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植物进行光合作用将光能转换为化学能储存在有机物

中, 以满足自身生长发育的需求. 光合作用主要包括光反应

和暗反应两个阶段. 根据固定CO2后形成的化合物碳原子数

目的不同, 光合作用可以分为C3光合作用(存在于C3植物)和
C4光合作用(存在于C4植物). 在C3植物中, CO2经气孔进入叶

片后, 在叶肉细胞中被核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(Ru-
BisCO)固定形成三碳化合物, 并参与卡尔文循环. RuBisCO
同时具有羧化酶和加氧酶的活性, 而空气中O2较CO2浓度高,
因此RuBisCO在进行CO2羧化固定的过程中也可催化底物的

加氧反应, 消耗能量并释放CO2, 这一过程称为光呼吸. 光呼

吸是光合作用中一个损耗能量的副反应, 会抵消约30%的光

合作用. 因此降低光呼吸被认为是提高光合作用效能的途径

之一[1]. 与C3植物相比, C4植物进化出了一个CO2浓缩机制,
从而克服了低大气CO2浓度对光合作用的抑制效应. 在C4植

物中, CO2首先会在叶肉细胞中预固定形成四碳酸, 四碳酸穿

梭进入维管束鞘细胞中进行脱羧反应释放CO2, 由RuBisCO
对CO2进行再固定进入卡尔文循环. 由于存在这样一个CO2

的预固定机制, 维管束鞘细胞中RuBisCO周围的CO2浓度显

著提高, 从而抑制其氧化酶活性, 降低光呼吸[1].
在全球范围内, 虽然仅有约3%的植物物种使用C4光合作

用, 但其却占全球初级生产力的约21%. 这种植物物种之间在

生产力和代表性方面的显著差异被认为是由于C4植物比C3

植物具有更高的光能转换效率以及土壤氮和水分利用效

率[1~3]. 玉米中典型的高效C4光合作用部分依赖于特殊的花

环状叶片结构(Kranz结构): 叶脉(V)被内层的维管束鞘(BS)
细胞和外层的叶肉(M)细胞包围形成双层环状结构, 该结构

重复出现形成连续的间隔两个M细胞的叶脉排布模式(V-BS-
M-M-BS-V)[3~5]. 相比之下, C3植物叶片中叶脉通常被至少6

个M细胞分隔(V-BS-M-M-M-M-M-M-BS-V)[3]. 换言之, C4植

物叶片比C3植物叶片具有更高的叶脉密度.
在C3植物叶片中, 光合作用主要发生在M细胞中, 而在C4

植物叶片中, 光合作用被分隔到具有功能分化的BS细胞和M
细胞中: 在M细胞中进行光反应而在BS细胞中进行CO2同化反

应[3]. 这种空间分隔有效地抑制了浪费能量的光呼吸, 并使Ru-
BisCo在高光条件下以接近饱和的状态运行, 使得C4光合作用

效率(尤其在炎热干燥的环境)显著高于C3光合作用[1]. 同时,
C4光合作用的高效运行还得益于较高的BS细胞/M细胞比例,
保证了两种细胞类型之间代谢物的有效周转. 这种高BS细胞/
M细胞比, 不仅是典型C4植物叶片的特征, 也被认为是光合作

用从C3向C4途径演变的前置条件之一[6]. 在C4植物玉米中, 高

BS细胞/M细胞比是通过增加叶片的叶脉密度来实现的, 因此,
增加叶脉密度被认为是C4光合作用演变的一个早期关键的步

骤[6]. 在对C4植物花环状叶片结构的研究中, 一个长期存在的

科学问题是: C4植物叶片发育过程中如何在时间和空间上有

序地产生新的叶脉? 通过遗传学方法, 科学家们在C3和C4植物

中已经鉴定出了一些叶脉结构和/或密度改变的突变体[7~9]. 然

而, 对于叶片花环结构形成的机制仍然知之甚少, 这在过去几

十年里阻碍了将C4性状引入C3作物的工程化改造[10,11].
Science Bulletin发表的最新文章“Creating a C4-like vein

pattern in rice by manipulating SHORT ROOT and auxin levels”
发现, 在C3水稻叶片中同时提高SHORT ROOT (SHR)和生长

