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При всем многообразии моделей, применяемых для расчета первичной продукции на основе спутниковых 
данных, остается проблема выбора той или иной модели, наиболее корректно описывающей особенности 
процессов первичного продуцирования исследуемого региона. Учет региональных особенностей может 
существенно увеличить степень соответствия модели натурным наблюдениям. В данной работе первичная 
продукция в северо-восточной части Атлантического океана – СВАО (20°–51° с.ш., 10°– 40° з.д.) – рас-
считана в период с 1998 по 2005 гг. с использованием региональных фотосинтетических параметров по 
трем известным моделям: на основе спутниковых данных о концентрации хлорофилла-а (модели VGPM 
и BIOM) и на основе спутниковых данных о коэффициенте поглощения света фитопланктоном (модель 
Aph-PP). Проведено сравнение абсолютных значений модельных данных между собой и натурными изме-
рениями в СВАО.
В основу расчетов взяты новые восьмидневные массивы спутниковых данных третьего уровня по цвету 
океана, предоставленные проектом CCI Ocean Color (http://www.esa-oceancolour-cci.org). Фотосинтетиче-
ские параметры подобраны регионально из литературы с учетом фотосинтетических условий и видового 
состава фитопланктона СВАО. 
Сравнение пространственного распределения модельных данных между собой показало схожесть про-
странственных структур несмотря на различия в абсолютных значениях. Из трех выбранных моделей мо-
дель BIOM наиболее точно описывает характер изменчивости первичной продукции в СВАО в простран-
стве и по сезонам, несколько занижая значения первичной продукции. 
Использование в данной работе региональных параметров, отражающих особенности фотосинтеза экоси-
стемы СВАО, способствовало приближению модельных результатов к действительным процессам фото-
синтеза в исследуемом регионе. 

Ключевые слова: модели первичной продукции, северо-восточная часть Атлантического океана, спутнико-
вые данные, хлорофилл-а, коэффициент абсорбции света фитопланктоном 

Введение

В процессе фотосинтеза фитопланктон, поглощая солнечную энергию, трансфор-
мирует углекислый газ в органическое вещество, которое расходуется потом на функ-
ционирование всех биологических сообществ. Оценить прирост количества органиче-
ского вещества возможно с помощью первичной продукции (Демидов, Мошаров, 2013), 
которая является важным критерием состояния экосистемы Мирового океана. Суточ-
ную первичную продукцию, интегрированную по глубине фотического слоя, опреде-
ляют в ходе судовых экспедиций, а также рассчитывают с помощью моделей на основе 
спутниковых данных. 

При всем многообразии спутниковых моделей, применяемых для расчета первич-
ной продукции (Morel, 1991; Lee, 1996; Behrenfeld, 1997; Behrenfeld, 2005; Smyth, 2005; 
Marra, 2007; Tilstone, 2009, 2013; Mélin, 2011; Kahru, 2014), остается проблема выбора 
той или иной модели для конкретной акватории с учетом влияния на процессы фотосин-
теза региональных гидрооптических и биотических условий. Поэтому для корректного 
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описания функционирования экосистем и хорошего соответствия натурным наблюдени-
ям необходимо, чтобы спутниковые модели учитывали региональные особенности про-
цессов  первичного продуцирования. В то же время спутниковая информация позволяет 
охватить значительные временные и пространственные масштабы при хорошем про-
странственно-временном разрешении и потенциально способна решать более широкий 
круг научных вопросов, чем ограниченные серии судовых наблюдений. 

По основному биотическому компоненту модели расчета первичной продукции 
можно разделить на модели, основанные на концентрации хлорофилла-а или на концен-
трации углерода (Behrenfeld, 2005; Демидов, Мошаров, 2013), а также на модели, ос-
нованные на коэффициенте поглощения света фитопланктоном (Lee, 1996; Marra, 2007; 
Kahru, 2014).

