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По материалам трех экспедиций, проведенных в море Лаптевых в августе–сентябре 2015, 2017 и
2018 гг., исследовано вертикальное распределение первичной продукции и хлорофилла “а”. Мак-
симум первичной продукции был отмечен на поверхности и на приповерхностных горизонтах.
Подповерхностный хлорофильный максимум был зарегистрирован на 39% станций, на открытом
шельфе на западе моря и в районе континентального склона. На разрезе по 130° в.д. от дельты реки
Лена на север подповерхностный хлорофильный максимум не был обнаружен. Как и в других рай-
онах Мирового океана, он располагался ниже верхнего перемешанного слоя, в нитраклине, у гра-
ницы эвфотической зоны (1% фотосинтетически активной радиации). Как правило, подповерх-
ностный хлорофильный максимум не сопровождался вторичным максимумом первичной продукции.
Концентрация хлорофилла “а” в нем не превышала 1 мг/м3. Первичная продукция формировалась,
в основном, в пределах верхнего перемешанного слоя (в среднем 72%). Вклад первичной продук-
ции, создаваемой в подповерхностном хлорофильном максимуме, в интегральную первичную про-
дукцию составил в среднем 23%. Такой несущественный вклад объясняется невысоким содержани-
ем хлорофилла “а” и колимитированием первичной продукции низкой освещенностью и темпера-
турой на этих глубинах.
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ВВЕДЕНИЕ
Оптические данные, полученные при дистан-

ционном зондировании океана из космоса, отно-
сятся к сравнительно узкому приповерхностному
слою. В величине спектрального коэффициента
яркости, которую формирует этот слой, остаются
не учтенными особенности вертикального рас-
пределения хлорофилла “а” (хл “а”), в частности
его подповерхностный максимум (ПХМ). В то же
время, для расчета величины первичной продук-
ции в столбе воды (ИПП) с помощью алгоритмов,
использующих спутниковые данные, необходимо

установить связи поверхностных и интегральных
величин продукционных параметров, на величи-
ну которых ПХМ может оказывать значительное
влияние.

Вертикальное распределение хл “а” использу-
ется в моделях первичной продукции (ПП) с вер-
тикальным разрешением. Форма кривой этого
распределения зависит от трофического статуса
вод, если за его показатель принимать концентра-
цию хл “а” на поверхности (Хл0) [45, 64]. Роль
ПХМ в ИПП и регулировании потока биогенов
из глубины рассматривается также в сценариях
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дальнейших климатических изменений в Аркти-
ке, которые могут привести к обострению пикно-
клина и ухудшению снабжения эвфотической зо-
ны элементами минерального питания [59].

Присутствие ПХМ в Арктических морях при-
нято считать характерным в летне-осенний пе-
риод [4, 11, 12, 15–17, 22, 23, 28, 39–43, 62]. При-
чины образования ПХМ связывают с увеличени-
ем биомассы фитопланктона на этих горизонтах
и/или возрастанием удельного содержания хл “а”
в клетках, как адаптации к низкой освещенности
[18]. В настоящее время, предметом дискуссии
является вклад ПХМ в ИПП при ее расчете с по-
мощью продукционных моделей. При решении
этой проблемы обсуждается влияние ПХМ на го-
довую величину ИПП Арктического океана [5, 6,
29, 49, 54].

Следует отметить, что изучение ПХМ в Аркти-
ческом океане в основном проводилось в морях
так называемого первого оптического типа (Case I),
где оптические свойства воды формируются ав-
тохтонным органическим веществом, преимуще-
ственно фитопланктоном [25, 32]. В морях Си-
бирской Арктики, подверженных влиянию
речного стока, который определяет высокое со-
держание растворенного и взвешенного веще-
ства, а также минеральной компоненты взвеси,
низкую прозрачность воды, небольшую толщину
эвфотического слоя, подобных исследований
значительно меньше. Первые работы, касающие-
ся этого вопроса, показали, что в Карском море в
осенний период ПХМ выражен слабо, а его вклад
в ИПП составляет от 1 до 27% [21]. Летом вклад
первичной продукции, создаваемой в ПХМ, был
выше и составлял в среднем 53%. Тем не менее,
следует отметить что, его влияние было локаль-
ным и ограничивалось юго-западным районом
моря [19].

В море Лаптевых исследования вертикального
распределения ПП и хл “а” были немногочислен-
ными и проводились, главным образом, на восто-
ке акватории [27, 34, 56, 63] или в глубоководном
районе за континентальным склоном [4, 10].
О недостаточной изученности вертикального
распределения продукционных параметров в мо-
ре Лаптевых свидетельствует также тот факт, что
в работе [7] осреднение вертикальных профилей
хл “а” для расчета годовой величины ИПП было
проведено всего по двум станциям. Более того, в
работе [5], в которой детально изучен ПХМ в ре-
гиональном и сезонном аспектах, а также прове-
дена оценка его вклада в годовую ИПП Арктиче-
ского океана, море Лаптевых не представлено ни
одной станцией.

