше величин 

суммарной деструкции органического вещества, полученных скляночным кислородным 

методом. 

Суммарное количество органических веществ, включающее прижизненное выде-

ление растворенных соединений фитопланктоном, неусвоенную животными пищу и орга-

нические вещества отмерших бактерий, растений и животных, в защищенном мелководье 

(488 кал/(м
2
∙ сут) и на глубоководной станции на русле Волги (1342 кал/(м

2
∙ сут) не 

обеспечивало энергетические затраты гетеротрофных бактерий. По-видимому, функцио-

нирование бактериопланктона в этих участках водохранилища зависит от поступления  

РОВ от других источников, таких как высшая водная растительность, перифитон, аллох-

тонный материал. В тоже время в открытой литорали и пойме водохранилища количество 

органического вещества, ассимилированного бактериями, было примерно равно количе-

ству органического вещества, поступившего в течение вегетационного сезона от различ-

ных компонентов планктонного сообщества. 

Таким образом, в планктонную трофическую сеть поступало значительное количе-

ство органического вещества бактерий. Так, в защищенном мелководье консументы по-

требляли 74.0%, в открытом мелководье 51.1%, в пойме водохранилища 62.9% и на русле 

Волги 68.8% бактериальной продукции. За исследуемый период простейшие использова-

ли 31.1-48.0% бактериальной продукции, что составляло 49.1-64.0% суммарного потреб-

ления всеми консументами. Мирный метазоопланктон непосредственно потреблял бакте-

рий в защищенном мелководье со средней скоростью 406 кал/(м
2
∙ сут), что составляло 

27.9% его суточного рациона; в открытом мелководье – 202 кал/(м
2
∙ сут) (39.7% С); в 

пойме водохранилища – 802 кал/(м
2
∙ сут) (33.9% С) и на русле Волги – 1683 кал/(м

2
∙ 

сут) (16.2% С). Одновременно многоклеточный зоопланктон использовал в пищу часть 

продукции простейших, созданной за счет органического вещества бактерий. С учетом 

этого количества, мирный зоопланктон на исследованных станциях удовлетворял свои 

пищевые потребности за счет бактерий на 40.0%, 48.7%, 41.4% и 20.8%, соответственно. В 

итоге, на высшие трофические уровни, т.е. в «классическую» пищевую цепь, поступало в 

открытом мелководье 26.4% и в остальных биотопах 39.0-45.6% средней за вегетацион-

ный сезон продукции бактериопланктона. Остальная часть продукции осталась в пределах 

микробной «петли». 

Для оценки эффективности передачи энергии бактериопланктона с одного трофиче-

ского уровня на следующий мы воспользовались коэффициентом трансформации энергии 
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(СЕТ), который представляет отношение продукции, созданной звеном-потребителем s 

(Рs) за счет потребления источника k, к продукции самого источника (Pk): СЕТ(s,k) = 

Рs(k)/Pk (Казанцева, 2003). Допускали, что распределение продукции отдельной трофиче-

ской группы по источникам энергии соответствует распределению ее рациона. Коэффици-

ент трансформации энергии гетеротрофных бактерий в продукцию планктонных про-

стейших был наибольшим в защищенном мелководье, существенно превышая таковые в 

других исследованных районах (табл. 9.22). В расчетах не учитывали гибель бактерий в 

результате их потребления миксотрофными флагеллятами. Коэффициенты СЕТ (фито-

планктон – простейшие) были существенно ниже коэффициентов СЕТ (бактерии – про-

стейшие). 

 

Таблица 9.22. Значения сезонных коэффициентов трансформации энергии в планктонных 

сообществах различных биотопов Рыбинского водохранилища  

Группа Номер Ps(k)/Pk 1 2 3 4 

Фитопланктон 1 P3(1)/P1 0.028 0.013 0.005 0.042 

  P4(1)/P1 0.033 0.012 0.013 0.110 

Бактериопланктон 2 P3(2)/P2 0.184 0.129 0.116 0.104 

  P4(2)/P2 0.089 0.066 0.073 0.095 

Протозоопланктон 3 НР НР НР НР НР 

Мирный зоопланктон 4 НР НР НР НР НР 

Примечание. 1 – защищенная литораль; 2 – открытая литораль; 3 – пойма и 4 – русло. НР –

не рассчитывали. 

 

Эффективность трансформации энергии фитопланктона в органическое вещество 

мирного метазоопланктона на глубоководной станции, расположенной на русле Волги (4) 

оказалась значительно выше таковых на других участках Волжского плеса и была соизме-

рима с эффективностью трансформации энергии бактериопланктона зоопланктоном. На 

других участках водохранилища (1-3) коэффициенты СЕТ (зоопланктон – бактериопланк-

тон) были выше коэффициентов СЕТ (зоопланктон – фитопланктон) в 2.7-5.6. 

Проведенные расчеты свидетельствуют о важной роли бактерий в питании нехищ-

ного зоопланктона глубоководной части Рыбинского водохранилища. Среди исследован-

ных биотопов Волжского плеса водохранилища значение бактериопланктона в потоках 

энергии в планктонных пищевых сетях оказалась наименее значимым в открытом мелко-

водье и пойме. На остальных участках продукция гетеротрофных бактерий, выполняющих 

важную функцию связующего звена между «мертвым» органическим веществом и планк-
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тонными животными, в большей степени используется в пищу многоклеточным зоо-

планктоном. Значительное количество органического вещества бактерий попадает к мета-

зойному планктону через промежуточную ступень – гетеротрофных флагеллят и инфузо-

рий. 

Планктонное сообщество центральной глубоководной части водохранилища. 

Количественная оценка потоков углерода в планктонном сообществе центральных райо-

нов Рыбинского водохранилища проведена на основе осредненных данных, полученных в 

1990-1995 гг. (табл. 9.23). Биомасса бактериопланктона была наибольшей весной и во вто-

рой половине лета. За исключением первой половины лета (Лето 1), в остальные фазы ве-

гетационного периода биомасса бактериопланктона превышала таковую многоклеточных 

гетеротрофных организмов в 1.2-1.6 раз. В среднем за шесть сезонов исследований бакте-

риальная биомасса составила 16.2% суммарной биомассы планктона. Фитопланктон, про-

тозойный и метазойный планктон занимали 68.3%, 3.8% и 11.1% ВР, соответственно. 