В данной работе первичная продукция в северо-восточной части Атлантического 
океана – СВАО (20о–51о с.ш., 10о–40о з.д.) – рассчитана в период 1998–2005 гг. с исполь-
зованием региональных фотосинтетических параметров по трем известным моделям: на 
основе спутниковых данных о концентрации хлорофилла-а (модели VGPM и BIOM) и на 
основе спутниковых данных о коэффициенте поглощения света фитопланктоном (модель 
Aph-PP). Проведено сравнение абсолютных значений модельных данных между собой и 
натурными измерениями.

Методы и данные

Модели первичной продукции

Для сравнения выбраны три модели первичной продукции. Две из них основаны 
на концентрации хлорофилла-а. Это обобщенная по вертикали модель VGPM (Vertically 
Generalized Production Model) (Behrenfeld, 1997) и модель BIOM (Bedford Institute of 
Oceanography Model), разработанная в Бедфордском институте океанографии (Platt, 1988; 
 Kyewalyanga, 1992; Финенко, 2009; Dogliotti, 2014). В основу третьей модели Aph-PP (Ab-
sorption Based Model) (Lee, 1996; Marra, 2007; Kahru, 2014) входит коэффициент поглоще-
ния света фитопланктоном на длине волны 443 нм, который также рассчитывается из ин-
формации по цветности океана, регистрируемой спутником. 

Обобщенная по вертикали модель первичной продукции VGPM позволяет рассчитать 
среднесуточную первичную продукцию в колонке воды PZT с учетом величины оптимальной 
фиксации углерода PB

opt [мгC (мг Chl-a)-1 ч-1]. Этот параметр может быть определен опытным 
путем, но в данной модели он рассчитывается эмпирически по температуре поверхности 
океана (Behrenfeld, 1997). 
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где: Chla – концентрация хлорофилла-а в верхнем слое [мг Chl-a м-3], DL – длина дня [ч], 
I0 – фотосинтетически активная солнечная радиация на поверхности океана, осредненная за 
день - ФАР [моль частиц м-2 день-1], Zeu – глубина фотического слоя [м]. 

Так как скорость фотосинтеза не постоянна по глубине, в модель вводится специальная 
«свето-зависимая» функция – «volume function»  (Behrenfeld, 1997; Dogliotti, 2014), позво-
ляющая оценить первичную продукцию, проинтегрированную в колонке воды до глубины 
фотического слоя. В формуле (1) эта функция выражена двумя последними членами, заклю-
ченными в квадратные скобки. 

Разработанная в Бедфордском институте океанографии модель BIOM (Dogliotti, 
2014) так же, как и VGPM, основана на концентрации хлорофилла-а, но она имеет более 
сложную структуру и включает в себя несколько фотосинтетических параметров: мак-
симальная удельная скорость фотосинтеза при оптимальном освещении или ассимиля-
ционное число Pmax

B  [мгC (мг Chl-a)-1 ч-1], начальный угол фотосинтетической кривой α B  
[мгC (мг Chl-a)-1 ч-1 (мк моль частиц м-2 с-1)-1] и параметр фотоингибиции β B  [мгC (мг Chl-a)-1  ч-1 

(мк моль частиц м-2 с-1)-1]. Первичная продукция на заданной глубине PZ рассчитывается по 
формуле:
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IZ  в формуле (2) – это значение ФАР на глубине z и может быть выражено как 
экспоненциальное убывание поверхностной радиации:

      I I K zZ d= × − ×0 exp( ) ,            (3)

где Kd – коэффициент затухания солнечной радиации в морской воде на длине волны 
490 нм [м-1].

Как уже было сказано выше, модель Aph-PP основана не на  концентрации хлоро-
филла-а, а на коэффициенте поглощения света фитопланктоном на длине волны 443 нм. 
Согласно авторам модели, она имеет одно главное преимущество – минимизирует влия-
ние поглощения цветного растворенного органического вещества, которое, как и хлоро-
филл-а, поглощает свет в синем диапазоне спектра (Kahru, 2014). 

