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浅析光反应产生 的 ＡＴＰ 与 ＮＡＤＰＨ 的其他去 向

云 南省楚雄 州祿丰 市 第 三 中 学 （ ６５ １ ２０４
） 梁应 忠

＊

杞艳 明

摘 要 通过查 阅 相 关文献发现 ，
光反应产 生 的 ＭＴ 和 ＮＡＤＰＨ 至 少还有 ５ 方 面 用 途 ： （

１
）
核基 因 编

码的 叶绿体基质蛋 白在跨叶绿体 内 外膜上 ＴＯＣ ＴＩＣ 复合物通道转运时 ，
会消耗光反应产 生的 ＡＴＰ

；

（
２

） 部分叶绿体基质蛋 白 质被分选后 ，在跨类囊体膜上的蛋 白 质传导通道转运进类嚢体腔时 ，
会消耗

光反应产生 的 ＡＴＰ
； （

３
） 叶绿体基 因 的转录翻译过程 ，会消耗光反应 产 生 的 ＡＴＰ

； （
４

）
Ｃ

３
植物 的光呼

吸代谢会消 耗光反应产 生 的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ
； （

５
） 逆境胁迫下植物细胞 内 活性氧 Ｈ

２
０

２
的 清除 ，

会消

耗光反应产 生 的 ＮＡＤＰＨ
＃ ，
通过分析和梳理相 关文献 ，

打破
“

光反应产 生 的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 只 用 于暗

反应
”

的认知误 区
， 严谨准确传授知识 ，提高教师 自 身 专 业素养 。

关键词 光合作 用
；
光反应

；

ＡＴＰ
；

ＮＡＤＰＨ
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各类模考题、高考题中都 出现过
“

光反应产生

的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 只能用于暗反应
”

的迷惑选项 。

许多学生甚至教师均认为这是 ；
正确 的说法 》但事实

上这是一个认知误 区 ，究其产生的原 因 ， 可能是人

教社 ２０ １ ９ 年版 ｛生物学 ■ 必修 １ ？ 分子与细 胞 》

Ｐ ．１ ０３
（ 图 １ ） 光合作用示意图 中 ， 教材为 了简化对

光合作用基本过程的表达 ，简单地把 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ

的消耗路径指 向 了暗反应 ＊ 导致许多教师认为
“

光

反应产生的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 只能用于暗反应＇从

而在敎学中
“

脉相承
”

地将此错误认知传递给了

学虫 ，使其在解答此类试题时频频失分 《

太 阳 能ｈ
２
ｏ ｃｏ

２

〇
２ （ ｃｈ

２
ｏ  ）

图 １ 教材光合作用示意 图

虽然一些文章中也有过
“

光反应 中 的 ＡＴＰ 除

了用宁暗反应 ， 也可以转移到细胞质屮被利用
“

的

纠班性描述
ｔ

ｌ

］

 ， 并提到叶绿体中的 ＡＴＰ 会到达细

胞质中被利用 》但除此之外 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的其他

消耗去向 ， 并未见具体的归纳总结 《 因此 ， 为冲破
“

光反应产生的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 只能用于暗反应
》

认知误区 ，提高答题正确率 ，
提高教师 自 身专业素

养、，笔者对近些年最新的相关文献进行 了 分析Ｊ３

纳总结了光反应产生 的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的其他消

耗去向 ， 以供广大教师同行教学参考 。

１ 文献调研综述

本文将先对叶绿体起源及其基因表达方式 、光

合作用原理 、
Ｃ０

２ 浓缩机制 、 光呼吸代谢、逆境胁迫

下的活性氧清除等生化知识进行综述 ， 以便后文展

开关于光反应生成的 ＡＴＰ 与 ＮＡＤＰＨ 的其他去 向

的阐述《

１ ．１ 叶绿体起源及其基 因表达方式

衾３
ｓ
叶绿体的起源问题宝瘍存在两种不同观

点 ，分别是内共生起源学说和细胞 内分化学说
＾
^

内共生起源学说认为叶绿体起源 自 与原始真核细

＊
作者简介 ；粱应通 （

１ ９９６ ） ，男 ，瘸 ；ｆ研究 二级教师 ，

ｍａ ｉ ｌ
：
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胞共生的光合 自 养型蓝细菌 ，在漫长 的进化过程

中 ，控制叶绿体形成发生 的主要遗传物质 ，逐渐转

移到细胞核基因组中 ， 由 真核 ＲＮＡ 聚合酶 Ｉ 、 Ｉ 、

皿和 ８０Ｓ 真核细胞核糠体 （ 由 ６０Ｓ
、
４〇Ｓ 两个大小

亚基组成 ） 负责表达
［
＊

’