Скорость продуцирования органического вещества фитопланктоном (РPh) суще-

ственно варьировала в течение вегетационного сезона (табл. 9.25). Минимальное ее значе-

ние регистрировалось осенью, максимальное – во второй половине лета. Количество фи-

топланктона, потребляемое планктонными гидробионтами, также испытывало заметные 

сезонные колебания (табл. 9.24), достигая максимального значения осенью (83.3% РPh) и 

минимального значения в период массового развития цианобактерий (16.4% РPh). В сред-

нем за вегетационный период консументы потребляли 31% первичной продукции планк-

тона. Остальная часть этой продукции после отмирания метаболизировалась гетеротроф-

ными бактериями и осаждалась на дно. Ранее Ю.И. Сорокин  (Рыбинское водохранили-

ще…, 1972; Sorokin, 1972), основываясь на материалах, полученных в 1964-1967 гг., рас-

считал, что в Рыбинском водохранилище в пищу животным идет всего 25% органического 

вещества фитопланктона. В других водоемах выедание беспозвоночными планктонных 

водорослей и цианобактерий составляло 13-54% продукции фитопланктона (Примайчен-

ко, 1978; Казанцева, 2003; Stone et al., 1993). 
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Таблица 9.23. Биомасса планктонного сообщества и его основных групп (мг С/м
3 

) в Ры-

бинском водохранилище (средние величины за 1990-1995 гг.) 

Компоненты Весна Лето 1 Лето 2 Осень Среднее 

Фитопланктон 373.1±36.1 250.4±16.3 526.2±46.2 322.6±29.4 368.0 

< 2 мкм 7.8±0.6 7.5±0.5 13.7±1.4 12.9±1.2 10.4 

2–25 мкм 295.1±27.7 28.6±2.0 59.5±6.5 191.3±18.9 143.6 

> 25 мкм 70.2 214.3 453.0 118.4 214.0 

Бактериопланктон, в т.ч.: 92.6±4.2 79.3±2.9 100.0±3.3 77.9±2.6 87.5 

Одиночные бактерии 86.8±3.9 73.9±2.5 92.6±2.7 68.7±2.3 80.5 

Агрегированные бактерии 5.8±0.3 5.4±0.4 7.4±0.6 9.2±0.3 7.0 

Вирусы 2.7±0.2 3.2±0.4 3.8±0.4 2.4±0.3 3.0 

Гетеротрофные флагелляты 17.2±1.5 6.4±0.6 10.8±0.8 2.8±0.3 9.3 

Инфузории 28.1±6.4 7.1±1.9 6.2±1.0 3.0±0.7 11.1 

Мирный зоопланктон, в т.ч.: 18.1±3.0 87.2±9.4 40.7±3.8 41.3±4.4 46.8 

Кладоцеры 11.2±2.0 73.8±7.5 26.8±2.5 36.1±3.2 36.9 

Копеподы 3.1±0.5 6.4±0.7 10.2±0.8 4.2±1.1 6.0 

Коловратки 3.8±0.5 7.0±1.2 3.7±0.5 1.0±0.1 3.9 

Всеядный зоопланктон, в т.ч.: 3.6±0.7 5.4±0.7 5.6±0.4 1.2±0.1 9.1 

Коловратки 0.5±0.2 1.4±0.3 0.3±0.1 0.02±0.01 2.3 

Копеподы 3.1±0.6 4.0±0.4 5.3±0.4 1.15±0.14 6.8 

Хищный зоопланктон, в т.ч.: 6.8±1.2 15.2±1.6 12.7±1.1 1.7±0.2 4.0 

Кладоцеры 0.1±0.03 4.2±0.8 4.9±0.9 0.2±0.1 0.6 

Копеподы 6.7±1.2 11.0±1.0 7.8±0.6 1.5±0.1 3.4 

Весь зоопланктон 28.5±4.9 107.8±9.3 59.0±5.0 44.1±3.2 59.9 

Весь планктон 542.2±45.0 454.2±21.3 706.0±42.2 452.8±33.8 538.8 
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Таблица 9.24. Потребление фитопланктона (G, мг С/(м
2
∙сут)) разными группами зоо-

планктона в Рыбинском водохранилище в 1990-1995 гг. (РPh – продукция фитопланктона) 

Группа 

животных 

Весна Лето 1 Лето 2 Осень 

G G/РPh, % G G/РPh, % G G/РPh, % G G/РPh, % 

Гетеротрофные 

флагелляты 

11.0 2.4 7.0 1.2 16.7 1.5 5.9 4.0 

Инфузории 223.6 48.5 35.1 5.8 44.6 4.0 28.6 19.4 

Мирный зоо-

планктон, в т.ч.: 

        

Коловратки 16.5 3.6 21.5 3.6 17.6 1.6 4.1 2.8 

Копеподы 7.1 1.5 8.7 1.4 13.9 1.2 8.2 5.5 

Кладоцеры 25.4 5.5 103.4 17.1 60.2 5.4 72.5 49.1 

Всеядный зоо-

планктон, в т.ч.: 

        

Коловратки 0.4 0.1 5.3 0.9 2.8 0.3 < 0.1 < 0.1 

Копеподы 4.7 1.0 7.9 1.3 18.9 1.7 2.3 1.5 

Сумма 288.7 62.6 188.9 31.3 174.7 15.7 121.6 82.3 

 

Скорость продуцировании бактериальной биомассы изменялась по сезонам (табл. 

9.25): весной продуцировалось 15.6% продукции за весь вегетационный сезон, в период 

«чистой воды» (Лето 1) – 16.4%, в период летнего развития фитопланктона (Лето 2) – бо-

лее половины и осенью – 15.2% . Продукция бактериальной биомассы за вегетационный 

сезон составила 638.5 ккал/м
2
, Р/В – 73. Отношение продукции бактериопланктона к пер-

вичной продукции фитопланктона (∑PВ/∑PРh) было высоким осенью, в остальные перио-

ды величина ∑PВ/∑PРh варьировал в пределах 35-75%. В среднем за вегетационный период 

отношение ∑PВ/∑PРh, составило 58%.  

