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По данным экспедиционных исследований, проведённых в Чёрном море в 1987–1993 гг., уста-
новлена линейная зависимость между плотностью светового потока, достигающего поверхности
моря (E0), и началом светового насыщения фотосинтеза фитопланктона (En opt). Для расчётов ис-
пользованы измерения скорости фотосинтеза фитопланктона, полученные радиоуглеродным ме-
тодом. Уравнение связи между указанными величинами представлено впервые для Чёрного мо-
ря. En opt — среднесуточная, оптимальная величина насыщения фотосинтеза по свету. Парамет-
ры кривой фотосинтез — свет, определяемые в короткопериодных экспозициях при постоянном
освещении, отличаются от параметров, полученных в длительных опытах в условиях переменно-
го освещения. Это обусловлено разным действием интенсивности и дозы облучения на скорость
фотосинтеза фитопланктона. Величиныфотосинтетических параметров за определённое время ин-
тегрируются в единственное значение, которое является оптимумом за весь наблюдаемый период.
В работе проведена аппроксимация интегрированных суточных данных отдельно за сезоны и в це-
лом за 1987–1993 гг. С помощью статистической обработки данных среднесуточных значений ин-
тенсивности солнечной радиации, падающей на поверхность моря, тангенса угла наклона кривой
фотосинтез — свет и величины максимальной скорости фотосинтеза определена аппроксимация
для функциональной зависимости En opt от E0. Уравнение с высокой достоверностью описывает из-
менение среднесуточной величины светового насыщения фотосинтеза в Чёрном море в различные
сезоны года, оно применимо в диапазоне освещённостей от 3 до 75 моль квантов·м−2·сут−1. Эта за-
висимость включает легко доступный для измерения параметр и может использоваться при ана-
лизе физиологических характеристик фитопланктона и расчёте интегральной продуктивности фи-
топланктона в эвфотическом слое как по спутниковым наблюдениям, так и по экспедиционным
данным.
Ключевые слова: фитопланктон, световое насыщение фотосинтеза, скорость фотосинтеза,
фотосинтетически активная радиация, глубоководная часть Чёрного моря

Известно, что с увеличением интенсивности падающего света возрастает скорость фотосинтеза
фитопланктона. До некоторых величин фотосинтетически активной радиации она растёт линейно;
затем наступает насыщение, и скорость фотосинтеза становится постоянной. Дальнейшее повыше-
ние плотности светового потока на единицу поверхности приводит к ингибированию фотосинтеза,
которое может быть обратимым, а при экстремально высокой освещённости — необратимым.
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При моделировании зависимости фотосинтез — свет важной физиологической характеристи-
кой, показывающей величину освещённости, при которой наблюдается максимальная скорость фо-
тосинтеза, является величина насыщения фотосинтеза по свету (En). В исследованиях [9, 14, 18]
продемонстрировано, что параметры фотосинтез — свет в короткопериодных экспозициях при по-
стоянном освещении не будут эквивалентны параметрам в случаях, если данные получены в дли-
тельных опытах в условиях переменного солнечного освещения. Эти различия часто возникают из-
за разного действия интенсивности и дозы облучения на скорость фотосинтеза фитопланктона. Ди-
намика фотосинтеза в течение суток или дня интегрируется в единственное значение, являющееся
оптимумом за весь наблюдаемый период.

В модели для расчёта первичной продукции фитопланктона, как правило, входят уравнения,
в которые включены фотосинтетические параметры: максимальная скорость фотосинтеза, эффек-
тивность фотосинтеза, величина светового насыщения. В зависимости от типа модели для расчёта
интегральной первичной продукции используют разные типы параметров [в частности, величины
светового насыщения фотосинтеза при постоянном (En) и при переменном освещении (En opt)]. Осо-
бого внимания заслуживает среднесуточная, или оптимальная, величина насыщения фотосинтеза
по свету. Обычно её значения не определяют путём прямых измерений в экспедиционных иссле-
дованиях или при дистанционных наблюдениях, однако именно её удобно применять при расчёте
интегральной первичной продукции за длительный период или при оценке профилей фотосинтеза
в столбе воды.

Цель исследований—определить связь между оптимальной величиной насыщения фотосинтеза
фитопланктона по свету и светом, падающим на поверхность Чёрного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В сформированную для исследования базу данных вошли материалы четырёх экспедиций,

проведённых с 1987 по 1993 г. в Чёрном море (табл. 1). Сведения получены преимущественно
д. б. н. З. З. Финенко (ФИЦ ИнБЮМ) [6, 7] и дополнены данными из литературы [1].