＇ 仅保 留 １２〇￣１ ６〇ｋｂ 大

小的基因组以环状 ＤＮＡ 分子的形式存在于叶绿体

中
，
借助叶绿体内两种 ＲＮＡ 聚合酶 （

ＮＥＰ
－ 噬菌体

Ｍ
ＲＮＡ 聚合酶 ， 由核基Ｑ编码 ；

ＰＥＰ
－ 细菌型 ＲＮＡ

聚合酶 ， 由叶绿体基因编码 ） 与 ７０Ｓ 细菌型核糖体

（ 由 ５ ０Ｓ 和 ３ ０Ｓ 两个大小亚基组成 ）进行基因的 自

：主表达 于半 自 主性细胞器。

１ ． ２ 光合作 用 原理

光合作用可分为光反应阶段和暗反应阶段 ，光

反应的发生场所在类囊体薄膜上 ，通过光合磷酸化

与：电子传递过程的偶联产生 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ
， 作为

能量和还原力提供到暗反应 ， 以促进暗反应 中卡尔

文循环路径德芷常发生 Ｐ 长尔文循环路径可进一

步细分为 ３ 个阶段 ， 即固定 、还原 、再生 ，包含了 由

１ １ 个酶催化的 １ ３ 个反应 ，每个循环过程消耗 ３ 分

子 ＡＴＰ 和 ２ 分予 ＮＡＤＰＨ
８＾

ｓ 在 固定阶段 ，
Ｃ

５ 化

合物 （ 核酮糖 －

１
，
５ 二磷酸 ）与 Ｃ０

２ 在 Ｒｕｂｉ ｓ ｃｘ） 双

功能酶 （ 核酮糖 １
，
５磷酸羧化酶／加氧酶 ） 催

化下 ，
生成 ２ 分子 Ｑ 化合物 （

３
－ 磷酸甘油酸 ） 。 在

还原阶段 ，

２ 分子 Ｃ
３
化合物接受 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的

能量并被 ＮＡＤＰＨ 还原为 ３ 磷酸甘油醛。 在再生

阶段 ，

一部分 ３ 磷酸甘油醛经过多步反应生成果

糖 ６
－憐酸 。 果糖 －

６ 鱗敢可 以加入其他代谢

途径 ，如在磷酸 己糖异构酶作用下生成葡萄糖

６ 磷酸 ， 为后续果糖、葡萄糖合成蔗糖做物质准

备 ９ 果糖 ６
－ 磷酸还会在转酮基酶作用下 ｓ转移

２ 个碳到另一＊部分 ３
－磷酸甘油醛上形成木酮糖

５ 磷酸 ，
经过多步反应后循环再生成 Ｃ

５ 化合物 。

１ ． ３Ｃ０
２
浓缩机制

ｃｏ
２ 的浓缩 （ 固定 ） 机制包栝 （：

３
途径、

ｃ
４ 途径

和 ＣＡＭ 途径。 在暗反应的卡尔文循环中 以 Ｃ
５ 化

合物为底物 ， 周定 Ｃ０
２ 后的第

一个产物是 Ｃ
３
化合

物 ，
因此又把这种 Ｃ０

２
固定途径称为 Ｃ

３ 途径 ，把使

用该途径的植物称为 Ｃ
３
植物 ， 大多数为温带植物 ，

约 占 自 然界植物的 ８５％
？

。 还有一些植物 由 于叶

绿体集群化存在于维管束鞘细胞 中 ，从而让这些细

胞更具碳同化优势 ，大量的 Ｃ０
２
不能及时到达维管

束鞘细胞被利用时 ，就会优先选择在叶 肉 细胞 中 以

