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值此沈允钢老师九十大寿即将来临之际, 笔
者回顾自己50多年的光合作用研究, 往事历历在

目, 恍若昨天。饮水思源, 师恩难忘。草成此文, 
谨表贺忱。

1  光合强度的田间电测法

1960年, 笔者以农业科学为第一志愿考入沈

阳农学院(现名沈阳农业大学)当年新设置的植物

生理生化专业(学制5年)。尽管是不少人羡慕的

“尖端专业”, 可是由于不是心仪已久的果树专业, 
起初自己并不像其他同学那么喜爱。然而, 随着

学习了解的深入, 逐渐对这个专业产生了兴趣。

特别是在专业课植物生理学的“光合作用”专题里, 
胡文玉老师介绍的殷宏章先生关于光合磷酸化量

子需要量研究和沈允钢先生关于光合磷酸化的重

要发现, 激发了笔者对光合作用的强烈好奇心和

浓厚兴趣, 于是如饥似渴地阅读有关文献, 思考光

合作用中水分解机制及其与光合磷酸化的关系等

问题。用心那么专注, 以至夜不能寐。从此, 与光

合作用结下了不解之缘, 很自然地把毕业论文的

题目选定为“光合强度的田间电测法” (如用现在的

术语, 应是“光合速率的田间电测法”)。
光合作用是农作物产量的基础。为了提高作

物产量, 必须研究作物的光合作用, 而田间光合强

度测定则是一个必不可少的研究步骤。 那时, 光
合强度测定方法大多不能满足田间研究的需要。

可以用于田间光合作用测定的最先进的红外线CO2

气体分析仪价格昂贵, 国内还没有; Otto H. Warburg
的检压法虽然精确, 但是却无法用于田间植株的

连体叶片; 半叶法虽然适于田间使用, 但是对植物

是破坏性的, 不能进行连续观测, 而且颇为费时, 
工作一天才能得到一组数据; 基于碱溶液吸收CO2

的气流法虽然可以在田间使用, 但是也颇为费时, 
还需要专门制作的叶室; 以小玻璃瓶为叶室的pH
比色法虽然适于田间使用, 但是不甚精确, 只能读

出0.1的pH差别。光合强度的田间电测法以此法

为基础, 采用精密酸度计来指示反应液的pH变化, 

精确度可以提高一个数量级。方法是把酸度计的

电极装入用有机玻璃自制的反应室内, 流经自制

的夹式有机玻璃叶室的空气不断地以微小气泡的

形式进入反应室内的NaHCO3溶液中, 与其平衡, 
溶液pH变化直接由酸度计测定出来, 而流经叶室

前后空气CO2浓度变化可以根据pH和温度值从有

关表格上查出来, 最后根据叶室窗口面积和气流

流速计算出叶片光合强度。

在胡文玉、陈恺两位老师指导下, 通过与合

作者冯玉崑同学的共同努力, 该法获得初步成功, 
其优点是叶室使用开放气流, 处于正常生态条件

下, 可以进行连续测定, 迅速而且准确。沈阳农学

院植物生理生化教研组1965年编写的教科书《植

物生理学》(图1)简要介绍了这个方法。1965年毕

业分配时笔者被留在学校, 自以为从此可以自由

地探索光合作用的奥妙了。

然而, 来势凶猛的“文革”无情地打碎了自己

的美梦, 改行的厄运临头。在那“用非所学”的十多

年中, 搜寻、购买并阅读一些关于光合作用的书

籍, 成为业余时间里难得的乐事。有时还设想改

进光合强度的田间电测法, 把抽气瓶改为电动的

气泵, 把酸度计换成光电比色计等等, 使仪器更小

巧、轻便和实用。甚至异想天开, 根据十分有限

的文献资料 ,  写出《关于光呼吸生理功能的猜

想》一文, 提出光呼吸不是单纯的消极的生理过

程, 而可能是某些植物种子积累蛋白质和脂肪所

必需, 并收集列举旁证, 设计实验, 试图证明这个

猜想。对光合作用研究的兴趣有增无减, 只是苦

于无法投身其中。

2  “金榜题名”
1976年10月, “文革”终于结束了。笔者多年

来深藏心底的归队愿望日益强烈, 得知恢复研究

生招生制度, 便义无反顾地报考了中国科学院上
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图1  光合强度的田间电测法装置

Fig.1  The apparatus for the electrical measurement method of photosynthetic intensity in the field

海植物生理研究所以殷宏章、沈允钢两位先生为

导师、以光合作用为研究方向的研究生。当时的

中共辽宁省委书记任仲夷同志到笔者工作的编辑

部视察时, 听编辑部负责人介绍笔者正在准备考

研究生时, 和蔼而爽快地祝笔者“金榜题名”。他的

吉言竟然成为现实, 笔者实现了多年来想成为两

位先生的学生、从事光合作用研究的夙愿, 结束

了10多年用非所学的苦恼生涯。

学习研究3年(1978年10月~1981年10月)后毕

业, 笔者获得硕士学位, 并留所工作, 成为科学院

研究队伍的一员。自那时以来, 一直沿着恩师倡

导的方向, “力求把光合作用当作生活着的植物中

的一个重要功能来进行探讨, 着眼于了解它的变

动、适应、调节、控制, 而不局限于追究它的过

程步骤、反应细节” (殷宏章等1979), 坚持植物光

合作用的生理生态及生物化学研究, 逐渐成为光合

作用研究领域的专家学者、研究员、博士生导师。

如果不是两位恩师当年不嫌弃笔者毕业于非

名校且脱离所学专业多年而慨然录取, 精心培养

(图2), 哪里会有自己的今天, 后半生的历史就将改

写。当然, 历史从来就没有什么想象的“如果”, 只
有客观存在的事实。

3  光合产物抑制

早在1868年, 法国植物生理学家Boussingault
就说过, 照光的叶片中同化物的积累会使叶片光合

作用降低。从那以后, 许多人研究了这个假说。可

是, 一百多年过去了, 它仍然是一个有争论的问题, 

 图2  殷宏章院士给“文革”后首届研究生颁发毕业证书

Fig.2  Academician Yin Hong-Zhang awarded the graduation 
certifigates to the first graduated postgraduate students after 

“the Great Cultural Revolution”