Таким образом, проведенные в течение трех
лет исследования вертикальной изменчивости
продукционных параметров фитопланктона в
море Лаптевых представляются актуальными.

В рамках решения описанных выше проблем на-
ми были сформулированы следующие цели рабо-
ты: (1) – определение типов вертикального рас-
пределения хл “а” и ПП в районах, находящихся
под влиянием речного стока и на континентальном
склоне моря Лаптевых и (2) – оценка вклада ПХМ
в величину первичной продукции в столбе воды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район работ и отбор проб. Работы проводились

на разрезе от дельты реки Лены на север по 130° в.д.
(далее разрез “Лена”, район работ I на рис. 1) в
сентябре 2015 г., на разрезе от эстуария реки Ха-
танги в открытое море (далее разрез “Хатанга”,
район работ II на рис. 1) в сентябре 2017 г. и на
разрезах через континентальный склон моря
Лаптевых (далее разрезы “Восточный склон” и
“Западный склон”, районы работ III и IV на рис. 1)
в августе–сентябре 2018 г. Работы были выполне-
ны, соответственно, в 63-, 69- и 72-м рейсах НИС
“Академик Мстислав Келдыш”.

Пробы воды отбирали пластиковыми батомет-
рами комплекса Carousel Water Sampler с 6–9-ти
горизонтов верхнего 100-метрового слоя после
предварительного зондирования температуры,
электропроводности и флуоресценции CTD-зон-
дами Seabird Electronics (SBE-19 и SBE-32). Проба
из поверхностного слоя отбиралась пластиковым
ведром одновременно с замыканием батометров у
поверхности.

Определение первичной продукции и концентра-
ции хл “а”. Первичная продукция измерялась при
помощи радиоуглеродной модификации метода
светлых и темных склянок [57]. Постановка опы-
тов осуществлялась по схеме имитации световых
условий [37, 58] либо согласно методу Райтера-
Йенча [51] с модификациями [1, 19]. Определе-
ние содержания хл “а” проводили флуориметри-
ческим методом [30]. Расчет концентрации хл “а”
и феофитина “a” проводили согласно [31]. По-
дробно методы определения первичной продук-
ции и хл “а” описаны в предыдущей работе, в ко-
торой были использованы материалы упомяну-
тых выше экспедиций в море Лаптевых [2].

Методы определения надводной и подводной об-
лученности и гидрохимических показателей. Ин-
тенсивность надводной и подводной облученно-
сти в диапазоне фотосинтетически активной
радиации (ФАР) измеряли с использованием, со-
ответственно, датчиков LI-190 и LI-192 (LI-COR,
США). Измерения надводной облученности осу-
ществляли в течение всего светового дня, подвод-
ная облученность определялась в режиме зонди-
рования до глубин ∼60–80 м, а на мелководных
стациях – до дна.

Пробы для определения форм азота обрабаты-
вались сразу после их отбора. Определение содер-
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жания нитритного (NO2) и нитратного азота (NO3)
проводились согласно [26]. Расчет содержания
растворенной двуокиси углерода и различных
форм растворенного неорганического углерода
проводилось pH-Alk методом по термодинамиче-
ским уравнениям карбонатного равновесия с
применением концентрационных констант дис-
социации угольной кислоты Роя [26, 44] с по-
правками [38].

Определение ПХМ, его границ, а также границ
верхнего перемешанного слоя и нитраклина. Под
ПХМ подразумевается слой, в котором горизонт с
максимальным содержанием хл “а” для всего
столба воды лежит ниже верхнего перемешанного
слоя (ВПС) [12]. Верхняя и нижняя границы
ПХМ определялись, исходя из допущения, что
вертикальное распределение хл “а” описывается
кривой Гаусса [48]. Тогда толщина ПХМ (σ) рас-
считывается по формуле

(1)инт мХл Хл 2 ,σ = π

где Хлинт – интегральное значение хл “а” в иссле-
дованном слое, Хлм – максимальное значение
концентрации хл “а”. Следует отметить, что мы
считали значение Хлм достоверно превышающим
величину на поверхности (Хл0), когда Хлм/Хл0 ≥
≥ 1.15 [64].

За нижнюю границу ВПС принимался гори-
зонт, на котором плотность воды (σt) впервые
превысила поверхностную величину на 0.3 кг/м3

[60]. Верхней границей нитраклина считался го-
ризонт, ниже которого значения суммы (NO2 +
+ NO3) начинали возрастать.

Устойчивость водного столба оценивали по
значениям частоты Брента–Вяйселя

(2)

где g – ускорение свободного падения, принятое
равным для широты моря Лаптевых 9.81 м/с2,
а ρ – плотность воды на глубине z.

