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A. pseudolineare, Sellaphora obesa), что увеличило видовой состав р. Енисея до 184 таксонов. Наход-
ки байкальских эндемиков Didymosphenia geminata и Hannaea baicalensis, а также обской формы 
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Река Енисей – главная водная артерия Си-
бири и наиболее многоводная река России, вхо-
дит в число семи самых крупных рек мира. Пер-
вые сведения о водорослях р. Енисея появились 
в конце XIX в. (Cleve and Grunow, 1880; Boldt, 
1885; Borge, 1891). Следующий этап в изучении 
фитопланктона связан с рыбохозяйственным ос-
воением реки. Большое значение имеет работа 
П.И. Усачева (1928), заложившая основы даль-
нейшего исследования р. Енисея. По мнению 
автора, в период исследования по руслу реки рас-
пределение планктона было равномерным. Сре-
ди массовых планктонных видов П.И. Усачев от-
мечал два вида диатомовых – Asterionella formosa 
Hassall и Melosira italica (Ehrenberg) Kützing. Кро-
ме них, доминировали и другие диатомовые водо-
росли: Didymosphenia geminata (Lyngbye) Schmidt, 
Synedra ulna (Nitzsch) Ehrenberg, Diatoma hyemale 
(Roth) Heiberg, Ceratoneis arcus (Ehrenberg) Kützing. 
Особую ценность имеют данные о количествен-
ном развитии фитопланктона и его структуре, 
полученные в период незначительной антропо-
генной нагрузки на реку (Грезе, 1957). В после-
дующие годы фитопланктон изучали в верхнем 
течении реки, где проводили интенсивное ги-
дростроительство. До зарегулирования р. Енисея 
фитопланктон в верхнем и среднем течении был 
беден и состоял преимущественно из водорослей 
дна и обрастателей, трофический статус соответ-
ствовал олиготрофному типу (Баженова, 1992).

Наиболее активный период изучения альго-
флоры р. Енисея пришелся на период с 50-х 

по 70-е годы XX в. Фитопланктон и фитобентос 
реки до и на стадии формирования Красноярско-
го водохранилища изучали В.Н. Грезе (1957, 1959), 
И.С. Трифонова (1972), А.Е.  Кузьмина (1973), 
Т.С. Чайковская и Г.Д. Левадная с коллегами 
(Чайковская, 1972–1974, 1975a, 1975б, 1977; Ле-
вадная, 1975; Левадная, Чайковская, 1977; Куксн, 
Чайковская, 1979; Левадная и др., 1980), О.П. Ба-
женова (1992) и А.Д. Приймаченко (Приймачен-
ко и др., 1993). 

Сопоставляя результаты исследований 1974 г. 
(Чайковская, 1977) по фитопланктону верхо-
вья р. Енисея (от истока до Красноярского во-
дохранилища) с имеющимися ранними данны-
ми по реке до зарегулирования (от г. Абакан до 
г. Красноярск) (Усачев, 1928; Грезе, 1957; Чай-
ковская, 1972), Т.С. Чайковская (1977) установи-
ла, что для обоих периодов наблюдений харак-
терен один и тот же доминирующий комплекс 
водорослей, их невысокая численность, межго-
довые колебания в содержании отдельных видов 
и значительная роль бентосных форм ( ≥50%).  
Сводные данные литературных и собственных 
исследований представлены в работе (Левадная, 
1986), в которой отмечено 472 представителя от-
дела Bacillariophyta в фитобентосе р. Енисея, 
в том числе 158 для Красноярского водохрани-
лища. Результаты первых исследований диато-
мовых водорослей в фитопланктоне Среднего и 
Нижнего Енисея (материал 1972–1973 гг.) с ис-
пользованием трансмиссионной электронной 
микроскопии были опубликованы в работе 
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(Генкал, Кузьмина, 1984), обнаружено шесть но-
вых для флоры р. Енисея центрических диатомо-
вых водорослей из родов Cyclotella, Stephanodiscus 
и Thalassiosira. Исследования диатомовых в 1984–
1987 гг. (Приймаченко и др., 1993) выявили 174 
таксона: 28 представителей класса Centrophyceae 
и 146 Pennatophyceae. При этом отмечено, что диа-
томовые уступали в количестве таксонов лишь зеле-
ным водорослям. Исследования А.Д. Приймаченко 
и О.П. Баженовой (1990) посвящены изменениям 
структуры фитопланктона в результате антропоген-
ного воздействия. О.П. Баженовой (1992) проведены 
крупномасштабные систематические исследования 
фитопланктона р. Енисея в условиях зарегулиро-
ванного стока, изучены сезонная и межгодовая ди-
намики количественных показателей. Обнаружено 
460 внутривидовых таксонов: Cyanobacteria – 45, 
Dinophyta – 9, Chrysophyta – 21, Euglenophyta – 13, 
Bacillariophyta – 174, Chlorophyta – 189 (Баженова, 
1992). Сравнение данных, приведенных в работе 
Грезе (1957) до зарегулирования р. Енисея с тако-
выми в 1984–1987 гг. (Баженова, 1992) показало, 
что в Верхнем и Среднем Енисее биомасса фито-
планктона увеличилась в 4–5 раз, численность – 
в 10–23 раза. Это свидетельствует о преобразова-
нии структуры фитопланктона и преобладании 
мелкоклеточных видов. 