关于叶片的淀粉、蔗糖含量与叶片净光合速率负

相关、无相关和正相关的研究报告都有。

在沈允钢老师直接指导下完成的笔者研究生

毕业论文《光合产物水平与光合机构运转关系的

探讨》(许大全和沈允钢1982)指出: 叶片光合产物

含量与净光合速率之间的关系, 不是简单的负相

关或正相关的直线关系, 而是一条以光合产物多

少为转移的类似钟罩形的曲线关系。当光合产物

含量远低于或高于一个最适值时, 两者之间分别

呈正相关或负相关, 而当光合产物含量处于这个

最适值附近的一定范围内时 ,  似乎没有什么相

关。利用这种曲线可以解释其他作者获得的许多
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相互矛盾的结果。光合产物大量积累引起光合作

用下降的原因, 是呼吸作用的加强、蔗糖积累引

起的水分胁迫和可能的产物抑制以及淀粉积累的

不利影响, 不宜用表象的而非内在机制的“源-库”
关系来解释。笔者在这项研究和有关文献基础上, 
评述了一些情况下光合作用产物抑制的可能机制

和另一些情况下产物不抑制的可能原因, 提出值

得研究的光合产物运输是否是光合速率限制因素

的问题(许大全1986)。
4  光合“午睡”现象

自从20世纪初发现光合速率的中午降低, 即光

合“午睡” (midday depression of photosynthesis)现象

以来, 人们已经作了许多研究, 提出几种假说, 诸如

同化物积累引起的反馈抑制、气孔关闭、酶失活

和光化学活性的可逆降低等, 试图解释其成因。

1983年初夏, 沈允钢老师带领笔者等去河北

省石家庄考察田间小麦灌浆期的光合“午睡”现象, 
1个月后又去山西省太原继续研究这一现象(太原

处于高原地带, 小麦生育期比石家庄晚约1个月), 
发现“午睡”现象与中午空气湿度降低[确切地说, 
是空气与叶片之间的水汽饱和差(vapor pressure 
deficit, VPD)增大]引起的气孔中午部分关闭(即气

孔导度降低)有密切的关系, 而与叶片内光合产物

(蔗糖和淀粉)积累无关(许大全等1984)。这个“午
睡”与气孔导度降低有关而与光合产物积累无关的

结论, 得到人工气候室内生长的甘薯叶片“午睡”研
究结果的支持(许大全和沈允钢1985)。并且, 在小

麦灌浆期用少量水喷雾, 不仅减轻了光合“午睡”现
象, 明显提高了叶片光合速率, 而且提高了籽粒产

量(许大全等1987b)。
上述关于光合“午睡”与气孔导度降低有关的

结论, 当时还缺乏直接的实验证据。后来(1991年)
笔者研究组在上海观测到, 小麦灌浆期的光合“午
睡”现象发生时, VPD增高伴随了气孔导度降低和

胞间CO2浓度降低, 证明小麦的光合“午睡”现象确

实与气孔导度降低有密切的关系 (许大全等

1992a)。关于导致光合“午睡”现象的生态、生理和

生化因子以及可能的机制, 笔者的综述文章作了详

细的讨论(许大全1990; Xu和Shen 1997a, 2005)。
5  光合效率日变化

笔者曾于1980年代末简要评述了当时国内外

光合效率研究的概况, 探讨提高光合效率的潜力

和门路(许大全1988)。既然如上面所述, 晴天田间

植物叶片光合速率呈现规律性的日变化, 日进程

的曲线表现为单峰或双峰(两峰之间的低谷即为

“午睡”现象)两种不同形式, 那么叶片的光合量子

效率(光合作用中每个光子所固定的CO2分子数)是
否也有日变化呢？沈允钢老师领导的毛竹光合生

产力研究(联合国环境署项目, 实施于浙江省富阳

毛竹林场)提供了肯定的答案, 中午前后毛竹叶片

光合量子效率明显低于早晨(Shen等1991)。笔者

研究组在大豆、水稻、小麦、葡萄和棉花等多种

C3植物也观察到这种光合量子效率中午降低的现

象(许大全等1990)。
后来, 根据强光照射3 h后棉花叶片光合量子

效率降低伴随光系统II (PSII)最大光化学效率降低

和光呼吸速率增高的结果得出结论, C3植物棉花叶

片光合效率中午降低的两个基本原因是光合作用

的光抑制发生和光呼吸增强(郭连旺等1994; Xu和
Shen 1997b)。

特别值得注意的是, 在没有水分、温度和营

养等环境胁迫条件下, 晴天C4植物玉米、高粱叶片

光合效率的日变化方式明显不同于许多C3植物, 中
午光合效率不仅不降低, 反而提高。推测除了与C4

植物光呼吸速率很低、光合作用的饱和光强很高

不易发生光抑制有关以外, 这是由于催化光合作

用C4途径反应的一些酶的最大活化需要强光、中

午强光下高光合速率可以减少CO2从维管束鞘细

胞渗漏到叶肉细胞的缘故(许大全等1993b)。
早在1950年代植物生理研究所建立初期, 殷

宏章先生就领导开展了光合作用研究, 并且表现

出鲜明的特色: 一方面联系农业生产, 研究光合作

用与作物产量形成的关系, 另一方面迈出基础研

究的步伐, 逐渐找到两方面共同关心的光合效率

这个中心问题(沈允钢等1998)。在与甘肃省科委

等单位的合作研究(1986~1988年)中, 笔者研究组

发现在叶片净光合速率、单叶与群体光能利用

率、根瘤固氮量和叶片水分利用效率等方面, 红
豆草均优于苜蓿(许大全等1991), 为在荒山坡地进

一步推广种植红豆草提供了理论依据。另外, 观
察到甘油醛处理引起的小麦叶片光合速率和表观

光合量子效率的降低, 伴随PSII光化学效率、电子

传递速率和单位叶面积ATP含量的降低, 而胞间

CO2浓度和叶绿素荧光非光化学猝灭增加, 表明表
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观量子效率降低是由于光合碳同化受阻对光合电