Таблица 1. Годы проведения экспедиций и количество измерений, включённых в базу данных
Table 1. Years of the expeditions and number of measurements included in the database

Год Месяц Количество Год Месяц Количество
измерений измерений

1987 12 12 1989 4, 5, 6 52
1988 1 10 1993 4 14
1988 3 48

База данных содержит информацию о времени (год, месяц, день) и месте (долгота, широта, глу-
бина) отбора проб. Измерения проводили в акватории от 41° до 46° с. ш. и от 28° до 35° в. д.
для глубин эвфотической зоны (12–100 м в различные месяцы на отдельных станциях). Также в базе
представлены измеренные параметры:
• интенсивность солнечной радиации, падающая на поверхность моря, E0 (моль квантов·м−2·сут−1);
• величина максимальной скорости фотосинтеза, PBopt (мгC·мгХл−1·сут−1);
• тангенс угла наклона кривой фотосинтез — свет, отражающий эффективность фотосинтеза,
α (мгC·мгХл−1·(моль квантов·м−2)−1).
Оптимальная величина насыщения фотосинтеза по свету, En opt (моль квантов·м−2·сут−1),

рассчитана как отношение: En opt = PBopt / α.
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Измерения скорости фотосинтеза фитопланктона проводили радиоуглеродным методом в тече-
ние первой или второй половины светового дня [6]. Для получения суточной продукции значения
увеличивали в два раза, поскольку скорость фотосинтеза фитопланктона является функцией света,
а поток суммарной солнечной радиации в ясные дни примерно одинаков в течение первой и вто-
рой половины дня. Склянки заполняли водой с глубин, куда проникает от 0,5 до 100 % поверх-
ностного света. Затем в них добавляли радиоактивный углерод и экспонировали их на палубе судна
при естественном освещении, ослабленном нейтральными светофильтрами до световых условий, за-
регистрированных на глубинах отбора проб. Освещённость измеряли люксметромЮ116 от рассвета
до заката солнца с интервалом один час. Величины в люксах были переведены в энергетические
единицы (1 клк = 20 мкЭ·м−2·с−1; 1 моль квантов·м−2·с−1 = 106 мкЭ·м−2·с−1) [5].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для всех исследуемых параметров выборка за каждый месяц 1987–1993 гг. была осреднена. Из-

меренные значения E0 имеют высокую вариабельность, особенно летом и весной (рис. 1), поэто-
му для расчётов использовали интегральные среднесуточные величины, определённые для каждого
конкретного месяца в рассматриваемый период.

Рис. 1. Изменение интенсивности солнечной радиации, падающей на поверхность моря (E0),
в различные месяцы 1987–1993 гг. в Чёрном море
Fig. 1. Variability of solar radiation intensity incident on the sea surface (E0) in different months of 1987–1993
in the Black Sea

Аппроксимацию суточных данных проводили по сезонам и в целом за 1987–1993 гг. Инте-
грирование среднесуточных значений интенсивности солнечной радиации, падающей на поверх-
ность моря, тангенса угла наклона кривой фотосинтез — свет и величины максимальной скоро-
сти фотосинтеза за каждый месяц в отдельный год позволило выявить наилучшую аппроксимацию
для функциональной зависимости величины En opt от E0 (рис. 2).

В результате анализа получено линейное уравнение для оптимальной величины насыщения
фотосинтеза по свету при отсутствии ингибирования для глубоководной части Чёрного моря.
Общее уравнение, связывающее среднесуточные значения En opt и E0, имеет вид:

𝐸n opt = 𝑎 × 𝐸0 + 𝑏 , (1)

где En opt измеряется в моль квантов·м−2·сут−1;
a и b — постоянные коэффициенты (a = 0,12; b = 1,92).
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Рис. 2. Изменение оптимальной величины насыщения фотосинтеза по свету (En opt) в зависимо-
сти от интенсивности солнечной радиации, падающей на поверхность моря (E0), в 1987–1993 гг.
в Чёрном море
Fig. 2. Variability of optimal value of photosynthesis light saturation (En opt) depending on intensity of the solar
radiation incident on the sea surface (E0) in 1987–1993 in the Black Sea

Уравнение (1) достоверно при уровне значимости p < 0,0001, r² = 0,76. Величина En opt опре-
делена для эвфотической зоны. Найденная зависимость применима в диапазоне освещённостей
от 3 до 75 моль квантов·м−2·сут−1. Уравнение (1), полученное по эмпирическим данным, носит
региональный характер; оно рассчитано впервые для глубоководной части Чёрного моря.

ОБСУЖДЕНИЕ
В наших исследованиях использованы эмпирические данные величин оптимальной максималь-

