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По материалам 7 экспедиций 2017–2023 гг. впервые рассмотрены сезонные изменения вклада 
размерных групп фитопланктона в суммарные величины первичной продукции (ПП) и хлоро-
филла “а” (Хл) Карского моря. Микро- и нанофитопланктон (МФ+НФ) (> 3 µm) доминировал 
в составе сообщества в течение всего свободного ото льда периода (июнь–октябрь). Особенно его 
преобладание было заметно в период весеннего “цветения” фитопланктона сразу после освобожде-
ния акватории ото льда (до 97% по ПП и до 93% по Хл). Роль пикофитопланктона (ПФ) (< 3 µm) 
возрастала летом (июль, август) (до 50% по ПП и до 44% по Хл) и снижалась к концу вегетацион-
ного сезона (сентябрь, октябрь). Сезонные изменения размерного состава фитопланктона опреде-
лялись, главным образом, изменчивостью температуры воды и приходящей солнечной радиации. 
Вклад ПФ в суммарный Хл возрастал (до 51%) на горизонтах глубинного хлорофильного максимума 
в июле и августе. Ассимиляционная активность ПФ была выше, чем МФ+НФ в июле–сентябре 
при повышении его вклада в суммарные ПП и Хл. Впервые проведена оценка годовых величин ПП 
размерных групп фитопланктона Карского моря: 8 ТгС (65%) для МФ+НФ и 5 ТгС (35%) для ПФ.
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ВВЕДЕНИЕ
Размерная структура сообществ фитопланкто-

на является одной из их важнейших характери-
стик наравне с таксономическим составом [28]. 
Размерный состав ассоциируется с функциональ-
ными группами фитопланктона, реакция которых 
на изменения в окружающей среде может быть 
различна [13, 27, 42, 61]. В связи с этим измен-
чивость размерного состава, а также вклад раз-
личных размерных групп в суммарные величины 
биомассы, концентрации хлорофилла “а” (Хл) 
и первичной продукции (ПП) часто использует-
ся при оценке влияния факторов среды на струк-
туру и функционирование океанических экоси-
стем в различных пространственно-временных 
шкалах [7, 57–60]. Считается, что изменения раз-
мерного состава фитопланктона играют критиче-
скую роль в передаче вещества и энергии по пи-

щевой цепи, в изменчивости в обмене СО2 между 
океаном и атмосферой, а также в скорости осад-
конакопления [17, 28, 50].

Изучение динамики размерного состава фито-
планктона в Арктическом океане (АО) особенно 
актуально в свете происходящих в этом регионе 
в последние десятилетия изменений ПП, свя-
занных с быстрым потеплением, сокращением 
площади ледового покрова и опреснением по-
верхностного слоя [11, 36, 46, 71]. Существует 
точка зрения, что при таком сценарии стратегия 
сообществ направлена в сторону доминирова-
ния мелких размерных фракций фитопланктона 
[43, 44, 76]. В целом, возрастание вклада мелко-
размерных фракций в суммарные величины Хл 
и ПП в настоящее время является одним из инди-
каторов влияния климатических трендов на со-
стояние океанических экосистем [59].
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Основной размерный спектр автотрофного 
планктона включает следующие классы: пикофи-
топланктон (ПФ) (< 2 µm), нанофитопланктон 
(НФ) (2–20 µm) и микрофитопланктон (МФ) 
(> 20 µm) [69]. В настоящей работе ПФ опреде-
ляется, как клетки размером <3 µm (напр., [79]), 
а МФ и НФ объединены в единую размерную 
группу (МФ+НФ) > 3 µm.

Изменения размерного состава фитопланкто-
на являются важной характеристикой сезонной 
сукцессии и следуют, главным образом, за сезон-
ными изменениями температуры воды, фотосин-
тетически активной радиации (ФАР) и содержа-
нием биогенных элементов [7]. Существует общее 
представление о сезонных изменениях вклада 
различных размерных групп в суммарные вели-
чины биомассы и ПП фитопланктона Северно-
го полушария. Согласно им во время “цветения” 
фитопланктона, в зависимости от района, в зим-
не-весенний период или в начале лета в сообще-
стве доминирует МФ [65]. В позднелетний пери-
од увеличивается вклад фракций НФ и ПФ [77]. 
Осенью вклад МФ снова может возрастать [39].

В сезонной динамике размерного состава ар-
ктического фитопланктона существенную роль 
может играть освещенность, как основной фак-
тор, лимитирующий рост и фотосинтез в АО [10; 
80]. Стоит отметить, что об изменениях размер-
ного состава фитопланктона в течение всего се-
зонного цикла, или хотя бы в безледный период 
в АО, известно очень мало. Немногочисленные 
исследования охватывали отдельные части се-
зонного цикла [70]. Как правило, работы ограни-
чивались каким-то одним сезоном года: весной 
[54; 62], летом [74] или осенью [67]. Таким обра-
зом, недостаточно данных и о влиянии различ-
ных абиотических факторов на вклад размерных 
групп в суммарные величины Хл, как показателя 
биомассы, и ПП в течение вегетационного сезона. 
Вышесказанное в полной мере относится к Кар-
скому морю, где исследования сезонного цикла 

размерного состава фитопланктона, в частности 
вклада различных фракций в суммарные величи-
ны Хл и ПП, никогда ранее не проводились.

Восстановление картины сезонных измене-
ний позволяет произвести оценку годовых вели-
чин ПП различных размерных групп фитоплан-
ктона. Опорными значениями годовой ПП могут 
служить данные о величинах интегральной ПП 
(ИПП) и ПП, рассчитанной на площадь, сво-
бодную ото льда (ППтот), полученные ранее для 
Карского моря по спутниковым данным и мо-
дельным расчетам [5]. Такая работа для Карского 
моря также никогда ранее не проводилась.

