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1. は じ め に

大気中の二酸化炭素濃度の上昇などにより進行する地球

温暖化は,作物生産に様々な負の影響をもたらす原因とな
ることが危惧されている.こ れには,既に顕在化しつつあ
るイネなどの主要作物における高温不稔障害の様な直接

的な障害に加えて,海洋温度の上昇による大気循環の変化
によって洪水 (冠水)や干ばつ (乾燥)が世界各地で頻発す

るようになるような間接的なものも含まれる.例えば,国
立環境研究所が実施した地球シミュレーターによる解析

では,南米沖の海水温度の上昇により南米大陸での降雨パ

ターンが変化し,熱帯 。亜熱帯雨林であるアマゾンがサバ
ンナ化することと沿海部の豪雨の頻度が増加することを予

測している (Shiogama θι α九 2011)。 これは,従来は南
米沖で発生し大陸内部深くに到達していた雲が,温暖化に
より温められた海洋上では熱帯 。亜熱帯低気圧様に発達す

るようになり,沿海部で豪雨をもたらして消失するように
なるためと考えられる。このような変化は,大陸内部・陸
地でも大気循環に影響を及ぼし,豪雨の増加と降雨頻度の
低下が世界各地で生じると予測されている.こ れは,様々
な場所で,作物が冠水と長期の乾燥による障害を発生させ
るリスクが増加することを意味している。このような障害

によるリスクを低減させるには,作物の乾燥や冠水ストレ
ス耐性を向上させたり,栽培管理により回避する手法を開
発したりすることが必要であると考えられる。

ここでは,植物のストレス生理,栄養生理の観点から,
乾燥と冠水ストレス耐性に関する最近の研究動向を含めた

知見を紹介し,さ らにそのような研究が示す品種改良の方
向性についても言及する。
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2.乾燥ス トレスとその耐性機構

植物は,根から十分な水分を獲得できないと乾燥ストレ
スにさらされることになる。海洋気候の影響を受け水不足

が起きにくい日本ではなかなか実感できないが,乾季が存
在する地域ではその間の降雨の間隔が数週間開くだけで,

収量の著しい低下を伴う苛烈な乾燥ストレスが生じる。こ

のような状況でも,生育できたり生き残れたりすること
が,乾燥耐性には重要な要素である。
乾燥ス トレスは,乾燥応答現象である気孔閉鎖による
間接的な障害と,よ り苛烈なストレスに引き起こされる細

胞死を伴 う不可逆的な障害の二つのフェーズに分けられ

る (Valliyodan and Nguyen,2006)。 前者の気孔閉鎖現象

は,植物が持つ耐性機構でもあるが C02の取 り込みや蒸
散の抑制による物質輸送の停滞などにより成長が低下する

(Cheong α αJ"2007)。 一方,苛烈なス トレスは,細胞
の脱水 (水分量の著しい低下)に よるもので,異常なイオ
ン・溶質濃度が異常なレベルに達することにより生じる,

膜構造の不具合や可溶性タンパク質の凝集による細胞機能

の喪失に起因し,細胞死をも引き起こす不可逆的な現象で
ある (Umezawa θι a,2006).こ の不可逆的な反応を遅
延させるために,植物は,気孔閉鎖に引き続いて様々な細
胞応答により耐え忍ぶ。その主要な応答は,適合溶質 (高
浸透圧に適合するための溶質)やある種のストレス防御タ
ンパク質を誘導的に合成するものである.

適合溶質の代表例は,ア ミノ酸 (プ ロリン),糖アル
コール (ト レハロース,ラ フィノース),グ リシンベタイ
ン (四級アンモニウム化合物 (QAC)の一種)な どである
(Valliyodan and Nguyen,2006).ス トレス防御タンパク

質には,超親水性タンパク質であるLEAタ ンパク質 (late
embryonic abundant proteins)や, 熱ショックタンパク

質 (HSP)が存在する (Umezawa θι αJ.,2006).種 子登熟
の際に蓄積することに由来する名前を持つ LEAは ,デハ
イドリン (DHN)な どいくつかのサブグループを持ち,適
合溶質と類似の作用により脱水時に細胞質の親水性を維持

してタンパク質や膜の変性を防ぎ (Hong‐ Bo oι  αJ。 ,2005),

HSPは分子シャペロンとしてタンパク質や膜を保護する
(Wang θι αJ.,2004)。 その他の応答としては,非特異的な
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植物のストレス応答である抗酸化応答 (ROS応答)も含ま

れることが知られている (Miller α αJ.,2010).

