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　　摘要：Ｃ４光合作用是最高效利用光照、水分和氮气进行碳固定的光合途径；Ｃ４植物，如玉米是农业生产中最重要

的作物之一，但是Ｃ４植物的分布主要局限在热带和亚热带地区。讨论了寒冷气候对Ｃ４光合途径和Ｃ４作物玉米的影

响；并介绍了一部分能适应寒冷气候的 Ｃ４植物及其耐冷机制，指出通过增加丙酮酸磷酸二激酶（ｐｙｒｕｖａｔｅｏｒｔｈｏｐｈｏｓ

ｐｈａｔｅｄｉｋｉｎａｓｅ，ＰＰＤＫ）及其有关调节蛋白含量，并适度增加ＲｕＢＰ羧化酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＲｕＢｉｓＣＯ）含
量，可以提高Ｃ４作物玉米等的耐冷性。
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　　Ｃ４光合作用是最高效利用光照、水分和氮气进行碳固定
的光合途径，其效率可比 Ｃ３途径高３０％。Ｃ４植物是陆地上
生产力最高的植物，目前世界上陆地植物最大干物质产量就

是来自Ｃ４植物多穗稗（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａｐｏｌｙｓｔａｃｈｙａ），年产量高达
１００ｔ／ｈｍ２；而陆地作物最大干物质产量来自象草（Ｐｅｎｎｉｓｅｔｕｍ
ｐｕｒｐｕｒｅｕｍ），年产量８８ｔ／ｈｍ２。Ｃ４植物的分布主要局限在热
带和亚热带地区，由于 Ｃ４光合作用起源于热带和亚热带地
区，因此有人认为Ｃ４光合作用器官只限于温暖环境；但有一
小部分Ｃ４植物并不是这样，它们的光合作用器官已经适应了
寒冷气候，所谓寒冷气候指的是冬天平均最低气温≤－３℃。
尽管像多年生牧草（ｐｅｒｅｎｎｉａｌｇｒａｓｓｅｓ）等 Ｃ４植物在休眠期能
度过≤－２０℃的冬天，但是Ｃ４植物为温暖性植物，不是由冬
季温度而是由生长期温度决定其生存和产量，对于Ｃ４植物而
言，一年中温暖季节平均温度至少要≥９℃才能保证其正常
生长。尽管大多数作物都是 Ｃ３植物，但是像玉米、高粱和甘
蔗等重要作物为Ｃ４植物，还有一些生物能源作物如互花米草
（Ｓｐａｒｔｉｎａｐｅｃｔｉｎａｔａ）、黍稷（Ｐａｎｉｃｕｍｖｉｒｇａｔｕｍ）、奇岗（Ｍｉｓｃａｎｔ
ｈｕｓｇｉｇａｎｔｅｕｓ），这些Ｃ４植物适应寒冷气候的能力较强，所以
它们生长的季节和纬度范围都扩大了［１－２］。

１　Ｃ４作物在农业生产中的重要性

玉米是现在全球最重要的作物，产量居全球农作物首位。

２０１０年，全球玉米产量为８．４４亿万ｔ，其中美国产量３．１６亿
万ｔ，中国产量１．７８万 ｔ，欧盟产量５８００万 ｔ，三者占全球产
量的６５％；同年，水稻产量为６．９６万 ｔ，居第２位，小麦产量
为６．５４万ｔ，居第３位［２］。在最适温度及光饱和情况下，玉米

的ＣＯ２吸收率为５０～６０μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），是水稻和小麦的２

倍，且玉米单位面积产量比水稻和小麦高４２％。尽管玉米起
源于热带地区，但目前主要产于低温和温带地区。按照目前

世界人口的增长的趋势，预计２０５０年世界粮食产量要增加
７０％才能避免粮食短缺问题，但是现在水稻和小麦的产量停
滞不前，只能寄希望于玉米的增产，但是由于很多地区受寒冷

气候影响，使得玉米增产受到影响。有些耐寒冷的 Ｃ４植物，
如奇岗，其产量比玉米高５９％，如果能把这些Ｃ４植物耐受寒
冷的基因导入玉米或水稻，这样将使全球粮食产量大大增加，