Исходя из вышеизложенного, целями насто-
ящей работы являлись: (1) – оценка вклада ПФ 
и суммы МФ и НФ в суммарные величины Хл 
и ПП в безледный период (июнь – октябрь); (2) – 
выявление особенностей вертикальных измене-
ний ПП и Хл размерных групп фитопланктона 
в Карском море в разные месяцы; (3) – оценка 
влияния абиотических факторов на сезонные из-
менения ПП и Хл размерных групп фитопланкто-
на Карского моря; (4) – оценка годовых величин 
ПП размерных фракций фитопланктона Карско-
го моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Источники данных и отбор проб. Изменчивость 

ПП и Хл размерных групп фитопланктона бы-
ла исследована в Карском море в свободный ото 
льда период (июнь – октябрь) в 7 комплексных 
экспедициях (табл. 1).

Местоположение станций, на которых прово-
дилось фракционирование  фитопланктона по-
ка зано на рис. 1. Горизонты отбора проб опре-
делялись после предварительного зондирования 
температуры, электропроводности и флуорес-
ценции CTD-зондом SBE-911 и SBE-32 Plus (Sea-
bird Electronics, США). Для определения содер-
жания Хл и ПП пробы воды отбирали 5- или 

Таблица 1. Источники данных

Рейс Месяц Год Количество 
станций

Источники 
литературы

83-й “Академик Мстислав Келдыш» Июнь 2021 11 [2; 4]
76-й “Академик Мстислав Келдыш» Июль 2019 29 [3]
72-й “Академик Мстислав Келдыш» Август – сентябрь 2018 29 [24]
69-й “Академик Мстислав Келдыш» Сентябрь 2017 6 [1]
81-й “Академик Мстислав Келдыш» Сентябрь 2020 18 данная работа
89-й “Академик Мстислав Келдыш» Сентябрь – октябрь 2022 11 [22]
92-й “Академик Мстислав Келдыш» Октябрь 2023 9 данная работа
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10-литровыми пластиковыми батометрами ком-
плекса Carousel Water Sampler с 6–10 горизонтов 
верхнего 100-метрового слоя. На мелководных 
станциях отбор проб был проведен до дна.

Определение ПП и расчет ИПП размерных 
групп фитопланктона. ПП измерялась при по-
мощи радиоуглеродной модификации мето-
да светлых и темных склянок [72]. Постановка 
опытов осуществлялась по схеме имитации све-
товых условий [47, 73]. Для удаления загрязне-
ний склянки предварительно обрабатывались 
1N HCl. Перед отбором проб предварительно 
проводилось зондирование подводной облучен-
ности в диапазоне ФАР (см. ниже). Пробы воды 
объемом 250 мл помещались под нейтральные 
светофильтры с пропусканием, соответствую-
щим облученности на глубине отбора. После 
добавления меченого по углероду гидрокарбона-
та натрия (NaH14CO3) активностью 0.05 µCi на 
1 мл пробы экспонировали в течение половины 
светового дня в палубном инкубаторе при есте-
ственном освещении. Температура воды в ин-
кубаторе в течение экспозиции поддерживалась 
близкой к температуре поверхностного слоя мо-
ря (T0) во время отбора проб. Схема фильтрации 
описана ниже в разделе “Фракционирование 
Хл и ПП”. После фильтрации пробы промыва-

ли фильтрованной морской водой, высушивали 
при комнатной температуре в течение прибли-
зительно 3–4 часов и помещали в сцинтилляци-
онный флакон. После добавления 10 мл сцин-
тилляционного коктейля “Optiphase HiSafe III” 
(PerkinElmer, США) счет активности фильтров 
проводили через 6 часов на сцинтилляцион-
ном радиометре “Triathler” (Hidex, Финляндия). 
По результатам определения ПП на разных го-
ризонтах строилась кривая ее вертикального 
распределения. Нижняя граница слоя фотосин-
теза (Hфс) определялась как глубина, на которой 
ПП, измеренная радиоуглеродным методом, 
равнялась нулю. ИПП рассчитывали по методу 
трапеций [35]. Величине ИПП соответствовала 
площадь, ограниченная кривой вертикального 
распределения ПП.

Прямые измерения ПП на разных горизонтах 
и расчеты ИПП ПФ и суммы МФ и НФ  были вы-
полнены на 21 станции. По этим данным были 
рассчитаны эмпирические статистически значи-
мые (p < 0.01) зависимости  ИППпико и  ИППм+н 
от, соответственно, ПП0  пико и  ПП0 м+н. Уравне-
ния линейной регрессии имели следующий вид:
 ИППпико = 19.93 ПП0 пико + 7.50,
 R = 0.62, p = 0.003, N = 21 (1)

Рис. 1. Расположение станций, на которых выполнялось фракционирование фитопланктона в разные месяцы 2017–
2023 гг. (табл. 1). Светлые треугольники – июнь; светлые кружки – июль; крестики – август; темные кружки – сен-
тябрь; темные треугольники – октябрь.
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 ИППм+н = 10.57 ПП0 м+н + 40.56,
 R = 0.91, p <0.0001, N = 21 (2),
где ИППпико и ИППм+н – интегральная ПП ПФ 
и суммы МФ и НФ соответственно, ПП0 пико 
и ПП0 м+н – ПП этих размерных фракций на по-
верхности, R – коэффициент корреляции; p – 
уровень значимости; N – количество данных

Таким образом, анализируемый банк данных 
по ИППпико и ИППм+н включил 21 измеренную 
и 62 расчетных величины.

Определение концентрации Хл. Определение 
содержания Хл проводили флуориметрическим 
методом [33]. После фильтрации фильтры вы-
сушивали и хранили до анализа в морозильной 
камере при температуре –20°C не более суток 
в плотно закрытой емкости со свежепрокаленным 
силикагелем. Экстрагирование проводили 90%-м 
водным раствором ацетона в течение суток. Флу-
оресценцию полученных экстрактов измеряли 
на флуориметре Trilogy Turner Designs (США) 
до и после подкисления водным 1N раствором 
HCl. Калибровка флуориметра была проведена 
по спектрофотометрическому методу с использо-
ванием химически чистого Хл (Sigma) в качестве 
стандарта. Расчет концентрации Хл и феофитина 
“a” проводили согласно [34].

