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ВВЕДЕНИЕ
Определение первичной продукции (ПП) ра-

диоуглеродным методом [20] осуществляется при
помощи различных схем постановки опыта. Наи-
более распространенными являются измерения в
столбе воды по схемам in situ [4] и имитации све-
товых условий при естественном освещении [8],
которые можно отнести к прямым методам опре-
деления ПП. К сожалению, условия проведения
океанологических экспедиций не всегда предпо-
лагают наличие достаточного времени для при-
менения прямых схем измерения первичной про-
дукции в столбе воды (ИПП). Поэтому, часто
исследователям приходится использовать так
называемый непрямой расчет. Осуществить его
позволяют схемы постановки опытов, включаю-
щие данные о вертикальном распределении под-
водной облученности и учитывающие неодно-
родности распределения фитопланктона в столбе
воды [9, 17, 19].

В настоящей работе описывается схема поста-
новки опыта и расчетов ИПП, которая применя-
лась нами при исследовании пространственно-
временнóй изменчивости первичной продукции
в Южном океане [5–7]. Эта схема включает изме-
рения скорости фотосинтеза в пробе, взятой с по-
верхности, аликвоты которой экспонируются
при различных уровнях естественной освещенно-
сти. Определение ИПП по этой схеме предпола-
гает также использование кривых подводной об-
лученности и вертикального распределения

хлорофилла “a” (хл “a”). Обсуждаются отличия
данной схемы измерений от известных ранее и
пространственно-временные пределы ее приме-
нения.

ОТБОР ПРОБ, МЕТОДЫ ОПРЕДЕЛЕНИЯ 
КОНЦЕНТРАЦИИ ХЛОРОФИЛЛА, 

НАДВОДНОЙ И ПОДВОДНОЙ 
ОБЛУЧЕННОСТИ И СХЕМА ПОСТАНОВКИ 

ОПЫТА ДЛЯ ОПРЕДЕЛЕНИЯ 
ПЕРВИЧНОЙ ПРОДУКЦИИ

Отбор проб. Для определения содержания хл “а”
на станциях пробы воды отбирают пластиковыми
батометрами комплекса SBE-32 Carousel Water
Sampler с 9-ти горизонтов верхнего 200-метрово-
го слоя. Проба из поверхностного слоя на этих
станциях отбирается пластиковым ведром одно-
временно с замыканием батометров в верхнем
200-метровом слое. По программам проведения
гидрофизических разрезов и полигонов исследо-
вание вертикального профиля хл “а” проводится
с пространственным разрешением приблизи-
тельно 40–60 морских миль. Кроме этого, на про-
межуточных CTD-станциях отбираются пробы
воды с поверхности. Расстояние между такими
станциями составляет 10–20 морских миль. От-
бор проб для определения ПП проводится с по-
верхности один раз в сутки на станциях, выпол-
ненных в первую половину дня ближе к солнеч-
ной кульминации.
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Определение концентрации хлорофилла “а”.
Определение содержания хл “а” проводится флу-
ориметрическим методом [14]. Пробы объемом
~500 мл фильтруются через стекловолокнистые
фильтры под вакуумом 0.3 атм. После фильтра-
ции фильтры высушиваются и хранятся до анали-
за (не более двух суток) в морозильной камере хо-
лодильника при температуре –20°С в плотно
закрытой емкости со свежепрокаленным сили-
кагелем. Экстрагирование проводится 90%-м
водным раствором ацетона в течение суток. Флу-
оресценцию полученных экстрактов измеряют на
флуориметре до и после подкисления 1 N водным
раствором HCl. Калибровка флуориметра прово-
дится по спектрофотометрическому методу с ис-
пользованием раствора химически чистого хл “а”
(Sigma) в качестве стандарта. Расчет концентра-
ции хл “a” и феофитина “a” осуществляется со-
гласно [12].

