
书书书

櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄櫄
［１５］ＹｉｎｇＹ，ＬｉｕＹ．Ｎｏｎｄｅｓｔｒｕｃｔｉｖｅｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｏｆｉｎｔｅｒｎａｌｑｕａｌｉｔｙｉｎ

ｐｅａｒｕｓｉｎｇｇｅｎｅｔｉｃａｌｇｏｒｉｔｈｍｓａｎｄＦＴ－ＮＩＲｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ［Ｊ］．Ｊｏｕｒ
ｎａｌｏｆＦｏｏｄＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，２００８，８４（２）：２０６－２１３．

［１６］ＪｉｅＤ，ＸｉｅＬ，ＦｕＸ，ｅｔａｌ．Ｖａｒｉａｂｌｅｓｅｌｅｃｔｉｏｎｆｏｒｐａｒｔｉａｌｌｅａｓｔｓｑｕａｒｅｓ
ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｏｌｉｄｓｃｏｎｔｅｎｔｉｎｗａｔｅｒｍｅｌｏｎｕｓｉｎｇｎｅａｒ－ｉｎｆｒａｒｅｄ
ｄｉｆｆｕｓｅｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｔｅｃｈｎｉｑｕｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｏｏｄＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，
２０１３，１１８（４）：３８７－３９２．

［１７］程　旎，李小昱，赵思明，等．鱼体新鲜度近红外光谱检测方法
的比较研究［Ｊ］．食品安全质量检测学报，２０１３，４（２）：４２７－

４３２．　
［１８］陈永明，林　萍，何　勇．基于遗传算法的近红外光谱橄榄油产

地鉴别方法研究［Ｊ］．光谱学与光谱分析，２００９，２９（３）：６７１－
６７４．　

［１９］ＴｅｗａｒｉＪＣ，ＤｉｘｉｔＶ，ＣｈｏＢＫ，ｅｔａｌ．Ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎｏｆｏｒｉｇｉｎａｎｄｓｕｇ
ａｒｓｏｆｃｉｔｒｕｓｆｒｕｉｔｓｕｓｉｎｇｇｅｎｅｔｉｃａｌｇｏｒｉｔｈｍ，ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓ
ａｎｄｐａｒｔｉａｌｌｅａｓｔｓｑｕａｒｅｃｏｍｂｉｎｅｄｗｉｔｈｆｉｂｅｒｏｐｔｉｃＮＩＲｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ
［Ｊ］．ＳｐｅｃｔｒｏｃｈｉｍｉｃａＡｃｔａＡ：ＭｏｌＢｉｏｍｏｌＳｐｅｃｔｒｏｓｃ，２００８，７１（３）：
１１１９－１１２７．

华　春，王仁雷，陈全战，等．光合作用Ｃ４途径的进化［Ｊ］．江苏农业科学，２０１３，４１（１２）：２０－２１．

光合作用 Ｃ４途径的进化
华　春１，王仁雷２，陈全战１，周　峰１

（１．南京晓庄学院生物化工与环境工程学院，江苏南京２１１１７１；２．江苏教育学院，江苏南京２１００１３）

　　摘要：光合作用被称为地球上最重要的化学反应，研究光合作用碳同化途径多样性及其进化具有重要意义。光合生
物中至少存在３种碳固定途径，介绍了Ｃ４途径的起源路线、起源时间、环境因素，重点介绍了Ｃ４途径的几个进化阶段。
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　　ＣＯ２、温度、湿度、水分直接影响植物的光合作用，全球气
候变化导致植物产生了新的光合作用碳固定途径。新的碳固

定途径包括 Ｃ４途径、景天酸代谢（Ｃｒａｓｓｕｌａｃｅａｎａｃｉｄｍｅｔａｂｏ
ｌｉｓｍ，ＣＡＭ）途径，其中，光合作用产量最高的是 Ｃ４途径。地
球上２５万种植物中，只有约７５００种植物是 Ｃ４植物，但它们
的初级生产力约占植物总生产力的２３％。在过去的３５００万
年间，Ｃ４途径经过了６６次独立进化

［１］。

１　Ｃ４途径的起源路线

人们很早就知道Ｃ４途径的生理特征是通过众多进化途
径积累起来的，近年来分子系统学、碳同位素比研究发现，Ｃ４
途径的进化具有高度重复性。此外，蛋白质进化的基因组分

析也被应用于研究 Ｃ４ 途径的起源。研究发现，禾本科
（Ｐｏａｃｅａｅ）有２２～２４个Ｃ４途径进化分支，共约４５００种Ｃ４植
物；莎草科（Ｃｙｐｅｒａｃｅａｅ）是第二大Ｃ４植物科目，有６个 Ｃ４途
径进化分支，共约１５００种Ｃ４植物；藜科（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉａｃｅａｅ）有
１０个进化分支，共约 ５００种 Ｃ４植物。这些植物中，约有
１５００种是真双子叶植物［２］。莎草科荸荠属（Ｅｌｅｏｃｈａｒｉｓ）有２
个独立Ｃ４途径进化分支；真双子叶植物醉蝶花属（Ｃｌｅｏｍｅ）有
３个Ｃ４途径进化分支，其中最典型的 Ｃ４模式植物是西洋白
花菜（Ｃ．ｇｙｎａｎｄｒａ）；粟米草属（Ｍｏｌｌｕｇｏ）有２个 Ｃ４途径进化
分支，可能都起源于同一种植物线叶粟米草（Ｍｏｌｌｕｇｏｃｅｒｖｉ

