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甜樱桃光合特性研究进展

艾佳音，周朝辉，何明莉，张琪静*

（辽宁省果树科学研究所，辽宁营口 115009）

摘 要：甜樱桃多数品种存在净光合“午休”现象，乔化砧木对低浓度CO2及高光照度的利用能力高于矮化砧木。树体

新梢中部节位5~7节叶片Pn值最高，梢部叶片Pn值最低，树冠Pn值南面＞东面＞西面＞北面，树冠上层叶片的最大净

光合速率（Pnmax）、暗呼吸速率（Rd）、光饱和点（Lsp）和光补偿点（Lcp）均极显著高于下层。甜樱桃叶片叶绿素（Chl）含量与

能量转换效率相关，较高的叶绿素 a/叶绿素b（Chl a/Chl b）值利于增强树体的光合能力与适应性，树体的碳素同化物

主要以山梨醇的形式从叶片输出，源库调节可以更好地控制光合作用与干物质生产和分配。此外，夏季自然光照下的

甜樱桃叶片Pn呈总体下降趋势，遮阴处理能缓解降低趋势，短期的CO2浓度升高会提高树体的Lsp和Pn，缓解高温、干

旱、水涝、盐度非生物胁迫对氧化应激的损害。
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Research progress in sweet cherry photosynthesis
AI Jiayin, ZHOU Chaohui, HE Mingli, ZHANG Qijing*

(Liaoning Institute of Pomology, Yingkou 115009, Liaoning, China)

Abstract: Sweet cherry has the highest intensity of photosynthesis among all stone fruit crops. Physio-

logical fruit drop contributes to low fruit yields, which is closely related to leaf photosynthetic rate, car-

bon fixation and biomass accumulation. Studies on photosynthetic physiology to use limited lighting re-

sources and to improve the photosynthetic utilization provide a theoretical basis for increasing and stabi-

lizing yield in sweet cherry. (1) Internal factors: The diurnal variation of photosynthetic rate of most

sweet cherry varieties shows a“bimodal”pattern, and there is an obvious“noon break”phenomenon.

Some cherry varieties are affected by stomatal restriction, which leads to changes in Pn, while others are

not. When the photosynthesis is approaching“noon break”, Ci does not decrease but increases, and the

supply of CO2 in leaves does not decrease, indicating that the formation of“noon break”is not caused

by the decrease of Gs. Rootstock genotype affects all physiological parameters. The contents of total

chlorophyll and total carotenoid, and chlorophyll a / chl b (Chla / Chlb) values in the leaves of scion va-

rieties on dwarf rootstocks are always higher than those on vigorous rootstocks. Dwarf rootstocks have

a strong regulatory effect on the photosynthesis of scion varieties. When the content of chlorophyll in

leaves is high, the energy conversion efficiency is high and the photosynthetic capacity is strong. Carot-

enoids in leaves can absorb residual light energy, which prevents membrane lipid peroxidation and pro-

tects photosynthetic function. Rubisco protein level shows an increasing trend after the release of dor-

mancy in sweet cherry, during ecological dormancy and until green shoot stage, indicating that the car-

bon assimilation capacity increases in these development stages, resulting in the gradual increase of

fresh and dry weight of sweet cherry buds. The ratio of 13C fixed and transported to vegetative branches

in leaves of fruiting branches and non-fruiting branches is low. The 13C (60%-80%) contribution in leaves
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甜樱桃（Prunus avium L.）自 19世纪 70年代引

种到中国，已成为北方地区发展最快、经济效益最高

的果树之一[1]，甜樱桃和酸樱桃的净CO2同化率（A）

高于其他核果类果树，喜光性较强[2]，幼果期生理落

果严重是限制产量的主要因素，与叶片光合速率、碳

固定量及生物量的积累密切相关[3]，开展光合生理

研究，合理利用有限光照资源，提高甜樱桃树体光合

效率，为增产稳产提供理论基础。

甜樱桃初始开花和早期果实生长取决于树体

可调动的冬季积累的碳水化合物，积累量最高的贮

of fruiting branches to fruit is higher than that of non- fruiting branches (30%- 70% ) and vegetative

branches (17%-60%), which provides useful physiological information for pruning and fruit load regu-

lation. The radiation conditions in the canopy are changed by summer pruning to affect the sugar distri-

bution in the cherry tree. It should be noted that the crown should not be too large during pruning, and

the branches are not easy to be too dense, otherwise it is not conducive to photosynthetic accumulation,

resulting in reduced fruit quality. (2) External factors: The photosynthetic characteristics and yield of su-

