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Региональные алгоритмы первичной продукции Карского моря были разработаны по базе данных,
созданной в 3-х осенних экспедициях (сентябрь–октябрь 1993, 2007 и 2011 гг.). Верификация моде-
лей была проведена по данным, собранным в сентябре 2013 г. Сравнение адекватности различных
алгоритмов натурным данным показало, что модель с разрешением по глубине воспроизводит ве-
личины интегральной первичной продукции (ИПП) лучше, чем интегрированная по глубине мо-
дель (ошибки линейной регрессии равнялись 0.29 и 0.31, соответственно). По сравнению с моделя-
ми, включающими только хлорофилл “а”, воспроизводимость алгоритмов повышалась при введе-
нии в расчетные формулы среднего в слое дневного ассимиляционного числа и эффективности
фотосинтеза в качестве коэффициентов и с использованием падающей фотосинтетически актив-
ной солнечной радиации (ФАР) как входящего параметра. Наши результаты показывают, что эф-
фективность моделей первичной продукции Карского моря повышается при включении в расчеты
фотофизиологических параметров, ФАР и вертикального разрешения. С использованием спутни-
ковых данных разработанные модели ИПП могут быть применены для оценки годовых величин и
исследования долговременной изменчивости первичной продукции в морях Арктики, сходных с
Карским морем по гидролого-гидрохимическим условиям.
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ВВЕДЕНИЕ

Одна из основных проблем изучения и оценки
первичной продукции в океане заключается в
том, что экспедиционные исследования обеспе-
чивают получение величин ПП (расшифровка
символов и аббревиатура названий представлены
в табл. 1) для данного места и времени, но не поз-
воляют изучить пространственно-временнýю из-
менчивость, выявить широкомасштабные и про-
должительные тренды этого параметра, а также
оценить с достаточной точностью ее годовые ве-
личины [20]. Для решения этих задач при помощи
экспериментальных судовых данных требуется
значительная экстраполяция [19, 46], которая де-
лает невозможным произвести с достаточной
точностью количественное определение измен-
чивости ПП в больших пространственно-времен-
ных масштабах. Эта проблема может быть решена
при использовании биооптических спутниковых
данных, которые дают информацию о различных
характеристиках поверхности океана (например,
поверхностные хлорофилл и температура, а также
приходящая фотосинтетически активная радиа-
ция) для больших акваторий с высокой частотой

во времени [23, 51, 52, 56]. Один из подходов к ис-
пользованию спутниковой информации подразу-
мевает разработку и верификацию алгоритмов
расчета первичной продукции на основе экспе-
риментальных данных и использование поверх-
ностных характеристик в качестве входящих в эти
модели параметров [16, 25, 61].

Существует несколько классификаций моде-
лей первичной продукции. Не претендуя на пол-
ноту их обзора, следует упомянуть некоторые из
них. В зависимости от основных параметров, раз-
личают:

1) основанные на величинах концентрации
хл “а” (Chl-based models) модели, использующие
величины АЧmax [например, 16];

2) основанные на величинах содержания угле-
рода фитопланктона (C-based models) модели, ис-
пользующие скорость роста фитопланктона [15, 75];

3) модели, связанные с циркуляцией и биогео-
химией водных масс (GCM-based models) [34, 45,
53, 73]. Классификация, опирающаяся на разре-
шение модели по глубине и длинам волн солнеч-
ного излучения, предусматривает разделение на
типы WIDI (wavelength- and depth-integrated),
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WIDR (wavelength-integrated and depth-resolved) и
WRDR (wavelength- and depth-resolved) [25].

Оценка адекватности модельных расчетов на-
турным данным (воспроизводимость модели) пе-
речисленных выше типов алгоритмов проводилась
в глобальном и региональном масштабах [22, 25,
32, 65, 66]. Выводы, к которым пришли авторы
этих работ, были: (а) воспроизводимость моделей
не зависит от их сложности, а именно, количества
входящих параметров, разрешения по глубине и
длинам волн и (б) модели завышают или занижа-

ют глобальную величину годовой ПП приблизи-
тельно в 2 раза. Эти выводы применимы и к моде-
лям, разработанным для Арктики [40], а также
адаптированным для этого региона алгоритмам, ис-
пользовавшимся для оценки годовых величин ПП,
ее сезонной и межгодовой динамики [39, 63].

Известно, что алгоритмы ИПП, созданные на
базе данных для всего Мирового океана снижают
свою точность при их использовании в регио-
нальном масштабе [18, 22, 66, 68]. Поэтому, один
из путей повышения воспроизводимости моде-

Таблица 1. Переменные, обозначения и аббревиатура, использованные в статье

Переменная Единица измерения Обозначение

ИППи мгС/м2 в день Измеренная интегральная первичная продукция

ИППм мгС/м2 в день Интегральная первичная продукция, 
рассчитанная с помощью модели

ППz мгС/м3 в день Измеренная первичная продукция на горизонте z

Хл0 мг/м3 Концентрация хл “а” на поверхности

Хлz мг/м3 Концентрация хл “а” на горизонте z

Хлфс мг/м2 Содержание хл “а” в слое фотосинтеза

k Индекс вертикального распределения хл “а” (Хлфс/ Хл0)