Кроме того, в модель вводится параметр квантового выхода фотосинтеза φ – число 
молекул углекислого газа, ассимилированных фитопланктоном в расчете на каждый 
поглощенный им квант света. Квантовый выход фотосинтеза зависит от ФАР и может быть 
выражен как (Kiefer, 1983):

      ϕ ϕ ϕ

ϕ
Z

Z

K
K I

= ×
+max ,              (4)
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где φmax – максимальный выход фотосинтеза [мг С (моль частиц)-1], а Kφ–значение ФАР, 
при котором квантовый выход фотосинтеза равен половине своего максимального зна-
чения [моль частиц м-2 день-1]. Авторы модели рекомендуют значение Kφ, полученное 
в ходе  экспериментов над фитопланктонными водорослями при ограниченных биоген-
ных и световых условиях, при конкретном значении φmax (Lee, 1996; Kiefer, 1983). Но, так 
как в нашем исследовании использовалось другое значение φmax, более близкое к услови-
ям экосистемы СВАО, то из литературных источников (Johnson, 2000) было подобрано 
соответствующее значение Kφ.

Учитывая формулу (4), значение первичной продукции на глубине z в модели Aph-PP 
рассчитывается следующим образом:

     P aph I IZ Z Z
B

Z= × ×[ ]× − ×ϕ βexp( ) ,             (5)

где aph – коэффициент поглощения света фитопланктоном на длине волны 443 нм [м-1], 
IZ – значение ФАР на глубине z, которое так же, как и в (2), рассчитывается по формуле (3). 

Как видно из формул (2) и (5), модели BIOM и Aph-PP учитывают условие 
фотоингибиции. 

Модели BIOM и Aph-PP позволяют расcчитать первичную продукцию на глубине z. 
Поэтому для сравнения с VGPM они были аналитически проинтегрированы по глубине 
фотического слоя. Расчет глубины фотического слоя проводился двумя способами: по 
формуле Morel и Berthon (Morel, 1989), применяемой в VGPM, а также из соотношения, 
связывающего глубину фотического слоя с оптической глубиной и коэффициентом затуха-
ния солнечной радиации в морской воде (Gordon, 1975). В работе использовалось среднее 
значение между результатами по двум методам расчета. 

Фотосинтетические параметры для моделей BIOM и Aph-PP выбирались 
максимально приближенными к наблюдаемым в СВАО. Параметр максимального кван-
тового выхода фотосинтеза, параметр фотоингибиции, ассимиляционное число и началь-
ный угол фотосинтетической кривой подобраны регионально из литературы, посвящен-
ной исследованиям в северо-восточной Атлантике (Platt, 1980; Babin, 1996; Morel, 1996; 
Kyewalyanga, 1998; Smyth, 2005; Picart, 2013; Suggett, 2001). Значение параметра фото-
ингибиции взято из (Platt, 1980) и использовалось одинаковым для всех точек расчета 
первичной продукции. Значения остальных фотосинтетических параметров, получен-
ные в различные сезоны (весна, лето, осень) в ходе нескольких научных экспедиций в 
период с 1992 по 2002 гг., были осреднены и использовались в моделях как постоянные 
величины. Для осреднения взяты 29 значений ассимиляционного числа, 12 значений на-
чального угла фотосинтетической кривой и 13 значений максимального квантового вы-
хода фотосинтеза.

По трем описанным выше моделям сформированы восьмидневные ряды первичной 
продукции в период 1998 г. по 2005 гг. с пространственной дискретностью 4×4 км.
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Спутниковые данные

