
20912　植調　Vol.50, No.7(2016)

target genes of the bZIP transcription 
factor OsTGAP1, whose overexpression 
causes elicitor-induced hyperaccumulation 
of diterpenoid phytoalexins in rice cell. 
PLOS ONE, 9, e105823.

M iyamoto, K. et al. 2016. Evolutionary 
trajectory of phytoalexin biosynthetic 
gene clusters in rice. Plant J., 87, 293-
304.

O kada, A. et al. 2009. OsTGAP1, a bZIP 
transcription factor, coordinately 
regulates the inductive production of 
diterpenoid phytoalexins in rice. J. Biol. 
Chem., 284, 26510-26518.

O kada, K. 2011. The biosynthesis of 
isoprenoids and the mechanisms 
r egu l a t i ng  i t  i n  p l an t s .  B i o s c i . 
Biotechnol. Biochem., 75, 1219-1225.

O tomo, K.  e t  a l . ,  2004.  Biological 
functions of ent- and syn-copalyl 
d i phospha t e  s yn tha se s  i n  r i c e : 
key enzymes for the branch point 
o f  g i bbe r e l l i n  and  phy toa l e x in 
biosynthesis. Plant J., 39, 886-893.

P eters, R. J. 2006. Uncovering the 
complex metabolic network underlying 
diterpenoid phytoalexin biosynthesis 
in rice and other cereal crop plants. 
Phytochemistry, 67, 2307-2317.

S akamoto, T. et al. 2004. An overview of 
gibberellin metabolism enzyme genes 
and their related mutants in rice. Plant 
Physiol., 134, 1642-1653.

S ekido, H. et al. 1986. Oryzalexin D 
(3,7-dihydroxy-(+)-sandaracopimaradiene), 
a new phytoalexin isolated from blast 

infected rice leaves. J. Pestic. Sci., 11, 369-
372.

S himura, K. et al. 2007. Identification 
of a biosynthetic gene cluster in rice 
for momilactones. J. Biol. Chem., 282, 
34013-34018.

T amogami, S. et al. 1993. Oryzalexin S 
structure: a new stemarane-type rice 
plant phytoalexin and its biogenesis. 
Tetrahedron, 49, 2025-2032.

T oyomasu, T. 2008. Recent advances 
regarding diterpene cyclase genes 
in higher plants and fungi. Biosci. 
Biotechnol. Biochem. 72, 1168-1175.

T oyomasu, T. et al. 2008. Diterpene 
phytoalexins are biosynthesized in and 
exuded from roots of rice seedlings. 
Biosci. Biotechnol. Biochem., 72, 562-
567.

T oyomasu, T.  and Sassa,  T.  2010. 
Comprehensive Natural Products II 
Chemistry and Biology, Vol. 1. Oxford: 
Elsevier, pp. 643-672.

T oyomasu, T. et al. 2014. Reverse-genetic 
approach to verify physiological roles 
of rice phytoalexins: characterization 
of a knockdown mutant of OsCPS4 
phytoalexin biosynthetic gene in rice. 
Physiol. Plant. 150, 55-61.

T oyomasu, T. et al. 2015. Transcripts of 
two ent-copalyl diphosphate synthase 
genes differentially localize in rice 
plants according to their distinct 
biological roles. J. Exp. Bot. 66, 369-
376.

W u, Y. et al. 2012. Functional characterization 

of wheat copalyl diphosphate synthases 
sheds light on the early evolution of 
labdane-related diterpenoid metabolism in 
the cereals. Phytochemistry, 84, 40-46.

X u, M. et al. 2012. Genetic evidence for 
natural product-mediated plant-plant 
allelopathy in rice (Oryza sativa). New 
Phytol., 193, 570-575.

Y a j i m a ,  A .  a n d  M o r i ,  K .  2 0 0 0 . 
Diterpenoid total synthesis. XXXII. 
Synthesis and absolute configuration 
of (–)-phytocassane D, a diterpene 
phytoalexin isolated from the rice plant, 
Oryza sativa. Eur. J. Org. Chem., 2000, 
4079-4091.

Y amaguch i  S .  2 008 .  G i bbe r e l l i n 
metabolism and its regulation. Ann. 
Rev. Plant Biol., 59, 225-251.