АЧмах мгС/мг хл “а” в час Максимальное ассимиляционное число

АЧz мгС/мг хл “а” в час Ассимиляционное число на глубине Z

ДАЧс мгС/мг хл “а” Среднее в столбе воды дневное ассимиляционное число

ψ гС/г хл “а”/Ein Эффективность фотосинтеза в столбе воды

I0 (ФАР) Ein/м2 в день Подповерхностная фотосинтетически активная радиация

Iz % Относительная облученность на горизонте z

Zs м Глубина прозрачности по диску Секки

Т0 °С Поверхностная температура

Kd м–1 Коэффициент диффузного ослабления света

ζ Оптическая глубина (Kdz)

Символы и аббревиатура

ПП Первичная продукция

ИПП Интегральная первичная продукция 
(первичная продукция в столбе воды)

хл “а” Хлорофилл “а”

ФАР Фотосинтетически активная радиация

ВПС Верхний перемешанный слой

ПХМ Подповерхностный хлорофильный максимум

РОВ Растворенное органическое вещество

ВОВ Взвешенное органическое вещество
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лей первичной продуктивности заключается в
разработке региональных алгоритмов на основе
экспериментальных данных для районов и морей
с особыми гидрофизическими, гидрооптически-
ми и биогеохимическими условиями. К таким во-
доемам относится Карское море в силу специ-
фики протекающих в нем процессов новообра-
зования органического вещества. Речной сток
Оби и Енисея, объем которого в среднем около
1100 км3/год [71], составляет примерно 55% от
общего речного стока во все Арктические моря
России и более чем 1/3 от общего стока пресных
вод в Арктический океан [36]. Большой приток
пресных вод формирует резкое расслоение вод-
ной толщи по вертикали и узкие фронтальные зо-
ны между речными и морскими водами. Вслед-
ствие этого, структурно-функциональные харак-
теристики планктонных сообществ пелагиали
дифференцированы по акватории моря и по вер-
тикали водного столба [7, 8, 33, 41, 47, 55]. След-
ствием формирования резких градиентов физи-
ко-химических свойств водных масс, прежде все-
го солености и концентрации взвешенного и
растворенного вещества, являются особенности
абиотических и биотических факторов, опреде-
ляющих условия первичного продуцирования
фитопланктона. К таким особенностям относят-
ся, прежде всего, низкие в течение всего года тем-
пература и прозрачность воды, как следствие по-
следней, небольшая (в среднем 22 м) толщина
слоя фотосинтеза и высокое, в среднем >1 мг/м3,
содержание хл “а” в слое над пикноклином [1, 6].
Небольшая глубина является другой чертой Кар-
ского моря, определяющей особенности снабже-
ния слоя фотосинтеза основными биогенными
элементами. Средняя глубина моря составляет
110 м, а средняя глубина шельфа – 56 м [24, 42].

Существующие в настоящее время оценки
первичной продукции Карского моря основаны
либо на расчетах исключительно по содержанию
хл “а” [2, 39], либо произведены с использовани-
ем адаптированных для Арктики моделей, изна-
чально разработанных для других районов Миро-
вого океана, в частности, для Антарктики [63].
Эти оценки могут значительно расходиться с экс-
педиционными данными [27]. Одной из причин
этих расхождений, по-видимому, является отсут-
ствие учета фотоадаптивных параметров фито-
планктона (таких как ассимиляционная актив-
ность, эффективность фотосинтеза) и уровня
приходящей ФАР в регрессионных моделях, свя-
зывающих содержание хл “а” с первичной про-
дукцией в столбе воды. Недавними работами по-
казано, что эти показатели в значительной степе-
ни определяют величины первичной продукции
Карского моря, по крайней мере, в осенний пери-
од [27]. Другой причиной может являться игнори-
рование особенностей вертикального распреде-
ления хл “а”. Таким образом, адекватная оценка

ИПП Карского моря требует разработки регио-
нальных моделей, учитывающих фотофизиоло-
гические особенности фитопланктона и его вер-
тикальное распределение. Самостоятельное ме-
тодологическое значение имеет сравнение
воспроизводимости моделей разных типов.

Исходя из сказанного выше, нами сформули-
рованы следующие цели настоящей работы:
(а) разработать региональные модели ИПП Кар-
ского моря WIDI и WIDR типов, использующих в
качестве входящих параметров содержание хл “а”,
ФАР, а также ассимиляционное число и показа-
тель эффективности фотосинтеза; (б) провести
верификацию этих моделей по независимым дан-
ным, т.е. по базе измерений, которая не была ис-
пользована в создании алгоритмов; (в) оценить
роль вертикального распределения хл “а” в повы-
шении точности моделей; (г) провести сравнение
эффективности моделей различных типов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Источники данных, отбор проб и районирование
Карского моря. База данных, анализируемая в ра-
боте, была создана по материалам 3-х комплекс-
ных экосистемных экспедиций в Карское море:
49-й рейс НИС “Дмитрий Менделеев” (август–
сентябрь 1993 г.), 54 и 59-й рейсы НИС “Акаде-
мик Мстислав Келдыш” (сентябрь 2007 г. и сен-
тябрь–октябрь 2011 г., соответственно). Описа-
ние районов исследований и местоположение
станций приводятся в предыдущих работах [1, 6],
а на рис. 1а приводится сводная карта расположе-
ния мест отбора проб, выполненного в перечис-
ленных экспедициях. В общей сложности содер-
жание хл “а” исследовано на 113-ти, а измерения
величин первичной продукции было произведе-
но на 85-ти станциях. Данные по ПП, хл “а” и
ФАР, использованные для верификации моде-
лей, были получены для 31-й станции в 125-м рейсе
НИС “Профессор Штокман” в августе–сентябре
2013 г. (рис. 1б).

