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摘要: 硅藻(Bacillariophyta)是海洋浮游植物的主要类群之一, 也是海洋生态系统中的主要初级生产者, 在海洋

生态系统的物质循环和能量流动中起着极其重要的作用。20世纪70年代以来, 科学家们陆续发现了硅藻的某

些种类中可能存在C4光合作用, 但直至目前, 人们对硅藻C4光合作用的认识还很有限。本文主要对硅藻C4光合

作用发现的历程、二氧化碳浓缩机制及其与高等植物C4光合作用的比较进行论述, 解析硅藻C4光合作用的

机制。
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真核浮游植物在水生生物地球化学循环和海

洋生态系统中发挥着重要作用(Ewe等2018)。硅藻

(Bacillariophyta)是单细胞的光合真核生物(Peers和
Price 2006; Tachibana等2011), 作为海洋浮游植物

的主要类群之一, 在海洋生态系统的物质循环和能

量流动中起着极其重要的作用(Sengupta等2017)。
在全球碳循环中, 硅藻更是贡献了全球海洋、内陆

水域以及陆地20%的初级生产力(刘乾等2018)。海

洋硅藻每年固定的无机碳超过100亿t, 占海洋中总

固定无机碳的25%~40% (高亚辉等2011)。
在高等陆生植物中, C4途径是植物进化过程

中出现的一种高级形式, 提高了CO2的利用效率

(华春等2013)。C4植物比C3植物能更好地适应高

温、干旱和光照强烈的恶劣环境(Huang等2015)。
在硅藻中是否存在C4光合途径以及该途径是否与

其适应水生环境有关的争论由来已久(Sage等2012), 
研究硅藻C4光合作用及其机制对解释其在海洋中

的巨大贡献以及对生物圈的碳循环研究至关重要。

1  硅藻C4光合作用的发现史

1.1  硅藻C4光合作用研究溯源

Beardal等(1976)首先在中肋骨条藻(Skeletone-
ma costatum)和三角褐指藻(Phaeodactylum tricor-

nutum)中发现了一种类似于C4途径的光合代谢通

路, 这种代谢通路在其他微藻中很少发现。他们

采用荧光定量PCR (qPCR)和同位素标记技术, 在
光照条件下, 将海洋硅藻暴露在14C标记的CO2中, 
经过一段时间的光合作用, 硅藻中显示出标记有
14C的C4有机化合物, Beardal等(1976)将其解释为C4

光合作用。

1.2  威氏海链藻(Thalassiosira weissflogii) C4光合

作用的研究

在Beardal等(1976)的研究之后, Reinfelder等
(2000)和Morel等(2002)重新对海洋单细胞硅藻的

C4光合作用进行了研究。其中, Reinfelder等(2000)
在威氏海链藻的研究中采用了5 s的短时间标记, 
发现了一种新的标记模式, 他将其解释为C4生物化

学。虽然Reinfelder等(2000)用C4光合作用对他们

的数据进行了解释, 但在标记细胞的最短时间内, 
C3产物中也出现了显著的标记。他们采用脉冲追

踪的方法, 即在短期内供应无机14C标记的CO2后, 
跟踪光合产物中同位素标记的分布, 并且在一次

综　述  Reviews
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间隔以后用无机12C标记, 发现标记物从C4化合物

转移到了C3化合物。这种情况在某些C4或者C3-C4

中间类型的被子植物中曾有发现, 所以他们认为

威氏海链藻进行的是C4光合作用或C3-C4中间光合

作用(Morel等2002; Reinfelder等2004)。然而, Rob-
erts等(2007a)发现, 将威氏海链藻暴露于14C标记的

CO2的环境中2~30 s, 可在其光合产物中检测到14C
标记的C3和C4化合物。虽然在较长的标记时间内, 
C4化合物中的14C标记减少了, 但从起始时间推断, 
C3和C4化合物中的标记仍然显著。综上, Roberts
等(2007a)认为威氏海链藻进行的是C3-C4中间光合