2 (( )( ,))N g d dz= ρ ρ

Рис. 1. Расположение станций в море Лаптевых. Кружки – 63-й рейс НИС “Академик Мстислав Келдыш” (сентябрь
2015 г.). Треугольники – 69-й рейс НИС “Академик Мстислав Келдыш” (сентябрь 2017 г.). Квадраты – 72-й рейс
НИС “Академик Мстислав Келдыш” (август–сентябрь 2018 г.). Темные символы маркируют станции, где был отме-
чен ПХМ. Римскими цифрами показаны: I – разрез “Лена”, II – разрез “Хатанга”, III – разрез “Восточный склон”,
IV – разрез “Западный склон”.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Вертикальное распределение хл “а” на разрезах.

На разрезе “Лена” концентрация хл “а” на раз-
ных горизонтах изменялась больше, чем на два
порядка, от 0.01 до 1.39 мг/м3 (рис. 2а). Макси-
мальные значения отмечались на поверхности.
От 50 до 100% хл “а”, в среднем 81%, содержалось
в слое фотосинтеза, нижняя граница, которого
лежала на глубинах от 10 до 31 м (рис. 2а).

Похожий масштаб изменчивости Хл был заре-
гистрирован на разрезе “Хатанга”. Варьирование
составляло более двух порядков, а величины кон-
центрации хл “а” находились в диапазоне от 0.02
до 2.78 мг/м3 (рис. 2б). На станциях, расположен-
ных в южной части эстуария Хатанги, отмечался
придонный максимум хл “а”. На прилегающем
шельфе (<50 м) хлорофильный максимум отме-
чался на поверхности или в пределах ВПС. На от-

Рис. 2. Вертикальное распределение хл “а” на разрезах “Лена” (а) и “Хатанга” (б). Нфс – слой фотосинтеза.
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крытом шельфе (50–200 м) и в районе континен-
тального склона (рис. 1) на глубинах от 15 до 30 м
формировался ПХМ. В пределах слоя фотосинте-
за, нижняя граница которого лежала на глубинах
14–32 м, находилось в среднем 69% хл “а” (от 42
до 100%).

На разрезе “Восточный склон” диапазон из-
менчивости хл “а” на разных глубинах был мень-
ше, чем на первых двух разрезах, а максимальные
величины не превышали 1 мг/м3. Концентрация
хл “а” варьировала в 70 раз, от 0.01 до 0.70 мг/м3.
ПХМ был отмечен на всех станциях, за исключе-
нием ст. 5954, от 67 до 93% (в среднем 80%) хл “а”
находилось в слое фотосинтеза, глубина которого
составляла 39–65 м (рис. 3а).

Еще меньший диапазон изменений хл “а” заре-
гистрирован на разрезе “Западный склон”. Отно-
шение максимального и минимального значений
составило 59 раз, величины концентрации хл “а”
на разных горизонтах были в диапазоне от 0.01 до
0.59 мг/м3. ПХМ, также как и на разрезе “Восточ-
ный склон”, был характерной чертой вертикаль-
ного распределения хл “а”, он отсутствовал только
на двух станциях (станции 5945_2 и 5965) (рис. 1).
В слое фотосинтеза (32–59 м) находилось от 77 до
92% (в среднем 83%) хл “а” (рис. 3б).

Вертикальное распределение первичной продук-
ции, типичные вертикальные профили хл “а” и ха-
рактеристики ПХМ. На разрезе “Лена” макси-
мальные величины ПП отмечались на поверхно-
сти или в приповерхностном слое (0–5 м) (рис. 4).
С глубиной ПП постепенно убывала, не образуя
дополнительных максимумов. Граница слоя фо-
тосинтеза находилась, как правило, на глубине
между 1 и 0.1%-ным уровнями подповерхностной
ФАР. Вертикальные профили хл “а” можно раз-
делить на четыре типа. Первый тип характеризо-
вался равномерным распределением Хл в ВПС и
резким его уменьшением ниже этого слоя (рис. 4а).
Для второго типа было характерно экспоненциаль-
ное уменьшение величин хл “а”, начиная с поверх-
ности (рис. 4б). Третий тип характеризовался мак-
симумом в приповерхностном слое, в пределах
ВПС (рис. 4в). Четвертый тип был выделен благо-
даря постепенному уменьшению значений хл “а” в
ВПС и слое максимальных градиентов пикноклина
и резкому их снижению ниже этих слоев (рис. 4г).
Общим для всех типов было отсутствие ПХМ.

Также как и в описанном выше районе, ПП на
разрезе “Хатанга” образовывала максимум на по-
верхности или близко к ней (рис. 5). Значения
ПП уменьшались с глубиной. Граница слоя фото-
синтеза находилась либо близко к горизонту с
1%-м уровнем ФАР, либо залегала глубже 0.1%
подповерхностной ФАР (ст. 5635). На этом разре-
зе было выделено три типа вертикального распре-
деления хл “а”. Первый тип характеризовался
увеличением содержания этого пигмента ко дну

(рис. 5а). Для второго типа характерен максимум
в ВПС, в хорошо освещенном слое (>10% подпо-
верхностной ФАР) (рис. 5б), который не может
быть квалифицирован, как ПХМ, согласно кри-
териям, описанным выше. И, наконец, для тре-
тьего типа вертикального распределения хл “а”
характерен ПХМ, в котором горизонт с Хлм рас-
положен ниже ВПС, близко к нитраклину и
1%-му уровню подповерхностной ФАР (рис. 5в).