per slender spindle system are higher than those of V-shaped tree shape, at 4.0 × Under the planting den-

sity of 4.5 m, the photosynthetic capacity, yield and fruit quality of sweet cherry Rabins are the best, fol-

lowed by 4.0 m × 5.0 m, and 3.5 m × 4.0 m is the worst. Mulching culture can significantly promote the

bud break and branching of sweet cherry, and make the cuttent shoots grow rapidly. The length, thick-

ness, palisade tissue quality and leaf area of new shoots under mulching culture are significantly higher

than those of the control, which can significantly increase the chlorophyll content in cherry leaves with

the increased photosynthetic efficiency. The ability of cherry tree to use weak light under rain sheltered

cultivation has been significantly improved, which could increase the accumulation of photosynthetic

products in the tree, and improve the yield and quality of fruit. Finally, photosynthesis, protein synthe-

sis, enzyme activity, lipid and hormone metabolism will be affected when salt stress occurs. Severe salt

stress leads to damage of photosynthetic system and inhibition of photosynthesis in sweet cherry. (3) En-

vironmental factors: Fruit trees normally carry out photosynthesis at 10-35 ℃, and the optimum temper-

ature is 25-30 ℃. Under suitable light conditions, the chlorophyll content and photosynthetic rate of

plants increase, while the respiratory rate decreases. Increased light causes increased temperature, in-

creased transpirationexcessive water loss in leaf cells and increased cell osmotic pressure, resulting in

stomatal closure, reduced cell absorption of CO2, and reduced dark reaction of photosynthesis. Low

light intensity can reduce transpiration and cell osmotic pressure, open stomata, absorb more CO2, and

enhance the dark reaction of photosynthesis. Proper shading could protect cell membrane, leaf water sta-

tus and photosynthetic pigments. Flooding conditions inhibit root growth, absorption, transportation and

other activities, resulting in the inhibited growth aboveground. Under severe drought stress, the total

chlorophyll, chlorophyll a and chlorophyll b contents in leaves show a downward trend. Elevated CO2

concentration in the atmosphere has both positive and negative effects. Additionally, elevated CO2 will

increase the photosynthetic rate of light saturated net leaves of plants, thus increasing the biomass. (4)

Research prospects aim to clarify the basic photosynthetic attributes of sweet cherry, explore the physio-

logical and ecological factors of photosynthesis of sweet cherry + gene and protein engineering, study

the photosynthesis mechanism of sweet cherry, clarify the structure of photosynthetic organs of sweet

cherry leaves and the molecular structure of photosynthetic membrane proteins and their relationship

with function + the method of combining the new generation of transgenic technology with molecular

mechanism design, and cultivate new sweet cherry varieties with high light efficiency as well as pro-

vide a basis for high and stable yield.

Key words: Sweet cherry; Photosynthesis; Source-sink relationship ; Rain shelter cultivation
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藏器官是上一年根和树干、树枝和芽中的组织中，

