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Dedicated to President John F ．Kennedy
for inspiring my generation to be courageous in the pursuit of science

谨以此书献给约翰 · F ．肯尼迪总统
他给予我们这一代人追求科学的勇气



导 　 　读

细胞是一切生物有机体的基本结构和功能单位 。细胞生物学是研究细胞结构及其生
命活动规律的学科 。虽然生物化学过程的某些环节可以在非细胞体系中进行 ，但是有机
体正常的 、有规律的生命活动必须要以细胞作为基本单位才能实现与完成 ，从这一点上
讲 ，没有细胞就没有生命 ，生命是细胞特有的属性 。因此 ，对细胞生命活动基本规律的
研究是一切生命科学的重要基础 。细胞生物学 、生物化学和遗传学是生命科学的三大基
础学科 。随着分子生物学的迅猛发展 ，人们现在可以在分子 、超微结构 、细胞 、器官和
个体等不同水平上研究生命活动的规律 。

在种类繁多 、浩如烟海的细胞世界中 ，根据其进化地位 、结构的复杂程度 、遗传装
置的类型与主要生命活动的方式 ，可以将细胞分为原核细胞 （prokaryotic cell） 与真核
细胞 （eukaryotic cell） 两大类 。原核细胞没有典型的细胞核 ， 即没有核膜将它的遗传
物质与细胞质分隔开 ，也没有内膜系统 。真核细胞与原核细胞最根本的区别有两点 ：其
一是有了细胞膜系统的分化与演变 ；其二是遗传信息量与遗传装置的扩增与复杂化 。真
核细胞在进化过程中 ，演化出了动物细胞和植物细胞 ，两者有许多共同的特性 ，但又有
明显的区别 ：即植物细胞有细胞壁 、液泡和质体 。植物细胞壁如同一个庭院或庄园的围
墙 ，为植物细胞提供了一个保护性的外围屏障 ，用相对坚固的结构包围着内部的原生质
体 ，起着重要的支撑和保护作用 。成熟的植物细胞具有一个巨大的中央液泡 ，它占据细
胞总体积 ９０ ％以上 ，是植物细胞区别于动物细胞的显著特征之一 。 质体的存在是植物
细胞区别于动物细胞的最重要特征之一 。植物细胞中有着多种类型的质体 ，其中最重要
的是叶绿体 ，它所进行的光合作用为所有生物体的生存提供了有机物质的基础 ，也是植
物自养的基础 。

由于种种原因 ，国内外细胞生物学的教材很多 ，但内容大都是以动物细胞为主 ，很
少有以植物细胞为主要素材和论述对象的教材 。国内只有郑国锠先生主编的 枟细胞生物
学枠 介绍了植物细胞的有关知识 ， 但没有一本植物细胞生物学方面的专门教材 。 近年
来 ，随着拟南芥和水稻等模式植物基因组测序完成 ，结合分子生物学和激光共聚焦显微
镜等先进技术 ，有关植物细胞的结构 、功能 、生长 、发育 、进化和起源等都积累了大量
数据和结果 。我国作为农业大国在植物科学 ，特别是作物科学研究方面投入了大量的研
究经费 ，也取得了突出的成就 ，使我国植物科学研究与世界先进水平迅速缩小 。另一方
面 ，从事植物科学研究的队伍迅速壮大 ， 学习植物学科的学生也逐年增加 。 遗憾的是 ，
国内还没有专门的植物细胞生物学教材 。

美国康奈尔大学植物生物学系的 Randy Wayne教授主编的 枟植物细胞生物学枠 是
植物细胞生物学领域的最新专著 ，是 Randy Wayne教授 ２０多年从事植物细胞生物学教
学和科研的结晶 。在过去的 ２０多年里 ，他从参与这门课程的教师和学生的问题与见解
中将这本教材的内容不断发展完善 ，几次改名 ，反复修改 。这本教材不仅将遗传学 、生
物化学 、进化 、数学 、物理学和化学融入植物细胞生物学 ，同时还把植物解剖学 、植物



生理学 、植物生长和发育 、植物分类学 、植物生物化学 、植物分子生物学等课程与植物
细胞生物学有机地联系起来 。 Randy Wayne 教授渊博的知识使本书对植物细胞的介绍
不再是将细胞描述成死的东西 ，而是运用数学 、物理学 、哲学等方面的知识阐明细胞的
特性 ，有助于学生了解细胞的性质 ，有助于学生对细胞的起源 、生命的起源产生兴趣和
好奇 ，有助于学生了解细胞内各细胞器之间 、细胞与细胞之间 、细胞与环境之间每时每
刻所进行的物质 、能量和信息交换所遵循的原理及规律 。这从原著的副标题 “从天文学
到动物学” （From Astronomy to Zoology ，注一） 就可以窥见其所涉及知识面之宽广 。

本书共 ２０章 。其中第 １章简要介绍了细胞 、 细胞的组成 、 细胞的大小 、 细胞生物
学及人们对生命的认识过程等基本知识 。使学生能根据这些知识了解 “什么是生命 ？生
命的基本单位是什么 ？” 。第 ２ ～ １１ 、 １３ 、 １４ 、 １６ 、 １７ 和 ２０ 章依次论述了细胞质膜 、 胞
间连丝 、内质网 、过氧化物体 、高尔基体 、 液泡 、 内膜系统内的运动 、 细胞质的结构 、
激动蛋白及微丝介导的过程 、微管蛋白和微管介导的过程 、叶绿体 、线粒体 、细胞核和
细胞外基质 。这 １５章是该书的主要部分 ，详细地论述了植物细胞结构研究和发现的历
史 、如何分离这些细胞器及结构 、它们的化学组成 、起源及其功能 ，最后进行总结并列
出有关的思考题 。使学生能够全面 、系统地了解植物细胞生物学基本知识和基本概念 ；
了解植物细胞生物学研究的基本思路和方法 ；了解细胞内各细胞器之间既有共同点 ，又
在结构 、组成及分工等方面不同 ，细胞内各细胞器之间每时每刻所进行的物质 、能量和
信息交换使细胞能够进行分裂 、分化和生长 。 第 １９ 章讨论了植物细胞分裂 。有丝分裂
过程即一个细胞分成两个细胞 ，主要介绍了细胞核分裂的过程及其机制 ，也描述了胞质
分裂的过程及其所涉及的主要事件 。有助于学生了解一个种子是如何长成参天大树等细
胞数目的增加及细胞分化的过程及其机制 。第 １５和 １８章讨论细胞器及生命的起源这样
一些最基本也是最难回答的问题 。真核细胞含有许多细胞器 ， 其中内质网 、 高尔基体 、
液泡和细胞核来源于内陷的质膜 ，而叶绿体和线粒体则来自于被细胞内吞的细菌 ，但过
氧化物酶体和中心粒的来源尚不清楚 。对生命起源这种尚未解决的难题作者也进行了论
述并提出了自己的观念 ，而且是从宇宙的起源 、时间的概念 、哲学 、地球化学 、达尔文
进化论 、生物多样性等多学科 、多角度来讨论生命的起源 。有助于学生根据这些知识对
细胞的起源 、生命的起源产生兴趣和好奇 ， 并自己去观察和思考 。 第 １２ 章讨论了细胞
信号转导 。主要讨论环境刺激 、受体 、外界刺激通过受体转化成胞内信号的机制 、胞内
信号系统如何介导生理生化响应等的过程及机理 。这些知识有助于学生了解植物如何对
环境做出的适应性反应 ，从而全面了解细胞与细胞之间 、细胞与环境之间每时每刻所进
行物质 、能量和信息交换所遵循的原理及规律 。

该书的第一个特点是以植物细胞的结构和功能为重点 ，编者试图以最好的例子来说
明一个过程 ，选用了大量植物细胞生物学最原始的图片和数据 ，突出了现代植物细胞生
物学的基本内容 ，由表及里 、由结构到功能 、按自然的内在联系依次介绍 。使读者对植
物细胞的主要结构和功能 、两者之间的复杂关系和作用 ，以及细胞器和生命的起源与演
化等有一个系统而全面的了解和认识 。

该书的第二个特点是编者试图重新建立曾经在数学 、天文学 、物理学 、化学 、地质
学 、哲学和生物学之间存在的联系 。本书运用了大量的数学来对细胞过程进行研究 ，包
括膜运输 、光合作用和呼吸作用 ，目的是为了能够探索这些过程和发生在这些过程中不



同形式能量之间的转换 。运用数学来研究细胞生长 、染色体运动 、膜转运 ，目的是能够
假设和评估发生在这些过程中的可能的机制 ，以及这些过程和推动这些过程的生物能量
之间的相互关系 。使读者能从多维视角 、多学科观察植物细胞 ，了解有机体内的细胞与
其他细胞之间的相互作用 ，细胞与环境之间的相互作用 ，细胞的起源和进化 。

该书的第三个特点是不仅描述了现代植物细胞生物学的新成果 ，还对这些成果背后
的原始方法及研究思路进行描述 ，目的是让读者熟悉在科学上伟大的发现者 ，学习他们
做科学的方法 ，学习或了解科学家是怎么选择和提出问题的 ，又是如何解决问题的 。该
书特别推崇利用相对低技术含量的定量和观测方法在细胞生物学做出重大发现的科学家

们 ，强调达到同样目的用最简短 、最经济和最科学的方法就是最好的方法 ，而不提倡简
单地利用昂贵的仪器去重复同样的实验 。

该书附有与植物细胞生物学有关的 SI 单位 、 常量 、 变量和几何公式 ； 一个细胞生
物学家的非牛顿物理观 ；总横力的计算及其与应力的关系 ；利用普通光学显微镜 、相差
显微镜和荧光显微镜观察植物细胞 、细胞分裂 、质壁分离 、细胞极性及如何测定细胞膜
透性 、细胞质运动等最基本的植物细胞生物学实验 。还附有专业名词索引 。这些附件对
于读者学习和理解植物细胞生物学有很大帮助 。

该书适合作为植物科学研究生课程的教科书或参考书 ， 也适合作为本科生的参考
书 。对于从事植物学 、植物生理学 、植物遗传育种 、植物发育生物学 、植物分子生物学
和植物系统学的教学和科研人员都具有重要参考价值 。

王宝山 　教授
山东师范大学生命科学学院

２０１０年 ７月 　于济南



前 　 　言

这本书实际上是我在康奈尔大学讲授植物细胞学的讲义 。迄今为止 ，这份讲稿已经
有过好几个标题了 ，包括 ： “Cell La Vie” （注二） ， “The Book Formerly Known as Cell
La Vie” ， “Molecular Theology of the Cell” ， “Know Thy Cell” （with apologies to Soc唱
rates ，注三） ， “Cell This Book” （with apologies to Abbie Hoffman ， 注四） ， “Impres唱
sionistic Plant Cell Biology” 。我想介绍一下这门课程 。这是一门学期比较长的课程 ，主
要针对本科生和研究生 。因为大学生物学要求学生主修遗传学 、生物化学和进化 ，还要
学习 １年的数学和物理学 ，以及 ２年的化学 。我尽量在教学中融入这些学科的知识 。另
外 ，许多学生也学习植物解剖学 、植物生理学 、植物生长和发育 、植物分类学 、植物生
物化学 、植物分子生物学 、还有各种各样的以后缀 “组学” （ “唱omics” ） 结尾的课程 ；
我尽量把这些课程与植物细胞生物学联系起来 。 对于没有植物学基础的人而言 ， Maus唱
eth （２００９） 、 Taiz和 Zeiger （２００６） 编著的两本书是非常好的入门读物 。

