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摘 　要 :光合作用酶 Rubisco出现于太古代 ,对于以后地质时期里大气的 CO2降低并不适应。晚中

新世大幅度扩展的 C4植物 ,就是光合作用演化的一种途径 ,适应于 CO2浓度较低的大气 ,也适应于

温暖而季节性干旱的季风气候。C4与 C3植物碳同位素的重大差异 ,又为利用古土壤和哺乳类牙齿

珐琅质的δ13 C分辨 C3、C4植物在植被中的比例提供了条件。自从发现巴基斯坦晚中新世古土壤层

δ13 C突变以来的 10余年 ,围绕着 C4植物扩展究竟反映季风气候 , CO2浓度下降 ,还是干旱化 ,国内外

学术界展开了热烈的讨论 ,至今尚属未解之谜 ,但从中可以吸取研究地球系统演变的经验教训。
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0　引　言

1989年 ,美国犹他大学博士研究生 J. Quade和

老师 T. Cerling在 N ature上接连发表 2篇文章 [ 1, 2 ]
,

根据巴基斯坦北部古土壤钙结核中δ13
C的突然变

化 (图 1) ,提出晚中新世 7～8 Ma前 C4植物大为扩

张 ,说明亚洲季风加强。几年后 ,他们又在美洲根据

哺乳动物牙齿珐琅质值有同样的变化 ,说明不属于

区域性而是全球现象 ,提出是大气 CO2浓度下降的

结果 [ 3, 4 ]。而这种提法又引出许多不同意见 ,从

1989年到 1999年仅在 N a ture、Science杂志上就至少

发表了 10篇论文 ,直至目前仍是古气候与古生物学

界关注的一大热点问题。

由于 C3、C4植物在植被中所占比例可以通过碳

同位素追溯 ,此项研究在我国也已广泛开展并有系

统介绍 [ 5 ]。然而 C4植物扩张所提出的是一个典型

的地球圈层相互作用问题。生物圈的发展改造了大

气圈 ,大气化学成分的变化又引起光合作用的演化 ,

由此造成的植被变更又反过来影响着地球表面各个

圈层。从δ13
C发现的这场植被变更事件 ,尽管 16

年前便提出的机制问题 ,迄今尚无定论 ,但是从中可

以吸取地球系统科学研究的经验教训。本文先从光

合作用演化入手 ,探讨 C3、C4植物交替的实质 ,然后

分析晚中新世植被变迁对哺乳类、海洋浮游生物演

化 ,以及对全球气候的影响 ,最后以此为例讨论地球

系统科学的研究方向。

1　光合作用的演化

说起光合作用 ,最容易想到的是树叶子里的叶

绿素吸收阳光将大气 CO2变为有机质并放出 O2。

这样的理解正确而不全面 ,其实光合作用的类型要

比我们熟悉的多得多。不仅有我们熟悉的产氧光合

作用 ( oxygenic photosynthesis) ,还有不产氧的光合

作用 ( anoxygenic photosynthesis) ,如紫细菌和兰细菌

不用水而是用 H2 S等作为电子源 ,光合作用的结果

不产生氧而形成含硫颗粒 [ 6 ]。在地球演化早期的

还原环境下 ,最早的生命推测是在海底热液口依靠

化学合成 ( chemosynthesis)制造有机质、进行硫呼

吸 ,即化学无机自养的生命形式。大约 28亿年前产

氧光合作用的出现 ,是生命演化史上最大的一次跃

进 :利用阳光的能量将水分子分解成 O2、H
+ 和电

子 ,为光合作用提供了用不尽的源泉 ,而且有氧的代
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图 1　巴基斯坦地理位置图及土壤碳酸盐的氧、碳同位素值 (据 Quade J. & Cerling T. E. , 1995改绘 )

F ig11　L oca tion of study section s in northern Pak istan andδ13 C、δ18O pa leosol carbona te versus age from

S iwa lik Group ( m od if ied from Quade, Cerling, 1995)