Y amamura, C. et al. 2015. Diterpenoid 
phytoalexin factor, a bHLH transcription 
factor, plays a central role in the 
biosynthesis of diterpenoid phytoalexins 
in rice. Plant J., 84, 1100-1113. 

Y okotani, N. et al. 2013. OsWRKY76 is 
a rice transcriptional repressor playing 
opposite roles in blast disease resistance 
and cold stress tolerance. J. Exp. Bot., 
64, 5085-5097.

Z hou, K. et al. 2012. Functional characterization 
of wheat ent-kaurene(-like) synthases indicates 
continuing evolution of labdane-related 
diterpenoid metabolism in the cereals. 
Phytochemistry, 84, 47-55.

吉村：C4 植物のきた道　13

光合成の始まりとC3 植物

植物は，太陽から放出される光エネ
ルギーを使って，地球上の二酸化炭素
と水を材料にして，炭水化物をつくる。
このしくみが光合成である。我々は，
この反応過程で放出される酸素を使っ
て呼吸し，植物が光合成によって生産
した炭水化物を直接あるいは間接的に
摂り，過去の植物が変化した化石燃料
を使って生活している。人間だけでな
く，地球上のすべての生き物は，太陽
エネルギーを光合成によって変換した
エネルギーに依存して生きている。

地球上の最初の光合成は，約 36 億
年前に出現したバクテリアによるもの
で，水を使わず硫化水素を使うもの
だったらしい。その後，比較的どこに
でもある水を利用し，酸素を発生する
シアノバクテリアが出現した。この微
生物が繁殖し，酸素が増え，紫外線を
吸収するオゾン層が形成されると，生
物は海から陸上へ進出する。シアノバ
クテリアは，藍藻ともよばれる原核生
物であるが，進化の過程で真核生物の
祖先に共生し，植物が持つ葉緑体に
なったとされている。最初の陸上植物
の化石は，約 4 億 2500 万年前の英国
ウェールズで発見された 1 本あるい
は枝分かれした茎のみを持つクックソ
ニアと考えられている（Lang 1937）。
それから 6500 万年間，植物の爆発的
な進化と多様化が続き，トクサ類，シ
ダ類，種子植物という三つのグループ
が別々に進化し（Kenrick and Crane 

1997），3 億 6000 万年前の石炭紀始
めまでには，葉を持つ植物が定着し
た。最初の植物から行われている光合
成は，C3 型光合成という最も基本的
な光合成で，葉肉細胞の葉緑体内で行
われる。外気から葉の内部に取り込ま
れた CO2 は，リブロース 1,5- ビスリ
ン酸カルボキシラーゼ／オキシゲナー
ゼ（Rubisco）という酵素によって固
定され，2 分子の 3- ホスホグリセリ
ン酸が生成される。C3 型光合成の「C3」
とは，最初に作られたこの 3- ホスホ
グリセリン酸が三つの炭素原子を持つ
ことに由来し，このような光合成回路
を持つ植物を C3 植物と言う。イネ，
コムギ，ダイズなどの作物，タンポポ
やセイタカアワダチソウなどの雑草，
樹木など，陸上の植物の 9 割以上が
このタイプに分類される。

C4 植物の出現

Rubisco は，植物にとって最も重
要な炭素固定酵素であり，光合成と光
呼吸という二つの反応の触媒として
働く。光合成と光呼吸のどちらが起
こるかは二つの反応の基質，CO2 と
O2 の相対的な濃度と温度によって決
まる。大気の CO2 濃度が高い時代は，
Rubisco は，主に光合成による CO2

