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用系统方法对若干植物生理学难题

的 初 步 处 理
`
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摘要 本文用系统方法对若干细胞水平的植物生理学难题进行了综合处理
,

初步提出

了异养细胞的能力系统
,

自养细胞的碳素同化系统以及靶细胞的效应信号系统等新的概

念
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科学是用事实建造的
,

如同房左之 用石 头
。

然而 一堆石头并不是房足
,

同样
,

一

堆事实也不是科学
。

J u l es H e n r i P o i
n e a r e ,

19 0 2

协 现代植物生理学对许多问题的深 入探索
,

无疑已取得了巨大成就
。

与此同时
,

在

这个广阔的领域里
,

大量涌现出的
,

复杂的
,

往往是相互矛盾的事实
,

日益冲击着这

个学科的传统概念
,

使之陷入困境
。

例如
,

一贯被视为异化作用的呼吸代谢
,

通过多

条途径与同化功能不可分割地联系起来
; 被认为消耗能量的光呼吸却同光合作用 同步

进化
;
被区分为促进剂和抑制剂的植物激素

,

却参与有时是促进
,

有时又是抑制行为

的调节等等
。

这都是传统概念无法解释的
。

另一方面
,

对某些机理深入研究的突破
.

又

给一些传统上彼此独立
,

散见各章的领域带来了共同的基础
。

例如
,

化学渗透学说之

于光合磷酸化 (叶绿体功能 )
、

氧化磷酸化 (线粒体功能 ) 以及物质跨膜运输 (质膜功

能 )
。

总之
,

传统植物生理学的框架
,

已无法容纳如此丰富的事实
,

到处都孕育着新概

念的产生条件
。

然而
,

如果不在方法学上有所突破
,

新概念将会是难产的
。

本文将尝

试用系统方法
,

在细胞水平上处理前面所谈到的一些令人困惑的问题
,

期望能使传统

的有关概念有所更新
。

l 测不准原理的广义化和系统方法

H ies en be gr ( 1 9了2) 提 出的测不准原理
,

揭露了微观物理学研究中一个无法克服的

矛盾
,

即
:

粒子的位置和 动量无法同时进行足够准确的度量
。

因为
,

在微观物理领域

的测试中
,

无法排除测试技术的干扰
。

这个原理对生命系统的测试也同样有效
。

量子

,
本 文于 1 9 9 0 年 1 月 8 日在华南农 业大 学系统工程 学术讨论会上 宣读

。

发表时
,

作者做 了某些修

改
.

1 9 9 0一 1 1一 1 4 收稿
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理论的大师波尔已看到在生物学领域中也存在着类似量子理论的测不准原理
.

并认为

这是更高水平上 的测不准原则
。

因为 旨在阐明活体的生命现象所进行的测试过程
,

往

往干扰生命过程
,

甚至使生命系统受到破坏
.

1 9 6 2 年 H ies ell be sr 本人也指出
:

从一个物

理学家的观点来看
,

完整地描述一个生命系统是不可能的
,

因为需要进行的实验本身

又强烈地干预生物 的正常功能
l ’ 。

事实正是 如此
。

因为描述一个生命系统
,

主要是描述

它的运转过程和产生这些过程的机理
。

然而这二者是不能同时测到足够准确的
.

要研

究运转机理
,

就必须将整体生物逐步拆散为器官
、

组织
、

细胞
、

细胞匀浆
、

细胞器
、

膜

以至大分子
。

这样一来
,

所测得的数据精密度虽可无限增加
,

但是这个结果只是反应

物和试验系统相互作用的结果
,

它可能无限偏离活体的运转状态
。

因此
,

对孕育着产

生新概念的植物
,

生理学领域来说
,

用系统方法对诸矛盾现象进行整合
.

则是最为当

务之急
。

所谓系统方法
,

简单地说
,

就是将所研究的现象视为山相互作用的元素 (或子 系

统 ) 所构成的系统
,

并在根据各元素的相互作用进行整合的荃础上
,

研究整个系统的

功能和行为
。

下面将用这种方法描述几个植物细胞水平的生理系统的雏型
。

2
·

植物异养细胞的能力系统

ha 胞是 怎 样 自组 织 ( s e l f
一 o r s a n ise ) 的 ? 对 于这个 生命的根本 奥 秘

,

p r i s o s i n
e

( 19 7 2) 虽然用不平衡态进化热力学耗散结构的原理
,

提供了一种新颖的解释闭
,

但是

它充其量只说明了生命系统 自组织是可能的
,

而丝毫未曾涉及到这个过程是如何进行

的
.