これらの応答では,転写活性化が重要な役割を担ってお

り,シロイヌナズナにおいては,プロリン合成に関わる△

1‐ pyrroline‐ 5_carbOxyOlate synthetase(P5CSl)(Urano

ιι αJ.,2009),糖 アルコール合成に関わる galactinol syn‐

thase(AtGolSl,2,3)(Ttti θι αJ.,2002)"k び raffinose

synthase(ATSIP2,SIPl)(M:aruyama ιι αJ.,2009) な

どの遺伝子発現が活性化される.ま た,LEA(ERD10,
RD17,Rab18,ERD10,ERD14,RD29A,RD29Bな ど ),

HSPの遺伝子発現も活性化されることが知られている。

これらの遺伝子の転写誘導は,そ れ自身が乾燥などで誘

導される場合が多い転写因子,DREB(DehydratiOn Re―

spons市 e Element Binding Protein)等 により制御されて

いる。

3.乾燥ス トレス応答のマスタースイツチと

シグナル伝達経路

遺伝子発現活性化による乾燥ストレス応答を担うシグ

ナル伝達経路には,マスターススイツチの役割を担う転

写因子としてAREB(ABA‐ RespOns市 e Element Binding

Protein)及 び DREB/CBFに 制御 される(1)ア ブシシン

酸 (ABA)依存性経路 と(2)DREB/CBF依 存性経路に加

えて,(3)活性酸素 (ROS)依存性経路の二つが存在する。

それぞれの経路は,独立に制御されている (図 lA).

(1)の ABA依存性経路は,①誘導的なABA合成によ

る,② ABA応答性転写因子AREBの 活性化と,③その

標的遺伝子のシス配列であるABRE(ABA‐ Respons市 e

Element)へ の結合を介した転写活性化から構成される

(Yoshida θι d,2010)。 一方,(2)の DREB依存性経路
は,① DREB遺伝子の転写活性化と,②その標的シス配

列である DRE(Dehydration― RespOns市e Element)への

結合 と転写活性化から構成される (Yamaguchi‐ Shinozaki

and ShinOzaki,2006).シ ロイヌナズナにはDREBlと

広慶壁塗
(1)ABA

逃塗2査∬
C02を 下′光ガ野

DREB2のサプファミリーが存在し,乾燥ストレス応答を

担うDREB2(Liu a d_,1"8)と ,凍結/低温ス トレス

応答を担 うDREBVCBF(Gimoば α己 ,1998)が よく
知られている。DREBlと DREB2は ,ス トレス軽減機能

を担うDREを持つ遺伝子は共通であるが,自身の転写活

性化が起きる上流のシグナル (ス トレスの種類)は異なる

(Sakuma cι  αJ.,2002).LEAタ ンパク質や適合溶質合成

経路の酵素をコードする遺伝子の多くは,ABA依存性経
路及びDREB依存性経路により転写活性化される (Yama‐
guchi_shinOzah and ShinOzaH,2006).(3)の 活性酸素

依存性経路は,様々な生物・環境ストレス応答で活性化さ

れる特異性が低い多様なROSに より活性化される経路で

ある。この経路は,様々なROSに より制御され,例えば

過酸化水素は細胞内,細胞間シグナル分子として機能する

が,活性酸素の除去酵素群カタラーゼ (CAT),ア スコル

ビン酸ペルオキシダーゼ (APX),ア スコルビン酸のリサ

イクリング酵素 (MDAR),レ ドックス関連酵素類 (GST,
GR),HSP群 (HSP18/20,HSP70,IISP100)の発現活性

化を誘導する (Miller eι α″.,2o10)。 この経路の中で,(2)