を固定する働きを行っていたが，CO2

濃度が低くなると，CO2 を放出する
光呼吸の割合が大きくなり，光合成の
効率が低下してしまう。このような大
気の CO2 の減少に対応するため，C3

型光合成の前段階に CO2 濃縮機構を

持った C4 型光合成を行う C4 植物が
進化したと考えられている。CO2 の
濃縮を行うためは，維管束鞘細胞の外
側に葉肉細胞を配置するクランツ構
造（図 -1），これら 2 種類の細胞の共
同作業が必要である。まず，外気から
葉内に取り込まれた CO2 は，葉肉細
胞に存在するホスホエノールピルビ
ン酸カルボキシラーゼという酵素に
よって四つの炭素原子を持つ C4 ジカ
ルボン酸として固定される。C4 型光
合成の「C4」とは，これに由来する。
形成された C4 ジカルボン酸は，葉肉
細胞から維管束鞘細胞に運ばれ，そ
こで CO2 が放出され，これが繰り返
されることによって維管束鞘細胞内
の CO2 濃度は，C3 植物の葉肉細胞の
CO2 濃度より一桁高くなる。これに
よって C4 植物は，高い光合成能力を
発揮することができる。C4 型光合成
は，系統的関連の薄い植物群に見出さ
れ，しかも，イネ科キビ属やヒユ科ハ
マアカザ属，トウダイグサ科トウダイ
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図-1　C4植物 (ハゲイトウ )の葉の断面写真
維管束の周りを維管束鞘細胞が取り囲み，維管
束細胞は発達した葉緑体を持つ。その周りには
葉肉細胞が並び，クランツ構造と呼ばれる。
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図-2 イネ科在来種 

ススキ，万葉集にも詠まれ，秋の七草としても親しまれている。 
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グサ属など同じ属に C3 植物と C4 植
物が混在していること（Bjorkman ら
1971; Webster ら 1975），さらには，
ハマアカザ属の C3 植物と C4 植物を
交配すると，繁殖能力のある雑種がで
き，その雑種は，葉の解剖学的形態，
酵素活性，光合成の特徴などすべての
点で両親の植物の中間的なものとなる
こと（Bjorkman ら 1971），などから，
C4 植物は，C3 植物から多元的に進化
したと考えられている（Brown and 
Smith 1972）。

C4 植物が，最初に現れた時期につ
いては諸説あるが，化石の証拠とし
て，中新世（500 ～ 700 万年前）の
クランツ構造を伴う化石が発見されて
いる（Thomasson ら 1986）。Fox ら
(2003) は，北米の大草原地帯の化石
土壌から，約 2300 万年前に C4 植物
を示す痕跡を認めている。C4 植物の
原始的なキビ亜科の分子時計による推
定が，最も遡るが，C4 植物が生まれ
たのは，2500 万年から 3200 万年前
であり，それでも陸上植物が約 4 億

年前に発生したことを考えれば，C4

植物の発生は比較的最近のことである
（表 -1）。

日本におけるC4植物の分布

植物は，光合成の材料として CO2

を葉の表皮にある気孔を通して取り込
む際に，葉内の水分を逃がしてしまう。
C4 植物は，CO2 濃縮機構のおかげで，
気孔を少し開けた状態で水分の逃げ出
しを抑えたまま，十分な CO2 を取り
込むことができる。C4 植物が CO2，1
モルを固定するときに失う水は，400
から 600 モルで，C3 植物の約半分で
あり，この差は高温でさらに広がる。
さらに，C3 植物のみかけの光合成速
度は，最大日射の 1/2 ～ 1/4 におい
て飽和に達するのに対し，C4 植物で
は最大日射あるいはそれ以上にならな
ければ飽和せず，C3 植物より高い光
合成能力を発揮することができる。で
は，C4 型光合成は，いかなる環境に
おいても C3 型光合成より有利なのだ

ろうか。実は，CO2 を濃縮するため
には，余分に ATP が必要で，それを
光エネルギーによって作り出してい
る。すなわち，C4 植物は，日陰の多
い森林や，降水量が十分な地域より，
降水量は少なくても，日光を十分に浴
びることができる草原などにおいて，
最も光合成能力を発揮すると予想され
る。実際，C4 植物は，暖かく乾燥し
た気候の地域に多く分布し，低温ある
いは湿潤になるにしたがって，すなわ
ち緯度や高度が高くなると減少する

（Sage ら 1999； Tieszen ら 1979）。
では，日本においては，C4 植物は

何種くらい，どのような植物種が分布
しているのであろうか？　このたび執
筆者が公表した論文（吉村 2015）で
は，意図的に導入した牧草やトウモロ
コシ等の作物を含め，全部で 419 種
の C4 植物が国内に分布することを確
認した。そのうち在来種 200 種，外
来種 219 種が確認された。在来種の
うち真正双子葉植物は，ハマアカザ，
イソフサギ，オカヒジキ，セリバノセ