大多数同化物是由果实附着的同一枝条上的叶片

提供的，山梨醇构成了大部分可溶性碳水化合物，

芽体萌动3~4周叶面积达到最大值[4]，果实发育的第

二阶段，叶片光合速率增加到18~20 mg·dm-2·h-1，并

保持到收获，日间净光合速率（Pn）从早晨增加到

20 mg · dm-2 · h-1，并保持到日落。结果树和非结果

树的叶片碳水化合物水平均在果实生长的第二阶

段开始下降，果树 1年生和 2年生枝条叶片和木质

部的碳水化合物含量较低 [5]。尽管在非结构性碳

水化合物水平上存在差异，但在季节性或日间的结

果树和非结果树中Pn没有差异。结果树新梢叶片

的Pn高于短果枝叶片，结果树有果的短枝叶片Pn高

于结果树和非结果树无果短枝叶片的Pn
[6]。干物质

在不同器官组织间的分配取决于每组器官的数量及

其库强度，输入光合同化物的器官为库，包括幼叶、

果实和根等，输出同化物的器官为源，一般是指成熟

的叶片。源库调节可以更好地控制光合作用和干物

质生产和分配的机制，果实负荷的增加导致单位叶

面积干物质产量的增加和分配到果实的增加，但减

少了果实大小、果实干物质百分比、分配到新梢生长

的干物质，还会影响木质组织增厚，不利于根系生

长。同时，短促的果实发育期加大了果实库源效应

对光合作用和非结构性碳水化合物水平的影响，使

甜樱桃树种成为检验坐果效应的良好系统。

1 甜樱桃内部因素对光合作用的响应

1.1 品种、砧木与光合作用的关系

在露地栽培条件下呈现Pn日变化“单峰型”曲

线的品种有萨米脱、布鲁克斯、黑珍珠、拉宾斯[7]；在

温室栽培条件下“单峰型”曲线的品种有红灯[8]。避

雨棚条件下叶片Pn的日变化表现为“单峰型”曲线

的樱桃品种多，如红玛瑙[9]、黑珍珠[7]等。气孔是植

物光合作用时气体交换的通道，气孔导度（Gs）直接

反映气孔传导CO2和水汽的能力，当Pn和Gs等呈先

升高再降低的趋势时，光合日变化呈现出“单峰型”

曲线[7]，而产生“单峰型”曲线的原因应根据具体问

题具体分析。大多数樱桃品种受气孔限制导致Pn

发生变化，Pn日变化规律呈“双峰型”，且存在明显的

光合“午休”现象，不同生育期美早甜樱桃的Gs和Pn

保持在同一水平上，在Pn和Gs下降时，胞间二氧化

碳浓度（Ci）保持较低水平，导致气孔关闭，出现光合

“午休”现象[10]，另一部分则为非气孔限制，如雷吉娜

和奇兰，在接近“午休”时，Ci并没有下降反倒升高，

叶片CO2的供应没有减少，表明“午休”的形成不是

由Gs降低造成的[11]，还存在同化物积累引起的反馈

抑制、酶失活及光化学活性的可逆降低等诸多因素。

马哈利（P1）、大青叶、本溪山樱、吉塞拉 5 号

（Gisela 5）及考特 5 种樱桃砧木中，以 P1 对低浓度

CO2及高光照度利用能力强，光合能力最大；考特

对弱光利用能力显著高于 P1和Gisela 5，但光合能

力最弱；5种砧木新梢中下部、中部、中上部叶片光

合产物占总光合产物的比率明显高于基部和顶部

所占比率，中下部及中部叶片较大且发育良好 [12]。

生长期的 Gisela 和 Weiroot 砧木对 Stella 樱桃叶片

气体交换量均高于P1砧木，其Pn比P1砧木高12%~

55%；蒸腾速率（Tr）提高 12%~75%，Gisela 和 Wei-

root砧木的Gs与P1砧木相同或更高，这可能有助于

提高Pn；成花期的Gisela和Weiroot砧木对 Stella樱

桃叶片的气体交换也高于 P1砧木，Gisela 5、Gisela

195/20号和Weiroot 3号在成花期和生长期Pn均下

降，所有砧木上Stella叶片的Tr均升高，Gisela 5的Tr

较低，成花阶段Gisela 5上Stella甜樱桃的生理状态

明显比在其他砧木上差[13]。嫁接在Edabriz和Gise-

la 5上的樱桃叶片总叶绿素和总类胡萝卜素含量均

高于乔化砧木[14]。

1.2 节位、冠层与光合作用的关系

果树节位及冠层的不同，导致树体接收光能也

不相同。甜樱桃新梢节位叶片Pn呈单峰变化，中部

5~7节叶片Pn值最高，梢部叶片Pn值最低，树不同方

位叶片Pn值从大到小依次为南面、东面、西面、北面，

树南面叶片 Pn 值最高，与其他方位 Pn 值差异显

著[15]。新梢叶片的Pn高于短枝叶片。新梢和短枝叶

片中的 13C光合产物都倾向于大量地向 13C营养叶片

的果实转移。不管果实的位置如何，当所有叶片都

落叶时（除 13C喂养的叶片外），13C光合产物几乎均

匀地转移到每个果实中[6]。甜樱桃树冠上层叶片的

Pnmax、Rd、Lsp和Lcp均极显著高于下层，光合同化及代

谢能力强；生理辐射强、短波光多，有利于甜樱桃果

实可溶性固形物、维生素C及糖的积累，但不利于有

机酸的积累。随着冠层郁闭度增加，光合有效辐射

逐渐减弱，空气CO2浓度、温度和相对湿度等也发生

变化，不同冠层叶片的光合特性也发生明显变

化[16]。外部光照环境还可能通过改变植株的冠层结
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构进而影响到枝条寿命[17]。夏剪通过改变冠层内的