Процедура отбора проб подробно описана в
недавней работе [27]. Местоположение станций
выбиралось по результатам гидрофизических и
гидрооптических съемок, осуществлявшихся с
помощью сканирующего мультипараметриче-
ского зонда “Рыбка” и проточного флуориметра,
разработанных в ИО РАН. Выбор местоположе-
ния станций служил целям максимального по-
крытия экспериментальными точками исследуе-
мой акватории и получения наиболее полных ха-
рактеристик узких градиентных фронтальных
зон. Горизонты отбора проб определялись после
предварительного зондирования температуры,
электропроводности и флуоресценции CTD-зон-
дами Seabird Electronics (SBE-19 и SBE-32).
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Рис. 1. Расположение станций, на которых были собраны данные по продукционным параметрам фитопланктона для
разработки (а) и верификации (б) моделей. 
1 – 49-й рейс НИС “Дмитрий Менделеев”; 2 – 54-й рейс НИС “Академик Мстислав Келдыш”; 3 – 59-й рейс
НИС “Академик Мстислав Келдыш”; 4 – 125-й рейс НИС “Профессор Штокман”.
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Для определения содержания хл “а” пробы во-
ды отбирали пластиковыми батометрами ком-
плекса Carousel Water Sampler с 6–9-ти горизон-
тов верхнего 100-метрового слоя. Проба из по-
верхностного слоя на этих станциях отбиралась
пластиковым ведром одновременно с замыкани-
ем батометров у поверхности.

Данные по содержанию хл “а”, величинам ПП,
ФАР и плотности воды были распределены со-
гласно трофическим градациям. В качестве пока-
зателя уровня продуктивности вод были выбраны
величины Хл0 [54, 74] в следующих диапазонах:
0.1–0.5 (I), 0.5–1.0 (II), 1.0–2.0 (III) и >2 (IV) мг/м3.
Процедура выделения трофических типов вод
Карского моря подробно описана при рассмотре-
нии вертикальной изменчивости ПП и хл “а” [4].

Измерение первичной продукции, содержания
хлорофилла, надводной и подводной облученности.
Методика и схемы постановки опытов по опреде-
лению ПП подробно описаны ранее [1, 6] и обоб-
щены в работе Демидова с соавторами [27]. Во всех
экспедициях первичную продукцию измеряли
при помощи радиоуглеродной модификации
скляночного метода [70]. Определение содержа-
ния хл “а” проводили при помощи спектрофото-
метрического [43, 67] или флуориметрического [44]
методов. Эти данные были использованы для раз-
работки моделей ИПП.

Величины ПП, использовавшиеся для вери-
фикации моделей были получены в ходе экспери-
ментов в инкубаторе ICES [26]. Меченые 
пробы инкубировались при искусственном осве-
щении в течение 3–4 ч. Ассимиляционное число
было рассчитано для 12-ти световых уровней. Ре-
зультаты использовались для построения свето-
вых кривых фотосинтеза, которые аппроксими-
ровались экспоненциальной функцией [58]:

(1)

где α – показатель эффективности фотосинтеза,
начальный наклон световой кривой (мгС/мг хл “а”
в час/Ein/м2 в секунду); I – интенсивность света
(Ein/м2 в секунду); β – параметр светового угнете-
ния, отрицательный наклон световой кривой
(мгС/мг хл “а” в час/Ein/м2 в секунду).

Интенсивность надводной облученности из-
меряли с помощью пиранометра [1] или с исполь-
зованием датчика падающей радиации в диапазо-
не ФАР LI-190SA (LI-COR). Результаты измере-
ний автоматически интегрировались в блоке
LI-1400 за пятиминутные интервалы (Еin/м2) в
течение дня и сохранялись во внутренней памяти
блока. В последующем эти величины использова-
лись для расчета интегральной величины падаю-
щей радиации за период экспозиции экспери-
ментальных склянок при определении первич-

14
3H CO−

max max

max

АЧ АЧ (1 exp( АЧ ))
exp( АЧ ),

I
I

= − −α ×
× −β

ной продукции и за весь световой период для
конкретной даты.

Показатель вертикального ослабления облу-
ченности (Kd) измеряли с помощью альфамера.
При отсутствии подводных гидрооптических из-
мерений, величины Kd были рассчитаны по эмпи-
рической зависимости показателя ослабления от
относительной прозрачности по диску Секки (Zs),
полученной в августе–сентябре 1993 г. [1, 27]:

Kd = (0.81lnZs + 0.79)/Zs. (2)

На станциях, где не проводились измерения Zs,
величины Kd рассчитывались по Хл0:

Kd = 0.13lnХл0 + 0.37. (3)

Кроме того, расчет Kd был произведен с ис-
пользованием Zs, как пересчетного коэффициента

Kd = x/Zs, (4)

где x варьирует от 1.7 до 2.3 (1.7 – [64], 2.3 – [35],
1.84 – [29]). Для расчетов мы выбрали среднее
значение x, тогда

Kd = 1.95/Zs. (5)

В тех случаях, когда были доступны данные и по Zs,
и по Хл0, мы использовали все три метода для рас-
чета средней величины Kd.