Траты энергии на дыхание всего планктонного сообщества, определенные как сум-

мы траты углерода на обмен фито-, бактерио-, протозоо- и метазоопланктона, за вегетаци-

онный период равнялись 2227.6 ккал/м
2
 и оказались близкими к величине общей деструк-

ции, измеренной скляночным методом. За исследуемый период вклад в общую деструк-

цию фитопланктона составил 16.5%, бактерий – 66.9%, простейших – 7.1% и метазоо-

планктона – 9.5%. При этом на протяжении всего вегетационного периода главную роль в 

деструкции играли гетеротрофные бактерии (56.5-77.8% в разные сезоны), далее следовал 

фитопланктон (8.1-18.9%). 
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Отношение валовой первичной продукции фитопланктона к суммарной деструкции 

планктона составило 0.76. Отсюда следует, что аллохтонное органическое вещество мо-

жет являться существенным источником энергии для бактериопланктона и, через него, в 

целом для экосистемы водохранилища. 

Рацион бактерий за вегетационный период при допущении, что он равен ассимили-

рованной пище, составил 2128.5 ккал/м
2
. Кроме фитопланктона, дополнительным источ-

ником энергии для бактериопланктона является органическое вещество макрофитов. В 

Рыбинском водохранилище годовая продукция высшей водной растительности составляет 

около 10% суммарной продукции фитопланктона и макрофитов (Ляшенко, 2001), что со-

ставляет, по нашим ориентировочным расчетам, 123 ккал. В рацион бактерий следует 

включить неусвоенную зоопланктоном пищу (F) и массу отмершего зоопланктона (М). 

Бактериопланктон может использовать также органическое вещество отмерших (М) и ли-

зированных (F) бактерий. Итак, если включить в рацион бактерий прижизненные выделе-

ния РОВ фитопланктона, отмершую и неусвоенную части биомассы растений, животных 

и бактерий, а также лизированных бактерий, его можно представить следующим образом: 

С бактерий (ккал/м
2
) = М + F фитопланктона                              939 

                                         М макрофиты                                          123 

                                         М зоопланктон                                        154 

                                         М бактерии                                              147 

                                          F зоопланктон                                        275 

                                          (водоросли, животные, детрит) 

                                          F зоопланктон (бактерии)                     158 

                                          F вирусы                                                   98 

                                          Итого                                                     1894 

Таким образом, рассчитанный выше рацион бактериопланктона может быть обес-

печен энергетическими ресурсами планктонной трофической сети на 89%. При этом толь-

ко 56% рациона обеспечивается органическим веществом первичных продуцентов. Доля 

органического вещества, неусвоенного консументами, и отмерших бактерий, повторно 

используемого бактериопланктоном, достигала 21% рациона. Вклад аллохтонного орга-

нического вещества составлял, как минимум, 40% рациона. 



Таблица 9.25. Элементы суточного баланса вещества (кал/м
3
) в Рыбинском  

водохранилище (в среднем для 6 стандартных станций за 1990-1995 гг.) 

Трофическая группа Р R F С G 

Весна 

Фитопланктон 4612 1537 922 7071 2887 

Бактериопланктон 2424 5656 0 8080 2466 

Вирусы 30 - 505 535 - 

Гетеротрофные флагелляты 475 475 407 1357 169 

Инфузории 1262 1262 1082 3606 295 

Мирные коловратки 71 101 151 323 53 

Мирные кладоцеры 111 166 228 505 123 

Мирные копеподы 30 45 61 136 34 

Всеядные коловратки 10 15 20 45 - 

Всеядные копеподы 40 60 82 182 - 

Хищные кладоцеры <1 <1 <1 < 1 - 

Хищные копеподы 68 102 170 340 - 

Лето 1 

Фитопланктон 6032 2011 1206 9249 1889 

Бактериопланктон 2991 6779 0 9970 3277 

Вирусы 20 - 450 470 - 

Гетеротрофные флагелляты 250 250 220 720 193 

Инфузории 480 480 411 1371 414 

Мирные коловратки 210 315 429 954 141 

Мирные кладоцеры 1180 1770 2414 5364 378 

Мирные копеподы 100 150 204 454 38 

Всеядные коловратки 30 45 61 136 - 

Всеядные копеподы 80 120 164 364 - 

Хищные кладоцеры 40 60 60 160 - 

Хищные копеподы 110 165 275 550 - 

Лето 2 

Фитопланктон 11125 3708 2225 17058 1833 

Бактериопланктон 5923 13820 0 19743 3026 

Вирусы 47 - 660 707 - 

Гетеротрофные флагелляты 456 456 390 1302 179 

Инфузории 391 391 335 1117 166 
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Трофическая группа Р R F С G 

Мирные коловратки 102 153 209 464 49 

Мирные кладоцеры 400 600 818 1818 250 

Мирные копеподы 93 140 190 423 96 

Всеядные коловратки 9 14 18 41 - 

Всеядные копеподы 102 153 209 464 - 

Хищные кладоцеры 37 65 65 167 - 

Хищные копеподы 72 108 180 360 - 

Осень 

Фитопланктон 1477 492 295 2264 1216 

Бактериопланктон 2018 4709 0 6727 1081 

Вирусы 34 - 495 529 - 

Гетеротрофные флагелляты 126 126 101 353 29 

Инфузории 160 160 137 457 20 

Мирные коловратки 17 26 34 77 2 

Мирные кладоцеры 294 441 601 1336 46 

Мирные копеподы 34 51 69 154 5 

Всеядные коловратки <1 <1 <1 < 1 - 

Всеядные копеподы 17 26 34 77 - 

Хищные кладоцеры <1 <1 <1 <1 - 

Хищные копеподы 12 18 30 60 - 

Среднее за вегетационный период 

Фитопланктон 6106 2035 1211 9362 1919 

Бактериопланктон 3528 8232 0 11760 2432 

Вирусы 34 - 541 575 - 

Гетеротрофные флагелляты 333 333 285 951 140 

Инфузории 544 544 466 1554 204 

Мирные коловратки 93 140 190 423 55 

Мирные кладоцеры 457 686 934 2077 193 

Мирные копеподы 64 96 131 291 47 

Всеядные коловратки 11 16 23 50 - 

Всеядные копеподы 61 92 124 277 - 

Хищные кладоцеры 25 38 16 79 - 

Хищные копеподы 62 93 155 310 - 

Примечание. Прочерк означает, что данный параметр не рассчитывали. 