谢作用效率是无氧代谢作用的 18倍 ,极大地加强了

地球上的生命活动 [ 7 ]。

光合作用是地球上最重要的生物化学反应之

一。不仅大气圈里碳每年至少有 1 /10以上被光合

作用变成有机碳 ,而且现在占大气 21%的 O2本身就

是 20多亿年来光合作用的产物。大气 O2增加经历

了 2个关键时期 :一次在 24～22亿年前 ,靠的是海

洋细菌的光合作用 [ 8 ] ,另一次是在 4亿年前后 ,靠的

是陆生植物的光合作用。结果是使得原来的 CO2占

优势的还原性大气圈 ,变为氧化的大气圈。生物圈

在通过光合作用改造大气的同时 ,也改造了自己的

生存环境。

具体分析 ,光合作用可分为前后 2个部分 :先在

光反应中由叶绿体或其他色素分子吸收光能 ,并转

化为化学能 ;再由这种化学能在暗反应中来还原或

固定 CO2 ,产生葡萄糖 (图 2)。这种暗反应又称卡

尔文 (Calvin)循环 ,需要依靠酶的催化作用 ,而光合

作用的酶就是 Rubisco (核酮糖 1, 5 - 二磷酸羧化 -

氧合酶 )。Rubisco是一种古老的生物酶 ,它在植物

光合作用演化的初期就已出现 [ 9 ]。这是地球上分

布最广的生物酶 ,每年将大约 1 000亿 t的 CO2转化

为有机碳 ,然而其催化作用的效率十分低下。通常

的酶一秒钟能催化上千个分子 ,而 Rubisco只能固

定 3个分子 CO2的碳 ,是所有生物酶中周转最慢的

一种 ,因而成了光合作用速率的限制因素。不仅如

此 ,在光合作用同时发生光呼吸 ,将一部分合成的有

机质又氧化成 CO2 , Rubisco在这里起着“两面派 ”的

作用 :它既是羧化酶 ,催化 RuBP (二磷酸核酮糖 )的

羧化 ,固定 CO2 ,合成有机物 ; 又是加氧酶 ,催化

RuBP的氧化 ,分解有机物 ,放出 CO2
[ 9 ]。CO2多时

催化光合作用 , O2多时催化光呼吸作用 ,对光合作

用“帮倒忙 ”。如果从历史观点来分析 ,对 Rubisco

也无可非议 : 20多亿年前 Rubisco演化产生时大气

中几乎没有氧 ,而 CO2浓度却比现在高出几个数量

级 ,它的羧化固定远远超过了氧化分解 ,这些特性都

很适应当时大气化学成分。可惜的是几十亿年来它

并没有与时俱进 ,对于今天低 CO2、高 O2的大气 ,并

不适应 [ 10 ]
, Rubisco酶同时具有的氧化功能 ,对它的

羧化即碳的固定合成来说无疑造成了一种浪费 ,降

低了碳的合成效率。

图 2　光合作用的过程 :光反应和暗反应

F ig. 2　Photosyn thesis processes: light reaction

and dark reaction

ATP:腺苷三磷酸 ,是细胞的“能量通货”,水解后放出能量并

形成 ADP腺苷二磷酸 ; C5 : 二磷酸核酮糖 (RuBP,五碳糖 ) ;

C3 :磷酸甘油酸 (3PGA,三碳化合物 ) ; C6 H12O6 :葡萄糖

Rubisco酶的“惰性 ”,也许是因为它在植物界

演化的初期就占据了统治地位 ,后来的机制都会去
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适应它 ,本身无需进行什么大的改革 [ 11 ]
,早期在

Rubisco周围建立起的精细的生物化学体系 ,也阻挡

了 Rubisco的演化发展 [ 10 ]。演化新的替代生物酶 ,

不仅需要新的羧化酶 ,一系列新的接受分子、光合作

用等生物化学物质 ,而且还要与自然界中虽不尽完

善但广泛存在的 Rubisco为基础的光合系统竞争。

演化的困难 ,使得它们“妥协 ”,为了适应大气变化 ,

提高光合作用的效率 ,植物只好在已有的以 Rubisco

为基础的生物化学基础上加以改良。改良的途径有

2种 :一是设法浓集 CO2 ,为 Rubisco提供当年高

CO2的环境 ;二是提高 Rubisco本身的能力 [ 12 ]。不

仅陆生高等植物 ,连水生的浮游藻类也有这种需求 :