汤佩松 ( 1 9 8 1) 关于呼吸代谢的功能是寓同化于异化的观点
,

打开了通往问题 核

心的道路阳
二。

这个观点强调了呼吸代谢的同化和产生负嫡的功能
.

基于这个观点
,

我

们认为
,

植物细胞的 自组织 (包括它的各种行为 ) 是由一个整合能 力系统推动的 ( 肖

敬平
、

汤佩松 19 87 )
。

这个 系统的诸元素是
,

呼吸代谢 (这个系统的基础 )
,

质子力
,

还

原力和
“
水动势 (W

a te r m o t i v e f o r e e ) ” “ 」.

它们的特点如下
:

2
.

1 质子力 这是 M ict he u ( 1 96 2) 首先发现
,

以后被广泛证实的
.

它主要是存在于细

胞和细胞器具有绝缘性能的脂质膜两侧的
,

一种生物 电力
。

由于它以质子运动为主要

作功形式
,

所 以称为质子 力 ( P r o ict i yt )
,

以区别于物理 世界以电子运动为主要作功形式

的电力 ( lE ec itr ic yt )
。

当光能
、

呼吸链或 A T P 驱动位于膜上的质子泵
.

使质子作致电式

( lE ec t or ge n ic ) 跨膜运输时
,

膜两侧的质子动势提 高
。

也就是说各种物理或化学能转 变

为电能
; 而当质子沿着质子动势陡度作电泳式 ( lE ce t r o

llP or o ic) 跨膜运动时
,

由干质子

动势的下降
,

释放出的能量可通过 九 T P 酶合成 A T P
,

也可推动各种离子或溶质进行跨

膜共运输或交换运输 (图 l )
,

应该强调指 出
:

由于跨膜的 p H 陡度 (△ p H ) 是质子动

势的主要成分
,

另一成分是膜电位 (△叻
,

传统上指示酸度的 p H 值
,

被赋予了崭新的

电能意义
。

由此可见
,

质子浓度 ( p H 值 ) 的变化既可调节各种酶的活性
,

进而调节代

谢途径
,

又可 改变质子动势进而调节能量的转换和物质的跨膜运输
。

可以认为
,

质子

行为 ( p H 值的变化和质子流动 ) 是细胞能 力系统的枢纽
。

尸

仲
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2
.

2还原力 众所周知
,

它包含还原当量 N A D ( )P H 等
,

以及能量当量 A T P 等
,

作

各种生物合成功
。

应该强调的是
,

还原力不仅提供做生物合成功的能量
,

而且由于它

同呼吸途径的相互作用
,

不断改变还原当量和能量 当量的性质和 比例
,

从而对其它组

成代谢
,

以至生长发育和行为起着重要的控制作用 `图 1 )
。

、
三Y

J

( (△ S < 0 ) )

