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The work presents the underpinning for using of the spectral approach for assessment of primary 
productivity indicators based on remote sensing data. Existing information has been analysed. 
Problems, which should be solved for practical implementation of the spectral model of primary 
production in the Black Sea based on satellite data, have been identified. It has been shown that 
application of the regional algorithms for the assessment of the Black Sea primary productivity 
indicators on the basis of satellite data has improved the accuracy of model assessment of 
phytoplankton pigment concentration in the sea. Obtained for the last decade data of bio-optical 
water properties and photo-physiological characteristics of phytoplankton in the Black Sea allow 
to switch to the new level of regional models, which take into account not only amount, but also 
the spectral composition of radiation available for photosynthesis. The spectral model takes into 
account differences in phytoplankton light absorption efficiency between seasons as well as between 
euphotic zone layers separated by thermocline. Conceptually, this model is more realistic, and 
could be used not only for operational monitoring of the Black Sea waters, but also for development 
of predictive models for the sea ecosystem changes.
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В статье представлена идеология использования спектрального подхода для оценки 
первично-продукционных показателей морских вод по данным дистанционного зондирования, 
проанализирован имеющийся задел информации и определены проблемы, которые необходимо 
решить для практической реализации спектральной модели оценки первичной продукции в 
Черном море по спутниковым данным. Показано, что применение региональных алгоритмов 
для расчета первично-продукционных показателей вод Черного моря на основе спутниковой 
информации позволило значительно повысить точность модельных оценок содержания 
пигментов фитопланктона. Накопленные за последние годы материалы исследований о 
биооптических свойствах вод и фотофизиологических характеристиках фитопланктона 
Черного моря позволяют перейти на принципиально новый уровень региональных моделей, 
в которых учитывается изменение не только количества, но и спектрального состава 
света, доступного фитопланктону в процессе фотосинтеза. Спектральная модель дает 
возможность учитывать различия в способности фитопланктона поглощать солнечную 
энергию в отдельные сезоны, а также в отдельных слоях зоны фотосинтеза в условиях 
сезонной температурной стратификации поверхностных вод. Концептуально такая модель 
более реалистична и может быть использована не только в целях оперативного мониторинга 
состояния акватории Черного моря, но и для создания прогностических моделей развития его 
экосистемы.

Ключевые слова: первичная продукция, спектральная модель, спутниковая информация, 
Черное море.

Введение

Первичная продукция является одним 
из основных показателей ресурсного потен-

циала морских экосистем и их биосферных 
функций, что определяет актуальность иссле-
дования закономерностей ее формирования в 
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различных районах Мирового океана. Разви-
тие методов дистанционного зондирования и 
разработка сканеров, выполняющих из кос-
моса измерения восходящего из толщи океа-
на излучения в разных оптических каналах с 
высоким разрешением по спектру, открывает 
новые возможности исследования продуктив-
ности экосистем. Использование информации 
этих оптических сканеров позволяет прово-
дить глобальную оценку продуктивности ак-
ватории с высоким пространственным и вре-
менным разрешением, что дает возможность 
контролировать продукционные показатели 
вод практически в режиме реального време-
ни. Данные зондирования океана из космо-
са создают базу для мониторинга состояния 
морских экосистем на масштабе, который 
соответствует масштабу пространственно-
временной изменчивости как гидрологиче-
ских и гидрохимических условий морской 
среды, так и структурно-функциональных 
показателей развития фитопланктона, ко-
торый не может быть обеспечен традицион-
ными крайне трудоемкими и затратными ис-
следованиями на научно-исследовательских 
судах.

Оценка первично-продукционных по-
казателей вод по спутниковым данным на-
чинается с расчета концентрации хлорофил-
ла а (Ca) в поверхностном слое вод на основе 
анализа спектров восходящего из толщи моря 
излучения. Стандартный продукт «концен-
трация хлорофилла а в поверхностном слое», 
предоставляемый на основе информации 
спутников Sea-viewing Wide Field-of-view 
Sensor (SeaWiFS), MEdium Resolution Imaging 
Spectrometer (MERIS) и Moderate Resolution 
Imaging Spectroradiometer aboard the Terra 
and Aqua satellites (MODIS-Aqua/Terra), рас-
считывается по алгоритмам NASA, в основу 
которых положены биооптические показате-
ли океанических вод 1-го типа (Morel, Prieur, 

1977). Несмотря на постоянное уточнение 
стандартного алгоритма NASA (O’Reilly et 
al., 2000), даже последние версии (OC4 для 
SeaWiFS и OC3M для MODIS-Aqua/Terra) не 
дают адекватной оценки динамики хлорофил-
ла а в Черном море. Стандартный спутнико-
вый продукт «концентрация хлорофилла а» в 
несколько раз завышает значения концентра-
ции пигмента в глубоководной области Чер-
ного моря в летний период и существенно за-
нижает величины этого показателя в период 
зимне-весеннего «цветения» фитопланктона. 
Он фактически «не видит» развития этого 
процесса на акватории бассейна (рис. 1). Для 
корректной трансформации оптических сиг-
налов, фиксируемых на спутниках, в пока-
затели первичной продуктивности Черного 
моря требуется развитие алгоритмов, учиты-
вающих региональные особенности оптики 
его вод.

