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Представлены результаты исследований фотосинтетических процессов методом пульс-амплитудной 
флуориметрии с помощью прибора Walz JUNIOR-PAM у хвойных древесных растений (ель и пихта) 
разных категорий санитарного состояния, произрастающих в Пермском крае. Проведены измерения 
флуориметром PAM, которые связаны с использованием нескольких типов освещения: измерительно-
го света, актинического света и импульсов насыщения. С помощью актиничного света индуцируется 
фотосинтетическая активность, а импульсы насыщения применяются для определения максимального 
выхода флуоресценции. Третий компонент, модулированный измерительный свет, сам по себе прак-
тически не вызывает фотосинтеза, но измеряет/наблюдает за изменениями (флуоресцентного) выхо-
да. Флуориметр регистрирует только реакцию флуоресценции, вызванную модулированным светом. 
Выполнена оценка эффективного квантового выхода Y(II), плотности транспорта электронов по элек-
трон-транспортной цепи тилакоидных мембран (ETR), нефотохимического тушения флуоресценции 
хлорофилла (NPQ), а также коэффициента фотохимического тушения флуоресценции хлорофиллов 
(qP). Установлено, что показатели ETR, Y(II), NPQ и qP у деревьев отражают их индивидуальное со-
стояние: у деревьев 4-й категорий санитарного состояния эти показатели значительно снижаются, по 
сравнению с деревьями более высоких категорий, а показатель qP равен нулю или около нуля.
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PAM-флуориметрия (Pulse Amplitude Modu-
lation — амплитудно-импульсная модуля-

ция) представляет собой метод оценки процесса 
фотосинтеза при импульсно-модулированном 
возбуждении, т. е. не только фотосинтетической 
активности, но и нескольких основных регуля-
торных механизмов, контролирующих процесс 
фотосинтеза.

PAM-флуориметрия измеряет фотосинте-
тическую активность внутри листа при ми-
нимальном или полном отсутствии внешнего 
воздействия. Подобно тому, как фотоаппарат 
может сделать цветное изображение листа, 
PAM-камера может снять фотосинтез внутри 
листа. При коротком импульсе сильного света 
(< 1 с) изображение PAM «проявляется» и по-
лучается пространственная картина скорости 
фотосинтетического транспорта электронов 

(фотосинтеза). Независимо от того, использу-
ется ли визуализация или более распростра-
ненное точечное измерение (измеряется всего 
несколько квадратных миллиметров листа, о 
чем и пойдет речь), информация, полученная с 
помощью PAM-флуориметрии, оказалась очень 
важной для понимания механизмов фотосин-
теза и того, как фотосинтез реагирует на изме-
нения условий окружающей среды и стресс. 
PAM-флуориметрия позволяет отслеживать 
динамическую природу фотосинтеза.

Растения, регулярно подвергающиеся воз-
действию яркого солнечного света, способны 
справляться с высокой интенсивностью ос-
вещения, но зачастую не очень эффективно 
воспринимают низкую интенсивность света. 
Если растениям необходимо приспособиться 
к низкой освещенности, деревья часто исполь-
зуют большие антенны реакционных центров 
PS  II и низкую производительность цикла  
Кальвина — Бенсона. 

_______________
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При высокой освещенности деревья часто 
направляют процессы на создание большего 
количества реакционных центров PS II с мень-
шими антеннами и высокой производительно-
стью цикла Кальвина — Бенсона [1].

Концепция физиологического состояния фо-
тосинтетической системы является ключевой 
для понимания PAM-флуориметрии. Физиоло-
гическое состояние обычно зависит от условий 
окружающей среды (эффекты памяти). Акту-
альны условия, которые приводят к стрессовым 
реакциям и проявляются на физиологическом 
уровне состояния растений, например экстре-
мальные условия, в частности, засуха или вы-
сокая температура, могут вызвать изменения в 
структуре и функционировании фотосинтети-
ческого аппарата, влияющие на использование 
света и скорость фотосинтеза, а физиологиче-
ское состояние может оставаться измененным 
и после снятия стресса [2–6]. Даже слабые 
стрессы, происходящие в окружающей среде, 
такие как быстрые изменения освещенности в 
пасмурный день или мерцающий свет в лесу, 
связанный с движением ветвей и деревьев на 
ветру (солнечные пятна), могут оказать замет-
ное влияние на эффективность использования 
растениями солнечного света [7]. 