Фракционирование Хл и ПП. Для определения 
концентрации Хл во фракциях фитопланктона 
пробы воды объемом 1 л последовательно про-
пускали через нейлоновое сито с ячеей 20 µm, 
ядерные фильтры с размером пор 3 µm (Reatrack, 
Россия) и стекловолокнистые фильтры GF/F 
(~ 0.7 µm) под вакуумом не более 0.1 атм. Для опре-
деления ПП пробы объемом 250 мл после экспо-
зиции были последовательно профильтрованы 
через нейлоновое сито 20 µm, ядерные фильтры 
3 µm и мембранные фильтры из нитроцеллюлозы 
фирмы “Sartorius” с размером пор 0.45 µm. В этом 
случае вакуум не более 0.1 атм применялся только 
на последней стадии фильтрации.

Определение гидрохимических и оптических па-
раметров. Пробы для определения рН, биоген-
ных элементов (силикаты, фосфаты, нитраты, 
нитриты, аммонийный азот) и щелочности отби-
рались в пластиковую посуду 0.5 л без консерва-
ции. Определение концентрации биогенных эле-
ментов проводилось непосредственно на борту 
согласно [30]. Колориметрические определения 
были выполнены на спектрофотометре HACH 
Lange DR3900.

Расчет содержания растворенного неоргани-
ческого углерода проводилось pH-Alk методом 
по термодинамическим уравнениям карбонат-

ного равновесия с применением концентраци-
онных констант диссоциации угольной кисло-
ты Роя [55] с поправками для вод со свойствами, 
отличными от морской воды [49]. Эти данные 
были использованы при расчетах ПП радиоугле-
родным методом.

Интенсивность надводной облученности из-
меряли с использованием датчика падающей 
радиации в диапазоне ФАР LI-190SA (LI–COR, 
США), который каждую секунду фиксировал 
значения освещенности в диапазоне ФАР (µмоль 
квантов/м2 в секунду). В последующем эти вели-
чины использовались для расчета интегральной 
величины падающей радиации за световой день.

Измерения подводной облученности осущест-
влялись в следующем режиме. Датчик подводной 
освещенности LI-192SA, укрепленный верти-
кально на тросе, в режиме зондирования опускал-
ся на глубину ~ 60–80 м, а на мелководных стаци-
ях – до дна. В последующем для каждой глубины 
рассчитывались значения подводной освещен-
ности в процентах от подповерхностной ФАР. 
На основе этих измерений восстанавливался про-
филь подводной освещенности и определялась 
глубина эвфотического слоя (1% ФАР) (Zeu).

Статистические расчеты. Были применены ме-
тоды параметрической статистики, требующие 
нормального распределения данных. Такой вы-
бор позволил сделать нам тот факт, что различия 
между средней арифметической величиной (M) 
и медианой (Me) были незначительными. Вклад 
ПФ в суммарные величины ПП на поверхности 
составил в среднем 35 и 36% по M и Me соответ-
ственно. Для концентрации Хл соответствующие 
значения равнялись 31 и 32%. В столбе воды M 
и Me ППпико оказались равны (35%), а для Хлпико 
эти величины составили 29 и 27% соответствен-
но. Таким образом, можно заключить, что рас-
пределение исследуемых параметров было близ-
ким к нормальному, в качестве средней величины 
можно использовать М, а в качестве показателя 
разброса – стандартное отклонение (σ). Также на 
основании этих выводов для описания статисти-
ческих связей был применен корреляционный 
анализ Пирсона. Достоверными считались связи 
при p < 0.01. Расчеты проводились с использова-
нием программы Statistica 6 (StatSoft Inc., США).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Вклад размерных групп фитопланктона в сум-

марные величины Хл и ПП в разные месяцы. 
На рис. 2 и 3 представлены изменения вклада 
ПФ и МФ+НФ в суммарные величины Хл и ПП, 
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 соответственно, на поверхности и в слое фото-
синтеза с июня по октябрь. Статистические пока-
затели этих изменений даны в табл. 2.

На поверхности (рис. 2) вклад ПФ в суммар-
ные Хл (Хл0 пико) и ПП (ПП0 пико) был минималь-
ным (7% и 3%) в июне, в период освобождения 
акватории Карского моря ото льда и массового 
развития фитопланктона. В это время в сообще-
стве доминировали крупноразмерные фракции 
(МФ и НФ), вклад которых в величины Хл0 и ПП0 
составлял, соответственно, 93 и 97% (табл. 2). 
В летний период роль Хл0 пико и ПП0 пико возрас-
тала и достигала максимума в августе (44 и 50% 
соответственно). К концу вегетационного сезона 
вклад ПФ снижался и достигал в октябре 33% по 
Хл0 пико и 27% по ПП0 пико. При этом закономер-
но возрастала роль крупноразмерных фракций, 
вклад которых в октябре достигал 67 и 73%, соот-
ветственно, по Хл0 м+н и ПП0 м+н (рис. 2, табл. 2).

В слое фотосинтеза (рис. 3) сезонные изме-
нения вклада ПФ в суммарную ИПП (ИППпико) 

были сходны с динамикой величин на поверх-
ности. Так, его минимальное значение (9%) от-
мечено в июне, а максимальное (48%) – в авгу-
сте. К октябрю вклад ИППпико уменьшился до 
32% ( табл. 2). Соответственно, роль МФ и НФ 
( ИППм+н) уменьшалась с максимальных значе-
ний в июне (91%) до минимальных в августе (52%) 
и увеличивалась к концу вегетационного сезона 
(октябрь) до 68%. В отличие от ИППпико, вклад 
ПФ в суммарный Хл в слое фотосинтеза (Хлфс пи-
ко) увеличивался от начала вегетационного сезона 
(июнь, 10%) к его концу (октябрь, 40%). Соответ-
ственно, вклад крупноразмерных фракций в этот 
период календарного года снижался с 90 до 60% 
(рис. 3, табл. 2).

В июне, во время массового развития фито-
планктона в открытых районах Карского моря 
ассимиляционная активность МФ и НФ, выра-
женная ассимиляционным числом на поверх-
ности (АЧм+н), в среднем в 2.4 раза превосходи-
ла ПФ (АЧпико) (1.58 и 0.66 мгС/мг хл “а” в час 

(а)

(б)

Рис. 2. Изменения в разные месяцы (июнь–октябрь) 
вклада (%) пикофитопланктона (ПФ) и суммы ми-
кро- и нанофитопланктона (МФ+НФ) в суммарные 
величины концентрации хлорофилла “а” и первич-
ной продукции на поверхности, %Хл0 – (а) и %ПП0 – 
(б) соответственно. ПФ – крестики, МФ+НФ – тем-
ные кружки. Столбики – среднемесячный вклад ПФ 
(синий цвет) и МФ+НФ (красный цвет).