В преддверии «спутниковой эры» океа-
нографии в начале 90-х гг. прошлого столе-
тия ведущие оптические центры мира начали 
активное изучение вариабельности биоопти-
ческих свойств вод различных районов Ми-
рового океана (Bricaud et al., 1995). Исследова-
ния были направлены на оценку соотношения 
между компонентами, поглощающими свет в 
море, параметризации связи коэффициентов 
поглощения взвешенным и растворенным 
веществом с индексом биомассы фитоплан-
ктона – хлорофиллом а, что требовалось для 
создания алгоритмов оценки показателей 
продуктивности вод (содержания хлорофилла 
а, биомассы фитопланктона и первичной про-
дукции) по спутниковой информации. Биооп-
тические исследования последних 20-30 лет 
открыли неоднородность Мирового океана 
по оптическим показателям и необходимость 
развития региональных алгоритмов, учиты-
вающих специфику биооптических характе-
ристик отдельных морских акваторий.
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. 1 Рис. 1. Результаты сравнения величин концентрации хлорофилла а в глубоководной части Черного моря 
в 1998 г. по измерениям in situ (1) и восстановленным по спутниковым данным (http://oceandata.sci.gsfc.
nasa.gov / SeaWiFS / Mapped / 8Day / 9km /), осредненным для района вокруг точки измерений in situ 
(± 9 км) для разных моделей: Quasi-Analytical Algorithm – QAA (2) и стандартный продукт NASA (3)

В Черном море измерения поглощения 
света пигментами фитопланктона, взвешен-
ным и окрашенным растворенным органи-
ческим веществом (РОВ) с использованием 
современных методик (Mueller, Fargion, 2000) 
впервые нами были проведены в марте 1995 г. 
В феврале 1998 г. был начат регулярный био-
оптический мониторинг (Churilova et al., 
2004), который проводился как минимум раз 
в две недели в течение двух лет на двух стан-
циях в глубоководной части Черного моря. 
Этот мониторинг был инициирован запуском 
спутника SeaWiFS, и с его результатов на-
чал формироваться черноморский биоопти-
ческий банк данных, который используется 
для развития региональных моделей оценки 
первично-продукционных показателей вод 
Черного моря по спутниковым данным.

При моделировании первичной продук-
ции (ПП) фитопланктона используются раз-
ные модели, но принципиально можно выде-
лить два подхода. Первый подход основан на 
параметризации зависимости между скоро-
стью фотосинтеза и интегральной величиной 
фотосинтетически активной радиации (ФАР), 

рассчитываемой для видимого диапазона из-
лучения (Platt et al., 1991; Финенко и др., 2009). 
Во втором задействованы величины кванто-
вого выхода фотосинтеза/роста (φ) и поглоще-
ние света пигментами фитопланктона (aph(λ)) 
(Bidigare et al., 1987; Smith et al., 1989; Morel, 
1991). Модель расчета ПП с использованием 
квантового выхода была предложена перво-
начально без учета спектральных свойств 
подводной облученности и коэффициента по-
глощения света. В первоначальном алгоритме 
присутствовал ФАР и средняя для диапазона 
видимого излучения величина удельного 
(нормированного на содержание хлорофилла 
а) коэффициента a*

ph (λ) (Kiefer, Mitchell, 1983). 
Спектральный вариант этой модели получил 
развитие в более поздних работах (Bidigare et 
al., 1987; Morel, 1991). Спектральный подход 
к оценке первичной продукции учитывает 
(а) изменение спектрального состава света по 
глубине и (б) особенности поглощения света 
различного спектрального состава пигмен-
тами фитопланктона, что позволяет точно 
оценивать количество поглощенных фито-
планктоном квантов света, используемых в 
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фотохимических реакциях с определенной 
эффективностью, которая оценивается кван-
товым выходом фотосинтеза.

Развитие моделей ПП фитопланктона 
было связано с необходимостью разработки 
алгоритма оценки скорости фотосинтеза на 
основе ограниченного набора входных па-
раметров (температура, солнечная облучен-
ность моря и концентрация хлорофилла а 
в поверхностном слое моря), получаемых с 
помощью приборов дистанционного зонди-
рования из космоса. Цель настоящей работы 
заключается в развитии методологии исполь-
зования спектрального подхода для оцен-
ки первичной продукции в Черном море по 
данным спутниковых наблюдений. В наши 
задачи входило: проанализировать имею-
щийся задел информации, необходимой для 
реализации спектрального подхода; оценить, 
что уже сделано и какие проблемы необходи-
мо решить, чтобы реализовать на практике 
спектральную модель оценки первичной про-
дукции в Черном море, учитывая региональ-
ные особенности эффективности поглощения 
пигментами фитопланктона квантов солнеч-
ной энергии и дальнейшего их применения в 
процессе фотосинтеза.

Описание спектральной модели  
первичной продукции

Алгоритм расчета первичной продукции 
по спутниковым данным с использованием 
спектрального подхода включает несколько 
блоков, частично реализованных в регио-
нальных моделях для Черного моря: 

1)	определение концентрации хлорофил-
ла а в поверхностном слое моря по 
спутниковой информации с помощью 
региональной биооптической модели 
(Суслин и др., 2008, 2015);

2)	  восстановление профиля концентра-
ции хлорофилла а в море на основе се-

зонных закономерностей, описанных 
в (Finenko et al., 2005); 

3)	оценка спектрального состава прони-
кающей в море радиации по модели 
(Churilova et al., 2009), которая учи-
тывает биооптические показатели вод 
Черного моря;

4)	оценка скорости фотосинтеза и пер-
вичной продукции.