子传递的反馈抑制(Yuan和Xu 2001b)。根据笔者

研究组和前人的研究成果, 先后撰写出版《光合

作用效率》专著(许大全2002a)和研究生教材中

《光合效率及调节》篇章(许大全2012a)。
6  光呼吸的生理功能

国外学者曾经观测到: 在无CO2、1% O2 (光
合作用和光呼吸都难以进行)和30°C条件下用光合

有效的光子通量密度(photosynthetic photon flux 
density, PPFD)为2 000 μmol·m-2·s-1的强光照射3 h
后, 菜豆叶片的净光合速率和表观量子效率急剧降

低, 即发生了明显的光合作用的光抑制; 然而, 在
CO2浓度为补偿浓度(分压为7 Pa、21% O2, 光呼吸

可以进行)和30°C条件下用同样的强光照射3 h后, 
菜豆叶片却没有发生光抑制。根据这些实验结果

推测, 在CO2浓度为零或低于CO2补偿浓度和强光条

件下光呼吸对光合机构有保护作用(Osmond 1981)。
那么, 在CO2浓度远高于CO2补偿浓度(大约

350 μmol·mol-1)和21% O2的普通空气条件下(光合

作用和光呼吸都可以正常进行), 光呼吸对光合机

构是否还有保护作用呢？笔者研究组观测到, 在
强光下低氧浓度(2.1% O2)抑制光呼吸处理3 h后, 
棉花叶片的净光合速率、表观光合量子效率和

PSII最大光化学效率(以叶绿素荧光参数Fv/Fm表

示)以及叶片无机磷含量均明显降低。这些结果证

明, 抑制光呼吸导致严重的光抑制, 在普通空气条

件下光呼吸对光合机构仍然有保护作用。有趣的

是, 如果在强光与低氧处理前喂叶片以无机磷, 则
这样处理并不导致净光合速率的明显降低, 即不

发生光抑制。因此指出, 光呼吸可能通过两种途

径缓解强光下叶片光合作用的光抑制, 防止光合

机构遭受光破坏: 一是消耗光合机构吸收的过量

光能, 二是促进无机磷的循环利用, 缓解磷不足对

光合作用的限制, 避免光能过剩情况的发生, 特别

是在强光和磷不足的环境胁迫条件下(郭连旺等

1995; Guo等1996a)。
7  光抑制与光破坏防御

植物光合作用的光抑制, 是光合机构吸收的

光能超过光合作用所能利用的数量时光引起的光

合效率降低的现象。尽管早在19世纪中期就已经

有一些关于类似光抑制现象的报告, 可是由于问

题的复杂性, 它的确切机制到1990年代还不很清

楚。笔者与他人合写的综述文章介绍了光抑制的

基本特征、可能机制和光破坏的防御等(许大全等

1992c)。Osmond (1994) 认为, 光抑制这个术语描

述引起光合效率降低的一切过程, 包括可逆的和

不可逆的、短期的和长期的过程。根据光抑制条

件解除后光合功能恢复的快慢不同, 可以分为快

恢复的(dynamic)和慢恢复的(chronic)两种光抑

制。前者主要同一些热耗散过程有关, 而后者主

要同光合机构的破坏相联系。

通过测定田间小麦叶片D1蛋白含量、光合放

氧和叶绿素a荧光, 笔者研究组观测到: 晴天中午

饱和光照射3 h后小麦叶片表观光合量子效率、

PSII最大光化学效率(Fv/Fm)和初始荧光(Fo)水平明

显下降; 将叶片转入弱光下, 这3个指标在1小时内

基本恢复; 饱和光照射3 h后D1蛋白含量没有明显

变化; 在弱光恢复过程中引入D1蛋白合成抑制剂

链霉素不影响叶片光合功能的恢复; 在饱和光照

射前引入叶黄素循环抑制剂二硫苏糖醇(DTT)引
起饱和光照射后叶片D1蛋白含量明显降低。这些

结果说明, 田间小麦叶片光合作用的光抑制不是

由于D1蛋白的净损失, 而是由于依赖叶黄素循环

的非辐射能量耗散过程的增强(郭连旺等1996b)。
但是, 这种依赖叶黄素循环的能量耗散过程

并不是所有种类植物光破坏防御的主要机制。 笔
者研究组观测到, 大豆和小麦叶片叶绿素荧光参

数初始荧光对饱和光的响应明显不同: 前者增高, 
而后者降低, 表明两种植物防御强光破坏的主要

机制不同, 大豆的主要机制不是依赖叶黄素循环

的能量耗散, 而很可能是依赖PSII反应中心可逆失

活的能量耗散(洪双松和许大全1996; Hong和Xu 
1997)。 进一步的研究表明, 在饱和光引起大豆叶

片初始荧光水平增高时 ,  没有D1蛋白的净损失

(Hong和Xu 1999a), 但是却伴随了PSII一些外周天

线复合体(light-harvesting complex II, LHCII)从反

应中心复合体的可逆脱离(Hong和Xu 1999b)。
有趣的是, 饱和光处理大豆叶片虽然引起弱

光下测定的叶绿体PSII电子传递速率的明显降低, 
但是却没有引起饱和光下测定的这个参数的明显

降低。这意味着, 饱和光引起的PSII反应中心的可

逆失活(许大全1999b)很可能是表观失活, 即这种
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失活既不涉及PSII核心复合体本身结构的破坏, 也
不涉及核心复合体本身功能的损失, PSII光化学效