В основу расчетов по всем моделям взяты новые восьмидневные массивы спут-
никовых данных 3-го уровня, предоставленные проектом CCI Ocean Color и доступные 
на сайте  http://www.esa-oceancolour-cci.org. Используемые массивы представляют собой 
 объединенную информацию с трех спутников (SeaWiFS, MODIS, MERIS) с простран-
ственным  разрешением 4×4 км и включают в себя концентрацию хлорофилла-а, коэффи-
циент затухания солнечной радиации в морской воде на длине волны 490 нм и коэффи-
циент поглощения света фитопланктоном на длине волны 443 нм. Выбросы в исходных 
данных предварительно отфильтровывались при предположении о логнормальном законе 
распределения перечисленных выше параметров. Выбросом считалось значение логариф-
ма характеристики, отклоняющегося от своего среднемноголетнего значения на каждую 
конкретную дату более, чем на четыре стандартных отклонения. Для получения устойчи-
вых статистик стандартное отклонение для каждой точки усреднялось в области 80×80 км 
с центром в этой точке. 

Восьмидневные ряды данных фотосинтетически активной солнечной радиации, до-
ступные на сайте http://www.science.oregonstate.edu/ocean.production, взяты с двух спутни-
ков SeaWiFS и MODIS. Предварительный анализ показал, что разница между данными по 
разным спутникам не превышает 3%, в связи с этим, при наличии данных обоих спутников, 
проводилось усреднение, в противном случае брались данные одного из спутников.

Массивы температуры поверхности моря (ТПО) взяты из базы Multiscale Ultra-high 
Resolution Sea Surface Temperature (MUR, 2011), предоставленной Jet Propulsion Laborato-
ry Калифорнийского института технологий (California Institute of Technology, http://mur.jpl.
nasa.gov/InformationText.php), где влияние облачности практически отсутствует за счет со-
вместного использования инфракрасных и микроволновых спутниковых данных (AVHRR, 
MODIS и AMSR). В базе данных температуры скин-слоя приведены к температурам верх-
него перемешанного слоя за счет использования поверхностных наблюдений с судов и 
океанических буев. В массиве приводятся ежесуточные данные с пространственным раз-
решением 1×1 км. Для соответствия данным по цветности океана они были проинтерполи-
рованы в пространственную сетку 4×4 км и усреднены за каждые 8 дней. 

Натурные in-situ данные

Первичная продуция, полученная по спутниковым данным, сравнивалась с наблю-
дениями in-situ. In-situ данные первичной продукции взяты из литературных источни-
ков (Teira, 2005; Tilstone, 2009; Figueiras, 2014). Наблюдения проводились в различные 
сезоны в период с 1992 по 2005 гг. и охватывают практически все биологические про-
винции СВАО. Для сравнения рассчитанные по трем моделям восьмидневные масси-
вы первичной продукции были усреднены по соответствующим областям и временным 
промежуткам. 
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На рис. 1 приведен пример среднемесяч-
ных распределений первичной продукции  в 
июне 2005 г. 

Пространственное распределение первич-
ной продукции, рассчитанной по трем моделям, 
имеет общие структуры, выделяемые по всей ак-
ватории рассматриваемого региона. Это, в первую 
очередь, повышенные значения в зонах апвеллин-
га (апвеллинг возле Португалии – 36–44° с.ш., 
9–11о з.д. (Nascimento, 2012), апвеллинг в райо-
не Канарских островов – 22–27о с.ш., 14–18о з.д. 
и 30–34о с.ш., 8–12о з.д. (Pelegrí, 2005)) и в более 
северных широтах, в области Северо-Атлантиче-
ского течения, а также вдоль материкового склона 
возле Великобритании. Зона относительного ми-
нимума располагается южнее  Великобритании. 

Все три модели показывают схожую про-
странственную изменчивость первичной продук-
ции, хотя абсолютные значения первичной про-
дукции часто существенно разнятся. 

Для тестирования качества расчета абсо-
лютных значений первичной продукции каждой 
из моделей в СВАО проводилось численное срав-
нение модельных данных первичной продукции 
с in-situ данными.

На рис. 2 представлено сравнение сезонного 
хода первичной продукции в период с мая 2001 г. 
по апрель 2002 г. в пункте, расположенном на се-
веро-западном шельфе Иберийского полуострова 
(координаты: 42о 07.8' с.ш., 9о 10.2' з.д.). Натурные 
данные взяты из (Figueiras, 2014) и представляют 
собой еженедельные измерения первичной про-
дукции в течение этого периода. Для сравнения 
данные были усреднены по месяцам. 