1. Оценка концентрации хлорофилла а  
в поверхностном слое моря

Сигнал, регистрируемый оптическими 
приборами спутников, после атмосферной 
коррекции оценивает яркость восходящего 
из толщи моря излучения на определенных 
длинах волн, которая зависит от рассеяния и 
поглощения солнечной радиации в море взве-
шенными частицами (пигментами фитоплан-
ктона и неживой компонентой взвеси), РОВ и 
чистой морской водой. Следует отметить, что 
наряду с основным пигментом – хлорофиллом 
а, концентрацию которого используют для 
количественной оценки развития фитоплан-
ктона, на регистрируемый сканером сигнал 
влияет поглощение света всеми пигментами 
фитопланктона. Многофакторность зависи-
мости яркости восходящего излучения опре-
деляет сложность задачи, которую требуется 
решить, определяя содержание хлорофилла а 
в поверхностном слое моря по спутниковым 
данным. Алгоритмы, разработанные для вод 
Мирового океана, относящихся к 1-му типу 
(Morel, Prieur, 1977), основываются на эмпи-
рических зависимостях между отношением 
коэффициентов яркости моря в двух спек-
тральных каналах и концентрацией хлоро-
филла а в воде (O’Reilly et al., 2000). В водах 
2-го типа, к которым относится и Черное море 
(Суетин и др., 2002), такая зависимость выра-
жена слабо, в первую очередь в силу того, что 
основным оптически активным компонентом 
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этих вод является РОВ (Чурилова и др., 2008). 
В глубоководной части Черного моря даже в 
зимний период, когда концентрация хлоро-
филла а в поверхностном слое достигает мак-
симальных за год величин, вклад пигментов 
фитопланктона в общее поглощение света на 
длине волны ~ 440 нм составляет менее 50 % 
(Чурилова и др., 2015). Летом в верхнем ква-
зиоднородном слое (ВКС) моря относительное 
поглощение света пигментами фитопланкто-
на значительно меньше (Churilova, Berseneva, 
2004). 

Имеющиеся биооптические данные 
(Churilova, Berseneva, 2004; Churilova et al., 
2004, 2008) были использованы для разработ-
ки регионального алгоритма оценки концен-
трации хлорофилла в Черном море по спутни-
ковым данным (Суслин и др., 2008). Данный 
алгоритм основан на разделении поглощения 
света на две составляющие – поглощение све-
та непосредственно пигментами фитоплан-
ктона и поглощение РОВ (aCDOM(λ)) в сумме 
с неживым взвешенным веществом (aNAP(λ)) 

(aCDM(λ)  = aCDOM(λ) + aNAP(λ)). В алгоритме 
предложено применять два индекса, которые 
вычисляются как отношения величин коэф-
фициента яркости моря (RRS) на выбранных 
длинах волн λ1, λ2, λ3: 490, 510 и 550 нм – для 
SeaWiFS; 488, 531 и 547 нм – для MODIS; 490, 
510 и 560 нм – для MERIS (Суслин и др., 2008, 
2015). Использование индексов RRS(λ3)/RRS(λ2); 
RRS(λ2)/RRS(λ1), которые слабо чувствительны 
к ошибкам атмосферной коррекции и обрат-
ному рассеянию света взвесью, повышает 
точность алгоритма. Сравнение модельных 
оценок с измерениями in situ приведено на 
рис. 2. Показано, что предлагаемый регио-
нальный алгоритм более точно восстанавли-
вает концентрацию хлорофилла по спутни-
ковым данным, чем стандартные алгоритмы 
NASA (рис. 6, 7 в: Суслин и др., 2008).

2. Восстановление  
вертикального профиля хлорофилла

На следующем этапе расчетов реша-
ется задача восстановления вертикального 

Рис. 2. Результаты сравнения день в день измерений in situ концентрации хлорофилла а (Ca) и 
коэффициента поглощения света окрашенным РОВ в сумме с неживым взвешенным веществом 
(aCDM(490)) с модельными расчетами по региональному алгоритму с использованием данных цветового 
сканера MODIS-Aqua; приведены данные экспедиций НИС «Профессор Водяницкий» PV 67 – 70, 73; 
НИС «Владимир Паршин» 2005 г. (Суслин и др., 2015)

 

 
 

. 2 
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распределения Ca в водной толще на основе 
его величины в поверхностном слое. Извест-
но (Gordon, McGlunev, 1975), что регистри-
руемый оптическими сканерами спутников 
сигнал формируется в поверхностном слое 
воды, соответствующем одной оптической 
глубине (ζ, безразмерная величина). Форму-
ла определения оптической глубины (Kirk, 
1994)

ζ = kd × z,	 (1)

где kd  – показатель диффузного ослабления, 
м-1; z – глубина, м. 