Определение приходящей солнечной радиации и
вертикального профиля подводной освещенности.
Датчик падающей радиации LI-190SA (Li-Cor)
устанавливается на палубе и каждую секунду
фиксирует значения освещенности в диапазоне
фотосинтетически активной солнечной радиа-
ции (ФАР). Датчик подводной освещенности
LI-192SA, укрепленный вертикально на тросе,
последовательно опускается на заданные глуби-
ны, на которых производится измерение подвод-
ной освещенности одновременно с измерением
освещенности на поверхности моря (мкEin/м2 в с).
В последующем для каждой глубины рассчитыва-
ются значения подводной освещенности в про-
центах от поверхностной величины, строится
график профиля подводной освещенности, опре-
деляется глубина слоя фотосинтеза и рассчитыва-
ется коэффициент диффузного ослабления нис-
ходящего излучения (Kd).

Определение суточной динамики и интеграль-
ных величин падающей солнечной радиации
проводится в течение всего рейса. Датчик ФАР
вместе с блоком обработки и хранения данных
LI-1400 размещается на верхней палубе судна в
течение светлого периода суток. Результаты из-
мерений автоматически интегрируются в блоке
LI-1400 за пятиминутные интервалы (Ein/м2) в
течение дня и сохраняются во внутренней памяти
блока. В последующем эти величины использу-
ются для расчета интегральной величины падаю-
щей радиации за период экспозиции экспери-
ментальных склянок при определении первич-
ной продукции и за весь световой период для
конкретной даты.

Ключевым параметром, определяющим ин-
тенсивность света на разных глубинах, является
коэффициент диффузного ослабления нисходя-
щего излучения. При отсутствии прямых измере-
ний подводной ФАР Kd может быть рассчитан по
эмпирическому уравнению связи с концентраци-
ей поверхностного хл “а” (Хл0). Ранее в водах пер-
вого оптического типа (Case I) [13] между этими
показателями была обнаружена прямая зависи-
мость с высоким коэффициентом корреляции [16].
Сопоставление параллельных измерений концен-
трации хл “а” и подводной ФАР, выполненных в
12-ти экспедициях в различных районах Мирово-
го океана (табл. 1) позволило установить, связь
Хл0 и Kd (средневзвешенное значение в слое 100–
10% ФАР) аппроксимируется степенной функцией
(рис. 1):

Kd = 0.162 (R2 = 0.64, N = 154).0.398
0Хл

Таблица 1. Источники данных, использованные для построения зависимости коэффициента диффузного
ослабления нисходящей ФАР от концентрации поверхностного хлорофилла

Рейс Район Время проведения Количество данных

38 НИС “Дмитрий Менделеев” Тихий океан I–IV 1987 29
15 НИС “Витязь” Индийский океан I–II 1988 6
23 НИС “Витязь” Атлантический океан IX–X 1991 23
11 НИС “Академик Иоффе” Атлантический океан X–XI 2002 6
17 НИС “Академик Сергей Вавилов” Атлантический океан X–XI 2003 3
19 НИС “Академик Сергей Вавилов” Южный океан XI 2004 11
25 НИС “Академик Сергей Вавилов” Южный океан X–XI 2008 4
30 НИС “Академик Иоффе” Южный океан XII 2009–I 2010 25
31 НИС “Академик Сергей Вавилов” Южный океан X–XI 2010 24
36 НИС “Академик Иоффе” Южный океан X–XI 2011 8
36 НИС “Академик Сергей Вавилов” Атлантический океан X–XI 2012 6
41 НИС “Академик Иоффе” Атлантический океан VI 2013 9
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Рассчитав Kd, можно вычислить облученность
на каждом горизонте по закону Бугера–Ламбер-
та–Бера:

где IZ – облученность на горизонте Z, а I0 – облу-
ченность на поверхности.

