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C3、C4和C3-C4中间型植物的进化
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提要: 介绍了有关C3、C4和C3-C4中间型植物进化的形态学、生理学、分子生物学、遗传学等方面的证据; 推断地球上首
先出现C3植物, 然后是C3-C4中间类型植物, 最后出现C4植物。
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光合作用是一切生命存在、繁荣和发展的根

本源泉, 也是地球上最重要的化学反应。根据光合
作用碳同化最初产物的不同, 人们曾将光合植物分
成 C3和 C4植物两大类。但是, 1974年Kennedy和
Laetsch发现番杏科(Aizoaceae)的种棱粟米草
(Mollugo verticillata)既不属于C3植物, 也不属于C4

植物, 而是两者之间的中间类型, 具有自己独特的
酶学特性和解剖结构。因此, 提出了 “C3-C4中间型

植物(C3-C4 intermediate plant)”的概念。随着更多
C3-C4中间型植物的发现, 人们对它们的特性进行了
广泛的研究(陈宗权和张维经 1988; Christin等
2008)。本文主要介绍有关 C3、C4和 C3-C4中间型

植物进化的形态学、生理学、分子生物学和遗传

学的证据和假说。

1   形态学方面的证据
菊科黄花菊属(Flaveria)中有 C3植物、C3-C4

中间类型植物和C4植物等, 是研究光合作用途径进
化的很好材料。McKown和Dengler (2007)对黄花
菊属中 C3、C3-C4、C4植物的形态学的研究发现,
C3-C4中间型植物与 C3植物相比, 其叶肉细胞的面
积减少, 维管束鞘细胞(bundle sheath cell, BSC)面积
增加, BSC内的细胞器增加, 使得能进行有效的CO2

重固定, 减弱光呼吸, 提高光合效率。有的 C3-C4

中间型植物的叶肉细胞与BSC紧密相接, 细胞连丝
密度更高, 因而光合效率更高。而 C4植物的叶肉

拥有花环结构, 能进行充分的四碳酸循环, 光合效
率更高。因而他们推测在黄花菊属C4光合途径的

进化过程中, 胞间连丝等形态的分化先于生理的分
化, 如叶肉细胞数量与表面积首先减少, BSC数量
及其内含物增加, 使其形成具备部分功能的区域, 然

后形成了不完全的花环结构, 最后出现完全的花环
结构, 行使完整的 C4光合作用。这说明 C3植物不

是直接进化到 C4植物, 需要经历特殊的过程——
C3-C4中间型阶段, 逐步进化到 C4植物。

2  生理学方面的证据
生理学的研究结果也为 C3植物、C3-C4中间

类型植物和 C4植物的进化提供了证据。1978年
Raghavendra等报道, 番杏科的无茎粟米草幼嫩的叶
片进行C3光合途径, 中间年龄阶段的叶片同时进行
C3和C4光合途径的合成, 而成熟的叶片则进行C4光

合途径。这就说明无茎粟米草不同年龄阶段的叶

片具有不同的光合途径。同时也表明, 无茎粟米草
的叶片中首先出现C3光合途径, 然后是C3和C4光

合途径, 最后出现 C4光合途径。在进化上, 个体
发育往往重现进化的过程。无茎粟米草不同叶龄

的叶片进行不同类型的光合途径, 是否表明 C3植

物、C3-C4中间类型植物和 C4植物是依次出现的

呢?
莎草科(Cyperaceae)的荸荠属(Eleocharis)植物

没有叶片, 只有空心秆(culm)。它的空心秆可以进
行光合作用。荸荠属植物还可以随着环境的不同

而进行不同类型的光合途径。例如 E. baldwinii的
空心秆沉入水中时进行 C3-C4中间型的光合作用;
当空心秆伸长露出水面时则进行C4类型的光合作

用。在大莎草(E. vivipara)中, 当空心秆从营气生
转到水中时有3种情况: 有的光合作用由C4转到C3;
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有的光合作用由C4转到C3-C4中间型; 还有的光合
作用由 C3-C4中间型转到C3, 并利用水中的碳酸离
子作为碳源, 进行光合作用(Murphy等 2007)。这
就表明环境可以控制大莎草的光合途径。

Ueno (1998)研究发现, 用ABA处理沉水条件
下空心秆的C3途径的大莎草, 可以诱导形成花环结
构, C4相关酶的活性提高, 光合作用的最初产物中
四碳化合物高于三碳化合物。这表明ABA可以诱
导大莎草由C3光合途径到C4光合途径的转变。大