Для первой оптической глубины (ζ = 1) и 
нижней границы зоны фотосинтеза (ζ = 4,6) 
имеем следующие выражения:

1 = kd × z1;	 (2)

4,6 = kd × z4,6.	 (3)

Принимая величину kd постоянной в пре-
делах зоны фотосинтеза, можно оценить со-
отношение поверхностного слоя, «видимого» 
сканером (z1), с зоной фотосинтеза (z4,6):

z1/z4,6= ¼,6 ~ 0,22.	 (4)

Однако доминирующий вклад РОВ в 
общее поглощение света и относительно вы-
сокий коэффициент показателя экспоненты 
(SCDOM~0,018 нм-1) спектрального распределе-
ния его коэффициента поглощения aCDOM(λ) 
приводит к тому, что значение коэффициента 
kd в подповерхностном слое в моря ~ в 1,6 раза 
превышает среднюю по эвфотическому слою 
величину kd (Churilova et al., 2009). Поэтому 
«видимый» спутником слой будет составлять 
меньшую часть зоны фотосинтеза, чем по-
казывает наша приблизительная оценка (т.е. 
z1/z4,6 < 0,22). 

В теплый период года глубина перемеши-
вания поверхностных вод Черного моря опре-
деляется положением сезонного термоклина. 
В среднем толщина ВКС варьирует от 10 до 20 
м (Иванов, Белокопытов, 2011), и располагает-
ся он в верхней части зоны фотосинтеза, про-
тяженность которой в глубоководной области 
моря летом достигает 50  м (Чурилова и др., 
2014). Вертикальное распределение хлоро-
филла а в пределах ВКС в Черном море в лет-
нее (Finenko et al., 2005; Чурилова и др., 2014) 
и зимнее время (Finenko et al., 2005; Чурилова 
и др., 2015) чаще всего однородно. Учитывая 
это, можно принять, что регистрируемый ска-
нером спутника сигнал на протяжении боль-
шей части года отражает оптические свойства 
вод ВКС. Неоднородное распределение Ca 
в  пределах первой оптической глубины воз-
можно в период формирования температур-
ной стратификации вод (в апреле-мае), когда 
наблюдается относительно узкий и много-
ступенчатый по структуре ВКС (Иванов, Бе-
локопытов, 2011), что необходимо учитывать 
в алгоритмах восстановления вертикальных 
профилей содержания пигментов.

Зимой, после разрушения сезонной стра-
тификации вод, протяженность ВКС в глубо-
ководной части Черного моря заканчивается 
верхней границей основного пикноклина, 
положение которой по глубине может варьи-
ровать от 25-30 м в центрах стационарных 
циклонических круговоротов до 50-70 м на 
их периферии, а в зоне антициклонических 
образований и струе основного Черномор-
ского течения может достигать 100 м и более 
(Иванов, Белокопытов, 2011). В глубоковод-
ной области моря зона фотосинтеза в зим-
нее время составляет ~ 30 м (Churilova et al., 
2009; Чурилова и др., 2015). В зоне подъема 
вод глубина ВКС сопоставима с зоной фото-
синтеза, в пределах которой наблюдается 
практически однородное распределение Ca. 
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В районах опускания вод за счет вертикаль-
ного перемешивания слой существования 
фитопланктона в два и более раз превышает 
зону фотосинтеза. 

С точки зрения оценки продуктивности 
вод в моделях можно ограничиться слоем фо-
тосинтеза, решив, что принимать за нижнюю 
его границу  – глубину проникновения 1  % 
либо 0,1 % света от падающей на поверхность 
моря ФАР. Выбор, очевидно, будет связан с 
относительным вкладом слоя (1-0,1) % ФАР в 
общую продукцию фитопланктона в зоне фо-
тосинтеза. Учитывая слабую освещенность, 
выбор будет определяться относительным 
обилием фитопланктона (или Ca) в данном 
слое. Определение глубины зоны фотосин-
теза по акватории моря легко реализуемо на 
основе спутниковых данных и имеющейся 
биооптической модели распространения све-
та в водной толще (Churilova et al., 2009). 

Внутриклеточная концентрация хло-
рофилла а и фотосинтетические характе-
ристики фитопланктона зависят от условий 
существования водорослей, к которым они 
адаптируются в процессе роста (Falkowski, 
1980). В ВКС средняя величина освещенности 
определяет адаптивные изменения в струк-
туре и функциях фитопланктона (Cullen, 
Lewis, 1988). Зимой в Черном море соотноше-
ние между глубиной ВКС и протяженностью 
зоны фотосинтеза существенно варьирует по 
акватории. Поэтому необходима более точная 
оценка условий существования фитопланкто-
на в перемешанном слое в этот период, что 
позволит отслеживать пространственную не-
однородность развития фитопланктона по из-
менению скорости фотосинтеза и прогнози-
ровать развитие зимне-весеннего «цветения» 
фитопланктона в море. В настоящее время 
оценить глубину залегания градиентов плот-
ности позволяют достаточно сложные гидро-
динамические модели (Кубряков и др., 2012), 

и в перспективе на основе их интеграции с 
биооптическими моделями задача уточнен-
ной оценки световых условий существования 
фитопланктона в перемешанном слое может 
быть практически реализована. 

Летом после формирования сезонной 
стратификации поверхностных вод верти-
кальный профиль распределения Ca в Чер-
ном море характеризуется одним глубинным 
максимумом, расположенным вблизи нижней 
границы зоны фотосинтеза (Finenko et al., 
2005, Чурилова и др., 2014). Изменение с глу-
биной Ca в теплый период года может быть 
описано функцией распределения Гаусса, 
параметры которой были найдены на основе 
обобщения многолетних данных о вертикаль-
ном распределении Ca в Черном море (Finenko 
et al., 2005), что позволило восстанавливать 
вертикальное распределение Ca по данным о 
величине Ca в поверхностном слое (раздел 1). 
Поскольку глубинный максимум Ca располо-
жен на глубине, соответствующей проникно-
вению ~ 1 % ФАР, модельные расчеты следует 
проводить до глубины, куда проникает 0,1 % 
ФАР, что позволяет учитывать вклад слоя 
максимальных концентраций Ca (Finenko et 
al., 2005; Чурилова и др., 2014) в интеграль-
ную продукцию фитопланктона в море.