H ,

A

S十 H
宁

C一

八

S 州目 H一

~~~
护产产产

二二
P

布布布布布
}}}}}}}}}

争

S

E卜, P

{
T c A }

甲

了 X

么
、 、

< 0 )

S + H ,

K 一

一 S + H 一

一 一

— K
一

H
2
0

(△认 < 0 )

图 l 植物异养细胞能力系统模型
A

.

质子力 C 一
:

阳离子 ; B
.

还原力 艺凡
:

中间代谢物 ￡Y
』;

结构物质

变 w
.

生物功 c
.

水动势 S
:

糖 △晓
:

溶质势差 D
.

能力系统 M
:

线粒体

(B 和 D 引自肖敬平 汤佩松
,

19 8 7 )

△ s
:

嫡变 △ H
:

培

R
:

核糖体

2
.

3 水动势 汤佩松和王竹溪 ( 19 4幼 在他们钓年代的先驱性论文 中
,

首次科学地提

出以水的化学势差表征水分进出植物细胞的方 向和 限度
t ` , 二。 这个概念已经以水分势的

形式为广大植物生理学界所接受
。

然而水势只是一个物理化学概念
。

它没有同呼吸代谢

建立任何联系
,

因此不能反映植物细胞的主动吸水机理
。

我们认为
,

在水分势几个组
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分势中
,

只有渗透势 (讥 )
,

即水分作跨膜运输时的溶质势 屯
,

是可直接由呼吸代谢所

调节的
.

因此
,

它是对水分作主动运输功
,

也是细胞作膨胀功的生物力
。

呼吸代谢不

仅直接影响细胞溶质中糖和有机酸的含量
,

同时驱动质膜上的质子泵
,

导致离子和搪

分子等跨膜运输
,

这些都可形成细胞的溶质势梯度 (△本)
,

导致水分的主动运输
.

实

际上它是 由呼吸代谢驱动的
,

一种细胞作膨胀功的水泵 (图 l )
.

我们把这种 由呼吸代

谢驱动的细胞内外溶质势变化 (△加 内 , ,

△板外 ,
) 形成的陡度

,

称为
“

水动势
” ,

以 .P

表示
。

于是
,

我们有

F
,

(水动势 ) = △水。 , ,
一△书`内 ,

这是细胞主动吸水作膨胀功或增加膨压的势能
.

至于
,

细胞能否真正吸水
,

还要取决

于总水势差△如
。

根据上述呼吸代谢和三种生物力的特点
,

可以将它们整合为一个植物生长细胞的

生物能力系统
,

如图 l
。

这个系统以呼吸代谢为基础
,

以质子行为为枢纽
,

在植物细胞

的不同生长发育阶段和表现各种行为时
,

根据不同需要作物质运输
、

能量转换
、

生物

合成及细胞膨胀等生物功
.

呼吸代谢正是通过这个系统体现它对生长发育等行为的控

制
.

产

3 自养细胞的光同化系统

众所周知
,

在植物 自养细胞中存在一个依靠光能对 co
: ,

N O牙
,

s伏
一

等进行同化的

系统
。

其核心是碳素同化
,

因为它为所有生物有机物提供碳架
。

在碳素同化中
,

一个

最费解的间题是
,

被视为耗能的光呼吸为何却与光合作用同步进化
。

大量研究工作 已

经肯定
,

光呼吸具有清除多余能量的保护作用 ( dE w a dr
,

w al k er
,

19 83 )[, 〕 ,

参与氨基

酸代谢 ( D u r
az

n ,

S te w a r d
,

19 8 3 ) [
,〕以及硝酸还原 (李明启 1 9 5 8 ) [

, ’ ]等重要生理功能
.

问

题的关键是
,

10 多年来无论是消除光呼吸的
“

高光效育种
” ,

还是抑制光呼吸的生理措

施均未获得预期结果
,

不少试验还产生了负效果
。

高煌珠等 ( 1 9 8 4) 发现光合作用和

光呼吸呈线性动 力学函数关系以及光呼吸中有不可抑制的成分s[]
.

李明启试验室则发

现
,

碳素同化的关键酶— 二磷酸核酮糖梭化加氧酶 ( R ub isc O )
,

它的两个相撷抗的功

能却是不可分割的
,

即
:

一个功能的活性随着另一个功能活性的消长而消长 (宁正祥

1 9 8 9 ) [ , 〕
。

OL r im e r ( 1 9 7 8 ) 早 已提出
,

在 c o :

补偿点浓度下
,

光合碳还原 ( p C R ) 和光

呼吸碳氧化 (P CO ) 两个循环实现化学计量上的完全平衡 〔` ’〕。

所有这些都表明
,

光呼吸

和光合作用具有不可分割性
。

光呼吸在碳素同化过程中
,

有不可代替的功能
。