К нарушениям лесного покрова приводят раз-
ные природные факторы. В частности, в Европе 
максимальная потеря лесов (46 %) происходит 
от ветровалов, 24 % лесов теряется от пожаров 
и 17 % лесов гибнет от воздействия вредителей, 
преимущественно стволовых. Однако в послед-
ние десятилетия на фоне глобального потепле-
ния климата леса все больше теряют устойчи-
вость к воздействию болезней и вредителей. 
Площадь потерь лесов в Европе вследствие 
вспышек массового размножения вредителей 
удвоилась за последние 20 лет [8–10].

Динамические изменения в окружающей 
среде происходят в разных временных масшта-
бах и в ответ на многие переменные окружа-
ющей среды. Растения чувствительны к этим 
изменениям. В процессе фотосинтеза у расте-
ний функционируют два типа антенн и реак-
ционных центров, известные как фотосистемы 
I (PS I) и II (PS II). Из этих двух фотосистем 
именно PS II обладает характеристиками, полез-
ными для PAM-флуориметрии [11]. Например, 
фотосистема PS II и комплекс цитохрома b6/f 
выделяют в просвет хлоропласта больше прото-
нов, чем может использовать АТФ-синтаза. Это 
свидетельствует о том, что активность цикла 
Кальвина — Бенсона не успевает за темпами 
транспорта электронов в фотосинтетическом 
аппарате. Увеличение кислотности просвета 
приводит к замедлению потока электронов 

к фотосистеме PS I и инициирует механизм, 
способствующий увеличению тепловыделения 
антенн PS II. Изменения pH просвета является 
частью механизма обратной связи, позволяюще-
го фотосинтетическому аппарату приводить в 
равновесие транспорт электронов и активность 
цикла Кальвина — Бенсона [12–15].

Растения выработали некоторые механизмы, 
регулирующие захват света и теплоотдачу в 
ходе фотосинтеза. Фотосинтезирующие орга-
низмы нашли способ эффективно использовать 
низкую интенсивность света и в то же время 
эффективно рассеивать избыток поглощенного 
света, который не может быть использован для 
фотохимических реакций [16].

Хлорофилл — основной пигмент раститель-
ной клетки. Одно из свойств молекулы хлоро-
филла — способность флуресцировать. Рас-
творы хлорофилла а, преобладающей формы 
данного пигмента, характеризуются достаточно 
высоким квантовым выходом флуресценции — 
20…35 %. Квантовый выход флуоресценции 
хлорофилла, находящегося в живых растениях, 
гораздо ниже — 1…10 % [17].

Возбужденное состояние хлорофилла по-
тенциально вредно для растений. Вероятность 
этого не очень высока, но энергия возбужде-
ния может привести к образованию синглетных 
радикалов кислорода, которые могут вызвать 
окислительное повреждение фотосистемы PS II 
и фотосинтетического аппарата. Регуляция «без-
опасного» пути теплоотдачи в условиях высокой 
освещенности может значительно снизить этот 
риск. Регуляция пути рассеивания тепла означа-
ет снижение флуоресценции и потенциальное 
снижение фотохимических реакций. Эти изме-
нения можно количественно оценить и контро-
лировать с помощью PAM-флуориметра [18, 19].

В настоящее время в исследованиях фото-
синтеза широко используются методы, осно-
ванные на измерении и анализе замедленной 
флуоресценции хлорофилла. Большие перспек-
тивы развития данной области определяются 
интегральностью флуоресцентных показате-
лей, позволяющей использовать параметры 
флуоресценции для получения разнообразных 
данных о функционировании фотосинтетиче-
ского аппарата растений и изучения действия 
на фотосинтез различных факторов [20]. 