В 1960-1970-х гг. в ряде водохранилищ проводилась оценка потока энергии через 

бактерий (табл. 9.26). В водохранилищах Волги бактериопланктон за вегетационный пе-

риод трансформировал от 1400 ккал/м
2
 органического вещества в Рыбинском водохрани-

лище до 3512 ккал/м
2 

в Волгоградском водохранилище. Среди исследованных водохрани-

лищ бактерии наиболее интенсивно ассимилировали органическое вещество в Запорож-

ском водохранилище: 3800 ккал/м
2 
за вегетационный период. 

Д.З. Гак, используя собственные и литературные данные (Гак, 1975; Alimov, 

Boulion et al., 1972; Andronikova, et al., 1972; Sorokin, 1972; Winberg, et al., 1972) показала, 

что несмотря на невысокую точность методов определения численности и продукции бак-

терий, полученные к тому времени данные давали четкую картину возрастания интенсив-

ности потока энергии через бактериопланктон: от 100-120 ккал/(м
2
  год) в приполярных 

озерах до 2000-4000 ккал//(м
2
  год) в эвтрофных водохранилищах Днепра. Таким обра-

зом, биомасса и продукция бактериопланктона, а также поток энергии через него хорошо 

отражают трофический статус водоема и могут служить классификационными признака-

ми (Гак, 1975). Иное заключение сделано Д.З. Гак при анализе удельных величин продук-

ции, дыхания и ассимиляции, рассчитанных на единицу биомассы бактериопланктона 

(Р/В, R/B, A/B). Их значения изменялись в гораздо более узких пределах и не показывали 

зависимости от типа водоема. Суточный Р/В-коэффициент изменялся от 0.30 до 0.65, R/B 

– от 0.3 до 1.2, А/В – от 0.6 до 1.5. По мнению этого автора, узкие пределы рассматривае-

мых параметров закономерны, так как эти коэффициенты отражают скорость конструк-

тивного и энергетического обмена организмов и поэтому близки даже в очень различных 

водоемах. 

В наших исследованиях продукция бактерий и поток углерода через них в Рыбин-

ском водохранилище за вегетационный период в 1990-х гг. (табл. 9.28) существенно пре-

вышали таковые, рассчитанные Ю.И. Сорокиным по данным 1960-х гг. (Рыбинское водо-

хранилище…, 1972; Sorokin, 1972), и оказались близки к величинам, зарегистрированным 

в эвтрофных водохранилищах (табл. 9.26). Однако, если учитывать, что в работе Ю.И. Со-

рокина (Sorokin, 1972) содержание органического углерода принималось равным 10% от 

сырого веса бактерий, то разница в анализируемых величинах будет менее значительной. 

Наиболее интенсивное выедание бактерий, превышающее суточную бактериаль-

ную продукцию, наблюдалось в первую половину вегетационного сезона. При этом если 

весной основными потребителями бактерий были гетеротрофные флагелляты, то в период 

«чистой воды» (Лето 1) – кладоцеры (табл. 9.27). Во вторую половину вегетационного се-

зона активность бактериотрофных организмов уменьшилась примерно вдвое. В период 

«цветения» воды цианобактериями (Лето 2) наиболее активными потребителями бактерий 



 

 

329 

329 

Таблица 9.26. Поток энергии через бактериопланктон водохранилищ Волги и Дне-

пра (ккал/м
2
 за вегетационный сезон) 

Водохранилище  

(источник) 

В Р В/Р К2 R R/B A A/B Р/В R/В А/В 

сут
-1

 

Рыбинское  

(Sorokin, 1972) 

5.5 350 64 0.25 1050 190 1400 250 0.35 1.05 1.40 

Саратовское  

(Ярушек, 1979) 

11.0 1567 142 0.56 1572 146 3139 291 - - - 

Волгоградское  

(Донецкая,1985) 

14.2 1155 83 0.30 2356 214 3512 249 0.58 1.40 1.6 

Цимлянское 

(Гак, 1975) 

7.8 1343 174 0.40 2119 272 3502 - - - - 

Киевское  

(Гак, 1975) 

13.4 725 54 0.40 1090 90 1800 138 0.30 0.50 0.80 

Кременчугское 

(Гак, 1975) 

12.6 960 69 0.40 1400 110 2400 180 0.38 0.55 0.93 

Каховское 

(Гак, 1975) 

12.5 930 65 0.40 1400 110 2330 180 0.33 0.55 0.90 

Днепродзержинское 

(Гак, 1975) 

9.3 1260 135 0.50 1260 135 2520 260 0.65 0.65 1.30 

Запорожское  

(Гак, 1975) 

15.0 1900 125 0.50 1900 125 3800 250 0.60 0.60 1.20 

 

Таблица 9.27. Потребление бактериопланктона (G, мг С/(м
2
∙ сут)) разными группами  

гидробионтов в Рыбинском водохранилище в 1990-1995 гг. 

Группа 

организмов 

Весна Лето 1 Лето 2 Осень 

G G/PB, 

% 

G G/PB, 

% 

G G/PB, 

% 

G G/PB, 

% 

Вирусы 53.5 22.1 47.0 15.7 70.7 11.9 52.9 26.2 

Гетеротрофные флагелляты 123.2 50.8 64.8 21.7 113.5 19.2 29.4 14.6 

Инфузории 57.0 23.5 45.5 15.2 35.8 6.1 6.4 3.2 

Мирные коловратки 4.1 1.7 22.9 7.6 11.5 2.0 0.9 0.5 

Мирные копеподы 1.8 0.7 11.3 3.8 11.2 1.9 1.8 0.9 

Мирные кладоцеры 6.5 2.7 134.5 45.0 48.2 8.1 16.2 8.0 

Всеядные копеподы 0.5 0.2 1.7 0.6 2.6 0.4 0.5 0.2 

Сумма 246.6 101.7 327.7 109.6 393.5 49.6 108.1 53.6 
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были гетеротрофные флагелляты. Осенью элиминация бактериопланктона происходила, 

главным образом, в результате вирусного лизиса (табл. 9.27). 