率的降低只是部分LHCII的可逆脱离导致传递给

核心复合体的光能减少的结果(Cai和Xu 2002)。
笔者研究组的研究结果支持这个推论, 在自然条

件下大豆叶片内PSII主要以双体形式存在, 饱和光

照明引起光抑制时没有PSII双体的单体化发生

(Cai等2002)。并且, PSII反应中心复合体的核心蛋

白D1蛋白的磷酸化和去磷酸化本身对PSII反应中

心的功能没有什么明显的影响(Zhang等2002)。D1
蛋白磷酸化是PSII结构稳定和遭破坏后的修复所

必需的(张海波和许大全2003c)。
以往的研究表明, 与光破坏有关的光抑制往

往发生在阴生植物, 而主要与能量耗散过程相联

系的光抑制则常常发生在阳生植物。笔者研究组

发现, 这两种光抑制在人工气候室内较弱光(光合

有效的光子通量密度为300 μmol·m-2·s-1左右)下生

长的大豆都可以发生。究竟发生哪种光抑制, 取
决于处理所用光强: 在略高于2倍生长光强的中等

光下大豆叶片的光抑制主要是由于PSII的可逆失

活或下调, 与捕光天线LHCII的可逆脱离有关; 而
在4倍或7倍生长光强的强光下大豆叶片的光抑制

主要是以D1蛋白大量损失和PSII双体的单体化为

特征的不可逆破坏的结果(Cai和Xu 2002)。
在正常的自然条件下, 由于多种保护机制(沈

允钢等1998; Xu和Shen 1999; 许大全2002b)的运

转, 植物常常可以避免光破坏。光破坏仅仅在严

重环境胁迫或人为的极端处理条件下才发生。光

抑制的原因往往不是或并不总是光合机构破坏的

结果, 不能把光抑制和光破坏等同起来。尽管不

少人把光抑制和D1蛋白损失看成是同义的, 可是

还没有正常的自然条件下光抑制伴随D1蛋白损失

的直接证据。这个矛盾可能来源于室内研究与田

间研究的脱节(许大全2004)。笔者在评述光抑

制、光破坏和光破坏防御之间的区别与联系(许大

全和沈允钢 2001; 许大全2003)时曾指出, 光引起

的光合机构的光破坏只是一个在非常的环境包括

实验室中才发生的现象; 在没有其它严重环境胁

迫的自然条件下, 光抑制主要是以热的形式耗散

过剩光能从而维护光合机构免受光破坏的机制运

转的反映。

8  LHCII可逆脱离的保护作用

根据在35°C以上的高温下LHCII的可逆脱离, 
Sundby和Andersson (1985)提出, LHCII的脱离可能

是日间强光时段避免PSII过激发和破坏的一个短

期调节机制。自那以后10多年过去了, 一直没有

见到支持这个假说的实验证据。笔者研究组的研

究为饱和光照射引起一些LHCII从PSII核心复合体

的可逆脱离提供了生物化学的(Hong和Xu 1999b; 
Cai和Xu 2002; Zhang和Xu 2003a, b; Chen和Xu 
2006)、生物物理学的(Hong和Xu 1999b; Cai和Xu 
2002; Chen和Xu 2006)和生理学的(Chen和Xu 
2006)即叶片气体交换的证据(Xu和Chen 2007)。
蛋白酶(trypsin)处理导致来自饱和光照射大豆叶片

的类囊体制剂PsbS蛋白含量显著减少的实验结果, 
为这种LHCII的可逆脱提供了进一步的生物化学

证据(Liao和Xu 2007)。值得注意的是, 这种饱和白

光引起的LHCII从PSII核心复合体的可逆脱离不同

于弱红光引起的状态1向状态2的转换, 至少不是

典型的状态转换现象(Chen和Xu 2009)。后来, 其
他一些研究组也报告, 光照可以引起一些LHCII从
PSII核心复合体的可逆脱离(Miloslavina等2008; 
Betterle等2009; Holzwarth等2009)。

由于光合作用期间PSII反应中心使用的光能

主要来自LHCIIs, 饱和光照射引起的一些LHCII脱
离肯定导致传递到PSII反应中心的能量减少, 并且

LHCII脱离与依赖蛋白激酶的蛋白磷酸化(张海波

和许大全2003c)相联系, 所以有理由预期: 如果使

用蛋白激酶抑制剂FSBA [5′-(4-fluorosulfonylben-
zoyl) adenosine]抑制LHCII脱离, 饱和光照射肯定

会导致光合机构的破坏。笔者研究组的实验结果

证实了这个预期。由于FSBA不是类囊体膜蛋白

激酶的专一抑制剂, FSBA处理导致的光合机构破

坏有可能是另一些激酶例如参与催化光合碳还原

循环的激酶被抑制的结果。这个可能性已经被用

离体类囊体代替叶片所获类似实验结果排除(Zhang
和Xu 2003b)。

有趣的是, 饱和光照射引起的LHCII脱离仅发

生在一些种类的植物, 例如大豆和水稻, 而不发生

在另一些种类的植物, 例如小麦和棉花(陈悦和许

大全2007a)。这两类植物叶片光合速率对光强从

饱和到有限转变的响应曲线分别为V型(大豆等)和
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L型(小麦等) (Chen和Xu 2006)。在考察过的57种
植物中, 有32种的响应曲线为V型, 25种的响应曲