Исследования фитоперифитона (Глущенко, 
2010) различных плесов Красноярского водохра-
нилища в августе 2000–2002 и 2005 гг. выявили 
88 видов водорослей, по числу видов доминиро-
вали диатомовые (52 вида). Фитоперефитон ха-
рактеризовался как диатомово-зеленый с присут-
ствием цианобактерий и эвгленовых водорослей. 
Такой характер фитобентоса отмечали и ранее 
(Левадная, 1975, 1986).

Современные исследования на участке нижне-
го бьефа Красноярской ГЭС показали в составе 
альгофлоры наличие 65 таксонов диатомовых во-
дорослей, в их числе 12 центрических диатомей и 
53 пеннатных (Пономарева, 2015). В связи с не-
высокой обеспеченностью минеральным пита-
нием развитие фитопланктона в р. Енисее харак-
теризуется невысокими показателями – средняя 
биомасса <1 мг/л, среднее содержание хлоро-
филла а <5 мкг/л (Пономарева, 2013; Минеева, 
Щур, 2014). Изучен фитопланктон, собранный 
в верхнем, среднем и нижнем течении р. Енисея 
в июне–июле 1984–1987 гг. для уточнения видо-
вого состава с учетом современных представле-
ний о систематике и экологии отдельных видов 
Bacillariophyta (Генкал, Баженова, 2015). Авто-
ры составили список из 58 таксонов диатомовых 
водорослей, из них 17 – новые для альгофлоры 
р. Енисея (5 определены только до рода), 6 – для 
альгофлоры России (Генкал, Баженова, 2015). 

Исследования фитопланктона в 2008–2014 гг. 
на 34-м км ниже Красноярской ГЭС (Пономарева, 

Постникова, 2017) показали, что его основу со-
ставляют диатомовые водоросли (66% общего 
видового состава), преобладающие в планктоне 
во все сезоны года. Авторами выявлено 99 видов 
и внутривидовых таксонов водорослей: диато-
мовые (65 таксонов рангом ниже рода), зеленые 
(22), цианобактерии (8), динофитовые (2), зо-
лотистые (1) и криптофитовые (1). Наибольший 
вклад в общую численность и биомассу фитоплан-
ктона вносили нанофитопланктон (2–20 мкм) и 
микрофитопланктон (20–64 мкм). В комплекс 
доминантов в ранневесенний период входи-
ли Diatoma vulgare Bory и Hannaea arcus (Ehrb.) 
Patr., в летний – Aulacoseira islandica и Cyclotella 
radiosa (Grun.) Lemm., позднелетний – Fragilaria 
crotonensis (Пономарева, Постникова, 2017). 

Цель работы – изучить видовое разнообразие 
диатомовых водорослей Красноярского водохра-
нилища с помощью сканирующей электронной 
микроскопии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Красноярское водохранилище – крупный 

глубоководный водоем комплексного назначе-
ния, созданный зарегулированием стока плоти-
ной Красноярской ГЭС на границе верхнего и 
среднего течений р. Енисея в 40 км от г. Красно-
ярск. Время заполнения водохранилища – 1967–
1970 гг., площадь водного зеркала 2000 км2, объем 
водных масс 73.3 км3, протяженность 396 км, ко-
эффициент водообмена 0.5–1.0, средняя глубина 
37 м, максимальная глубина 105 м, годовое коле-
бание уровня воды 18 м. Водоем мезо-эвтрофного 
типа.

Пробы фитопланктона отбирали 26–31 июля 
2023 г. двухлитровым батометром Руттнера на 
19 станциях по всему водохранилищу интеграль-
но из слоя 0–5 м. Пробы с каждого горизонта 
сливали в ведро, перемешивали, затем из это-
го объема отбирали 0.5 л. Пробу фитопланктона 
фиксировали 1.5 мл раствора Люголя с добавле-
нием 40% формалина, ледяной уксусной и хромо-
вой кислот (Садчиков, 2003).