Таким образом, в трофической сети водохранилища в разные фазы вегетационного 

периода планктонными беспозвоночными использовалось значительное количество био-

массы бактериопланктона (55.2-208.7 мг С/(м
2
∙× сут)). Причем летом потребление бакте-

рий зоопланктоном превышало потребление водорослей и цианобактерий в 1.3-1.5 раз, а 

весной и осенью, напротив, было в 1.5-2.2 раза ниже. Значительное количество органиче-

ского вещества планктонных гетеротрофных бактерий, лизированных бактериофагами, не 

поступало на высшие трофические уровни «классической» пищевой цепи, а оставалось 

внутри микробной «петли». 

В итоге, за вегетационный период в пищевую сеть Рыбинского водохранилища по-

падало 77.0% продукции бактериопланктона (табл. 9.28), из которых 60.7% потреблялось 

животными, 16.3% лизировалось вирусами, а остальная часть бактериальной продукции 

элиминировалась, по-видимому, в результате выедания миксотрофными флагеллятами и 

естественной гибели. Подобные высокие уровни выедания бактерий, сравнимые с про-

дукцией бактерий, регистрировались в ряде других водных экосистем (Christoffersen et al., 

1990; Sommaruga, 1995; Simon et al., 1998; Comerma et al., 2003; Chrost, Siuda, 2006). 

 

Таблица 9.28. Элементы энергетического баланса (ккал/м
2 

за вегетационный сезон
*
) в 

планктонном сообществе Рыбинского водохранилища 

Трофическая группа P R F C G 

Фитопланктон 1105.2
** 

368.4 221.0 1694.6 342.4 

Бактериопланктон 638.5 1489.9 0 2128.5 492.0 

Вирусы 6.2 - 97.8 104.1 - 

Гетеротрофные флагелляты 60.3 60.3 51.6 172.2 25.3 

Инфузории 98.5 98.5 84.4 281.4 37.0 

Мирные коловратки 16.9 25.3 34.6 76.8 10.0 

Мирные кладоцеры 82.8 124.1 169.3 376.2 34.9 

Мирные копеподы 11.7 17.5 35.5 53.0 8.5 

Всеядные коловратки 2.0 3.0 4.0 9.0 - 

Всеядные копеподы 11.1 16.6 22.6 50.3 - 

Хищные кладоцеры 4.7 7.0 2.9 14.6 - 

Хищные копеподы 11.3 17.0 28.3 56.6 - 

Примечание. *
 
– Средняя продолжительность вегетационного периода составляет 181 сут. 

** – Средние данные за 1990-1995 гг.  
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Для оценки эффективности передачи энергии бактериопланктона с одного трофиче-

ского уровня на следующий мы воспользовались коэффициентом трансформации энергии 

(СЕТ) (Казанцева, 2003). Внутри микробного сообщества гетеротрофные флагелляты и 

инфузории потребляли в среднем за вегетационный сезон 33.6% продукции бактерио-

планктона, что составляло 47.4% их суммарного рациона. Планктонные простейшие пере-

водили в свою продукцию около 12% продукции гетеротрофных бактерий. Необходимо 

отметить, что в этих расчетах не учитывалось питание миксотрофных флагеллят. Мирный 

метазойный планктон непосредственно в пищу использовал 18.5% продукции бактерио-

планктона. Кроме того часть продукции простейших (2536 ккал/м
2
∙за сезон или 4.0% про-

дукции бактерий) формировалась за счет энергии гетеротрофных бактерий. Тем самым, в 

классическую трофическую сеть вовлекалось 22.5% бактериальной продукции, что равня-

лось 27.6% суммарного рациона мирных планктонных коловраток, кладоцер и копепод. В 

итоге, около 5% бактериальной продукции аккумулировалось мирным зоопланктоном. 

Эффективность трансформации энергии, созданной фитопланктоном, в органическое ве-

щество мирного метазоопланктона также составило приблизительно 5%. Проведенные 

расчеты свидетельствуют о значительной роли бактерий в питании нехищного зоопланк-

тона центральной части Рыбинского водохранилища. Вместе с тем, большая часть про-

дукции бактериопланктона не поступала на высшие трофические уровни, а оставалась в 

пределах планктонного микробного сообщества (микробной «петли»). 

Таким образом, гетеротрофный бактериопланктон вносит значительный вклад в 

формирование общей биомассы планктона водохранилищ Верхней Волги. В конце веге-

тационного сезона его биомасса даже превышает биомассу других компонентов планкто-

на. Вместе с тем, из-за большой площади Рыбинского водохранилища, его сложной мор-

фометрии, особенностей гидрологического режима, поступления вод притоков, наличия 

разнородных водных масс, доля бактерий в общей биомассе планктона на разных участках 

этого водоема может существенно отличаться. На протяжении всего вегетационного пе-

риода преобладающее значение в деструкции органического вещества в Рыбинском водо-

хранилище принадлежит гетеротрофным бактериям. В водохранилище бактериопланктон 

выполняет важную функцию трансформации органического вещества и энергии от авто-

трофных организмов к метазойному планктону. На разных участках водохранилища в ли-

нейную трофическую цепь поступало от 22 до 46% бактериальной продукции. При этом 

большое количество органического вещества бактерий передается к метазоопланктону 

через промежуточную ступень, каковой являются простейшие, главным образом, гетеро-

трофные флагелляты и инфузории. В результате, проведенные нами расчеты показали, что 

бактерии играют значительную роль в питании мирного метазоопланктона Рыбинского 
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водохранилища. В наших расчетах не учитывалась выедание микроорганизмов миксо-

трофными флагеллятами, численность которых в Рыбинском водохранилище может быть 

достаточно высокой. Вследствие этого, полученные нами величины потребления бактери-

альной продукции в водохранилище, несколько занижены. Тем не менее, большая часть 

бактериальной продукции недоступна для консументов высших трофических уровней и 

остается в пределах планктонной микробной пищевой сети, включающей вирусы, бакте-

рии и простейшие. Эта часть продукции циркулирует в микробной «петле» (РОВ – бакте-

рии – простейшие – РОВ) и вирусной «петле» (РОВ – бактерии – вирусы – РОВ). 
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Заключение 

 

Преобразование главной реки России – Волги в каскад зарегулированных водохра-

нилищ привело к возникновению экосистем нового типа, отличных от озер, рек и других 

водоемов. На данный момент, среди водохранилищ Волги наиболее изученным является 

Рыбинское, на котором постоянный гидробиологический мониторинг проводится с пер-

вых лет его существования. Другие волжские водохранилища исследованы в меньшей 

степени. 