作用, 而并不只是C4光合作用。

1.3  假微型海链藻(Thalassiosira pseudonana) C4光

合作用的研究

Roberts等(2007b)研究了假微型海链藻的标记

模式, 使用了与威氏海链藻相同的标记技术和标

记间隔, 但标记结果与威氏海链藻非常不同: 假微

型海链藻的标记物显示出完全的C3模式, 在C4产物

中并没有发现和威氏海链藻中相同的C4标记; 同
时, 在假微型海链藻中, 磷酸乙醇酸[来自1,5-二磷

酸核酮糖羧化酶/加氧酶(RubisCO)的活动]代谢产

物的标记也比威氏海链藻中多, 并且在海水低无

机碳浓度的情况下, 这种情况仍然存在。虽然两

种海链藻在14C标记物上有非常明显的差异, 但这

两个物种都有二氧化碳浓缩机制(carbon-concen-
trating mechanism, CCM), 并且生长速率和对无机碳

浓度的依赖非常地相似(Clark和Flynn 2000), 对磷

酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)和磷酸烯醇式丙酮

酸羧激酶(PEPCK)抑制剂的反应也非常相似, 显示

出C4代谢的特征(McGinn和Morel 2008a)。Bowler
等(2010)分析认为, 假微型海链藻的有机碳标记结

果中的14C可能与一种涉及有机酸的C4代谢途径兼

容, 他认为这种酸最可能是草酰乙酸。虽然这种

化合物很少, 但在苹果酸和天冬氨酸被排除的情

况下, 它是唯一可能参与C4光合作用的二羧酸, 而
Roberts等(2007b)没有对此进行进一步研究, 故关

于假微型海藻中是否存在C4光合作用仍然存在很

大争议。Clement等(2016)使用了多种方法, 对暴

露于不同浓度CO2环境中的假微型海链藻的CCM
进行了研究。他们发现碳吸收的动力学特性与碳

酸酐酶(CA)的活性紧密相关, 并且酶的活性谱显

示碳固定途径涉及C3代谢而不是C4代谢。

1.4  三角褐指藻C4光合作用的研究

三角褐指藻是另一种被深入研究是否存在C4

光合作用的硅藻。在三角褐指藻C4光合代谢的研

究中, 研究者通常使用不同于其他两种硅藻的研

究方法(Raven 2010)。McGinn和Morel (2008a)发
现CO2浓度降低对三角褐指藻C4酶转录水平的影

响小于对假微型海链藻C4酶转录水平的影响, 但它

们受C4酶抑制剂的影响相似。而在此之前, Cassar
等(2007)检测了酶的活性, 得出结论: 三角褐指藻

可能具有C3光合作用特性。Kroth等(2008)基于全

基因组的分析也得出了相似的结论, 其中包括对

PEPCK靶向序列的分析。

在最近的一项研究中, Huang等(2015)发现三

角褐指藻中可能存在C4光合作用, 他们使用13C标

记的代谢通量比分析鉴定了三角褐指藻C3和C4化

合物之间的通量比率, 并使用各种可透过细胞的

荧光探针对细胞进行染色。代谢通量比分析表明

C3/C4交换比率很高, 细胞染色表明三角褐指藻中

存在C4光合作用所需的细胞器分区, 这两项研究结

果支持了三角褐指藻中存在C4光合作用的推断。

1.5  其他硅藻C4光合作用的研究

Trimborn等(2009)进一步对假微型海链藻中是

否存在C4光合作用进行了研究。他们研究了PEPC
和RubisCO的体外活性, 并且扩展到其他三种海洋

硅藻——浮动弯角藻(Eucampia zodiacus)、中肋骨

条藻和菱形海线藻(Thalassionema nitzschioides)。
他们发现这四种硅藻中PEPC与RubisCO活性的比

值均符合C3被子植物的低范围特征, 不符合C4被子

植物的高范围特征。他们还利用蛋白质组学来研

究光合作用的代谢途径, 结果表明: 尽管PEPC活性

值不符合C4光合代谢特征, 但C4通路中酶的表达水

平暗示了假微型海链藻有进行C4光合作用的可能

(Nunn等2009; Trimborn等2009)。
刘乾等(2016)对玛氏骨条藻(Skeletonema ma-

rino)转录组的碳固定代谢途径进行了分析, 发现

18个与碳固定代谢途径相关的酶及34个对应的编

码基因, 经基因序列比对, 这些编码基因与假微型

海链藻的基因序列有较高的一致性。根据KEGG
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注释结果, 他们分析了玛氏骨条藻的碳固定代谢途