Верификация моделей. Связь между измерен-
ными и рассчитанными с помощью моделей ве-
личинами ИПП аппроксимировались уравнени-
ями линейной регрессии. Степень связи между
ИППи и ИППм оценивалась по коэффициенту
детерминации (R2). Полученные регрессии сопо-
ставлялись с линией оптимального соответствия
(1 : 1). Ошибка линейной регрессии (RMSD) была
использована для оценки адекватности моделей.
RMSD характеризует степень различия логариф-
мированных значений ИППи и ИППм и включает
как систематическую, так и случайную погреш-
ности [28, 72]:

 (6)

где разность между расчетной и измеренной ве-
личинами Δ(i) определяется как:

Δ(i) = lg(ИППм(i)) – lg(ИППи(i)). (7)

Ранее RMSD для lg-нормированных величин
была использована для оценки адекватности про-
дукционных алгоритмов в ходе сравнений эф-
фективности различных моделей (Primary Pro-
duction Algorithm Round Robin (PPARR)) [22, 32, 65,
66]. Модели, имеющие низкую величину RMSD,
эффективнее алгоритмов с высоким значением
последней. RMSD, близкое к 0.3, свидетельствует
о завышении или занижении расчетных значений
по сравнению с измеренными величинами при-
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близительно в 2 раза. Кроме этого, нами были
рассчитаны средние величины систематической
погрешности (B) для каждой модели, чтобы оце-
нить завышение или занижение ИППи, где

 (8)

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мы рассмотрели подходы к параметризации
Chl-based моделей WIDI и WIDR типов, разрабо-
танных на базе банка данных по продукционным
параметрам Карского моря. Краткое описание
моделей приводится в табл. 2.

Эмпирическая зависимость между поверхност-
ным хлорофиллом и первичной продукцией в столбе
воды. Содержание хл “а” рассматривается в про-
стейших моделях как показатель первичной про-
дукции в столбе воды [30, 69]. По спутниковым
данным величины ИПП часто рассчитывают, ис-
пользуя концентрацию хл “а” в слое, формирую-
щем поток восходящего излучения, регистрируе-
мом сканерами цвета океана, близкую к Хл0. Для
Карского моря это положение подтверждено при
исследовании условий формирования первичной
продукции [27]. В предыдущих работах поверх-
ностный хлорофилл использован для оценки ин-
тегральной первичной продукции морей Россий-
ской Арктики [2] и Мирового океана [3].

По данным, полученным в Карском море в
осенний период, нами прослежена достоверная
линейная зависимость между Хл0 и ИППи. Урав-
нение регрессии имеет вид

 (9)

= −м иlg(ИПП ) lg(ИПП ).B

= +
= = <

0
2

lg ИПП 1.62 0.40lgХл

( 0.12; 85; 0.01).R N p

Причины слабой корреляции заключаются в
лимитировании величин ИППи значениями при-
ходящей солнечной радиации и подводной осве-
щенности в конце вегетационного сезона, а также
низкой ассимиляционной активностью фито-
планктона Карского моря в осенний период [27].
Доминирующая роль светового фактора в регули-
ровании уровня первичной продукции Карского
моря определяется особенностями оптических
свойств вод (высокие концентрации РОВ и ВОВ,
малая прозрачность и небольшой слой фотосин-
теза) и временем проведения экспедиций. Из-
вестно, что в конце вегетационного сезона значе-
ние светового фактора в процессах первичного
продуцирования возрастает [21, 37, 59, 76]. Тем не
менее, из-за простоты использования такого под-
хода мы сочли возможным тестировать регресси-
онную модель Хл0 – ИППи и сравнить результаты
ее верификации с эффективностью предсказания
ИПП с помощью других алгоритмов расчета.

Интегрированная по глубине модель первичной
продукции Карского моря (Ψ–Мод). Теоретиче-
ская основа Ψ–Мод была заложена в работах
Платта с соавторами [57, 60, 62], где описаны от-
ношения между величинами ИПП, Хлфс и ФАР.
Изначально разработка Ψ–Мод основывалась на
данных, собранных в тропических, умеренных и
полярных районах Мирового океана. Модель бы-
ла тестирована в ходе PPARR1 [22]. Адаптирован-
ный для Карского моря алгоритм включает сред-
ние величины эффективности утилизации сол-
нечной энергии в столбе воды (ψ = ДАЧс/I0) [31] и
индекс вертикального распределения хл “а” (k =
= Хлфс/Хл0) [22] в качестве коэффициентов моде-
ли. Входящими параметрами являются величины
содержания Хл0 и дневной приходящей ФАР. Эти
показатели сравнительно легко определяются в

Таблица 2. Описание моделей и источники данных

Примечание. WI – интегрированные по длинам волн, DI – интегрированные по глубине, DR – разрешающие по глубине.