ａｎａ）［３］。目前发现的所有 Ｃ４植物都是被子植物，其中有２６
个单子叶植物进化分支，３６个真双子叶植物进化分支。２０１１
年，Ｓａｇｅ等又发现４～６个Ｃ４植物进化分支

［１］。

２　Ｃ４途径的起源时间

化石、同位素研究表明，Ｃ４植物生态系统的扩展大约发
生在１０００万年前。６００万 ～１０００万年前中新世晚期 Ｃ４植
物快速膨胀，这可能与干旱、寒冷、火灾、ＣＯ２浓度进一步降低
有关。距今 ５００万 ～７００万年前，热带稀树草原在非洲、亚
洲、美洲广泛存在［４］。Ｃ４植物的出现对中新世以来全球环境
变化、现代环境格局的形成具有重要意义。研究表明，Ｃ４植
物的出现可以追溯到１２００万 ～１５００万年前。Ｃ４植物最早
可能出现在２３００万年前的北美地区。对保存完好的植物化
石硅酸体研究发现，具有Ｃ４植物的草原１９００万年前出现在
北美地区。对花粉化石的同位素研究表明，具有Ｃ４植物的草
原３３００万年前出现在欧洲西南部地区［４］。然而，化石、同位

素研究都存在一定局限性。系统发生学分子钟研究表明，最

早的Ｃ４植物起源于渐新世中期（约３０００万年前）的虎尾草
亚科（Ｃｈｌｏｒｉｄｏｉｄｅａｅ），最古老的双子叶 Ｃ４植物出现在２２００
万～２５００万年间。

３　Ｃ４途径进化的环境因素

ＣＯ２缺乏是Ｃ４途径进化的前提条件，分子钟研究表明，
Ｃ４植物在渐新世ＣＯ２浓度下降后才出现。促进Ｃ４途径进化
的外部动力、环境因素包括高热、干旱、强光、盐渍、生态失调

等。通过对Ｃ３、Ｃ４植物生存环境对比研究发现，强光、高温是
促使Ｃ４途径进化的首要因素，高温会直接促进 Ｃ３植物的光
呼吸、暗呼吸，任何增强光呼吸的环境因子都会诱导 Ｃ４途径
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出现。干旱与Ｃ４途径进化无直接联系。研究发现，Ｃ４途径
进化更容易发生在季风温暖地区、热带地区。生活在季风温

暖地区的过渡性植物，因为温度高、受强光直射，所以叶片温

度升高。此外，干旱、盐渍等环境因素会导致气孔导度降低，

胞间ＣＯ２浓度下降
［５］。

４　Ｃ４途径的进化阶段

４．１　Ｃ４途径进化的准备阶段
绝大多数Ｃ３植物都不具有Ｃ４途径，然而Ｃ４途径在进化

分支中呈聚集分布，这表明植物可能存在准备适应阶段，而这

个阶段促进了Ｃ４途径的进化。准备阶段的一个显著特征就
是具有高密度叶脉，如天芥菜属（Ｈｅｌｉｏｔｒｏｐｉｕｍ）等［６］。对与进

化过程密切相关的２１种Ｃ３、Ｃ４植物结构研究发现，它们的叶
脉密度差别不大，表明与Ｃ４植物进化相关的 Ｃ３植物已具有
高密度叶脉特征，这可能与植物适应干旱气候有关。高密度

叶脉还可促进植物形成大的维管束鞘（ｂｕｎｄｌｅｓｈｅａｔｈ，ＢＳ）细
胞，大量ＢＳ细胞对形成Ｋｒａｎｚ结构起作用。植物预适应阶段
还包括磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 （ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ
ｃａｒ－ｂｏｘｙｌａｓｅ，ＰＥＰＣ）基因的表达调控，在 Ｃ４途径进化过程
中，ＰＥＰＣ基因的表达得到增强，并定位于叶肉细胞（ｍｅｓｏ
ｐｈｙｌｌ，Ｍ）中。基因复制也是Ｃ４途径进化适应阶段的特征，包
括碳酸酐酶（ｃａｒｂｏｎｉｃａｎｈｙｄｒａｓｅ，ＣＡ）、磷酸烯醇式丙酮酸羧激
酶（ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅｃａｒｂｏｘｙｋｉｎａｓｅ，ＰＥＰＣＫ）等 基 因 的
复制［６］。

