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Величины первичной продукции (ИПП) и хлорофилла “а” (Хлфс) в столбе воды Карского моря по-
лучены в период схода сезонного льда в конце июня 2021 г. во время 83-го рейса НИС “Академик
Мстислав Келдыш”. В период проведения исследований ИПП достигала 1352 мгС/м2 в день. Высо-
кие средние значения ИПП (740 мгС/м2 в день) и Хлфс (81.40 мг/м2) у кромки льда позволяют гово-
рить о весеннем “цветении” фитопланктона. Наибольшие величины ИПП отмечены на станциях,
где хлорофилл “а” (хл “а”) был сосредоточен в верхнем перемешанном слое. Также, высокие значе-
ния ИПП были зарегистрированы на станциях, где был отмечен подповерхностный максимум хл “а”
в слое максимальных градиентов пикноклина. В зоне “цветения” микрофитопланктон (>20 μm)
вносил основной вклад в суммарные величины ИПП и Хлфс, в среднем, соответственно, 92 и 82%.
Вклад пикофитопланктона (<3 μm) в суммарную величину первичной продукции возрастал в сред-
нем с 3 до 70% от поверхности до границы слоя фотосинтеза на глубинах 32–55 м. В вертикальном
распределении вклада различных размерных фракций в суммарные величины хл “а” такой тенден-
ции не наблюдалось. Такие результаты свидетельствуют об увеличении удельной ассимиляционной
активности пикофитопланктона при уменьшении интенсивности света с глубиной.

Ключевые слова: первичная продукция, хлорофилл “а”, ассимиляционное число, “цветение” фито-
планктона, размерная структура фитопланктона, Карское море
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ВВЕДЕНИЕ
Во время весеннего сезона, который в Аркти-

ческом океане (АО) длится приблизительно с ап-
реля по июнь включительно, по разным оценкам
создается до 50–54% годовой интегральной для
столба воды первичной продукции (ИПП) [12, 27].
Эти оценки опираются на модельные расчеты и
спутниковые данные. В тоже время известно, что
значительный вклад в величину годовой ИПП
может вносить “цветение” фитопланктона, кото-
рое отмечается подо льдом [9, 23, 42, 43, 51] и не
регистрируется спутниковыми сканерами. Недо-
учет первичной продукции (ПП), создаваемой
в этих условиях, может приводить к значитель-
ному занижению годовой ИПП АО [8] и свиде-
тельствует о невозможности, оценить истинный

вклад весеннего “цветения” в годовую величину
ИПП, используя лишь дистанционные методы.
С этой точки зрения, экспедиционные исследо-
вания продолжают оставаться одним из основных
источников данных для оценки ИПП в этот пери-
од вегетационного сезона. Следует отметить, что
существует очень мало данных о “цветении” фи-
топланктона у кромки льда и подо льдом в морях
АО [6]. В частности, очень мало известно об этом
явлении в Карском море.

Кроме оценки интегральных величин продук-
ционных параметров фитопланктона, представ-
ляют большой интерес знания о его размерной
структуре в период весеннего “цветения”. При
изучении межгодовой изменчивости фитопланк-
тона АО под воздействием климатических трен-
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дов дискуссионным является вопрос о смене до-
минирующей в его составе размерной группы.
При этом выдвигается гипотеза о возрастании ро-
ли пикофитопланктона (<2–3 μm) (ПФ) в раз-
мерной структуре сообщества. Такая динамика
рассматривается как следствие быстрого потеп-
ления и сокращения площади ледового покрова в
АО [60, 61]. В этом аспекте высказывается гипоте-
за о том, что ПФ будет иметь преимущество перед
микрофитопланктоном (>20 μm) (МФ) вслед-
ствие лучшей адаптации первого к повышению
температуры и уменьшению солености воды в
приповерхностных слоях [33, 55]. Известно, что
различные размерные группы фитопланктона
вносят разный вклад в интенсивность потока уг-
лерода в экосистеме [18, 25, 28, 31, 56, 58]. Таким
образом, сдвиг размерной структуры фитоценоза
в сторону доминирования ПФ может привести к
существенным изменениям в биогеохимических
процессах и уровне продуктивности АО. Следует
отметить, что эта гипотеза выдвинута на основа-
нии данных, полученных, в основном, летом и
осенью, когда в фитопланктоне доминирует мел-
коразмерная фракция [13, 14, 20, 53, 60, 61]. В тоже
время, известно, что весной в АО в составе фито-
планктона часто преобладает МФ [37, 46]. Таким
образом, оценивать межгодовую изменчивость
размерной структуры фитопланктона, по-види-
мому, следует отдельно для разных сезонов.