辐射条件来影响樱桃树体内的糖分布，未夏剪树冠

内部花芽的果糖和山梨醇含量最低，叶片中的葡萄

糖、果糖、山梨醇、总糖含量最低，果实颜色浅且果

轻[18]。因此，甜樱桃整形修剪时需要注意树冠不宜

太大，枝条不易过密，否则不利于光合积累和果实品

质的提升。

1.3 叶绿素与光合作用的关系

叶绿素（Chl）和叶绿体内核酮糖-1，5-二磷酸

（RuBP）的含量分别是叶片光收获和卡尔文循环能

力的指标。色素包括 Chl 和类胡萝卜素（Cx）两部

分，叶绿素 a（Chl a）和叶绿素 b（Chl b）主要吸收蓝

紫光和红光，胡萝卜素和叶黄素主要吸收蓝紫

光[19]。光合作用的光反应阶段发生在类囊体的薄膜

上，暗反应阶段则发生在叶绿体的基质中，Chl含量

多，能量转换效率高，光合能力强，Tr、Gs、Ci、叶面积、

叶片厚度、栅栏组织厚度等指标与光合能力表现出

一定的正相关关系，结果树上有果的短枝叶片的

Chl浓度也高于无果的短枝叶片[6]。Chl含量的增加

与树冠遮阴有关，遮阴叶片的叶绿体变大，具有更强

的光收集能力；树冠内层叶片平均Chl含量高于外

部和上部叶片，外部叶片和上部叶片的叶绿素含量

无显著差异，露地8月份Chl含量的平均值高于7月

份[18]。温室西部和中部甜樱桃叶片Chl含量显著高

于温室东部；树体西向和北向Chl含量显著低于树

体南向和东向[20]。不同樱桃品种光合能力的影响因

子不同，Summit品种的叶面积、叶片厚度最大，尽管

Chl含量最低，但其Cx含量和Chl a/Chl b比值最大，

Chl a/Chl b 比值排序从高到低为 Summit＞Van＞

Burlat，品种、砧木和品种-砧木组合对总Chl含量/总

Cx含量没有影响[14]，较高的Chl a/Chl b值利于提高

植物的光合能力并增强其适应性。

1.4 果树库源关系与光合作用

核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶（Rubisco）羧

化酶所需的CO2可抑制Pn的产生，参与CO2转运的

碳酸酐酶和水孔蛋白的丰度和活性决定了叶肉CO2

电导率（Gm）的变化，Gs通过影响叶片内空气空间中

的 CO2浓度来影响 Gm
[21]，1,5-二磷酸核酮糖 RUBP

（RuBP）酶的活性对光合作用有直接影响。Sylvia

和 Kordia 品种环剥后光合效率下降，显著提高了

Sylvia的坐果率和幼果保留率，但对Kordia没有影

响，环割树叶片可溶性糖浓度高于非环割的叶片，而

A低于非环割树，A降低表明光合作用受库反馈调

控；环割处理抑制了Rubisco的最大碳同化速率（Vc-

max）、RuBP羧化能力和磷酸三糖利用率（TPU），表

明光合能力因环剥处理而受损。Kordia环割带上方

的叶片碳水化合物含量增加，表明果实光同化物的

低库需求可能是Kordia果实保留率低的原因，碳水

化合物含量低可能是Sylvia果实生长的限制因素，

因为环剥可以增加叶片碳水化合物含量、提高坐果

率、保果率以及叶片可溶性固形物含量[22]。Rubisco

蛋白水平在甜樱桃内休眠解除后、生态休眠期间直

至绿梢期阶段呈升高趋势，表明在这些发育阶段碳

同化能力增强，导致甜樱桃芽鲜质量和干质量逐步

增加[21]。果实发育过程中不同叶片种群固定的碳分

配到生殖库和营养库的量不同，例如嫁接在Gisela 6

上的 7 年生 Ulster 品种，结果枝叶片对果实的 13C

（60%~80%）贡献高于非结果枝（30%~70%）和延伸

枝（17%~60%），结果枝果实中回收的 13C比例最高，

其次是非结果枝叶，然后是延伸枝叶，每种叶群源

到每个库的碳素相对分布各不相同 [23]。在 5 年生

Regina/Gisela 6甜樱桃树秋季碳分配和春季储量的

再利用研究中发现，根、树干、树枝和芽中的旧组织

中 13C含量最高，叶片脱落导致的 13C损失仅是秋季

固定 13C 的 14%，春季萌芽时 13C 储备被重新调动，

并从初花前（侧绿期）到开花后14 d（14 DAFB）分配

到花、果实和幼叶，在开花和坐果期间检测到生长

库中最高的 13C水平，生殖器官具有最强的库活性；

在 14 DAFB时，所有器官中的 13C含量下降，在 21~

35 DAFB时，所有器官的 13C含量相对恒定，各器官

对 13C依赖性下降，最后 13C储存含量逐渐耗尽，这说

明与短果枝叶库活性竞争相关[24]。田间甜樱桃Pn主

要受个体发育和环境的影响，而不是受库强度的影

响[5]，当非结果树替代营养库反映Pn是否受到抑制

时，非结果树叶片中山梨糖醇作为主要的可溶性碳

水化合物，它的含量未高到足以抑制Pn，且不会影响

果实生长发育。随着叶片面积的增大，到果实转色

期叶片利用弱光的能力较强，成熟期叶片利用的光

范围较宽，此时果实中葡萄糖、果糖和山梨醇含量也

迅速增加[10]。

2 甜樱桃外部因素对光合作用的响应

2.1 树形和栽植密度与光合作用的关系

通过对艳阳/CDR-1在超细长纺锤形、细长纺锤
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形和 V 字形 3 种不同树形的甜樱桃光合特性的比