3. Оценка спектрального состава 
проникающей в море радиации

Световые условия в море определяют-
ся потоком солнечной энергии, падающей 
на поверхность, и оптическими свойствами 
морской среды, а именно поглощением и рас-
сеянием света (Kirk, 1994). В последнее де-
сятилетие в северо-западной, глубоководной 
западной и восточной частях Черного моря 
проводились многочисленные измерения 
(Churilova et al., 2004; Чурилова и др., 2008, 
2014, 2015) поглощения света фитопланкто-
ном и взвешенным веществом с использова-
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нием современных методик (Mueller, Fargion, 
2000), что позволило с высоким спектральным 
разрешением выполнить параметризацию 
поглощения света основными оптически ак-
тивными компонентами и выявить сезонные 
особенности формирования биооптических 
характеристик вод Черного моря (Чурилова и 
др., 2008), уточнение которых продолжается 
до настоящего времени. 

Коэффициент поглощения света всем 
взвешенным веществом ap(z, λ) зависит от 
относительного поглощения света неживой 
взвесью, концентрации пигментов в море, 
видового состава фитопланктона, размеров 
клеток и внутриклеточной концентрации 
пигментов (Kirk, 1994; Bricaud et al., 1995; 
Чурилова и др., 2014). Параметризация связи 
между ap(λ) и Са, выполнена для разных райо-
нов моря, теплого и холодного периодов, для 
глубин выше и ниже сезонного термоклина. 
Она отражает влияние факторов среды на 
фитопланктонную составляющую (aph(λ)) в 
поглощении света всем взвешенным веще-
ством и значительное (до двух раз) увеличе-
ние вклада неживой компоненты (aNAP(440)) в 
величину ap (440) в прибрежных водах (Чури-
лова и др., 2008).

Спектральное распределение коэффици-
ента aCDOM(λ) описывается экспоненциальной 
функцией:

aCDOM(λ) = aCDOM(λ0) ×  
× exp[ – SCDOM(λ – λ0)],	 (5)

где SCDOM  – коэффициент, характеризующий 
изменение aCDOM(λ) по спектру, нм-1; λ0 = 490 
нм. В настоящей версии модели были исполь-
зованы следующие допущения: 1) гомогенное 
вертикальное распределение aCDOM(λ) и SCDOM; 
2) незначительное влияние NAP на величину 
SCDM, что дает возможность в качестве SCDM 
использовать полученные in situ средние зна-

чения SCDOM, характерные для прибрежных 
(SCDOM = 0,020 нм-1) и глубоководных (SCDOM = 
0,018 нм-1) районов моря (Чурилова и др., 2008). 
Для поверхностного слоя величину aCDM(490) 
рассчитывали по региональному алгорит-
му (Суслин и др., 2008, 2015). В настоящее 
время проводятся детальные исследования 
пространственно-временной изменчивости 
aCDOM(λ), aNAP(λ) в глубоководном и прибреж-
ном районах Черного моря, что позволит выя-
вить сезонные особенности их вертикальной 
структуры для уточнения модели. 

В основу регионального подхода для рас-
чета подводной облученности по спектраль-
ной модели Ed(z, λ) (Churilova et al., 2009) по-
ложена модель Бедфорда (Platt et al., 1991), 
которая была модифицирована на основа-
нии результатов параметризации поглоще-
ния света основными оптически активными 
компонентами в Черном море. В  модели ис-
пользовали алгоритм корректной оценки об-
ратного рассеяния света частицами взвеси по 
спутниковым данным (Суетин и др., 2002). 
Результаты модельных расчетов изменения 
Ed(λ) с глубиной представлены на рис. 3. Для 
сравнения с модельными оценками были взя-
ты данные измерений подводной облучен-
ности, выполненные в открытых водах за-
падной части Черного моря в июне 1996 г. на 
НИС «Трепанг», когда подводную облучен-
ность измеряли погружным радиометром 
(Biospherical Instruments Inc.) на семи кана-
лах (412,5, 443,5, 489,7, 509,3, 554,4, 665,6 и 
683,7  нм). Абсолютные величины падающей 
на поверхность солнечной радиации различа-
лись, поэтому сравнивали спектральный ход 
ФАР в относительных единицах Ed(λ)/Ed/max 
(где Ed/max = Ed(0, λ)) для одинаковых оптиче-
ских глубин, соответствующих проникно-
вению 25, 7 и 2 % ФАР0 (рис. 4). Модельные 
спектры проникающей радиации Ed(λ) по 
форме практически совпали с результатами 
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Рис. 3. Результаты модельных расчетов спектрального распределения проникающей солнечной 
радиации Ed(λ) в глубоководном районе моря в теплый период года при концентрации хлорофилла а в 
поверхностном слое моря Са = 0,2 мг м-3; SST = 20 оC; поглощении РОВ aCDOM(440) = 0,1 м-1 и обратном  
рассеянии света частицами bbp(555) = 0,01 м-1 (Churilova et al., 2009)
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Рис. 4. Сравнение спектрального распределения относительной величины проникающей солнечной 
радиации (Ed(λ)/Ed/max) в глубоководном районе моря в теплый период года при концентрации хлорофилла 
а в поверхностном слое моря Са = 0,2 мг м-3, полученного по модельным расчетам и данным измерений 
(кружки) для глубин с 25- (А), 7- (Б) и 2%-ным (В) уровнем облученности (ФАР) (Churilova et al., 2009)
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измерений. Рассчитанная величина среднего 
по слою 0–50 м коэффициента вертикального 
ослабления облученности в видимом диапа-
зоне (0,131 м-1) также соответствовала изме-
ренному значению (0,128 м-1). Совпадение мо-
дельных оценок с измеренными значениями 
свидетельствует об адекватности региональ-
ной спектральной модели подводной облу-
ченности. Анализ чувствительности модели 
показал, что форма спектрального распреде-
ления Ed(λ), в особенности ее коротковолно-