线为L型(陈悦和许大全2007a)。
9  状态转换

类囊体膜的状态转换, 是植物光合作用过程

中适应光环境变化从而平衡两个光系统(PSII和
PSI)光吸收和光激发的重要调节机制。直到1990
年代中期, 关于状态转换期间两个光系统之间光

能分配变化如何实现的观点还是矛盾的。尽管一

些学者提出PSII与PSI之间直接传递激发能即满溢

变化是一个有效的调节方式, 可是许多学者认为

激发能分配变化是通过部分LHCII在两个光系统

之间移动即光吸收截面变化实现的。笔者研究组

用小麦叶片所作的状态转换研究结果表明, 满溢

变化和吸收截面变化两者都是状态转换期间两个

光系统之间光能分配变化的有效调节方式, 并且

满溢变化是对两个光系统光吸收不平衡更快的响

应; 在向状态2转变期间, PSI向基粒垛叠中心区的

迁移导致从PSII向PSI激发能满溢的增强(谭新星

等1997a; Tan等1998)。
在讨论植物光破坏防御机制时, 人们往往推

测向状态2的转换可以使PSII吸收的部分光能转移

给PSI, 从而消除或缩小PSII遭受光破坏的可能性, 
但是没有见到实验证据。笔者研究组为状态转换

对光合机构的保护作用提供了直接的实验证据(谭
新星等1997b; Tan等1997c)。
10  光合作用的气孔限制

叶表面众多微小的气孔是植物体与外界环境

进行H2O、O2和CO2等气体交换的重要门户, 也是

气体交换的调节机构: 既能让光合作用需要的CO2

进入叶内 ,  又能防止水分的过多损失 (许大全

1984)。因此, 在寻找叶片光合速率变化的原因时, 
首先需要查明是否存在光合作用的气孔限制。

确定叶片光合速率对一些干扰响应过程中气

孔阻力占优势的一个重要判据, 是叶肉细胞间CO2

浓度(Ci)在同一方向上变化。如果这两者的变化

方向是相反的, 则占优势的变化肯定是在叶肉细

胞内, 而不是在气孔(Farquhar和Sharkey 1982)。在

毛竹叶片光合作用研究中, 笔者研究组运用这个

判据得出结论, 在低空气湿度和轻微水分胁迫下, 
气孔导度的下降是光合速率降低的主要原因, 而
在低环境温度、低光子通量密度即低光强和严重

水分胁迫下, 气孔导度的下降不是光合速率降低

的主要原因(许大全等1987a)。与此相类似, 在轻

度水分胁迫下, 冬小麦叶片光合速率降低的根本

原因在于气孔导度的下降, 而在严重水分胁迫下, 
非气孔因素起主要作用(薛崧等1992)。冰冻温度

引起珊瑚树叶片光合速率降低的主要原因, 不是

气孔导度的降低, 而是叶肉细胞光合活性的降低, 
因为低温下光合速率的降低总是伴随着Ci的升

高。叶肉细胞光合活性的降低表现在RuBP羧化效

率和表观光合量子效率的降低(许大全等1988)。
在1980年代关于叶片光合作用光诱导现象成

因的解释存在一些分歧, 其中之一是诱导期间是

否存在气孔限制。笔者研究组的研究表明, 在光

合作用的光诱导期存在气孔限制, 并且在诱导后

期占优势(许大全和徐宝基1989)。后来, 在与澳大

利亚学者R. M. Giford和W. S. Chow的合作研究中

使用气孔开放促进剂壳梭胞素(fusioccin)处理大豆

叶片的实验结果证明, 在光合作用光诱导的后期

光合速率的逐步增高的确是气孔导度逐步增大的

结果(Xu等1992b)。
在光合作用的气孔限制研究中, 笔者先后发

表几篇综述和问题讨论文章, 指出因气孔不均匀

关闭造成的Ci高估必然导致光合作用的非气孔限

制的假象(许大全1995), 讨论光合作用气孔限制分

析中诸如把叶光合速率与气孔导度正相关当作气

孔限制的依据而把胞间CO2浓度降低幅度远小于

光合速率降低幅度当作非气孔限制的依据等似是

而非的依据问题(许大全1997; 许大全和沈允钢

1998), 强调Ci在光合作用气孔限制分析中的头等

重要性(陈根云等2010)。
11  光合作用与作物产量

除了其中少量的无机营养元素之外, 植物干

物质的90%以上都来自光合作用。基于这个事实, 
人们很自然地预期, 高光合速率将导致高作物产

量。或者说, 叶光合作用与作物产量之间存在正

相关。然而, 这种正相关并不经常被观测到。这

个怪事长期使植物生理学家和农学家感到困惑。

笔者通过对大量资料的分析研究指出: 叶片光合

速率是决定作物产量的一个重要因素, 但不是唯

一的因素; 正相关是对光合作用与作物产量关系

本质、规律的反映, 而负相关则是假象; 可以通过

选育叶片光合功能优良的作物新品种进一步提高
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作物产量(许大全和沈允钢1996; 许大全1999a; Xu
和Shen 2002)。