径, 发现了玛氏骨条藻含有类似于陆地C4植物CCM
所需的全部酶类。

综上所述, 关于硅藻中是否存在C4光合作用, 
各报道之间仍然存在着明显分歧(表1)。

2  硅藻的CCM研究

CO2在水中扩散得非常缓慢, 特别是在生物体

表面的边界层, 所以CO2潜在地限制了水生环境中

植物的光合作用(Granum等2005)。但许多植物都

克服了这种潜在的碳限制, 在细胞内形成一种主

动转移无机碳的机制——CCM, 提高了它们的光

合效率和生产力。微藻也在适应水体无机碳浓度

变化的过程中形成了这一机制, 为进行C4光合作用

聚集充足的CO2。

CCM在接近光合羧化酶RubisCO的空间位置

上增加了CO2浓度, 使植物在CO2受限的环境中有

更高的固碳速率。同时CCM的运行也使更丰富的

碳酸氢盐可用于光合碳固定, 这是因为CA的存在

使HCO3
−转化为CO2。CCM通常可划分为生物物理

CCM (图1)和生物化学CCM (图2)。生物物理CCM

的一个特征是: 通过质膜上特定的碳酸氢盐转运

体在质体内积累活性无机碳 ,  由CA催化CO2和

HCO3
−发生互变反应(Tachibana等2011); 另一个特

征是: 细胞内存在蛋白核, 这是一种类似于细菌羧

酶体的结构, 含有高浓度的CO2、RubisCO和三种

CA。转运体和蛋白核的存在, 可以有效控制胞内溶

解无机碳(dissolved inorganic carbon, DIC)的含量, 
提高CCM效率。生物化学CCM则是将运输的无

机碳以有机碳化合物的形式储存起来。这些有机

化合物通常由4个碳原子组成, 它们在接近Rubis-
CO的地方脱羧可以增加局部CO2的浓度。因此, 
这种机制也被称为C4通路或C4型CCM (Reinfelder 
2011)。

蓝藻(Cyanobacteria)以及其他水生高等植物如

黑藻(Hydrilla verticullata)、水蕴草(Egeria densa)、
伊乐藻(Elodea canadensis)和水车前(Otteliaalis-
moides)都存在C4型CCM (Bowes和Salvucci 1989; 
Zhang等2014; Shao等2017)。一般认为, 硅藻具有

生物物理CCM是因为细胞膜上存在无机碳的转运

系统。但是生物化学CCM在硅藻中的报道很少, 
目前只在威氏海链藻和假微型海链藻中被发现

表1  几种主要硅藻中可能存在C4光合作用的证据

Table 1  Evidences for C4 photosynthesis in several diatom species

  硅藻种类                                                     光合作用碳同化途径的证据                                                                           参考文献

三角褐指藻 无机14C标记显示C4代谢 Beardall等1976
 酶活性分析显示C3代谢 Cassar和Laws 2007
 基因组分析显示C3代谢 Kroth等2008
 无机碳固定酶的分布显示C3代谢 Ewe等2018
 代谢通量比分析显示C4代谢 Huang等2015
 细胞荧光染色显示C4代谢 Huang等2015 
假微型海链藻 无机14C标记显示C3代谢 Roberts等2007b
 转录组分析显示C3代谢 McGinn和Morel 2008a
 蛋白质组分析显示C3或C4代谢 Nunn等2009
 酶活性分析显示C3代谢 Nunn等2009
 C4酶的抑制剂分析显示C4代谢 McGinn和Morel 2008a, b
 C4有机酸代谢相关酶的定位显示C3代谢 Tanaka等2014
 酶的活性谱分析显示C3代谢 Trimborn等2009; Clement等2016
威氏海链藻 无机14C标记显示C4代谢或C3-C4中间代谢 Morel等2002; Reinfelder等2004
 无机14C标记显示C3-C4中间代谢 Roberts等2007a
 酶的定位显示C4代谢或C3-C4中间代谢 Reinfelder等2000
 C4酶的抑制剂分析显示C4代谢 McGinn和Morel 2008a, b
玛氏海链藻 转录组和代谢组分析显示C4代谢 Liu等2016

 