В рамках настоящего исследования нами были
сформулированы следующие цели: (1) – полу-
чить интегральные для столба воды величины ПП
и хлорофилла “а” (хл “а”) в Карском море в ве-
сенний период; (2) – изучить особенности верти-
кального распределения ПП и хл “а” в этот сезон;
(3) – оценить вклад различных размерных групп
фитопланктона как в интегральные величины
ПП и хл “а”, так и на разных горизонтах водного
столба.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Характеристика исследованной акватории и от-
бор проб. Материал для настоящей статьи был
получен в 83-м рейсе НИС “Академик Мстислав
Келдыш”, проведенном по программе “Экоси-
стемы морей Сибирской Арктики”, в Карское
море в период с 22 по 30 июня 2021 г. На разрезе
станции были расположены вдоль кромки сезон-
ного льда (рис. 1). Еще две станции (ст. 7025 и
7026) были выполнены в западном отроге желоба
Св. Анны. Ледовые карты были составлены по
данным усовершенствованного микроволнового
сканирующего радиометра AMSR2 (Advanced Mi-
crowave Scanning Radiometer) и получены с порта-
ла SIOWS: Arctic portal – Oceanographic investiga-
tions of the Arctic ocean (http://siows.solab.rshu.ru).

Рис. 1. Расположение станций (звездочки) в 83-м рейсе НИС “Академик Мстислав Келдыш” в конце июня 2021 г. Пред-
ставлена ледовая обстановка на 26 июня, середину рейса (по http://siows.solab.rshu.ru).
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Горизонты отбора проб определялись после
предварительного зондирования температуры,
электропроводности и флуоресценции CTD-зон-
дом SBE-911 Plus (Seabird Electronics). Для опре-
деления содержания хл “а” и ПП пробы воды
отбирали 10- литровыми пластиковыми батомет-
рами комплекса Carousel Water Sampler с 6–10 го-
ризонтов верхнего 100-метрового слоя. На мелко-
водных станциях отбор проб был проведен до дна.
Проба с поверхности на всех станциях отбиралась
пластиковым ведром одновременно с замыкани-
ем батометров на верхнем горизонте.

Определение ПП. ПП измерялась при помощи
радиоуглеродной модификации метода светлых и
темных склянок [49]. Постановка опытов осу-
ществлялась по схеме имитации световых усло-
вий [34, 50]. Склянки предварительно обрабаты-
вались 1 N HCl. Пробы воды объемом 250 мл
помещались под нейтральные светофильтры с
пропусканием, соответствующим облученности
на глубине отбора. Предварительно проводилось
зондирование подводной облученности в диапа-
зоне фотосинтетически активной радиации (ФАР)
(см. ниже). После добавления меченого по угле-
роду гидрокарбоната натрия (NaH14CO3) актив-
ностью 0.05 μCi на 1 мл пробы экспонировали в
течение половины светового дня (12 ч) в палуб-
ном инкубаторе при естественном освещении.
Температура воды в инкубаторе в течение экспо-
зиции поддерживалась близкой к температуре
поверхностного слоя моря (Т0) во время отбора
проб. Схема фильтрации описана ниже в разделе
“Фракционирование хл “а” и ПП”. После филь-
трации пробы промывали фильтрованной мор-
ской водой, высушивали при комнатной темпе-
ратуре в течение ночи 12-ти часов и помещали в
сцинтилляционный флакон. После добавления
10 мл сцинтилляционного коктейля “Optiphase
HiSafe III” (PerkinElmer) учет активности филь-
тров проводили через сутки на сцинтилляцион-
ном радиометре “Triathler” (Hidex). По результа-
там определения ПП на разных горизонтах стро-
илась кривая вертикального распределения.
Нижняя граница слоя фотосинтеза (Hфс) опреде-
лялась как глубина, на которой ПП, измеренная
радиоуглеродным методом, равнялась нулю.
Площадь, ограниченная кривой вертикального
распределения ПП, соответствовала ИПП.

Определение содержания хл “а”. Определение
содержания хл “а” проводили флуориметрическим
методом [29]. После фильтрации фильтры высу-
шивали и хранили до анализа в морозильной каме-
ре при температуре –20°С не более суток в плотно
закрытой емкости со свежепрокаленным силика-
гелем. Экстрагирование проводили 90%-м водным
раствором ацетона в течение суток. Флуоресцен-
цию полученных экстрактов измеряли на флуо-
риметре Trilogy Turner Designs до и после подкис-

ления водным 1 N раствором HCl. Калибровка
флуориметра была проведена по спектрофото-
метрическому методу с использованием химиче-
ски чистого хл “а” (Sigma) в качестве стандарта.
Расчет концентрации хл “а” и феофитина “a” про-
водили согласно [30].

Фракционирование хл “а” и ПП. Автотрофный
планктон включает следующие размерные клас-
сы: пикофитопланктон (ПФ) (<2 μm), нанофито-
планктон (НФ) (2–20 μm) и микрофитопланктон
(МФ) (>20 μm) [48]. В настоящей работе пикофи-
топланктон определяется, как клетки размером
<3 μm [например, 59].

Для определения концентрации хл “а” во
фракциях фитопланктона пробы воды объемом
1 л последовательно пропускали через нейлоно-
вое сито с ячеей 20 μm, ядерные фильтры с разме-
ром пор 3 μm (Reatrack) и стекловолокнистые
фильтры GF/F под вакуумом не более 0.1 атм. Для
определения ПП пробы объемом 250 мл после
экспозиции были последовательно профильтро-
ваны через нейлоновое сито 20 μm, ядерные
фильтры 3 μm и мембранные фильтры из нитро-
целлюлозы “Владипор” МФАС-ОС-2 с размером
пор 0.45 μm. Вакуум не более 0.1 атм применялся
только на последней стадии фильтрации.