Изучение реакций фотосинтеза на стрессо-
вые воздействия представляет собой важную 
задачу, которая может быть использована для 
оценки повреждений фотосинтетического ап-
парата под воздействием различных стрессоров 
[21, 22]. Регуляторные процессы, происходящие 
на уровне тилакоидных мембран, хлоропластов 
и растений в целом имеют ключевое значение 
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в формировании быстрых ответов растений на 
стрессовые факторы, включая механизмы нефо-
тохимического тушения флуоресценции (NPQ), 
которые способствуют защите фотосистемы от 
избыточной световой энергии и предотвращают 
повреждение фотосинтетических компонентов 
[13, 23–25].  

В контексте фотосинтеза флуоресценция 
представляет собой процесс, при котором мо-
лекулы хлорофилла a (Chl a) излучают свет в 
ответ на поглощение фотонов. Когда фотон, 
обладающий энергией, соответствующей спец-
ифической длине волны, инцидентно поглоща-
ется пигментом (например, хлорофиллом), про-
исходит возбуждение электрона, что приводит к 
переходу его на более высокую энергетическую 
орбиталь. В результате, пигментная молекула 
оказывается в возбужденном состоянии. Эти 
возбужденные состояния характеризуются вы-
сокой нестабильностью и имеют очень корот-
кие периоды (время жизни), варьирующие от 
10–12 до 10–9 с. В конце этого периода молекулы 
теряют избыточную энергию, возвращаясь в 
основное состояние, что осуществляется либо 
через излучение флуоресцентного света, либо 
через тепловые потери [26, 27].

Физиологическое состояние фотосистемы 
PS II определяет время жизни энергии возбуж-
дения: при коротком времени жизни выход 
флуоресценции составляет около 1…2 %, при 
длинном — может достигать 10 %. Это пример-
но 5–6-кратное увеличение от начального уров-
ня флуоресценции (квантовый выход флуорес-
ценции, F0) до максимального (Fm) называется 
переменной флуоресценции. Она представляет 
ценную информацию об альтернативных пу-
тях получения энергии, а также о тепловых и 
фотохимических процессах. Переменная флу-
оресценция является ключевым понятием и 
служит индикатором процессов, связанных с 
фотосинтетической эффективностью [28–30].

Цель работы

Цель работы — анализ основных показате-
лей фотосинтетической активности фотоси-
стемы PS II у деревьев (ели и пихты) разного 
санитарного состояния. 

Материалы и методы

Объектом исследований послужили фото-
синтетические процессы у хвойных древесных 
растений произрастающие на территории трех 
лесничеств центральной и западной частях 
Пермского края. В составе темнохвойных пород 
на данной территории, в пределах 15 проб-

ных площадей произрастают пихта сибирская 
(Abies sibirica Ledeb.) и ель сибирская (Picea 
obovata Ledeb.). Все указанные лесничества 
расположены на территории Южно-таежного 
района европейской части Российской Феде-
рации [31]. Здесь представлены как здоровые, 
так и подвергшиеся усыханию в последние 
годы насаждения, что позволяет получить ре-
презентативные данные для анализа состояния 
лесного покрова.

Критерии оценки категорий санитарного со-
стояния определены в некоторых нормативных 
документах [32, 33].

Зарубежные ученые [34] отмечают, что леса 
Российской Федерации представляют собой 
крупный поглотитель углерода, при этом по-
следовательное увеличение уровня усыхания 
древостоев может привести к значительному 
сокращению площади лесов, выступающих 
как поглотитель углерода. Увеличение гибели 
насаждений может способствовать обезлесе-
нию и потере среды обитания. Потеря лесов 
представляет собой серьезную угрозу для био-
разнообразия [35, 36].

Первоначальное ослабление или гибель ча-
сти деревьев в насаждении, деградация и на-
рушение лесной экосистемы могут привести к 
последующим разрушительным последствиям, 
которые являются более обширными и значи-
тельными [37, 38].

Кроме того, массовое усыхание еловых 
древостоев способно привести к изменению 
состава и структуры лесов, к значительному из-
реживанию еловых древостоев, а также к смене 
пород. По мнению большинства ученых [39],  
смена коренных темнохвойных лесов на произ-
водные мягколиственные является нежелатель-
ным процессом, поскольку мягколиственные 
древостои менее продуктивны.