Первичная продукция на разрезе “Восточный
склон” образовывала два пика, у поверхности и в
ПХМ (рис. 6а) или убывала с глубиной без обра-
зования вторичных максимумов (рис. 6б, 6в).
Граница слоя фотосинтеза располагалась между 1
и 0.1% подповерхностной ФАР или находилась
близко к ее 0.1%-му уровню. На большинстве
станций разреза был отмечен ПХМ. Он распола-
гался в нитраклине, в хорошо освещенной зоне
(близко к 10% ФАР) (рис. 6а), либо залегал глубже,
близко к границе эвфотической зоны (1% ФАР).
На единственной станции разреза (ст. 5954) ПХМ
отмечен не был (рис. 6в). Здесь вертикальное рас-
пределение хл “а” в ВПС и пикноклине было
близким к гомогенному, его величины уменьша-
лись ниже этих слоев.

На большинстве станций разреза “Западный
склон” ПП имела один максимум на поверхности
(рис. 7). Исключение представляет ст. 5964, где
было отмечено увеличение первичной продукции
в ПХМ (рис. 7в). Граница слоя фотосинтеза нахо-
дилась на глубинах между 1 и 0.1%-ным уровнями
подповерхностной ФАР. На станциях без выра-
женного ПХМ, величины концентрации хл “а”
уменьшались с глубиной по экспоненте (рис. 7а)
либо образовывали более сложный, близкий к
описанию синусоидой, профиль (рис. 7г). На
станциях с хорошо выраженным ПХМ, он распо-
лагался, также как и в других районах, в нитрак-
лине между 1 и 0.1%-ным уровнями подповерх-
ностной ФАР (рис. 7б, в).

ПХМ был зарегистрирован на 39% станций,
выполненных в море Лаптевых в августе–сентяб-
ре, толщина его составляла 9–19 м. Величина Хлм
зарегистрирована на глубинах от 10 до 38 м (табл. 1).
Максимальная концентрация хл “а” в ПХМ ва-
рьировала в 2.9 раза, от 0.34 до 0.98 мг/м3. Степень
проявления ПХМ можно определить по отноше-
нию Хлм/Хл0. Величина этого отношения изменя-
лась от 1.19 до 4.38, составив в среднем 2.1 (табл. 1).
Величина ПП на горизонте Хлм (ППпхм) никогда
не превышала поверхностное и подповерхност-
ное значение (ППм). Отношение ППм/ППпхм ва-
рьировало от 1.5 до 100 и в среднем оказалось рав-
ным 15.8. Содержание феофитина “а” на гори-
зонте Хлм изменялось от 7 до 66% от суммы хл “а”
и феофитина “а”, составив в среднем 41%.

В августе–сентябре ПХМ в море Лаптевых, как
правило, располагался в слое максимальных гра-



ОКЕАНОЛОГИЯ  том 60  № 2  2020

ВЕРТИКАЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПЕРВИЧНОЙ ПРОДУКЦИИ 221

диентов пикноклина с отрицательной или близкой
к отрицательной температурой воды (табл. 2). Со-
держание NO2 + NO3 на горизонте Хлм, обычно,
было выше лимитирующих рост и фотосинтез фи-
топланктона [61]. Исключениями были станции
5590_2 и 5634 на разрезе “Хатанга” и станции 5949
и 5952 на разрезе “Восточный склон” (табл. 2), на
которых ПХМ был отмечен непосредственно над
верхней границей нитраклина. Абсолютные зна-

чения облученности (Iz) на глубине Хлм изменя-
лись от 0.03 до 3.22 Ein/м2 в день, что составляло от
0.88 до 21.02% от подповерхностной облученности
в диапазоне ФАР.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Среди исследователей, которые изучают вер-
тикальное распределение хл “а” в Арктическом

Рис. 3. Вертикальное распределение хл “а” на разрезах “Восточный склон” (а) и “Западный склон” (б). Нфс – слой фо-
тосинтеза.
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Рис. 4. Типы вертикальных профилей первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), хл “а” (Хл, мг/м3), суммы нитритов
и нитратов (NO2 + NO3, μМ) и плотности воды (σt, кг/м3) на разрезе “Лена”. Горизонтальные линии маркируют го-
ризонты 10, 1 и 0.1%-ной облученности от подповерхностной ФАР.
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Рис. 5. Типы вертикальных профилей первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), хл “а” (Хл, мг/м3), суммы нитритов
и нитратов (NO2 + NO3, μМ) и плотности воды (σt, кг/м3) на разрезе “Хатанга”. Горизонтальные линии маркируют
горизонты 10, 1 и 0.1%-ной облученности от подповерхностной ФАР.
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Рис. 6. Типы вертикальных профилей первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), хл “а” (Хл, мг/м3), суммы нитритов
и нитратов (NO2 + NO3, μМ) и плотности воды (σt, кг/м3) на разрезе “Восточный склон”. Горизонтальные линии мар-
кируют горизонты 10, 1 и 0.1%-ной облученности от подповерхностной ФАР.
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Рис. 7. Типы вертикальных профилей первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), хл “а” (Хл, мг/м3), суммы нитритов
и нитратов (NO2 + NO3, μМ) и плотности воды (σt, кг/м3) на разрезе “Западный склон”. Горизонтальные линии мар-
кируют горизонты 10, 1 и 0.1%-ной облученности от подповерхностной ФАР.
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океане, существует представление о практически
повсеместном существовании ПХМ в толще воды
в летне-осенний период, после “цветения” при
возникновении дефицита биогенных элементов в
ВПС. Как и во всем Мировом океане, в Арктиче-
ском океане ПХМ образуется в нитраклине у гра-
ницы эвфотической зоны (1% от подповерхност-
ной ФАР) [18]. Таким образом, фитопланктон
развивается в слоях воды при хороших условиях
минерального питания и еще достаточной для
фотосинтеза освещенности [41].