のDREB/CBF依存性経路について研究が盛んなのは,
DREB遺伝子の過剰発現株が顕著な乾燥ストレス耐性を

獲得したこと (Liu α αJ.,1998;Kasuga d d_,1"9)や ,

ABAや ROSが関与する経路 と比べると乾燥ス トレス応

答に対する特異性が高いことが動機となつている_

DREB遺伝子の過剰発現体では,乾燥応答を担う多数
の乾燥応答性遺伝子の発現が増加するが (SakШ腱

“

αJ。 ,

2006;Maruyama α αl,2009), これはDREB自 身の発

現活性化による標的遺伝子の転写誘導が起きることから,

DREBは 乾燥耐性制御システムのマスタースイツチと言

える.こ のことから,DREB/CBF依存性経路を制御す

るシグナルの特徴は,DREBの発現応答の特性が決める
ことを意味している。一方,前述の通りDREB遺伝子の

活性化は乾燥ストレスで誘導されるDREB2と ,低温ス

トレスにも反応するDREB1/CBFが 存在する (Sよuma
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図1 乾燥ストレス時における障害・耐性機構(A)並に施肥管理(B)に関する概要図

(1):ABA依存性経路,(2):DREB/CBF依存性経路,(3):活性酸素 (ROS)依存性経路.ス トレス時における障害は斜体文字で表さ

れている.
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α αJ"2002)。 これらのDREBの 転写活性化については,
受容体によるストレスの認識からDREBの 転写活性化に
至るシグナルの分子機構は分かっていないが,DREBの
転写に影響を与えるいくつかの分子は同定されている.

興味深いことは, これらには生育や光受容等の他の

制御経路の分子が見出されていることである。例えば,

DREB2の 転 写 はGRF7(GROWTH REGURATING
FACTOR7)に より抑制されている (Kim α αJ"2012).
一 方,DREB1/CBFの 転 写 は光 受 容 体 で あ るCRY
(CRYPTOCHROME)や PHYB(PHYTOCHROME B)
の下流で光応答制御 (短日応答)を受ける (Franklin and

Whitelam,2007;Lee and ThOmashow,2012)。 このこと

は,(2)の DREB/CBF依存性経路は成長や光応答などの
植物にとって基本的なシステムと関連して作動しているこ

とを示唆している。

4.冠水ス トレスとその耐性機構

水に沈められた状態を指す「冠水 (submerge)」 によ

り,生物は「低酸素障害 (hypoxia)」 若 しくは「無酸素
障害 (ano対a)」 を引き起 こす。冠水状態では光が弱 く

光合成による酸素及び糖質供給が低下するが,hypOxia/

anoxiaに よる障害も暗黒下で助長される (Bailey‐ Serres

α αl,2012)。 この糖欠乏と無酸素に起因する障害はがん

細胞を初めとする医療及び動物分野でも盛んに研究され

ていることから (e.go human:Bertout θι αJ.,2008;turtle:

Madsen α αJ.,2013), ここでは,それらの研究でも用い
られるhypoxiaを冠水状態を代表する用語として用いる。

外見的には植物の hypoxia障 害は,茎葉の黄化,根の
伸長抑制 と根腐れとして現れ,やがて枯死する (Kram_
er,1951)。 この時に,細胞内では有酸素呼吸の停止によ
るエネルギー代謝破綻,発酵などの代替的なエネルギー

童壁空∠
(1)エテレン,(2)ROS

生産とも関係する代謝破綻,細胞質の酸性化 (アシドーシ
ス)や ROS集積と関係するアポトーシス誘導などが生じ
ている (Bailey‐ Serres θι αJ.,2012).植物は,ス トレスに

耐え破綻を遅らせる細胞レベルの応答と,酸素の獲得や
保持を可能とする形態形成レベルの応答を組み合わせて

hypo対 aに対応している。これらを制御する分子機構の一

端が,2000年以降明らかになってきており,(1)エチレン

依存性経路,(2)活性酸素 (ROS)依存性経路,(3)代謝リ

プログラム依存性経路などが存在する (図 2A).

浮きイネなどの特殊なものを除いても,イ ネはマング
ローブと並んで冠水環境の上壌に適応する進化を遂げた

植物である。これらの植物は,還元環境の土壌に適応す
る特殊な根の構造を持つ.イ ネの通気組織 と同様な組織
はトウモロコシでも形成され, これは(1)のエチレン応

答経路の下流に組み込まれた応答であり,典型的な(2)
のROS集積によリアポトーシスを誘導する分子である
RBOH(RespiratOry Burst O対dase HOm010g)の 誘導に

加えて,還元状態で増加してフェントン反応の原因とな
るFe2+等 の不活性化を抑える機能を持つと考えられる

MT(Meta1lothiOnein)の 抑制が原因 と考えられている

(Rajhi α αl,2011)。 一方,イ ネは根内の空気を維持する

のに適 した,radia1 0xygen 10ss(ROL)バ リアとよばれ

る,ス ベリンやリグニンなどの疎水性物質を集積した細
胞層を形成するが,その生合成経路もROSな どにより転
写誘導により調節されている (Kotula α αJ.,2009;Shiono