Наибольшую корреляцию сезонная измен-
чивость натурных наблюдений имеет с данными, 
полученными по модели Aph-PP. Коэффициент 
корреляции равен 0,8 (p<0,01). Модель BIOM 

Рис. 1. Среднемесячное 
пространственное распределение 

первичной продукции, рассчитанной  
по трем моделям: BIOM, Aph-PP  

и VGPM для июня 2005 г.

Результаты



120

 также неплохо соответствует in-situ данным, особенно в осенне-зимний период, тогда как в 
весенний и летний периоды она занижает значения первичной продукции. Модель VGPM, 
напротив, завышает значения в какие-то месяцы даже более, чем в два раза, хотя коэффици-
ент корреляции, как и у модели BIOM, равен 0,6 (p<0,05). 

Следующие два примера дают представление о характере связи между модельными 
и натурными данными в разных биологических провинциях северо-восточной Атлантики. 

На рис. 3–4 приведено сравнение результатов модельного расчета первичной продук-
ции с натурными данными, полученными в ходе научных экспедиций в 1998 –2005 гг. в раз-
личные сезоны в нескольких провинциях СВАО (Tilstone, 2009): NADR – North Atlantic 
Drift – Северо-атлантический дрейф; NAST (E) – North Atlantic Subtropical Gyre (East) – Се-
веро-атлантический круговорот (восточная часть); CNRY – Canary Current Coastal – При-
брежное Канарское течение; NATR – North Atlantic Tropical Gyre – Северо-атлантический 
тропический круговорот (Longhurst, 1995).

На графиках представлены значения первичной продукции в четырех провинциях, 
усредненные по времени за все экспедиции и по пространству в пределах каждой из про-
винций, и соответствующие им модельные результаты, а также указана разница между их 
абсолютными значениями, выраженная в процентах.

В биологических провинциях NADR и NAST(E) данные, полученные по модели BIOM, 
лучше всего соответствуют in-situ данным, хотя и несколько занижают значения первичной 
продукции. В провинции CNRY в зоне Канарского апвеллинга, модельные данные BIOM также 
близки к in-situ. И только в провинции NATR натурные измерения точнее описываются моде-
лью VGPM. Завышенные значения модельных данных VGPM, особенно в провинции NADR, 
также отмечаются у (Tilstone, 2009). Они могут быть связаны с тем, что входящий в модель па-
раметр оптимальной фиксации углерода  хлорофиллом-а PB

opt рассчитывается по температуре 
поверхности океана, а не экспериментальным путем из проб воды. 

Рис. 2. Сравнение среднемесячных модельных данных первичной продукции с in-situ 
данными в пункте (42о07.8’ с.ш., 9о10.2’ з.д.) на шельфе Иберийского полуострова  

с мая 2001 г. по апрель 2002 г.
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На рис. 5 приведено аналогичное сравнение натурных и модельных данных первич-
ной продукции. In-situ данные получены в ходе нескольких экспедиций в период с 1992 по 
2001 гг. (Teira, 2005). Авторы статьи разделяют область всех экспедиций на 3 района (Tem-
perate – Умеренный, Transition – Переходный, Subtropical - Субтропический) и усредняют 

Рис. 3. Схема пунктов со значениями in-situ измерений первичной продукции  
в четырех провинциях СВАО по (Tilstone, 2009)

Рис. 4. Сравнение модельных данных первичной продукции с in-situ данными  
в различных провинциях СВАО
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данные по сезонам в каждом из них. Сравнение проводилось по месяцам, соответствующим 
трем сезонам: весна (апрель 1999 и 2001 гг.), лето (июль – август 1998 г.), осень (октябрь 
2000 г. и октябрь – ноябрь 2001 г.).