Методы определения надводной и подводной об-
лученности. Интенсивность надводной облучен-
ности измеряли с использованием датчика пада-
ющей радиации в диапазоне ФАР LI-190SA
(LI-COR), который каждую секунду фиксировал
значения освещенности в диапазоне ФАР (μмоль
квантов/м2 в сек). В последующем эти величины
использовались для расчета интегральной вели-
чины падающей радиации за световой день.

Измерения подводной облученности осуществ-
лялись в следующем режиме. Датчик подводной
освещенности LI-192SA, укрепленный верти-
кально на тросе, в режиме зондирования опус-
кался на глубину ∼60–80 м, а на мелководных
стациях – до дна. В последующем для каждой глу-
бины рассчитывались значения подводной осве-
щенности в процентах от подповерхностной
ФАР. На основе этих измерений восстанавливал-
ся профиль подводной освещенности и определя-
лась глубина эвфотического слоя (1% ФАР) (Zeu).

Методы определения гидрохимических показа-
телей. Пробы для определения рН, биогенных
элементов (силикаты, фосфаты, формы азота) и
щелочности отбирались в пластиковую посуду
0.5 л без консервации. Определение концентра-
ции биогенных элементов проводилось непо-
средственно на борту согласно [24]. Колоримет-
рические определения были выполнены на спек-
трофотометре DR 3900 (HACH-Lange).

Расчет содержания растворенного неоргани-
ческого углерода проводилось pH-Alk методом по
термодинамическим уравнениям карбонатного
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равновесия с применением концентрационных
констант диссоциации угольной кислоты Роя [38]
с поправками для вод со свойствами, отличными
от морской воды [35].

Определение подповерхностных максимумов, гра-
ниц верхнего перемешанного слоя и нитраклина. Под-
поверхностный хлорофильный максимум (ПХМ)
определялся нами, как слой, в котором датчик
флуоресценции Wet Labs ECO-AFL/FL, установ-
ленный на зондирующем комплексе SBE-911
Plus, фиксировал повышенные значения по срав-
нению с выше- и нижележащими слоями. Непо-
средственно в ПХМ выделялся горизонт с макси-
мальной для столба воды концентрацией хл “а”
(Хлм). Следует отметить, что, согласно работе [57],
мы считали ПХМ хорошо выраженным, когда от-
ношение Хлм/Хл0 ≥ 1.15, где Хл0 – концентрация
хл “а” на поверхности.

За границу верхнего перемешанного слоя (ВПС)
принимался горизонт, на котором плотность во-
ды (σt) впервые превысила поверхностную вели-
чину на 0.3 кг/м3 [52]. Распределение суммы нит-
ритного и нитратного азота (NO2 + NO3) в ВПС
было гомогенным. Верхняя граница нитраклина
определялась горизонтом, на котором происхо-
дило резкое повышение NO2 + NO3.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ледовая обстановка и абиотические факторы

в районе работ. Станции, выполненные в рейсе
можно разделить на две группы: освободившиеся
ото льда в интервале 1–6 дней до проведения ра-

бот и свободные ото льда относительно длитель-
ное время (от 25 дней до полутора месяцев) (табл. 1).
Станции из первой группы могут быть охаракте-
ризованы низкой (от –1.5 до 1.5°С) Т0, поверх-
ностной соленостью (S0) 30–33 и глубиной ВПС
от 4 до 22 м. Концентрация основных биогенных
элементов на поверхности, которая характери-
зует их содержание в ВПС, (за исключением
ст. 7021) была ниже лимитирующих рост и фото-
синтез фитопланктона [22, 54].

К особенностям станций, выполненных в же-
лобе Св. Анны, (вторая группа станций), следует
отнести отсутствие резкого пикноклина и глубо-
кий (приблизительно до 100 м) ВПС. Исключе-
нием можно считать ст. 7043, на которой глубина
ВПС составила 4 м. По другим гидролого-гидро-
химическим характеристикам станции, освобо-
дившиеся ото льда значительно раньше, мало от-
личались от первой группы (табл. 1). В условиях
полярного дня район работ характеризовался
высоким уровнем ФАР (27–49.8 моль квантов/м2

в день).
Пространственное распределение продукцион-

ных параметров. В конце июня 2021 г. в Карском
море было зарегистрировано “цветение” фито-
планктона у отступающей кромки сезонного
льда. В этот период в составе фитопланктона пре-
обладали крупные диатомовые водоросли родов
Thalassiosira, Bacterosira и Porosira, а также более
мелкие формы родов Navicula, Fragillariopsis и
Chaetoceros, которые формируют многоклеточ-
ные колонии. По размерному составу все эти
группы относятся к МФ. Такое сообщество ха-

Таблица 1. Значения некоторых абиотических факторов в поверхностном слое на станциях, выполненных
в Карском море конце июня 2021 г.