植物生理学报594

(Tanaka等2014)。Ewe等(2018)的研究证明了硅藻

当中的三角褐指藻并不存在生物化学CCM。他们

研究了C4途径的有关酶, 无论是丙酮酸磷酸双激酶

(PPDK)还是NAD-苹果酸酶(NAD-ME)的活性都不

受CO2浓度变化的影响, 因此得出结论: 三角褐指

藻中不进行生物化学CCM。相反, 核心C4酶更可

能参与其他途径, 如糖异生、氨基酸合成或三羧

酸循环(Haimovich-Dayan等2012)。

3  硅藻的“花环”结构

3.1  C4高等植物的“花环”结构

包括水稻(Oryza sativa)在内的大多数植物首

先通过RubisCO将CO2固定在C3化合物中, 这个过

程被称为C3光合作用。RubisCO本质上是低效的, 
因为它也可以催化与氧气的反应, 进行光呼吸(侯
学文等2019)。为了克服这种低效率, C4途径最初

利用对O2不敏感的PEPC将大气中的CO2固定成C4

酸, 然后从C4中释放CO2用于RubisCO的重新固

定。在大多数C4植物中, C4途径的这两个阶段在形

态上不同的光合细胞类型中是分离的。C4植物可

以使高浓度的CO2在RubisCO附近积累, 从而提高

光合效率(Haimovich-Dayan等2012)。
在玉米(Zea mays)和一些双子叶C4植物中, 扩

大的维管束鞘(BS)细胞围绕着叶脉(V), 然后维管

图1  硅藻的生物物理CCM
Fig.1  The biophysical CCM in diatoms

CA: 碳酸酐酶; RubisCO: 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶。参考Hopkinson等(2016)并修改。

图2  硅藻的生物化学CCM
Fig.2  The biochemical CCM in diatoms

CA: 碳酸酐酶; OAA: 草酰乙酸; PEP: 磷酸烯醇丙酮酸; PGA: 磷酸甘油酸; PYC: 丙酮酸羧化酶; PYR: 丙酮酸; RubisCO: 1,5-二磷酸核

酮糖羧化酶/加氧酶。虚线箭头表示可能存在的途径。参考Hopkinson等(2016)并修改。
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束鞘细胞被叶肉(M)细胞包围。因此, 每对叶脉由

两个维管束鞘细胞和两个叶肉细胞组成 ,  并以

V-BS-2M-BS-V模式排列, 称为“花环”结构。C3植

物的解剖结构通常以V-BS-nM-BS-V模式排列, 并且

维管束鞘细胞比C4植物的要小。在陆生植物中, “花
环”结构是C4植物的典型形态结构(华春等2013)。
3.2  硅藻C4光合作用的细胞结构基础——质体

在单细胞中, C4光合作用是较罕见的(Reiskind
和Bowes 1991), 但它却在一些水生被子植物中存

在。其中研究最深入的是淡水被子植物黑藻, 它具

有可诱导的C4特征, 但缺少“花环”结构(Granum等

2005)。当C4光合作用在单个细胞中进行时, 叶绿体

可以充当防止CO2泄漏的小室(compartment) (Reis-
kind和Bowes 1991), 将CO2进行聚集, 提高光合作

用的效率。在硅藻中, 质体也可以充当浓缩CO2的

隔间(Kilian和Kroth 2010), 它被四层膜包围, 这四

层膜将内质网管腔、细胞周质间隙、包层间隙和

间质分开。目前尚不清楚这些膜是否能有效阻止

CO2的泄漏。有报道称绿藻的质膜可以充当DIC的
转运位点, 防止叶绿体中的CO2逃逸到胞质中。在

低、高DIC浓度下, 细胞叶绿体膜对DIC分别具有

高亲和性和低亲和性(Palmqvist等1994; Amoroso
等1998)。硅藻质体的基质pH主要为碱性, 无机碳

池中含有大量的HCO3
−, HCO3

−经被动单向运输被转

运至类囊体的内腔, 进一步与积累的质子反应生

成CO2, 从而导致腔内的CO2浓度升高(Sengupta等
2017)。
3.3  蛋白核的提出

蛋白核是一类亚细胞结构, 存在于许多藻类

的色素体和陆生角藓门的叶绿体中, 硅藻的叶绿体

中也含有蛋白核。科学家发现蛋白核与CCM有关, 
证实了蛋白核的功能与高等植物的“花环”结构相

似。蛋白核的主要作用是作为CO2固定的中心, 在
与光合作用相关的加氧酶周围创造并维持一个高

CO2浓度环境。由此可见, 蛋白核的作用也和蓝细

菌的羧酶体相似。但和羧酶体不同, 蛋白核通常由

蛋白外壳和淀粉鞘包裹, 莱茵衣藻(Chlamydomonas 
reinhardtii)的蛋白核在淀粉鞘外还有一层由两种蛋

白质组成的高分子复合物。目前的假说认为该层

高分子复合物可以起到防止CO2泄漏或重新捕获

从蛋白核中逸出的CO2的作用(Giordano和Beardall 
2005)。现有的生物物理CCM的模型指出, 蛋白核是

某些藻类CCM运行的核心结构(Grossman等2007)。
Badger和Price (1992)最先提出蛋白核的功能

可能和蓝细菌的羧酶体相似, 即与CCM有关。蓝

藻和真菌共生的地衣CCM已通过气体交换和碳同

位素标记这两项技术阐明(Máguas等1993)。Palm-
qvist (1993)和Badger等(1993)证明了藻类的CCM
与蛋白核有关。Kikutani等(2016)发现了三角褐指