在过去的 ２０年里 ，许多内容已经从参与这门课程的师生的问题和见解中不断发展
完善 。世界各地的细胞生物学家所做的富有想象力和深刻见解的研究引发了学生的
兴趣 。

我的理念是 ，大学所教授的学科领域之间并非泾渭分明 、水火不容 ，这种壁垒仅仅
存在于教师和研究人员的意识中 。我希望我的学生没有把植物细胞生物学看成一个孤立
的学科领域 ，而是作为人类探索科学各个方面的敲门砖 。我教授这门课程的目标之一是
试图重新建立曾经在数学 、天文学 、物理学 、化学 、地质学 、哲学和生物学之间存在的
联系 ，这是我个人的尝试 ，我深知这不是一件容易的事情 ， 需要持之以恒 、 不断努力 。
即使如此 ，我将尽我所能为我的学生提供学习动力和资源 ，以便使这些不同学科有机地
结合在一起 ，从而使每个学生从不同的研究领域编织成一个带有个人色彩的细胞 “十字
绣” 。

考虑到所有活的真核细胞是基本相似的 （Queket t ， １８５２ ， １８５４ ； Huxley ， １８９３） ，
我会在课程中讨论动物和植物细胞 。虽然举的例子更多偏向于植物 （因为这是植物细胞
生物学课程） ，但我力图以最好的例子来说明一个过程 ， 有时候最好的例子来自动物细
胞 。我采用的是 August Krogh （１９２９） 的方法 ； 也就是说 ， 在自然生物宝库中存在着
多种多样的生物 ，你总能找到一种生物去阐明一个原理 。我试图以一种平衡的方式来讲
述课程 ，不去强调任何一种植物 、细胞器 、分子或技术 ，而是尽力覆盖到植物细胞生物
学的各个方面 。但是 ，我也意识到现在植物细胞生物学的大部分文章正在使用几种模式
生物和 “组学” 技术 。 虽然学生在其他课程中可以了解利用这些方法取得的成就 ， 但
是 ，我要告诉他们还有许多其他方法 。

毕达哥拉斯 （Pythagoras ，古希腊哲学家 、数学家） 相信数学 ， 我认为数学有助于
了解细胞的性质 。在授课时 ，我运用数学来帮助叙述细胞的数量关系 ，可以帮助学生了
解一些很容易测量的参数 （Hobson ， １９２３ ； Whitehead ， １９２５ ； Hardy ， １９４０ ； Synge ，



１９５１ ，１９７０ ；Feynman ，１９６５ ；Schr迸dinger ，１９９６） 。例如 ， 一个长方形的面积是难以测
量的 ，但是如果知道了它的长度和宽度 ，那么面积就是长乘宽的积 ，这样就能从容易衡
量的数据计算出面积 。同样 ，圆周或圆的面积也是比较难测量的 。但是 ，如果测量了直
径 ，用直径乘以 π或是直径的平方乘以 π／４ ， 就可以很容易分别获得周长和面积 。 同
样 ，如果你懂得三角和正切的定义 ，可以轻松地用容易测量的数量来估计树的高度 。

物理学家 Hans Bethe在康奈尔大学纪念费米 （Enricho Fermi） 发现链式反应 ５０周
年会议上讲述的故事深深地影响了我的教学 。 Bethe谈到他的研究生导师 Arnold Som唱
merfeld和他的博士后合作导师费米之间的差异 。他说在原子物理学领域 ， Sommerfeld
在创造数学理论来描述现有的数据方面是一个天才 ，但是他的技能依赖已知的数据 。而
费米不同 ，他能提出一种理论 ，即使没有明显的相关数据 。 他会从基本原理估计数据 ，
例如当第一颗原子弹在阿拉莫戈多爆炸时 ，他通过测量小纸片落地的距离就可以估计第
一个原子弹的当量 。我们知道冲击波强度和爆炸距离的平方成反比 ，费米把原子弹的爆
炸和小纸片落地联系了起来 。在爆炸后几秒内 ， 他计算出了爆炸当量大约是 ２０ 千吨当
量 ，这个结果和用昂贵的仪器记录的结果类似 （Fermi ，１９５４ ； Lamont ，１９６５） 。

为了培养学生估计他们不知道的事情 ，费米问道 ： “在洛杉矶有多少钢琴调音师 ？”
当看到学生毫无头绪时 ，他会说 ： “你们可以用基本原理来估计一下钢琴调音师的人数 ！
例如 ，在洛杉矶有多少人 ？ 如果有一百万 ？ 这些人中有钢琴的比例是多少 ？ 如果是
５ ％ ，那么在洛杉矶就有 ５０ ０００架钢琴 。那么钢琴需要多长时间调一次 ？ 如果大约一年
一次 ，那么这 ５０ ０００架钢琴在一年内都需要调试 。 然后就是一个钢琴调音师一天能调
多少架钢琴 ？如果是 ３架 ，那么一个钢琴调音师一年内必须花费 １６ ６６７ 天 。 但是既然
一年内没有那么多天 ，他 （或她） 一年内可能只能工作 ２５０天 ，所以在洛杉矶就必须有
６７个钢琴调音师 。”

我的学生运用数学来对细胞过程进行研究 ，包括膜运输 、光合作用和呼吸作用 ，目
的是为了能够探索这些过程和发生在这些过程中不同形式能量之间的转换 。我的学生运
用数学来研究细胞生长 、染色体运动 、膜转运 ，目的是能够假设和评估发生在这些过程
中的可能的机制 ，以及这些过程和推动这些过程的生物能量事件之间的相互关系 。轻松
地运用数字让学生更容易理解 、完善和发展理论 。 “正如希腊单词 ［ theory］ 所暗示的 ，
理论是真正看到的东西 ——— 敏锐的洞察力来自于健康的视力” （Adams and Whicher ，
１９４９） 。

我的学生能够利用数学把看似无关的过程联系起来 ，尝试根据基本原理分析所有的
结论 。他们也学会了根据基本原理进行预测 。学生必须明确他们正在考虑的是事实 ；他
们正在考虑的是事实之间的关系 ； 并且他们正在假设 。 这为研究提供了一个好的切入
点 ，因为事实必须加以完善 ，假设必须加以验证 （East ，１９２３） 。

除非必要 ，否则我不会在上课时介绍太多术语 ，但是我会解释每个术语的来源 。有
些专业术语是基本的 ，因为对科学问题的精确沟通需要这些专业术语 ，就像描述爱与美
的术语一样 。然而 ，有些专业术语因为有一个冠冕堂皇的名称似乎很容易理解 ，但是它
们的创造掩饰了我们的无知 ， 进而妨碍人们的深入探究 （Locke ， １８２４ ； Hayakawa ，
１９４１ ；Rapoport ，１９７５） 。在歌德 （１８０８） 枟浮士德枠 的第一部分 ， Mephistopheles 说 ：
“在概念的解释方面 ，一个字就可以产生完全不同的理解 。” 弗兰西斯 ·培根 （１６２０） 把



这个现象称为 “市场假象” （注五） 。很多时候当我们用希腊语或是拉丁语回答了一个问
题 ，我们就认为自己是伟大的思想家 。例如 ，如果有人问我 ： “为什么叶子是绿色的 ？”
我会立即回答 ： “因为它们有叶绿素 。” 提问的人很满意并且说 ： “哦 。” 这个谈话结束
了 。但是 ，叶绿素在希腊语里是绿叶的意思 ，这样 ，我用重复这个问题的方式回答了这
个问题 。我等于在说 “叶子是绿色的 ，因为叶子是绿色的 。” ，所以根本没有回答这个问
题 。这就像是我从文章中背诵了一句话 ，这句话我没有思考只是记住了 。但是 ，我刚才
用希腊语回答的问题 ，并且是具有权威的 ———所以这是一个科学的回答 。

在 枟人类理解论枠 （ An Essay Concerning H uman Understanding） 一书中 ， John
Locke （１８２４） 告诫说人们经常以一种不理智的方式运用言论 。他写道 ：

他并不比前面提到的印度人好多少 ，那个人说世界被一只大象支撑着 ，有人问他大
象站在什么东西上 ，他的回答是一只大乌龟 。 但当进一步再问他什么支撑着这只乌龟 ，
回答是他不知道的某种东西 。 这就像在其他情形下一样 ， 我们所说的话没有明确的思
路 ，我们像个孩子似地谈论 ；当有人问他们不知道的事情是什么时 ，他们很容易给出满
意的回答 ，那是某某 ；说这样的话的人 ，不论是孩子还是成年人 ，其实是什么都不知道
的人 。他们以为自己完全理解了 ，并且毫无边际的夸夸其谈 。

有时候有些术语出现后就会变成这个领域的口号 ，有时它们是由于政治原因 、经济
原因而产生的 ，或是把荣誉从发现某一事物的人转给重新命名这个事物的人 （Agre et
al畅 ，１９９５） 。 Joseph Fruton （１９９２） 叙述 （和翻译） 了巴尔扎克的名著 枟驴皮记枠 中与
著名化学家的一段谈话 ：

看到 Japhet 坐在椅子上检查沉淀 ， Planchette说 “嗯 ，我的老朋友 ，研究进展怎么
样啊 ？”

“一切照旧 ，没有新东西 。在此期间该科学院承认水杨苷 （salicine） 的存在 。 但水
杨苷 、天冬酰胺 、马钱子碱和洋地黄毒苷并不是新发现 。”

Raphael说 ， “如果一个人不能提出新的事物 ，那就意味着你被迫创造新的名词 。”
“年轻人 ，那确实是真实的” 。
我用历史的方法教授植物细胞生物学 ， “不仅教他们果实 ， 还要教他们孕育果实的

树以及种植这些树的人” （Lenard ，１９０６） 。这样的方法有助于学生们理解术语的来源和
含义 ；有助于他们捕获发现的那一激动人心时刻 ；有助于阐明在科学领域我们如何知道
我们所知道的事情 ； 这强调了人类思想的统一性和连续性 （Haldane ， １９８５） 。 我想让
我的学生熟悉在科学上的伟大的创新者 ，学习他们做科学的方法 （Wayne and Staves ，
１９９８ ，２００８） 。我想让我的学生学习或了解科学家是怎么选择和提出问题的 ， 他们是如
何解决问题的 。我不想让我的学生们只知道结果 ，然后在考试时将这些结果重新写在答
题纸上 （Szent唱Gy迸rgyi ，１９６４ ；Farber ，１９６９） 。我不想让我的学生们变成仅能在另一生
物体重复别人工作的科学家 。我想让我的学生们可以像雅典公民一样 ，按照伯克里克的
说法 ， “不要模仿 ———而要成为其他人的模范” 。无论我的学生是否能变成专业的细胞生
物学家 ，我都希望他们永远保持着对细胞生物学的爱好 。也就是说 ，我希望我已经帮助
他们变成 “一个爱细胞生物学的人” 和 “一个喜欢细胞生物学的人” （Chargaff ，１９８６） ，
而不是变成一个无法识别一堆砖块和一栋大厦之间的差别的人 （Forscher ， １９６３） ， 不
是销售 “买” （buyology） 的人 （Wayne and Staves ，２００８） ， 不是出售他 （或她） 学术