Профиль хл “а” используется в моделях пер-
вичной продукции с вертикальным разрешением.
Один из подходов при этом предполагает допу-
щение, что концентрация хл “а” равномерно рас-
пределяется ВПС, а ниже этого слоя экспоненци-
ально убывает с глубиной [46]. Другой подход
предусматривает сезонные изменения вертикаль-
ного распределения хл “а”. Весной его распреде-
ление по глубинам гомогенно, а для лета и осени
принимается упомянутое выше допущение [29].
Точка зрения на то, что распространение ПХМ в
Арктическом океане является повсеместным,
приводит к необходимости учитывать его вклад в
ИПП в биогеохимических моделях [33, 50, 54].

В море Лаптевых ПХМ был зарегистрирован
ранее только в крайних северных точках разреза
от дельты реки Лены осенью 1991 г. [27] и за кон-

тинентальным склоном в глубоководных районах
[4, 10]. В настоящей работе впервые проанализи-
рованы результаты исследования вертикального
распределения хл “а” практически на всей аквато-
рии моря. На разрезе по 130° в.д. на север от дельты
реки Лены, выполненном в сентябре 2015 г., ПХМ
не был зарегистрирован. Здесь практически на
всех станциях содержание NO2 + NO3 в ВПС пре-
вышало лимитирующие значения [2, 3]. На разре-
зе “Хатанга” в сентябре 2017 г. ПХМ не был выра-
жен в эстуарии реки и на прилегающем шельфе, в
распресненной речными водами зоне (S < 28 psu).
В этом районе, как правило, создавались небла-
гоприятные условия для образования ПХМ, свя-
занные с невысокой прозрачностью воды, опре-
деляющейся повышенными концентрациями
растворенного и взвешенного органического ве-
щества. Напротив, на разрезах через континен-
тальный склон (районы работ III и IV) (рис. 1)
были отмечены благоприятные условия для фор-
мирования ПХМ. Величины NO2 + NO3 на гори-
зонте Хлм, как правило, превышали лимитирую-
щие (табл. 2). При этом ПХМ формировался в
слоях, где устойчивость водного столба, оценен-
ная по значению частоты Брента-Вяйселя (N2),
была в среднем в 2.7 выше, чем среднее ее значе-
ние в ВПС ( 2) (табл. 2). На трех станциях разре-N

Таблица 1. Характеристики подповерхностного хлорофильного максимума (ПХМ) в море Лаптевых в августе–
сентябре

Примечание. Хлм – максимальная концентрация хл “а” в столбе воды, мг/м3; Хлм/Хл0 – отношение максимальной и поверх-
ностной величин концентрации хл “а”; ПХМ – подповерхностный хлорофильный максимум; ППм/ППпхм – отношение
максимальной величины ПП в столбе воды и ее значения на горизонте Хлм; Ф – содержание феофитина “а” в % от суммы
хл “а” и феофитина “а” на глубине Хлм.

Разрез Ст. Дата Хлм
Глубина
Хлм, м

Хлм/Хл0
Толщина
ПХМ, м

Пределы
ПХМ, м

ППм/ППпхм Ф

“Хатанга” 5590_2 19.09.17 0.34 24 1.70 12 18–30 12.5 7
5634 19.09.17 0.58 22 2.42 10 17–27 8.3 38
5635 20.09.17 0.98 27 3.69 14 20–34 20 14

“Восточный склон” 5947 26.08.18 0.58 20 3.05 15 13–28 100 21
5948 26.08.18 0.70 16 2.50 9 11–20 2.7 39
5949 26.08.18 0.45 10 1.83 12 4–16 1.5 35
5950 27.08.18 0.45 28 2.30 12 22–34 20 41
5952 27.08.18 0.70 18 4.38 17 9–36 5.9 36
5956 29.08.18 0.53 35 1.77 14 28–42 8.3 48
5958 29.08.18 0.33 38 1.83 22 22–44 12.5 57