藻蛋白核中含有大量与CCM有关的CO2、RubisCO
和3种CA。

4  C4光合作用关键酶的研究

Reinfelder等(2000)发现了威氏海链藻进行C4

光合作用的证据。这种硅藻中显示出一定的C4酸

标记 ,  同时在叶绿体中存在两种C4通路关键酶

PEPC和PEPCK。进一步表明PEPC在威氏海链藻

中具有C4功能的证据来自于Reinfelder等(2000)的
C4酸的标记和PEPC抑制剂的实验。三角褐指藻和

中肋骨条藻均被报道具有PEPC活性, 但后来被证明

很可能是PEPCK的活动。Descolas-Gros和Oriol 
(1992)提出所有的硅藻都有PEPCK, 但并不是都有

PEPC或丙酮酸羧化酶(PC)。此外, Armbrust等
(2004)的基因组数据证明了假微型海链藻中也存

在PEPC和PEPCK。Granum等(2005)在假微型海链

藻基因组中发现了两种不同的PEPC基因, 将假设

的蛋白序列(PEPC1和PEPC2)与相应的拟南芥

(Arabidopsis thaliana)酶和大肠杆菌(Escherichia 
coli)酶进行比较。这两种不同的PEPC在氨基酸水

平上只有44%的序列一致性, 而它们与拟南芥酶或

大肠杆菌酶只有36%一致。从威氏海链藻中也克

隆出了一个PEPC基因, 该基因在氨基酸水平上与

假微型海链藻PEPC2相似性达到92%。与被子植

物PEPC相比, 硅藻PEPC中没有N-末端调控磷酸化

结构域。在研究假微型海链藻的PEPCK基因时, 
他们也将假设的蛋白质序列与相应的拟南芥酶和

大肠杆菌酶进行对比。硅藻PEPCK在序列上与大

肠杆菌酶相比(46%相同)比与拟南芥酶相比(34%
相同)更相似, 并且也不具有N-末端调控磷酸化结

构域(Leegood和Walker 2003)。



植物生理学报596

PEPCK研究的另一个重要方面是其在细胞内

的定位(Granum等2005)。在绿藻钙扇藻(Udotea 
flabellum)中, PEPCK作为羧化酶在胞质中发挥作

用, 并且在所有研究的植物中PEPCK都位于胞质中

(Leegood和Walker 2003)。但是如果PEPCK扮演

了C4脱羧酶的角色, 它很可能位于一个可以聚集

CO2的小室中, 即叶绿体或蛋白核中(Reinfelder等
2000)。最近有两项证据表明PEPCK可能位于硅藻

的叶绿体中(Nunn等2009): 第一, 发现威氏海链藻

的叶绿体片段中含有PEPCK, 但是并不排除实验

过程中细胞质污染造成的双重定位(Reinfelder等
2000); 第二, PEPCK已经被免疫定位于中肋骨条

藻和海带(Laminaria japonica)的叶绿体中(Cabello- 
Pasini等2001)。

最近Ewe等(2018)研究了三角褐指藻中可能

与C4通路有关的酶。他们通过表达GFP融合蛋白

对C4相关酶在细胞内的定位进行了研究, 并与C4模

式植物玉米和C3模式植物拟南芥中各自酶的位置

进行了比较。他们认为质体是单个细胞C4型CCM
存在的先决条件(Li等2017), 但脱羧酶苹果酸酶

(MEs)和PEPCK都不位于质体中。Tanaka等(2014)
测定的假微型海链藻细胞内酶的分布与三角褐指

藻内酶的分布相似, 并且这些酶的基因序列与三

角褐指藻中的序列具有同源性。研究发现, 假微

型海链藻NAD-ME的转录水平极低, 在黑暗条件

下能诱导PEPCK转录, 表明PEPCK参与了黑暗中

线粒体的代谢 ,  如呼吸作用和氨基酸代谢。用

PEPCK和PEPC抑制剂处理低CO2浓度生长环境中

的假微型海链藻可以有效地降低最大光合作用速

率, 而这些处理方法不会影响高亲和力的光合作

用。他们的研究结果证实了类似C4的CCM在三角

褐指藻和假微型海链藻的CO2固定中没有起重要

作用, 而且表明研究的酶更有可能参与C3光合作用

(Holdsworth和Colbeck 1976; Tanaka等2014)。但

Haimovich-Dayan等(2012)认为三角褐指藻中存在

C4代谢, 并研究了C4代谢在三角褐指藻中的作用。

他们使用RNA干扰来沉默三角褐指藻中对C4代谢

至关重要的编码PPDK的单个基因, 发现该突变体

的PPDK活性较低, 并且转录物较少, 但光合作用

的K1/2 (CO2)几乎没有受到影响, 因此表明C4途径并

没有提高三角褐指藻RubisCO附近CO2的浓度。所