Всего на 15 пробных площадях с деревьев 
ели сибирской (Picea obovata) и пихты сибир-
ской (Abies sibirica Ledeb.) отобрано 75 образ-
цов одно-двухлетних побегов (1–2-годичного 
прироста) со средней трети кроны растений 
с помощью секатора на шесте. При отборе 
образцов растениям была присвоена двойная 
нумерация, где первое число — номер проб-
ной площади, а второе — номер дерева по по-
рядку, растения пихты были отмечены в скоб-
ках, шкала категорий состояния представлена  
в таблице.

Далее у каждой пробы пятикратно измеря-
лись показатели фотосинтетической продук-
тивности методом PAM — флуориметрии с 
использованием флуориметра JUNIOR-PAM 
с импульсно-модулированным освещением 
(Heinz, Walz — Германия). 
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Шкала категорий санитарного состояния хвойных деревьев [32, 33]
Sanitary Condition Classification Scale for Coniferous Trees [32, 33]

Категория 
санитарного 
состояния 
деревьев

Характеристика Диагностические признаки 

1
Здоровые 

(без признаков 
ослабления)

Деревья нормального развития, крона густая, нормальной формы (для этой по-
роды, возраста, условий местопроизрастания и сезонного периода), окраска и 
величина хвои (листвы) нормальные, прирост текущего года нормального раз-
мера, повреждения вредителями и поражение болезнями отсутствуют, без меха-
нических повреждений ствола, скелетных ветвей, ран и дупел

2 Ослабленные

Деревья с начальными признаками ослабления, крона разреженная, хвоя свет-
ло-зеленая, прирост уменьшен, но не более чем наполовину, отдельные ветви 
засохли, в кроне менее 25  % сухих ветвей, возможны признаки местного по-
вреждения ствола и корневых лап, ветвей, допустимо наличие механических 
повреждений и небольших дупел, не угрожающих их жизни

3 Сильно 
ослабленные

Деревья в активной стадии повреждения неблагоприятными факторами с явно 
выраженными признаками ухудшения состояния, крона ажурная, слабо разви-
та, хвоя светло-зеленая, матовая, прирост слабый, менее половины обычного, 
отмечается наличие усыхающих или усохших ветвей, усыхание ветвей до 2/3 
кроны, сухих ветвей от 25 до 50 %, имеются плодовые тела трутовых грибов 
или характерные для них дупла, возможны значительные механические повреж-
дения ствола, суховершинность, часто имеются признаки повреждения ствола, 
корневых лап, ветвей, хвои болезнями и вредителями, в том числе попытки или 
местные поселения стволовых вредителей

4 Усыхающие

Деревья, в сильной степени поврежденные, с максимальной вероятностью их 
усыхания в текущем вегетационном периоде, крона сильно ажурная, изрежен-
ная, хвоя серая, желтоватая или желто-зеленая, прирост очень слабый или отсут-
ствует, хвоя на побеге текущего года не развитая, усыхание более 2/3 ветвей, су-
хих ветвей более 50 %, на стволе и ветвях выражены явные признаки заселения 
стволовых вредителей (входные отверстия, насечки, смолотечение, смоляные 
воронки, буровая мука и опилки, насекомые на коре, под корой и в древесине)

5 Погибшие Деревья, полностью утратившие жизнеспособность

5(а) Свежий сухостой
Деревья, усохшие в течение текущего вегетационного периода, хвоя серая, жел-
тая или красно-бурая, кора частично опала, на стволе, ветвях и корневых лапах 
часто признаки заселения стволовыми вредителями или их вылетные отверстия

5(б) Свежий ветровал
Деревья, вываленные ветром в текущем году с полностью или частично оборван-
ными корнями, хвоя зеленая, серая, желтая или красно-бурая, кора обычно жи-
вая, ствол повален или наклонен с обрывом более 1/3 корней

5(в) Свежий бурелом
Деревья со сломанными ветром стволами в текущем году, хвоя зеленая, серая, 
желтая или красно-бурая, кора ниже слома обычно живая, ствол сломлен ниже 
1/3 протяженности кроны