θι αJ.,2011,2014).浮 きイネではジベレリン合成を克進

させる酸素獲得が知られるが (Hattori α αJ"2009),通常
のイネでは逆にジベレリンシグナルを,GAレセプター直
下のシグナル伝達抑制分子 (DELIAタ ンパク)を活性化
して (Fukao and Bailey_Serres,2008),成 長を抑制 し2

週間程度の冠水を乗り切る。後者の応答は,エネルギーを
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必要とする生育自体を止めることで,様々な細胞レベルで
の障害をやり過ごす仕組みと考えられる。

生物全般に当てはまる話ではあるが,hypoxiaで のエ

ネルギー生産は基本的に発酵に頼らぎるを得ない。この

際には,代謝全体をスイッチング (リ プログラム)す る
が,植物もアルコールデヒドロゲナーゼ (ADH)や ピル
ビン酸デカルボキシラーゼ (PDC),乳酸デヒドロゲナー

ゼ (LDH)等 の発酵系酵素,ス クロース合成酵素 (こ の場

合,ス クロースをUDP― グルコースとフルクトースに異

化する)を克進して,解糖系でのATP生産を活性化する
(Ismond θι αJ.,2003;Bieniawska cι  αJ.,2007;NIithran

θι α亀 2013)。 一方,ATPレベルの低下はH+_ATPaseに
よるH+排除を低下させ,乳酸などの酸性発酵産物の蓄
積も加わり,細胞質は酸性化する (Drew,1997)。 これに
は,LDHも 経路に含まれるバイオケミカル pHス タット
や (Sakano,1998),H十 を補足するGABA―shuntを 克進

して対応する (Bown and Shelp,1997)。 このような,(3)

の代謝リプログラムは一時的なエネルギー生産の維持や

細胞内pHの 向上性維持に不可欠である (Baney― Serres
θι d,2012)。 さらに,hypoxiaか らの回復期にグルタミ

ン脱水素酵素が必須である (Tsai α αJ"2016)等 ,代謝は
hypoxia耐性に様々な局面で機能することも報告された。

これらの代謝リプログラムに関わる酵素の多くは,転写制
御により活性化する (Klok α αJ.,2002).

細胞質酸性化は,タ ンパクの立体構造を崩すためシャ
ペロン (HSP)の合成誘導も有効な戦略であることが魚類

の研究で知られている (Martin α d,1998)。 一方,酸素
不足によるミトコンドリア電子伝達系への酸素の供給低

下はROS生産を増加させる。また,先にも述べたように
hypo対aが問題となるがん細胞の内部では,Fe2+の割合が

増加して細胞毒性が高いヒドロキシラジカルを生成する

(Toyoku五 2008).こ れに対応する応答 として,植物は
アスコルビン酸ペルオキシダーゼ (APX)を転写誘導する

(Banti α αJ.,2010)。 これらの防御を超えた,酸性化 と
それにより助長されるROS生成はアポトーシスを誘導す
る。

このような耐性機構の一部は,分子進化に組み込まれて
いる可能性が高い.マ ングローブは,本来は別の酵素とし
て働くタンパク質の一部に,分子シャペロン活性を持つマ
ングリンを発現している (Yamada θι αれ 2002)。 これは,

耐塩性に加えてhypoxia耐 性にも機能している可能性が

ある。

がん腫瘍内部の hypoxia応 答では,マ スタースイッ
チであるHIFl(Hypoxia inducible factor l)タ ンパ ク

質が,様々なシステムの転写活性化を行つている (Se‐
menza,2003).植物でも同様なマスタースイッチが見
つかっている。栽培イネの洪水耐性を決定するQTLか
ら,SUBl(Submergel)が 同定された。この SUBlの多

型は,イ ネの被試験集団の約70%の耐性差を説明し,イ
ネが2週間の冠水状態にさらされても生き残ることが可

能となる (Xu and Mack皿 ,1996).こ の SUBlは ,そ れ

自体はエチレン制御を受けるエチレンレスポンスファク

ター (ERF)‐ VII型の転写因子であるが,ジベレリン制御
を受けて節間伸長制御系遺伝子などの発現を制御する (Xu

θι αJ。 ,2006;Fukao and Bailey‐ Serres,2008). シ
′ロイヌ

ナズナの相同タンパクRへP2.12も 同様な遺伝子の発現を

制御している (Licausi α a,2011).イ ネにおいて SUBl
は重要な hypoxia耐性タンパク質であるが,細胞レベル
の耐性獲得には他の転写因子も機能している。