Примечание. Северная широта (ϕ) и восточная долгота (λ) даны в градусах, минуты представлены в виде дробной части чис-
ла. Дата без льда – время полного освобождения ото льда. Параметры: H – глубина станции, м; T0 – температура воды на по-
верхности, °С; S0 – соленость на поверхности; ВПС – глубина верхнего перемешанного слоя, м; NO2 + NO3, NH4, PO4, Si –
концентрация на поверхности, соответственно, суммы нитритного и нитратного азота, аммонийного азота, фосфатов и рас-
творенного кремния, μМ; I0 – подповерхностная облученность в диапазоне ФАР, моль квантов/м2 в день.

№ ст. Дата
работ

Дата
без льда ϕ λ H

Параметр

T0 S0 ВПС NO2 + NO3 NH4 PO4 Si I0

7015 22.06 19.06 71.12 58.22 239 1.5 32.85 5 0.16 0.51 0.12 1.07 49.8
7016 23.06 17.06 72.05 58.43 243 0.9 33.03 15 0.05 0.11 0.07 1.01 30.2
7017 23.06 18.06 73.01 60.18 181 –0.1 32.89 21 0.31 0.35 0.20 0.10 41.7
7018 24.06 20.06 74.1 64.73 147 –0.9 32.90 13 0.49 0.05 0.11 0.51 41.7
7019 25.06 24.06 74.83 68.00 270 –0.5 33.12 22 0.26 0.09 0.13 0.56 39.5
7020 26.06 25.06 75.65 72.3 150 –1.6 32.95 14 0.16 0.20 0.13 0.86 37.2
7021 26.06 25.06 76.5 77.09 70 –1.6 30.38 4 1.21 0.39 0.38 13.8 31.3
7023 27.06 26.06 77.51 78.93 85 –1.5 31.32 11 0.05 0.05 0.22 5.26 31.3
7025 28.06 12.05 76.77 70.87 405 –0.1 34.26 93 0.21 0.11 0.11 0.36 27.0
7026 28.06 13.05 76.57 71.33 151 0.0 34.30 103 0.12 1.09 0.17 0.36 36.4
7043 30.06 5.06 76.26 72.75 133 0.7 32.49 4 0.01 0.11 0.19 0.05 38.7
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рактерно для фитопланктона, развивающегося
рядом с ледовой кромкой весной. Вывод о нали-
чии “цветения” фитопланктона на большинстве
станций (табл. 2) сделан нами на основе высоких
величин продукционных характеристик, в первую
очередь ИПП (>500 мгС/м2 в день) [10].

ИПП на разрезе вдоль кромки льда изменя-
лась в 5 раз, от 281 до 1352 мгС/м2 в день, составив
в среднем 740 мгС/м2 в день. Концентрация хл “а”
в слое фотосинтеза (Хлфс) изменялась в 9 раз,
от 16.20 до 151.53 мг/м2, составив в среднем
81.40 мг/м2 (табл. 2). Величины ИПП и Хлфс в це-
лом возрастали с юга на север до середины раз-
реза – станций 7018 (по Хлфс) и 7019 (по ИПП).
Далее на север эти величины имели тенденцию к
снижению. ИПП зависела от обилия фитопланк-
тона в слое фотосинтеза, если в качестве этого по-
казателя считать Хлфс (R = 0.56, N = 9) и в мень-
шей степени определялась его ассимиляционной
активностью (АЧм) (R = 0.16, N = 9). Максималь-
ное в слое фотосинтеза ассимиляционное число
всех размерных групп фитопланктона (АЧтот) на
разрезе варьировало от 0.95 до 4.04 мгС/мг хл “а”
в час, составив в среднем 1.92 мгС/мг хл “а” в час.

Станции, выполненные в желобе Св. Анны
(станции 7025 и 7026), находились вне зоны “цве-
тения”. Об этом свидетельствуют пониженные по
сравнению с большинством станций разреза
вдоль ледовой кромки, значения ИПП и Хлфс.
Средние значения ИПП и Хлфс в этом районе со-
ставили 290 мгС/м2 в день и 18.57 мг/м2 и были,
соответственно, в 2.5 и 4 раза меньше, чем сред-

ние величины на разрезе. Среднее значение АЧтот
на станциях в желобе Св. Анны практически не
отличалось от средней величины этого параметра
на разрезе (1.81 мгС/мг хл “а” в час).

Вертикальное распределение ПП и хл “а”. Рас-
сматривая вертикальное распределение хл “а” в
Карском море в конце июня, можно также выде-
лить две группы станций. Первая из них характе-
ризовалась отсутствием выраженного ПХМ (рис. 2).
В свою очередь, в пределах этой группы выделя-
лись два типа вертикального распределения хл “а”.
Для первого типа значения Хл0 мало отличались
от величин на границе ВПС (станции 7019 и 7020
на рис. 2), а отношение Хлм/Хл0 не превышало
1.15 (табл. 3). На этих станциях были зарегистри-
рованы самые высокие значения ИПП (табл. 2).
На станциях второго типа, выполненные в жело-
бе Св. Анны, характерно убывание хл “а” с глуби-
ной (ст. 7025 и 7026 на рис. 2). Эти станции оказа-
лись относительно низкопродуктивными в ис-
следованный период (табл. 2).