5(г) Старый сухостой

Деревья, погибшие в предшествующие годы, живая хвоя (листва) отсутствует 
или сохранилась частично, мелкие веточки и часть ветвей опали, кора разрушена 
или осыпалась частично или полностью, на стволе и ветвях имеются вылетные 
отверстия насекомых, стволовые вредители вылетели, в стволе возможно нали-
чие мицелия дереворазрушающих грибов, снаружи — плодовых тел трутовиков

5(д) Старый ветровал

Деревья, вываленные ветром в предшествующие годы, с полностью оборванны-
ми корнями, живая хвоя (листва) отсутствует, кора и мелкие веточки осыпались 
частично или полностью, ствол повален или наклонен с обрывом более 1/3 кор-
ней, стволовые вредители вылетели

5(е) Старый бурелом

Деревья со сломанными ветром стволами в предшествующие годы, живая хвоя 
(листва) отсутствует, кора и мелкие веточки осыпались частично или полно-
стью, ствол сломлен ниже 1/3 протяженности кроны, стволовые вредители выше 
места слома вылетели, ниже места слома могут присутствовать: живая кора, во-
дяные побеги, вторичная крона, свежие поселения стволовых вредителей
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Флуориметр JUNIOR-PAM не требует от-
дельного источника питания, электропитание 
происходит от компьютера через кабель USB. 
Все оптические и электронные компоненты 
прибора размещены внутри компактного базо-
вого блока (размеры 11,5×6,5×3,0 см). Получе-
ние сигнала от образца происходит с помощью 
оптоволоконного кабеля 1,5 мм диаметром и 
длиной 50 см. В комплекте два зажима-держа-
теля для листьев: зажим 60° для измерений при 
внешнем освещении, а также магнитный зажим 
для измерения «темнового» измерения Fo-Fm и 
Fv/Fm. Также в прибор встроен источник «даль-
него красного» света 745 нм (Far-red) для из-
бирательного возбуждения системы ФС I [40].

Перед проведением измерений побеги 
подвергались темновой адаптации в течение 
30 мин.

Максимум PPFD (Photosynthetic Photon Flux 
Density — плотность потока фотосинтетически 
активных фотонов) насыщающего импульса 
составил 10 000 мкмоль фотонов м–2 ∙ c–1, про-
должительностью 0,6 с [41]. AL (Actinic light, 
актиничный свет) характеризовался длиной 
волны 450 нм и интенсивностью 420 мкмолей 
фотонов м–2 ∙ с–1. 

В ходе исследования были определены сле-
дующие показатели: 

Y(II)  — эффективный фотохимический 
квантовый выход фотосистемы PS II (эффек-
тивный квантовый выход фотохимического ту-
шения) при адаптации тканей к свету, представ-
ляющий собой эффективность использования 
поглощенных фотонов в процессе фотосинтеза.

Для того, чтобы перевести показатель Y(II) 
в скорость фотосинтеза, необходимо незави-
симое измерение поглощенного света. Для 
фотосинтеза уровень освещенности обычно 
измеряется в единицах потока фотонов, а не в 
ваттах (другая широко используемая единица 
измерения световой энергии). Фотонная основа 
имеет свои преимущества, поскольку высокоэ-
нергетические синие фотоны так же эффектив-
но индуцируют фотохимический перенос элек-
тронов, как и низкоэнергетические красные 
фотоны. Для обычных листьев поглощается  
~85 % падающих фотонов (поглощение-A)).  
Для перевода поглощения фотонов и фотохи-
мической эффективности в фотосинтез, учи-
тывали, что для получения одного электрона 
требуется два фотохимических этапа: PS II и 
PS I. 

В листьях соотношение между двумя фото-
системами часто принимается равным 1, исходя 
из этого, скорость фотосинтеза можно выразить 
как «скорость транспорта электронов» (ETR) 
из уравнения

ETR = Y(II) ∙ E ∙ A ∙ 0,5.

где ETR можно пересчитать на эквивалентную 
норму O2, разделив на 4 (4 e-/O2).