シロイヌナズナでは,hypoxia条件下でROSの消去
に働 くAPXと ,分子シャペロンHSPを 転写制御する
Hsm2が hypo対a耐性に貢献する。実際,高温誘導性で
もある″ψυ を過剰発現させたシロイヌナズナは,hy―

poxia耐性が強化されていた (Banti α αた 2010)。 一方,

hypoxia耐性による細胞質酸性化の回避に関わるGABA―

shuntを構成しhypoxia耐性に関わるとされるGAD(glu‐

tamate deca島 oxメase)や (Miyashita and Good,2008),

hypoxia耐 性 に貢 献 す るGDHは (Tsai cι αJ.,2016),
元々は酸ストレス耐性転写因子として同定された STOPl

(Sensitive TO Proton Rhizoto対 cityl)に より転写制御さ

れる (Sawaki α a,2009).sιοp」 変異体はhypoxia感受

性を示し,さ らに分子シャペロンのいくつかも転写制御

することから,hypoxia耐性のマスタースイッチの一つ

とも考えられる (Enomoto θι αJ.,未発表 )。 この STOPl

は陸上植物すべてが保持するが (Ohyama θι αJ"2013),

hypoxia耐性が高いイネではタンパク質のコア部分 (ジ ン

クフィンガードメイン部分)が相同性を持つ STOPl様 タ
ンパク質のコピー数が,シ ロイヌナズナ等に比べるとは

るかに多い (Yalntti θι αJ.,2009)。  このことは, STOPl
様タンパク質のコピー数が,イ ネの hypoxia耐性の強さ

の一部を説明する可能性を示している。一方,STOPlは
アル ミユウム耐性遺伝子である,ALMTlや MATEを
様々な植物で転写制御する (Sawaki α αJ。 ,2009;Ohyama
α αJ.,2013).タ バコ培養細胞でのアルミニウム応答研究

では,ROS消去能力や糖の取り込み能力などの,hypo対a
耐性とも関連性が高い経路が,アルミニウム耐性に貢献す

るとの報告もある (Abdel‐ Basset θι αZ.,2010).hypoxia

耐性とアルミユウム耐性の関係の理解には,環境抵抗性の

クロストークや,陸上適応の分子進化の点からの研究が必

要であろう。

乾燥耐性や冠水耐性は,世界の食料需給に関わる重要な
ストレス耐性であることから世界的に遺伝子組換えも合む

様々なアプローチによる品種改良が試みられている。乾

燥耐性に関しては,マスタースイッチであるDREB転写
因子の過剰発現による乾燥耐性の向上は,様々な作物で

試みられている。恒常発現プロモーターで DREB転写因
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「

子を過剰発現した場合には激しい生育抑制が生じること

や (Kasuga θι α亀 1999),そ れをス トレス応答性のプロ

モーターを用いて回避する手法など技術的な改良がなされ

ている (Sakuma cι  d,2006)。 また,乾燥ストレス耐性
を担うROS消去酵素,LEA,HSPタ ンパク質をコードす
る遺伝子の過剰発現も乾燥耐性を向上することが報告され

ている (Umezawa θι αJ"2006).こ の既知の分子の過剰

発現による分子改良は,多型 (発現量若しくはタンパク多
型)を利用したGenomic Selectionや ゲノム編集による標

的育種により早晩実施されると考えられる (e.g.Genomic

Selection:Desta and Ortiz,2014, ゲ ノム編 集 :SOyk

θι αJ.,2017)。 一方,イ ネの SUBlも 同様に,hypOxia耐
性の分子育種に既に用いられている (Xu θι αJ.,2006)。 こ

のような既知の分子機構に対応した品種改良戦略に加え

て,環境変動を見据えた新しい耐性戦略を持つことも重要
と思われる。

例えば,わ が国では生産調整のための体耕田で畑作
物 (例えばダイズ等)の生産が行われてきた。ダイズの

湿害耐性は米国などのダイズ生産国では問題 とされてこ

なかった形質であるが,国内事情から耐湿性に関する研
究が進められてきた (Takahashi α d,2006;Mano and
Oyanaが,2009)。 その中では,ダイズの植物体全体の
hypoxia耐性が根の耐湿性の品種間差で説明がつくことな