我们试

用系统方法来证 明这个论点
.

我们认为
,

自养细胞的碳素同化 系统是由光合作用和光呼吸两个子系统组成
,

它

们之间相互关联而又撷杭的运转
,

使得碳素同化系统表现出以下一些独特的性质
:

3
.

1 二磷酸核酮糖竣化加氧酶振荡 ( R ub is C o osc ill at ion ) 简称核二磷梭氧酶振荡或

R u b isc o 振荡
.

本世纪 6 0 年代以来
,

已经形成了把生命系统视为一个复杂的生物化学振荡系统

的概念
。

eB tz 和 C h a n
ce 在 1 9 6 5 年就发现了以磷酸果糖激酶为关键的糖酵解振荡

〔` 〕
。

该

酶一方面为产物 A D P 所激活
,

形成正反馈
; 另一方面

,

它又为进一步糖醉解产生的

仲
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A T P所抑制
,

形成负反馈
。

正负反馈的藕合
,

就形成了振荡
。

在光合作用中具有双功

能的 R ub i sc o 酶也 引起类似的效应
。

由梭化酶催化的 PcR 循环是个 自催化性质的正反

馈过程
,

其底物二磷酸核酮糖是再生的
;
而 由加氧酶催化的 P C o 循环对 P C R 循环是负

反馈过程
。

两个过程的藕合必然产生振荡
。

两个完整的循环的藕合振荡
,

可用以下反

应式作定性的表达
。

、
一+ 3 CO Z

-
.

黑犷
C S

+ C 3

+ 。 2

C o ,

+ 3 C
3心

仁而荡卜 ZC汁 0 ,

这个振荡的反应动力学可以定性的表达如下
:

K -

C S

十 C a C S
十 b C 3

( s a 十 3b = 6 )

C :

+ O

B u b云C

K :

2

不丽妥了
C :

十 C z

2e 2

+ 0 2
`
~

竺
卜 c ,

+ e

其中
,

C S

为二磷酸核酮糖
; C 3

为磷酸甘油酸
; c Z

为乙醇酸
,

以后相继演变为乙醛酸
、

甘氨酸最终在线粒体氧化
; C 为二氧化碳

; K , 、

K :

及 K 3

分别为各反应的速度常数
。

于是
,

我们有

争 d〔e
3

] / d t = K :

[ e ] [ e
s

〕一 K Z

〔e
:

〕〔0
2

)

d〔c
:

〕/ d t = K Z

〔e
s

〕[ 0
2

」一 K :

[ C
:

〕
,

[ 0
2

〕

由于 〔C
Z

」是与〔0
2

〕呈正变的
,

所以上二式近似于以下著名的

动力学方程
:

d〔X 〕/ d t = K :

[ F j〔X 〕一 K Z

[X 〕〔Y 〕
d [ Y 〕/ d t = K Z

[ X 〕〔Y 〕一 K 3

〔Y j

( 1 )

L o t k a 一 v
o l t e r a

振荡的

( 2 )

其中
,

〔F〕 是可食的草的数量 ; 〔X 」是食草兽数量
,

〔Y〕 是食肉兽数量

振荡频率 = 2 :

[ F j K , K Z [ , 〕

以此类推
,

R ub is C O 振荡的频率是与 C o
Z

浓度及 R ub is C O 酶的活性呈正 比的
。

上述推测的 R ub is c o 振荡
,

在光合作用和光呼吸处于相对稳态运转时
,

是无法观察

到的
。

由于内部 C o
:

或 o :

分压的微环境变化
,

R ub is c o 酶的运转是不同步的
。

然而
,

一

旦出现某种必要条件的极端变化
,

该酶大多数被迫处于同步状态时
,

就有可能观察到

在 c o :

和 。 :

的交换中
,

发生振荡现象
。

事实上
,

aL isk ( 1 9 7 7) 已证明在光照和 C O
:

饱

和状态状态下
,

绿色细胞内部出现任何限制因素时 (如磷酸根离子的亏缺 )
,

都可观察

到 C o :

吸收率的振荡现象脚
〕 。

然而
,

这种现象虽引起了广泛注意
,

但对它的机理的研

究是不深入的
,

研究者们都把它归因于磷的周转脱节
。

os m on d 等最近指出
,

这种振荡

现象反映了一种复杂的反馈
,

它的感觉物质 ( s e n s o r ) 可能是 uR ibs c o 酶 〔” 止
。

我们认为

在碳素同化过程中
,

固有的 由正负反馈构成的 R ub is c o 振荡
,

可能是这种现象的根源
。

它可使光合碳还原处在远离平衡点的稳态
,