ETR — плотность транспорта электронов 
по электрон-транспортной цепи тилакоидных 
мембран; 

NPQ — нефотохимическое тушение флуо-
ресценции Chl a. 

Процесс нефотохиимического тушения опи-
сывается уравнением Штерна — Фольмера, 
согласно которому степень тушения флуорес-
ценции пропорциональна количеству активных 
центров, что позволяет проводить анализ взаи-
модействий между флуоресцентными молеку-
лами и различными факторами, влияющими на 
фотосинтетическую активность [42–45]. 

qP — коэффициент фотохимического ту-
шения флуоресценции Chl, позволяет оценить 
эффективность фотохимических процессов, 
происходящих в фотосистеме, и служит ин-
дикатором состояния фотосинтетической ак-
тивности, отражая баланс между открытыми 
и закрытыми центрами, что влияет на общую 
продуктивность фотосинтеза [46].

Контроль за процессом возбуждения и ре-
гистрации флуоресценции, а также оценку по-
лученных количественных параметров индук-
ционных кривых осуществляли с помощью 
полнофункционального программного обеспе-
чения WinContro. 

Статистическую обработку данных прово-
дили с использованием стандартного пакета 
программы Microsoft Excel 2023. Статистиче-
ски верными считались различия показателей 
при доверительном уровне р ≤ 0,05.

Результаты и обсуждение

На основании экспериментальных данных 
установлено, что у деревьев всех категорий 
санитарного состояния различий в показате-
ле ETR (рис. 1–3) между елью и пихтой не 
наблюдается. Однако в целом с ухудшением 
санитарного состояния деревьев значение ETR 
демонстрирует тенденцию к снижению, что 
свидетельствует о снижении эффективности 
их фотосинтетической активности. У деревьев 
4-й категории санитарного состояния отмеча-
ется значительный разброс показателей ETR 
для отдельных экземпляров, что подчеркивает 
важность учета индивидуальных особенностей 
состояния деревьев. Эти различия могут быть 
обусловлены как генетическими факторами, 
так и специфическими условиями мест оби-
тания, которые влияют на фотосинтетические 
процессы и общее состояние деревьев. 
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Рис. 1. Показатели ETR у деревьев 1–2 категорий санитарного состояния
Fig. 1. ETR values for trees in Sanitary Condition Categories 1–2

Рис. 2. Показатели ETR у деревьев 3-й категории санитарного состояния
Fig. 2. ETR values for trees in Sanitary Condition Category 3

Рис. 3. Показатели ETR у деревьев 4-й категории санитарного состояния
Fig. 3. ETR values for trees in Sanitary Condition Category 4
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Рис. 4. Показатели Y(II) у деревьев 1–2-й категорий санитарного состояния
Fig. 4. Y(II) values for trees in Sanitary Condition Categories 1–2

Рис. 5. Показатели Y(II) у деревьев 3-й категории санитарного состояния
Fig. 5. Y(II) values for trees in Sanitary Condition Category 3

Рис. 6. Показатели Y(II) у деревьев 4-й категории санитарного состояния
Fig. 6. Y(II) values for trees in Sanitary Condition Category 4
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Рис. 7. Показатели NPQ у деревьев 1–2-й категорий санитарного состояния
Fig. 7. NPQ values for trees in Sanitary Condition Categories 1–2

Рис. 8. Показатели NPQ у деревьев 3-й категории санитарного состояния
Fig. 8. NPQ values for trees in Sanitary Condition Category 3

Рис. 9. Показатели NPQ у деревьев 4-й категории санитарного состояния
Fig. 9. NPQ values for trees in Sanitary Condition Category 4
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Рис. 10. Показатели qP у деревьев 1–2-й категорий санитарного состояния
Fig. 10. qP indicators for trees in sanitary condition categories 1–2

Рис. 11. Показатели qP у деревьев 3-й категории санитарного состояния
Fig. 11. qP indicators for trees in sanitary condition category 3

Рис. 12. Показатели qP у деревьев 4-й категории санитарного состояния
Fig. 12. qP indicators for trees in sanitary condition category 4



Лесной вестник / Forestry Bulletin, 2025, том 29, № 5	 129

Анализ показателей фотосинтетической продуктивности...	 Экология и защита леса

Таким образом, мониторинг показателя ETR 
является важным инструментом для оценки со-
стояния лесных экосистем и выявления индивиду-
альных реакций деревьев на стрессовые факторы.