Схема постановки опыта для определения пер-
вичной продукции. Для измерения ПП в поверх-
ностном слое используются те же поверхностные
пробы, которые отбираются для определения со-
держания хл “а”. Время отбора проб выбирается
за 30–40 мин до солнечной кульминации.
Аликвоты поверхностной пробы объемом 50 мл
разливаются в продукционные флаконы, иллю-
минаторы которых представляют собой свето-
фильтры с пропусканием от 0 до 100% падающей
ФАР. После добавления меченой по углероду со-
ды флаконы экспонируются в течение второй по-
ловины светового дня (с полудня до заката) в па-
лубном инкубаторе с температурой воды близкой
к забортной. В конце опыта содержимое флако-
нов фильтруется под вакуумом через мембранные
фильтры с размером пор 0.45 мкм. Фильтры с
осадком высушиваются в течение 8–10 ч при ком-

0 ,dk Z
ZI I e−=

натной температуре. Затем их помещают во фла-
коны, заполненные сцинтилляционной жидко-
стью, объемом 10 мл. Учет активности фильтров
проводят через 3–4 ч на сцинтилляционном ра-
диометре. Продукцию в поверхностном слое рас-
считывают по стандартной формуле, в которой
общее количество углерода во всех формах угле-
кислоты для открытых океанических районов
можно принять равным 25000 мг С/м3 [4].

АЛГОРИТМ РАСЧЕТА ПЕРВИЧНОЙ 
ПРОДУКЦИИ В СТОЛБЕ ВОДЫ 

И ВОЗМОЖНОСТИ ПРИМЕНЕНИЯ 
ПРЕДЛОЖЕННОЙ СХЕМЫ

ПОСТАНОВКИ ОПЫТА
На рис. 2 представлена схема последователь-

ности определения ИПП по скорости фотосинте-
за в поверхностной пробе и кривым подводной
облученности и концентрации хл “а”.

Ниже описаны основные операции в данном
алгоритме:

1. Построение зависимости ассимиляционно-
го числа (АЧ) от величины подводной облученно-
сти (ФАР), имитированной нейтральными свето-

Рис. 1. Зависимость коэффициента диффузного ослабления ФАР (Kd) от концентрации поверхностного хл “а” (Хл0).
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фильтрами при экспонировании поверхностной
пробы.

2. Построение кривой вертикального распре-
деления хл “а” и подводной освещенности (ФАР)
(горизонты отбора проб и измерений – рабочие
горизонты).

3. Расчет относительных величин АЧ (в % от
максимального значения (АЧм)) по интенсивно-

сти подводной освещенности на рабочих гори-
зонтах с помощью зависимости для поверхност-
ного фитопланктона и построение кривой вер-
тикального распределения восстановленных
относительных величин АЧ.

4. Расчет дневных величин АЧ (ДАЧ) на рабо-
чих горизонтах по максимальному значению ДАЧм,

полученному при измерении скорости фотосин-
теза в поверхностной пробе.

5. Далее, ПП на каждом рабочем горизонте
рассчитывается по формуле: ПП = ДАЧ × Хл, а
ИПП определяется методом трапеций.

Пример восстановления относительных вели-
чин АЧ (в % от АЧм) по интенсивности подводной

освещенности (“световой кривой”) приведен на
рис. 3. Граница слоя фотосинтеза находится пу-
тем экстраполяции кривой в компенсационную
точку (глубина, на которой ассимиляция углеро-
да фитопланктоном уравновешивается тратами
на дыхание).

Наиболее известной схемой расчета первич-
ной продукции в столбе воды с использованием
кривых вертикального распределения хлорофил-
ла и подводной освещенности является метод
Райтера и Енча [19]. Для определения ИПП эти-
ми авторами использовались световые зависимо-
сти фитопланктона, взятого с разных глубин при
уровнях облученности 100, 50, 25 и 10% I0. АЧм в

экспериментах принималось равным 3.7 мгС/мг
хл “а” в час, как средняя величина по данным из-
мерений в природных популяциях фитопланкто-
на и в культурах. Преимуществом схемы, исполь-
зованной нами, является измерение АЧм и запись

световой зависимости фитопланктона для каж-
дой станции, что позволяет учесть простран-
ственно-временные изменения этих параметров.
Ранее было показано, что обычно в природных
популяциях и культурах АЧм может изменяться в

30 раз и находится в пределах от 0.5 до 15 мгС/мг
хл “а” в час [1].