ど (Jitsuyama,2015),畑作物が冠水するような状況での

品種改良に関する知見が得られている。同様な,転作田を
想定した耐湿性に関する研究は土壌肥料学会では多 く取

り組まれていることから (諸遊,1983;阿江・仁紫,1983;
高橋ら,2008),そ の分子機構を解明する研究は世界的な
品種改良に貢献することが期待される。同様に干ばつ状

態での水稲の乾燥耐性の向上も研究対象として意味があ

る.水稲は,耐湿性に関する適応を遂げているが乾燥には
弱い。これは,乾燥応答遺伝子のプロモーターでは,必ず
しもDRE配列が濃縮されないことから,DREB制御経路
を進化させてこなかったことも一因と考えられる。これに

は,栽培イネの近縁種である 0ッa gJα bθrrじれαを起源と
する,一時的な乾燥耐性の品種改良などが取り組まれてい
る (NdjiondjOp α αL 2012)。 近縁種のゲノム解析が進む

状況もあり,従来は考慮されなかった作物と冠水,乾燥ス
トレス耐性の研究が進むことが期待される。

一方,施肥管理,土壌管理による乾燥や hypoxia耐 性
向上との関係も重要な研究課題と考えられる (図 lB,図
2B).ケイ酸肥料が乾燥害や塩害を軽減することは圃場試
験で調べられ,水稲ではROS生成の抑制や光合成能力の
維持などにケイ酸が作用するなどにより乾燥耐性が向上

すると考えられている (Ma,2004).同 様なケイ酸肥料に

よる乾燥障害軽減効果は,チモシーグラスやソルガムで
も報告されている (Hatto五 θι αた 2005;Radkowski and

RadkOwska,2018).一 方,hypoxiaに対して硫酸根肥料
の施肥は,水稲の秋落ちの原因となる硫化水素生成を助
長することなどのネガティブな印象が持たれている (三井

ら,1948).し かし,近年の研究では,水稲圃場で初期成
育時にむしろS欠乏が生じる現象や (辻 ,2010),H2S自
体はエンドウ豆の根端において hypoxiaに誘導される細

胞死を抑制するとの報告もある (Cheng θι αJ.,2013)。 さ

らに,カ リウム(K)肥料は乾燥害とクロストークする塩ス

トレスを軽減することは知られているが,あ る種の植物
では気孔の開放を誘発して乾燥害を助長することが懸念

されている。例えば,気孔を開くには孔辺細胞内への K
の流入が必要であるが,シ ロイヌナズナにおいてAKTl
カリウムトランスポーター活性を制御するCIPK23の 変

異体は茎葉部におけるKの体内分配が低下 して,気孔
を開 く能力が抑制されて乾燥耐性を発現する (Cheong

θι α亀 2007).施肥によるストレスの制御は,用いる品種
の養分吸収特性も考慮しながら実施する必要があるであろ

つ.

7.お わ り に

地球温暖化は,高温不稔や生育抑制などの直接的な影響
に加えて,乾燥や冠水などの作物の生産性に負の影響を与
えることが予想される。これに対応するためには,大豆の
耐湿性や,イ ネの乾燥耐性などこれまでの栽培慣例では,
主要な育種課題として想定しなかった方向での品種改良な

どが必要になるかもしれない。それと同時に,従来よりも
温暖化する高緯度地域の農耕地としての活用や,地域ごと
での作付けする作物の変更なども有効と思われる。その一

方で,hypoxia耐性や乾燥耐性に関しては藻類から作物に

至るストレス適応戦略の分子機構を理解することも,新し
い品種改良の概念を提供するためには有効である。実際,

最近報告されたゼニゴケのゲノム情報を含む,高等植物か
ら藻類までの植物種のゲノム情報を比較することで,植物
ホルモン応答や DREB経路の獲得などの進化の過程を推
定できるようになっている (Bowman α αJ.,2017)。 一方,
hypoxia耐性に関しては発酵のような耐性機構が藻類を合

む下等植物で既に獲得されていることから (Catalanotti

θι αJ.,2013),い くつかの hypoxia耐性機構は植物が陸上

に上がる前の段階で既に獲得していたとも考えられる.
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