“Западный склон” 5946_2 31.08.18 0.41 24 1.41 13 17–30 11.1 45
5960 31.08.18 0.59 20 1.40 14 13–27 7.7 44
5961 31.08.18 0.51 22 1.50 12 16–28 8.3 39
5962 01.09.18 0.43 35 1.26 17 26–43 8.3 60
5963 01.09.18 0.35 35 1.40 18 26–44 9.1 66
5964 02.09.18 0.37 20 1.19 19 9–28 5.0 62
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за “Восточный склон” (станции 5950. 5952 и 5956)
это превышение составило более одного и двух
порядков. Исключением из такой закономерно-
сти были станции 5958, 5962 и 5963, на которых
N2 была меньше 2. Абсолютные величины облу-
ченности на горизонте Хлм были выше, чем ком-
пенсационная интенсивность света для фито-
планктона [61] (табл. 2). Кроме этого, следует от-
метить, что популяция в ПХМ содержит клетки
очень хорошо адаптированные к низкой облучен-
ности [41]. Также следует отметить, что водорос-
ли на глубине Хлм находились, как правило, в хо-
рошем физиологическом состоянии, которое
можно оценить по содержанию феофитина “а”
(в среднем 41% от суммы хл “а” и феофитина “а”).

Одна из классификаций моделей ИПП подра-
зумевает их деление на интегрированные по глу-
бине и модели с вертикальным разрешением [8,
13, 14, 24, 35, 52, 53]. Ранее было показано, что
учет вертикального распределения хл “а” в про-

N

дукционных моделях улучшает результаты расче-
тов ИПП незначительно [9, 20, 52], а пропуск
ПХМ приводит к незначительной ошибке в рас-
четах ее годовых величин в Арктическом океане
[5, 6]. Другие авторы считают, что учет ПХМ мо-
жет почти вдвое увеличить величину ИПП в мас-
штабах Арктического океана [29]. В любом слу-
чае, ПХМ является существенной характеристи-
кой вертикального распределения хл “а” в сезоны
года, когда водный столб резко стратифициро-
ван, биогены лимитируют ПП в ВПС, а вклад
ПХМ в ИПП может быть значителен [41].

Представляют несомненный интерес резуль-
таты расчетов вклада ПП на горизонтах ПХМ, в
также различных слоев в ИПП водного столба
моря Лаптевых, где подобных исследований ра-
нее не проводилось. Данные, представленные в
табл. 3, показывают, что в слое воды, формирую-
щем сигнал, регистрируемый сканером цвета
океана (1/Kd) (Hсп), где Kd – коэффициент диф-
фузного ослабления нисходящего потока ФАР,

Таблица 2. Некоторые абиотические факторы, характеризующие подповерхностный хлорофильный максимум
(ПХМ) в море Лаптевых в августе–сентябре

Примечание. Хлм – максимальная концентрация хл “а” в столбе воды, мг/м3; Tм – температура воды на глубине Хлм, °С;

 – максимальная для столба воды частота Брента–Вяйселя, с–2; 2 – среднее значение частоты Брента–Вяйселя в ВПС,
с–2; N 2 – частота Брента–Вяйселя на глубине Хлм, с–2; NO2 + NO3 – сумма нитритов и нитратов на глубине Хлм, μМ; Iz Хлм
абсолют. – абсолютное значение ФАР на глубине Хлм, Ein/м2 в день; Iz Хлм отн. – относительное значение ФАР на глубине
Хлм, %.

Разрез Ст. Дата

Гл
уб

ин
а

Х
л м

, м

Tм 2 N2

N
O

2 
+

 N
O

3

Iz Хлм 
абсолют.

Iz Хлм 
отн.

“Хатанга” 5590_2 19.09.17 24 –0.55 1.18 × 10–3 3.80 × 10–4 5.34 × 10–4 0.12 0.09 3.64

5634 19.09.17 22 –1.01 5.36 × 10–3 4.45 × 10–4 6.67 × 10–4 0.35 0.09 3.45

5635 20.09.17 27 –1.50 2.41 × 10–3 1.73 × 10–4 3.63 × 10–4 4.48 0.08 2.40

“Восточный склон” 5947 26.08.18 20 –0.8 3.01 × 10–3 2.01 × 10–4 8.32 × 10–4 1.36 0.68 4.42

5948 26.08.18 16 –0.39 2.50 × 10–3 4.00 × 10–4 7.22 × 10–4 0.91 0.80 5.23

5949 26.08.18 10 2.28 1.96 × 10–3 6.03 × 10–4 1.19 × 10–3 0.25 3.22 21.02

5950 27.08.18 28 –1.34 2.38 × 10–3 2.12 × 10–6 5.73 × 10–4 3.42 0.20 1.32

5952 27.08.18 18 1.75 1.63 × 10–3 7.60 × 10–5 1.63 × 10–3 0.59 0.76 6.65

5956 29.08.18 35 –1.79 4.46 × 10–3 2.73 × 10–6 9.43 × 10–5 3.99 0.05 1.58

5958 29.08.18 38 –1.80 1.58 × 10–3 4.83 × 10–4 1.01 × 10–5 5.14 0.18 2.82

“Западный склон” 5946_2 31.08.18 24 –0.56 6.26 × 10–3 1.12 × 10–4 7.20 × 10–4 1.42 0.13 1.43