尽管海水中有的是溶解 C,但 90%是以 HCO
-

3 形式

出现 ,可用于光合作用的 CO2分子不足 1% ,因而藻

类采用主动集取碳的办法 ,而不是靠碳的被动扩散 ,

从而提高效率 [ 13 ]。250 Ma前古生代末的大绝灭之

后 ,新的浮游藻类在新的大气成分下 ,演化出现的

Rubisco作为加氧酶的作用大为遏制 ,减少了在光合

作用中“帮倒忙 ”的作用 [ 12 ]。而这些改良措施在陆

生植物中的集中表现 ,就在于 C4植物的出现。

2　C3、C4植物与光合作用演化

C3、C4植物是按植物光合作用的类型及初级产

物的差异来划分的 ,除此还有 CAM植物。上文描述

的光合作用途径 (卡尔文循环等 ) ,就是 C3植物的类

型 ,而 C4与 CAM植物都是在 C3植物的基础上 ,改进

了光合作用的途径以适应新的环境。如 CAM植物

的改进办法是气孔只在夜间开启 ,吸收 CO2 ,等到白

天再利用阳光 ,走 C3光合作用的途径固定为有机碳。

CAM植物只包括极少数在沙漠生存的耐干旱的肉质

植物和热带附生植物 ,在植物界中所占比例很小。C4

植物则不然 ,所产生的光合作用对于地球系统产生了

重大影响。如果说 CAM植物的改进途径 ,是将光合

作用的吸收 CO2和碳的同化在时间上 (黑夜与白天 )

分开 , C4植物的途径是在空间上分开 [ 14 ]。上面说过 ,

在光合作用暗反应中 CO2通过 Rubisco催化固定为有

机碳 ,产生的是三碳的磷酸甘油酸 (见图 2中的 C3 ) ,

这种光合作用称为 C3途径。C4植物则先在叶肉细胞

中将 CO2固定为四碳化合物单酰乙酸 (OAA ) ,然后再

到维管束细胞中脱羧放出 CO2 ,释放出的 CO2再进入

C3途径形成光合产物 (图 3)。

可见 , C4光合作用的关键 ,在于增添了 CO2 浓

缩机制 ( CO2 2Concentrating Mechanism s, CCM s)。C3

植物在演化过程中形成了一套与 CO2有密切关系的

图 3　C4植物光合作用的固碳途径 (据杨世杰简化 , 2000)

F ig. 3　Carbon f ixa tion in C4 photosyn thesis

( sim plif ied from S. Yang, 2000)

PEP磷酸烯醇式丙酮酸 ,是 CO2的受体 ; OAA草酰乙酸 ,

四碳化合物 ; RuBP二磷酸核酮糖 ; 3PGA磷酸甘油酸

光合作用方式 ,但它们是通过从周围环境中被动扩

散来获取 CO2 , C4植物在 C3植物的基础上演化发展

了特殊的组织和生物化学功能。C4植物叶片具有特

殊的 Kranz type结构 ,围绕着维管束鞘细胞周围的

是排列整齐致密的叶肉细胞 ,叶肉细胞和维管束鞘

细胞中都有叶绿体 ,而且两种类型不同。C3植物中

只有叶肉细胞中含有叶绿体 , CO2是在叶肉细胞中

通过卡尔文循环“一步到位 ”固定下来。

C4植物通过 CCM s这一附加过程 ,就可在 Rubi2
sco酶的活性部位先浓缩提高 CO2的浓度 ,再对其进

行羧化固定。当然 , C4植物 CO2的受体磷酸烯醇式

丙酮酸 ( PEP,图 3)也需要生物酶催化 ,但是 PEP羧

化酶的活性较强 ,比 Rubisco对 CO2的亲和力大很

多 ,从而提高了固碳效率 [ 10 ]。简而言之 , C4植物比

C3植物多了一个“CO2 泵 ”,把外界 CO2“压 ”进维管

束鞘细胞中 ,在植物体内再次把 CO2释放出来 ,增加

维管束鞘薄壁细胞的 CO2 /O2比率 ,从而使 Rubisco

酶在催化反应时和 CO2作用的机会大大提高 ,和 O2

作用的机会显著减少 ,而这也同时抑制了光呼吸作

用。此外 , C4植物的光呼吸酶系主要集中在维管束
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鞘薄壁细胞中 ,光呼吸就局限在维管束鞘内进行。