Для второй группы станций (рис. 3) характер-
но расположение ПХМ в слое максимальных гра-
диентов пикноклина у границ Zeu и нитраклина
(Znit) (станции 7016–7018). Отдельно следует рас-
сматривать ст. 7015, на которой горизонт с Хлм
располагался сразу под поверхностью (2 м) и сов-
падал с максимумом ПП (табл. 3). Такая картина
могла быть следствием фотоингибирования фи-
топланктона очень высокой инсоляцией 26 июня
(49.8 моль квантов/м2 в день), вследствие чего во-
доросли были сконцентрированы в подповерх-

Таблица 2. Величины продукционных характеристик размерных групп фитопланктона в Карском море в конце
июня 2021 г.

Примечание. Хлмикро, Хлнано, Хлпико и Хлтот – интегральное содержание хл “а” в слое фотосинтеза, соответственно, микро-,
нано-, пикофитопланктона и суммарная величина, мг/м2; ИППмикро, ИППнано, ИППпико и ИППтот – интегральная в столбе
воды первичная продукция, соответственно, микро-, нано-, пикофитопланктона и суммарная величина, мгС/м2 в день;
АЧмикро, АЧнано, АЧпико и АЧтот – максимальные ассимиляционные числа, соответственно, микро-, нано-, пико- и всего
фитопланктона мгС/мг хл “а” в час.

№ ст. Дата
Параметр

Хлмикро Хлнано Хлпико Хлтот ИППмикро ИППнано ИППпико ИППтот АЧмикро АЧнано АЧпико АЧтот

7015 22.06 4.54 7.09 4.39 16.2 170 54 57 281 4.06 1.37 2.13 2.08
7016 23.06 72.16 6.2 5.81 84.17 474 5 26 505 4.86 0.26 2.03 4.04
7017 23.06 58.31 31.13 5.51 94.95 547 12 63 622 1.34 0.46 1.46 1.27
7018 24.06 133.64 10.39 5.7 151.53 677 15 21 713 1.11 0.21 0.27 0.95
7019 25.06 94.85 10.24 7.65 112.74 1254 65 33 1352 3.9 0.85 0.63 2.95
7020 26.06 58.16 11.38 7.41 76.95 1031 61 44 1136 2.37 0.53 0.54 1.88
7021 26.06 20.99 3.55 1.72 26.26 308 20 19 347 1.06 0.44 1.06 0.95
7023 27.06 69.51 8.83 2.08 80.42 907 22 18 947 1.76 0.36 1.76 1.63
7025 28.06 12.2 5.46 4.04 21.7 224 72 81 377 1.87 1.18 1.22 1.58
7026 28.06 8.2 4.58 2.73 15.51 118 31 54 203 2.38 1.10 2.47 2.04
7043 30.06 81.51 5.73 2.12 89.36 697 24 30 751 1.78 0.43 1.02 1.51
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Рис. 2. Вертикальное распределение первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), концентрации хлорофилла “а”
(Хл, мг/м3) и плотности воды (σt, кг/м3) на станциях без выраженного хлорофильного максимума. Горизонтальны-
ми линиями показаны граница эвфотической зоны (Zeu) и нитраклина (Znit).
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ностном слое. На ст. 7043, которая значительно
раньше других на разрезе освободилась ото льда
(табл. 1), и где, по-видимому, “цветение” фито-
планктона развивалось уже длительное время,
ПХМ опустился на глубину 50 м (рис. 3) и распола-
гался, соответственно, на 21 и 28 м ниже Zeu и Znit.

Таким образом, за исключением ст. 7043, ПХМ
располагался довольно высоко (в среднем 12 м) в
слое фотосинтеза. Глубина Hфс на разрезе вдоль
ледовой кромки варьировала незначительно, от
32 до 45 м. На станциях, расположенных в желобе
Св. Анны Hфс находился глубже (53 и 55 м).

Вертикальное распределение ПП в июне
2021 г. характеризовалось максимумами на гори-
зонте 0 м или в подповерхностном слое (2–10 м)
(рис. 2 и 3). Последние, по-видимому, объясня-
ются световым угнетением скорости фотосинтеза
высокой инсоляцией на поверхности моря. Вто-
ричные максимумы, которые могли быть связаны
с ПХМ, не были обнаружены.

ПП и хл “а” размерных групп фитопланктона.
Абсолютные значения продукционных характе-
ристик размерных групп фитопланктона пред-
ставлены в табл. 2. В конце июня 2021 г. размер-
ная структура фитопланктонного сообщества, ес-
ли ее индикаторами принимать ПП и содержание
хл “а”, была характерна для весеннего состояния,
главная черта которого доминирование МФ
(рис. 4). На станциях в зоне “цветения” у грани-

цы сезонного льда средний вклад МФ в суммар-
ные величины ИПП и Хлфс составил 92 и 82% со-
ответственно. На ст. 7015 и в желобе Св. Анны
(станции 7025 и 7026) доля мелкоразмерных
фракций возрастала, но МФ при этом продолжал
доминировать. Так, доля НФ в суммарных вели-
чинах ИПП и Хлфс на этих станциях составила,
соответственно, 18 и 33%, а доля ПФ – 23 и 21%
(рис. 4).

