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摘要: 这篇书评讨论一些植物生理学教科书中存在的与光合作用基本概念有关的问题, 例如光合作用的总式和原初反应。
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书刊评介  Book Review

最近看到一本由Sinha (2014)编著的教科书

《Modern Plant Physiology》(第2版) , 出版地和出

版商为Oxford, UK: Alpha Science International 
Ltd。笔者对其中光合作用一章(第九章)颇感兴趣, 
优先阅读 ,  发现这章有两个特点: 一是对PSI和
PSII、荧光与磷光、循环电子传递与非循环电子

传递、光合磷酸化与氧化磷酸化、C3循环与C4循

环、光呼吸与暗呼吸、CAM植物与C4植物、细菌

光合作用与绿色植物光合作用、细菌光合作用与

化能合成作用和叶绿体呼吸与光呼吸这十对事物

的异同作了仔细对比; 二是最后提出67个思考题, 
并附答案。尽管这些对比的观点、结论未必都很

贴切, 提出的问题和答案也未必都恰当, 但是对大

学生、研究生深入理解和思考有关问题应该大有

帮助。然而, 也发现该书作者对光合作用一些基

本概念的介绍值得商榷。鉴于类似问题在国内出

版的同类教科书中也时常可见, 觉得有必要择其

要者做一些简要的讨论。

1  有问题的光合作用总式(p9.1, 该书页码, 下同):  

除了不平衡(箭头左侧的H2O分子数应当为6, 
而不是24)的问题以外, 《Modern Plant Physiolgy》
一书列出的上面光合作用总式还有两个问题: 一
是以葡萄糖表示光合作用产物, 二是以叶绿素表

示光合机构。然而, 葡萄糖只是光合作用的中间

产物, 而不是光合作用的末端产物, 它既不是光合

产物在叶绿体内暂时贮存的主要形式(淀粉), 也不

是光合产物输出叶绿体的主要形式(磷酸丙糖), 也
不是光合产物在细胞间和维管束内长距离运输的

主要形式(蔗糖), 更不是在果实和块根、块茎等储

藏器官内长期储藏的主要形式(淀粉和蔗糖)。所

以, 在这个总式中, 光合产物应当用包括淀粉和蔗

糖在内的碳水化合物[(CH2O)n]来表示。

虽然叶绿素在光能的吸收、传递和转化上发

挥不可缺少的关键作用, 但是如果没有光系统、

膜系统和酶系统的参与, 单独叶绿素不能完成光

合作用全过程。所以, 在这个总式中应当用包括

色素系统、光系统、膜系统和酶系统在内的“绿色

细胞”来表示光合机构。“绿色细胞”既基本适合原

核生物蓝细菌 ,  也适合真核生物藻类和高等植

物。这里也不宜用叶绿体表示光合机构, 因为蓝

细菌没有叶绿体, 并且光合产物蔗糖的合成不是

在叶绿体内而是在细胞质内进行的。

另外, 书中断言“光合速率与光合色素浓度成

正比” (p9.73, 原文: The rate of photosynthesis is  
directly proportional to the concentration of photo-
synthetic pigments)的观点也是有问题的。它只在

光强有限的条件下是正确的, 但在饱和光下两者没

有正比关系。例如, 叶绿素含量明显减少的水稻突

变体在弱光下叶片光合速率明显低于其野生型, 而
在饱和光下突变体和野生型叶片光合速率却相同

(Chen和Xu 2006)。
2  将光反应范围扩大化(p9.31, 原文: Summary of 
light reaction):

24H2O+18ADP+18Pi+12NADP+→12H2O+ 
18ATP+12NADPH+12H++6O2

实际上, 光合作用过程中的光反应, 是光直接

参与的反应, 即发生在受光激发的位于反应中心
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的叶绿素分子的电荷分离, 也即原初反应, 或称之

为光化学反应, 而其后面的光合电子传递和与其

耦联的光合磷酸化都没有光能的直接参与, 严格

地说, 都不是光反应。

其次, 称水氧化为水的光解(p9.20, 原文: Pho-
tolysis of water), 视为原初反应(Photolysis is a pri-
mary photochemical process)、视水氧化和同化力

形成为光化学事件[p9.20, 原文: Photo-oxidation 
events occur in both photosystems (PSI and PSII) but 
photochemical events like photolysis of water and 
production of assimilatory power is associated with 
PSII only, 这里的is应当为are!]的观点也都是错误

的, 因为光能不直接参与水氧化, 同化力形成(光合

电子传递和耦联的光合磷酸化)也不是光化学反应; 
并且, 同化力的组成部分NADPH的产生离不开

PSI。尤其错误的是, 该书作者还认为天线色素传

递给反应中心色素的是电子, 而不是激发能[p9.20, 
原文: Finally, electron are transferred to reaction 
centres of pigment systems (i.e. P680 and P700). After 
receiving electrons, reaction centres are excited and 
release electrons]。括号内前句中的“electron”应当