较，发现超细长纺锤形的光合效率和产量高于其他

2种树形，V字形相对超细长纺锤形树形的光合效率

稍低，但其早果性最好[25]。Khalmirzaev等[26]的研究

表明，酸樱桃和甜樱桃品种的最佳冠系是树墙树形，

这种树冠形成可以使树冠体积平均减少 25%，与常

用的自由纺锤形和分层形树冠相比，叶片光合作用

的净生产力达到 34.73 g·m-2 ·d-1，随着树冠的生长，

叶片中的Chl含量增加到 13.42 mg·g-1，与树冠中心

叶片相比，树冠边缘叶片的单位叶表面积干物质含

量（LSA）较高，净光合生产力（NPP）增强，与树体外

围区域较高的光截获（LI）水平有关。此外，树体栽

植密度影响甜樱桃树体间透光与接收光的能力，

Bondarenko[27] 建议 Melitopolska chorna 品种选用

Krymsk 5和Gisela 5砧木时采用5 m ×3 m的栽植密

度；Krupnoplidna 品种选用 Gisela 5 和 Krymsk 5 作

砧木时，5 m × 3 m和 5 m × 4 m的株行距为最佳接

穗砧木密度组合，光合效率和产量较高。在4.0 m ×

4.5 m栽植密度下，拉宾斯品种光合能力、产量和果

实品质表现最优，4 m×5 m次之，3.5 m×4.0 m最差[28]。

2.2 避雨栽培与光合作用的关系

与露地植株相比，避雨栽培条件下不同生育

期叶片 Pnmax更高，14:00 之后表现更为明显，两年

生避雨棚和一年生避雨棚 Pnmax 最大值分别为

15.98 μmol·m-2 ·s-1和15.89 μmol·m-2·s-1。通过对光合

日变化曲线面积进行区分，发现避雨条件下的叶片

每日光合产物总量相对值（diurnal integral values，

DIV）显著大于棚外栽培植株叶片的积累值（p＜

0.05），因此，避雨条件下的遮光叶片每日总光合累

积量显著增加，单位质量叶片的Chl a、Chl b及Cx

含量增加，叶片的表观量子效率（AQY）增大，Lcp降

低，羧化效率（CE）增大，CO2补偿点（CCP）降低，樱

桃的坐果率和产量提高[9]。转录组测序发现玛瑙红

叶片中CO2 固定相关基因、Chl和Cx生物合成相关

基因表达上调，表明避雨覆膜条件下叶片通过改变

光合日变化特性，增强叶片对弱光及CO2的利用能

力，增加了光合产物的合成及积累，避雨栽培并没有

破坏光系统Ⅱ反应中心，而是增加了叶面积和提升

Chl含量、Ci和瞬时光能利用效率，降低了叶片光补

偿点和CCP，提高了弱光利用能力[29]。避雨棚果实

总可溶性固形物（TSS）、可溶性糖（SSs）、抗坏血酸

（AsA）和花青素含量也有不同程度的增加，但可滴