В настоящей монографии обсуждаются результаты, полученные при исследовании 

структуры и функций гетеротрофного бактериопланктона водохранилищ Верхней и Сред-

ней Волги спустя 50-60 лет после их заполнения. Анализ данных по численности и про-

дукции бактериопланктона в конце XX века – начале XXI века и сравнение их с материа-

лами предыдущих лет позволили установить изменения, произошедшие в пространствен-

ном распределении и динамике бактериопланктона, выявить тенденции их многолетних 

колебаний. 

В целом, в современный период характер пространственного распределения бакте-

риопланктона по акватории водохранилищ не претерпел существенных изменений по 

сравнению с предшествующим периодом. Как и прежде, возрастание численности бакте-

риопланктона наблюдается на участках, расположенных в зонах влияния крупных про-

мышленных центров, и связано с их локальным антропогенным загрязнением. В тоже 

время сезонная динамика структурных и функциональных характеристик бактерий за по-

следние годы изменилась. Ранее летний максимум численности и продукции гетеротроф-

ных бактерий в Рыбинском водохранилище был или ниже весеннего, или соизмерим с 

ним, а с конца 1980-х годов стал устойчиво выше. Аналогичные изменения произошли с 

характером сезонных изменений концентрации хлорофилла в воде. 

В водохранилищах Верхней и Средней Волги, где плотностная стратификация вод-

ной толщи в безледный период является непродолжительной, вертикальное распределение 

бактерий носит преимущественно равномерный характер, который может нарушаться при 

штилевой погоде в летние периоды массового развития цианобактерий. Зимой максимумы 

обилия бактерий приурочены к слоям воды, прилегающим к нижней кромке льда и ко дну. 

Причем численность и биомасса бактерий на границе вода-лед превышали эти параметры 

на соседних горизонтах до 10 и 40 раз, соответственно. 

Анализ с помощью метода эпифлуоресцентной микроскопии размерного состава 

бактериопланктона водохранилищ выявил, что минимальные и максимальные объемы ге-

теротрофных планктонных бактерий различаются на 4-5 порядков. Однако величины объ-
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емов бактериальных клеток, рассчитанные в среднем для водохранилищ, в большинстве 

случаев находились в пределах 0.065-0.120 мкм
3
. Следуют отметить, что средние объемы 

бактерий, полученных методом эпифлуоресцентной микроскопии, оказались значительно 

ниже значений среднего объема клеток, используемых для расчета биомассы бактерио-

планктона водохранилищ в предыдущие годы. Распределение численности и биомассы 

планктонных бактерий не всегда совпадают как в пространстве, так и во времени, вслед-

ствие значительной вариабельности среднего объема их клеток. 

Результаты многолетних наблюдений (1965-1995 гг.) на стандартных станциях в 

Рыбинском водохранилище указывают, что при существенных межгодовых колебаниях 

численности гетеротрофного бактериопланктона прослеживается тенденция возрастания 

этого показателя. Причем наблюдаемые темпы увеличения количества и продукции бак-

терий оказались гораздо выше прогнозируемых ранее (Романенко, 1985). Возрастание 

численности и биомассы бактериопланктона регистрируется также в Иваньковском и 

Горьковском водохранилищах. В тоже время сравнение результатов микробиологических 

исследований Шекснинского водохранилища в начале XXI века с таковыми, полученными 

в прошлом веке, свидетельствует, что уровень количественного развития бактериопланк-

тона в этом водоеме существенно не изменился. 

Оценки баланса органического вещества в верхневолжских водохранилищах, чаще 

всего, отмечали превышение деструкции над первичной продукцией фитопланктона, рас-

считанных под 1 м
2
 площади водоемов (Кузнецов, Безлер, 1971; Рыбинское водохранили-

ще, 1972; Романенко, 1985; Минеева, 2001). Другой источник автохтонного органического 

вещества – высшая водная растительность – имеет существенное значение только в 

Иваньковском и Угличском водохранилищах (Романенко, 1985). Однако основной причи-

ной превалирования деструкционных процессов над продукционными в водохранилищах 

является, по мнению В.И. Романенко (Романенко, 1985), проявление «одной из связей 

между водоемами и водосборной площадью, т.е. сказывается влияние аллохтонных по-

ступлений органического вещества на живое население водоемов». Отношение первичной 

продукции фитопланктона и деструкции в водной толще водохранилищ Верхней Волги 

характеризуется значительной пространственной изменчивостью и существенными меж-

годовыми различиями (Романенко, 1985; Минеева, 2001). 

Полученные в наших исследованиях отношения продукции бактериопланктона к 

первичной продукции фитопланктона также являются важной функциональной характе-

ристикой планктонного сообщества водохранилищ. По величинам этих отношений можно 

судить о значении аллохтонного составляющей в общем балансе органического вещества. 

Высокие величины отношения бактериальной продукции к первичной продукции фито-
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планктона свидетельствуют, что в метаболизм планктонных сообществ водохранилищ 

включается не только вновь синтезированное, но и аллохтонное органическое вещество. В 

водохранилищах Верхней Волги наблюдается тесная связь между первичной продукцией 

планктона и продукцией гетеротрофных планктонных бактерий. 

Прогресс в методах исследования микроскопических организмов дал возможность 

получить для бактериопланктона водохранилищ Волги ряд новых структурных характе-

ристик. Использование флуоресцентного метода определения количества гетеротрофных 

бактерий, помимо адекватного подсчета их численности, позволило оценить вклад разных 

размерных групп (мелких и крупных одиночных бактерий, бактерий, ассоциированных с 

частицами детрита и находящихся в составе микроколоний, а также нитей) в формирова-

нии общей биомассы и продуктивности бактериального сообщества. Эта информация 

необходима при количественном анализе трофических связей между бактериопланктоном 

и его потребителями – тонкими и грубыми фильтраторами. 

В составе бактериопланктона постоянно присутствуют как активные, так и нахо-

дящиеся в состоянии покоя бактерии. Доля активных клеток в бактериопланктоне волж-

ских водохранилищ, определенная с помощью различных подходов в разные сезоны года, 

как правило, не превышает 50% общей численности бактерий. Другими словами, более 

половины сообщества представлено мертвыми, поврежденными или покоящимися клет-

ками. Покоящиеся бактерии могут переходить в активное состояние при изменении усло-

вий окружающей среды, и это необходимо учитывать при количественных оценках пото-

ков вещества и энергии в планктоне волжских водохранилищ. Среди различных размерно-

морфологических групп агрегированные и нитевидные бактерии отличаются большей ак-

тивностью, чем одиночные клетки. 