5960 31.08.18 20 0.19 7.96 × 10–3 9.23 × 10–4 1.46 × 10–3 1.07 0.09 2.25

5961 31.08.18 22 –1.09 8.36 × 10–3 1.23 × 10–4 3.89 × 10–4 5.01 0.07 1.90

5962 01.09.18 35 –1.73 6.83 × 10–3 2.44 × 10–4 9.07 × 10–5 5.09 0.03 0.88

5963 01.09.18 35 –1.76 4.09 × 10–3 4.67 × 10–4 6.14 × 10–5 6.12 0.07 1.83

5964 02.09.18 20 –1.52 6.10 × 10–3 2.76 × 10–4 6.49 × 10–4 2.68 0.28 3.57

2
maxN N

2
maxN N
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Таблица 3. Вклад различных слоев водного столба в интегральную первичную продукцию моря Лаптевых
в августе–сентябре

Примечание. Hфс – толщина слоя фотосинтеза, м; ИПП – первичная продукция в столбе воды, мгС/м2 в день; Hсп – толщина
слоя, формирующего поток восходящего излучения, регистрируемого сканером цвета океана (1/Kd), м; ИППсп/ИПП – вклад
первичной продукции в слое Hсп в первичную продукции в столбе воды; ВПС – верхний перемешанный слой, м;
ИППвпс/ИПП – вклад первичной продукции в ВПС в первичную продукции в столбе воды; ИППпхм/ИПП – вклад первич-
ной продукции в ПХМ в первичную продукции в столбе воды (толщина ПХМ приведена в табл. 1).

Разрез Ст. Дата Hфс ИПП Hсп
ИППсп/
ИПП, %

ВПС
ИППвпс/
ИПП, %

ИППпхм/
ИПП, %

“Лена” 5216 08.09.15 10 92 2 55 1.5 43 –
5217 08.09.15 10 111 2 53 3 78 –
5218 08.09.15 10 66 1.5 56 2 70 –
5220 08.09.15 12 68 2 44 10 99 –
5215 09.09.15 12 45 2 47 4 76 –
5221 09.09.15 11 64 2 45 4 77 –
5222 09.09.15 15 71 2.5 44 11 97 –
5223 10.09.15 15 57 1.5 37 12 98 –
5224 10.09.15 31 37 5 78 4 76 –
5228 14.09.15 22 54 4 50 11 89 –
5226 12.09.15 27 58 4.5 43 13 95 –
5227 13.09.15 27 56 3 21 13 71 –
5225 11.09.15 25 58 4 41 15 95

“Хатанга” 5627 17.09.17 7 17 1.5 53 6 94 –
5628 17.09.17 8 14 1.5 50 5 86 –
5630 18.09.17 8 21 1.5 52 8 100 –
5631 18.09.17 8 49 1.5 51 10 100 –
5632 18.09.17 15 28 3.0 57 10 96 –
5591_2 18.09.17 32 32 7 72 7 72 –
5633 19.09.17 31 20 3 35 5 60 –
5590_2 19.09.17 35 20 7 50 10 60 15
5634 19.09.17 32 16 6.5 50 15 82 13
5635 20.09.17 55 17 5 41 15 59 12

“Восточный склон” 5947 26.08.18 40 26 6 77 8 81 8
5948 26.08.18 40 48 5 33 6 38 33
5949 26.08.18 39 85 6 35 8 46 56
5950 27.08.18 55 38 5 34 13 58 11
5952 27.08.18 40 54 6.5 31 15 65 46
5954 28.08.18 65 34 4 26 15 56 –
5956 29.08.18 54 29 6 34 15 62 17
5958 29.08.18 60 48 22 79 13 73 15

“Западный склон” 5946_2 31.08.18 35 77 3.5 31 9 56 18
5945_2 31.08.18 32 56 3.5 41 9 68 –
5960 31.08.18 37 77 4 36 11 69 23
5961 31.08.18 55 57 4 39 13 53 19
5962 01.09.18 58 111 4 31 10 48 19
5963 01.09.18 59 31 6.5 42 11 55 16
5964 02.09.18 45 78 4 22 13 51 44
5965 02.09.18 55 26 6 50 6 50 –
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образуется от 21 до 79% (в среднем 45%) ИПП,
вклад ВПС в ИПП составляет 38–100% (в сред-
нем 72%), а ПХМ – от 8 до 56% (в среднем 23%).
Следовательно, приповерхностные слои моря
Лаптевых в конце лета и в начале осени вносили
основной вклад в интегральную первичную про-
дукцию. Близкие результаты были получены осе-
нью в Карском море [21], которое похоже с морем
Лаптевых по гидрофизическим и биогеохимиче-
ским параметрам. Наши результаты также похо-
жи на полученные ранее в сентябре оценки вкла-
да ПХМ в ИПП для залива Баффина (5.1–15.8%),
а также для моря Бофорта (20.4%) и Гренландско-
го моря (16.6%) [6]. Следует заметить, что в сере-
дине лета вклад ПХМ в ИПП Карского моря в от-
дельных районах может быть значительным и до-
ходить до 95% [19]. Большое значение первичной
продукции, создаваемой в ПХМ (от 43 до 76%, в
среднем 62%) было отмечено также в водах Ка-
надской Арктики [41].