定酸（TA）含量降低，避雨棚栽培可以显著促进总光

合积累和提高果实产量[30]。

2.3 地表覆盖与光合作用的关系

覆草栽培是地表覆盖的方式之一。覆草栽培与

裸土对照交互排列，小区面积 333.5 m2，3 次重复。

覆草处理为每年 15 t∙hm-2。覆草前，首先在行间和

株间做畦，然后将草覆于树盘上，覆草面积大于树冠

投影面积，在根茎交界处空出 20 cm2通气孔。覆草

后，上面压少量土，防止覆草被风吹走。对照于每年

秋季施圈肥22.5 t∙hm-2，之后每年连续覆草，不翻入

土壤。通过覆草栽培可以明显促进甜樱桃品种红灯

萌芽抽枝，新梢生长期提前，覆草栽培樱桃的新梢长

度、粗度、百叶质量和叶面积显著高于对照，显著增

加樱桃叶片的Chl含量，并提高叶片的光合效率[31]。

6 年生美早和先锋甜樱桃树行间铺设透湿性反光

膜，离地 90 cm和 130 cm处，13:00反射光光照度分

别为对照的 5.0倍和 3.1倍，显著改善了树冠中下部

光照环境，果实花青苷、TSS含量显著高于对照，果

实着色显著优于对照，表现为果实亮度、色度值更

小，但透湿性反光膜对TA含量、Vc含量、pH值和单

果质量的影响不显著[32]。研究甜樱桃园和梨园地面

覆膜反射的PPFD、Pn结果表明，覆膜地块的叶片较厚，

Chl含量较低，Pn平均增量樱桃为 2.1 μmol ·m-2 · s-1，

梨为 3.2 μmol ·m-2 · s-1，长期覆膜改善樱桃果实的着

色，但覆膜和未覆膜生产的樱桃果实或梨果实大小

没有差异[33]。

2.4 盐胁迫与光合作用的关系

盐分胁迫发生时光合作用、蛋白质合成、酶活性

以及脂质和激素代谢都会受到影响。经NaCl处理

后，植物叶片和茎中的Na浓度远低于根中的浓度，

Ca、Mg、P、K、Na、Fe、Zn、Mn浓度在高盐度条件下

没有变化，除K外，叶和根中的浓度分别显著升高和

降低[34]。盐度进一步降低了根和茎的K/Na比以及

叶片的水分含量和渗透势，而对照和NaCl处理表现

相似。所有砧木在盐胁迫条件下均能存活，有轻微

的叶片灼伤，除膜透性外，所有砧木的植物生长和生

理参数均下降[35]。盐胁迫影响了吉塞拉砧木的光合

色素含量、光合参数和叶绿素荧光参数，随着NaCl

处理浓度的增加和处理时间的延长，Pn、Gs、Tr、表观

电子传递速率（ETR）显著下降[36]。盐胁迫对吉塞拉

砧木的效应既有处理间差异，又有品种间差异。重

度盐胁迫导致甜樱桃光合系统受损，光合作用受到
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抑制。樱桃幼苗叶片Pn随营养液中NaCl浓度的增