在它外面的叶肉细胞 ,具有对 CO2亲和力很大的

PEP羧化酶 ,所以 ,即使光呼吸在维管束鞘释放出

CO2 ,也很快被叶肉细胞再次吸收利用 ,不易“漏

出 ”,提高了 CO2的利用率。

这种光合作用演化中的创新 ,使 C4植物在生态

分布上具有明显的优越性。PEP的羧化酶对 CO2的

亲和力比 Rubisco大得多 , C4植物就更加适应于 CO2

浓度低的环境 ,同时 C4植物也更适应低纬度季节性

干、湿变化强烈的环境 ,如季风气候。关键在于光呼

吸作用 :如上所述 , C3植物在光合作用的同时发生光

呼吸作用 ,而光呼吸作用不仅消耗能量 ,还使水分的

消耗增大 ,对光合作用产物的积累很不利。C4循环

能够在增加 Rubisco酶的羧化率的同时减少氧基的

活动和抑制光呼吸效应 ,从而有效地收集、利用 CO2

和保持水分 [ 15 ] ,因而能适应高温干旱环境。但同时

它需要特别多的光来维持 ,只有在很强的光强条件

下才能达到高速的光合作用和生长。在光强超过

C3植物饱和强度的时候 , C4植物的光合作用才占有

绝对优势 ;在低温、光弱、潮湿的环境条件下 , C4循环

将无法运转 , C3循环占优势 [ 15 ]。

现代 C4、C3植被的分布很好的说明这一点。C4

植物广泛分布在热带亚热带稀树草原、温带草地和

半干旱地区的灌木林 ,尤其是在夏季降雨充沛 ,夏季

平均气温大于 8℃的地区 [ 3, 16 ]。现代 C3草地主要分

布在生长季节比较凉爽的地区 ,如山区高纬地区 ,或

者生长季节是在春季或冬季的区域 (如地中海气

候 )。在纬度 30°以内 , C4植物普遍 , 30～40°之间 C3

和 C4植物混杂 , 45°以上很少有 C4植物分布 [ 4, 17 ]。

北美大陆植被分布很有代表性 (图 4) , C4植被在低

纬区占统治地位 ,而随着纬度的增高 , C3植物的含量

逐渐增加 [ 18 ]。

值得注意的是 ,在不同的气候区内对应不同种

属的植物 ,控制 C3、C4植物分布最主要的气候因子

指标可能不同。在亚洲季风区 , C4植物比 C3植物更

能适应温暖而季节性干旱的季风气候。而在日本 ,

全国降雨充沛 ,没有干旱环境 ,其温度就成为主要控

制因子 [ 19 ]。中国的黄土高原 ,在黄土堆积阶段 , C3

植物占优势 ;在形成古土壤阶段 , C4植物比例增加 ,

是因为此地 C4植物在生长季节需暖湿的气候条件 ,

而耐寒、旱的 C4植物很少 [ 20 ]。

据 Still等 [ 21 ]研究计算 ,全球大约有 18. 8 ×10
6

km
2面积被 C4植被所覆盖 ,约 87. 4 ×10

6
km

2为 C3植

图 4　北美大陆 C3、C4植被分布示意图 (图中的百分数

为 C4所占植被中的百分含量 ,据 Pa ssey等改绘 , 2002)

F ig. 4　D istr ibution of C3、C4 b ioma ss ( Da shed lines

ind ica te approx ima te percen tage of C4 gra ss spec ies rela tive

to a ll gra ss spec ies, m od if ied from Pa ssey, e t a l, 2002)