Створки диатомей освобождали от органиче-
ских веществ методом холодного сжигания (Ба-
лонов, 1975). Препараты водорослей исследовали 
в сканирующем электронном микроскопе (СЭМ) 
JSM-6510 LV.

При определении водорослей использовали 
современные систематические сводки и опреде-
лители (Krammer, 1997a, 1997b, 2000, 2002, 2003; 
Krammer, Lange-Bertalot, 1986, 1988, 1991a, 1991b; 
2011, 2017; Reichardt, 1999; Lange-Bertalot, 2001; 
Levkov, 2009, 2016; Levkov et al., 2013; Melzeltin, 
Lange-Bertalot, 2014; Куликовский и др., 2016; 
Houk et al., 2017).
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В исследованном материале доминирова-

ли Fragilaria crotonensis Kitton, Handmannia comta 
(Ehrenberg) Kociolek et Khursevich emend. Genkal 
(=Cyclotella radiosa (Grun.) Lemm.), Pantocsekiella 
ocellata (Pantocsek) K.T. Kiss et Ács (=Сyclotella 
ocellata (Pantocsek). Всего выявлено 53 вида, раз-
новидностей и форм из 28 родов: Acanthoceras 
zachariasii (Brun) Simonsen; Achnanthidium 
minutissimum (Kützing) Czarnecki; A. minutissimum 
var. inconspicua Østrup**; A. pseudolineare Van de 
Vijver, Novais et Ector**; A. species; Amphora pediculus 
(Kützing) Grunow; Asterionella formosa Hassall; 
Aulacoseira ambigna f.ambigua (Grunow) Simonsen*; 
A. ambigua f. curvata (Skabitsch.) Genkal*; A. granulata 
(Ehrenberg) Simonsen; A. islandica (D. Müller) 
Simonsen; A. pusilla (F. Meistor) Tuji et Houki emend. 
Genkal*; Cocconeis euglypta Ehrenberg*; C. lineata 
Ehrenberg*; C. species; Cyclostephanos makarovae 
(S.I. Genkal) K. Schultz*; Cyclotella meneghiniana 
Kützing; Cymbella affins Kützing; Diatoma tenuis 
Agardh; D. vulgaris Bory; Didymosphenia grunowii 
Lange-Bertalot et Metzeltin*; Encyonema minutum 
(Hilse) D.G. Mann*; Fragilaria crotonensis Kitton; 
F. vaucheriae (Kützing) Petersen; Frustulia vulgaris 
(Thwaites) De Toni*; Geissleria paludosa (Hustedt) 
Lange-Bertalot et Metzeltin*; Gomphonema pa
ludosum E. Reichardt*; G. species 1; G. species  2; 
G. species 3; G. species 4; G. species 5; Gyrosigma 
spencerii (Quekett) Griffith et Henfrey; Handmannia 
comta (Ehrenberg) Kociolek et Khursevich emend. 
Genkal; Hannaea baicalensis Genkal, Popovskaya et 
Kulikovskiy*; Hippodonta coxiae Lange-Bertalot*; 
Melosira varians Agardh; Navicula cryptotenelloides 
Lange-Bertalot*; N. cryptotenella Lange-Bertalot*; 
N. cari Ehrenberg*; N. reichardtiana Lange-Bertalot*; 
N. species; Nitzschia graciliformis Lange-Bertalot et 
Simonsen emend. Genkal et Popovskaya*; N. pumila 
Hustedt*; Pantocsekiella ocellata (Pantocsek) K.T. Kiss 
et Ács; P. species; Pinnularia parvulissima Krammer*; 
Rhoicosphenia abbreviata (Agardt) Lange-Bertalot; 
Sellaphora obesa D. G. Mann et Bayer**; S. species; 
Stephanodiscus triporus Genkal et Kuzmin*; Tabellaria 
flocculosa (Roth) Kutzing emend. Genkal; Ulnaria 
ulna (Nitzsch) Compère. Среди них – новые для 
флоры Красноярского водохранилища (* – 24 так
сона) и России (** – 3) и водоросли, опреде-
ленные только до рода. Ниже приведены иллю-
страции таксонов, новых для водохранилища и 
краткие диагнозы и иллюстрации новых для фло-
ры России и определенных только до рода (рис. 1, 
рис. 2).

Achnanthidium minutissimum var. inconspicua 
Østrup (рис. 1а). Длина створки 11 мкм, ширина 
2.6 мкм, штрихов 30 в 10 мкм.