加而降低，表明NaCl胁迫能降低樱桃幼苗叶片的光

合能力；不同盐浓度处理的Gs均低于对照；Tr随Na-

Cl浓度的增加而降低；Ci浓度随盐胁迫浓度的增加

呈现先升高后降低的趋势，NaCl胁迫使樱桃幼苗叶

片发生了光抑制，适量盐浓度使得樱桃幼苗正常生

长，超出所需范围则会抑制设施樱桃幼苗正常的生

理活动[37]。

3 甜樱桃环境因素对光合作用的响应

3.1 温度

低温有利于植物体内糖类、淀粉类以及植物体

内特有的某些物质的积累[38]。一般果树在10~35 ℃

下正常进行光合作用，以 25~30 ℃为最适温度，

35 ℃以上时光合速率开始下降，40~50 ℃即完全停

止。Gs与叶片的Pn有密切关系，非气孔限制时，35~

45 ℃时光合速率开始下降；气孔关闭时，30~35 ℃

时光合速率开始下降[39]。大樱桃红玛瑙光合作用的

最适温度为 27.75 ℃ [40]，其温度补偿点为 14.68 ℃，

饱和点为 40.81 ℃，为人工调控的温度管理提供可

靠的理论依据。温室甜樱桃早大果光合作用的最适

气温为25 ℃，Pn随着叶温（Tl）的升高而升高，当Tl为

7~20 ℃时，Pn 随Tl的升高几乎呈直线上升趋势；当

Tl超过 29 ℃后，叶片 Pn开始呈下降趋势，当Tl超过

35 ℃时，Pn降幅十分明显[41]。Vosnjak等[42]评估低温

胁迫对叶片生理、恢复时间和品种间响应差异的影

响，发现在第一次、第二次和第三次低温胁迫之后，

Pn、Gs和Tr较低，两次低温诱导后Pn、Gs较低，品种之

间没有发现差异，较低的温度和连续几个晚上冷藏

时对低温胁迫的影响更加明显。

3.2 光照

光照增强引起温度升高、蒸腾作用增强，叶片

细胞失水过多，细胞渗透压升高，引起气孔关闭，导

致细胞吸收 CO2减少，降低光合作用的暗反应强

度，Pn降低。强光胁迫下，Gs的降低是叶片光合速

率降低的主要原因，遮阴处理叶片的 Lsp和 Lcp均下

降，初始荧光（Fo）呈下降趋势[43]。低光照度可降低

蒸腾效率，细胞渗透压降低，气孔开放，吸收更多

的 CO2 使光合作用的暗反应增强，Pn 升高。与

LED红、蓝单色光相比，适宜的红蓝光比例能有效

促进植物的叶片发育，提高光合能力，冀鹰椒 6号

朝天椒幼苗在LED灯 2种光质（红光∶蓝光=3∶1、红

光∶蓝光=5∶1）和2种光照度（100、150 μmol·m-2 ·s-1）

下以光照度 100 μmol · m-2 · s-1+光质配比为红光∶蓝

光=5∶1 时为最佳，辣椒幼苗的株高、茎粗、叶面积

均达最大，辣椒幼苗的 Pn、Gs 和 Tr 均大于其他处

理 [44]。红蓝光Pn的升高（25%~60%）与单位叶面积

的叶质量、叶面积、叶密度、气孔数、叶绿体和叶肉

细胞发育，以及Chl含量的增加有关 [19]。遮阴环境

下植物通过增加单位叶面积色素密度和Chl含量，

保护细胞膜、叶片水分状态和光合色素 [45]，有利于

提高植株的捕光能力，吸收更多的光，提高光能利

用率，是对弱光环境的一种适应。Kenji 等 [46]的研

究表明遮光略微增加了每日叶片 Pn，延迟叶片脱

落，碳水化合物浓度高于无遮阴条件，可保护细胞

膜、叶片水分状态和光合色素，并导致盐分条件下

气体交换量的增加 [45]。长期暴露于夏季自然光照

下的甜樱桃叶片Pn呈总体下降趋势，遮阴处理能缓

解降低的趋势。

3.3 水分

在干旱胁迫下，本溪山樱、莱阳矮、考特、大青叶

4 种砧木樱桃叶片的 Pn 和 Gs 出现缓慢下降的趋

势[47]，随干旱胁迫程度的增加，Pn升高，Tr下降，Gs下

降，光合速率受气孔限制的影响而降低[48]；干旱可以

影响韧皮部内蔗糖的装载和运输以及淀粉储备的水

解，叶片水溶性化合物 13C比韧皮部分泌物的 13C更

有效。干旱期间，随着光合速率的降低、汁液中非结

构性碳水化合物的含量增加，以促进渗透调节，汁液

中增加的糖可能来自储存的碳水化合物，其同位素

特征主要取决于CO2最初被同化时的环境条件，CO2

的光合吸收和同化不需要较重的 13C同位素时，非结

构性碳水化合物和结构性组织会富含较轻的 13C同

位素，干旱期间，随着气孔关闭，对 13C吸收的辨别力

下降，叶片的 13C富含较重的同位素，从而导致叶柄

中 13C糖的富集，导致叶肉层CO2叶肉导度（Gm）显著

降低，可能与光合CO2同化减少和Gs降低有关，Gm

是受干旱影响樱桃树Pn的关键制约因素，而叶肉层

的生化和物理性质的调控可能会提高樱桃树的生产

力和耐旱性[49]。

淹水条件抑制根系生长、吸收和运输等活动，使

地上部分生长受到抑制，严重时会导致果实脱落。

Pérez‐Jiménez等[50]的研究表明涝渍大大降低了光合

作用的速率，显著危及植物的生存，增加了植物的脂

质过氧化产物、Cl-和SO4
2-的浓度，然而，CO2能够克
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服光合作用的减弱，促进生长，增加可溶性糖和淀粉