自由的人 （Rabounski ，２００６ ；Apostol ，２００７） 。
人们通常认为一门科学课程应该教授新的东西 ， 但是我用 Erwin Chargaff （１９８６）

讲述的一则有趣的轶事回答这个问题 ： “德国皇帝威廉一世 ， 俾斯麦的老皇帝 ， 参观了
波恩天文台并问主任 ： ‘奥 ，亲爱的阿尔格兰德 ，在星空中有什么新的吗 ？’ 主任迅速地
回答 ： ‘陛下是否已经知道老的呢 ？’ 据说皇帝每次说起这个故事都会大笑 。”

引自 R畅 John Ellis （１９９６） ：
“考虑一个新问题的起源是有用的 ， 这主要有两个原因 ： 一是这具有指导意义 ； 科

学的历史提供给我们的是经过冷静思考的 、可以让人相信的信息 ，这些信息是有关不能
忽视的观察的重要性 ， 尽管这些观察不适合当时的概念和理解 ； 是有关横向思维的价
值 ，以免让一些无关的现象掩盖的一般原理 。其次 ，一旦一个新想法被普遍接受 ，往往
有一种倾向 ，认为这一直是并且以后也是一个非常好的事情 ，但问题是 ，你却从来不需
要它 ！”

历史的方法是必要的 ，用 George Palade （１９６３） 的话说 ： “历史的方法表明了在长
期的一系列类似的探索中形成了近来的发现和现在的概念 ，当然 ，这种探索不会结束 。”

我告诉我的学生无论是考虑老的观念还是新的观念 ，持怀疑态度是同样重要的 。引
自 Thomas Gold （１９８９） ：

“因为科学中的新思路是新的东西 ，所以并不总是正确的 。 同样老的思路并不是因
为它们是老的而总是错误的 。每个科学家都需要有批评的态度 ，而且这种态度在对待老
的观念和新的观念上应该相同 。每当一种观念被全盘接受 ，与之相矛盾的新证据就会因
为它不符合这种观念而被忽视 ，也就不被报道 ，那么该科学就会深陷泥沼 ——— 这在过去
的历史上经常发生 。”

为了强调科学家唯命是从的接受传统智慧的问题 ， Conrad H畅 Waddington （１９７７）
提出缩写词 COWDUNG 以寓意优势群体的传统智慧 （Conventional Wisdom of the
Dominant Group） 。

以一种历史的方式教授课程 ， 我认识到 Thomas H畅 Huxley （１８５３） 警告的重要
性 ，他告诫人们 ： “真理绝不是神仙下凡 ， 无论人们多么健忘 ， 历史永远是公正的 ， 它
不允许那些为探求真理曾经遭遇不幸的人们在过世后被遗忘” ， “世人总是喜欢讨好富
人 ，而从穷人那里带走他们最宠爱的东西 。” 的确 ，很难确定究竟是谁发现的 （Djerassi
and Hoffmann ，２００１） 。我将尽其所能来对细胞生物学的历史有一个公平和精确的评价 。

我的课程包括一部分实验 ，我的学生通过实验来获得个人对活细胞以及活细胞如何
工作的认识 （Hume ， １７４８ ；Wilson ， １９５２ ； Ramó n y Cajal ， １９９９） 。 Justus von Liebig
（１８４０） 这样描述实验课程的重要性 ：

“自然界用一种特殊的语言对我们说话 ， 即以现象为语言 ； 她总是回答我们提出的
问题 ；这些问题是实验 。实验是一种思想的表述 ：当某一现象通过实验得出与我们的想
法相符的结果时 ，我们就更接近事实 。而与之相反的结果表明问题是虚假的 ，观念是错
误的 。”

我的学生总是迫不及待的进入实验室 ，他们经常在晚上和周末使用显微镜拍摄显微
照片 。学期结束时 ，学生们来我家吃晚饭 （我上课和做饭都有独到的方法） ， 并把他们
的最佳显微照片带上 。晚饭后 ，他们选出 １２张最好的 ，并把这 １２张显微照片做成一个



日历 。这些日历很精美 ，学生往往把多做的作为礼物送给别人 。
Edgar Bright Wilson Jr畅 于 １９５２年在 枟科学研究导论枠 枟 An Introduction to Scien唱

ti f ic Research枠 写到 ： “不能为这样的事情找任何借口 ：即同样有效的做某一工作本来
可以通过减少开支而却以昂贵的方式去做 。” 今天更要强调 ， 在科学研究方面大学获得
大量的钱用昂贵的技术去研究一些细胞生物学已经回答了的问题 。但是 ，使用昂贵的技
术往往阻碍了一个人做预备实验 ，但预备实验对于了解怎样做实验才可能产生有意义有
价值的数据是必要的 ，而不仅仅是列举数据 。遗憾的是 ，通过昂贵的技术产生的数据常
常需要统计人员和计算机程序员 ，他们没有通过观察和测量来体验生活细胞 ，所以不能
告诉科学家所列举的数据中哪些是有意义的 。因此有可能造成区别有意义的科学和无意
义的科学变得模糊 。我用 John Synge （１９５１） 的文章 枟恶性循环枠 帮助我的学生们认
识到有必要区别什么是根本 ，什么是派生 。

相比之下 ，这本书强调了那些利用相对低技术含量的定量和观测的方法已经在细胞
生物学上作出了重大发现的科学家们的重要性 。 但是 ， 这些科学家们同样把他们的大
脑 、眼睛和双手看成是高度发达的 、不可取代的科学仪器 。我希望我的学生们能了解这
些伟大的科学家 。我让他们说出心目中 １０ 位最伟大的科学家的名字 。 然后我问他们是
否读过这些科学家的原始文献 。他们大多从来没有读过任何一个人的原始文献 。这是一
个耻辱 ，他们读了其他人的工作 … …但不是最好的 。有趣的是 ，他们对一些著名作家的
作品却百读不厌 （例如莎士比亚 、福克纳等） 。

通常情况下 ，学生们所列出的最好的科学家写的书要么是给外行人写的 ，要么是自
传 （Wayne and Staves ，１９９８） 。甚至牛顿也为外行人写过一本书 ！我给我的学生们一些
参考书目并鼓励他们熟悉自己喜爱科学家的第一手资料 。我的课程和这本书的目的是使
我的学生们在生命科学研究历程中得心应手 。

我教授植物细胞生物学的目的不仅仅是帮助学生了解细胞及其细胞器如何把能量和

物质转化成活的有机体并维持其生命活动的机制 。我还希望通过本课程加深学生对生命
价值 、生命本质和生命美的理解 ，从而去探索涉及生命所有过程的机理及其意义 。

感谢 Mark Staves和我的家人 ，Michelle ，Katherine ，Zack ，Beth ，Scot t ，我的父母 ，
姑姑和叔叔们 ，感谢他们多年来的支持 。我还要感谢康奈尔大学的同事 ，洛杉矶马萨诸
塞州大学 、佐治亚州立大学和加州大学的同事们 ， 特别是 Peter Hepler 和 Masashi
Tazawa ，他们教会我怎样看到一个活细胞的世界 。

Randy Wayne
美国康奈尔大学 　植物生物学系

（王宝山 译）



注 　 　释

注一 ： From Astronomy to Zoology ， 即从 A唱Z ， 有包罗万象 ， 包括所有学科的意
思 。即作者在前言中提出的 “尽量在教学中融入数学 、物理 、化学等学科” 的思想 。

注二 ：取自法语 C′est La Vie ， 意思是 This is the life 。 作者取这个名字 ， 一语双
关 ，包含了 “This is the cell” 和 “Cell life” 之意 。

注三 ：取自苏格拉底的名言 Know Thy Self （所以作者开玩笑说向苏格拉底致歉） ，
Know Thy Self 即 Know Yourself ， 也就是 “自知之明” 的意思 。 这里是 Know Your
Cell之意 。

注四 ： Abbie Hoffman是美国六十年代叛逆青年的代表性人物 ，雅皮士组织的创始
人之一 ，电影 枟阿甘正传枠 里让阿甘上台来谈谈越战的人就是他 。 他在 １９７１ 年出版了
一本很有影响的书 枟Steal This Book枠 （这个书名本身就很叛逆 ，意思是让大家在书店
里看到这本书 ，不要掏钱购买 ， 把它偷走就行了 。 这导致很多书店一度拒绝这本书上
架） ；作者的 “Cell This Book” 显然是取了 “Steal This Book” 的谐音 ， 所以作者说向
Abbie Hoffman致歉 。

注五 ：培根把扰乱我们心灵的假相和错误概念分为四类 ， 即 ： 族类假相 、 洞穴假
相 、市场假相和剧场假相 。市场假相与语言有关 ，如果交流中 ，用语选择不当或者概念
不清 ，就会造成偏见和错误 。 语言作为信息交流的工具 ， 它所传递的不但可能有假信
息 ，而且也可能由于受纳者在解读信息时误解了信息的含义 ，从而导致 “市场假象” 的
产生 。
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　 　 ２畅 ５ 　质膜的分离 ２３………………………………………………………………………