A. pseudolineare Van de Vijver, Novais et Ector  
(рис. 1б). Длина створки 12.2 мкм, ширина 2.8 мкм,  
штрихов 35 в 10 мкм.

A. species (рис. 1в). Длина створки 12.2 мкм, 
ширина 2.8 мкм, штрихов 35 в 10 мкм.

Cocconeis species (рис. 1л). Длина створки 
18.7 мкм, ширина 10.6 мкм, штрихов 16 в 10 мкм.

Gomphonema species 1 (рис. 1т). Длина створки 
40 мкм, ширина 10 мкм, штрихов 12 в 10 мкм.

Gomphonema species 2 (рис. 2а). Длина створки 
16 мкм, ширина 2.8 мкм, штрихов 14 в 10 мкм.

Gomphonema species 3 (рис. 2б). Длина створки 
39 мкм, ширина 4 мкм, штрихов 14 в 10 мкм.

Gomphonema species 4 (рис. 2в). Длина створ-
ки 21.5–24 мкм, ширина 4.2–5.4 мкм, штрихов 12 
в 10 мкм.

Gomphonema species 5 (рис. 2г). Длина створки 
15 мкм, ширина 3 мкм, штрихов 12 в 10 мкм.

Navicula species (рис. 2м). Длина створки 
14.6 мкм, ширина 5 мкм, штрихов 20 в 10 мкм, ли-
неол 40 в 10 мкм.

Pantocsekiella species (рис. 2п). Диаметр створок 
2.6 –4.2 мкм, штрихов 25–30 в 10 мкм. 

Sellaphora obesa D. G. Mann et Bayer (рис. 2с). 
Длина створки 23.3 мкм, ширина 7.4 мкм, штри-
хов 21 в 10 мкм. 

Sellaphora species (рис. 2т). Длина створки 
19 мкм, ширина 6.8 мкм, штрихов 22 в 10 мкм.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В указанных выше публикациях по р. Енисею 

и Красноярскому водохранилищу в качестве до-
минирующих приводятся виды, которые были 
зарегистрированы и нами (Fragilaria  crotonensis, 
Handmannia comta и Pantocsekiella ocellata). Соглас-
но данным (Чайковская, 1973, 1975; Левадная, 
1986), в фитопланктоне водохранилища и микро-
фитобентосе р. Енисея было выявлено 160 так-
сонов Bacillariophyta из 36 родов. По результатам 
изучения фитопланктона р. Енисея с помощью 
электронной микроскопии (Генкал, Кузьмина, 
1984; Генкал, Баженова, 2015) видовой список 
был расширен на 23  таксона. В фитоперифи-
тоне Красноярского водохранилища выявлено 
88 видов водорослей, доминировали диатомовые 
(52 вида). Среди них по числу родов преоблада-
ли Fragilariaceae (5) Naviculaceae (4), по два рода 
было в Cymbellaceae, Diatomaceae, Achnanthaceae 
и Surellaceae (Глущенко, 2010). В нашем материале 
обнаружено 53 таксона диатомовых водорослей из 
28 родов, из них 12 представителей центрических 
диатомей. Также нами выявлено 19 новых видов 
для Красноярского водохранилища и три новых 
вида для флоры России. Увеличение видового 
богатства и появление новых для водоема внутри 
видовых таксонов свидетельствуют об интенсив-
но идущей сукцессии фитопланктона (Баженова, 
Михайлов, 2021). Наибольшее видовое богатство 
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отмечено в родах Achnanthidium (4) и Aulacoseira 
(4), Navicula (5), Gomphonema (6). Г.Д.  Левадная 
(1986) для микрофитобентоса водохранилища 
приводит эти же роды как наиболее насыщен-
ные в таксономическом плане (Gomphonema – 16, 
Navicula – 20). Для р. Енисея характерна также 
Melosira distans (Ehrenberg) Kützing (Левадная, 

1986), позднее переведенная в род Aulacoseira 
(A. distans (Ehrenberg) Simonsen) (Simonsen, 1979). 
Вид относится к ископаемым водорослям (Houk et 
al., 2017). Здесь имела место неточная идентифи-
кация, что часто встречается при проведении ги-
дробиологических исследований (Генкал, 1995). 
Такая ситуация сложилась из-за того, что описано 

(а)

(е)

(к)

(о) (п) (р) (с) (т)

(л) (м) (н)

(ж) (з) (и)

(б) (в) (г) (д)