約36億年前 バクテリアによる光合成始まる

約30億年前 CO2は現在の約100倍

シアノバクテリア出現

4億2500万年前 最初の陸上植物（クックソニア）出現

三畳紀

ジュラ紀 CO2濃度は現在の10～100倍

白亜紀

2500万年前～3200万年前 C4植物発生

1600万年前 CO2濃度低下（現在と同程度に）

約800万年前 C4植物が亜熱帯に広がる

約7500年前 トウモロコシの栽培化始まる

原生代

顕生代

古生代

表-1 C4型光合成に関する年表

中生代

6600万年前 植物は、トクサ類、シダ類、種子植物に進化

2億5000万年前

5億4000万年前

約2300万年前

約260万年前

旧成紀

第四紀

新生代 新成紀

現在

表 -1　C4型光合成に関する年表



21114　植調　Vol.50, No.7(2016)

グサ属など同じ属に C3 植物と C4 植
物が混在していること（Bjorkman ら
1971; Webster ら 1975），さらには，
ハマアカザ属の C3 植物と C4 植物を
交配すると，繁殖能力のある雑種がで
き，その雑種は，葉の解剖学的形態，
酵素活性，光合成の特徴などすべての
点で両親の植物の中間的なものとなる
こと（Bjorkman ら 1971），などから，
C4 植物は，C3 植物から多元的に進化
したと考えられている（Brown and 
Smith 1972）。

C4 植物が，最初に現れた時期につ
いては諸説あるが，化石の証拠とし
て，中新世（500 ～ 700 万年前）の
クランツ構造を伴う化石が発見されて
いる（Thomasson ら 1986）。Fox ら
(2003) は，北米の大草原地帯の化石
土壌から，約 2300 万年前に C4 植物
を示す痕跡を認めている。C4 植物の
原始的なキビ亜科の分子時計による推
定が，最も遡るが，C4 植物が生まれ
たのは，2500 万年から 3200 万年前
であり，それでも陸上植物が約 4 億

年前に発生したことを考えれば，C4

植物の発生は比較的最近のことである
（表 -1）。

日本におけるC4植物の分布

植物は，光合成の材料として CO2

を葉の表皮にある気孔を通して取り込
む際に，葉内の水分を逃がしてしまう。
C4 植物は，CO2 濃縮機構のおかげで，
気孔を少し開けた状態で水分の逃げ出
しを抑えたまま，十分な CO2 を取り
込むことができる。C4 植物が CO2，1
モルを固定するときに失う水は，400
から 600 モルで，C3 植物の約半分で
あり，この差は高温でさらに広がる。
さらに，C3 植物のみかけの光合成速
度は，最大日射の 1/2 ～ 1/4 におい
て飽和に達するのに対し，C4 植物で
は最大日射あるいはそれ以上にならな
ければ飽和せず，C3 植物より高い光
合成能力を発揮することができる。で
は，C4 型光合成は，いかなる環境に
おいても C3 型光合成より有利なのだ

ろうか。実は，CO2 を濃縮するため
には，余分に ATP が必要で，それを
光エネルギーによって作り出してい
る。すなわち，C4 植物は，日陰の多
い森林や，降水量が十分な地域より，
降水量は少なくても，日光を十分に浴
びることができる草原などにおいて，
最も光合成能力を発揮すると予想され
る。実際，C4 植物は，暖かく乾燥し
た気候の地域に多く分布し，低温ある
いは湿潤になるにしたがって，すなわ
ち緯度や高度が高くなると減少する

（Sage ら 1999； Tieszen ら 1979）。
では，日本においては，C4 植物は

何種くらい，どのような植物種が分布
しているのであろうか？　このたび執
筆者が公表した論文（吉村 2015）で
は，意図的に導入した牧草やトウモロ
コシ等の作物を含め，全部で 419 種
の C4 植物が国内に分布することを確
認した。そのうち在来種 200 種，外
来種 219 種が確認された。在来種の
うち真正双子葉植物は，ハマアカザ，
イソフサギ，オカヒジキ，セリバノセ