　 　 ２畅 ６ 　质膜的化学成分 ２５…………………………………………………………………

　 　 ２畅 ７ 　运输生理 ３１…………………………………………………………………………

　 　 ２畅 ８ 　质膜的电学特性 ３９…………………………………………………………………

　 　 ２畅 ９ 　质膜上两类转运蛋白的特性 ４１……………………………………………………

　 　 　 　 ２畅９畅１ 　质子泵 A TP酶 ４１…………………………………………………………

　 　 　 　 ２畅９畅２ 　 K ＋ 通道 ４４…………………………………………………………………

　 　 ２畅 １０ 　质膜上的生理反应 ４７……………………………………………………………

　 　 　 　 ２畅１０畅 １ 　保卫细胞 ４７………………………………………………………………

　 　 　 　 ２畅１０畅 ２ 　运动器官 ４８………………………………………………………………

　 　 　 　 ２畅１０畅 ３ 　动作电势 ４８………………………………………………………………

　 　 　 　 ２畅１０畅 ４ 　细胞极化 ４８………………………………………………………………

　 　 ２畅 １１ 　质膜结构的特化 ４８………………………………………………………………

　 　 ２畅 １２ 　细胞骨架唱质膜唱细胞外基质连续体 ４９…………………………………………

　 　 ２畅 １３ 　总结 ５０……………………………………………………………………………

　 　 ２畅 １４ 　问题 ５０……………………………………………………………………………



3畅 胞间连丝
　 　 ３畅 １ 　细胞和生物体之间的关系 ５１………………………………………………………

　 　 ３畅 ２ 　胞间连丝的发现与发生 ５２…………………………………………………………

　 　 ３畅 ３ 　胞间连丝的结构 ５３…………………………………………………………………

　 　 ３畅 ４ 　胞间连丝的分离和组成 ５５…………………………………………………………

　 　 ３畅 ５ 　胞间连丝通透性 ５６…………………………………………………………………

　 　 ３畅 ６ 　总结 ６０………………………………………………………………………………

　 　 ３畅 ７ 　问题 ６０………………………………………………………………………………

4畅 内质网
　 　 ４畅 １ 　内质网的重要性及其进化 ６１………………………………………………………

　 　 ４畅 ２ 　内质网的发现 ６１……………………………………………………………………

　 　 ４畅 ３ 　内质网的结构 ６２……………………………………………………………………

　 　 ４畅 ４ 　与功能相关的结构特化 ６４…………………………………………………………

　 　 ４畅 ５ 　 RER和 SER的分离 ６５……………………………………………………………

　 　 ４畅 ６ 　 ER的组成 ６５………………………………………………………………………

　 　 ４畅 ７ 　内质网的功能 ６５……………………………………………………………………

　 　 　 　 ４畅７畅１ 　脂质合成 ６５…………………………………………………………………

　 　 　 　 ４畅７畅２ 　蛋白质在内质网上的合成 ６６………………………………………………

　 　 　 　 ４畅７畅３ 　蛋白质糖基化 （碳水化合物的合成） ７１…………………………………

　 　 　 　 ４畅７畅４ 　钙调节 ７１……………………………………………………………………

　 　 　 　 ４畅７畅５ 　苯丙素类和黄酮类化合物的合成 ７３………………………………………

　 　 ４畅 ８ 　总结 ７４………………………………………………………………………………

　 　 ４畅 ９ 　问题 ７４………………………………………………………………………………

5畅 过氧化物酶体
　 　 ５畅 １ 　微体的发现 ７５………………………………………………………………………

　 　 ５畅 ２ 　过氧化物酶体的分离 ７５……………………………………………………………

　 　 ５畅 ３ 　过氧化物酶体的组成 ７６……………………………………………………………

　 　 ５畅 ４ 　过氧化物酶体的功能 ７６……………………………………………………………

　 　 　 　 ５畅４畅１ 　 β唱氧化 ７６……………………………………………………………………

　 　 　 　 ５畅４畅２ 　光呼吸 ７８……………………………………………………………………

　 　 ５畅 ５ 　乙醛酸循环体和过氧化物酶体之间的关系 ８１……………………………………

　 　 ５畅 ６ 　代谢通道 ８３…………………………………………………………………………

　 　 ５畅 ７ 　其他功能 ８５…………………………………………………………………………

　 　 ５畅 ８ 　过氧化物酶体的生物合成 ８６………………………………………………………

　 　 ５畅 ９ 　过氧化物酶体的进化 ８８……………………………………………………………

　 　 ５畅 １０ 　总结 ８８……………………………………………………………………………

　 　 ５畅 １１ 　问题 ８８……………………………………………………………………………



6畅 高尔基体
　 　 ６畅 １ 　高尔基体的发现及其结构 ８９………………………………………………………

　 　 ６畅 ２ 　高尔基垛叠的极性 ９１………………………………………………………………

　 　 ６畅 ３ 　高尔基体的分离 ９２…………………………………………………………………

　 　 ６畅 ４ 　高尔基体的组成 ９３…………………………………………………………………

　 　 ６畅 ５ 　高尔基体的功能 ９３…………………………………………………………………

　 　 　 　 ６畅５畅１ 　糖蛋白的加工 ９３……………………………………………………………

　 　 　 　 ６畅５畅２ 　碳水化合物的合成 ９３………………………………………………………

　 　 　 　 ６畅５畅３ 　糖的运输 ９４…………………………………………………………………

　 　 ６畅 ６ 　从潴泡到潴泡的运动机理 ９４………………………………………………………

　 　 ６畅 ７ 　高尔基体的定位 ９８…………………………………………………………………

　 　 ６畅 ８ 　总结 ９９………………………………………………………………………………

　 　 ６畅 ９ 　问题 ９９………………………………………………………………………………

7畅 液泡
　 　 ７畅 １ 　液泡的发现 １０１……………………………………………………………………

　 　 ７畅 ２ 　液泡的结构 、生物发生和动态方面 １０２…………………………………………

　 　 ７畅 ３ 　液泡的分离 １０５……………………………………………………………………

　 　 ７畅 ４ 　液泡的组成 １０６……………………………………………………………………

　 　 ７畅 ５ 　跨液泡膜的运输 １０８………………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅５畅１ 　质子转运泵 １０９……………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅５畅２ 　 ABC （ATP唱结合盒） 转运蛋白或转运 ATP酶 １１０……………………

　 　 　 　 ７畅５畅３ 　慢激活液泡膜通道 １１０……………………………………………………

　 　 　 　 ７畅５畅４ 　水通道 １１１…………………………………………………………………

　 　 ７畅 ６ 　液泡的功能 １１１……………………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅６畅１ 　蛋白降解和循环 １１１………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅６畅２ 　占据空间 １１２………………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅６畅３ 　储存和稳态 １１３……………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅６畅４ 　产生膨压的作用 １１５………………………………………………………

　 　 　 　 ７畅６畅５ 　其他功能 １１７………………………………………………………………

　 　 ７畅 ７ 　生物技术 １１７………………………………………………………………………

　 　 ７畅 ８ 　总结 １１７……………………………………………………………………………

　 　 ７畅 ９ 　问题 １１８……………………………………………………………………………

8畅 内膜系统内的运动
　 　 ８畅 １ 　分泌途径的发现 １１９………………………………………………………………

　 　 ８畅 ２ 　向质膜和细胞外基质的运动 １２３…………………………………………………

　 　 　 　 ８畅２畅１ 　内质网和高尔基体之间的运动 １２４………………………………………



　 　 　 　 ８畅２畅２ 　从高尔基体到质膜的运动 １２５……………………………………………

　 　 ８畅 ３ 　从内质网到高尔基体再到液泡的运动 １２６………………………………………

　 　 ８畅 ４ 　从内质网到液泡的运动 １２６………………………………………………………

　 　 ８畅 ５ 　从质膜到内膜系统的运动 １２７……………………………………………………

　 　 　 　 ８畅５畅１ 　液相内吞 １２７………………………………………………………………

　 　 　 　 ８畅５畅２ 　受体介导的内吞 １３０………………………………………………………

　 　 　 　 ８畅５畅３ 　 “协助” （piggyback） 内吞 １３１…………………………………………

　 　 ８畅 ６ 　细胞内的分泌和内吞途径的中断 １３１……………………………………………

　 　 ８畅 ７ 　总结 １３２……………………………………………………………………………

　 　 ８畅 ８ 　问题 １３２……………………………………………………………………………

9畅 细胞质的结构
　 　 ９畅 １ 　细胞质结构研究的历史回顾 １３３…………………………………………………

　 　 ９畅 ２ 　原生质的化学组成 １３６……………………………………………………………

　 　 ９畅 ３ 　细胞质的物理性质 １３７……………………………………………………………

　 　 　 　 ９畅３畅１ 　细胞质的黏性 １３８…………………………………………………………

　 　 　 　 ９畅３畅２ 　细胞质的弹性 １４７…………………………………………………………

　 　 ９畅 ４ 　微梁网架 １４８………………………………………………………………………

　 　 　 　 ９畅４畅１ 　微梁网架在极性中的功能 １４８……………………………………………

　 　 ９畅 ５ 　总结 １４９……………………………………………………………………………

　 　 ９畅 ６ 　问题 １４９……………………………………………………………………………

10畅 肌动蛋白和微丝介导的过程
　 　 １０畅１ 　肌动球蛋白的发现与肌肉运动的机理 １５１………………………………………

　 　 １０畅２ 　在非肌肉细胞中的肌动蛋白 １５４…………………………………………………

　 　 　 　 １０畅２畅 １ 　肌动蛋白在植物细胞中的时空定位 １５４…………………………………

　 　 　 　 １０畅２畅 ２ 　肌动蛋白的生物化学 １５５…………………………………………………

　 　 　 　 １０畅２畅 ３ 　肌球蛋白的生物化学 １５７…………………………………………………

　 　 １０畅３ 　涉及肌动蛋白产生力的反应 １５７…………………………………………………

　 　 　 　 １０畅３畅 １ 　肌动球蛋白 １５７……………………………………………………………

　 　 　 　 １０畅３畅 ２ 　肌动蛋白丝的聚合作用 １５８………………………………………………

　 　 １０畅４ 　以肌动蛋白为基础的运动 １５８……………………………………………………

　 　 　 　 １０畅４畅 １ 　胞质流动 １５９………………………………………………………………

　 　 　 　 １０畅４畅 ２ 　叶绿体运动 １６２……………………………………………………………

　 　 　 　 １０畅４畅 ３ 　葱属植物中的细胞板重新定位 １６３………………………………………

　 　 　 　 １０畅４畅 ４ 　在顶端生长和生长素诱导生长中参与的囊泡分泌 １６３…………………

　 　 　 　 １０畅４畅 ５ 　有收缩性的液泡 １６４………………………………………………………

　 　 １０畅５ 　肌动蛋白在膜运输中的作用 １６４…………………………………………………

　 　 １０畅６ 　总结 １６４……………………………………………………………………………



　 　 １０畅７ 　问题 １６４……………………………………………………………………………

11畅 微管蛋白和微管介导的过程
　 　 １１畅１ 　微管在纤毛和鞭毛中的发现和其运动机制 １６５…………………………………

　 　 １１畅２ 　在非鞭毛和非纤毛细胞中的微管和微管蛋白的发现 １６８………………………

　 　 　 　 １１畅２畅 １ 　微管在动物和植物细胞中的时空定位 １７０………………………………

　 　 　 　 １１畅２畅 ２ 　与微管相关的运动蛋白的特性 １７３………………………………………

　 　 １１畅３ 　涉及微管蛋白产生力的反应 １７４…………………………………………………

　 　 　 　 １１畅３畅 １ 　滑动 １７４……………………………………………………………………

　 　 　 　 １１畅３畅 ２ 　聚合／解聚 １７４……………………………………………………………

　 　 １１畅４ 　以微管蛋白为基础的运动 １７５……………………………………………………

　 　 １１畅５ 　微管和细胞形状 １７５………………………………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 １ 　顶端分生组织 １７５…………………………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 ２ 　管状分子 １７６………………………………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 ３ 　保卫细胞 １７７………………………………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 ４ 　卵囊的细胞外基质 １７８……………………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 ５ 　微管介导的纤维素定向的机制 １７８………………………………………