Название Определение Тип модели Входящие 
параметры Источники Региональная 

специфичность

Хл0_рег Регрессионный алгоритм, 
основанный на связи Хл0 и ИПП

WIDI Хл0 Наст. статья Карское море

Ψ–Мод Модель, разработанная 
по средним для региона 
величинам ПП, хл “а” и ФАР

WIDI Хл0, ФАР Наст. статья Карское море

Хлz_рег Регрессионный алгоритм, 
основанный на связи Хлz и ППz 
Карского моря

WIDR Хлz Наст. статья Карское море

KSDRM Разрешающая по глубине 
модель ПП Карского моря 
(Kara Sea depth-resolved model)

WIDR Хл0, ФАР Наст. статья Карское море
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полевых условиях. При таком подходе ИПП мо-
жет быть рассчитана, как

ИППм = kψХл0I0. (10)

Так как распределение произведения kψ носит
ярко выраженный логнормальный характер, це-
лесообразно использование средней геометриче-
ской величины [9], которая при осреднении для
всего моря равняется 8.27, следовательно, уравне-
ние (10) принимает следующий вид

ИППм = 8.27Хл0I0. (11)

Следует отметить, что этот алгоритм расчета
применялся нами ранее при исследовании про-
странственной изменчивости ИПП в проливе
Дрейка [5].

Эмпирическая зависимость между содержанием
хлорофилла и первичной продукцией Карского моря
(Хлz_рег). Уравнение линейной регрессии, опи-
сывающей связь между логарифмами величин
хл “а” и ПП на всех глубинах имеет следующий вид

 (12)

Полученное уравнение было использовано для
расчета ППz по модельным кривым вертикально-
го распределения хл “а” (см. ниже). Аналогичный
подход был использован Хилл с соавторами [39]
для расчета величин первичной продукции в Арк-
тике. Следует отметить, что корреляция между
Хлz и ППz по базе данных ARCSS-PP, использо-
ванной этими авторами, была выше (R2 = 0.66).

Аппроксимация кривых вертикального распре-
деления хлорофилла и модель первичной продукции
Карского моря с разрешением по глубине (KSDRM).
Разработка KSDRM основана на использовании
АЧmax, и вертикальных кривых АЧ и хл “а”. Днев-
ная ИППи рассчитывается путем интегрирования
по глубине

 (13)

где АЧz и Хлz – ассимиляционное число и кон-
центрация хл “а” на глубине Z, соответственно,
а DL – длительность светового дня.

Величины АЧz были рассчитаны по степенной
зависимости АЧz от ФАР (Iz), выраженных в про-
центах от максимальных величин: АЧmax и I0, со-
ответственно:

 (14)

следовательно,

 (15)

= +
= = <2

lg ПП 0.43 1.13 lg Хл

( 0.27; 355; 0.01).
z z

R N p

0

иИПП АЧ Хл ( ),z z

z

DL dz= ∫

0.49
отнАЧ 11.65 ,zI=

0.49
maxАЧ АЧ ((11.65 ) 100).z zI=

Значения АЧmax были получены с использова-
нием эмпирической зависимости этого показате-
ля от I0 [27], где

 (16)
Путем подстановки АЧmax из формулы (16)

в выражение (15) получаем следующее уравнение:

 (17)
Параметризация вертикальных профилей хл “а”

была проведена в предыдущей работе [4]. Ниже
мы приводим формулы аппроксимирующих кри-
вых вертикального распределения хл “а” для вод
разных трофических уровней.

I-я трофическая градация (Хл0 = 0.1 – 0.5 мг/м3):
в пределах эвфотического слоя (1% ФАР)

Хлz = Хл0((Kdz)+ 68.96)/105.2, (18)
ниже эвфотического слоя

Хлz = Хл0((Kdz)–17.47)/–19.95), (19)

II-я трофическая градация (Хл0 = 0.5 – 1.0 мг/м3)
Хлz = Хл0exp(–(Kdz) +0.08)/8.90), (20)

III-я трофическая градация (Хл0 = 1.0 – 2.0 мг/м3)
Хлz = Хл0exp(–(Kdz)–0.05)/6.52), (21)

IV-я трофическая градация (Хл0 > 2.0 мг/м3)
Хлz = Хл0((Kdz)–18.02)/–20.20). (22)

Таким образом, становится возможным рас-
считать ИПП в пределах каждой трофической
градации вод, используя уравнение (13), подста-
вив вместо АЧz и Хлz уравнения (17) и (18)–(22),
соответственно. При таком подходе входящими в
модель параметрами являются Хл0, I0 и Kd.

Оценка адекватности моделей с помощью ре-
грессионного анализа. Используя экспедицион-
ные данные, полученные в Карском море, в каче-
стве входящих параметров, мы провели верифи-
кацию региональных алгоритмов, основанных на
величинах концентрации хл “а” (Chl-based). Ре-
зультаты регрессионного анализа представлены
на рис. 2 и 3 и в табл. 3. Модельные расчеты соот-
ветствовали измеренным величинам ИПП на 50–
74%. Модель, разработанная исключительно на
основе распределения хл “а” в столбе воды
(Хлz_рег), имела наименьшую предсказывающую
способность (R2 = 0.50) (табл. 3). Алгоритмы
Хл0_рег и Ψ–Мод имели более высокую эффек-
тивность (R2 = 0.65 и 0.69, соответственно),
также как и модель с вертикальным разрешени-
ем (KSDRM) (R2 = 0.74).