Вклад мелкоразмерных фракций в суммарные
величины ПП возрастал с глубиной. Особенно
такая тенденция заметна для ПФ (рис. 5). В сред-
нем доля этой размерной группы возросла от по-
верхности до границы слоя фотосинтеза с 3 до
70%. При этом доля МФ снизилась с 93 до 19%.
Для вертикального распределения вклада различ-
ных размерных фракций в суммарные величины
хл “а” такой тенденции не наблюдалось. Вклад
одной и той же размерной группы на разных го-
ризонтах был примерно одинаков (табл. 4; рис. 5).
Наблюдаемая картина свидетельствует, с одной
стороны, об увеличении удельной ассимиляци-
онной активности ПФ при уменьшении интен-
сивности света с глубиной и, с другой стороны, о
снижении этого адаптивного показателя к низ-
кой освещенности у МФ. Полученный результат
подтверждается распределением средних для раз-
ных слоев величин АЧ размерных фракций
(табл. 4). Средняя величина АЧ МФ была выше
(в 1.5 раза), чем у ПФ только в слое 0–10 м. В слое

Таблица 3. Биотические и абиотические параметры, характеризующие вертикальное распределение первичной
продукции и хлорофилла “а” в Карском море в конце июня 2021 г.

Примечание. ПХМ – глубина подповерхностного хлорофильного максимума, м; Хлм – максимальная концентрация хл “а”
в столбе воды, мг/м3; Хлм/Хл0 – отношение максимальной и поверхностной величин концентрации хл “а”; Фео “а” – содер-
жание феофитина “а” в % от суммы хл “а” и феофитина “а” на глубине ПХМ; ПМ – глубина максимума первичной продук-
ции, м; Hфс – толщина слоя фотосинтеза, м; Tм – температура воды на глубине Хлм, °С; NO2 + NO3 пхм – сумма нитритов
и нитратов на глубине Хлм, μМ; Znit – глубина верхней границы нитраклина, м; Iz Хлм абсолют. – абсолютное значение ФАР
на глубине Хлм, моль квантов/м2 в день; Iz Хлм отн. – относительное значение ФАР на глубине Хлм, %; Zeu – граница эвфо-
тического слоя, м; прочерк означает отсутствие ПХМ.

№ ст. Дата

Параметр

ПХМ Хлм Хлм/Хл0 Фео “а” ПМ Hфс Tм NO2 + NO3 пхм Znit
Iz Хлм

абсолют.
Iz Хлм
отн.

Zeu

7015 22.06 2 0.619 1.21 25 2 45 0.8 0.16 8 868.1 74 38
7016 23.06 20 3.999 6.25 8 0 37 –1.4 3.40 17 6.0 0.7 18
7017 23.06 26 4.484 5.09 14 10 45 –1.5 2.94 24 8.1 1.8 30
7018 24.06 19 6.839 1.64 7 2 32 –1.5 0.30 22 4.4 0.4 18
7019 25.06 – 4.140 1.15 – 0 42 – – 26 – – 22
7020 26.06 – 3.806 1.11 – 2 40 – – 19 – – 22
7021 26.06 – 1.840 1.00 – 0 40 – – 16 – – 18
7023 27.06 15 3.679 1.36 12 2 32 –1.1 0.72 23 9.3 1.6 17
7025 28.06 – 0.766 1.00 – 0 55 – – 66 – – 44
7026 28.06 – 0.486 1.00 – 0 53 – – 26 – – 48
7043 30.06 50 3.893 5.92 10 10 37 –0.14 1.03 19 0.1 0.01 22
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10–20 м АЧ ПФ оказалось в 1.3 выше, чем АЧ МФ.
В слоях 20–30 м и 30–40 м это отношение увели-
чилось, соответственно, до 2.3 раз и 12.5 раз и
снизилось в слое 40–50 м до 9 раз.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Весеннее “цветение” фитопланктона в Карском

море. Существует очень мало данных о первичной
продукции в столбе воды Карского моря в весен-

Рис. 3. Вертикальное распределение первичной продукции (ПП, мгС/м3 в день), концентрации хлорофилла “а”
(Хл, мг/м3) и плотности воды (σt, кг/м3) на станциях с хорошо выраженным хлорофильным максимумом. Другие
условные обозначения см. в подписях к рис. 2.
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Рис. 4. Вклад различных размерных групп фитопланктона в суммарные величины интегральной первичной продук-
ции (ИПП) – (а) и хлорофилла “а” в столбе воды (Хлфс) – (б) на станциях, выполненных в 83-м рейсе НИС “Академик
Мстислав Келдыш”. Черный цвет – микрофитопланктон (>20 μm), серый цвет – нанофитопланктон (3–20 μm), бе-
лый цвет – пикофитопланктон (<3 μm).
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ний период. В апреле 1998 г. на севере Карского
моря (76°–78° с. ш.) величины ИПП и Хлфс соста-
вили в среднем, соответственно, 219 мгС/м2 в день и
18.92 мг/м3. В мае средние значения этих парамет-
ров возрастали, соответственно, до 1250 мгС/м2

в день и 118.57 мг/м3. Еще бóльшие величины
ИПП и Хлфс были зарегистрированы в июне
(1791 мгС/м2 в день и 171.71мг/м3,соответствен-
но) (https://www.nodc.noaa.gov/archive/arc0028/
0063065/1.1/data/ARCSS-P_FGDCmetadata.htm).
Такие высокие значения этих параметров свиде-
тельствуют о “цветении” фитопланктона на севе-
ре Карского моря в мае–июне.