　 　 　 　 １１畅５畅 ６ 　顶端生长的细胞 １７８………………………………………………………

　 　 １１畅６ 　各种刺激影响微管的定位 １７９……………………………………………………

　 　 １１畅７ 　微管和细胞质结构 １８０……………………………………………………………

　 　 １１畅８ 　中间丝 １８０…………………………………………………………………………

　 　 １１畅９ 　基于中心体的运动 １８０……………………………………………………………

　 　 １１畅１０ 　细胞中的其他结构 １８１…………………………………………………………

　 　 １１畅１１ 　总结 １８１…………………………………………………………………………

　 　 １１畅１２ 　问题 １８１…………………………………………………………………………

12畅 细胞信号
　 　 １２畅１ 　细胞调控的范围 １８３………………………………………………………………

　 　 １２畅２ 　什么是刺激唱反应耦合 ？ １８４……………………………………………………

　 　 １２畅３ 　受体 １８６……………………………………………………………………………

　 　 １２畅４ 　心肌作为理解刺激唱反应耦合的范例 １８７………………………………………

　 　 １２畅５ 　调节的动力学描述 １８９……………………………………………………………

　 　 　 　 １２畅５畅 １ 　动力学研究的早期历史 １８９………………………………………………

　 　 　 　 １２畅５畅 ２ 　酶反应动力学 １９０…………………………………………………………

　 　 　 　 １２畅５畅 ３ 　扩散和脱水动力学 １９４……………………………………………………

　 　 　 　 １２畅５畅 ４ 　一个信号对噪音问题的热力学分析 １９６…………………………………

　 　 １２畅６ 　钙信号系统 １９６……………………………………………………………………

　 　 １２畅７ 　通过实验验证钙离子作为第二信使重要性的过程 １９７…………………………

　 　 １２畅８ 　在植物中涉及到钙离子的特殊信号系统 １９８……………………………………



　 　 　 　 １２畅８畅 １ 　钙离子诱导的大麦糊粉细胞的分泌 １９８…………………………………

　 　 　 　 １２畅８畅 ２ 　在轮藻结节细胞中流动偶联的刺激唱停止 １９８…………………………

　 　 　 　 １２畅８畅 ３ 　细胞膨压的调节 １９９………………………………………………………

　 　 １２畅９ 　磷脂酰肌醇信号系统 ２０４…………………………………………………………

　 　 　 　 １２畅９畅 １ 　磷脂酰肌醇信号系统的组成 ２０４…………………………………………

　 　 　 　 １２畅９畅 ２ 　在保卫细胞运动过程中的磷脂酰肌醇信号 ２０４…………………………

　 　 １２畅１０ 　离子在细胞中的作用 ２０５………………………………………………………

　 　 １２畅１１ 　总结 ２０６…………………………………………………………………………

　 　 １２畅１２ 　问题 ２０６…………………………………………………………………………

13畅 叶绿体
　 　 １３畅１ 　叶绿体和光合作用的发现 ２０７……………………………………………………

　 　 　 　 １３畅１畅 １ 　光合作用的发现 ２０８………………………………………………………

　 　 　 　 １３畅１畅 ２ 　叶绿体的发现及其结构 ２１０………………………………………………

　 　 １３畅２ 　叶绿体的分离 ２１４…………………………………………………………………

　 　 １３畅３ 　叶绿体的组成 ２１４…………………………………………………………………

　 　 １３畅４ 　光合作用的热力学和生物能量学 ２１５……………………………………………

　 　 　 　 １３畅４畅 １ 　热力学定律 ２１６……………………………………………………………

　 　 　 　 １３畅４畅 ２ 　某些光合过程的分子自由能 ２１７…………………………………………

　 　 　 　 １３畅４畅 ３ 　氧化还原反应的分子自由能 ２１８…………………………………………

　 　 １３畅５ 　类囊体膜组织及光合作用的光反应 ２２１…………………………………………

　 　 　 　 １３畅５畅 １ 　光合系统的复合物 ２２３……………………………………………………

　 　 　 　 １３畅５畅 ２ 　细胞色素 b６唱f 复合物 ２２４………………………………………………

　 　 　 　 １３畅５畅 ３ 　 A TP合酶 ２２４……………………………………………………………

　 　 　 　 １３畅５畅 ４ 　光合作用的光反应 ２２５……………………………………………………

　 　 １３畅６ 　光反应的生理 、生化和结构适应 ２２７……………………………………………

　 　 １３畅７ 　碳固定 ２２８…………………………………………………………………………

　 　 １３畅８ 　硝酸还原和硫酸活化 ２３０…………………………………………………………

　 　 １３畅９ 　叶绿体移动与光合作用 ２３０………………………………………………………

　 　 １３畅１０ 　质体的遗传系统 ２３２……………………………………………………………

　 　 １３畅１１ 　质体的生源论 ２３４………………………………………………………………

　 　 １３畅１２ 　总结 ２３５…………………………………………………………………………

　 　 １３畅１３ 　问题 ２３６…………………………………………………………………………

14畅 线粒体
　 　 １４畅１ 　线粒体的发现及其功能 ２３７………………………………………………………

　 　 　 　 １４畅１畅 １ 　呼吸作用研究的历史 ２３７…………………………………………………

　 　 　 　 １４畅１畅 ２ 　线粒体结构的研究历史 ２３８……………………………………………

　 　 １４畅２ 　线粒体的分离 ２４０…………………………………………………………………



　 　 １４畅３ 　线粒体的组成 ２４１…………………………………………………………………

　 　 　 　 １４畅３畅 １ 　蛋白质 ２４１…………………………………………………………………

　 　 　 　 １４畅３畅 ２ 　脂类 ２４１……………………………………………………………………

　 　 １４畅４ 　线粒体细胞定位 ２４１………………………………………………………………

　 　 １４畅５ 　呼吸作用的化学基础 ２４２………………………………………………………

　 　 　 　 １４畅５畅 １ 　 A TP适合作为化学能量传感器 ２４２……………………………………

　 　 　 　 １４畅５畅 ２ 　糖酵解 ２４６…………………………………………………………………

　 　 　 　 １４畅５畅 ３ 　细胞呼吸 ２４７………………………………………………………………

　 　 １４畅６ 　线粒体的其他功能 ２５４……………………………………………………………

　 　 １４畅７ 　线粒体的遗传系统 ２５５……………………………………………………………

　 　 １４畅８ 　线粒体的生物发生 ２５６……………………………………………………………

　 　 １４畅９ 　总结 ２５７……………………………………………………………………………

　 　 １４畅１０ 　问题 ２５７…………………………………………………………………………

15畅 细胞器的起源
　 　 １５畅１ 　细胞器的自体起源 ２５９……………………………………………………………

　 　 １５畅２ 　叶绿体和线粒体的内共生起源 ２６０………………………………………………

　 　 １５畅３ 　过氧化物酶体 、中心粒和纤毛的起源 ２６２………………………………………

　 　 １５畅４ 　内共生的过程 ２６３…………………………………………………………………

　 　 １５畅５ 　原始宿主细胞 ２６３…………………………………………………………………

　 　 １５畅６ 　共生 DNA ２６４……………………………………………………………………

　 　 １５畅７ 　总结 ２６４……………………………………………………………………………

　 　 １５畅８ 　问题 ２６５……………………………………………………………………………

16畅 细胞核
　 　 １６畅１ 　细胞核的发现及其在遗传 、系统学和发育中的作用 ２６７………………………

　 　 １６畅２ 　核的分离 ２７１………………………………………………………………………

　 　 １６畅３ 　核膜的结构和基质 ２７１……………………………………………………………

　 　 １６畅４ 　染色质的化学成分 ２７３……………………………………………………………

　 　 １６畅５ 　染色质的形态 ２７７…………………………………………………………………

　 　 １６畅６ 　细胞周期 ２８０………………………………………………………………………

　 　 １６畅７ 　染色体复制 ２８１……………………………………………………………………

　 　 １６畅８ 　转录 ２８２……………………………………………………………………………

　 　 １６畅９ 　核仁和核糖体的形成 ２８５…………………………………………………………

　 　 １６畅１０ 　总结 ２８７…………………………………………………………………………

　 　 １６畅１１ 　问题 ２８７…………………………………………………………………………

17畅 核糖体与蛋白质
　 　 １７畅１ 　核酸及蛋白质的合成 ２８９…………………………………………………………



　 　 １７畅２ 　蛋白质合成 ２９０……………………………………………………………………

　 　 １７畅３ 　蛋白质活性 ２９４……………………………………………………………………

　 　 １７畅４ 　蛋白质定向 ２９４……………………………………………………………………

　 　 １７畅５ 　蛋白质唱蛋白质相互作用 ２９５……………………………………………………

　 　 １７畅６ 　蛋白质降解 ２９５……………………………………………………………………

　 　 １７畅７ 　蛋白质的结构 ２９６…………………………………………………………………

　 　 １７畅８ 　蛋白质的功能 ２９６…………………………………………………………………

　 　 １７畅９ 　蛋白质纯化技术 ２９６………………………………………………………………

　 　 １７畅１０ 　植物作为生物反应器生产疫苗蛋白 ２９７………………………………………

　 　 １７畅１１ 　总结 ２９７…………………………………………………………………………

　 　 １７畅１２ 　问题 ２９７…………………………………………………………………………

18畅 生命的起源
　 　 １８畅１ 　自发产生 ２９９………………………………………………………………………

　 　 １８畅２ 　生机论的概念 ３００…………………………………………………………………

　 　 １８畅３ 　宇宙起源 ３０１………………………………………………………………………

　 　 １８畅４ 　早期地球的地球化学 ３０３…………………………………………………………

　 　 １８畅５ 　生物前进化 ３０４……………………………………………………………………

　 　 １８畅６ 　最早达尔文的祖先和最后的共同祖先 ３０９………………………………………

　 　 １８畅７ 　生物世界的多样性 ３１５……………………………………………………………

　 　 １８畅８ 　意识的起源 ３１６……………………………………………………………………

　 　 １８畅９ 　时间概念 ３１７………………………………………………………………………

　 　 １８畅１０ 　总结 ３１７…………………………………………………………………………

　 　 １８畅１１ 　问题 ３１８…………………………………………………………………………

19畅 细胞分裂
　 　 １９畅１ 　有丝分裂 ３１９………………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅１畅 １ 　前期 ３２０……………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅１畅 ２ 　前中期 ３２１…………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅１畅 ３ 　分裂中期 ３２４………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅１畅 ４ 　后期 ３２６……………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅１畅 ５ 　末期 ３３１……………………………………………………………………

　 　 １９畅２ 　有丝分裂调控 ３３１…………………………………………………………………

　 　 １９畅３ 　有丝分裂的能量学 ３３１……………………………………………………………

　 　 １９畅４ 　细胞器的分裂 ３３２…………………………………………………………………

　 　 １９畅５ 　胞质分裂 ３３２………………………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅５畅 １ 　细胞板形成 ３３２……………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅５畅 ２ 　细胞板的分离 ３３４…………………………………………………………

　 　 　 　 １９畅５畅 ３ 　细胞板的定向 ３３６…………………………………………………………



　 　 １９畅６ 　总结 ３３８……………………………………………………………………………

　 　 １９畅７ 　问题 ３３８……………………………………………………………………………

20畅 细胞外基质
　 　 ２０畅１ 　植物细胞和动物细胞胞外基质之间的关系 ３３９…………………………………

　 　 ２０畅２ 　植物细胞胞外基质的分离 ３４１……………………………………………………

　 　 ２０畅３ 　细胞外基质的化学成分和结构 ３４１………………………………………………

　 　 ２０畅４ 　细胞外基质唱质膜唱细胞骨架连续体 ３４３…………………………………………

　 　 ２０畅５ 　细胞外基质的生物发生 ３４４………………………………………………………

　 　 　 　 ２０畅５畅 １ 　质膜 ３４４……………………………………………………………………

　 　 　 　 ２０畅５畅 ２ 　细胞骨架 ３４５………………………………………………………………

　 　 　 　 ２０畅５畅 ３ 　内膜系统 ３４５………………………………………………………………

　 　 　 　 ２０畅５畅 ４ 　细胞外基质的自我组装 ３４６………………………………………………

　 　 ２０畅６ 　细胞外基质的通透性 ３４６…………………………………………………………

　 　 ２０畅７ 　细胞外基质的机械特性 ３４６………………………………………………………

　 　 ２０畅８ 　细胞膨胀 ３４９………………………………………………………………………

　 　 　 　 ２０畅８畅 １ 　力 、压力和胁迫及其与胁变的关系 ３４９…………………………………

　 　 ２０畅９ 　总结 ３５５……………………………………………………………………………

　 　 ２０畅１０ 　跋 ３５５……………………………………………………………………………

　 　 ２０畅１１ 　问题 ３５６…………………………………………………………………………

附录 1 　 SI单位 、常量 、变量和几何公式 ３５７………………………………………………

附录 2 　一个细胞生物学家的非牛顿物理观 ３６３……………………………………………

附录 3 　总横力的计算及其与应力的关系 ３７１………………………………………………

附录 4 　实验室练习 ３７３………………………………………………………………………

索引 ３８３…………………………………………………………………………………………

（王宝山 译）



vii

   Contents  

 Preface         xiii 

 1  . On the Nature of Cells 
    1  .1 Introduction: What Is a Cell?       1 
    1  .2 The Basic Unit of Life       4 
    1  .3  The Chemical Composition of Cells       6 
    1  .4 A Sense of Cellular Scale       7 
    1  .5 The Energetics of Cells       9 
    1  .6  Are There Limits to the Mechanistic 