为“photons”或“excitons”。但愿这里只是笔误。

与上述把水氧化视为原初反应的扩大化观点

相类似, 在国内出版的不少《植物生理学》教科

书里说“原初反应包括光能的吸收、传递和转化”, 
或者说它是“光能的吸收、传递和转化过程”, 让一

些人误以为原初反应是物理反应和化学反应的综

合过程。其实, 光能的吸收与传递是一个光物理

过程(Garab 2014) (请注意: 没有什么“物理反应”或
“光物理反应”！), 而原初反应则是一个光化学反

应, 即反应中心特殊的叶绿素a分子经自身吸收或

天线色素分子吸收、传递来的光子或激子(exci-
ton)的激发, 发生电荷分离, 释放出电子, 导致自身

(原初电子供体)氧化和原初电子受体还原。换句

话说, 放氧光合作用中的原初反应就是光系统I的
P700与A0和光系统II的P680与ChlD1之间的氧化还

原反应(Mamedov等2015)。显然, 不能把光物理过

程和光化学反应两者混为一谈。

其实, 即使没有天线色素分子吸收、传递来

的光能, 反应中心的叶绿素a分子仅凭借自身吸收

的光子的激发, 也可以发生光化学反应。但是, 由

于反应中心的叶绿素a分子只占光合色素分子总

数的几百分之一,  即使在强光下, 如果没有天线色

素分子给它传递来的光能, 仅凭自身吸收的光子

发生光化学反应, 速率很低, 每秒才几次。所以, 
为一个反应中心服务的几百个天线色素分子对光

能的吸收和向反应中心的传递, 只是原初反应得

以高速率(每秒数百次)进行的必要前提, 但绝不是

原初反应的组成部分, 而水氧化则是原初反应得

以持续进行的根本保障(许大全2013), 只有水氧化

释放的电子被传递给电荷分离后带正电的反应中

心叶绿素分子, 使其复原, 才能进行下一轮原初反

应。确切地说, 在原初反应中, 光能被转化为电能, 
而不是化学能, 只是在后面的电子传递和耦联的

光合磷酸化过程中, 电能才进一步转化为化学能

贮存在NADPH和ATP分子中。

3  认为暗反应在暗中也能发生(p9.33, 原文: Dark 
reaction occurs in dark as well as in light. It is not 
light dependent, hence it is called dark reaction)

的确, 在体外, 只要供给羧化底物二磷酸核酮

糖(RuBP)、CO2和同化力(ATP和NADPH), 离体叶

绿体酶制剂也能进行CO2的固定与还原。但是, 在
植物体内, 在黑暗中暗反应(碳同化)绝对不会发生,  
因为在黑暗中不仅催化碳同化反应的多种酶不能

活化, 处于没有活性或活性很低的状态, 而且也没

有羧化底物和同化力供应。所以, “暗反应”不是绝

对地不需要光, 只能说它们不直接依赖光, 不需要

光直接参与反应过程。

虽然景天酸代谢植物例如仙人掌晚上气孔开

放时可以从体外吸收、固定CO2于绿色细胞中, 可
那只是光合碳同化过程中的一小部分反应(磷酸烯

醇式丙酮酸→草酰乙酸→苹果酸), 而且也不是最

重要的反应。在黑暗条件(夜间)下, 这些植物形成

的苹果酸只能积累在绿色细胞的巨大液泡中, 待
到光下(白天)苹果酸脱羧释放的CO2进入叶绿体被

二磷酸核酮糖羧化酶催化的羧化反应固定后才能

进入光合碳还原循环, 经过一系列反应形成磷酸

丙糖, 或者在叶绿体内进一步合成淀粉暂存, 或者

输出到细胞质内合成蔗糖, 至此才算完成光合碳

同化的全部反应。需要指出, 夜间用于形成苹果

酸的底物磷酸烯醇式丙酮酸来自前一个白天形成

的淀粉, 并且光合碳还原循环中CO2固定的羧化底
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物二磷酸核酮糖的再生和羧化产物磷酸甘油酸的

磷酸化与还原需要ATP和NADPH (同化力), 而同

化力的形成离不开光。显然, 即使是景天酸代谢

植物, 所谓的暗反应——光合碳同化系列反应也

不能在黑暗中进行。尽管光不直接参与这些反应, 
可它们也是间接地严格依赖光的。

一句话, 如果没有光, 在植物体内, 即使是“暗
反应”也是难以完成的。换句话说, 光合碳同化绝

对地需要同化力, 而同化力的形成依赖光。大量

实验表明, 当植物被从光下转移到黑暗中以后, “暗
反应”最多可以继续几分钟, 当光下形成的同化力

消耗殆尽后“暗反应”就完全停止了。因此, 不可以

说“暗反应”在黑暗中也能发生。

该书将光合碳途径分为包括六碳糖形成在内

的5个阶段[p9.33, 原文: Dark reaction comprises of 
following phases: (1) carboxylation phase, (2) reduc-
tion phase, (3) formation of hexose sugar, (4) regen-
eration phase and (5) product synthesis phase]。 这
种分法不科学, 因为六碳糖的形成只是形成中间