有助于维护世界粮食安全。此外，研究玉米如何适应寒冷气

候也有助于获得有效的Ｃ４途径水稻
［３－４］。

２　寒冷气候对Ｃ４光合途径的影响

Ｃ４植物固定ＣＯ２发生在叶肉细胞的胞质溶胶中，在磷酸
烯醇式丙酮酸羧化酶的催化下，磷酸烯醇式丙酮酸（ｐｈｏｓ
ｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ，ＰＥＰ）和 ＣＯ２生成草酰乙酸。草酰乙酸可转
变成其他四碳酸，如苹果酸和天冬氨酸，然后运输到维管束鞘

细胞，在维管束鞘细胞中分解为 ＣＯ２和丙酮酸，ＣＯ２在维管
束鞘细胞中进入 Ｃ３途径。由于 ＰＥＰ羧化酶的活性很高，所
以转运到叶肉细胞中的 ＣＯ２浓度很高，大约是空气中的 １０
倍，足够抑制ＲｕＢＰ加氧酶，从而抑制光呼吸。由于能有效地
抑制光呼吸，Ｃ４途径平均比Ｃ３途径在光合产量、水分和氮气
利用率上高３０％。这就是温暖气候下，Ｃ４植物比 Ｃ３植物光
合高效的原因。然而当气温≤１４℃时，Ｃ４植物就失去了这
种高效光合能力，因为 Ｃ４植物起源于热带和亚热带地区的
Ｃ３植物祖先，具有所有热带植物面对寒冷气候的生理缺陷。
研究表明，Ｃ３植物在≤２５℃下，其ＣＯ２最大固定效率要比Ｃ４
植物高；而在大于２５℃环境下，Ｃ４植物ＣＯ２最大固定效率比
Ｃ３植物要高，这与 Ｃ４植物在 ２５℃等温线的地理分布吻
合［５］。在寒冷地区，Ｃ４植物生存竞争能力较弱可能与其 ＣＯ２
最大固定效率不高有关，ＲｕＢＰ羧化酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＲｕＢｉｓＣＯ）在Ｃ４植物代谢中起到非常重要作用，
但在寒冷温度下，其作用受到限制。如果在寒冷条件下，增加

和积累ＲｕＢｉｓＣＯ量便可消除这种限制作用，但是 Ｃ４植物不
能容纳过多的ＲｕＢｉｓＣＯ，因为 Ｃ４植物是二形的光合细胞，只
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有一半即维管束鞘细胞含有ＲｕＢｉｓＣＯ，大约只是Ｃ３植物的一
半［６］。我国的Ｃ４植物有１３．３％ ～１４．３％分布在寒温带，因
此研究寒冷气候对Ｃ４光合途径的影响具有重要意义

［７］。

３　寒冷气候对Ｃ４作物玉米的影响

玉米是现在全球最重要的作物，也是Ｃ４植物。玉米在最
适温度下，ＣＯ２同化效率最高，但温度一旦降到１４℃以下，叶
片几乎失去光合能力。尽管低温会影响玉米发芽率和根的生

长，但主要还是日间低温对幼苗的影响最大，因此低温期用大

棚遮蔽可有效保证光合能力和光合产量。日间温度低于

１７℃ 以下，玉米的光合能力就开始减弱，主要原因是低温造
成的不可逆光抑制，这种伤害既降低了玉米对光能的光化学

利用，又会产生激发能的耗散作用，影响类囊膜蛋白如光系统

Ⅱ（ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍⅡ，ＰＳⅡ）和捕光天线蛋白（ｌｉｇｈｔｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ
ｃｏｍｐｌｅｘ，ＬＨＣ）的合成。植物适应低温下的主要机制是ＰＳⅡ的
组装修复和Ｄ１蛋白的周转。冷害会造成ＰＳⅡ中Ｄ１蛋白的降
解，植物对Ｄ１蛋白的重新合成及组装到ＰＳⅡ的能力是适应寒
冷环境的重要机制。但玉米遭受冷害后，Ｄ１蛋白的修复能力
有限，主要原因是编码 Ｄ１蛋白的基因 ｐｓｂＡ的转录和表达受
到抑制。此外，植物在寒冷环境下，光合器官会耗散过多的激