вая часть, зависит в основном от корректной 
оценки aCDOM(λ). Поэтому получение новых 
данных о пространственной и временной из-
менчивости этого показателя в Черном море 
крайне важно для уточнения модели форми-
рования светового поля в водах данного бас-
сейна.

4. Скорость фотосинтеза

Развитие спектрального подхода в мо-
делировании скорости фотосинтеза и роста 
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микроводорослей началось с простой биооп-
тической модели для оценки первичной про-
дукции (Bidigare et al., 1987), в основу которой 
была положена базовая закономерность: ско-
рость фотосинтеза фитопланктона зависит 
от уровня ФАР в среде и фотосинтетической 
способности микроводорослей к ее утилиза-
ции. Величина последней определяется двумя 
параметрами, характеризующими эффектив-
ность основных этапов синтеза органиче-
ского вещества растительными клетками: 1) 
спектральным распределением коэффици-
ента поглощения света, который отражает 
способность пигментного комплекса клеток 
поглощать кванты в пределах всего видимого 
диапазона излучения; 2) квантовым выходом 
фотосинтеза, который характеризует эффек-
тивность использования поглощенных кван-
тов в процессе синтеза органического веще-
ства. Модель имеет следующий вид: 

PP(z) = 12000 φ(z) × PUR(z),	 (6)

где PP(z)  – валовая первичная продукция на 
разных глубинах (z), мгС сут-1 м-3; 12  000  – 
коэффициент перехода от молей к мг угле-
рода; φ(z) −  квантовый выход фотосинтеза, 
Моль С Э-1; PUR – количество поглощенных 
квантов фотосинтетически активной радиа-
ции, Э сут -1 м-3.

4.1. Поглощенная фитопланктоном  
солнечная энергия

Спектральный подход к оценке скоро-
сти фотосинтеза фитопланктоном учиты-
вает спектральный состав проникающего в 
море солнечного излучения (Ed(λ)). Описан-
ная выше региональная модель подводной 
облученности позволяет проводить оценку 
величины этого параметра с высоким спек-
тральным (1 нм) и пространственным (1 м по 
глубине) разрешением. Результаты модель-

ных оценок Ed(z,λ) могут быть использованы 
в расчетах величины PUR(z) по формуле

PUR(z) = dzazE phd ),(),(
700

400

, (7) 	 (7)

где aph(z,λ) – коэффициент поглощения света 
пигментами фитопланктона (м-1). 

Связь коэффициентов aph(z,λ) с концен-
трацией хлорофилла а в море в общем виде 
описывается степенной функцией:

aph(z, λ) = A(λ) × Ca(z) B(λ),	 (8)

где A(λ) и B(λ)  – коэффициенты, которые 
определяются для видимого диапазона из-
лучения с шагом в 1 нм (Bricaud et al., 1995; 
Churilova et al., 2004; Чурилова и др., 2014, 
2015). Коэффициент A(λ) (с размерностью м2 
мгCa

-1) фактически соответствует aph(λ), когда 
Ca = 1 мг м-3. Коэффициент B(λ) безразмер-
ный, его величина характеризует снижение 
удельного (нормированного на величину Ca) 
коэффициента поглощения a*

ph (λ) с повыше-
нием содержания хлорофилла а в воде. Ве-
личина a*

ph (λ) зависит от внутриклеточного 
содержания пигментов, размерной и видовой 
структуры фитопланктонного сообщества 
(Morel, Bricaud, 1981). 

Проведенные в Черном море в разное 
время года измерения показали, что удель-
ные коэффициенты поглощения пигментами 
фитопланктона коротковолнового излучения 
(в синей части спектра) в ВКС достоверно 
различаются по сезонам (рис. 5) (Чурилова 
и др., 2014, 2015). Различие величин летом и 
поздней осенью  – в начале зимы обусловле-
ны адаптивными изменениями состава пиг-
ментов фитопланктона и их внутриклеточной 
концентрации в ответ на изменение условий 
существования водорослей в слое ВКС (глав-
ным образом световых). Для теплого периода, 
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когда зона фотосинтеза разделена сезонным 
термоклином на два специфических по усло-
виям слоя, показано различие между ВКС и 
подтермоклинными водами по величинам 
удельных коэффициентов поглощения све-
та и форме спектров (рис. 6). Эти различия 
определяются, главным образом, изменени-
ем спектрального состава света и адаптивной 

перестройкой фитопланктонного сообще-
ства  – в глубоких слоях эвфотической зоны 
развиваются преимущественно сине-зеленые 
водоросли, в то время как в ВКС доминируют 
относительно крупные динофлагелляты (Чу-
рилова и др., 2008).