View?       10 
    1  .7  The Mechanistic Viewpoint 

and God       11 
    1  .8 What Is Cell Biology?       12 
    1  .9 Summary       12 
    1  .10 Questions       14 

 2  . Plasma Membrane 
    2  .1 The Cell Boundary       15 
    2  .2 Topology of the Cell       15 
    2  .3  Evidence for the Existence of a Plasma 

Membrane       16 
    2  .4  Structure of the Plasma Membrane       20 
    2  .5 Isolation of the Plasma Membrane       23 
    2  .6  Chemical Composition of the Plasma 

Membrane       25 
    2  .7 Transport Physiology       31 
    2  .8  Electrical Properties of the Plasma 

Membrane       39 
    2  .9  Characterization of Two Transport 

Proteins of the Plasma Membrane       41 
           2.9.1 Proton-Pumping ATPase       41 
           2.9.2 The K  �   Channel       44 
    2  .10  Plasma Membrane – Localized 

Physiological Responses       47 
          2.10.1 Guard Cells       47 
          2.10.2 Motor Organs       48 
          2.10.3 Action Potentials       48 
          2.10.4 Cell Polarization       48 
    2  .11  Structural Specializations of 

the Plasma Membrane       48 

    2  .12  The Cytoskeleton – Plasma 
Membrane – Extracellular Matrix 
Continuum       49 

    2  .13 Summary       50 
    2  .14 Questions       50 

 3.   Plasmodesmata 
    3  .1  The Relationship between Cells and 

the Organism       51 
    3  .2  Discovery and Occurrence of 

Plasmodesmata       52 
    3  .3 Structure of Plasmodesmata       53 
    3  .4  Isolation and Composition of 

Plasmodesmata       55 
    3  .5 Permeability of Plasmodesmata       56 
    3  .6 Summary       60 
    3  .7 Questions       60 

 4  . Endoplasmic Reticulum 
    4  .1  Significance and Evolution of the 

Endoplasmic Reticulum       61 
      4  .2  Discovery of the Endoplasmic 

Reticulum       61 
    4  .3  Structure of the Endoplasmic 

Reticulum       62 
    4  .4  Structural Specializations That Relate 

to Function       64 
    4  .5 Isolation of RER and SER       65 
    4  .6 Composition of the ER       65 
    4  .7  Function of the Endoplasmic 

Reticulum       65 
           4.7.1 Lipid Synthesis       65 
           4.7.2  Protein Synthesis on the 

Endoplasmic Reticulum       66 
           4.7.3  Protein Glycosylation 

(Carbohydrate Synthesis)       71 
           4.7.4 Calcium Regulation       71 
           4.7.5  Phenylpropanoid and Flavonoid 

Synthesis       73 
    4  .8 Summary       74 
    4  .9 Questions       74 

04_P374233_Prelims1.indd   vii04_P374233_Prelims1.indd   vii 8/13/2009   8:20:44 PM8/13/2009   8:20:44 PM



Contentsviii

 5.   Peroxisomes 
    5  .1 Discovery of Microbodies       75 
    5  .2 Isolation of Peroxisomes       75 
    5  .3 Composition of Peroxisomes       76 
    5  .4 Function of Peroxisomes       76 
           5.4.1  β -Oxidation       76 
           5.4.2 Photorespiration       78 
    5  .5  Relationship between 

Glyoxysomes and Peroxisomes       81 
    5  .6 Metabolite Channeling       83 
    5  .7 Other Functions       85 
    5  .8 Biogenesis of Peroxisomes       86 
    5  .9 Evolution of Peroxisomes       88 
    5  .10 Summary       88 
    5  .11 Questions       88 

 6  . Golgi Apparatus 
    6  .1  Discovery and Structure of the 

Golgi Apparatus       89 
    6  .2 Polarity of the Golgi Stack       91 
    6  .3 Isolation of the Golgi Apparatus       92 
    6  .4  Composition of the Golgi Apparatus       93 
    6  .5  Function of the Golgi Apparatus       93 
           6.5.1  Processing of Glycoproteins       93 
           6.5.2 Synthesis of Carbohydrates       93 
           6.5.3 Transport of Sugars       94 
    6  .6  The Mechanism of Movement from 

Cisterna to Cisterna       94 
    6  .7  Positioning of the Golgi Apparatus       98 
    6  .8 Summary       99 
    6  .9 Questions       99 

 7.   The Vacuole 
    7  .1 Discovery of the Vacuole       101 
    7  .2  Structure, Biogenesis, and Dynamic 

Aspects of Vacuoles       102 
    7  .3 Isolation of Vacuoles       105 
    7  .4 Composition of Vacuoles       106 
    7  .5  Transport across the Vacuolar 

Membrane       108 
           7.5.1  Proton-Translocating Pumps       109 
           7.5.2  ABC (ATP-Binding Cassette) 

Transporters or Traffic ATPases       110 
           7.5.3  Slowly Activated Vacuolar 

Channels       110 
           7.5.4 Water Channels       111 
    7  .6 Functions of the Vacuole       111 
           7.6.1 Proteolysis and Recycling       111 
           7.6.2 Taking up Space       112 
           7.6.3 Storage and Homeostasis       113 
           7.6.4 Role in Turgor Generation       115 
           7.6.5 Other Functions       117 
    7  .7 Biotechnology       117 
    7  .8 Summary       117 
    7  .9 Questions       118 

  8.   Movement within the Endomembrane 
System 

    8  .1  Discovery of the Secretory Pathway       119 
    8  .2  Movement to the Plasma Membrane 

and the Extracellular Matrix       123 
           8.2.1  Movement between the ER 

and the Golgi Apparatus       124 
           8.2.2  Movement from the Golgi 

Apparatus to the Plasma 
Membrane       125 

    8  .3  Movement from the ER to the Golgi 
Apparatus to the Vacuole       126 

    8  .4  Movement from the ER to the Vacuole       126 
    8  .5  Movement from the Plasma 

Membrane to the Endomembranes       127 
           8.5.1 Fluid-Phase Endocytosis       127 
           8.5.2  Receptor-Mediated Endocytosis       130 
           8.5.3 Piggyback Endocytosis       131 
    8  .6  Disruption of Intracellular Secretory 

and Endocytotic Pathways       131 
    8  .7 Summary       132 
    8  .8 Questions       132 

  9.   Cytoplasmic Structure 
    9  .1  Historical Survey of the Study of 

Cytoplasmic Structure       133 
    9  .2  Chemical Composition of 

Protoplasm       136 
    9  .3 Physical Properties of Cytoplasm       137 
           9.3.1 Viscosity of the Cytoplasm       138 
           9.3.2 Elasticity of the Cytoplasm       147 
    9  .4 Microtrabecular Lattice       148 
           9.4.1  Function of the Microtrabecular 

Lattice in Polarity       148 
    9  .5 Summary       149 
    9  .6 Questions       149 

 10.   Actin and Microfi lament-Mediated 
Processes 

    10  .1  Discovery of Actomyosin and the 
Mechanism of Muscle Movement       151 

    10  .2 Actin in Nonmuscle Cells       154 
          10.2.1  Temporal and Spatial 

Localization of Actin in 
Plant Cells       154 

          10.2.2 Biochemistry of Actin       155 
          10.2.3 Biochemistry of Myosins       157 
    10  .3  Force-Generating Reactions Involving 

Actin       157 
          10.3.1 Actomyosin       157 
          10.3.2  Polymerization of Actin 

Filaments       158 
    10  .4 Actin-Based Motility       158 
          10.4.1 Cytoplasmic Streaming       159 
          10.4.2 Chloroplast Movements       162 

04_P374233_Prelims1.indd   viii04_P374233_Prelims1.indd   viii 8/13/2009   8:20:45 PM8/13/2009   8:20:45 PM



Contents ix

          10.4.3  Cell Plate Reorientation in 
 Allium        163 

          10.4.4  Secretion of Vesicles Involved 
in Tip Growth and Auxin-Induced 
Growth       163 

          10.4.5 Contractile Vacuoles       164 
    10  .5  Role of Actin in Membrane Transport       164 
    10  .6 Summary       164 
    10  .7 Questions       164 

 11  . Tubulin and Microtubule-Mediated 
Processes 

    11  .1  Discovery of Microtubules in Cilia 
and Flagella and the Mechanism of 
Movement       165 

    11  .2  Microtubules in Nonflagellated or 
Nonciliated Cells and the 
Discovery of Tubulin       168 

          11.2.1  Temporal and Spatial Localization
of Microtubules in Animal and 
Plant Cells       170 

          11.2.2  Characterization of Microtubule-
Associated Motor Proteins       173 

    11  .3  Force-Generating Reactions Involving 
Tubulin       174 

          11.3.1 Sliding       174 
          11.3.2  Polymerization/

Depolymerization       174 
    11  .4 Tubulin-Based Motility       175 
    11  .5 Microtubules and Cell Shape       175 
          11.5.1 Apical Meristems       175 
          11.5.2 Tracheary Elements       176 
          11.5.3 Guard Cells       177 
          11.5.4  Extracellular Matrix of 

 Oocystis        178 
          11.5.5  Mechanism of Microtubule-

Mediated Cellulose Orientation       178 
          11.5.6 Tip-Growing Cells       178 
    11  .6  Various Stimuli Affect Microtubule 

Orientation       179 
    11  .7  Microtubules and Cytoplasmic 

Structure       180 
    11  .8 Intermediate Filaments       180 
    11  .9 Centrin-Based Motility       180 
    11  .10 Tensegrity in Cells       181 
    11  .11 Summary       181 
    11  .12 Questions       181 

 12.   Cell Signaling 
    12  .1 The Scope of Cell Regulation       183 
    12  .2  What Is Stimulus-Response Coupling?       184 
    12  .3 Receptors       186 
    12  .4  Cardiac Muscle as a Paradigm for 

Understanding the Basics of 
Stimulus-Response Coupling       187 

    12  .5  A Kinetic Description of Regulation       189 
          12.5.1  Early History of Kinetic 

Studies       189 
          12.5.2  Kinetics of Enzyme Reactions       190 
          12.5.3  Kinetics of Diffusion and 

Dehydration       194 
          12.5.4  A Thermodynamic Analysis of 

the Signal-to-Noise Problem       196 
    12  .6 Ca 2 �   Signaling System       196 
    12  .7  Mechanics of Doing Experiments to 

Test the Importance of Ca 2 �   as a 
Second Messenger       197 

    12  .8  Specific Signaling Systems in Plants 
Involving Ca 2 �         198 

          12.8.1  Ca 2 �  -Induced Secretion in 
Barley Aleurone Cells       198 

          12.8.2  Excitation-Cessation of 
Streaming Coupling in 
Characean Internodal Cells       198 

          12.8.3 Regulation of Turgor in Cells       199 
    12  .9 Phosphatidylinositol Signaling System       204 
          12.9.1 Components of the System       204 
          12.9.2  Phosphatidylinositol Signaling 

in Guard Cell Movement       204 
    12  .10 The Role of Ions in Cells       205 
    12  .11 Summary       206 
    12  .12 Questions       206 