莎草在沉水生到营气生转变时, 在渗透压、光照、
胁迫等环境选择压下可诱导ABA的产生, 进而诱导
植物由C3光合途径到C4光合途径的转变。这些研

究结果表明环境的改变(从水生到陆生)可以改变植
物的光合途径。现在C4植物大多存在于中低纬度

的干旱和半干旱地区,  那里存在高光照、高温、
干旱等有利C4植物形成和发展的环境。C4植物不

可能存在于树丛中, 因为树丛环境为低光照和低温,
这都不利于 C4植物的形成。因此, Voznesenskaya
等(1999)提出, C4光合途径的形成是基因和环境共

同作用的结果。

3  分子生物学方面的证据
分子生物学的研究结果也为C3植物、C3-C4中

间类型植物和 C 4 植物的进化提供了证据。

McKown等(2005)收集了黄花菊属 21个种的形态
学和DNA序列数据, 并对每个数据进行独立和合并
后进行最大简约法(maximum parsimony)和贝叶斯
法(Bayesian analyses)分析, 建立了黄花菊属光合途
径的系统发育图。发现C3类型处于系统发育的最

底部, 后是 C3-C4中间型和 C4类型, 并且认为在黄
花菊属中存在 A、B两个分支。他们进一步分析
系统发育后认为, C3-C4中间型和完全的C4类型都

存在多种起源途径。

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyruvic
acid carboxylase, PEPC)作为许多C3-C4中间型植物

的羧化酶具有很高的活性, 与1,5-二磷酸核酮糖羧
化酶 /加氧酶(ribulose-1,5-diphosphate carborylase/
oxygenase, Rubisco)活性比是 3:1, 因而即使在比较
低的CO2浓度下, 也能进行CO2羧化。对黄花菊属

中的C3植物F. pringlei、C4植物F. trinervia和C3-
C4中间型植物F. pubescens的pepc基因的氨基酸序
列进行比较发现, 它们具有较高的同源性, 只在347
位和 774位上的氨基酸存在差异。在347和774位

点上, C4植物 F. trinervia分别为赖氨酸和丝氨酸,
而 C 3植物 F.  pr ing le i 和 C3-C 4中间型植物 F.
pubescens则分别是精氨酸和丙氨酸(Engelmann等
2003)。这就反映, 在 C3植物和 C3-C4中间型植物

亲缘关系较近。在进化到 C4植物进化过程中, 只
需通过较少位点的突变,  就能形成有效的 C 4合

成。

4  遗传学的证据
C3-C4中间型植物和C3植物的杂交实验也发现

C3植物和C3-C4中间型植物亲缘关系较近, 而且C3-
C4 中间型的特性是可以遗传的。例如十字花科

(Brassicaceae)的 C3-C4中间型植物Moricandia
arvensis的BSC内有很多向心分布的叶绿体和线粒
体, 而 C3植物甘蓝(Brassica oleracea)的 BSC中只
有很少向心分布的叶绿体和线粒体。通过 M .
arvensis和甘蓝的杂交, 其杂交后代具M. arvensis
和甘蓝两者的特性, 并随着基因的组成不同, 其杂
合体特性不同, 当含 C3-C4中间型M. arvensis基因
占的比例大时,  其 C 3- C 4 特性更显著( Ueno 等
2 0 0 7 )。此外,  C 3- C 4 中间型植物 D i p l o t a x i s
tenuifolia和 C3植物萝卜(Raphanus sativus)的杂交
实验也证明 C3-C4中间特性是可以遗传的。但 C4

植物与C3植物杂交并没有成功。这说明与C4植物

相比, C3-C4中间型植物与 C3植物亲源关系更近。

这与 PEPC的研究结果相同。这些杂交实验也表
明 C3-C4光合途径进化出来后, 是可以向后代传递
的(Ueno等 2006)。推测在进化过程中 C3-C4中间

型植物比 C4植物先出现(Ueno等 2003)。
5  C3植物、C3-C4中间类型植物和C4植物的进化

假说

根据以上形态学、生理学、分子生物学和遗

传学的证据, 人们推断光合类型的进化过程大致如
下: 地球上首先出现 C3植物, 然后是 C3-C4中间类

型植物、最后出现 C4植物。C3-C4中间型植物通

过CO2重固定系统, 减弱光呼吸, 提高光合效率, 以
适应低CO2浓度和高氧浓度的环境, 是C3植物更高

的进化阶段; 为实现 C4植物提供条件。

虽然各方面的研究为 C3植物、C3-C4中间类

型植物和C4植物的进化提供了很多的证据, 但C3植

物、C3-C4中间类型植物和C4植物的系统发育在不

同的科中是否都如此呢？这还需要对其他的植物进

行研究才可以得出最终的答案。
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