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培养学生的探究意识和探究能力是作为创新

人才培养基地的高校义不容辞的责任。本文以光

合作用底物二氧化碳中氧代谢途径的教学为例，

探讨一下在植物生理教学中如何培养学生的探究意

识和能力。

光合作用一章中的氧的代谢有两个问题学生

容易模糊：(1)光合作用中释放的O2是来自哪一种

底物，是 H2O 还是 CO2？(2)如是来自 H2O，那么

CO2中的O又到哪儿去了？过去对这个问题都是由

老师给学生反复讲解，但有时老师再三讲解，学

生仍是茫然。从 98 级开始，我们一改由老师灌

输的教学方法，即让学生自己去弄清楚光合释放

的 O 2、H 2O 和 C O 2 中 O 的来龙去脉。在讲解这

一部分内容时，老师只向学生交待O2 是光合作用

的一种产物后，便向学生提出上述两个问题，要

学生通过查阅文献自己探究这两个问题。1 周以

后，在习题讨论时，师生一起交流查阅结果。我

们发现学生在任务布置后自主求知积极性很高，

学生上图书馆和上网查资料的人数和时间以及彼此

之间的协作精神都明显增加，一般是 5~6 位学生

自动组织在一起，分工负责，讨论争论，知识

共享。交流时，在老师的引导下学生逐步展示出

探究这部分知识的思路。

学生都知道第一个问题中的光合作用产物O2

是来自 H2O。老师接着问学生是怎么知道的？学

生说是在查阅资料时发现的：一般教科书都把最

初的光合作用总反应式写作为[1~5]:

                          
        光

    6CO2 ＋ 6H2O C6H12O6+6O2

                         
      绿色植物

从上式可以看出，光合作用本质是一个氧化

还原过程。其中 CO2 是氧化剂，CO2 中的碳是氧

化态的，而 C6H12O6 中的碳是相对还原态的，CO2

被还原到糖的水平；H2O 是还原剂，是 CO 2 还原

的供氢体。此反应式用了几十年，后来又把它简

化为下式[2]:

                    
             光

       CO2+H2O (CH2O)+O2

                  
          绿色植物

老师趁势提醒学生：从这两个反应式可看

出，光合作用反应式中的所有反应物和产物都

含有氧，但两个方程式中都没有指出释放的氧

气是来自于 C O 2 还是 H 2O。是不是光能将 C O 2

分解成 O 2 和 C，而后 C 与 H 2O 结合成 C H 2O 的

呢？学生回答：已注意到了这一点，但从教材

中发现[1]，并不是所有光合作用都有产物 O2 的

释放。例如光合细菌在光合作用过程中就不放

O 2，但光合细菌光合作用时并不是利用 H 2O 而

是利用有机物或无机物作为还原剂的。紫色硫

细菌和绿色硫细菌是利用H2S作为氢供体在光下

同化 CO2 的:

                              
光

   CO2 ＋ 2H2S (CH2O)+2S+O2

                       
     绿色植物

紫色非硫细菌则以异丙醇等有机物作为氢供

体在光下同化 CO2:

于是，从细菌的光合作用过程就可以引出这

样的结论，即如果没有 H2O 作还原剂，就没有产

          H3C                        
      光

CO2＋               CCHOH

           H3C                    
     光合细菌

                       H3C

（CH2O）＋2             CO＋H2O

                       H3C
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物O2 的释放，据此可以初步知道高等绿色植物光

合作用释放的产物 O 2 是来自 H 2O。

接着，老师进一步问学生还有没有别的证

据，学生说: 有，1937 年 Hill 发现在分离的叶

绿体悬浮液中如果加入电子受体高铁盐[高铁氰化

钾 K3Fe(CN)6]，照光就可使水分解而释放氧气[6]，

即为希尔反应。

                          
光

4Fe3++2H2O 4Fe2+ ＋ 4H ＋＋ O2

                         
叶绿体

后来又发现，添加草酸高铁、一些苯醌、糠

醛和有机染料等电子受体于离体叶绿体悬浮液中，

均可促进水光解，这样就形成了一般通用的希尔

反应方程式：

                             
光

       2H2O+2A 2AH2＋O2

                     
        叶绿体

希尔反应说明氧的释放与 CO2 还原是两个不

同的过程，释放的 O 2 来自 H 2O。再后来研究又

发现，在完整的叶绿体中 NADP+ 作为直接电子受

体的，在光下分解H2O而释放 O2， 这一过程不需

CO2参与[6]:

                             
光

        2NADP＋＋ 2H2O 2NADPH ＋ 2H＋＋ O2

                                叶绿体

标记同位素的实验结果是O2 来源于 H2O 的直

接的证据。1940 年 Ruben 和 Kamen 等用氧的同位

素18O2 标记 H2O 或 CO2 所做的光合作用实验表明，

标记物 H2
18O 所释放的是18O2，而标记物 C18O2 则

是 O2
[2]。

这就更清楚地表明了光合作用中释放的O2是

源于 H 2 O 。

至此，光合作用中释放的O2 来自于 H2O 的概

念即牢固地扎根在学生的大脑中。

但是，接着老师又提出下一个问题，即 CO2

中的两个 O 到哪里去了呢？学生说大多教科书都

没有明确指出 CO2 中 O 的去向，仅在王忠等[2]的

书中有一句“C O 2 中的一个 O 又被还原成 H 2O”

的叙述。但这一个 O 在什么阶段被还原成 H 2O，

而另一个 O 又到那里去了？为此，我们对 CO2 中

的 O 代谢途径继续与学生作了探究。不言自明，

光反应阶段由于没有 CO2 参与，所以“CO2 的一

个 O 被还原成 H2O”的反应不可能发生在光反应

阶段，而只能发生在暗反应阶段。但暗反应中所

有的生化反应步骤，都没有反应产物 H 2O 的产

生。对此应作如何解释呢？众所周知，在卡尔文

循环途径中由于Rubisco的作用，RuBP与 CO2 反

应在RuBP的C-2位置上发生羧化反应形成2-羧基-

3-酮基阿拉伯糖醇-1,5二磷酸。这是一种不稳定

的中间产物，接着就被水解成2分子3-磷酸甘油

酸（P G A ）。

P G A 与 A T P 作用后又经磷酸化生成 B P G A

（1,3- 二磷酸甘油酸）。BPGA 在 NADP- 甘油醛 -

3- 磷酸脱氢酶作用下与 NADPH 反应而还原为 GAP

（甘油醛 -3- 磷酸），同时产生 1 分子 Pi。

                          
   光

CO2 ＋ 2H2
18O (CH2O)+

18O2 ＋ H2O

                          
绿色植物

                                 
 光

C18O2 ＋ 2H2O (CH2O)+ O2 ＋ H2
18O

                           
绿色植物
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1 8 O 2。

经过老师反复引导，学生不仅对光合作用中

释放出的 O2 是来自于 H2O 的概念得以明确，而且

也弄清了 CO2 中 O 的代谢途径，即其中一个 O 还

原为 H2O，另一个 O 参与更复杂的光合产物的形

成；另外，还知道用 C18O 2 作为光合作用的底物

时，短期内释放的是 O 2，稍长时间后释放的是
1 8 O 2。

总之，我们的教学实践表明：探究能力的培

养应贯穿于植物生理学教学的每一个环节，这对

落实素质教育有重要意义。这种教学方式与传统

教学方式的不同之处在于：它不是以灌输为中

心，而是以学生为主体，让学生作探索者，教

师不扮演教学者的角色，而是从旁点拨和指导，

是参与者、组织者。这种教学方式能使学生的独

立思考能力得到高度发挥，有利于激发学生学习

兴趣，培养学生的探究和创新能力。
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由此可以看到，原 C O 2 中的一个 O 进入了

Pi。同时，我们也知道在光反应阶段有一个光合

磷酸化过程，即无论是非环式光合磷酸化还是环

式光合磷酸化都有一个 ADP 与 Pi 反应形成 ATP，

贮藏能量并同时生成 H2O。如果在还原阶段产生

的Pi参与ATP的生成， Pi从 BPGA中获得的又是

来自二氧化碳的●，那么，这个●就有可能参与

H 2 ●的形成。

可见 CO2 中的一个 O 被还原为 H2O，而另一

个 O 则成为 GAP 中一个结构组成分，参与更复杂

的光合产物的形成。

随后，我们又向学生提出这样的问题，即有

的教材上说如给植物饲喂C18O2，光合作用开始后

短时间并没有18O2的释放[7]，而经过一段时间后释

放的 O2 有可能带有放射性，即释放出18O2，这是

为什么？由于课程开始时没有向学生交待这个问

题，学生们面面相觑，但由于有了前面师生共同

对 O 代谢途径的探讨，学生头脑中已有了清晰的

概念，很快就能回答这个问题：如Pi接受的O是

来自标记的18O，这样光合磷酸化产生的 H2
18O 又

可再一次作为供氢体参与光合作用，所以光合开

始后短时间内无18O2 的释放，经过一段时间后释

放的 O 2 就有可能带有放射性，也就是释放的是

                                            
8 hv

2NADP++3ATP+3H ● PO3
2-

                                                
叶绿体

2NADPH+3ATP+O2+2H
++H2 ●

                                    
光

ADP+3H ● PO3
2- ATP+H2 ●

                             
  叶绿体