被所覆盖。C4植物总初级生产力为 35. 3 Pg C /a,约

占总初级生产力的 23% ;而 C3植物为 114. 7 Pg C /a

( Pg = 1 015 g) ,是植被生产力的主体。由此可见 ,

C3、C4植物的分布含有明显的气候信息 ,由其比例产

生的碳同位素值是指示气候的良好标志。

3　晚中新世植被变更及其原因

C3、C4和 CAM 3类植物具有不同的光合作用类

型 ,因而也具有不同的碳同位素分馏机制 ,而分馏的

不同又形成了植物的碳同位素组成的差异。C3植物

包括几乎所有的树木、灌木和草本植物以及适宜在

凉爽季节生长的草类 ,其δ13
C值变化范围较大 ,在

- 35‰～ - 22‰之间变动 ,平均为 - 27‰[ 1, 2, 16 ]
; C4

植物包括少量灌木 ,特别是适宜在温暖季节生长的

草类 ,其δ13
C值在 - 14‰～ - 10‰之间变动 ,平均

为 - 13‰[ 1, 2, 16 ]。由分解的植物残体逐渐转化和积

累起来的土壤有机质、土壤中的次生碳酸盐特别是

钙质结核 ,其δ13 C值都与地表植被的碳同位素组成

有直接关系 [ 1, 2 ]。C3植被系统中土壤有机质和土壤

碳酸盐的δ13 C值分别为 - 27‰～ - 24‰和 - 12‰

～ - 10‰; C4系统的分别为 - 13‰～ - 11‰和 0～
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+ 2‰[ 1, 16, 17 ]。食草动物牙齿珐琅质的碳同位素随

着食物链扩大 ,同位素发生了进一步的分馏富集 ,但

它们牙齿的δ13
C值都与所取食物的碳同位素密切

相关 [ 16 ] ,也间接地记录了 C3、C4植被相对生物量的

大小。以 C3植物为食的动物牙齿珐琅质的δ13
C值

范围为 - 18‰～ - 15‰ (甚至可达 - 22‰) ;以 C4植

物为食的约为 0～3‰[ 16, 17 ]。所有这些地质记录都

可作替代型指标 ,用来研究地质历史上 C3、C4植被

的覆盖变化情况。相较 C4植物 , C3植物分布得更

广 ,历史也更久。

15年前 Quade和 Cerling在巴基斯坦的发现 ,是

碳同位素研究的突变。西瓦立克 ( Siwalik)群中古

土壤钙结核的碳同位素δ13 C,从 7. 4～7. 0 Ma前的

- 10‰以下 ,突然飙升到 0‰以上 [ 1. 2 ] (图 1) ,陆相

地层中有如此幅度的变化 ,只能是 C3植物为主的植

被向 C4植被转变 ,因为 C3和 C4植物的δ13
C差值超

过 10‰。虽然 C4植物早在白垩纪已经出现 ,而巴基

斯坦西瓦立克群中的发现和后来其他地区的证据 ,

说明 C4植物的主要发展时期在晚中新世 ,但是引起

这场发展的原因却并不清楚。

Qudae等 [ 2 ]主张 :巴基斯坦和尼泊尔发生的 C4

植被的扩张是喜马拉雅隆升 ,区域性亚洲季风系统

的形成或加强的结果。因为季风气候季节性干、湿

变化明显 ,有利于抗干旱程度相对较强的 C4植物生

长。而且由于δ13
C变化的年龄 ,与阿拉伯海 Globig2

erina bu lloides所标志的季风上升流加强 (约 8 Ma)