ной скорости фотосинтеза и интегрированного за сутки тангенса угла наклона кривой фотосинтез—
свет за 1987–1993 гг. [1, 6, 7]. Регулярных измерений указанных параметров, которые можно бы-
ло бы применять в моделировании в Чёрном море для других лет, к сожалению, не проводили.
Во многих работах приведена оценка величины насыщения фотосинтеза по свету. Эту характери-
стику использовали при моделировании скорости фотосинтеза и интегральной первичной продук-
ции фитопланктона [2, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17]. Параметры En или En opt определяли обыч-
но эмпирически для различных районов Мирового океана. Подробный анализ отличия этих двух
параметров был сделан М. Беренфельдом и П. Фальковским [9]. Эмпирическим путём ими опре-
делена связь между E0 и оптимальной величиной насыщения фотосинтеза по свету E*n при отсут-
ствии ингибирования; получена линейная зависимость. Эту функцию использовали при моделиро-
вании интегральной первичной продукции для анализа оптических глубин и вертикальных профи-
лей скорости фотосинтеза [3], так как в результате получались данные, сходные с черноморски-
ми [7]. Между тем для Чёрного моря не было получено математической зависимости, позволяющей
определять En opt, используя один легко доступный для измерения параметр, такой как E0. Ранее на-
ми рассмотрена величина максимального значения светонасыщения фотосинтеза; по модельным
расчётам проведена оценка наибольшего влияния факторов на En [4]. В итоге получена множе-
ственная регрессия для En и определено, что максимальные значения En наблюдаются при низ-
ких концентрациях хлорофилла и высоких значениях PBm, а минимальные — при высокой кон-
центрации хлорофилла и низкой фотосинтетической активности. Указано, что значения En в боль-
шей степени зависят от максимальной интенсивности фотосинтеза, чем от концентрации хлоро-
филла. En отличается от En opt, но такое влияние факторов качественно отражает и изменение En opt,
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особенно если учтена вертикальная неоднородность распределения фитопланктона в столбе воды.
Нами найдена линейная зависимость En opt от E0. Для полученного эмпирически уравнения (1) до-
пускается вертикальная однородность распределения фитопланктона. Соответственно, профиль
фотосинтеза в столбе воды без фотоингибирования представлен на поверхности областью све-
тового насыщения, а на глубине — областью светового ограничения. Такое изменение профиля
фотосинтеза обычно наблюдается в глубоководной части Чёрного моря [7, 8].

Заключение. По результатам анализа данных экспедиционных исследований, проведённых
в Чёрном море в 1987–1993 гг., получена количественная зависимость между оптимальной вели-
чиной светового насыщения фотосинтеза фитопланктона и величиной среднесуточного света, па-
дающего на поверхность моря. Это соотношение важно для ряда современных исследований: опти-
мальная величина насыщения фотосинтеза по свету является одной из фундаментальных характе-
ристик, применяемых при моделировании продуктивности фитопланктона. Впервые для Чёрного
моря получено уравнение, по которому можно определять En opt в поверхностном слое, имея дан-
ные измерений E0. Это особенно удобно при использовании большого массива данных спутниковых
наблюдений.

Работа выполнена частично в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональ-
ные, метаболические и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их популяций в био-
топах с различным физико-химическим режимом» (№ гос. регистрации АААА-А18-118021490093-4) и ча-
стично — по проекту президиума РАН «Влияние физико-химических процессов на смену видового состава
и продуктивность морского фитопланктона» (№ гос. регистрации АААА-А18-118020790209-9).
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QUANTITATIVE RELATIONSHIP
BETWEEN SOLAR RADIATION INTENSITY

AND AVERAGE DAILY VALUE OF PHOTOSYNTHESIS LIGHT SATURATION
FOR PHYTOPLANKTON

IN THE DEEP-WATER AREA OF THE BLACK SEA

I. V. Kovalyova

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: ila.82@mail.ru

According to data obtained during expeditions in the Black Sea (1987–1993), linear relationship between
the light flux density incident on the sea surface (E₀) and the starting point of photosynthesis light satura-
tion (E⛽ ₒ⛾✁) is revealed. For calculations, measurements of phytoplankton photosynthesis rate obtained by
the radiocarbon method were used. The equation of the relationship between the values reported is pre-
sented for the first time for the Black Sea. E⛽ ₒ⛾✁ is the average daily, optimal value of photosynthesis light
saturation. The parameters of photosynthesis – light curve, determined in short-period exposures under
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constant illumination, differ from the parameters obtained in long-term experiments under conditions
of variable illumination. This is due to different effects of the intensity and dose on the phytoplankton
photosynthesis rate. The values of photosynthetic parameters for a certain time are integrated into a single
value which is the optimum for the entire period observed. The approximation of daily data integrated
is carried out both separately for seasons and in general for the period of 1987–1993. Using statistical pro-
cessing of data of average daily values of the intensity of solar radiation incident on the sea surface, slope
of the photosynthesis – light curve, and maximum photosynthesis rate, the approximation is determined
for the functional dependence of E⛽ ₒ⛾✁ on E₀. The equation is applicable in the range of light intensity
3 to 75 mol quanta·m⁻²·day⁻¹. It describes with high reliability a change of average daily value of pho-
tosynthesis light saturation in the Black Sea during different seasons of the year. The equation includes
a parameter easily accessible for measurement. It can be used in analysis of physiological characteristics
of phytoplankton and calculation of integrated phytoplankton productivity in euphotic layer with using
both satellite and expedition data.
Keywords: phytoplankton, photosynthesis light saturation, photosynthesis rate, photosynthetically active
radiation, deep-water area of the Black Sea
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