Нашими исследованиями показано, что в ав-
густе–сентябре в море Лаптевых вклад ИПП, со-
здаваемой в ПХМ, в среднем был несуществен-
ным. Максимум ПП регистрировался на поверх-
ности и в приповерхностных слоях, а ПХМ, как
правило, не сопровождался вторичным пиком
первичной продукции. Эти результаты несколько
противоречат представлениям, составленным по
данным из других районов Арктического океана,
где ПХМ сопровождался максимумом первичной
продукции [17, 28, 40]. Следует отметить также,
что вклад ПХМ в ИПП превышал 20% только в
тех случаях, когда он располагался достаточно
высоко (горизонт с Хлм ≤ 20 м), как правило, в хо-
рошо освещенных слоях воды (табл. 3). Содержа-
ние NO2 + NO3 на этих глубинах могло быть как
выше, так и ниже лимитирующих значений
(табл. 2). Различными также были величины T
(от –1.52 до 2.28°C). В предыдущих работах был
сделан вывод о том, что содержание нитратов в
ПХМ не является фактором, лимитирующим
первичную продукцию [41]. Такое заключение
было сделано на основании того, что, во-первых,
уровень светового насыщения при потреблении
нитратов в ПХМ ниже, чем при ассимиляции уг-
лерода, и, во-вторых, отсутствует зависимость
скорости ассимиляции углерода от концентрации
NO3. При этом уровень освещенности в ПХМ в
большинстве случаев был ниже светового насы-
щения. Таким образом, свет может являться ос-
новным фактором, лимитирующим первичную
продукцию в ПХМ [41]. Другой причиной, по-ви-
димому, служит низкая температура воды. Из-
вестно, что, с одной стороны, температурный оп-
тимум для роста фитопланктона находится выше
10°C [36], а с другой, не было выявлено адаптации
фотосинтетических параметров к низким темпе-
ратурам в Арктике [47, 55].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные в конце августа–начале сентября
исследования вертикальной изменчивости пер-
вичной продукции и хл “а” в море Лаптевых вы-
явили разнообразие форм кривых последнего по-
казателя. Распределение первичной продукции
по глубине было более однообразным с максиму-
мом на поверхности или близко к ней. Не было
обнаружено повсеместного присутствия ПХМ в
вертикальном распределении хл “а”. Он был от-
мечен на открытом шельфе (>50 м) и в районе
континентального склона. Первичная продукции
формировалась, в основном, в ВПС. Вклад ПХМ
в интегральные значения ПП на большинстве
станций не превышал 20%. Более значительный
вклад (до 56%) в ИПП был отмечен, когда ПХМ
располагался в верхних, хорошо освещенных сло-
ях эвфотической зоны.

Источники финансирования. Работа выполнена
в рамках Государственного задания № 0149-2019-
0008. Данные по продукционным показателям
фитопланктона получены при поддержке Гранта
РФФИ № 18-05-60069. Гидрофизические данные
получены при поддержке Гранта РФФИ № 18-05-
60302.
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Vertical Variability of Primary Production and Features of Subsurface Chlorophyll 
Maximum in the Laptev Sea in August–September of 2015, 2017 and 2018
A. B. Demidova, #, V. I. Gagarina, V. A. Artemieva, E. G. Arashkevicha, P. N. Makkaveeva,

S. A. Shchukaa, A. N. Khrapkoa, A. V. Grigorieva, O. V. Vorobievab, c, I. V. Konyukhovb, A. V. Fedorovd
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cRussian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Moscow, Russia
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Vertical distribution of phytoplankton primary production (PP) and chlorophyll a (Chl) was studied based on
the data of three cruises carried out in August–September of 2015, 2017 and 2018. PP maximum was located
at the surface or within 0–5 m of subsurface layer. Subsurface chlorophyll maximum (SCM) was registered
at 39% sites on the outer shelf and in vicinity of the continental slope. Along the northward transect (130° E)
from the Lena`s river delta SCM was not detected. As in the other areas of the World Ocean SCM was located
below upper mixed layer (UML), in nitracline, near an euphotic depth (1% photosynthetically available ra-
diation). Generally, SCM was not accompanied by additional maximum of PP. Chl concentration at SCM
not exceeded 1 mg m–3. PP produced within UML and SCM contributed 72% and 23% to water column pri-
mary production (IPP), respectively. Our results suggest that impact of SCM on IPP was insufficient due to
low Chl concentration and PP co-limitation by light and temperature.

Keywords: primary production, chlorophyll, subsurface chlorophyll maximum, Laptev Sea
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