发能，这会产生大量氧自由基如过氧化氢，而过氧化氢对编码

ＬＨＣ蛋白的基因有下调作用，这也影响了玉米的光合能力［８］。

４　适应寒冷气候的Ｃ４植物

钾猪毛菜（Ｓａｌｓｏｌａｋａｌｉ）是第一个被发现的能生活在寒冷
地区的Ｃ４植物，能分布于欧洲５８°Ｎ的地区。这类植物一般
还具有较高的抗逆性如抗盐性，能避免种间竞争，此外个体植

物叶片的光合能力也很强。此外，还有很多Ｃ４植物能生活在
寒冷地区，比如英格兰的莎草（Ｃｙｐｅｒｕｓｌｏｎｇｕｓ）、加拿大的乱子
草（Ｍｕｈｌｅｎｂｅｒｇｉａｇｌｏｍｅｒａｔａ）、日本和中国的芒（Ｍｉｓｃａｎｔｈｕｓｓａｃ
ｃｈａｒｉｏｒｕｓ）。这些Ｃ４植物可分为两类：一类是能避免寒冷环
境，一类是能适应寒冷环境。避免寒冷环境的Ｃ４植物主要通
过将生长限制在夏季或是一些微型的Ｃ４植物，这些微型植物
叶片的温度要明显高于空气中的温度，以保证Ｃ４光合途径正
常进行［９］。而互花米草类植物基本上都是Ｃ４植物，它们能够
适应寒冷环境，这是玉米所不具有的特点。互花米草分布广

泛，从热带地区一直到６１°Ｎ。玉米是属于Ｃ４植物ＮＡＤＰ－苹
果酸型，互花米草属于磷酸烯醇式丙酮酸羧激酶型（ｐｈｏｓ
ｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅｃａｒｂｏｘｙｋｉｎａｓｅ，ＰＥＰＣＫ）。免疫学研究表明，在
寒冷条件下，互花米草丙酮酸磷酸二激酶（ｐｙｒｕｖａｔｅｏｒｔｈｏ－
ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｉｋｉｎａｓｅ，ＰＰＤＫ）和ＲｕＢｉｓＣＯ活性都上升，但后者活
性上升程度要低些；不同冷适应 Ｃ４植物的进化路线表明，
ＰＰＤＫ对于 Ｃ４光合途径的冷适应非常重要。因此，增加
ＰＰＤＫ及其有关调节蛋白含量，并适度增加ＲｕＢｉｓＣＯ含量，可
以提高Ｃ４植物的耐冷性

［１０］。

外来植物奇岗能生活在５２°Ｎ的地区，能将太阳能高效
地转化为干物质产量，干物质产量最高达３０ｔ／ｈｍ２［１１］。奇岗
能适应寒冷环境，但玉米不能，将生长在温暖环境下的２种植
物转移至寒冷环境下，在前２ｄ，２种植物的光合能力均下降；
但接下来的７ｄ，奇岗能恢复到原来光合能力的９０％，而玉米
的光合能力会继续下降；在这９ｄ当中，玉米的 ＲｕＢｉｓＣＯ活性

丧失４０％，ＰＰＤＫ丧失７５％，而奇岗的ＰＰＤＫ含量会加倍。早
期的研究并没有发现，寒冷环境下 Ｃ４植物 ＲｕＢｉｓＣＯ会升高，
但近几年通过免疫检测发现，寒冷环境下奇岗的 ＲｕＢｉｓＣＯ显
著升高［１２］。黄百合（Ｆｌａｖｅｒｉａｂｒｏｗｎｉｉ）则是通过增加 ＰＰＤＫ的
冷稳定性而适应寒冷环境的，因为黄百合的 ＰＰＤＫ氨基酸组
成特殊，能适应寒冷环境，而奇岗和玉米的ＲｕＢｉｓＣＯ和 ＰＰＤＫ
的氨基酸组成几乎没有差别［１３］。此外，在寒冷条件下，奇岗

和玉米的玉米黄质含量均为原来的２．５倍，但玉米在寒冷黑
暗环境下，玉米黄质含量仍然较高，这可能是导致其光合能力

下降的原因之一；而奇岗在强光下玉米黄质含量高，可耗散过

多的激发能，但弱光下不会影响光合作用［１４］。
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