后来, 笔者研究组在与国家杂交水稻工程技

术研究中心的合作研究(2000~2005年)中观测到: 
(1) 4种超级杂交水稻的谷粒产量显著高于普通杂

交水稻; (2)与普通杂交水稻相比, 这些超级杂交水

稻的株型好, 上层叶片直立, 穗大, 即每穗谷粒数

多; (3)超级杂交水稻上数第二叶净光合速率显著

高; (4)去半叶处理显著降低结实率, 而去半穗处理

则显著提高结实率。基于这些结果得出结论: 这
些超级杂交水稻高产的原因在于穗大、株型好以

及群体光能利用效率高。增加单叶特别是剑叶的

光合能力, 是克服籽粒产量的光合产物源限制和

在未来的超级杂交水稻育种中实现产量潜力新突

破的关键(Chen等2007)。
为了解决人类面临的粮食问题, 大幅度地增

加作物的单位面积产量, 人们对新的或第二次绿

色革命寄与厚望。笔者通过对有关绿色革命和光

合-产量关系研究现状的分析指出, 新绿色革命的

中心问题是作物光合效率的改善, 锐利武器是基

因工程(Xu 2001; 许大全2002a)。后来, 又逐一分

析新绿色革命可能的靶标, 估计它们在新绿色革

命中发挥作用的先后次序, 并且指出尽管基因工

程是一个强有力的工具, 但是不应当把新绿色革

命成功的希望全部寄托在它上面。一些传统的和

非转基因的方法也将在这个革命中发挥重要的作

用(许大全2012b, 2013)。
12  光合能力的决定因素

所谓光合能力, 严格地说, 应当用非胁迫条件

下光和CO2都饱和时叶片的净光合速率来表示。

当然, 也可以近似地把CO2浓度不饱和的普通空气

条件下光饱和的净光合速率看作光合能力, 因为

这两者之间总是正相关的。由于光合作用与作物

产量之间的密切关系, 笔者在几十年的光合作用

研究生涯中一直关注光合能力的决定因素, 并且

从多种不同的角度探讨这个问题。

早在1980年代初研究生毕业留所工作后, 为
了解决两地生活的困难, 在沈允钢老师和光合作

用研究室、植生所领导关心支持下, 笔者与中国

科学院沈阳林业土壤研究所合作, 开展大豆-根瘤

菌共生体系光合与固氮关系研究(许大全等1989)
期间, 观测了大豆叶片生长发育期间叶片光合速

率随叶龄、叶位、日时间和季节的规律性变化, 
发现叶片光合速率的最高值出现在叶片停止扩展

之后的几天, 而不是一些文献报告的叶片充分扩

展之时或之前(许大全和薛德林1985)。在小麦旗

叶发育期间光合效率变化的研究中观测到, 光合

碳同化的量子效率变化进程同羧化效率的变化进

程很相似, 而与PSII光化学效率的变化进程却有很

大差异(杨巧凤等1999)。这意味着, 羧化活性或活

化的二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶(RuBisCO)的数

量决定叶片的光合能力。笔者研究组观察到, 水稻

叶片的光合能力与叶片取向有关: 水平剑叶净光合

速率和羧化效率显著高于直立剑叶, 可能与其Ru-
BisCO含量和羧化活性高有关(陈悦等2002b)。与此

相类似, 水稻剑叶不同部位和同一穴水稻不同分

蘖剑叶的观测结果表明, 叶片光合能力的决定因

素是RuBisCO羧化活性或活化的RuBisCO数量而

不是气孔导度(Zhang等2005)。
为了揭示叶片光合能力变化的原因, 笔者研

究组还对一些作物的不同品种(系)、突变体与其

野生型作了比较研究, 发现2个玉米品系叶片净光

合速率差异与PSII光化学效率差异有关, 而与叶片

气孔导度差异无关(Jiang和Xu 2000); 2个大豆栽培

种叶片净光合速率的差异主要与RuBisCO活性不

同有关(Jiang和Xu 2001); 与普通杂交水稻‘汕优63’
相比, 具有高产潜力的杂交水稻培矮64S/E32不仅

叶片净光合速率明显高, 而且碳同化量子效率和

羧化效率以及叶片厚度数值也明显高(Jiang等
2002); 一种转基因(OsBP-73基因静默)水稻叶片净

光合速率的降低与RuBP羧化限制和RuBP再生限

制都有关, 而且后者是主要的限制因素(Chen和Xu 
2007b)。
13  光合碳同化关键酶RuBisCO

RuBisCO是光合碳同化的关键酶, 该酶活性

的调节是光合作用生理学研究的一个重要方面。

虽然早有一些研究报告, 植物激素赤霉素的长时

间(几天)处理可以加强植物的光合作用, 但是其促

进机制一直不清楚, 特别是还不确定这种促进是

否是由于增强了RuBisCO的羧化活性。笔者研究组

的研究表明, 用赤霉素(GA3)短时间(0.5~1 h)处理叶

片导致的净光合速率提高, 主要是由于RuBisCO含

量和羧化活性增高, 并且GA3对该酶合成的促进作

用是在翻译水平上, 而不是在转录水平上(Yuan和
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Xu 2001a)。外源GA3对大豆叶片光合作用的促进

作用只能在刚刚完全展开(叶龄4~12 d)的叶片观察

到, 而在成龄(17~22 d)叶片却观察不到, 这可能是

由于前者内源赤霉素含量比较低的缘故(Yuan和
Xu 2002)。

为了克服RuBisCO低效的致命缺欠, 人们已

经作了许多努力, 试图通过基因工程降低它的加

氧活性。可是, 迄今还没有获得成功, 一个最大的

障碍是缺乏对该酶装配机制的理解。因此, 很有

必要通过该酶的体外重组来探讨其装配机制。已

经有研究表明, 用高等植物RuBisCO完全变性的亚

基进行体外重组是不可能的, 因为在通过直接稀

释和一步透析的普通方法去除变性剂时它的大亚

基很容易聚合沉淀。 笔者研究组通过逐步透析的

方法解决了沉淀问题 ,  在伴侣蛋白和热激蛋白

Hsp70的帮助下, 成功地实现了烟草RuBisCO全酶

的体外重组, 重组的RuBisCO恢复活性大约为天然

酶的8% (Yong等2006)。
RuBisCO的体内活化离不开RuBisCO活化酶

(RCA)的参与, 因此RCA是RuBisCO调节研究的一

个不可缺少的方面。在中等热胁迫下, 类囊体膜

结合的RCA在光合作用调节和伤害防御中发挥重

要作用。然而, 在没有热胁迫的条件下类囊体膜

结合的RCA的生理意义还不清楚。笔者所在的研

究组的研究表明, RCA与类囊体膜的可逆结合是

动态的, 依赖叶绿体间质的ATP水平和pH, 并且有

可能是RuBisCO体内活化过程中一个不可缺少的

环节(Chen等2010)。
14  光合作用对环境因素的响应与适应

在1980年代后期,  沈允钢老师带领笔者等去

青海省西宁中科院西北高原生物研究所进行合作

研究(图3)时发现, 田间生长的小麦叶片没有光合

“午睡”现象, 而盆栽的同一品种小麦在同样条件下

却发生明显的“午睡”现象, 推测这个差别源于小麦

根系水分状况的不同。更有趣的是, 在西宁(海拔

2 500 m)测定的小麦叶片光合量子效率还不到在上

海(海拔仅4 m)测定的同一品种小麦同一参数值的

一半, 推测这是两地大气压不同所致。在上海低压

舱内的实验(图4)证实了这个推测, 即低气压对植物

的光合作用有明显的不良影响(张树源等1992)。
在强光胁迫下, 虽然强光能够引起光合作用

 图3  在大阪山上进行小麦叶片光合作用测定

Fig.3  The photosynthetic measurement of wheat leaves  
carried out on the Daban Mountain

的光抑制, 可能涉及依赖叶黄素循环的热耗散和

一部分PSII反应中心的失活及破坏, 但是导致银杏

叶片光合速率降低的主要原因仍然是气孔导度的

降低(李新国等1998)。
笔者研究组发现, 冬季田间生长的小麦离体

叶片净光合速率(Pn)对温度变化的响应有两种不

同方式。在12月上旬可以观察到第一种方式: 在
离体叶片周围空气温度从10°C逐步升高到30°C后
的1 h内Pn 逐渐升高, 在随后气温逐步降低到10°C
的过程中, Pn都比先前升温过程中同样温度下的数

值高。30°C下叶片胞间CO2浓度(Ci)降低和叶片无

机磷含量增高表明, 这种响应方式可能起源于一

图4  在低压舱内进行小麦叶片光合作用测定

Fig.4  The photosynthetic measurement of wheat leaves  
carried out in the low pressure cabin
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的一个重要原因(Zhang等2008)。令人惊奇的是, 
小麦对高浓度CO2的光合适应机制与水稻有所不

同, 主要原因可能是碳同化的关键酶RuBisCO等含

量的降低(廖轶等2003)。与此相一致, 在同样CO2

浓度下测定的高CO2浓度下生长的小麦叶片光合

速率的降低伴随体内最大羧化速率和RuBisCO及

其活化酶含量的明显降低, 但是体内最大电子传

递速率和RuBP含量却没有发生明显变化, 因此小

麦叶片的光合适应主要是由于RuBP羧化限制, 不
存在RuBP再生限制(Zhang等 2009)。
16  “工欲善其事, 必先利其器”