Применение описанной выше схемы измере-
ния первичной продукции требует уверенности в
том, что поверхностная проба воды хорошо ха-
рактеризует весь слой фотосинтеза и исследова-
тель имеет дело с однородной по физиологиче-
ским свойствам популяцией фитопланктона во
всем исследованном слое. Для разрешения этого
вопроса в 31-м рейсе НИС “Академик Сергей Ва-
вилов” (октябрь–ноябрь 2010 г., Южный океан)

Рис. 2. Блок-схема измерений и расчетов при опреде-
лении интегральной первичной продукции по скоро-
сти фотосинтеза в поверхностной пробе и кривым
вертикального распределения подводной освещен-
ности и хлорофилла.
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Рис. 3. Пример восстановления истинных величин ас-
симиляционного числа (АЧ) по кривой зависимости
от интенсивности облученности (Iz), имитированной
нейтральными светофильтрами. Вертикальные отрез-
ки – относительные значения АЧ при облученности
на рабочих горизонтах (глубины взятия проб для
определения концентрации хл “а”). Пунктирная ли-
ния – экстраполяция световой кривой до компенса-
ционной точки (граница слоя фотосинтеза).
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нами проведен эксперимент по сравнению фото-
синтетической активности поверхностных образ-
цов и проб, взятых на горизонтах с низкой осве-
щенностью.

Пробы воды отбирались с горизонтов 30–50 м,
освещенность на которых составляла 1.8–6.0% I0.

Эти пробы помещались под светофильтры с про-
пусканием 3.1–5.1% и экспонировались при есте-
ственном освещении вторую половину светового
дня вместе с аликвотами поверхностной пробы с
аналогичными светофильтрами. После экспози-
ции и проведения описанных выше основных ме-
тодических процедур был проведен расчет асси-
миляционной активности поверхностного и глу-
бинного фитопланктона, экспонировавшихся
при сходных условиях освещения. Всего было
проведено 16 экспериментов (рис. 4). Регресси-
онная зависимость АЧ поверхностного и глубин-
ного фитопланктона характеризуется высоким
коэффициентом корреляции (R = 0.93). Из этого
следует, что в период наших работ ассимиляци-
онная активность популяций поверхностного и
глубинного фитопланктона незначительно раз-
личалась при одинаковых уровнях освещенности,
что свидетельствует о том, что поверхностная
проба в значительной степени характеризует фи-
зиологическое состояние микроводорослей всего
верхнего перемешанного слоя (ВПС).

Сравнение величин ИПП, рассчитанных при
помощи различных схем постановки опыта, про-
водилось в 36-м рейсе НИС “Сергей Вавилов”
(тропическая и субтропическая Атлантика, 2012 г.).
Величины этого показателя рассчитывались с ис-
пользованием трех схем. Рассматриваемая в
настоящей работе схема постановки опыта сопо-
ставлялась с двумя другими, часто используемы-
ми в практике гидробиологических исследова-
ний. При расчете с использованием так называе-
мого “хлорофильного” метода были применены
полученные ранее в постановках in situ кривые
зависимости АЧ от уровня инсоляции на разных
глубинах для станций с близкими биооптически-
ми характеристиками (Хл0 и относительная про-

зрачность по диску Секки) [2, 3], а также верти-
кальные профили хлорофилла и подводной облу-
ченности для конкретной станции. На ст. 2494а
удалось произвести расчет ИПП по классической
схеме имитации световых условий с отбором проб
на различных световых глубинах. Результаты
сравнения расчетов первичной продукции в стол-
бе воды по этим схемам приведены в табл. 2.