 13.   Chloroplasts 
    13  .1  Discovery of Chloroplasts and 

Photosynthesis       207 
          13.1.1 Discovery of Photosynthesis       208 
          13.1.2  Discovery and Structure of 

Chloroplasts       210 
    13  .2 Isolation of Chloroplasts       214 
    13  .3 Composition of the Chloroplasts       214 
    13  .4  Thermodynamics and Bioenergetics 

in Photosynthesis       215 
          13.4.1 Laws of Thermodynamics       216 
          13.4.2  Molecular Free Energy of Some 

Photosynthetic Processes       217 
          13.4.3  Molecular Free Energy of 

Oxidation-Reduction 
Reactions       218 

    13  .5  Organization of the Thylakoid 
Membrane and the Light Reactions of 
Photosynthesis       221 

          13.5.1 Photosystem Complexes       223 
          13.5.2 Cytochrome b6 - f  Complex       224 
          13.5.3 ATP Synthase       224 
          13.5.4  Light Reactions of Photosynthesis       225 
    13  .6  Physiological, Biochemical, and 

Structural Adaptations of the Light 
Reactions       227 

    13  .7 Fixation of Carbon       228 

04_P374233_Prelims1.indd   ix04_P374233_Prelims1.indd   ix 8/13/2009   8:20:45 PM8/13/2009   8:20:45 PM



Contentsx

    13  .8  Reduction of Nitrate and the 
Activation of Sulfate       230 

    13  .9  Chloroplast Movements and 
Photosynthesis       230 

    13  .10 Genetic System of Plastids       232 
    13  .11 Biogenesis of Plastids       234 
    13  .12 Summary       235 
    13  .13 Questions       236 

 14.   Mitochondria 
    14  .1  Discovery of the Mitochondria and 

Their Function       237 
          14.1.1  History of the Study of 

Respiration       237 
          14.1.2  History of the Structural Studies 

in Mitochondria       238 
    14  .2 Isolation of Mitochondria       240 
    14  .3 Composition of Mitochondria       241 
          14.3.1 Proteins       241 
          14.3.2 Lipids       241 
    14  .4 Cellular Geography of Mitochondria       241 
    14  .5 Chemical Foundation of Respiration       242 
          14.5.1  Fitness of ATP as a Chemical

Energy Transducer       242 
          14.5.2 Glycolysis       246 
          14.5.3 Cellular Respiration       247 
    14  .6 Other Functions of the Mitochondria       254 
    14  .7 Genetic System in Mitochondria       255 
    14  .8 Biogenesis of Mitochondria       256 
    14  .9 Summary       257 
    14  .10 Questions       257 

 15.   Origin of Organelles 
    15  .1 Autogenous Origin of Organelles       259 
    15  .2  Endosymbiotic Origin of 

Chloroplasts and Mitochondria       260 
    15  .3  Origin of Peroxisomes, Centrioles, 

and Cilia       262 
    15  .4 Ongoing Process of Endosymbiosis       263 
    15  .5 Primordial Host Cell       263 
    15  .6 Symbiotic DNA       264 
    15  .7 Summary       264 
    15  .8 Questions       265 

 16.   The Nucleus 
    16  .1  The Discovery of the Nucleus and 

Its Role in Heredity, Systematics, and 
Development       267 

    16  .2 Isolation of Nuclei       271 
    16  .3  Structure of the Nuclear Envelope 

and Matrix       271 
    16  .4 Chemistry of Chromatin       273 
    16  .5 Morphology of Chromatin       277 

    16  .6 Cell Cycle       280 
    16  .7 Chromosomal Replication       281 
    16  .8 Transcription       282 
    16  .9 Nucleolus and Ribosome Formation       285 
    16  .10 Summary       287 
    16  .11 Questions       287 

 17  . Ribosomes and Proteins 
    17  .1 Nucleic Acids and Protein Synthesis       289 
    17  .2 Protein Synthesis       290 
    17  .3 Protein Activity       294 
    17  .4 Protein Targeting       294 
    17  .5 Protein – Protein Interactions       295 
    17  .6 Protein Degradation       295 
    17  .7 Structure of Proteins       296 
    17  .8 Functions of Proteins       296 
    17  .9 Techniques of Protein Purification       296 
    17  .10  Plants as Bioreactors to Produce 

Proteins for Vaccines       297 
    17  .11 Summary       297 
    17  .12 Questions       297 

 18.   The Origin of Life 
    18  .1 Spontaneous Generation       299 
    18  .2 Concept of Vitalism       300 
    18  .3 The Origin of the Universe       301 
    18  .4 Geochemistry of the Early Earth       303 
    18  .5 Prebiotic Evolution       304 
    18  .6  The Earliest Darwinian Ancestor and 

the Last Common Ancestor       309 
    18  .7 Diversity in the Biological World       315 
    18  .8 The Origin of Consciousness       316 
    18  .9 Concept of Time       317 
    18  .10 Summary       317 
    18  .11 Questions       318 

 19.   Cell Division 
    19  .1 Mitosis       319 
          19.1.1 Prophase       320 
          19.1.2 Prometaphase       321 
          19.1.3 Metaphase       324 
          19.1.4 Anaphase       326 
          19.1.5 Telophase       331 
    19  .2 Regulation of Mitosis       331 
    19  .3 Energetics of Mitosis       331 
    19  .4 Division of Organelles       332 
    19  .5 Cytokinesis       332 
          19.5.1 Cell Plate Formation       332 
          19.5.2 Isolation of Cell Plates       334 
          19.5.3 Orientation of the Cell Plate       336 
    19  .6 Summary       338 
    19  .7 Questions       338 

04_P374233_Prelims1.indd   x04_P374233_Prelims1.indd   x 8/13/2009   8:20:45 PM8/13/2009   8:20:45 PM



Contents xi

 20.   Extracellular Matrix 
    20  .1  Relationship of the Extracellular 

Matrix of Plant and Animal Cells       339 
    20  .2  Isolation of the Extracellular Matrix 

of Plants       341 
    20  .3  Chemical Composition and 

Architecture of the Extracellular Matrix       341 
    20  .4  Extracellular Matrix – Plasma 

Membrane – Cytoskeletal Continuum       343 
    20  .5 Biogenesis of the Extracellular Matrix       344 
          20.5.1 Plasma Membrane       344 
          20.5.2 Cytoskeleton       345 
          20.5.3 Endomembrane System       345 
          20.5.4  Self-Assembly of the Extracellular 

Matrix       346 
    20  .6 Permeability of the Extracellular Matrix       346 
    20  .7  Mechanical Properties of the 

Extracellular Matrix       346 

    20  .8 Cell Expansion       349 
          20.8.1  Forces, Pressures, and Stresses 

and Their Relationship to Strain       349 
    20  .9 Summary       355 
    20  .10 Epilog       355 
    20  .11 Questions       356 

 Appendix   1  SI Units, Constants, Variables, and 
Geometric Formulae       357 

 Appendix   2  A Cell Biologist’s View of 
Non-Newtonian Physics       363 

 Appendix   3  Calculation of the Total Transverse 
Force and Its Relation to Stress       371 

 Appendix   4 Laboratory Exercises       373 

 Index         383    

04_P374233_Prelims1.indd   xi04_P374233_Prelims1.indd   xi 8/13/2009   8:20:45 PM8/13/2009   8:20:45 PM



xiii
Plant Cell Biology
Copyright © 2009, Elsevier, Inc. All rights of reproduction in any form reserved.2009

   Preface 

 This   book is in essence the lectures I give in my plant 
cell biology course at Cornell University. Heretofore, the 
lecture notes have gone by various titles, including  “ Cell 
La Vie, ”   “ The Book Formerly Known as Cell La Vie, ”  
 “ Molecular Theology of the Cell, ”   “ Know Thy Cell ”  (with 
apologies to Socrates),  “ Cell This Book ”  (with apolo-
gies to Abbie Hoffman), and  “ Impressionistic Plant Cell 
Biology. ”  I would like to take this opportunity to describe 
this course. It is a semester-long course for undergradu-
ate and graduate students. Since the undergraduate biol-
ogy majors are required to take genetics, biochemistry, and 
evolution as well as 1 year each of mathematics and phys-
ics, and 2 years of chemistry, I have done my best to inte-
grate these disciplines into my teaching. Moreover, many 
of the students also take plant anatomy, plant physiology, 
plant growth and development, plant taxonomy, plant bio-
chemistry, plant molecular biology, and a variety of courses 
that end with the suffix  “ -omics ” ; I have tried to show the 
connections between these courses and plant cell biology. 
Nonbotanists can find a good introduction to plant biology 
in Mauseth (2009) and Taiz and Zeiger (2006). 

 Much   of the content has grown over the past 20 years 
from the questions and insights of the students and teaching 
assistants who have participated in the class. The students ’  
interest has been sparked by the imaginative and insight-
ful studies done by the worldwide community of cell biolo-
gists, which I had the honor of presenting. 

 I   have taken the approach that real divisions do not 
exist between subject areas taught in a university, but only 
in the state of mind of the teachers and researchers. With 
this approach, I hope that my students do not see plant cell 
biology as an isolated subject area, but as an entr é e into 
every aspect of human endeavor. One of the goals of my 
course is to try to reestablish the connections that once 
existed between mathematics, astronomy, physics, chemis-
try, geology, philosophy, and biology. It is my own personal 
attempt, and it is an ongoing process. Consequently, it is 
far from complete. Even so, I try to provide the motivation 
and resources for my students to weave together the threads 
of these disciplines to create their own personal tapestry of 
the cell from the various lines of research. 

 Recognizing   the basic similarities between all living 
eukaryotic cells (Quekett, 1852, 1854; Huxley, 1893), I 
discuss both animal and plant cells in my course. Although 
the examples are biased toward plants (as they should be in 
a plant cell biology course), I try to present the best exam-
ple to illustrate a process and sometimes the best examples 
are from animal cells. I take the approach used by August 
Krogh (1929); that is, there are many organisms in the 
treasure house of nature and if one respects this treasure, 
one can find an organism created to best illuminate each 
principle! I try to present my course in a balanced manner, 
covering all aspects of plant cell biology without empha-
sizing any one plant, organelle, molecule, or technique. 
I realize, however, that the majority of papers in plant 
cell biology today are using a few model organisms and 
 “ -omic ”  techniques. My students can learn about the suc-
cesses gained though this approach in a multitude of other 
courses. I teach them that there are other approaches. 

 Pythagoras   believed in the power of numbers, and I 
believe that the power of numbers is useful for under-
standing the nature of the cell. In my class, I apply the 
power of numbers to help relate quantities that one wishes 
to know to things that can be easily measured (Hobson, 
1923; Whitehead, 1925; Hardy, 1940; Synge, 1951, 1970; 
Feynman, 1965; Schr ö dinger, 1996). For example, the area of 
a rectangle is difficult to measure. However, if one knows its 
length and width, and the relation that area is the product of 
length and width, the area can be calculated from the easily 
measurable quantities. Likewise, the circumference or area 
of a circle is relatively difficult to measure. However, if one 
measures the diameter and multiplies it by π, or the square of 
the diameter by π/4, one can easily obtain the circumference 
and area, respectively. In the same way, one can easily esti-
mate the height of a tree from easily measurable quantities if 
one understands trigonometry and the definition of tangent. 