В результате ежедневных наблюдений в прибрежных водах обнаружены цикличе-

ские колебания обилия гетеротрофных бактерий и флагеллят с близкой периодичностью и 

запаздыванием в несколько суток между пиками их численности. По-видимому, наблюда-

емые в природных условиях циклические изменения концентрации этих микроорганизмов 

– это, главным образом, результат взаимодействия по типу «хищник – жертва». Таким об-

разом, в водохранилищах кроме суточных и сезонных изменений наблюдаются кратко-

срочные колебания обилия бактериопланктона. 

Количественная оценка биомассы основных компонентов планктонного сообще-

ства (фитопланктон, бактерии, гетеротрофные флагелляты, инфузории, многоклеточный 

зоопланктон и вирусы) выявила значительный вклад гетеротрофного бактериопланктона в 

формировании суммарной биомассы планктона водохранилищ. В результате анализа по-

токов энергии в трофической сети планктонного сообщества Рыбинского водохранилища 
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показано, что в питании планктонных гидробионтов этого водоема роль бактерий чрезвы-

чайно велика. Причем большая часть бактериальной продукции поступает в «классиче-

скую» пищевую цепь. В разные фазы вегетационного периода основная роль в использо-

вании продукции бактериопланктона принадлежит гетеротрофным флагеллятам, кладоце-

рам или вирусам. В тоже время, поскольку значительная доля биомассы фитопланктона 

принадлежала «некормовым» видам, естественная гибель фитопланктона существенно 

превосходит его выедание зоопланктоном. В связи с этим в экосистеме Рыбинского водо-

хранилища значительная часть потока направлена через детритный цикл, основным 

участником которого являются бактерии.  

Приводимые в монографии материалы и их обсуждение свидетельствуют об 

огромной роли гетеротрофного бактериопланктона в структуре и функционировании эко-

систем водохранилищ. Многие вопросы, рассматриваемые в монографии, безусловно, 

требуют дальнейшего исследования. Прежде всего, необходимо применение молекулярно-

генетических методов для исследования таксономического состава бактериопланктона и 

установления физических, химических и биотических факторов, которые определяют 

структуру бактериальных сообществ. Очень актуальным представляется выяснение связи 

структуры бактериопланктона с его экологическими функциями. В частности, необходимо 

искать ответ на основной вопрос, напрямую связанный с функциями бактериопланктона в 

круговоротах элементов и потоках энергии в водохранилищах и требующий дальнейшего 

углубленного исследования, а именно: какие факторы контролируют количество, структу-

ру и активность бактериальных сообществ. В теоретическом плане необходимо развитие 

новых экологических теорий, учитывающих уникальные характеристики бактерий и дру-

гих микроорганизмов, отличающих их от более крупных гидробионтов. Остро требуется 

построение экологических моделей, основанных на изучении основных биотопов водо-

хранилищ в различном масштабе для понимания и прогноза изменений структуры и 

функций планктонных микробных сообществ. Изучение этих вопросов поможет решить 

проблемы, связанные с охраной окружающей среды и улучшить качество вод Волги. 

Авторы надеются, что проведенное в этой монографии обобщение результатов 

многолетнего изучения бактериопланктона водохранилищ Верхней и Средней Волги ока-

жется полезным и будет способствовать дальнейшему развитию экосистемных гидробио-

логических исследований водоемов этого региона. 
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Conclusion 

 

Transformation of the Volga, the major Russian river, into the cascade of regulated reser-

voirs made the beginning of the ecosystems of a new type different from lakes, rivers and other 

waterbodies. At present the Rybinsk reservoir is the most extensively studied among all Volga 

reservoirs. Its hydrobiological monitoring has been conducting constantly since the first years of 

its existence. The other Volga reservoirs are investigated to a lesser degree. 

The present monograph deals with the results of the studies on structure and functioning 

of heterotrophic bacteria plankton in the Upper and Middle Volga reservoirs after 50-60 years of 

their filling. The analysis of the data on abundance and production of bacteria plankton at the end 

of the 20th and at the beginning of the 21th century and their comparison with the previous re-

sults allowed us to determine changes in spatial distribution and dynamics of bacteria plankton 

and to reveal a tendency of their long-term fluctuations. 

On the whole, at present the spatial distribution of bacterial plankton in the area of reser-

voirs have not undergone any sufficient changes as compared to the previous period. As before 

an increase in bacterial plankton abundance is recorded in sites subjected to the impact of large 

industrial centers and is caused by local anthropogenic pollution. At the same time the seasonal 

dynamics of structural and functional characteristics has changed markedly during the last years. 

Earlier the summer peak of abundance and production of heterotrophic bacteria in the Rybinsk 

reservoir was either lower or comparable with the spring maximum but since the end of the 

1980s it has become stably higher. Similar changes have occurred in a character of seasonal 

changes of chlorophyll concentration in water. 

In reservoir of the Upper and Middle Volga where water density stratification during the 

ice-free period is short-lived the vertical distribution of bacteria is mainly uniform but can be dis-

turbed in a calm weather during summer mass development of cianobacteria. In winter the max-

ima of bacteria abundance are recorded in water layers adjacent to an inferior edge of the ice and 

to the bottom. At this the abundance and biomass of bacteria at the water-ice boundary exceeded 

such parameters in adjoining horizons10 and 40 times, correspondingly. The analysis of dimen-

sional structure of bacterial plankton in reservoirs by the method of epifluorescent microscopy 

has shown the difference in minimal and maximal volumes of heterotrophic planktonic bacteria 

by an order of 4-5. However the values of volumes of bacterial cells calculated on average for 

reservoirs ranged from 0.065 up to 0.120 µm
3
. It should be noted that average volumes of bacte-

ria obtained by the method of epifluoresecent microscopy were lower than values of the average 

cell volumes used for calculation of bacterial plankton biomass in the previous years. The distri-
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bution of planktonic bacteria abundance and biomass do not always show concurrence in space 

and time because of variability of an average volume of their cells.  