４．２　Ｋｒａｎｚ解剖结构的进化阶段
Ｋｒａｎｚ解剖结构是Ｃ４植物的典型形态特征。Ｋｒａｎｚ解剖

结构的进化方式包括细胞体积、细胞器数目的增加，这可以提

高ＢＳ细胞固定ＣＯ２的能力。Ｋｒａｎｚ解剖结构还逐渐向ＢＳ细
胞间隙方向进化，因为有大量叶绿体排列在 ＢＳ细胞间隙中。
Ｋｒａｎｚ解剖结构进化弥补了由于叶脉密度增大导致的Ｍ细胞
光合作用过程中 ＣＯ２的损耗

［７］。Ｃ４植物的 Ｋｒａｎｚ结构分为
滨藜型（ＡＴＲ）、碱蓬型（ＳＵＥ）、猪毛菜型（ＳＡＬＳ）等７种类型，
Ｃ４植物Ｋｒａｎｚ结构的多样性反映植物进化中对于不同环境条
件的适应，虽然各种Ｋｒａｎｚ结构在形式上不同，但在行使功能
方面却是相同的。也有些植物具有Ｋｒａｎｚ结构，却没有 Ｃ４光
合循环［８－９］。

４．３　Ｃ２光合循环的进化阶段
Ｋｒａｎｚ结构与碳同化过程中 ＣＯ２补偿点下降有关，这表

明碳同化过程中的ＲｕＢＰ羧化酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅｃａｒｂｏｘ
ｙｌａｓｅ，ＲｕＢｉｓＣＯ）的活性适度提高了。Ｋｒａｎｚ结构对于 Ｃ２、Ｃ４
循环进化非常重要，因为它提高了 ＢＳ细胞中甘氨酸脱羧酶
（ｇｌｙｃｉｎｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＧＤＣ）的活性，能耐受 Ｍ细胞 ＧＤＣ酶
表达量的降低。因此，Ｋｒａｎｚ结构克服了 Ｃ２途径进化中最关
键的一步，即Ｍ细胞中ＧＤＣ酶表达量的降低。紧接着，植物
使甘氨酸在叶肉细胞、维管束鞘细胞这２类光合细胞中穿梭
成为可能，建立了光呼吸 ＣＯ２循环，浓缩 ＢＳ组织中的 ＣＯ２。
ＢＳ组织中 ＧＤＣ酶活的提高，使之成为 ＢＳ叶绿体的 ＣＯ２来
源，进化选择压力使叶片结构、生理发生变化，最大程度捕获

其中的ＣＯ２。例如，ＢＳ细胞中的线粒体数目、体积增大，叶绿
体片层显著增加，以避免 ＣＯ２流逝并有效同化 ＣＯ２。这些都

为Ｃ４循环的建立奠定了基础
［１０－１１］。

４．４　Ｃ４光合途径的建立阶段
Ｃ２植物分为２类，类型Ⅰ为 Ｃ３－Ｃ４中间型，它可重新固

定ＢＳ细胞中的 ＣＯ２；类型Ⅱ为 Ｃ３－Ｃ４中间型，它有一定的
Ｃ４光合循环活性，ＰＥＰＣ、丙酮酸磷酸二激酶（ｐｙｒｕｖａｔｅｏｒｔｈｏ－
ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｉｋｉｎａｓｅ，ＰＰＤＫ）酶活性较高。类型Ⅱ向 Ｃ４植物进
化过程中，叶片中ＲｕＢｉｓＣＯ含量大幅降低，水分、氮利用率提
高。对黄花菊属（Ｆｌａｖｅｒｉａ）研究发现，Ｃ４光合循环发生在类
型Ⅱ Ｃ３－Ｃ４中间型向类Ｃ４植物的转变过程中，其中一些关
键酶的表达、区域化起重要作用，如 ＲｕＢｉｓＣＯ、ＰＥＰＣ、ＣＡ［１２］。
但这不足以产生高效的Ｃ４植物生态系统，从类 Ｃ４植物到 Ｃ４
植物的转变还需要优化关键酶、叶片结构、调控机制。

４．５　Ｃ４光合途径的优化阶段
对黄花菊属类Ｃ４植物、Ｃ４植物比较发现，Ｃ４光合途径进

化后期，许多Ｃ４酶的调节、动力学特性发生了改变。例如，Ｃ４
植物的 Ｃ４型 ＰＥＰＣ酶与 Ｃ３植物中的相比，对苹果酸的敏感
性降低。因为叶片中高浓度的苹果酸会快速扩散到 ＢＳ中，
然而，苹果酸是 ＰＥＰＣ酶的抑制剂，所以在进化优化过程中，
ＰＥＰＣ酶对苹果酸的敏感性降低，这是通过 ＰＥＰＣ结构域１、２
的构象变化完成的。
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