(а)

(б)

Рис. 3. Изменения в разные месяцы (июнь–октябрь) 
вклада (%) пикофитопланктона (ПФ) и суммы микро- 
и нанофитопланктона (МФ+НФ) в суммарные ве-
личины концентрации хлорофилла “а” и первичной 
продукции в слое фотосинтеза,%Хлфс – (а) и%ИПП – 
(б) соответственно. ПФ – крестики, МФ+НФ – тем-
ные кружки. Столбики – среднемесячный вклад ПФ 
(синий цвет) и МФ+НФ (красный цвет).
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 соответственно) (рис. 4). В июле АЧпико возрос-
ло в 3.5 раза до 2.31 мгС/мг хл “а” в час и оста-
валось довольно высоким в августе и сентябре 
(1.95 и 1.51 мгС/мг хл “а” в час соответственно). 
В эти месяцы АЧпико было выше, чем АЧм+н, со-
ответственно, в 2.5, 1.6 и 1.5 раза (табл. 2). В ок-
тябре АЧпико снизилось в 3.4 раза по сравнению 
с сентябрем до 0.45 мгС/мг хл “а” в час. В целом, 
картины сезонных изменений АЧпико и АЧм+н 
оказались похожими. Исключением может счи-
таться только повышенное среднее значение 
АЧм+н в июне в период абсолютного доминиро-
вания крупноразмерных фракций фитопланкто-
на (рис. 4).

Вертикальная изменчивость вклада размер-
ных групп фитопланктона в суммарные величи-
ны Хл в разные месяцы. В июне вклад Хлпико 
и  Хлм+н в суммарные величины практически 
не изменялся с глубиной. Разность между мак-
симальным и минимальным значением соста-
вила всего 2% (рис. 5). В июле максимумы ПФ 

Таблица 2. Вклад размерных групп фитопланктона в суммарные величины первичной продукции и хлорофил-
ла “а” на поверхности и в слое фотосинтеза и их ассимиляционное число в разные месяцы

Месяц Статистика

%
 П

П
0 

пи
ко

%
 П

П
0 

м+
н

%
 И

П
П

пи
ко

%
 И

П
П

м+
н

%
 Х

л 0
 п

ик
о

%
 Х

л 0
 м

+
н

%
 Х

л ф
с п

ик
о

%
 Х

л ф
с м

+
н

АЧ
пи

ко

АЧ
м+

н

Июнь
M 3 97 9 91 7 93 10 90 0.66 1.58
σ 4 4 9 9 5 5 9 9 0.57 1.00
N 11 11 11 11 11 11 11 11 11 11

Июль
M 46 54 41 59 32 68 28 72 2.31 0.93
σ 28 28 18 18 18 18 24 24 2.40 0.54
N 23 23 23 23 29 29 23 23 23 23

Август
M 50 50 48 52 44 56 28 72 1.95 1.22
σ 25 25 19 19 16 16 24 24 1.61 0.55
N 8 8 8 8 24 24 4 4 8 8

Сентябрь
M 47 53 44 56 42 58 40 60 1.51 0.99
σ 25 25 17 17 18 18 17 17 1.21 0.41
N 32 32 32 32 32 32 31 31 32 32

Октябрь
M 27 73 32 68 33 67 40 60 0.45 0.68
σ 16 16 12 12 10 10 16 16 0.40 0.42
N 17 17 10 10 17 17 8 8 17 17

Примечания. %ПП0 пико – вклад пикофитопланктона в суммарную величину первичной продукции на поверхности; 
% ПП0 м+н – вклад суммы микро- и нанофитопланктона в суммарную величину первичной продукции на поверхности; 
% ИППпико – вклад пикофитопланктона в суммарную величину первичной продукции в столбе воды;% ИППм+н – вклад сум-
мы микро- и нанофитопланктона в суммарную величину первичной продукции в столбе воды;% Хл0 пико – вклад пикофито-
планктона в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” на поверхности; % Хл0 м+н – вклад суммы микро- и нанофи-
топланктона в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” на поверхности; % Хлфс пико – вклад пикофитопланктона 
в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” в слое фотосинтеза; % Хлфс м+н – вклад суммы микро- и нанофито-
планктона в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” в слое фотосинтеза; M – средняя арифметическая величи-
на; σ – стандартное отклонение; N – количество данных.

Рис. 4. Среднемесячные значения ассимиляционно-
го числа на поверхности (АЧ0) пикофитопланктона 
(ПФ, синий цвет) и суммы микро- и нанофитоплан-
ктона (МФ+НФ, красный цвет).
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 наблюдались в слоях 10–20 м и 20–30 м (42 и 43% 
 соответственно), а минимум (22%) зарегистри-
рован в слое 40–50 м. Следует отметить, что мак-
симумы вклада ПФ были выражены слабо и не 
превышали 6% по сравнению с ниже- и вышеле-
жащими слоями водного столба. В августе мак-
симальный вклад Хлпико (51%) отмечен в слое 
10–20 м. Второй, менее выраженный пик (39%) 
зарегистрирован в слое 30–40 м. Наибольшая ве-
личина превышения в этих максимумах по срав-
нению с соседними слоями воды составила 18%. 
В сентябре вклад Хлпико по глубинам изменялся 
незначительно. Разность между верхними слоя-
ми 0–10 м и 10–20 м и нижележащими была всего 
7%. В октябре незначительное (4–7%) увеличение 
вклада Хлпико следует отметить в слое 20–30 м. 
В целом, в исследованный период наблюдалось 
уменьшение вклада ПФ на границе слоя фото-

синтеза по сравнению с поверхностью и, соответ-
ственно, увеличение роли крупных фракций МФ 
и НФ (рис. 5).