約36億年前 バクテリアによる光合成始まる

約30億年前 CO2は現在の約100倍

シアノバクテリア出現

4億2500万年前 最初の陸上植物（クックソニア）出現

三畳紀

ジュラ紀 CO2濃度は現在の10～100倍

白亜紀

2500万年前～3200万年前 C4植物発生

1600万年前 CO2濃度低下（現在と同程度に）

約800万年前 C4植物が亜熱帯に広がる

約7500年前 トウモロコシの栽培化始まる

原生代

顕生代

古生代

表-1 C4型光合成に関する年表

中生代

6600万年前 植物は、トクサ類、シダ類、種子植物に進化

2億5000万年前

5億4000万年前

約2300万年前

約260万年前

旧成紀

第四紀

新生代 新成紀

現在

表 -1　C4型光合成に関する年表

吉村：C4 植物のきた道　15

ンダングサ，スナジタイゲキ，ミヤコ
ジマニシキソウ，ニシキソウ，スベリ
ヒユ，オキナワマツバボタン，ハマビ
シの 10 種のみであった。名前からわ
かるとおり，そのほとんどが海岸を
生息地とする種であり，日当たりのよ
い乾燥地という典型的な C4 植物が好
む環境に生息していた。単子葉植物の
在来種は，190 種を占め，そのうち
113 種がイネ科であった。万葉集で
もススキ，チガヤ，ヒエなど日本在来
のイネ科 C4 植物を題材に詠んだ歌も
多く，ススキは秋の七草にも数えられ
ており，昔から親しまれていたようで

ある（図 -2）。真正双子葉植物と同様
に，カモノハシ，オニシバのように海
岸に分布している種もあるが，メヒシ
バ，オヒシバ，エノコログサなど路傍
等でよく見られる種も多かった。また，
アゼガヤ，エゾノサヤヌカグサ，ジュ
ズダマ，カリマタガヤのように湿った
草地を好む種，キシュウスズメノヒ
エ，チクゴスズメノヒエなど水面を覆
うように生える種なども見られた。さ
らには，アシボソ，イヌアワ，チョウ
センガリヤス，ササガヤなどは，林縁
等，光が十分に届きにくい場所で見ら
れる種もあった。76 種を占めるカヤ

ツリグサ科でも，ビロードテンツキや
イソヤマテンツキなど海岸に生える種
の他，カヤツリグサ，チャガヤツリな
ど路傍等でみられる種，カワラスガ
ナ，ヌマガヤツリ（図 -3），イガガヤ
ツリ，テンツキ属の植物など，湿った
場所に生育する種が多く見られ，国内
に生育する単子葉植物は，C4 植物が，
一般に好むとされている ｢日当たりの
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図 -2　イネ科在来種
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表-2 様々な場所に生育する代表的なC4植物

在来種 外来種 在来種 外来種

道路脇
メヒシバ, オヒシバ
チカラシバ

シナダレスズメガヤ（図-5）
タチスズメノヒエ

ニシキソウ
コニシキソウ（図-4）
ホナガイヌビユ

畑地
メヒシバ,イヌビエ
カヤツリグサ
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湿った草地
水田
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ショクヨウガヤツリ

－ －
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コニシキソウ（図-4）
オオニシキソウ

河川敷
ススキ（図-2）
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セイバンモロコシ ー ー
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カモノハシ
オニシバ

シンクリノイガ
ハマアカザ
オカヒジキ

ハリヒジキ
シマニシキソウ

単子葉植物 真正双子葉植物
生育地

表 -2　様々な場所に生育する代表的なC4植物
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所をサバンナや草原に変えた説が有力
とされているが（ビアリング 2015），
国内に分布する C4 光合成を行う単子
葉植物の生息地を考えると，路傍，湿
地，林縁，海岸など様々な環境に対応
しており，日本においては，亜熱帯地
域とは異なる進化が起こったのではな
いかと推測される。