素水平, 可成功诱导形成类C4叶脉分布模式(图1)[12]. SHR是
GRAS家族转录因子, 是根皮层发育的关键调控因子. 作者团

队之前研究发现, SHR也是豆科植物根瘤发育的关键调控因

子, 过量表达可诱导皮层细胞分裂[13]. 作者团队进一步研究

发现, 不同物种来源(苜蓿、水稻、玉米)的SHR过量表达都

© 2024《中国科学》杂志社 www.scichina.com csb.scichina.com

2024 年 第 69 卷 第 9 期: 1108 ~ 1110

悦读科学

https://doi.org/10.1360/TB-2023-1261
http://www.scichina.com
http://csb.scichina.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1360/TB-2023-1261&amp;domain=pdf&amp;date_stamp=2024-01-09


能强烈促进C3水稻叶片叶肉细胞的分裂, 导致相邻叶脉间叶

肉细胞数目显著增多, 叶脉密度显著降低(图1). 有意思的是,
在C4玉米中过量表达玉米SHR同样可以促进玉米叶肉细胞

分裂, 降低叶脉密度, 甚至在叶片的某些区域形成类似C3的

叶脉分布模式. 作者还发现, 水稻和玉米的SHR蛋白分布于

维管束鞘细胞和叶肉细胞, 并且提高SHR的原位表达量同样

可以促进水稻叶肉细胞分裂, 降低叶脉密度. 进一步通过基

因编辑技术分别获得了水稻和玉米的SHR多突变体, 发现水

稻与玉米SHR基因的敲除突变体都表现出相邻叶脉间叶肉

数目减少、叶脉密度增加的表型, 与SHR过量表达的表型相

反. 以上这些结果表明在C3水稻和C4玉米中, SHR保守地控

制叶肉细胞分裂和叶脉密度, 并且SHR蛋白的丰度对叶脉密

度至关重要.
之前有研究表明, 在C3和C4植物中生长素处理能够提高

叶脉密度[14,15]. 也有文献表明, 玉米叶片中SHR和生长素的

含量显著高于玉米苞叶(其叶脉密度类似C3植物叶片)[14,16],
暗示SHR和生长素含量的协同提高可能是叶脉分布模式从

C3向C4转变所必需的. 为了验证这一猜想, 作者构建了地塞

米松诱导表达的SHR转基因株系(SHR:GR), 并进行外源生长

素处理实验. 作者发现生长素单独处理会显著抑制叶片的生

长, 叶脉之间相互连接甚至融合在一起, 叶脉密度升高; 而在

外源处理生长素的同时诱导表达SHR, 叶脉的分布则更加均

匀, 叶脉之间相互融合的现象显著降低, 甚至在一些叶片上

形成类似C4叶片的高密度叶脉分布模式: 相邻叶脉间只有

1~3个细胞间隔(图1). 此外, 作者在SHR过量表达的某些成熟

叶片上也观察到了类似C4叶片的结构, 推测可能是叶片局部

的SHR和生长素达到某种平衡所致.
综合以上研究, 作者推测SHR和生长素水平的协同增加

可能是单子叶植物叶片维管束分布模式从C3向类C4转化的

关键. 这一观点从进化发育的角度具有重要意义: 相对C3单

子叶植物, C4单子叶植物叶片中SHR与生长素水平的协同提

高, 可分别增强叶肉细胞生长速率和叶脉分化速率. 该研究

揭示了SHR与生长素在叶脉密度调控中相互拮抗又相互配

合的可能关系, 为阐明C4维管束结构形成机制提供了线索,
也为以提高光合效率和资源利用效率为目的的C3作物工程

化改造开辟了新思路.
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