 My   teaching was greatly influenced by a story that 
Hans Bethe told at a meeting at Cornell University com-
memorating the 50th anniversary of the chain reaction pro-
duced by Enrico Fermi. Bethe spoke about the difference 
between his graduate adviser, Arnold Sommerfeld, and 
his postdoctoral adviser, Enrico Fermi. He said that, in the 
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field of atomic physics, Sommerfeld was a genius at cre-
ating a mathematical theory to describe the available data. 
Sommerfeld’s skill, however, depended on the presence of 
data. Fermi, on the other hand, could come up with theories 
even if the relevant data were not apparent. He would make 
estimates of the data from first principles. For example, he 
estimated the force of the first atomic bomb by measuring 
the distance small pieces of paper flew as they fell to the 
ground during the blast in Alamogordo. Knowing that the 
force of the blast diminished with the square of the distance 
from the bomb, Fermi estimated the force of the bomb rela-
tive to the force of gravity. Within seconds of the blast, he 
calculated the force of the bomb to be approximately 20 
kilotons, similar to which the expensive machines recorded 
(Fermi, 1954; Lamont, 1965). 

 In   order to train his students to estimate things that they 
did not know, Fermi would ask them,  “ How many piano 
tuners are there in Los Angeles? ”  After they looked befud-
dled, he would say,  “ You can estimate the number of piano 
tuners from first principles! For example, how many peo-
ple are there in Los Angeles? One million? What percent-
age has pianos? Five percent? Then there are 50,000 pianos 
in Los Angeles. How often does a piano need to be tuned? 
About once a year? Then 50,000 pianos need to be tuned in 
a year. How many pianos can a piano tuner tune in a day? 
Three? Then one tuner must spend 16,667 days a year tun-
ing pianos. But since there are not that many days in a year, 
and he or she probably only works 250 days a year, then 
there must be around 67 piano tuners in Los Angeles. ”  

 My   students apply the power of numbers to the study 
of cellular processes, including membrane transport, pho-
tosynthesis, and respiration, in order to get a feel for these 
processes and the interconversions that occur during these 
processes between different forms of energy. My students 
apply the power of numbers to the study of cell growth, 
chromosome motion, and membrane trafficking in order to 
be able to postulate and evaluate the potential mechanisms 
involved in these processes, and the relationships between 
these processes and the bioenergetic events that power 
them. Becoming facile with numbers allows the students to 
understand, develop, and critique theories.  “ As the Greek 
origin of the word [theory] implies, the Theory is the true 
 seeing  of things — the insight that should come with healthy 
sight ”  (Adams and Whicher, 1949). 

 Using   the power of numbers to relate seemingly unre-
lated processes, my students are able to try to analyze all 
their conclusions in terms of first principles. They also learn 
to make predictions based on first principles. The students 
must be explicit in terms of what they are considering to 
be facts, what they are considering to be the relationship 
between facts, and where they are making assumptions. This 
provides a good entr é e into research, because the facts must 
be refined and the assumptions must be tested (East, 1923). 

 I   do not try to introduce any more terminology in my 
class than is necessary, and I try to explain the origin of 

each term. Some specialized terms are essential for pre-
cise communication in science just as it is in describ-
ing love and beauty. However, some terms are created 
to hide our ignorance, and consequently prevent further 
inquiry, because something with an official-sounding name 
seems well understood (Locke, 1824; Hayakawa, 1941; 
Rapoport, 1975). In Goethe’s (1808)  “ Faust Part One, ”  
Mephistopheles says:  “ For at the point where concepts fail. 
At the right time a word is thrust in there. With words we 
fitly can our foes assail. ”  Francis Bacon (1620) referred to 
this problem as the  “ Idols of the Marketplace. ”  Often we 
think we are great thinkers when we answer a question 
with a Greek or Latin word. For example, if I am asked, 
 “ Why are leaves green? ”  I quickly retort,  “ Because they 
have chlorophyll. ”  The questioner is satisfied, and says 
 “ Oh. ”  The conversation ends. However, chlorophyll is just 
the Greek word for green leaf. Thus, I really answered the 
question with a tautology. I really said  “ Leaves are green 
because leaves are green ”  and did not answer the question 
at all. It was as if I was reciting a sentence from scripture, 
which I had committed to memory without giving it much 
thought. However, I gave the answer in Greek, and with 
authority  …  so it was a scientific answer. 

 In    “ An Essay Concerning Human Understanding, ”  John 
Locke (1824) admonished that words are often used in a 
nonintellectual manner. He wrote, 

  …  he would not be much better than the Indian before-
mentioned, who, saying that the world was supported by 
a great elephant, was asked what the elephant rested on; 
to which his answer was, a great tortoise. But being again 
pressed to know what gave support to the broad-backed tor-
toise, replied, something he knew not what. And thus here, as 
in all other cases where we use words without having clear 
and distinct ideas, we talk like children; who being questioned 
what such a thing is, which they know not, readily give the 
satisfactory answer, that it is something; which in truth signi-
fies no more, when so used either by children or men, but that 
they know not what; and that the thing that they pretend to 
know and talk of is what they have no distinct idea of at all, 
and so are perfectly ignorant of it, and in the dark.   

 Sometimes   terms are created to become the shibbo-
leths of a field, and sometimes they are created for political 
reasons, financial reasons, or to transfer credit from some-
one who discovers something to someone who renames it 
(Agre et al., 1995). Joseph Fruton (1992) recounted (and 
translated) a story of a conversation with a famous chemist 
in Honor é  de Balzac’s La Peau de Chagrin: 

  “ Well, my old friend, ”  said Planchette upon seeing Japhet 
seated in an armchair and examining a precipitate,  “ How 
goes it in chemistry? ”  
     “ It is asleep. Nothing new. The Acad é mie has in the mean-
time recognized the existence of salicine. But salicine, aspar-
agine, vauqueline, digitaline are not new discoveries. ”  
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     “ If one is unable to produce new things, ”  said Raphael,  “ it 
seems that you are reduced to inventing new names. ”  
     “ That is indeed true, young man. ”    

 I   teach plant cell biology with a historical approach and 
teach  “ not only of the fruits but also of the trees which have 
borne them, and of those who planted these trees ”  (Lenard, 
1906). This approach also allows them to understand the 
origins and meanings of terms; to capture the excitement 
of the moment of discovery; to elucidate how we, as a sci-
entific community, know what we know; and it empha-
sizes the unity and continuity of human thought (Haldane, 
1985). I want my students to become familiar with the great 
innovators in science and to learn their way of doing sci-
ence (Wayne and Staves, 1998, 2008). I want my students 
to learn how the scientists we learn about choose and pose 
questions, and how they go about solving them. I do not 
want my students to know just the results and regurgitate 
those results on a test (Szent-Gy ö rgyi, 1964; Farber, 1969). 
I do not want my students to become scientists who merely 
repeat on another organism the work of others. I want my 
students to become like the citizens of Athens, who accord-
ing to Pericles  “ do not imitate — but are a model to others. ”  
Whether or not my students become professional cell biolo-
gists, I hope they forever remain amateurs and dilettantes in 
terms of cell biology. That is, I hope that I have helped them 
become  “ one who loves cell biology ”  and  “ one who delights 
in cell biology ”  (Chargaff, 1986) — not someone who can-
not recognize the difference between a pile of bricks and an 
edifice (Forscher, 1963), not someone who sells  “ buyology ”  
(Wayne and Staves, 2008), and not someone who sells his or 
her academic freedom (Rabounski, 2006; Apostol, 2007). 

 Often   people think that a science course should teach 
what is new, but I answer this with an amusing anec-
dote told by Erwin Chargaff (1986):  “ Kaiser Wilhelm I 
of Germany, Bismark’s old emperor, visited the Bonn 
Observatory and asked the director:  ‘ Well, dear Argelander, 
what’s new in the starry sky? ’  The director answered 
promptly:  ‘ Does your Majesty already know the old? ’  
The emperor reportedly shook with laughter every time he 
retold the story. ”  

 According   to R. John Ellis (1996), 

 It is useful to consider the origins of a new subject for two 
reasons. First, it can be instructive; the history of science pro-
vides sobering take-home messages about the importance of 
not ignoring observations that do not fit the prevailing con-
ceptual paradigm, and about the value of thinking laterally, in 
case apparently unrelated phenomena conceal common prin-
ciples. Second, once a new idea has become accepted there 
is often a tendency to believe that it was obvious all along —
 hindsight is a wonderful thing, but the problem is that it is 
never around when you need it!   

 The   historical approach is necessary, in the words of 
George Palade (1963),  “ to indicate that recent findings and 

present concepts are only the last approximation in a long 
series of similar attempts which, of course, is not ended. ”  

 I   teach my students that it is important to be skeptical 
when considering old as well as new ideas. According to 
Thomas Gold (1989), 

 New ideas in science are not always right just because they 
are new. Nor are the old ideas always wrong just because 
they are old. A critical attitude is clearly required of every 
scientist. But what is required is to be equally critical to the 
old ideas as to the new. Whenever the established ideas are 
accepted uncritically, but conflicting new evidence is brushed 
aside and not reported because it does not fit, then that par-
ticular science is in deep trouble — and it has happened quite 
often in the historical past.   

 To   emphasize the problem of scientists unquestioningly 
accepting the conventional wisdom, Conrad H. Waddington 
(1977) proposed the acronym COWDUNG to signify the 
Conventional Wisdom of the Dominant Group. 

 In   teaching in a historical manner, I recognize the impor-
tance of Thomas H. Huxley’s (1853) warnings that  “ Truth 
often has more than one Avatar, and whatever the forgetful-
ness of men, history should be just, and not allow those who 
had the misfortune to be before their time to pass for that 
reason into oblivion ”  and  “ The world, always too happy to 
join in toadying the rich, and taking away the  ‘ one ewe lamb ’  
from the poor. ”  Indeed, it is often difficult to determine who 
makes a discovery (Djerassi and Hoffmann, 2001). I try to 
the best of my ability to give a fair and accurate account of 
the historical aspects of cell biology. 

 My   course includes a laboratory section and my stu-
dents perform experiments to acquire personal experience 
in understanding the living cell and how it works (Hume, 
1748; Wilson, 1952; Ram ó n y Cajal, 1999). Justus von 
Liebig (1840) described the importance of the experimen-
tal approach this way: 

 Nature speaks to us in a peculiar language, in the language of 
phenomena; she answers at all times the questions which are 
put to her; and such questions are experiments. An experiment 
is the expression of a thought: we are near the truth when the 
phenomenon, elicited by the experiment, corresponds to the 
thought; while the opposite result shows that the question was 
falsely stated, and that the conception was erroneous.   

 My   students cannot wait to get into the laboratory. In 
fact, they often come in on nights and weekends to use the 
microscopes to take photomicrographs. At the end of the 
semester, the students come over to my house for dinner 
(I worked my way through college as a cook) and bring 
their best photomicrographs. After dinner, they vote on the 
twelve best, and those are incorporated into a class cal-
endar. The calendars are beautiful and the students often 
make extra to give as gifts. 

 In   1952, Edgar Bright Wilson Jr. wrote in  An 
Introduction to Scientific Research ,  “ There is no excuse for 
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