因而可能持续进行碳素同化而不趋于平

衡
。

3
.

2 光氧还循环 ( p h o t o r
ed

o x 卿 c l e )
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W a r b ur s (1 90 2)早在 20 年代就发现 o :

有抑制小

球藻光合作用的现象
。

这导致光呼吸的发现
。

事实上

w ar b ur g效应还应包含光反应过程中的 Me l her 效应和

第二个 Kok 效应
。

可以把同 w a r b r ug效应有关的所有

耗氧现象统称为光氧化现象 ( P ho to x ida t io n)
.

由此派生

出来的是
,

H刃 重新形成以及被固定的 c o :

重新释放
。

这说 明在碳素的光同化过程中
,

有一部分 。 : 、

c o :

和

H ZO 分子处在循环状态如图 2
.

可以称之为
“

光氧还循

环 ( p h ot o r ed o x e y e le )
” .

我们 ( 肖敬平 1 9 8 4 ) 曾经指出
,

这个 循环 可能同热力学 的卡诺 循环有某种相似之

处 31[
.

它具有深刻的生理功能
.

我们认为
,

在活体绿色

细胞中运转的碳素同化系统
,

可分为反应系和介质系

C O :
+ H , O 刃

· ` 0 才

户

图 2 光氧还循环

两 个子系统
.

介质系是一个复杂的系统
.

它除了光合器
、

底物和产物外
,

还包含以

R u b i s C o 酶为主的酶系统
,

N ^ D ( p )
+

和 A D p 等辅助因子
,

p H 值以及 p . 、 N O『
、

M n ` + 、

M g , + 、

aC
, +
等离子

.

广义地说
、

介质系就是绿色细胞本身
.

当叶绿素吸收光量子开始了

光反应和暗反应一系列物质和能量的变化
,

也给介质系带来相应的剧烈的变化
,

使它

高度充电
、

充能
、

高度还原
.

同时光合器
、

酶系统不断受到耗损
,

以致从理论上最后

反应将无法进行下去而达到平衡态
.

要使得碳素同化在绿色细胞中持续稳定地进行
,

就

必须使介质系返 回初始状态
.

这很可能就是光氧还循环的生理功能
.

根据 以上分析
,

可以看出光呼吸 (或更广泛的光氧化 ) 与光合作用是不可分割的
.

它有着无法代替的热力学及生理和生物化学功能
.

当然
,

也不是越强越好
.

我们认为
,

一切 旨在提高作物光效的育种和栽培措施
,

实质上也是提高光呼吸效率的措施
,

而并

不是追求把光呼吸完全抑制
.

所谓高光效的 C ;

植物
,

也可视为一种
“

高光呼吸效率
”

植

物
,

而并非
“

无光呼吸植物
” .

仲

4 革巴细胞的效应信号系统 (激素系统 )

植物激素是植物体内一种诱导其靶细胞产生生理效应
,

使植物表现各种行为的信

号
。

目前将植物激素区分为促进剂 ( rP
o m ot o r ) 和抑制剂 ( I n ih ib t or ) 两大类

.

然而这种

划分
,

已为大量事实所否定
.

不仅对广泛参与各种生长和抑制调节的乙烯
,

无法判定 ,

其为促进剂还是抑制剂
,

就连原认为确切无疑地属于抑制剂的脱落酸
,

近年来也发现

它在种籽发育
、

块根形成
、

以及某些植物的试管微型繁殖中
,

起着明显地促进作用
。

一

方面
,

每一种激素都广泛参与植物体各种行为的调节
; 另一方面

,

复杂多变的行为仅

由 5 种简单的激素调控
。

这就是植物激素作用方式中
,

最令人困惑不解之处
.

然而
,

如

果用系统方法来处理
,

便有可能摆脱这种困境
.

我们认为可把 5 种植物激素视为一个

效 应信号系统 ( E f f e e t s i g n a 一 s y s t e m )
.

它们表现出双重作用方式
,

即
:

基本作用方
`

式

又E l
e `11 e n at r y m司 e o f a e t i

o n ) 和整合作用方式 ( I n t e g r a t i
v e m记

e o f a e t i o n )
.

前者是各类激

素所固有的
,

对基本生理代谢过程的调节
。

尽管参与不同行为的调节
,

其作用方式基

本上是一致的
;后者则是多种激素在不同位点和时间上相互协同或撷抗的作用方式

。

这