Рис. 1. Электронные микрофотографии створок (СЭМ): а – Achnanthidium minutissimum var. inconspicua; б – A. pseudolineare; 
в – A. species; г – Aulacoseira ambigua f.ambigua; д, e – A. ambigua f. curvata; ж, з – A. pusilla; и – Cocconeis euglypta; к – C. lineata; 
л – C. species; м – Cyclostephanos makarovae; н – Didymosphenia grunowii; о – Encyonema minutum; п – Frustulia vulgaris; р – Geissle-
ria paludosa; с – Gomphonema paludosum; т – G. species 1; а, м – створки с внутренней поверхности; б–л, н–т – с наружной.
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несколько сходных по морфологии низкопан-
цирных видов диаметром до 10 мкм и их точная 
идентификация чаще всего возможна лишь при 
использовании сканирующей электронной ми-
кроскопии, в нашем материале обнаружен один 
из таких видов – A. pusilla (рис. 1ж, 1з). В спи-
ске для р. Енисея и водохранилища приводит-
ся Ceratoneis arcus, который был переведен в род 

Hannaea – H. arcus (Ehrenberg) Patrick (Patrick, 
Reimer, 1966). В водохранилище обнаружен другой 
представитель рода – Hannaea baicalensis, описан-
ный из оз. Байкал (Genkal et al., 2008). Возможно, 
на других участках реки вегетирует именно этот 
вид, а не H. arcus. В видовом списке для р. Ени-
сея приводится Didymosphenia geminata (Левадная, 
1986; Пономарева, Иванова, 2016). Позднее по 

(а)

(е) (к)

(о) (п) (р)

(с) (т) (у)

(л) (м) (н)

(ж) (з) (и)

(б) (в) (г) (д)

Рис. 2. Электронные микрофотографии створок (СЭМ): а – Gomphonema species 2; б – G. species 3; в – G. species 4; г – G. species 
5; д, е – Hannaea baicalensis; ж – Hippodonta coxiae Lange-Bertalot; з – Navicula cryptotenelloides; и – N. cryptotenella; к – N. cari; л – 
N. reichardtiana; м – N. species; н – Nitzschia graciliformis; о – N. pumila; п – Pantocsekiella species; р – Pinnularia parvulissima; c – 
Sellaphora obesa; т – S. species; у – Stephanodiscus triporus; а, д, е – створки с внутренней поверхности; б–г, ж–у – с наружной.
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материалам изучения фитопланктона Верхнего, 
Среднего и Нижнего Енисея был обнаружен дру-
гой вид этого рода – D. grunowii Lange-Bertalot et 
Metzeltin (Генкал, Баженова, 2015), находки кото-
рого ранее были известны только из р. Ангары и 
оз. Байкал (Metzeltin, Lange-Bertalot, 2014). Наша 
находка этого вида в Красноярском водохрани-
лище подтверждает его развитие в р. Енисее и по-
зволяет предположить, что в этой реке D. geminata 
отсутствует. Следует отметить, что байкаль-
ские эндемики (Aulacоsira baicalensis (K. Meyer) 
Simonsen, Cyclotella baicalensis Skvortzow, C. minuta 
(Skvortzow) Antipova, Didymosphenia geminata, 
Hannaea baicalensis) известны и из других водо-
емов России (Генкал и др., 2011; Куликовский и 
др., 2016; Генкал и др., 2020). Представляет инте-
рес и находка в водохранилище Aulacoseira ambigua 
f. curvata (Skabitsch) Genkal, которая была описа-
на из Обской губы (Генкал, Семенова, 1989), хотя 
другие местонахождения этой формы пока неиз-
вестны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В фитопланктоне Красноярского водохрани-

лища обнаружено 53 таксона (виды, разновидно-
сти и формы) Bacillariophyta, включая водоросли, 
определенные только до рода. Выявлено 24 но-
вых для флоры водохранилища таксона, включая 
байкальских эндемиков (Didymosphenia geminata, 
Hannaea baicalensis) и три таксона для Рос-
сии (Achnanthidium minutissimum var. inconspicua, 
A. pseudolineare и Sellaphora obesa).
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A total of 53 diatom species, varieties and forms are found in the phytoplankton of the Krasnoyarsk Reservoir 
using scanning electron microscopy. Among them, 24 are new for the reservoir, including 3 new for the flora 
of Russia (Achnanthidium minutissimum var. inconspicua, A. pseudolineare, Sellaphora obesa), which makes 
it possible to expand the species composition of the Yenisei up to 184. The findings of the Baikal endemics 
Didymosphenia geminata and Hannaea baicalensis, as well as the Ob form Aulacoseira ambigua f. curvata 
expand the ranges of these alga.
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