Зависимость вклада размерных групп фитоплан-
ктона в суммарные величины Хл и ПП от факторов 
среды. Корреляционный анализ позволил выя-
вить связи вклада ПФ и МФ+НФ в суммарные 
величины Хл и ПП с абиотическими факторами, 
сезонные изменения которых показаны на рис. 6. 
В табл. 3 представлены статистически достовер-
ные (p < 0.01) связи вклада Хл и ПП этих фракций 
с подповерхностной ФАР (I0–) и T0. С другими 
абиотическими факторами: концентрацией био-
генных элементов и соленостью на поверхности, 
установить статистически достоверные связи не 
удалось.

Заметная положительная корреляция (R = 0.49 
и 0.54) получена для связи %ППпико на поверх-
ности и в слое фотосинтеза с T0. Соответствен-
но, для%ППм+н эта зависимость отрицательна. 
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Рис. 5. Вертикальное распределение вклада (%) пи-
кофитопланктона (ПФ, синий цвет) и суммы микро- 
и нанофитопланктона (МФ+НФ, красный цвет) 
в суммарные величины концентрации хлорофилла 
“а” в разные месяцы (июнь–октябрь). Представлены 
средние величины в слоях (вертикальная ось). Гори-
зонтальные отрезки – стандартное отклонение, циф-
ры у столбиков – количество измерений.
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Рис. 6. Изменчивость в разные месяцы безледного 
периода (июнь–октябрь): (а) – температуры воды 
на поверхности (T0), солености на поверхности (S0) 
и подповерхностной фотосинтетически активной 
радиации (I0–); (б) – концентрации на поверхности 
фосфатов (PO4

3–), растворенного неорганическо-
го азота (DIN) и растворенного кремния (Si(OH)4). 
Представлены средние арифметические величины 
(символы) и стандартное отклонение (вертикальные 
отрезки).
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Такая же закономерность, но при менее тесных 
связях (R = 0.32 и 0.44) отмечена и для %Хлпико 
(табл. 3). Умеренная (R = –0.32) отрицательная 
связь получена для %ИППпико и I0–. В противо-
положность, для %ИППм+н эта зависимость бы-
ла положительной. %Хлпико с I0– коррелировал 
отрицательно (R = –0.39 и –0.40 для %Хл0 пико 
и %Хлфс пико соответственно). В свою очередь, с 
%Хл0 м+н корреляция оказалась положительной.

Для рассмотрения вопроса, как уровень про-
дуктивности влияет на доминирование той или 
иной размерной группы фитопланктона, были 
проанализированы связи вклада ПФ с суммар-
ными величинами ПП и Хл (рис. 7). Статистиче-
ски достоверные (p < 0.01) экспоненциальные за-
висимости были установлены между вкладом ПФ 
в суммарные величины ПП и Хл на поверхности 
и в слое фотосинтеза (рис. 7, табл. 4). Вклад ПФ 
уменьшался при увеличении уровня продуктив-
ности акватории.

ПП размерных групп фитопланктона Карского 
моря в свободный ото льда период. Полученные 
данные о вкладе ПФ и МФ+НФ в суммарные 
величины ИПП (табл. 2) позволяют рассчитать 
ИПП (мгС/м2 в день) этих размерных групп 
в конкретный месяц и, в целом, в период, сво-
бодный ото льда (июнь–октябрь). Кроме того, 
можно восстановить помесячные и годовые зна-
чения ПП этих фракций на площади, свободной 
ото льда (ППтот, ТгС) (1 Тг = 1012 г). В качестве 
опорных были взяты величины ИПП и ППтот 
всего фитопланктона Карского моря, получен-
ные ранее по спутниковым данным и модель-
ным расчетам [5].

В течение исследованного периода средне-
месячные величины ИППм+н постоянно снижа-
лись от 254 мгС/м2 в день в июне до 18 мгС/м2 

в день в октябре. ИППпико возрастала от ию-
ня к июлю, когда был достигнут ее макси-
мум (96 мгС/м2 в день). Затем происходило 

Таблица 3. Корреляционные связи вклада первичной продукции и хлорофилла “а” различных размерных групп 
фитопланктона с подповерхностной ФАР и температурой воды на поверхности

Параметр Статистика

%
 П

П
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ко
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 П

П
0 

м+
н
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 И
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П
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П
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н

%
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%
 Х
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%
 Х

л ф
с п

ик
о

%
 Х

л ф
с м

+
н

I0–
R –0.21 0.21 –0.32 0.32 –0.39 0.39 –0.40 0.40
N 90 90 83 83 111 111 81 81
p 0.049 0.047 0.004 0.004 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001

T0

R 0.49 –0.49 0.54 –0.54 0.44 –0.44 0.32 –0.32
N 91 91 84 84 113 113 82 82
p < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001 0.003 0.004

Примечания. I0– – подповерхностная ФАР; T0 – температура воды на поверхности; R – коэффициент корреляции Пирсона; 
N – количество данных; p – уровень значимости. Другие условные обозначения см. в примечаниях к табл. 2. 

Таблица 4. Статистические показатели регрессионной зависимости вида y = ae–bx вклада первичной продукции 
и хлорофилла “а” пикофитопланктона от их суммарных величин (сумма всех фракций фитопланктона) на по-
верхности и в слое фотосинтеза

y x a b R N p

% ПП0 пико ПП0 сум 34.85 0.027 0.52 91 < 0.0001
% ИПП пико ИППсум 39.88 0.001 0.45 84 < 0.0001
% Хл0 пико Хл0 сум 38.27 0.449 0.52 113 < 0.0001
% Хлфс пико Хлфс сум 37.15 0.014 0.64 82 < 0.0001

Примечания. %ПП0 пико – вклад пикофитопланктона в суммарную величину первичной продукции на поверхности;  
ПП0 сум – первичная продукция на поверхности (сумма всех фракций фитопланктона); % ИППпико – вклад пикофитоплан-
ктона в суммарную величину первичной продукции в столбе воды; ИППсум – интегральная первичная продукция (сумма всех 
фракций фитопланктона); % Хл0 пико – вклад пикофитопланктона в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” на 
поверхности; Хл0 сум – концентрация хлорофилла “а” на поверхности (сумма всех фракций фитопланктона);% Хлфс пико – 
вклад пикофитопланктона в суммарную величину концентрации хлорофилла “а” в слое фотосинтеза; Хлфс сум – содержание 
хлорофилла “а” в слое фотосинтеза (сумма всех фракций фитопланктона) R – коэффициент корреляции; N – количество 
данных; p – уровень значимости.
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 постепенное  уменьшение среднемесячных вели-
чин этого параметра до 8 мгС/м2 в день в октябре 
(рис. 8). Значения ППтот зависят от ИПП и пло-
щади, свободной ото льда [5]. Их сезонный ход 
для ПФ и МФ+НФ следовал, в целом, одной схе-
ме. Величины ППтот м+н имели максимум в июле, 
ППтот пико – в августе. К концу вегетационного 
сезона ППтот уменьшалась, вследствие снижения 
ИПП и увеличения площади ледяного покрова 
(рис. 8).