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种整合作用方式决定植物的表现行 为
。

. 1 4墓本作用方式

主要是通过对呼吸强度和途径
,

进而对细胞的能力系统和代谢方向实行控制

致如表 l
。

大

、
表 l

植物激素

植物激紊的墓本作用方式
`

+十

生理参数
能力系统

:

呼吸强度

细胞溶质 p H 值

A T P 形成

H +

流

K +

流

榕质势 (嘴、 )

碳
、

氮代谢方向
:

碳代谢

氮代谢

CT K G A ET H

十

+

+

流出

流入

+

+

+

流出

流入

十

+

+

流出

流入

人B A

+ 或一

流出

流入

流入

流出

+

纤维素合成 淀粉降解 淀粉降解 淀粉合成

赞
蛋白质合成

*

cr K 细胞分裂素 (yC
, o k讯 i n ) ; I人人生长素 ( nI d o 一e a

ce t se a e sd ) ; e ^ 赤霉素 ( e i血
r e l se a e sd ) ;

盯 H 乙

烯 ( tE h y l e n e ) ;

BA A 脱落酸 ( A往犯 i ss se ac i d )

.4 2 整合作用方式

当上述 5种激素参与某一行为的调控时
,

它们在不同的位点和时间相互撷抗和协

同作用
,

这相当于信号的编码
,

我们称之为整合作用方式
。

这就是为数不多的激素
,

却

能调控异常复杂的生长
、

发育
、

运动等行为的原因
。

所谓整合作用方式
,

大致可分为

三种效应
。

分别简述于下
:

4
.

2
.

1 位点效应 (S iet ef fe tC ) 激素在不同位点上起协同或撷抗作用
。

例如
,

种籽萌

发时
,

G A 从糊粉层分泌到胚乳
,

活化
a 一淀粉酶等水解酶

,

降解储藏淀粉
;
而 IA A

、

C T K

和 ET H 则在胚芽分别诱导细胞壁多糖的聚合
,

细胞质蛋白质的合成以及液泡溶质势的

降低以吸水作膨胀功
。

这是一种空间效应
.

4
.

2
.

2 相互作用效应 (I n et ar ict on
e

ffe 以 ) 一种激素对另一种激素的形成
,

活化和运

输起诱导或抑制作用
,

从而导致在靶细胞内各类激素在时间上的消长变化
。

并形成一

种复杂的反馈关系
。

例如 IA 人 诱导 ET H 的形成
,

而 ET H 的大量形成又抑制 认 A 的活

性
,

形成在靶细胞内广泛存在的反馈现象
。

它的生理意义是异常重要的
。

IA A 在诱导细

胞壁的生长时
,

需要 乙烯协同诱导贮备的淀粉降解提供纤维素等聚合的单体
,

以及降

低液泡的渗透势
,

增强主动吸水作细胞膨胀功
。

但是当细胞生长到某种限度 后
,

逐渐

增加的乙烯释放量就会抑制生长素的活性
,

以避免细胞的恶性生长
。

魂
.

.2 3 程序效应 ( rP go ar m e

ffe ct ) 在一种较长的形态发生过程中
,

例如
,

从顶芽的

萌发到新叶片的成熟
、

脱落
,

五种激素在靶细胞的不同的位点上
,

在不 同的时间阶段
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对将里
,

它们通过相互作用使每个阶段激素的变化有明显的特点
,

从而形成一套程序
,

每个阶段的主导基因 (M as et r se en ) 的表达起指令性作用
.

根据已发表的有关材料
,

叶片生长过程的程序效应近似地综合于下表
:

表 2 叶片生命过程中植物激素的近似程序效应

阶段序号 叶生长阶段
激家变化

C T K G A I A A E r l l A B A

_

户

0

+ +

2 + 十 十 十

3

+ +

+ 十 +

4

+ +

+ + 十 +

十 + +

+ + +

5

休眠

复苏

萌芽

伸长

成熟

衰老

脱落

十 十 +

6

一 + + +

一 十 十

一 +

十 一

+ + 一

+ 十 + +

十 + + +

5 结束语

在用系统方法对若干植物生理学难题进行尝试性的处理后
,

我们想强调本文的目

的仅在于引进一种新的思考和分析问题的方法
,

从而对某些传统概念提出初步的更新
。

希望能 由此引出对解决这些问题的新的试验设计
,

得出新的结果
,

以及对结果作出新的

解释
。
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