Чтобы учесть рассмотренные особенно-
сти при моделировании процессов первично-

Рис. 5. Коэффициенты А(λ) (± стандартное отклонение) (А) и В(λ) (Б) параметризации связи поглощения 
света пигментами фитопланктона (aph(λ)) с концентрацией хлорофилла а (Ca), которая описывается 
степенным уравнением aph(λ) = A(λ) × Ca

B(λ), по результатам измерений, проведенных в Черном море в 
летний и позднеосенний периоды года (по Чурилова и др., 2014); серым показаны величины А(λ) и В(λ), 
рассчитанные по (Bricaud et al., 1995)
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Рис. 6. Зависимость величины отношения коэффициентов поглощения света пигментами 
фитопланктона на длинах волн 545 и 678 нм (aph(545)/aph(678)) от вклада пикофракции в общую 
биомассу фитопланктона (Bpico/Btot, %); вставка – соответствующее изменение формы спектров aph(λ) 
(Чурилова и др., 2008)
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продукционного синтеза, необходима параме-
тризация связи коэффициентов поглощения 
света пигментами фитопланктона с концен-
трацией хлорофилла а для разных сезонов и 
слоев зоны фотосинтеза, что позволит точнее 
оценивать величину PUR(z), а следовательно, 
в целом повысит точность модельных оце-
нок ПП. В настоящее время из-за отсутствия 
данных натурных наблюдений остается от-
крытым вопрос параметризации связи между 
величинами aph(λ) и Ca в весенний период, 
когда в поверхностном слое вод начинает 
формироваться сезонный термоклин. Кроме 
того, до сих пор не выявлены сезонные осо-
бенности светопоглощающих характеристик 
фитопланктона в прибрежных водах, которые 
могут отличаться от значений, полученных 
в глубоководных районах, в силу принципи-
ально различных механизмов формирования 
гидрохимической и оптической структуры 
вод в неретических и пелагических водах.

4.2. Квантовый выход фотосинтеза

Квантовый выход фотосинтеза харак-
теризует эффективность использования по-
глощенных фитопланктоном квантов энер-
гии в процессе фотосинтеза и не зависит от 
спектральных свойств поглощенной энергии 
(Lewis et al., 1985; Morel et al., 1987). Поэто-
му при моделировании скорости фотосинтеза 
и роста микроводорослей квантовый выход 
фотосинтеза рассматривается как спектраль-
но независимый показатель (Kiefer, Mitchell, 
1983; Bidigare et al., 1987; Smith et al., 1989; 
Morel, 1991; Wozniak et al., 2007). Теоретиче-
ски возможный максимум этого показателя 
(φm) составляет 0,125 Моль С (Э)-1 (Kok, 1948). 
Однако полученные для природного фито-
планктона значения φm не превышают 0,05 – 
0,1 Моль С (Э)-1 (Babin et al., 1996; Sakshaug 
et al., 1997; Marra et al., 2000; Wozniak et al., 
2007; Churilova et al., 2008). Снижение кванто-

вого выхода от его максимальной величины 
может быть связано с влиянием целого ряда 
факторов, основной из которых освещенность 
(Kiefer, Mitchell, 1983; Morel, 1991; Wozniak et 
al., 2007). Снижение квантового выхода фото-
синтеза относительно его максимального 
уровня при увеличении освещенности в среде 
(ФАР) описывается уравнением

φ = φm × (Kφ/(Kφ + PAR)),	 (9)

где Kφ  – интенсивность света, при которой 
φ достигает величины φm/2; PAR  – это ФАР 
(Kiefer, Mitchell, 1983).

Очевидно, что при интенсивностях све-
та, превышающих пороговое значение для 
насыщения квантового выхода, его  величина 
практически линейно уменьшается с ростом 
ФАР. Поэтому во всех районах Мирового 
океана наблюдается увеличение квантового 
выхода с глубиной (Bidigare et al., 1987; Smith 
et al., 1989; Wozniak et al., 2007). В нижней 
части зоны фотосинтеза величины квантово-
го выхода максимальны, а в поверхностных 
водах в зависимости от уровня инсоляции 
моря величина φ на 2-3 порядка меньше, чем 
φm (Wozniak et al., 2007). Важным фактором, 
влияющим на величину φm, является доля 
фотопротекторных пигментов в общем со-
держании пигментов в клетках (NPP) (Babin 
et al., 1996; Marra et al., 2000; Wozniak et al., 
2007), поскольку энергия, поглощенная фото-
протекторными пигментами, не использует-
ся далее в процессе фотосинтеза. Снижение 
эффективности работы реакционных центров 
(РЦ) фотосистемы 2 в условиях слабой био-
генной обеспеченности клеток водорослей 
(Маторин, Рубин, 2012) также может рассма-
триваться как причина снижения величины 
φm в природных условиях (Babin et al., 1996).

Кроме этого, фотодеструкция РЦ при 
экстремально высокой облученности ведет к 
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снижению максимальной квантовой эффек-
тивности фотохимических процессов (Мато-
рин, Рубин, 2012). Зависимость квантового 
выхода от условий среды в общем виде можно 
представить следующим образом:

φ = φm × f (E,T) × f (NPP) × 
× f (N) × f (PARinh),	 (10)

где f (E,T), f (NPP), f (N), f (PARinh) – факторы 
влияния света и температуры, доли фотопро-
текторных пигментов, биогенной обеспечен-
ности, фотодеструкции РЦ соответственно 
(Wozniak et al., 2007).