Основной целью сопоставления результатов
определения ИПП по “световой кривой” поверх-
ностного фитопланктона с другими схемами по-
становки опыта было выяснение, в какой степени
зависимость скорости фотосинтеза от уровня
освещенности для поверхностной пробы характе-
ризует весь фотосинтетический слой. Ранее было

показано, что расчеты, основанные на измерении
скорости фотосинтеза в поверхностной пробе, за-
нижают ПП в столбе воды на 17% [18]. Методоло-
гическое значение эксперимента мы видим в оп-
тимизации определения первичной продукции в
столбе воды по поверхностным характеристикам
и в разработке классификации зависимостей АЧ
от подводной облученности для различных био-
оптических типов вод, которые можно выделить
по наиболее просто определяемым гидробиоло-
гическим параметрам, таким как Хл0 и относи-

тельная прозрачность по диску Секки. Для разра-
ботки такой классификации принципиально выяс-
нить степень расхождения результатов расчетов
ИПП по различным схемам.

Настоящая методическая работа является пер-
вой попыткой сопоставления результатов расчета
интегральной первичной продукции по “свето-
вым кривым” in situ и для поверхностного фито-
планктона. Всего в рейсе выполнено 6 параллель-
ных экспериментов в водах разных биогеохими-
ческих провинций (табл. 2). Предварительные
результаты показывают в целом хорошее соответ-
ствие данных расчета ИПП по приведенным схе-
мам (коэффициент регрессии равен 0.91) за ис-
ключением ст. 2491 в Южном Атлантическом анти-
циклоническом круговороте (провинция SATG),
где результаты определения первичной продукции
в столбе воды различались в 6.3 раза (табл. 2).

Относительная погрешность определений ва-
рьировала от –24.44 до 16.24%, составив в сред-
нем –3.65%, что свидетельствует в целом о пре-

Рис. 4. Сравнение ассимиляционной активности по-
верхностного и глубинного фитопланктона, экспони-
ровавшегося при одинаковых условиях освещения.
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вышении величин ИПП, опирающихся на изме-

рения in situ, над значениями, полученными при

помощи “световых кривых” для поверхностной

пробы. Единичное сравнение двух упомянутых

схем расчета с определением ИПП методом ими-

тации световых условий также говорит о непло-

хом соответствии результатов, полученных с ис-

пользованием разных подходов к постановке

опыта. Для более уверенных выводов о том, на-

сколько световые зависимости поверхностного

фитопланктона характеризуют весь столб воды,

необходимо расширение банка экспериментальных

результатов одновременных измерений ИПП при

помощи различных схем постановки опыта.

Предлагаемая схема постановки опыта изме-

рения первичной продукции может применяться

в слабо стратифицированных водах при отсут-

ствии резкого пикноклина, где ВПС по глубине

превышает или сопоставим со слоем фотосинтеза

(моря умеренного пояса в зимне-весенний сезон,

а также Субарктика и Антарктика). Преимуще-

ствами применения этой схемы являются: отсут-

ствие привязки времени отбора проб на первич-

ную продукцию к гидролого-гидрохимическим

работам на вертикальном профиле, что обеспечи-

вает автономность работ по измерению этого па-

раметра, отсутствие необходимости отбора проб

по горизонтам и оптимизация времени проведе-

ния эксперимента (экспозиции продукционных

флаконов).

Работа выполнена при поддержке РФФИ

(грант № 16-05-00050). Экспедиционные работы

и обработка проб были выполнены при финансо-

вой поддержке РНФ проекты № 14-50-00095 и

№ 14-17-00681, соответственно.
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Measurement of Water Column Primary Production 
using Surface Phytoplankton Photosynthesis-Irradiance Relations, 

Vertical Chlorophyll Distribution and Underwater Light
A. B. Demidov, V. I. Gagarin, S. A. Mosharov

A method of measuring water column primary production (IPP) using surface phytoplankton photosynthe-
sis-irradiance relations, vertical chlorophyll distribution and underwater light is presented. A good correlation
was found between the results calculated with suggested method and light dependencies in situ. The advan-
tages of the application of the suggested method are independence of the IPP measurements from CTD pro-
filing and sampling as well as reduction of the work time at stations.
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