The results of long-term observations (1965-1995) on standard stations in the Rybinsk 

reservoir evidence a tendency to the increase in the abundance of heterotrophic bacterial plank-

ton that in spite of its significant annual fluctuations. And the recorded rates of the increase in 

abundance and production of bacteria were much higher than predicted values Romanenko, 

1985). An increase in the abundance and biomass of bacterial plankton is recorded also in the 

Ivankovo and Gorky reservoirs. At the same time the comparison of the results of microbiologi-

cal studies conducted in the Sheksna reservoir at the beginning of the 21th century with the data 

obtained in the past century testify to the fact that the degree of quantitative development of bac-

terial plankton in the reservoir has not changed appreciably. 

Estimations of the balance of organic matter in the Upper Volga reservoirs more fre-

quently indicated exceeding the destruction as compared to primary production of phytoplankton 

calculated per 1 mОшибка! Ошибка связи.of the area of reservoirs (Kuznetsov, Bezler, 1971; Ry-

binsk reservoir, 1972; Romanenko, 1985; Mineeva, 2001). The other source of autochtonous or-

ganic matter – higher aquatic vegetation – is of significant importance only in the Ivankovo and 

Uglich reservoirs (Romanenko, 1985). However the main motive of the prevalence of destruc-

tion processes over production ones in reservoirs is in the opinion of V.I. Romanenko (Roma-

nenko, 1985) manifestation of “one of the relations between waterbodies and their catchment ar-

ea i.e. the effect of input of allochtonous organic matter on living inhabitants of waterbodies”. 

The relationship between the primary phytoplankton production and destruction in water of the 

Upper Volga reservoirs is characterized by significant spatial variability and essential annual dif-

ferences (Romanenko, 1985; Mineeva, 2001). 

The obtained ratio of bacterioplankton production to the primary production of phyto-

plankton is an important functional characteristic of the planktonic community in reservoirs. Us-

ing values of this ratio we can judge of the significance of an allochtonous component in the total 

balance of the organic matter. High values of the ratio of bacterial production to the primary pro-

duction of phytoplankton indicate that not only newly synthesized but allochtonous organic mat-

ter as well participate in metabolism of planktonic communities in reservoirs. In the Upper Volga 

reservoirs a close relationship is observed between the plankton primary production and the pro-

duction of heterotrophic planktonic bacteria. 

Advanced methods used for the study of microscopical organisms have given an oppor-

tunity to obtain some new structural characteristics for bacterial plankton in the reservoirs. The 

use of fluorescent method for determination of the number of heterotrophic bacteria allowed us 

in addition to an appropriate calculation of their abundance to estimate the contribution of differ-
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ent size groups (small and large single (isolated) bacteria, bacteria associated with detritus parti-

cles and existing in microcolonies as well as filaments) to formation of the total biomass and 

productivity of a bacterial community. This information is essential for quantitative analysis of 

trophical interactions between bacterioplankton and its consumers – fine and course filtrators. 

In the composition of bacterioplankton both active and resting bacteria are constantly 

present. The portion of active cells in bacterial plankton from the Volga reservoirs determined 

using different approaches in different seasons of the year, as a rule, does not exceed 50% of the 

total bacterial abundance. In other words more than a half of the community is represented by 

dead, damaged or resting cells. Resting cells can become active under changes in the environ-

ment and it should be taken into account when making quantitative estimation of matter and en-

ergy fluxes in plankton of the Volga reservoirs. Among groups of different size and morphology 

aggregated and filamentous bacteria demonstrate more activity than single cells. 

As a result of daily observations in littoral waters cyclic fluctuations in the abundance of 

heterotrophic bacteria and flagellates were found with similar periodicity and a delay of several 

days between peaks of their abundance. Apparently, cyclic changes in concentration of these mi-

croorganisms observed in natural conditions are the result of “predatory – prey” interaction. 

Thus, in addition to daily and seasonal changes short-term fluctuations of the bacterial plankton 

abundance are observed in he reservoirs. 

Quantitative assessment of the biomass of the main components of the planktonic com-

munity (phytoplankton, bacteria, heterotrophic flagellates, ciliates, metazoan plankton and virus-

es) has shown a significant contribution of heterotrophic bacterial plankton to formation of the 

total plankton biomass in the reservoirs. As a result of analysis of energy fluxes in a trophic web 

of the planktonic community of the Rybinsk reservoir it is shown that the role of bacteria in feed-

ing of planktonic hydrobionts is extremely high. It is known, that the major part of bacterial pro-

duction enters a “classical” food chain. During different stages of a vegetative period hetero-

trophic flagellates, cladocerans and viruses play the main part in use of the bacterial plankton 

production. At the same time as a significant portion of the phytoplankton biomass consists of 

“unfodder” species a natural death of phytoplankton surpasses its grazing by zooplankton. In this 

connection a significant part of the flux goes through a detritus cycle where the main part be-

longs to bacteria.  

The materials presented in the monograph and their discussion testify to a stupendous 

role of heterotrophic bacterial plankton in structure and functioning of ecosystems in the Upper 

and Middle Volga reservoirs. Many issues considered in the monograph need further investiga-

tions. First of all, it is necessary to apply molecular and genetic methods for studies of taxonomi-

cal structure of bacterial plankton and for determination of physical, chemical and biotic factors 
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responcible for the structure of the bacterial community. Of current importance is examination of 

the relationship between bacterial plankton and it ecological functions. In particular, it is nesses-

ary to find an answer to the question concerning the bacterial plankton functions in cycles of el-

ements and energy fluxes in the reservoirs and demanding further in-depth study, namely, what 

factors are responsible for the number, structure and activity of bacterial communities.   It is also 

important to develop new ecological theories taking into consideration unique characteristics of 

bacteria and other microorganisms that make them different from larger hydrobionts. There ex-

ists an acute demand in construction of ecological models based on the study of the main habitats 

in the reservoirs on a different scale for understanding and forecast of changes in structure and 

functioning of planktonic microbial communities. The study of these issues will be of great im-

portance for solving the problems of the environment protection and improvement of water qual-

ity in the Volga. 

The authors expect the results of the long-term study of bacterioplankton in reservoirs of 

the Upper and Middle Volga presented in the monograph will be useful and contribute to a fur-

ther development of biological studies of aquatic environments of the region. 
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