十分接近 [ 16 ]
,立刻被接受为亚洲季风 8 Ma前起源

的证据 ,直到最近还被引用。但是 , Quade等 [ 2, 22 ]发

现西瓦立克群古土壤钙结核中 δ13
C变化发生在

δ18
O变化之后 1 Ma,如果δ18

O变化也是反映降水与

蒸发关系的气候变化 ,那δ13
C的滞后反映就无法用

季风解释 (图 1)。

更为重要的是 ,在非季风区的北美、南美、非洲

等大陆沉积物中也发现了类似的事件。如东非 [ 23 ]、

北美的墨西哥和美国、南美阿根廷 [ 3 ]等 (图 5A ～

C)。如前所述 ,通过古土壤、有机质、次生碳酸盐及

动物牙齿化石等所记录的碳同位素值的变化 ,都反

映了晚中新世时 C3植被向 C4植被的转变。提出“季

风 ”说的学者 ,根据全球分布的事实迅速放弃了原

来的假说 ,主张晚中新世 C4植物的扩张是 CO2浓度

降低的结果 [ 16 ]。

Cerling等 [ 17 ]对古土壤碳酸盐和古脊椎动物牙

齿珐琅质测定的 δ13
C数据 ,在全球范围内作了综

合。认为晚中新世 8～6 Ma前 C4植被的扩张与大

气中 CO2浓度下降到某一程度 (C3植物的阈值 ) :当

降到 5 ×10
- 4 ～6 ×10

- 4以下 , C3植物的光合作用机

制难以适应 ,就为 C4植物的扩张创造了条件 (图

6)。而且 C3植物的阈值是变化的 ,与生长环境密切

相关。一般随着温度的降低 ,阈值也会降低 (图 7) ,

这也可解释 C4植被扩张的时间为什么在低纬区早 ,

高纬区晚。

然而 ,用 CO2浓度降低的解释 ,立即又遭到许多

批评。耶鲁大学的 Kingston等 [ 23 ]接连撰文 ,首先对

7 Ma左右 C4植被扩张的事实提出质疑 ,举出事例说

明肯尼亚早在 15. 3 Ma就有 C3与 C4植物混生 ,而

Pagani等 [ 24 ]又从海洋记录出发 ,说明中新世中期 14

～9 Ma是大气 CO2浓度上升期 ,此后又大体上保持

稳定 ,不存在 Cerling等假设的“阈值 ”。至于 C4植

物的扩张 ,可能与气候干旱化相关。

　　确实 , C4植物早在 1亿年之前就已出现 [ 4, 25 ]
,

图 5　晚第三纪哺乳类牙齿珐琅质碳同位素记录反映的植被变更 (据 Cerling等 , 1997)

F ig. 5　Neogene Vegeta tion changes recorded inδ13 C of fossil mamma l tooth enam el ( after Cerling, et a l, 1997 )

226 　　　　　　　　　　　　　　　　　地球科学进展 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　第 20卷



图 6　第三纪大气演化与 C3植物阈值的模型

(据 Cerling改绘 , 1997)

F ig. 6　M odel for the evolution of the a tm osphere in the

　　Ter iary and the threshold for C3 photosyn thesis

( m od if ied from Cerling, 1997)

图 7　温度与 CO2分压对 C3、C4植物影响模拟结果

(据 Cerling等改绘 , 1997)

F ig. 7　Results of a m odel for crossover of C3 2C4

photosyn thesis rela ted to tem pera ture and partia l pressure

of CO2 ( m od if ied from Cerling, e t a l, 1997)