Лучше всего со значениями in-situ совпадают значения первичной продукции, рас-
считанные с помощью модели BIOM, особенно в весенний и осенний сезоны. Исключение 
составляет субтропическая область в осенний период, где модель VGPM показывает луч-
шее соответствие. В летнее время модели BIOM и VGPM завышают значения первичной 
продукции по сравнению с натурными in-situ измерениями. 

Модель Aph-PP как в этом, так и в предыдущем сравнении существенно завышает значения 
первичной продукции, несмотря на хорошую корреляцию в пункте на северо-западном шельфе 
Иберийского полуострова и в других частях Мирового океана (Lee, 1996; Kahru, 2014). Причина 
сильных различий в численных оценках осредненных по пространству и времени натурных из-
мерений и модельных Aph-PP данных представляет интерес для дальнейших исследований. Но 
следует отметить, что сравнение результатов расчета первичной продукции по модели Aph-PP 
показало, что модельные данные, полученные с использованием применяемого авторами моде-
ли значения Kφ, сильнее завышают значения первичной продукции, чем те, которые получены с 
использованием регионального значения Kφ, предложенного в этом исследовании.

Схожесть численных значений модельных данных BIOM с in situ измерениями в дан-
ной работе связана с региональным подбором параметров, входящих в модель. Дальнейшее 

Рис. 5. Схема пунктов со значениями in-situ измерений первичной продукции  
по (Teira, 2005) (а) и сравнение с модельными данными в трех выделенных районах (б)
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исследование механизмов, определяющих соответствие данных, позволит выявить гидро-
биологические причины, обуславливающие это соответствие. 

Заключение

Таким образом, сравнение модельных данных с натурными измерениями в СВАО 
показало, что использование в моделях BIOM и Aph-PP фотосинтетических параметров, 
определяемых экспериментально с учетом региональных особенностей и видового состава 
фитопланктонных организмов, способствовало приближению модельных результатов к на-
турным наблюдениям. 

Из трех рассмотренных в данной работе моделей модель BIOM наиболее точно опи-
сывает характер изменчивости первичной продукции в СВАО в пространстве и по сезо-
нам, несколько занижая значения первичной продукции. Значения, рассчитанные по модели 
VGPM, хуже всего соответствуют натурным наблюдениям, завышая значения первичной 
продукции практически во всех исследуемых областях СВАО (20о–51о с.ш., 10о–40о з.д), кро-
ме субтропической области (20о–32о с.ш., 16о–40о з.д.).
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With all the variety of models used for calculation of primary production from remote sensing data, a choice of the 
most realistic one remains a non-trivial issue. The use of regional biological parameters additionally increases the 
degree of correspondence between a model and in-situ observations. In this work, we estimate primary production 
in the Northeast Atlantic Ocean in 1998–2005 using three frequently used models: two models are based on the 
remotely measured chlorophyll-a concentration (VGPM and BIOM) and one on the remotely measured coefficient 
of light absorption by phytoplankton pigments (Aph-PP). The model results are further compared with in-situ 
observations of primary production in the area 20°–51° N and 10°–40° W.
The primary production models use as the input level 3 Ocean Color data provided by the OC-CCI database 
(http://www.esa-oceancolour-cci.org). Photosynthetic model parameters are taken from experimental measure-
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ments of phytoplankton photosynthetic efficiency under different light conditions obtained for Northeast Atlantic 
phytoplankton species. 
The results show a close similarity in the patterns of primary production obtained by different models, although 
the absolute values in different models differ substantially. BIOM model is found to describe better the observed 
seasonal and spatial variability of the primary production in the Northeast Atlantic as compared to the two other 
models. However, in most of the cases BIOM slightly underestimates the production values. Use of regional pho-
tosynthetic parameters contributes to closer approximation of in-situ observations by the models. 

Key words: models of primary production,  Northeast Atlantic, remote sensing, chlorophyll-a, absorption coefficient 
of phytoplankton pigments
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