Световой фактор определяет практиче-
ски 80 % общей вариабельности φ (Wozniak et 
al., 2007). Показано, что на величину φ влияет 
именно количество поглощенных пигмента-
ми водорослей квантов света – PUR (Bidigare 
et al., 1987; Smith et al., 1989; Wozniak et al., 
2007). Величина PUR зависит не только от 
уровня ФАР в среде, но и от его спектральных 
свойств, а также от способности водорослей 
поглощать кванты света. Для нивелирова-
ния негативного влияния фотопротекторных 
пигментов на оценку квантового выхода в 
расчетах используют поглощение света фото-
синтетически активными пигментами. Для 
Балтийского моря на основе анализа много-
численных биооптических данных предло-
жено уравнение для оценки фактора f (E,T), 
который на 80 % определяет вариабельность 
величины φ:

f (E,T)= [1 – exp( – PUR*psp / 
KPUR*psp(T))] × 
× KPUR*psp(T)/PUR*psp,	 (11)

где PUR*psp – количество квантов, поглощен-
ных фотосинтетически активными пигмента-
ми при единичной концентрации хлорофилла 
а (Э сут-1 мгCa

-1); KPUR*psp(T) – коэффициент, 

характеризующий влияние температуры на 
a*

ph(λ) (Wozniak et al., 2007).
В Черном море количество данных парал-

лельных измерений световых зависимостей 
скорости фотосинтеза и спектров поглощения 
света фитопланктоном, которые позволяют 
рассчитывать величину φm, очень ограниче-
но (Churilova et al., 2008). Однако существует 
возможность адаптации алгоритма расчета 
квантового выхода, предложенного для Бал-
тийского моря, воды которого также отно-
сятся ко второму типу. Первый вариант реа-
лизации адаптации представлен в (Churilova, 
Suslin, 2010). Оценка общего поглощения све-
та всеми пигментами фитопланктона явля-
ется реальной задачей для Черного моря (см. 
п. 4.1). Величину PUR*psp можно оценить по 
величине NPP, используя зависимость NPP от 
световых условий существования фитоплан-
ктона в слое ВКС (Babin et al., 1996).

На настоящий момент для реализации 
спектрального подхода к оценке ПП в Черном 
море по спутниковым данным разработана 
большая часть необходимых региональных 
моделей, собран и проанализирован банк 
биооптических показателей вод и фото-
физиологических характеристик черномор-
ского фитопланктона, выявлены основные за-
кономерности изменчивости этих показателей 
в глубоководной и прибрежной частях моря. 
Все это позволяет реализовать региональ-
ную спектральную модель оценки первично-
продукционных показателей по спутниковым 
данным в Черном море. 

Заключение

Высокое содержание окрашенного РОВ 
в поверхностных водах Черного моря опре-
деляет особенности биооптических свойств 
вод данного бассейна (тип 2) и существенно 
ограничивает возможность использования 
стандартных алгоритмов оценки первично-
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продукционных показателей вод по спутни-
ковым данным, которые основаны на допу-
щениях, принятых для океанических вод 1-го 
типа. Применение региональных алгоритмов 
для расчета содержания хлорофилла а и пер-
вичной продукции Черного моря по данным 
дистанционного зондирования позволило 
значительно увеличить точность модель-
ных оценок. Накопленные за последние годы 
материалы исследований о биооптических 
свойствах вод и фотофизиологических ха-
рактеристиках фитопланктона Черного моря 
дают возможность перейти на принципиаль-
но новый уровень региональных моделей, в 
которых учитывается изменение не только 
количества, но и спектрального состава све-
та, доступного фитопланктону в процессе 
фотосинтеза. Предлагаемая спектральная 
биооптическая модель оценки первичной 
продукции базируется на обобщении данных 
многолетних наблюдений и позволяет учиты-
вать различия в способности фитопланктона 
поглощать солнечную энергию в отдельные 
сезоны, а также в отдельных слоях зоны фото-
синтеза в условиях сезонной температурной 
стратификации поверхностных вод. Получен-
ные различия функциональных характери-
стик фитопланктона обусловлены сезонными 
изменениями внутриклеточной концентра-

ции пигментов и относительного содержания 
вспомогательных пигментов, размерной и ви-
довой структурой сообщества фитопланкто-
на. Закономерное изменение структурных и 
функциональных показателей фитопланкто-
на в течение года отражает адаптивную реак-
цию микроводорослей на изменение условий 
их существования (в первую очередь осве-
щенность и обеспеченность биогенными эле-
ментами) как на клеточном уровне, так и на 
уровне сообщества. Предлагаемая спектраль-
ная биооптическая модель оценки первичной 
продукции дает возможность учитывать не 
только изменение спектрального состава све-
та, но и способности микроводорослей погло-
щать этот свет в ответ на изменение условий 
среды их обитания. Концептуально такая мо-
дель более реалистична, позволяет адекватно 
оценивать первичную продукцию и может 
быть использована и для оперативного мони-
торинга состояния акватории Черного моря, и 
для создания прогностических моделей раз-
вития его экосистемы.
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