磷酸烯醇式丙酮酸 （
ＰＥＰ

） 为底物 ， 把 Ｃ０
２＿定 为

Ｃ
４ 化合物 （ 草酰乙酸 ，

ＯＡＡ ）再运送到维管束鞘细

胞 中
，
通过脱羧反应脱 出 Ｃ０

２ 进人卡尔文循环被同

化 。 这就使得 Ｃ０
２ 的 固定与同化存在空间上的分

， 由予 Ｃ０
２ 固定后的第一个产物是 Ｃ

４ 化合物 ，

所以这种途径称为 Ｃ
４ 途径 ， 把使用该途径的植物

称为 Ｃ
４ 植物 ，大多数为热带植物 ９ 另外还有

一些

眞物：
■长坏場中缺乏水分 ， 为臧少水分蒸腾丧 ：

失 ，气孔一般在 白天关闭 ， 晚上才会打开 ， 吸收 Ｃ０
２

与ＴＥＰ 反应生成 ＯＡＡ
，然后再转换为苹果酸储存

在液泡中 ， 到次 日 白天 ，苹果酸又通过脱羧反应脱

出 Ｃ０
２ 进入卡尔文循环被同化＾ 这就使得 ｃｏ

２ 的

固定与伺化存在时间上釣分隔 ， 由ｆ这一途径首先

是在景天科植物中发现的 ，故把这一途径称为景天

酸代谢途径 （
ＣＡＭ

）
，使用这

一途径 的植物有 仙人

掌、景天、落地生根等 ， 约 占植物种类 的 ５％

１ ． ４光呼吸代谢

光呼吸代谢指在 〇
２
／Ｃ０

２ 比值较高时 ，
Ｒｕｂｉｓｃｏ

双功能酶 （ 核酮糖 １
，
５
－ 二磷酸羧化酶／加氧酶 ）

会催化核酮糖 １
，
５ 二磷酸与 ０

２ 反应生成 ３

磷酸甘油酸 （
３ ＰＧＡ ） 和 ２

－ 磷酸乙醇酸 （
２
－

ＰＧ
） 、

３
－ 磷酸甘油酸可 以 ．直接进人卡尔文循环被利用 ，

而 ２－ 磷酸 乙醇酸则是卡尔文循环中 多种酶的抑

制剂 ｓ 因此
， 为 了解 除 ２ 磷酸 乙醇酸 的细胞毒

害 ，植物进化 出催化 ２ 分子 ２
－ 磷酸乙醇酸 ，

经过叶

绿体 、过氧 ：化物酶体 、线粒体 、细胞麵质系列反斑

后 ，再生 ３ 磷酸甘油酸并伴有 Ｃ０
２ 释放的复杂光

呼吸过程 此过程在解除 ２
— 磷酸 乙醇酸细胞

毒寄的同时 ，也 ０收了碳素 ，许多 中 间产物还甩子

磷酸丙糖、氨基酸的 回补 。

１ ． ５ 逆境胁迫下 的 活性氧清除

在受逆境胁迫时 》植物细胞内活性氧 （
Ｒ０Ｓ

）会

增多 ， 活性氧是包括超氧阴离子 （

＿

〇
２

＿

） 、单线态氧

羟自 由基 （

？

０Ｈ
） 、过氧化氢 ＜

Ｈ
２
０

２ ）等物质

的总称
［
ｌ ｔ

、 低浓度的活性氧可作为重要的信号分

子 ，调节植物的胁迫应答反应 ，如诱导植保素合成、

诱导超敏反应、细胞程 Ｊ？性死亡、诱导防卫基因的

表达等过程 ＿活性氧积累过多时 ， 就会引起
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细胞的ｆｔ物膜、
ＤＮＡ 、蛋 ０质 出现■化损伤 ＊ 如果