Идеальный алгоритм, результаты верифика-
ции которого описываются уравнением линей-
ной регрессии y = b + ax, имеет отношение 1 : 1
между измеренными и рассчитанными величина-

− += 00.71 0.90 lg
maxАЧ 10 .I

− += 00.71 0.90 lg 0.49АЧ (10 )((11.65 ) 100).I
z zI

5
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ми (a = 1). Наименьшая величина a, равная 0.40
была получена для простейшей модели ИПП,
опирающейся только на содержание хл “а” на по-
верхности (Хл0_рег) (рис. 2а). Лучшее отношение
между ИППи и ИППм было получено для Ψ–Мод
(a = 0.98) (рис. 3а). Сравнительно высокое значе-
ние коэффициента a (0.74) было рассчитано при
верификации KSDRM (рис. 3б; табл. 3). Хл0_рег и
KSDRM в среднем завышали (B > 0), а Хлz_рег и

Ψ–Мод, напротив, занижали ИПП (B = –0.03 и
–0.25, соответственно).

Ошибка регрессии (RMSD) и эффективность
моделей (ME). Величины RMSD и ME представ-
лены в табл. 3. Данные показателей адекватности
моделей свидетельствуют о том, что алгоритмы,
разработанные с использованием фотоадаптив-
ных параметров (Ψ– Мод) и учитывающие харак-
тер вертикального распределения хл “а” (KSDRM)
лучше предсказывают величины in situ ИПП

Рис. 2. Сравнение измеренных (ИППи, мгС/м2 в
день) и рассчитанных (ИППм, мгС/м2 в день) вели-
чин первичной продукции в столбе воды, получен-
ных при помощи Хл0_рег (а) и Хлz_рег (б) моделей
(краткое описание моделей см. в табл. 2).
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Рис. 3. Сравнение измеренных (ИППи, мгС/м2 в
день) и рассчитанных (ИППм, мгС/м2 в день) вели-
чин первичной продукции в столбе воды, получен-
ных при помощи Ψ–Мод (а) и KSDRM (б) (краткое
описание моделей см. в табл. 2).
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(RMSD 0.31 и 0.29, соответственно), чем модели,
принимающие во внимание исключительно со-
держание хл “а” (Хл0_рег и Хлz_рег) (RMSD 0.32 и
0.42, соответственно). Этот результат подтвер-
ждается и при рассмотрении ME в качестве пока-
зателя воспроизводимости модели (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В настоящей работе нами представлены резуль-

таты разработки региональных моделей ИПП Кар-
ского моря и сравнение их воспроизводимости.
Ниже обсуждается возможность применения и
степень адекватности интегрированных и разре-
шающих по глубине, а также простейших и более
сложных моделей для оценки ИПП Карского моря.

Сравнение интегрированных и разрешающих по
глубине моделей. Результаты наших исследований
(табл. 3) не показали существенных различий в
точности предсказаний величин ИПП между WIDI
и WIDR региональными моделями (Ψ–Мод и
KSDRM, соответственно). Тем не менее, следует
отметить, что воспроизводимость разрешающей
по глубине модели Карского моря была немного
выше, чем интегрированной Ψ–Мод (RMSD =
= 0.29 и 0.31, соответственно). С другой стороны
региональная WIDI Ψ–Мод имела минимальную
ошибку (B = –0.03), а WIDR алгоритм (KSDRM)
характеризовался более высокими коэффициен-
том детерминации и эффективностью, чем Ψ–Мод
(табл. 3). Верификация Хл0_рег, Ψ–Мод и KSDRM
показала занижение или завышение ИПП в при-
близительно 2 раза (RMSD изменялся от 0.29 до
0.32). Исключение составил Хлz_рег алгоритм, ха-
рактеризовавшийся большей ошибкой регрессии
(RMSD = 0.42) (табл. 3).

Саба с соавторами [65] исследовал связь вос-
производимости модели и глубины станции.
В результате было показано, что модели обычно
занижают истинные значения ИПП на станциях
с глубинами более 4000 м, завышают их на глуби-
нах менее 750 м, а погрешность расчетов возрас-

тает с уменьшением глубины места отбора проб.
Наши результаты в целом соответствуют этим
данным [65], так как все станции в Карском море,
на которых проводились измерения ПП имели
глубины < 750 м.

Ранее было показано, что учет вертикального
распределения хл “а” в продукционных моделях
улучшает результаты расчетов ИПП незначитель-
но [17, 66]. Интегрированные по глубине модели
объясняли ∼85% ИППи, в то время как верти-
кальная изменчивость биомассы фитопланктона
и интенсивности света в сумме составляли лишь
∼15% [17]. Разработка региональных моделей
ИПП Карского моря показала, что включение
данных по вертикальному распределению хл “а”
и АЧ в расчетные формулы повышает точность
оценки приблизительно на 7%, если за показате-
ли последней принимаются RMSD и ME (табл. 3).
Кроме того, результаты сравнения Ψ–Мод и
KSDRM показали, что первая из упомянутых мо-
делей незначительно занижает ИППи (B = –0.03),
в то время как вторая немного завышает in situ
ИПП (B = 0.17).