Исходя из данных, представленных в табл. 2, 
можно рассчитать среднегодовой вклад  ИППм+н 
и ИППпико в суммарную годовую величину ИПП. 
Этот вклад составил 35% для ПФ и 65% для 
МФ+НФ. Таким образом, принимая во внима-
ние, что ранее рассчитанная годовая величина 
ППтот Карского моря составила 13 ТгС [5], го-
довые величины ППтот пико и ППтот м+н равны 5 
и 8 ТгС соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сравнение с литературными данными. Для срав-

нения полученных сезонных изменений размер-
ного спектра фитопланктона мы использовали 
данные из Субарктических и Арктических рай-
онов. Во фьордах полуострова Лабрадор (Кана-
да) летом и осенью ПФ вносил основной вклад 
в ИПП, в то время как картина по его вкладу в Хл 
в столбе воды была не столь однозначна [70]. Ле-
том и осенью в разных районах фьордовой систе-
мы полуострова по этому параметру мог домини-
ровать как ПФ, так и МФ+НФ (рис. 5 в [70]).

В период с мая по июль 1993 г. в водах севе-
ро-восточной полыньи между Гренландией и Ка-
надским арктическим архипелагом доминиро-
вание различных размерных групп зависело от 
стадии освобождения акватории ото льда [62]. 
При уменьшении площади ледового покрова до-
минирование мелкоразмерной фракции (<5 µm) 
сменялось преобладанием крупного фитоплан-
ктона (> 5 µm). В этих же водах с апреля по июль 
1998 г. в среднем фракция >5 µm генерировала 
81% ПП [54].

Летом 2020 г. в Чукотском море вклад МФ+НФ 
и ПФ в суммарный Хл составил 60 и 40% соот-
ветственно [74]. Осенью 2002 г. в море Боффорта 
фракция < 5 µm доминировала (75–95%) во вкла-
де в величину Хл суммы (ПФ+НФ, до 20 µm) [67]. 
К сожалению, отсутствие МФ в данных этих ис-
следователей не позволяет восстановить полную 

Рис. 7. Связи вклада первичной продукции пикофито-
планктона с суммарными величинами на поверхности  
(%ПП0 пико – ПП0 сум) (а) и ее интегральными вели-
чинами (%ИППпико – ИППсум) (б). Связи вклада 
концентрации хлорофилла “а” пикофитопланктона 
с суммарными величинами на поверхности (%Хл0 
пико – Хл0 сум) (в) и ее величинами в слое фотосинтеза 
(%Хлфс пико – Хлфс сум) (г). Линиями показаны экспо-
ненциальные зависимости y = ae–bx (статистика пред-
ставлена в табл. 4).

Рис. 8. Среднемесячные величины интегральной пер-
вичной продукции пикофитопланктона (ИППпико, 
синяя кривая), суммы микро- и нанофитопланктона 
(ИППм+н, красная кривая), первичной продукции 
пикофитопланктона, рассчитанной на площадь водо-
ема (ППтот пико, столбики с синей штриховкой) и пер-
вичной продукции суммы микро- и нанофитоплан-
ктона, рассчитанной на площадь водоема (ППтот м+н, 
столбики с красной штриховкой).

(а) (б)

(в) (г)
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картину вклада всего размерного спектра фито-
планктона в суммарный Хл.

В открытых водах Гренландского моря в мае 
доля крупноразмерных фракций была выше 
по сравнению с июнем и августом [65]. Так-
же, в Гренландском море и соседних районах 
 Баренцева моря в августе ПФ создавал основу 
для ПП [41].

Таким образом, результаты наших исследо-
ваний и анализ приведенного литературного ма-
териала показывают, что, несмотря на биогео-
химические различия исследованных регионов, 
общая тенденция в сезонной динамике размер-
ного состава фитопланктона существует. Она за-
ключается в доминировании крупноразмерных 
фракций в начале вегетационного сезона, в пери-
од освобождения акваторий ото льда и массового 
развития фитопланктона. Летом и осенью сдвиг 
размерного спектра сообщества направлен в сто-
рону повышения роли мелкоразмерной фракции 
фитопланктона.

Контроль сезонных изменений размерных групп 
фитопланктона факторами среды. В настоящее 
время принятая точка зрения, касающаяся связи 
размерных фракций фитопланктона с абиотиче-
скими факторами, такова, что роль ПФ повыша-
ется при низком содержании биогенов и высокой 
температуре, а крупноразмерные фракции преоб-
ладают при высоких концентрациях биогенных 
элементов и низкой температуре. Из этого следу-
ет, что в продуктивных районах следует ожидать 
доминирование МФ, а в олиготрофных – ПФ 
(напр., [7, 8, 57–60]). Принципиально эту схему, 
применимую в различных районах Мирового оке-
ана, можно перенести и на сезонные изменения 
вклада различных размерных групп, когда в про-
дуктивный весенний сезон доминируют крупно-
размерные фракции, а в условно олиготрофный 
период летом повышается роль мелкоразмерной 
группы [38, 65, 68].