明治以降，海外との交流が盛んにな
ると，イネ科の牧草などの栽培品種，
園芸作物などが多く輸入されるように
なった。また，輸入穀物に混入して国
内に侵入し，帰化雑草となっている種
も多い（清水ら 2001; Shimono and 
Konuma 2008）。現在では，国内の
419 種の C4 植物のうち半分以上が外
来種であり，真正双子葉植物において
は，62 種のうち 52 種（84％）を外
来種が占めていた（吉村 2015）。こ
のような外来の雑草種子は，穀物原料
等に混入して搬送中にこぼれ落ち，道
路わきなど植物の生育には適さない場
所に散布されると予想される。その時，
C4 植物のもつ乾燥に強い性質が定着
に有利に働いている可能性がある。路
面間隙の雑草を調査した研究（須藤
2007）によると，住宅地域および水
田地域の路面間隙に出現した主な雑草
種 15 種の中で C4 植物は 8 種を占め
ており，日本に分布する C3 植物／ C4

植物種数の割合を考慮すると，極端に
大きい数字である。しかも，外来の
C4 植物には，環境省が定める ｢我が
国の生態系に被害を及ぼすおそれのあ
る外来種リスト｣ にも，シナダレスズ
メガヤ（図 -5），チクゴスズメノヒエ，
メリケンガヤツリなど多くの C4 植物
が名前を連ねている。

おわりに

近年，地球の温暖化に伴う大規模な
渇水や天候不良が世界各地で発生して
いる中，化学肥料，農薬の低減等によ
る環境への負荷軽減に配慮した持続的
な農業が推奨されている。乾燥など環
境ストレスに強く，窒素を効率よく利
用する C4 植物は，このような状況下
で，注目されるべき植物資源である。
現在，その高い乾物生産能力を生かし，
スイッチグラス，ソルガム，ススキ，
サトウキビなど，エネルギークロップ
として国内外で盛んに研究が行われて
いるが，それは利用方法の一つであり，
まだまだ潜在的な活用方法が眠ってい
るはずである。確かに，外来雑草の侵
入等のリスクを孕んではいるが，産業
利用から得られるベネフィットを考慮
し利用すれば，地球の環境を守りなが
ら，食糧を増産する貴重なツールとな

り得るのではないだろうか。
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図 -5　イネ科外来種，シナダレスズメガヤ
道路わきに生育し，我が国の生態系に被害を及ぼすおそれのある外来種
としてリストアップされている。
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（公財）日本植物調節剤研究協会
兵庫試験地　須藤　健一雄菜揉み，奈毛美，葈耳，巻耳（オナモミ）

キク科オナモミ属の一年生草本。草丈は 1m ほど。雌
雄異花同株で，夏から秋に枝先に黄色い雄花を，下の葉
腋に雌花をつける。秋には 1 ～ 1.5cm ほどの，紡錘型
の棘のある果実をつける。果実の中には大小2個の種子。
種子が熟れると，棘の先が曲がってひっつき虫になる。
大小の種子は，片方が翌年に出芽し，もう片方は翌々年
に出芽するという。

史前帰化植物とされ，漢方として利用されてきたよう
だが，その特異なひっつき虫をしても，万葉人などには
あまり注目されなかったようである。私の目の前を通っ
た貴方に一目惚れしてこうして付いていくのですよ，な
どという歌があってもよかったのに，と思うが，オナモ
ミは競争に弱く，目立ってはいなかったのかもしれない。
後世，昭和の初めごろから，オナモミより大型のオオオ
ナモミが，戦後になってイガオナモミやトゲオナモミが

跋扈してくることになる。
子ども達にとって，ひっつき虫として野良遊びの代表

格であった。特に，好きなあの子には髪に投げつける。
長い髪にからむと始末が悪い。これを外すのを手伝って
やろうというのが好きなあの子に触れるチャンスでも
あった。しかし，戦後の跋扈から考えると，子どものこ
ろに投げつけていたとげとげのひっつき虫も，オオオナ
モミであったのかもしれない。

爾来半世紀，好きだったあの子は，今頃どうしている
のだろうか。オオオナモミでも構わない。子どものころ
の記憶の幻影に向かって投げつけてみる・・・。

こんな句があった。
君の背の　をなもみ　ひとつ　そのままに

（斎藤　朝比古）

田畑の草
くさぐさ
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