Gale等 [ 26 ]认为大约 100 Ma年前大气中的高 O2、低

CO2对 C4植物的出现有重要作用。最近还有人提

出 , 2亿多年前三叠纪初期就可能有过光合作用的

演变出现 C4植物的尝试 ,导致几次 δ13
C重值的出

现 ,但又很快“流产 ”,以致新生代的 C4植物演化又

重新开始 [ 27 ]。然而 ,也应指出 Cerling等讨论的是

晚中新世 C4植物的大举扩张 ,并非其演化产出 ,至

于 C4植物扩张的时间确有先后 ,只是其原因至今不

够明朗。如 Passey等 [ 18 ]对北美哺乳动物化石氧碳

同位素的研究表明 ,在 5 Ma前当地仅有少量 C4植

物分布 ,之后 C4植被扩张 ;而对中国黄土高原灵台

剖面的土壤碳酸盐结核碳同位素表明 : 7. 05～4. 0

Ma前 , C3植物占主导地位 , C4植被的扩张发生在

4. 0 Ma前 ,但 C4植物始终没有占据优势 [ 28 ]。与巴

基斯坦等其他低纬地区相比 , C4植被的扩张滞后约

3. 0 Ma,却与北美 37°N以北的记录一致。

4　地球系统演化的实例与进一步探索
的问题

无论是季风说、CO2 浓度下降说 ,甚至构造说、

冰川说都不能独立地、很好地解释晚中新世时 , C4植

被的突然扩展。C4植物的出现及其演化是全球系统

演化一定阶段的产物 ,而它的演化发展反过来对全

球的生态环境又产生了重大的影响 ,晚中新世时的

C4植被扩张 ,开阔草原取代森林 (图 8A ) ,气候出现

季节性干旱 ,对生物圈无疑有着深刻的影响。很多

动物逐渐绝迹 ,数量减少、分异度降低 ,同时也有新

的种属出现、繁盛 [ 18 ]
,许多适应林间生活的动物被

适宜开阔草原生活的动物所取代 [ 4 ]。如中新世时

马科动物的分异度达到鼎盛 ,晚中新世时 ,发生了大

规模的灭绝。马的牙齿也由低冠齿演化为高冠

齿 [ 29 ]
,反映了食性从以鲜嫩枝叶为主到粗糙的干草

为食的转变。马的体型也由小到大 ,由低到高 (图

8C) [ 30 ]
,反映了对开阔草原环境的适应。植被的变

化使整个生物圈中的群落结构发生了显著的变化 ,

甚至对人类的演化出现也有着重大的影响 [ 31 ]。C3、

C4植被的转变 ,对大气组分、地面对太阳辐射量的接

受、水分存储运移的变化 ,甚至对整个地球系统中的

碳元素循环都有着深远意义。

晚中新世 C4植物大扩展的发现和 16年来就此

展开的学术争论 ,实质上是如何运用地层记录 ,去追

踪大气圈与生物圈相互作用的问题 ,为研究地球系

统演变提供了绝好的资料。我国学术界不仅根据黄

土 [ 20, 28 ]和深海沉积 [ 29 ]的分析 ,积极参与讨论 ,而且

可以从这场讨论中吸取如何研究地球系统科学的有

益经验教训。

早在太古代演化产生的光合作用酶 Rubi2
sco

[ 32 ]
,对于新生代晚期大气 CO2浓度的下降很不适

应 , C4型光合作用便是一种适应性演化 ,不仅产生于

陆生植物 ,而且也见于海洋浮游植物 ,说不定 C4光

合作用还是海洋生物应用在先 [ 33 ]。然而 ,这种新型

的光合作用是什么时间、什么地点才能大幅度推广 ,
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图 8　新生代晚期生物圈内部的协同演化 [ 30, 42]

F ig. 8　Co2evolution w ith in the la te Cenozo ic b iosphere[ 30, 42]

A. 草的丰度 (用花粉及角质层的百分比表示 ) ; B. 马的齿冠高度 ; C. 马的体型 ; D. 硅藻分异度 (用属数与种数表示 ) ; E. 草原植被演化事件 :

1. 始新世 /渐新世交界时草类植物的扩张 ; 2. 中新世中期 C4草类的扩张 ; 3. 中新世晚期 C4草类占据优势.

A. grass abundance (percentage of pollen and cuticle) ; B. equid hyp sodonty; C. equid size; D. diatom diversity ( number

of genera and species) ; E. evolution events of grass vegetation: 1. expansion of grassland of Eocene / O ligocene

boundary; 2. m id2M iocene expansion; 3. dom inance of C4 grass since late M iocene

甚至是植被中占优势地位 ? 至今仍是见仁见智的争

论问题 ,争论的原因一是地质记录还不够多 ;二是机

制还不清楚。有一点是清楚的 :决不要轻易根据发

现地点的特殊性 ,说成一般规律。晚中新世 C4植物

大扩展发现于巴基斯坦 ,属于印度季风区 ,于是提出

季风起源于晚中新世 [ 1, 2 ]的假设 ;一旦又在美洲发

现 ,便重新解释为 CO2下降的全球性记录 [ 3, 4 ]。这就

像北大西洋区发现新仙女木事件时 ,以为只是区域

记录 ,后来到处发现 ,才认识其全球性一样。

碳同位素为追踪 C3、C4植物的演化 ,提供了有

力的替代性标志。最近又发现可以用草本植物的植

物硅酸体 (phytolith)中的δ13
C区别 C3、C4植物构成

的草原 [ 34 ]。但如同一切替代性标志一样 ,δ13 C也有

它的多解性 :可以是季节性干湿变化引起 ,因而是季

风的区域性标志 ;也可以是 CO2下降引起 ,因而是全

球性标志。C4植物对季风气候具有适应性 ,也是不争

的事实 ,至少在一定地区可以适用。最近贾国东

等 [ 29 ]分析南海大洋钻探 1148井黑炭δ13 C的 30 Ma

长记录 ,发现该区 C4植被早在 20 Ma前便已出现 ,此

后有多次起伏 ,反映早中新世以来亚洲季风便已存

在 ,为南海季风历史研究提供了重要证据。当然 ,河

流带来的沉积中也有再沉积的黑炭 ,并不都是当时植

被燃烧的产物 [ 35 ]
;地质历史上也可能有上千年的泥

炭燃烧的事件 [ 36 ]
,给深海黑炭的解释带来复杂性。

晚中新世植被的演化 ,可以看做生物圈对于大

气圈变化的一种响应。然而地球是一个复杂系统 ,

地球系统的研究切忌简单化。自从南极冰芯揭示

40万年来大气 CO2浓度与温度一起变化以来 ,通常

以为温度与 CO2是耦合的。其实并不尽然 ,在新生

代中期的 43～17 Ma,大气 CO2浓度低到 18 ×10
- 5

～240 ×10
- 5 [ 37 ]