Данные, представленные в настоящей ра-
боте, свидетельствуют, что в Карском море 
справедлива зависимость вклада размерных 
фракций в суммарные Хл и ПП от T0 в летний 
период. Так, в начале календарного лета (июнь) 
при низких значениях T0 была велика роль МФ 
и НФ (≥ 90% по Хл и ПП). В середине и кон-
це лета при повышении T0 возрастала роль ПФ, 
вклад которого составлял около 50%, соглас-
но ПП0, ИПП и Хл0. Подтверждением этому 
выводу служат и результаты корреляционного 
анализа, демонстрирующие, соответственно, 
положительную и отрицательную связи вклада 
ПФ и МФ+НФ с T0.

Общая закономерность распределения в тече-
ние безледного периода вклада размерных групп 
фитопланктона в суммарные величины ПП и Хл 
сохраняется также, если рассматривать его связь 
с содержанием биогенных элементов. Так, мак-
симальный вклад ПФ (рис. 2 и 3) отмечен в авгу-
сте и сентябре, когда содержание растворенного 
неорганического азота (DIN) и фосфатов (PO4

3–) 
было минимальным в исследованный период 
(рис. 6 б).

В отличие от температуры, достоверной свя-
зи степени доминирования размерных фракций 
с концентраций основных биогенных элемен-
тов обнаружено не было. Известно, что тесные 
корреляционные связи между концентрацией 
биогенных элементов и продукционными па-
раметрами часто установить довольно сложно 
[18, 23, 31]. Такую картину определяют разно-
образные причины. Прирост биомассы фито-
планктона часто сдерживается не низким содер-
жанием биогенов, а выедамием зоопланктоном, 
а также отмиранием и оседанием клеток [29]. 
Кроме того, время обогащения эвфотической 
зоны биогенными элементами в период зимней 
конвекции может наступать раньше времени до-
стижения высоких величин ПП и Хл, отмечаю-
щихися при массовом развитии фитопланктона 
в период весеннего “цветения”. Поэтому, сезон-
ные пики концентрации биогенов и продукци-
онных параметров могут не совпадать [48, 75]. 
Также, при обогащении среды биогенными 
элементами скорость фотосинтеза может сни-
жаться из-за энергетической конкуренции меж-
ду ассимиляцией DIN и циклом Кальвина [26]. 
С другой стороны, при исчерпании биогенов 
в среде фитопланктон может использовать рас-
творенный органический азот [25, 56], что по-
зволяет, по-видимому, сохранять сравнительно 
высокую скорость фотосинтеза при лимитиро-
вании питательными веществами. В Карском 
море еще одной причиной слабой корреляции 
между продукционными параметрами и компо-
нентами минерального питания может служить 
влияние аллохтонных биогенов, содержащих-
ся в речных водах, которые являются одним из 
факторов, определяющих пространственную 
гетерогенность Карского моря (напр., [32]). Их 
влияние выражается в увеличении концентра-
ции вследствие речного выноса в период после 
“цветения” в конце лета и осенью, когда свет 
становится основным фактором, лимитиру-
ющим ПП. Вышеизложенные причины могут 
привести к прямой, обратной или полному от-
сутствию зависимости между продукционными 
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 параметрами и содержанием биогенных элемен-
тов в морях  Сибирской Арктики [20].

Наряду с температурой воды и концентрацией 
биогенных элементов, световой фактор, как ос-
новной лимитирующий рост и фотосинтез, мо-
жет играть одну из ключевых ролей в сезонной 
изменчивости ПП и Хл размерных групп фито-
планктона АО [10, 15, 80]. В настоящей работе 
нами получены статистически достоверные отри-
цательные и положительные зависимости уров-
ня приходящей ФАР с, соответственно, вкладом 
ПФ и МФ+НФ (табл. 3). Повышение роли мел-
коразмерных форм фитопланктона при умень-
шении ФАР и содержания биогенных элементов 
(рис. 6) объясняется увеличением отношения по-
верхности клеток к их объему. При этом клетки 
малого размера получают конкурентные преиму-
щества в использовании абиотического ресурса 
в условиях его лимитирования [28].

Таким образом, в Карском море в продуктив-
ный сезон, сразу после освобождения акватории 
ото льда (конец июня) [2; 4] по Хл и ПП доми-
нировала сумма МФ+НФ. По мере истощения 
верхнего продуцирующего слоя биогенными эле-
ментами и повышения T0 роль ПФ возрастала 
(рис. 2 и 3, табл. 2). Повышение вклада ПФ в сум-
марные величины ПП, Хл и биомассы фитоплан-
ктона в Карском море в конце лета и осенью бы-
ло отмечено ранее [1, 24]. Вклад ПФ в суммарные 
ПП и Хл в зависимости от уровня продуктивно-
сти снижался по экспоненте и на поверхности, 
и в столбе воды (рис. 7). Такая закономерность, 
по-видимому, является универсальной для Ми-
рового океана. Ранее уменьшение вклада ПФ при 
возрастании продуктивности акватории отмеча-
лась в разных его районах [45, 52, 63].

Вклад размерных групп фитопланктона в инте-
гральные величины ПП и Хл в столбе воды в за-
висимости от его вертикального распределения. 
При сравнении рис. 2 и 3 обращает на себя вни-
мание сходство схем сезонного распределения 
вклада ПФ и МФ+НФ в суммарные величины 
Хл0, ПП0 и ИПП. Так, вклад МФ+НФ был мак-
симальным в июне, снижался до минимальных 
значений в августе и вновь повышался к концу 
вегетационного сезона. Иная картина получена 
для сезонных изменений Хлфс размерных фрак-
ций, согласно которой Хлфс пико увеличивался 
в течение всего безледного периода от июня к ок-
тябрю (рис. 3 а). Суммарное увеличение вклада 
ПФ в Хлфс составило 30% (табл. 2). Причина та-
кого типа изменчивости, по-видимому, заключа-
ется в увеличении вклада Хл пико в слоях 10–20 м 
и 20–30 м в позднелетний и раннеосенний пе-

риоды по сравнению с началом вегетационного 
сезона (июнь) (рис. 5). Известно, что в Карском 
море в эти месяцы формируется глубинный хло-
рофильный максимум (ГХМ) [3, 21], явление, ха-
рактерное в целом для всего АО [9, 14, 53]. ГХМ 
развивается, как правило, в области взаимодей-
ствия двух границ: верхней нутриклина и нижней 
эвфотической зоны, что создает компромиссные 
условия минерального питания и света для роста 
фитопланктона [19]. По-видимому, роль ПФ воз-
растает при уменьшении ФАР благодаря повы-
шению эффективности поглощения света, при-
сущей мелким клеткам [28]. Следует отметить, 
что необходимо привлечение бóльшего объема 
данных по вертикальному распределению и Хл, 
и ПП размерных групп фитопланктона для под-
тверждения этих выводов.