В целом отмечается, что с ухудшением са-
нитарного состояния деревьев показатель Y(II) 
(рис. 4–6) также имеет тенденцию к снижению. 
У отдельных образцов, относящихся к деревьям 
4-й категории санитарного состояния, значение 
показателя Y(II) может приближаться к нулю 
или достигает этого значения, что указывает 
на значительное снижение фотосинтетической 
активности и, возможно, свидетельствует о 
критическом состоянии фотосинтетического 
аппарата растений как тревожном сигнале о 
состоянии фотосинтетической активности этих 
деревьев. Такое снижение может свидетель-
ствовать о серьезных нарушениях в функцио-
нировании фотосистемы. Снижение показателя 
Y(II) служит индикатором не только физиоло-
гического состояния деревьев, но и их общей 
адаптивной способности к стрессовым услови-
ям окружающей среды. У деревьев всех катего-
рий санитарного состояния по показателю Y(II) 
различий между елью и пихтой не установлено. 

В целом по мере ухудшения санитарного 
состояния деревьев наблюдается тенденция к 
снижению показателя NPQ (рис. 7–9). У от-
дельных образцов, относящихся к деревьям 4-й 
категории санитарного состояния, уровень NPQ 
приближается или равен нулю. Это указывает 
на снижение способности деревьев эффектив-
но рассеивать избыточное световое возбуж-
дение, что может приводить к повреждению 
фотосинтетических структур. Пониженный 
уровень NPQ свидетельствует о снижении за-
щитных механизмов у деревьев, ослаблении их 
общего состояния и адаптивной способности к 
стрессовым воздействиям. Значения параметра 
NPQ для деревьев, относящихся к 1-й, 2-й и 3 
категориям санитарного состояния, находятся 
в широком диапазоне, поскольку особи демон-
стрируют разнообразные уровни адаптации и 
физиологических реакций на окружающие ус-
ловия. Деревья 1-й категории, имеющие опти-
мальные условия роста, способны эффективно 
регулировать фотосинтетические процессы и 
рассеивать избыточное световое возбуждение 
через механизмы нефотохимического туше-
ния, что отражается в высоких значениях по-
казателя NPQ. В то же время деревья 2-й и 
3-й категорий могут испытывать стресс, свя-
занный с различными факторами, такими как 
недостаток влаги, болезни или повреждения, 
что может либо увеличивать, либо снижать 
уровень показателя NPQ в зависимости от вы-
раженности стресса и адаптивных механизмов, 

задействованных у деревьев. Так, более стрес-
совые условия могут увеличивать значения 
показателя NPQ как защитную реакцию, тогда 
как в условиях серьезных повреждений или 
деградации механизмы рассеивания энергии 
могут ослабевать, что приводит к снижению 
этого показателя. Широкий диапазон значений 
показателя NPQ у деревьев 1-й, 2-й и 3 катего-
рий санитарного состояния указывает на слож-
ные взаимодействия между фотосинтетической 
активностью, стрессом и адаптационными ме-
ханизмами, которые следует учитывать при 
интерпретации данных о санитарном состоянии 
деревьев и лесных экосистем в целом. 

У деревьев всех категорий санитарного со-
стояния по показателю NPQ различий между 
елью и пихтой не установлено.

В целом с ухудшением санитарного состоя-
ния деревьев наблюдается тенденция к сниже-
нию показателя qP (рис. 10–12). 

У деревьев 4-й категории санитарного со-
стояния фиксируется широкий спектр значе-
ний этого показателя, что отражает индиви-
дуальные особенности состояния деревьев и 
адаптивной способности каждого растения. 
У некоторых образцов значение показателя 
qP было близко к нулю или даже равно ему, 
что указывает на значительное ослабление 
фотосинтетической активности и нарушение 
механизмов сбора энергии для фотосинтеза.  
В свою очередь высокие значения показателя 
qP отражают эффективную фотосинтетическую 
активность деревьев. Это указывает на то, что 
большая часть захваченной световой энергии 
используется для фотохимических процессов, 
таких как преобразование световой энергии в 
химическую в процессе фотосинтеза. 