含量，提高膨压并调节Cl-和SO4
2-浓度，同时降低砧

木叶片中的NO3
-浓度，淹水植物在控制CO2浓度下

比在高浓度CO2下胁迫更强烈。生利霞等[51]和Kooi

等[52]的研究发现低氧胁迫下由于电子传递的最终受

体氧缺乏，导致樱桃根系呼吸速率降低，提供的能量

减少，从而降低了根系的吸收能力，樱桃植株在遇到

低氧胁迫时自身会产生应激反应来抵抗逆境伤害，

但随着胁迫时间的延长，胁迫加剧，植株自身的防御

体系被打破，根系活力降低。由于降雨不均、果园排

水不良等，樱桃根际经常遭受低氧胁迫，叶片光合能

力降低，造成严重的经济损失。

3.4 CO2

短期内CO2浓度的升高会提高植物的Lsp和Pn，

使生物产量增加[53]，同时可以减轻非生物胁迫条件

对植物的不利影响[54]。CO2升高上调了光合作用和

蔗糖代谢必需酶的活性，降低了Gs和 Tr，以更好的

水分状况提高了叶片的水分利用效率 [55]。升高的

CO2浓度还可显著减轻干旱和高温条件的负面影

响，例如光合作用抑制，生物量减少，叶绿素荧光偏

斜和蛋白质氧化 [54]。同样，CO2浓度升高可通过改

善酶促和非酶促的抗氧化剂防御系统来缓解各种非

生物胁迫（包括干旱、高温、盐度和臭氧）对氧化应激

的损害。CO2浓度升高可能还通过降低Gs、渗透速

率、气孔密度，提高水分利用效率、光合色素含量、

根/茎生物量比率和土壤水分利用率，进而提高植物

多样性和生产力[55]。在CO2低浓度（400 µmol·mol-1）

和高浓度（800 µmol·mol-1）气候室中，3个砧木的甜

樱桃Burlat经过水淹处理 7 d后排水恢复 7 d，发现

涝渍降低了叶片光合作用速率，其 Pn、Tr 和 Gs 下

降。植株中脯氨酸水平在低 CO2浓度比高 CO2浓

度水涝胁迫更高，在对照CO2浓度条件下，Mariana

2624 比 Adara 更耐涝，两者都比 LC52 更耐涝；高

CO2浓度明显增加了樱桃树体缺氧条件下的存活

机会[50]。

4 展 望

关于甜樱桃光合作用的研究主要围绕甜樱桃光

合基本特性展开，内在影响机制也尚未完全阐明。

因此，笔者提出以下几点建议：

第一，进一步明确甜樱桃品种和砧木品种间光

合基本属性，探明甜樱桃光合作用的遗传规律和机

制。

第二，探索影响甜樱桃光合作用的内部单一因

素和不同外部因素相互结合对甜樱桃光合生理及作

用机制方面的研究。

第三，深入探究多重胁迫、循环胁迫等逆境胁迫

（如低温、高温、臭氧、高二氧化碳、干旱、水分、盐等）

对甜樱桃光合速率及相关生理反应特点的影响。

第四，从光合酶体系、光合电子传递体系、光合

去磷酸化机制等多种角度研究甜樱桃光合作用生理

机制，同时研究叶绿体细胞水平上末端产物种类和

浓度、不同环境条件等对甜樱桃光合作用过程中放

出O2和 PS Ⅱ电子传递活性，以探讨果树库源关系

的调控机制。

第五，探索提高单位面积群体光合能力的方法，

研究甜樱桃光合产物的转化机制，是提高其经济系

数的新途径，并与田间的实际生态条件相结合，加强

主栽品种以单株和单位面积群体作为对象的光合研

究，为生产上调整栽培密度[56]、优化群体结构、提高

单位面积群体的光合利用率和实现高产优质提供理

论基础，从而选育高光效品种，提高甜樱桃经济产

量。

第六，关于甜樱桃的碳素同化物分配特点、糖由

叶片向果实的运转机制、核糖形态转化的细节还有

待于深入研究。同时，对甜樱桃营养器官中碳素同

化物的形态与转化，碳素同化物的分配习性，不同节

位叶片碳素同化物分配特点，碳素同化物的周年分

配特点，果树碳素营养的贮藏特性，果树碳素营养的

再利用等开展研究，稳定碳平衡关系。

第七，氮素含量充足与否直接关系到器官分化、

形成及树体结构的形成，研究氮素或其他树体所需

养分肥料在甜樱桃生理上的作用。氮素对甜樱桃树

体生长有调节作用，不仅能提高叶片的光合速率，还

能增加光合叶面积，提高叶功能，延缓叶衰老，增加

光合产物，促进光合产物及时运出，调节生长速度，

提高坐果率，提高经济效益。

第八，通过基因及蛋白质工程等研究甜樱桃光

合作用机制，明确甜樱桃叶片光合作用器官的结构、

光合膜蛋白的分子结构及其与功能的关系，为高效

促进太阳能转化为生物能以及提高甜樱桃果实品质

和产量提供可能；未来光合作用的研究将通过新一

代转基因技术与分子机制设计相结合的方法，培育

高光效甜樱桃品种，提高经济产量。
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