产物的一个步骤而已。

另外, 认为叶绿体输出的光合产物是葡萄糖(p 
9.45, Fig.9.27a), 而不是3碳的磷酸甘油醛的观点也

是错误的。

如果说, 在1920年代人们还没有揭开光合作

用这个“黑匣子”的奥秘的时候, 根据实验结果提出

光合作用包括光反应和暗反应的观念, 是一个不

小的进步; 那么, 到了人们已经阐明光合作用的光

化学和生物化学分子机制的21世纪的今天,  再继

续把光合作用分为光反应(并且不恰当地外延到包

括同化力形成的系列反应)和暗反应, 就显得过于

简单、陈旧而不合时宜了。

4  违背能量守恒定律[p9.49、p9.55, 原文: Unlike 
dark respiration, photorespiration does not yield 
energy. Unlike normal respiration, in photorespi-
ration energy is not produced (ATP not formed)]

实际上, 所谓的暗呼吸也不能产生能量, 只能

产生能量载体ATP和NADH等, 即呼吸作用在将碳

水化物转化为CO2和H2O的过程中将能量贮存在

ATP和NADH等物质中。众所周知, 能量既不能产

生, 也不能消灭, 只能传递和转化, 从一种形态转

化为另一种形态, 例如在光合作用过程中从光能

转化为电能、化学能。 这是自然科学中最基本的

定律——能量守恒定律。因此, 不能说“生产”或
“产生”能量。

5  认为绿光下没有光合作用(p9.18, 原文: There is 
no photosynthesis in green light)

虽然叶绿素主要吸收蓝光和红光, 极少吸收

绿光, 但是这并不意味着绿光下没有光合作用。

许多植物中含有的胡萝卜素和蓝细菌、红藻中的

藻胆素都可以吸收绿光, 并且它们吸收的绿光都

可以传递给叶绿素, 用于光合作用。并且, 光合作

用的作用光谱(Emerson和Lewis 1943; Balegh和
Biddulph 1970)也表明, 在绿光下是有光合作用

的。而且, 在特定波长(峰值为510 nm)的绿光下生

长的莴苣植株干重显著大于白色荧光灯下生长的

莴苣(Jonkan等2012)。因此, 说绿光下没有光合作

用是没有根据的。

6  将光抑制与光破坏等同(p9.25, 原文: The target 
molecule D1 protein of PSII reaction centre gets 
damaged leading to photoinhibition)

光合作用的光抑制, 简称光抑制, 是一个描述

光合功能变化的术语, 其根本特征是光合效率的

降低; 光合机构的光破坏, 简称光破坏, 是一个描

述光合机构结构变化的术语,  其主要特征是光系

统II反应中心复合体的核心蛋白D1蛋白的降解和

损失。这两者既不相同, 又有联系。在遭受强光

和低温等多种严重环境胁迫或人为极端条件处理

时, 光抑制总是光合机构破坏的结果; 在没有强光

以外其它环境胁迫的自然条件下, 由于植物体内

多种光破坏防御机制的有效运转, 光抑制往往只

是能量耗散过程加强的反映, 而不是光合机构破

坏的结果。诚然, 把光抑制和光破坏视为同义的

大有人在, 远不只是该书作者一人。然而, 大量研

究结果表明 ,  光抑制并不都是D1蛋白破坏的结

果。光引起的光合机构的破坏, 可能只是一个在

非常的环境包括实验室中才发生的现象。以前被

认为是光破坏的一些事情, 实际上只是一些可逆

下调的微妙机制运转的反映(Critchley和Russell 
1994)。在植物的自然生长地, 光破坏不是普遍的, 
许多过去被看作光破坏的迹象, 现在看来是保护

性过程运转的反映(Björkman和Demmig-Adams 
1994)。体内PSII的光抑制常常是一种保护性的策
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略, 而不是一个破坏过程(Anderson等1997)。因此, 
把光抑制和光破坏等同的观点是片面的, 错误的

(许大全2003)。
回顾科学研究的历史经验, 往往可以得到有

益的启示。关于光合作用的最大量子效率是多少

的问题, 曾经发生持续多年的争论。 在这场争论

中, 呼吸作用和光合作用研究的权威专家、1931
年度诺贝尔生理学或医学奖获得者O. Warburg坚
持认为最大量子效率为0.25或最低量子需要量为

4, 而他的学生、红降和双光增益效应的发现者R. 
Emerson及其同事用同样的植物材料和方法测定

的这两个数值则分别为0.11和9左右。后来, 另外

一些学者用多种不同材料和方法测定的结果证明, 
前者是错的, 而后者是对的。看来, 即使是Warburg
那样的世界顶级专家、权威, 也会犯错误, 说出来

的话也不可能句句是真理。所以, 对任何知识、

观点和观念都不能盲目地接受, 而要独立思考, 鉴
别对错, 不能认为专家权威说的就一定都是对的, 
也不能认为上了书的就一定都是对的, 更不能认

为多数人都那么说就一定是对的。否则, 难免犯

人云亦云、以讹传讹的错误。
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