光合作用研究是一门实验科学。科学实验总

是离不开合适的实验方法和仪器设备。获得重大

发现的科学实验是这样, 获得一般发现的科学实

验也是如此。

在光合作用生理学研究中, 最常用的一种仪

器是CO2红外线气体分析仪, 而最常用的一个实验

方法是叶绿素含量的测定。自从1980年代中期植

生所光合室有了便携式光合测定仪之后 ,  包括

1988年、1992年分别在澳大利亚和美国从事合作

研究期间, 直到2005年、2006年分别去湖南和山

东等地进行田间作物光合作用研究, 笔者一直在

使用这类仪器, 积累了一些经验教训, 总结发表一

些介绍有关方法的文章, 希望对初学者有所裨益, 
例如: 介绍“叶片光合速率的测定”、“叶片表观光

合量子效率的测定”和“二氧化碳补偿点的测定” 
(许大全1999c; 蔡时青和许大全2000), “CO2吸收测

定” (许大全2002a), “光合作用对光和二氧化碳响

应的观测方法探讨” (陈根云等2006), “光合作用测

定及研究中一些值得注意的问题” (许大全2006), 
指出从事光合作用的测定和研究, 要想获得可靠

的结果, 并做出令人信服的解释, 写出具有创新性

的文章, 仅仅拥有并且会使用现代化的测定仪器

还很不够, 还应当学习光合作用的基础知识, 了解

光合作用研究的主要进展, 即获得丰富的背景知

识, 并且把观测和研究紧密地结合起来。另外, 还
介绍了与光合测定密切有关的“不同CO2含量空气

的简易制备法” (许大全等1987)、“校准湿度计的

一种简便可靠方法” (许大全和武海1991)和“借助

pH计校准CO2红外气体分析仪的方法” (许大全和

谭新星1994)以及机械分离甘薯叶细胞(许大全和

些光合碳同化酶活性的增高。在12月中旬以后可

以观测到另一种方式: 在30°C下的1 h内Pn逐步下

降, 在随后的降温过程中Pn都比升温过程中同样温

度下的数值低。30°C下叶片Ci和膜透性增高表明, 
这种响应方式可能是已经适应冬季低温的光合机

构膜系统在高温下遭受破坏的结果(江华等2000)。
关于光合机构和光合作用对环境的响应与适

应, 笔者曾结合研究组的研究结果和新进展介绍

和讨论(沈允钢和许大全1992; 沈允钢等1998; 许大

全2002a, 2013)。
15  光合对高CO2的适应

长期在高浓度CO2环境下生长的植物会发生

光合适应或下调, 即在相同CO2浓度下测定的叶片

光合速率明显低于普通空气中生长的对照。实际

上, 这种光合适应现象是否发生, 受多种内外因素

例如叶龄(Xu等1994a)和供氮水平等的制约。一些

研究表明, 在供氮充足时看不到这种现象, 而在供

氮不足时这种现象才明显。然而, 笔者研究组的

研究表明, 供氮过量也会导致光合适应现象的发

生, 并且提出假说: 在高CO2浓度条件下, 过量氮的

氮同化与碳同化对同化力的强烈竞争导致光合速

率的降低。这个假说得到高浓度CO2下生长的叶

片表观光合量子效率和羧化底物RuBP含量都明显

降低的测定结果的支持(Yong等2007)。
虽然关于光合适应现象已经有大量研究报告

和综述文章, 但是它的生理生化机制还不清楚(许
大全1994; 张道允和许大全2007)。 笔者与美国学

者J. D. Hesketh等的合作研究表明, 气孔导度的降

低不是大豆叶片光合适应的主要原因 ( X u等
1994b)。与大豆叶片相类似, 水稻叶片的光合适应

也不是由气孔导度降低造成的(廖轶等2002)。然

而, 叶片光合作用对开放式空气CO2浓度增高适应

的研究结果却表明, 在同样CO2浓度下测定的长期

生长在高CO2浓度下C4植物稗草叶片光合速率的

降低却是叶片气孔导度和RuBisCO及可溶蛋白含

量降低的结果(陈根云等2002a)。
笔者研究组的研究表明, 水稻叶片的光合适

应与RuBisCO及其活化酶含量减少引起的RuBP羧
化限制和RuBP再生限制都有关(Chen等2005), 细
胞色素f含量减少引起的全链电子传递速率降低是

高CO2浓度下生长的水稻叶片RuBP再生能力降低
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沈允钢1983)、菠菜完整叶绿体(许大全和沈允钢