Обычно, в моделях ИПП Арктического оке-
ана [63] вертикальное распределение хл “а” при-
нимается гомогенным в пределах ВПС и умень-
шающимся по экспоненте ниже этого слоя [12].
Похожая картина вертикального хода кривых
хл “а” после “цветения” и равномерное его рас-
пределение от поверхности до границы слоя фо-
тосинтеза до “цветения” была описана Хилл и
Зиммерманном [40] в Чукотском море. Равно-
мерное вертикальное распределение хл “а” в слое
фотосинтеза было использовано позже в оценках
ИПП Арктики по спутниковым и экспедицион-
ным данным [39]. По-видимому, более точное
описание характера вертикального распределе-
ния хл “а” является условием повышения эффек-
тивности WIDR моделей.

Особенности вертикального распределения
хл “а” в Арктическом океане могут существенно

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа связи логарифмов величин ИППи и ИППм и показатели эффек-
тивности различных моделей

Примечание. a и b – коэффициенты в уравнении линейной регрессии; R2 – коэффициент детерминации; p – доверительный
интервал регрессии; B – систематическая ошибка модели; σ – стандартное отклонение; RMSD и ME – средняя квадратиче-
ская ошибка регрессии и эффективность модели, соответственно.

Модель
Регрессионная статистика Показатели эффективности

a b R2 p B σ RMSD ME

Хл0_рег 0.40 1.05 0.65 <0.01 0.07 0.23 0.32 0.53

Ψ–Мод 0.98 0.01 0.69 <0.01 –0.03 0.56 0.31 0.58

Хлz_рег 0.55 0.48 0.50 <0.01 –0.25 0.37 0.42 0.21

KSDRM 0.74 0.59 0.74 <0.01 0.17 0.41 0.29 0.62

5*
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влиять на величину ИПП из-за наличия ГХМ, ко-
торый часто встречается, как правило, в период
после окончания “цветения” и приводит к обра-
зованию вторичного максимума ПП или сглажи-
вает ее вертикальную кривую. ГХМ и связанный с
ним глубинный максимум ПП оказывают влия-
ние на годовые величины ИПП [10, 11, 48, 49].
Недавними работами было показано, что вклад
ГХМ в ИПП Карского моря в водах разного тро-
фического статуса изменяется от 1 до 27% [27].
Особенностями вертикального распределения
хл “а” в Карском море в конце вегетационного
сезона являлись слабое развитие ГХМ и неболь-
шое его влияние на распределение ПП в столбе
воды. Осредненная картина свидетельствует о
расположении хлорофильного максимума на по-
верхности, а уменьшение величин концентрации
хл “а” с глубиной носит линейный или экспонен-
циальных характер в зависимости от трофности
вод [4].

Сравнение простых, основанных на концентра-
ции хлорофилла, моделей и алгоритмов, использую-
щих приходящую ФАР и фотоадаптивные парамет-
ры. Хл “а” рассматривается в некоторых эмпири-
ческих алгоритмах как единственный параметр,
позволяющий оценить ИПП Арктического океа-
на, исходя из сильной зависимости последней от
биомассы фитопланктона [39, 40, 50]. Отношение
между концентрацией хл “а” и ИППи рассматри-
вается в этих моделях, как простейший пересчет-
ный коэффициент без привлечения более сложной
параметризации, подразумевающей использование
показателей ассимиляционной активности, эф-
фективности утилизации солнечной энергии и
приходящей ФАР. Используя базу данных
ARCSS-PP, Хилл с соавторами [39] обнаружили
тесную связь между логарифмами величин хл “а”
и ПП для всего диапазона глубин (R2 = 0.66), что
позволило сделать вывод о возможности предска-
зывать величину ИПП без учета фотоадаптивных
параметров. Это заключение было подтверждено
результатами работ в море Бофорта, где не было
обнаружено достоверной связи между первичной
продукцией и ассимиляционной активностью
фитопланктона [38].

Результаты наших исследований показывают
менее тесную связь между Хлz и ППz (R2 = 0.27).
Вызывает также большое сомнение правомер-
ность использования концентрации поверхност-
ного хл “а” в качестве прямого показателя уровня
первичной продукции Карского моря. Проведен-
ный ранее, регрессионный анализ связи Хл0 и
ИППи свидетельствует, что только 12% изменчи-
вости первичной продукции в столбе воды может
быть объяснено вариабельностью поверхностно-
го хл “а” (R2 = 0.12) [27]. Таким образом, в конце
вегетационного периода Хл0 не может считаться
индексом продуктивности фитопланктона в

столбе воды. Ранее также было показано, что в
масштабах Мирового океана содержание Хл0
определяет < 50% интегральной первичной про-
дукции [13, 14, 17]. С другой стороны, исследова-
ния отношения между первичной продукцией в
столбе воды и максимальным ассимиляционным
числом в Карском море показали тесную связь
этих параметров (R2 = 0.64). Кроме этого, величи-
ны ИППи и АЧmax зависели главным образом от
уровня ФАР, которую следует рассматривать в
качестве главного фактора, лимитирующего пер-
вичную продукцию Карского моря в конце веге-
тационного сезона [27]. Таким образом, мы
ожидали, что включение АЧ, ψ и I0 в алгоритмы
расчета ИПП должно улучшить их воспроизводи-
мость.