以他们提出C4代谢在三角褐指藻净CO2固定中可

能不起重要作用。

5  总结与展望

作为海洋初级生产力的最大贡献者, 硅藻的

研究一直是国内外研究的热门。C4植物的出现是

光合作用进化过程中的重大事件, 硅藻中C4机制的

发现也推动了藻类光合作用研究的进程。尽管关

于硅藻中是否存在C4光合作用还存在质疑, 但鉴于

它在全球物质循环和能量流动中的重要作用, 关
于它的光合作用研究仍具有重大的实际意义。本

文对硅藻C4光合作用的探究历程和CCM展开了讨

论, 分析了硅藻的“花环”结构, 并且对C4通路中的

酶进行了活性和定位分析。

硅藻C4光合作用的研究主要集中在假微型海

链藻、威氏海链以及三角褐指藻中, 还有部分对中

肋骨条藻和玛氏骨条藻的研究。高坤山(2014)从
进化的角度阐述了硅藻存在C4途径的可能性以及

原因。近三年来对三角褐指藻C4光合作用的研究

居多, 而对于其他硅藻的研究较少。并且有一些硅

藻, 比如浮动弯角藻和菱形海线藻当中是否存在C4

光合作用以及它的的机制没有太多的证据, 需要我

们深入研究来揭开谜底。本文认为, 如果要满足C4

光合作用, 需要存在两个重要的前提条件: 第一, 必
须存在C 4光合作用的酶, 比如PEPC、PPDK等; 第
二, 必须有进行CCM的分区, 比如高等植物的“花
环”结构或者是蛋白核结构等。

目前, 国外对于此类的研究较多, 关于硅藻中

是否存在C4光合作用还存在着争论和分歧。因此, 
在未来需要开发更精准的标记技术, 定位C4途径中

的关键酶以及分离完整的有功能活性的叶绿体。

除此之外, 还需要进一步研究细胞的超微结构, 将
其与关键酶在细胞中的定位相结合, 以增进对海

洋浮游藻类生物物理CCM和生物化学CCM的了

解。基因组、转录组、蛋白组和代谢组能提供基

因遗传和进化、转录、翻译及最终代谢水平上的

大量信息(Fang等2018)。近几年来, 各种组学在不

断地完善和发展, 但是关于硅藻中存在C4光合作用

的证据则常常停留在单一组学的水平上, 往往造
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成不同方法得出的结论相悖。本文认为整合多组

学的研究, 将基因组与转录组进行结合, 以及引入

蛋白组、代谢组的支持证据进行多方面验证, 将
会为硅藻C4光合作用的深入研究提供新的方向。

结合比较基因组学, 发掘新基因、新蛋白及代谢

标志物是未来研究植物光合作用通路及其机制的

发展方向之一。
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Abstract: Diatoms (Bacillariophyta) is one of the main groups of marine phytoplankton and plays an important 
role in global carbon cycle. The emergence of C4 photosynthesis is a major stride in plant evolution, and also 
affects the global carbon cycle. However, the understanding of C4 photosynthesis of diatoms is still limited. 
Since the 1970s, scientists have argued whether C4 is involved in diatoms. In this paper, the discovery history of 
diatom C4 photosynthesis, the diatom carbon dioxide concentration mechanism (CCM) and the comparison of 
C4 photosynthesis between diatom and higher plants were reviewed. New methodology in the study of diatom’s 
C4 photosynthesis is prospected to know better about the role of diatoms in global carbon cycle.
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