Зафиксированные нами в конце июня 2021 г.
высокие величины ИПП и Хлфс в районах, недав-
но (в течение недели и менее) освободившихся
ото льда, могут говорить о том, что весеннее “цве-
тение” началось еще до полного схода сезонного
льда. Этому могут способствовать многочислен-
ные разводья в окраинной области тающего ледо-
вого поля, увеличивающие доступ света в водную
толщу. Такое предположение подтверждают низ-
кие на большинстве станций концентрации ос-
новных биогенных элементов в ВПС (табл. 1), что
может быть следствием их потребления во время
подледной фазы “цветения”. Однако не исключе-
но, что малые концентрации биогенных элемен-
тов связаны со слабой вертикальной зимней кон-
векцией и, соответственно, их ограниченным
поступлением в ВПС. Сезонная конвекция в
Карское море в значительной степени блокирует-
ся выраженной стратификацией водной толщи,
связанной с опреснением ВПС огромным по объ-
ему речным стоком, оказывающим влияние на
большинство районов шельфа [44]. Малая кон-
центрация биогенов в начале вегетационного се-
зона может являться причиной их быстрого исто-
щения в ВПС за счет потребления фитопланкто-
ном уже на ранней стадии “цветения”.

“Цветение” фитопланктона весной у отступаю-
щей кромки сезонного льда в АО часто регистри-
руется спутниковыми сканерами цвета океана и
считается обычным явлением [45]. Этот феномен
рассматривается как продолжение процесса мас-
сового развития фитопланктона подо льдом во
время увеличения уровня приходящей солнечной
радиации, уменьшения толщины ледового покро-
ва и образования на нем проталин (ponds) [8, 9].
Тем не менее, во многих районах АО процессы
массового развития фитопланктона подо льдом и у
ледовой кромки практически не изучены [6].

Согласно имеющимся представлениям о вре-
менной динамике этого процесса в АО, на ранней
стадии он охватывает толщу воды сразу под ниж-
ней границей льда, захватывая весь ВПС. Затем,
по мере истощения биогенов в верхнем слое и
освобождения акватории ото льда, “цветение”
опускается в слой максимальных градиентов пик-

ноклина, образуя ПХМ [9, 42]. Далее, эволюция
ПХМ предполагает его опускание ниже слоя мак-
симальных градиентов вслед за опусканием нит-
раклина и формирование классического глубинно-
го максимума в слое высоких концентраций биоге-
нов при еще достаточной для фотосинтеза
освещенности у границы эвфотической зоны
(1% ФАР) [5, 7, 15, 16]. В Карском море хорошо раз-
витый ПХМ, образовавшийся, по-видимому, по-
сле “цветения” фитопланктона, был отмечен нами
в июле [1, 19]. Таким образом, в конце июня 2021 г.
в исследованных районах Карского моря “цвете-
ние” фитопланктона находилось на стадии образо-
вания ПХМ сразу под нижней границей ВПС.

На ст. 7043, полностью освободившейся ото
льда за 25 дней до начала работ, наблюдалось
опускание слоя Хлм на горизонт 50 м. При этом
высокие (>1 мг/м3) величины концентрации
хл “а” наблюдались во всем слое фотосинтеза
(37 м), что являлось одной из причин высокой
ИПП (751 мгС/м2 в день). Такая картина говорит
о том, что “цветение” в этом районе могло про-
должаться достаточно длительное время.

Влияние вертикального распределения хл “а”
на ИПП. Высокие величины ИПП (>500 мгС/м2

в день), за исключением ст. 7021, были отмечены
на станциях, где хл “а” равномерно распределял-
ся в ВПС или был отмечен ПХМ ниже этого слоя
(табл. 2 и 3). Главный вклад в ИПП вносила ПП,
которая создавалась в ВПС (от 39 до 100%, в сред-
нем 80%). Станция 7043 была исключением, из-
за небольшой толщины ВПС (4 м). В предыдущих
исследованиях отмечалось, что в середине лета
вклад ВПС в ИПП составлял 26–74% [1], а в осен-
ний период в водах разного трофического статуса
он находился в пределах от 60 до 88% [2].

В конце июня ПХМ располагался довольно
высоко в столбе воды (табл. 3), и фитопланктон в
этом слое, по-видимому, находился в достаточно
хороших условиях освещенности (за исключени-
ем ст. 7043). Клетки фитопланктона в этом слое
находились в хорошем физиологическом состоя-
нии, на что указывает низкое содержание феофи-
тина (от 7 до 25%) (табл. 3). В тоже время, из-за
положения ПХМ выше нитраклина содержание
суммы нитритов и нитратов (NO2 + NO3) в ПХМ
на некоторых станциях было ниже лимитирую-
щих концентраций.