活性氧平衡被打破 ，植物就会启动抗氧化系统来清

除活性氧 ， 以维持活性氧稳态 ０ 作为光呼吸场所之

一的过氧化物酶体 ＊在攀化乙醇酸为 乙醛酸时会伴

有 Ｈ
２
０

２ 的生成 ＞且在逆境胁迫下 Ｈ
２
０

２ 的产ｉｉ量

会更多 ＾ 对于 Ｈ
２
０

２ 的清除可以通过抗坏血酸
－ 谷

胱甘肽循环系统中单聪氧抗坏血酸还原酶 （
ＭＤＡＲ

） 、

脱氧抗坏血酸还原酶 （
ＤＨＡＲ

） 、 谷胱甘肽还原酶

（
ＧＲ

）等来催化进行 ，
通过消耗还原剂 ＮＡＤＰＨ 、 维

生素 Ｃ
、谷胱甘肽 （

ＧＳＨ
）等 ，而将 Ｈ２

〇
２
还原为 Ｈ

２
０

。

也可以通过谷胱甘肽过氧化物酶循环系统 ，直接以

谷胱甘肽 （
ＧＳＨ

） 作为还原剂与 Ｈ
２
０

２ 反应生成 玛 ０

和氧化型谷胱甘肽 （
ＧＳＳＧ ）

，
再通过谷胱甘肽还原

酶 （
ＧＲ

） 的催化 ， 消耗还原剂 ＮＡＤＰＨ
，
而苒把氧化

型各胱甘肽 （
ＧＳ ＳＧ ）还原为谷胱甘肽 （

ＧＳＨ
） ，

由

此可
４

见对于栝性氧 Ｈ
２
０

２
的清除 ，需要消耗大釐的

还原剂 ＮＡＤＰＨ
ｅ

２ 文献调研结果

通过查阅文献发现 ，光反应生成的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ

并不只用于暗反应 ，
这些能鬚物质至少还会参与以

下 ５ 个重要的过程 。

（
１

） 由核基因 编码的 叶绿体基质蛋 白在跨叶

绿体内外膜上 ＴＯＣ ＴＩＣ 复合物通道转运时 ，需要

消耗光反虛产生的 ＡＴＰ
。 研究发现 ，

ＡＴＰ 的消耗可

能与复合物通
．

道 中质体烟酰胺腺嘌吟二核苷酸

苹果酸脱氢酶 （Ｗ
ＮＡＤ ＭＤＨ

）

［

１４
１

紧密相关。

（
２

） 部分叶绿体基质蛋白进一步被分选后 ， 通

过跨类囊体膜上的蛋 白质传导通道转运进类囊体

腔时 ，也需要 消 耗光 反应产生的 ＡＴＰ
， 研究表明

ＡＴＰ 的消耗与通道复合物中的 ＡＴＰ 酶
［
ｔｆ

］

有关 Ｑ

（
３

） 叶绿体基因约编码 １００ 种蛋白质
［
１４

］

，包括

参与光合作用的关键蛋白 、光合作用复合体中的核

心亚基光系统 ｎ
（
ｐｓｎ

） 、光系统 Ｉ（ 
ｐｓＩ ） 、细胞 色

素Ｖ 复合体 （
Ｃ
ｙ ｔｈ

６
ｆ ） 、

ＡＴＰ 合酶以及一些重要的

光合作用调节因子等
［＠

。 在依靠叶绿体基质中 的

两种 ＲＮＡ 聚合酶与细菌型 ７０Ｓ 核糖体转录、翻译

产生这些蛋白质的过程 中 ，也薷要消耗光反应产生

的
ＡＴＰ

。

（
４

） 由于 Ｃ
４ 植物 、

ＣＡＭ 植物会把 Ｃ０
２ 浓缩后

又通过脱竣反应集中脱 出 ，故 Ｒｕｂｉｓｃｏ 双功能酶 （ 核

酮糖 －

１
，
５
＿ 二磷酸竣化酶／加氧酶 ） 周 围 的 ０

２
／Ｃ０

２

比值会较低 ，光呼吸代谢 的强度较弱 ，甚至忽略不

计
［

１

＇故本文着重对 Ｃ
３
植物光呼吸代谢消耗能量

物质的情况进行分析 。 在高 〇
２ 低 Ｃ０

２ 情况下 ，植

物会通过光呼吸代谢消耗光反应产生的 ＡＴＰ 和

ＮＡＤＰＨ
ｆｌ 对代植物而言 ，庄常光照条件下有 ３２％

ＡＴＰ和２ ８％ＮＡＤＨ
等价物 （

ＮＡＤＨｅｑｕ
ｉｖａｌｅｎｔｓ

， 如

ＮＡＤＰＨ 、铁氧还蛋白等 ）会被光呼吸消耗
ｔ

１ Ｓ

在

逆境胁迫下 ，这些能量物质的消耗比例会更高 。

（
５

）在逆境胁迫时 ，植物细胞内过氧化氢 （
Ｈ

２
０

２
）

的清除 ，需要消耗还原剂 ＮＡＤＰＨ
，而光合作用 的光

反应就是源源不断产生 ＮＡＤＫＩ 的过程 。 因此 ，这

些还原剤就可 以通过一些特殊的 ＮＡＤＰＨ 穿梭系

统
［
２ １＃ ］

，实现跨细胞器膜的转运 ，而到过氧化物酶

体 中参与 Ｈ
２
０

２ 的清除 ，

３ 结语

笔者在查阅
”

光反应产生的 ＡＴＰ 和 ＮＡＤＰＨ 的

其他用途
”

时 ，对与光合作用有关的生化概念 、生化

过程进行了系统梳理 ，不仅明确了光反应产生 ＡＴＰ

和 ＮＡＤＰＨ 至少有 ５ 方面具体用途 ，还对叶绿体起

源及其基因表达方式 、光合作用原理、
Ｃ０

２ 浓缩机

制 、光呼吸代谢、逆境胁迫下 的活性氧清除等相关

内容进行了相关综述 ，
以供广大教师同行参考 ，希

望有助于光合作用有关知识的严谨、准确传授。
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利用希尔反应测定相对光合速率

首都师范大学 附属 回龙观育新学校 北京 （
１ ０２２０ ８

）张 宁
＊

任丹丹

摘 要 利 用 希 尔反应测定不 同 光照 强 度下 某 品种菠菜 的 相对光合速率 ， 并 以 此绘制 光合 曲 线 ，
估

算其光饱和点 为 ２００００ｋ
０
还 用 此方法探究 了 温度、光质等不 同 环境 因 素对光合速率 的影响 。 本 实

验反应时 间短 ，
便于控 制 变量和观察 实验现 象 ， 为 测 定植物光合作 用 适 宜 的 环境条件提供 了 简 单 易

行的方法 ，
可为 生物 学 实验教学提供创 新性资源 ｃ

关键词 希 尔反应
；坏境 因 素 ；

光合速率 光饱和点
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