1984)的方法。

虽然叶绿素含量测定是植物生理学特别是光

合作用研究中一个最基本、最简单的测定, 但是

其中需要注意的问题却不少, 而且相当普遍地存

在于初学者的研究工作中, 例如按叶片鲜重计算

叶绿素含量、提取步骤繁琐、结果远离正常范

围、在叶绿素含量不同的情况下仍按单位叶绿素

计量光合活性或仍按等量叶绿素确定样品用量和

片面理解叶绿素含量与光合速率的关系以及文献

引用不当等(许大全2009)。为了有效避免这些问

题, 笔者所在研究组根据多年测定实践的经验, 介
绍了简化的叶绿素含量测定方法(舒展等2010)。

叶绿素荧光分析具有观测手续简便, 获得结

果迅速, 反应灵敏, 可以定量, 对植物无破坏、少

干扰等特点。自1980年代以来, 调制荧光仪, 特别

是便携式荧光仪的商品化, 使荧光分析在光合作

用研究中得到这样广泛的应用, 以至如果不懂荧

光分析技术, 便很难看懂近年的光合作用研究文

献(许大全2002a)。笔者研究组利用这项技术进行

了多项研究, 发现叶绿素含量明显降低的大豆突

变体叶片低光合速率与低光化学效率有关(Xu等
1993a); 在强光下珊瑚树叶片依赖叶黄素循环的非

辐射能量耗散在防御光破坏中发挥比分别依赖跨

类囊体膜质子梯度和依赖状态转换的能量耗散更

重要的作用(武海和许大全1993); 自然条件下珊瑚

树叶片光合作用的光抑制的主要原因是非辐射能

量耗散的增加, 而不是光合机构的破坏(郭连旺和

许大全1994); 在没有其它环境胁迫的田间条件下, 
大豆叶片的光抑制主要是PSII活性可逆下调的反

映, 而不是反应中心D1蛋白损失的结果(Xu和Wu 
1996); 叶绿素缺乏的大麦突变体PSII光化学效率

高于野生型的原因是PSII向光系统I传递的激发能

比较少(谭新星等1996; Tan等1997d); 小麦叶片状

态转换过程中两个光系统间能量分配的变化至少

部分地与激发能满溢变化有关(谭新星等1997a); 
防御光破坏的主要机制因植物种类不同而异, 小
麦是依赖叶黄素循环的非辐射能量耗散, 而大豆

则是PSII反应中心的可逆失活(洪双松和许大全

1996; Hong和Xu 1997); 珊瑚树叶片叶绿素荧光非

光化学猝灭表现出规律性的日变化和季节变化(武

海等1997); 饱和光照射引起的初始荧光水平(Fo)的
增高主要是由于部分PSII反应中心的可逆失活, 而
不是D1蛋白的净损失(Hong和Xu 1998, 1999a); 珊瑚

树叶片叶绿素荧光非光化学猝灭的慢组分与叶黄

素循环色素玉米黄质相联系(洪涛和许大全1999c); 
在小麦旗叶发育期间防御光破坏的主要机制是变

化的: 在刚刚完全展开的叶片是依赖跨类囊体膜

质子梯度的热耗散, 而在老龄叶片则是依赖叶黄

素循环的热耗散(Hong等1999)。
在进行上述研究期间, 笔者主持完成国家自

然科学基金项目4项, 参加完成国家自然科学基金

重点项目、国家攀登计划项目和国家重点基础研

究发展规划(“973”)项目等多个, 在国内外学术期

刊和书籍发表科学论文百余篇, 出版专著《光合

作用效率》和《光合作用学》。同时, 作为兼职

副主编(1994~2000年)、主编(2001~2007年)参与

《植物生理学报》(后更名为《植物生理与分子生

物学学报》)编辑工作, 作为导师先后培养毕业硕

士研究生、博士研究生10多名。

回顾个人的光合作用研究历程, 笔者深切体

会到, 明确地提出科学问题, 并通过实验解决、回

答这些问题, 是提高科学研究效率、有所发现、

有所创新的重要前提。当然, 这种提出并解决科

学问题的能力, 不是一朝一夕就可以获得的, 而是

在多年科学研究的过程中逐步形成的。科学研究

的过程, 就是不断地提出科学问题, 并通过实验解

决、回答问题, 从而不断有所发现的过程。

17  退休以后

笔者于2007年6月退休后, 被返聘协助年轻的

研究生导师培养研究生 ,  继续进行光合作用研

究。在此期间(2007年6月~2012年6月)研读大量光

合作用研究文献与书籍, 编著《光合作用学》。 
经过6年多时间的努力, 于2013年由科学出版社作

为研究生创新教育系列丛书之一正式出版。该书

由7篇25章组成, 约60万字, 从光合作用的生物化

学、生理生态学和分子生物学等多方面全景式展

示光合作用研究的历史、现状和最新进展及研究

前沿, 同时反映作者几十年的研究成果和经验, 以
新的方式为光合作用研究铺路搭桥, 希望有更多

的年轻人了解、喜欢以致投身、献身于光合作用

研究, 为祖国的昌盛富强和地球生物圈的和谐繁
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荣贡献力量(许大全2013)。
退休后笔者写作发表科学论文多篇 ,  例如 , 

《探索新绿色革命的靶标》(许大全2012b)、《光

质对植物生长发育的影响》(许大全等2015b)和用

英文在国际期刊(Photosynthesis Research)上发表

的关于植物光合作用中的捕光调节的综述文章

(Xu等2015a)等。国际著名的光合作用研究专家、

澳大利亚国立大学教授Jan Anderson女士在给后一

篇文章作者的贺信中写道: “I really enjoyed your 
beautifully written review which clearly deals with 
the many entwining regulatory strategies, both fast 
and slow, which are cooperative but not exclusive of 
each other” (我实在欣赏你们写作优美的评论文章, 
它条理清析地处理了相互纠缠的多种调节策略, 
快的和慢的, 它们是相互协同的, 而不是相互排斥

的)。在最近发表的一篇书评中, 讨论了一些植物

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(许大全

和陈根云2016)。另外, 还参与了《辞海》(第6
版、第7版)、《大辞海》(生命科学卷)和《中国

大百科全书》(第3版)中植物生理学和光合作用词

条的编写。

退休后笔者还陆续参加一些学术活动。例如, 
2008年7月应邀在沈阳农业大学生物技术学院为

研究生作题为“科学论文创作”的报告; 2009年7月
在西安参加“第十一届中国细胞生物学学术大会暨

2009西安细胞生物学国际会议”, 并在植物细胞生

物学分会场作“叶绿素含量测定及应用的问题”报
告; 2009年11月应邀在西双版纳植物园作题为“光
合作用研究的前沿”的报告; 2012年11月应江西省

植物生理学会之邀在“植物生理学与农业科技创

新”研讨会上作题为“探索新绿色革命的靶标”的报

告; 2013年10月在上海市老科技工作者协会农业

委员会学术年会上作题为“人工光合作用”的报告; 
2014年6月, 应邀在中国科学院大连化学物理研究

所为部分研究生作光合作用系列讲座(包括光合机

构、同化力形成、光合碳同化、研究前沿、光合

作用改善和研究方法, 共6讲)。
上述50多年(从1964年开始做大学毕业论文

时算起)的光合作用研究历程清楚地表明, 对于笔

者来说, 光合作用研究不单是谋生手段, 也是一个

终生挚爱的事业, 个人生活中不可缺少的重要组

成部分。生命不息, 研究不止。做自己喜欢的事, 
虽苦犹甜, 无怨无悔。 

最后, 对为本文引用文献所涉及的诸多研究

做出重要贡献的老师、同事、研究生和国内外友

人, 表示衷心的感谢, 并以如下诗句结束本文, 倾
述光合半世缘, 展望光合作用研究的任重道远: 

恩师教研一线牵, 弟子光合结奇缘。

五十春秋勤探索, 退而不休苦亦甜。

粮食能源加环境, 世界面临三大难。

五洲世代同努力, 改善光合克难关。
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