В последней декаде июня ПХМ находился в
стадии формирования. Об этом свидетельствуют
высокие значения Хл0 и концентрации хл “а”
в ВПС, а также расположение Хлм на большин-
стве станций сразу под нижней границей ВПС
в слое максимальных градиентов пикноклина
(рис. 3). На станциях с выраженным ПХМ содер-
жание хл “а” часто начинало возрастать сразу с
поверхности, поэтому трудно корректно устано-
вить границы этого слоя. В связи с этим рассчи-
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тать величину ПП в ПХМ и оценить его вклад в
ИПП по данным настоящей экспедиции не пред-
ставляется возможным.

Вклад размерных групп фитопланктона в сум-
марные величины ПП и хл “а”, как индикатор се-
зонных изменений сообщества. В конце июня
2021 г. сообщество фитопланктона в исследован-
ных районах Карского моря находилось в весен-
ней стадии развития. Одним из показателей тако-
го состояния является вклад различных размер-
ных групп в суммарные величины ПП и хл “а”, в
частности, доминирование МФ (рис. 4; табл. 2).
Крупные фракции часто превалируют в фито-
планктоне весной и в других районах АО [26, 37,
46]. Значительный вклад МФ в суммарные вели-
чины ПП и хл “а” в Карском море в июне 2021 г.
соответствует “классическому” представлению о
роли различных размерных групп в сообществе
фитопланктона при изменении факторов среды.
В настоящее время принятая точка зрения на
пространственно-временнóе распределение раз-
мерных фракций фитопланктона в Мировом оке-
ане такова, что ПФ доминирует в олиготрофных
районах при низком содержании биогенных эле-
ментов и высокой температуре, а МФ преоблада-
ет в районах и сезоны года с повышенной продук-
тивностью при благоприятных условиях мине-
рального питания и низкой температуре [4, 11, 17,
32, 36, 39–41, 47, 56].

Известно, что многие экологические и физио-
логические процессы связаны с размером клеток
степенной зависимостью. ПФ имеет бóльшее,
чем МФ отношение площади поверхности к объ-
ему, что способствует большей эффективности
поглощения биогенных элементов и света их
клетками. Таким образом, ПФ имеет некоторые
конкурентные преимущества перед МФ при не-
достатке минерального питания и в условиях све-
тового лимитирования [21]. По-видимому, этим
фактом можно объяснить увеличение вклада ПФ
и, отчасти, НФ в суммарные величины ПП с глу-
биной (рис. 5; табл. 4).

Проведенные исследования позволили полу-
чить редкие данные о продукционных параметрах
фитопланктона Карского моря в период схода се-
зонного льда в конце июня, необходимые для
оценки сезонной динамики продуктивности эко-
системы, расчетов интегральной годовой ПП, ве-
рификации данных, полученных по спутнико-
вым наблюдениям и модельным расчетам [3]. Од-
нако, истинную величину годовой ИПП можно
получить, только оценив уровень ПП во время
подледной фазы сезонного “цветения”.

Источники финансирования. Работа выполнена
в рамках Государственного задания Министер-
ства науки и высшего образования Российской
федерации № FMWE-2021-0007. Анализ гидрохи-
мических проб проведен при финансовой под-

держке гранта РНФ № 19-17-00196. Экспедици-
онные исследования проведены при финансовой
поддержке Министерства науки и высшего обра-
зования РФ (целевое финансирование на прове-
дение морских экспедиционных исследований).
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Size-Fractionated Primary Production and Chlorophyll in the Kara Sea
during First-Year Ice Retreat

A. B. Demidova, #, V. M. Sergeevaa, V. I. Gagarina, E. V. Eremeevaa, O. V. Vorobievab, T. A. Belevichc, 
V. A. Artemieva, A. A. Polukhina, A. V. Grigorieva, A. N. Khrapkoa, S. A. Shchukaa, M. V. Flinta

aShirshov Institute of Oceanology Russian Academy of Science, Moscow, Russia
bRussian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Moscow, Russia

cLomonosov Moscow State University, Moscow, Russia
#e-mail: demspa@rambler.ru

Distribution of primary production (PP), chlorophyll a concentration (Chl a) and phytoplankton size struc-
ture were studied in the Kara Sea during first-year ice retreat in the end of June 2021. The maximal value of
water column PP (IPP) achieved 1352 mgC m–2 d–1. High averaged values of IPP and water column Chl a
(Chlint), 740 mgC m–2 d–1 and 81.40 mg m–2, respectively, characterized ice-edge phytoplankton bloom. The
highest values of IPP were obtained at the sites where Chl a concentrated in the upper mixed layer or where
subsurface chlorophyll maximum was observed within the pycnocline. Over the bloom area the contribution
of microphytoplankton (>20 μm) to the total IPP and Chlint was 92 and 82%, respectively. Contribution of
picophytoplankton (<3 μm) to the total PP increased up to the bottom of the photosynthetic layer (32–55 m)
from 3 to 70% on average. For Chl a the same relation was not observed. This pattern is evidence of increase of
chlorophyll specific carbon fixation rate of picophytoplankton with depth under conditions of low insolation.

Keywords: primary production, chlorophyll a, assimilation number, phytoplankton bloom, phytoplankton
size structure, Kara Sea
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