Ассимиляционная активность размерных групп 
фитопланктона. Результаты исследования сезон-
ной изменчивости АЧм+н и АЧпико показывают, 
что ассимиляционная активность МФ+НФ бы-
ла выше в июне и октябре, месяцы наибольшего 
доминирования этих размерных групп. С июля 
по сентябрь, когда роль ПФ возрастала, картина 
менялась: АЧпико > АЧм+н (рис. 4). Ранее, иссле-
дования, проведенные в Карском море в конце 
августа–сентябре 2018 г., показали превышение 
АЧпико над АЧ МФ и НФ на поверхности [24].

Теоретически удельная интенсивность фо-
тосинтеза у мелкого фитопланктона должны 
быть выше, чем у крупной фракции из-за бо-
лее высокого отношения площади поверхности 
к объему [28]. Это положение подтверждается 
анализом большого количества полевых и экс-
периментальных данных [40]. Тем не менее, во 
многих исследованиях получены противоре-
чивые зависимости между АЧ фитопланктона 
и размером его клеток. Одни авторы пришли 
к выводу, что максимальное АЧ [16, 78] МФ вы-
ше, чем ПФ. Напротив, в других работах отмече-
но, что АЧ уменьшается с увеличением размеров 
клеток [12, 37, 64, 66]. Третьи исследователи не 
находят отличий в ассимиляционной способно-
сти ПФ и МФ, отмечая при этом повышенную 
скорость метаболизма у НФ [51].

Сезонные изменения ИПП размерных групп фи-
топланктона и оценка ее годовой величины. Кри-
вая сезонных изменений ИППм+н в Карском 
море, полученная по экспедиционным данным, 
(рис. 8) аналогична кривой сезонных изменений 
ИППсум [6] по модельным расчетам и спутнико-
вым данным с максимумом в июне и постепенным 
уменьшением значений к концу вегетационного 
сезона. Несколько иной сезонный ход отмечен 
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для ИППпико. Максимум этого параметра прихо-
дится на июль, а минимальные значения отмеча-
ются в июне и октябре, когда вклад ПФ в ПП не-
значителен (табл. 2). Сезонные изменения ППтот 
зависят как от величины ИПП, так и от площа-
ди, свободной ото льда. Максимумы ППтот м+н 
и ППтот пико отмечены, соответственно, в июле 
и августе, в месяцы с оптимальным сочетанием 
высоких величин ИПП и свободной ото льда ак-
ватории [5].

Оценка годовых величин ППтот размерных 
групп фитопланктона Карского моря никогда 
ранее не проводились. Неизвестны такие иссле-
дования и для других акваторий АО. Значения 
вклада ППтот м+н и ППтот пико в суммарную годо-
вую ПП, соответственно, 65 и 35% можно сопо-
ставить с оценкой Uitz et al., 2010, сделанной для 
всего Мирового океана. Согласно этой оцен-
ке вклад годовых величин ППтот м+н и ППтот пико 
в суммарную годовую ПП составляет 76 и 24% со-
ответственно, что в первом приближении не про-
тиворечит результатам, полученным в настоящей 
работе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящая работа является первым обобще-

нием данных по размерному составу фитоплан-
ктона (в терминах ПП и Хл) Карского моря. 
Неизбежно, что на выводы из такого рода иссле-
дования можно наложить некоторые ограниче-
ния. Так, недостаток экспедиционных данных 
не позволил нам полностью объяснить верти-
кальные изменения вклада размерных групп 
в ПП. Также, исследования, проведенные в раз-
ные сезоны и годы, ограничены каким-то одним 
районом Карского моря. При этом возника-
ет неопределенность в разграничении влияния 
пространственной и временной изменчивости 
на исследуемые параметры. Карское море это 
водоем, находящийся под интенсивным воздей-
ствием речного стока. Поэтому, при накопле-
нии достаточного количества данных необходи-
мо рассматривать отдельно сезонные изменения 
фракций фитопланктона в опресненных и ти-
пично океанических водах. Несомненно, что 
сезонные изменения размерных групп фито-
планктона должны рассматриваться с точки зре-
ния не только bottom-up, но и top-down control. 
Поэтому, комплексные работы должны быть 
направлены также на оценку роли выедания 
фитопланктона зоопланктоном в сезонных из-
менениях вклада различных фракций в суммар-
ные величины ПП и Хл.
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Based on the data obtained during 7 expeditions (2017–2023) to the Kara Sea, seasonal variation in the con-
tribution of phytoplankton size groups to the total values of primary production (PP) and chlorophyll a (Chl) 
are examined for the first time. Micro- and nanophytoplankton (MPh+NPh) (> 3 µm) dominated in the 
community composition during the entire ice-free period (June–October). Its predominance was especially 
noticeable during the spring “bloom” immediately after first-year sea-ice retreat (up to 97% for PP and up to 
93% for Chl). The role of picophytoplankton (PPh) (< 3 µm) increased in summer (July, August) (up to 50% 
for PP and up to 44% for Chl) and decreased by the end of the growing season (September, October). Sea-
sonal variation in the size composition of phytoplankton during the growing season was determined mainly by 
variability in water temperature and incoming solar radiation. The contribution of PPh to total Chl increased 
(up to 51%) at the depths of the deep chlorophyll maximum in July and August. The assimilation activity of 
PPh was higher than that of MPh+NPh in July–September, with an increase in its contribution to the total 
PP and Chl. For the first time, annual PP of the phytoplankton size groups in the Kara Sea was assessed, 
8 ТgС (65%) for MPh+NPh and 5 ТgС (35%) for PPh.

Keywords: primary production, chlorophyll a, size-fractionated phytoplankton, assimilation number, season-
al variability, vertical variability, Kara Sea