Показатели адекватности моделей, представ-
ленные в табл. 3, показывают, что Ψ–Мод и
KSDRM, использующие АЧ и ψ в качестве коэф-
фициентов и I0 как один из входящих параметров
способны лучше предсказывать ИПП, чем алго-
ритмы, базирующиеся только на концентрации
хл “а”. Интересно отметить, что среди моделей,
использующих исключительно хл “а”, предска-
зывающая способность, разработанного по Хл0
(Хл0_рег) алгоритма выше, учитывающего его
вертикальное распределение (Хлz_рег). В среднем
модели Ψ–Мод и KSDRM обладают в 1.5 раза
лучшей предсказывающей способностью, чем
Хлz_рег (RMSD = 0.29, 0.31 и 0.42, соответствен-
но). Величина средней ошибки моделей (B) пока-
зывает, что Ψ–Мод и Хлz_рег занижают, в то вре-
мя как KSDRM и Хл0_рег завышают натурные ве-
личины ИПП (табл. 3). Ранее Хилл и Зиммерман [40]
пришли к заключению, что разработанные на ос-
нове содержания хл “а” модели занижают ИПП в
Арктическом океане. С другой стороны, Карр с
соавторами [25] отмечают, что простейшая Сhl-
based модель [30] завышает величину ПП в высо-
ких широтах в условиях низких значений ФАР и Т0.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящей работе были представлены ре-

зультаты разработки и верификации региональ-
ных моделей первичной продукции Карского мо-
ря. Результаты наших исследований говорят о
том, что повышение эффективности моделей мо-
жет происходить за счет включения в алгоритмы
фотофизиологических параметров, таких как ас-
симиляционное число и эффективность фото-
синтеза, в качестве коэффициентов модели и ФАР в
качестве входящего параметра и, в меньшей сте-
пени, вертикального разрешения. Таким обра-
зом, мы рассматриваем Ψ–MOD и KSDRM алго-
ритмы в качестве оптимальных для предсказания
in situ ИПП. В дальнейших работах необходимо
провести сравнение эффективности предсказы-
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вания ИПП Карского моря между региональны-
ми моделями и алгоритмами, разработанных для
других регионов Арктики и Мирового океана.
Следующим шагом применения разработанных
алгоритмов для оценки годовых величин ИПП и
исследования ее долговременной изменчивости
является включение спутниковых данных в рас-
четные формулы моделей. Для разработанных
интегрированных по глубине региональных алго-
ритмов такими параметрами являются Хл0 и су-
точная величина ФАР, а для разрешающей по
глубине модели к этим параметрам добавляется
коэффициент диффузного ослабления нисходя-
щего потока ФАР (Kd).

Следует отметить, что разработанные регио-
нальные алгоритмы для Карского моря имеют
сходную эффективность с представленными ра-
нее моделями для других районов Мирового оке-
ана [25, 32, 65, 66]. Результаты верификации этих
моделей показали завышение или занижение рас-
четных значений ИПП по сравнению с измерен-
ными величинами приблизительно в 2 раза.
Сравнение эффективности региональных моде-
лей с неспецифичными для Карского моря алго-
ритмами может являться предметом дальнейших
исследований.

В заключение следует сказать об ограничениях
в использовании представленных выше моделей.
Анализируемые алгоритмы были разработаны
исключительно на данных, полученных в осен-
ний период, и должны с осторожностью исполь-
зовать для оценки ИПП в другие сезоны. Поэтому,
пути совершенствования продукционных алгорит-
мов мы видим в расширении экспериментальной
базы данных по продукционным характеристи-
кам фитопланктона и разработке специфичных
для разных сезонов моделей.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (грант № 13-05-00029). Экспедиционные
исследования выполнены при поддержке РНФ
(гранты № 14-50-00095, направление “Экосисте-
мы стратегически важных для Российской Феде-
рации морских регионов” и № 14-50-00095, на-
правление: “Взаимодействие физических, биоло-
гических и геологических процессов в береговой
зоне,  прибрежных акваториях и внутренних мо-
рях”). Обработка полевого материала произведе-
на при поддержке РНФ (грант № 14-17-00681).
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ДЕМИДОВ и др.

Depth-Integrated and Depth-Resolved Models of Kara Sea Primary Production
A. B. Demidov, S. A. Mosharov, V. A. Artemyev, A. N. Stupnikova, U. V. Simakova, S. V. Vazyulya

Primary production (PP) models of the Kara Sea were developed on the basis of the data collected in the au-
tumn (September–October 1993, 2007 and 2011). Skill assessment of these models was provided by the data-
set collected during September 2013. Algorithms of different model types (depth-integrated and depth-re-
solved) were developed. Depth-resolved model performed slightly better than depth-integrated one (root
mean square differences were equal to 0.29 and 0.31, respectively). In these algorithms we applied daily as-
similation number (DAN) and photosynthetic efficiency (ψ) as the model coefficients, and surface chloro-
phyll a (chl a) and photosynthetically available radiation (PAR) as input variables. The developed algorithms
performed better than the models that used chl a solely. Our results suggest that the increase in the perfor-
mance of the Kara Sea models depends on the input of the photophisiological phytoplankton characteristics
(DAN and ψ) and PAR. To a lesser extent this statement concerns advantages of the depth-resolved model in
comparison with depth-integrated one. Developed regional-specific Kara Sea PP models, combined with the
satellite-derived chl a and PAR, can be used for the estimations of annual values and long-term variability of
PP in the hydrologically and hydrochemically similar waters of the Arctic Ocean.
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