Выводы

Полученные данные целесообразно исполь-
зовать в работе по контролю за состоянием дре-
востоев как естественного, так и искусственного 
происхождения. Результаты исследований име-
ют практическое значение при планировании 
работ по охране сохранившихся природных 
экосистем и реликтовых ландшафтов, лесо-
восстановлению, лесоразведению, биозащите 
окружающей среды и агролесомелиорации, эко-
лого-защитному озеленению населенных пун-
ктов и развитию садово-паркового хозяйства.  
А также они могут быть востребованы для ор-
ганизации мониторинга древостоев на ряде тер-
риторий с промышленным лесопользованием, 
в том числе на основе учета и коррекции пара-
метров ассимиляционных систем и прочих био-
логических признаков рассмотренных видов.
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Показатели ETR, Y(II), NPQ и qP у деревьев 
отражают их индивидуальное состояние. У 
деревьев 4-й категории санитарного состояния 
они значительно снижаются по сравнению с 
деревьями более высоких категорий санитар-
ного состояния, показатель qP равен нулю или 
около нуля. 
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PHOTOSYNTHETIC ACTIVITY ANALYSIS FOR PICEA  
AND ABIES OF DIFFERENT SANITARY CONDITIONS

I.L. Bukharina1, M.V. Larionov2, A.S. Pashkova1,  
K.E. Vedernikov1, A.S. Belelia1

1Udmurt State University, 1/1, Universitetskaya st., 426034, Izhevsk, Udmurtia, Russia
2Russian Biotechnological University (ROSBIOTEC’H University), 33, Talalikhina st., 109316, Moscow, Russia

buharin@udmlink.ru
Photosynthesis is the process that provides a plant cell with energy, therefore, the preservation of 
photosynthetic activity under conditions of physiological stress largely determines the plant’s resistance to 
adverse environmental factors. The improvement of methods that make it possible to monitor changes in the 
state of the photosynthetic apparatus is of both theoretical and practical importance. Photosynthetic processes 
were studied by pulse-amplitude fluorimetry using the WALZ JUNIOR-PAM instrument in coniferous trees 
(spruce and fir) of different health categories growing in the Perm region of Russia. The measurements carried 
out using the PAM fluorimeter consist of three components: measuring light, actinic light and saturation pulses. 
Photosynthetic activity is induced by actinic light, and saturation pulses are used to determine the maximum 
fluorescence output. The third component, modulated measuring light, does not cause photosynthesis by 
itself, but measures/observes changes in (fluorescent) output. The fluorometer registers only the fluorescence 
reaction caused by modulated light. The study assessed the effective quantum yield of Y(II), the electron 
transport density along the electron transport chain of thylakoid membranes (ETR), the non-photochemical 
quenching of chlorophyll fluorescence (NPQ), and the coefficient of photochemical quenching of chlorophyll 
fluorescence (qP). It was found that the ETR, Y(II), NPQ, and qP indices in trees reflect their individual 
condition. In trees of the 4th category of sanitary condition, these indices are significantly lower than in trees 
of higher categories, and the qP index is zero or close to zero.
Keywords: photosynthesis, productivity, test plots, fluorimetry, sanitary condition of trees, bioindication

Suggested citation: Bukharina I.L., Larionov M.V., Pashkova A.S., Vedernikov K.E., Belelya A.S. Analiz 
pokazateley fotosinteticheskoy produktivnosti u derev’ev eli i pikhty, poluchennykh metodom pul’s-amplitudnoy 
fluorimetrii [Photosynthetic activity analysis for Picea and Abies of different sanitary conditions]. Lesnoy 
vestnik / Forestry Bulletin, 2025, vol. 29, no. 5, pp. 120–135. DOI: 10.18698/2542-1468-2025-5-120-135
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