,气温却至少局部地区较今高出

6℃[ 38 ]
,出现了低 CO2与高温度的大气。CO2与温度

不相耦合的原因 ,可能是与 CO2之外其他温室气体

的增加 [ 39 ]。但无论如何 ,这种高温低 CO2的气候不

能不对植物的光合作用发生影响。具体说 , C4型光

合作用可以显示出更大的优越性 [ 40 ]
,今后新生代植

被与气候演化关系研究中应当格外注意。

从另一方面看 ,晚中新世的变化也是草原植被

演化的一个阶段。草原的发生、发展是新生代地球

系统演变的重大事件。现代地球上大陆面积大约

1 /4被各类草原覆盖 [ 41 ]
,草原不仅是全球气候变化

的产物 ,而且也是新生代全球变冷的原因之一。与

相似气候条件下的森林和荒漠的土壤相比 ,草原土

壤有机碳含量更高 ,而且更加容易侵蚀并将碳输入

海洋和湖泊 ,因而草原和草原土壤是地球系统中的

碳汇 ;加上草原比森林的反照率大 ,蒸腾作用弱 ,因
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而能促使气候向干、冷的方向发展 ,可能对新生代全

球变冷有重要贡献 [ 30 ]。

C3型草类植物从白垩纪出现后 ,到渐新世初方

才扩展分布 ,而中新世中期 C4型草类植物扩张 ,到

中新世晚期压倒 C3型占据优势 (图 8E) ,因此 C4植

物的发展是新生代草原植被扩张过程中的一个重要

环节。十分有趣的是海洋浮游生物与陆地植被的协

同发展 :草类植物特有的植物硅酸体 ,可以占植物干

重的 15% ,与矿物硅酸盐相比 ,硅酸体的硅在水中

的溶解度要高出 1倍。因此 ,草类的繁盛大大促进

了大陆分化向海洋输送硅的能力 ,从而促使硅藻在

新生代晚期迅速发展 (图 8A ) ,成为当代大洋浮游

植物中最成功的一类。硅藻和草类的繁盛 ,不仅改

变了地球表层系统一系列元素的平衡 ,而且增大了

气候系统的不稳定性 ,是新生代气候周期演变的重

大因素之一 [ 42 ]。

晚中新世植被变更与光合作用演化 ,只是地球

系统演变中的一例。生物圈的演化改变大气圈 ,大

气圈反过来促使植物光合作用和植被发生变化 ,随

之又引起陆生植物和海洋浮游植物的演变 ,改造了

土壤、海水以致整个表层系统。可见 ,圈层相互作用

的探索比传统地质学的解释更为有趣 ,也更为复杂。

尽管如此 ,通过碳同位素再造古植物光合作用类型 ,

进而探索气候演变 ,是研究地球圈层相互作用的成

功一例 ,值得我国地学界的密切关注和进一步努力。
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VEGETATION CHANGE IN LATE M IOCENE AND
EVOLUTION OF PHOTOSYNTHESIS

HE Juan, WANG Pin2xian
(L abora tory of M arine Geology, Tong ji U niversity, Shangha i 200092, Ch ina)

Abstract: Rubisco, an ancient photosynthetic enzyme of A rchean origin, became increasingly inefficient with
reduction of atmospheric CO2 levels in the later geological history. The remarkable expansion of C4 biomass in late

M iocene was an adap tive evolution in photosynthesis, as C4 photosynthesis was more adap tive to the lower concen2
tration of CO2 , as well as to monsoonal climate with warmer temperature and seasonal aridity. Given the significant

difference in carbon isotope between C3 and C4 p lants, theδ13
C of paleosols and mammalian tooth enamels was

widely used as an indicator of p roportions of C3 to C4 p lants in vegetation. Since the discovery of the dramatic shift

ofδ13
C in the late M iocene paleosol from Pakistan over 10 years ago, the expansion of C4 biomass then has become

a matter of hot debate within the scientific community: whether it was caused by monsoon climate, decreasing at2
mospheric CO2 level, or aridification? Though it remains an enigma up to now, there are useful lessons to be drawn
from a brief review of the story as p resented in this paper.

Key words: C4 p lants; C3 p lants; Rubisco; Photosynthesis; Late2M iocene.
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