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04 R FTXTOERET / LORK—IEEE

'RREKE KFREZERREHER
‘REIEKRY 4SBT

SABARKE EFHD

TRERFE KEFEREFHER

hE 27 B KX WK R4 BF =T
ik KE2 B3 FH'. & W5 A B

DAAXFTRAFTOEFERYT ) LOBEED C.GHE TAXICERT 5, EH—IEREREICOVTHRE
T 5, 2020 & 7 AICKED T IL—TNAIFIEER transcription activator-like effector nuclease
(TALEN) @ DNA #&E& KA A > EH#E D cytidine deaminase ZF@& L-1EEBMmERZALNT, £k
EEMEI FaV FU7DNADEMY Yy (C) 2—BMICFIY (T) ITBRLEZEREL-, &
EoXCOAZZERAL, 04 XFXTOERET / LOZN—IEEEREEHAT-, EEERER
REANY A —%%T / LICEA L -REERA T R OEHNEEODIZE, ZBHO CHTIZKRES
FRIYVICEBMEINF-LONFEL, £ EAZRIBFERICREEE L. TOPICEEKT/
LOXNET VA FTHSAREHEOE MERLEENT-,

1. IC® I b EDRERENR D, ENHIEE LI RVAEDH D,
BERKIRT ) DL OB RICEET 2 B8P, AFETCIEY A XFXFEZHNT, ZhbDHE
TNODORBUCLE B A2 —RNLTE FLLBRWRZBET DOOBERKIKT ) L& ZEW
0| Z DB K > THEMDIEE RRRE S D) L3 B3 2 HT O Rt % i 7=,
RiAEN D, £/2, THISHBEL T, /EWICINE Bexld, ANHXTDF ) LFEEEHEL T,
RN A7 AN E LT OT RN H D, 3 7 LAREBRFERBIT ¥ — T ) 252 TBE
KRR ) B OU T RIFBEC A STV D8, HRfa U, & OERERIRFEM & A VT2 T ~JRAE
ZOHLERTH D/ N—T 0 7 VI E N SHEDHEN) FEE L S TWD, MR DO ik
R EEAE | GEMAT ) A~DBETE KA e v ~OWMEERHEICBN T, ¥ U R7ED
ANIE) 12X, FEE/EE X 2RI L CTF ) AOFEE W32 D N Rl ISR EBA Ty 7 v %
BB T AEATE L BABBETFEX % DFIITER TX 53, BES T RNA 22050
JELVTEBREIEDLENTEDL, LWV D (2RSS D FIRIIREN. STV, Z DT,
FERHD 2, 2O—FHT, TOFEIET VI @ EBor /2 2fmEICEIIHLA TS
Mrad XFRAFRoA 2aEie5 < OWFE~  CRISPR/Cas ¥ AT ATEERKHAY ) LA OLEIH
OEANPHNEHETH D Iz 0, Bk~ — T —8KE WAZENTEFT F U NTEDORINLIRD A
T DIERET ) DA~DFFANZED T2 57 A S TLEROCDLMENS D, 2020 4 7 HITKEO
AT HE R DS B TR 2 AE i & 72 0 2 TN—TNE T BDOIHEHNTHIET, & b

HE 1 R H A AR RER YR E T EHR
* &G B-mail: arimura@g.ecc.u-tokyo.ac.jp
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B k=

A DRI HINC T

~ KU 7 DNA OfEHRO C %2 —1F
WCEg L HELRS, 2o

SeA e 32 (1) 2022

7 'E @ cytidine deaminase (CD) % 3 EF L7=AR Y

~N7F RO N Kl

AN L BRE%3% TALEN @

3 < . . ° A 1
TFVETIX. Burkholderia cenocepacia DAdA % > /% DNA fE& KA A > (TALE, &HI2ZD N Kifg
a T-DNA N-terminal N-terminal Oleosinpro::
Right border domain TALE left domain  TALE right Oleosin-GFP
CD halfy UGI PTP CD halfyuGI s |
RPS5Apro Plastid C-terminal HSPter  RPS5Apro Plastid a 35Ster T-DNA
targeting domain targeting Left border
peptide peptide
b N-terminal C-termina CD-half combination (Left - Right)
el — 1.1333C-1333N, 2. 1333N-1333C
165 IRNA [P 1AL G 3.1397C-1397N, 4. 1397N-1397C

3" -GCCCCTGAATTGGGTTGTGAATGCCGTGC|TCGACTGCTGTCGGTACGTGGTGGACACAGGCGCAAGGGC-5

5’ -CGGGGACTTAACCCAACACTTACGGCAC AGCTGACGACAGCCIR TGCACCACCTGTGTCCGCGTTCCCG-3'
' _5r

[ : Target window
GI/C: Special targets

N-terminal
c Target: 165 rRNA domain
CD half Type Position in the target window ~
(Left-Right) [P T2[314[5]6]7[8]910[11]12]13[14] | f Target: 16SrRNA g Target: rpoC1 h Target: psbA
h/c 3 4 s Gs C1o 3 Ce 10
1333C-1333N | "o 16 Gs, Gs hic G; homo, Cs hic Cio hl
1333N-1333C h';/n:o 2 il 11
h/c 3 AGCTGACGACAGCC TCAATCATATAAGAA  AATTGCAGTTATGGTA
1397C-1397N 25
homo| 14 1
h/c 1 Gs hic Gs hic C10 homo
1397N-1397C 9
homol 3 4
5 AGCTGACGACAGTCZC 3
Codingstrand 3 T CGACTGCTGTCGG 5 AGCTGACGACAGCC TCGATCATATAAGAA  AATTGCAGTTATGGTA
d Target: rpoC1 Gs homo G3 homo Col-0
CD half e Position in the target window No
(Left-Right) [P TT2[3[4[5]6]7[8]9[10[11[12]13[14[15]| ]
e AGCTAACGACAGCC TCAATCATATAAGAA  AATTGCAGTCATGGTA
1333C-1333N 3
homo|
h/c Gs, C10 homo Col-0
1333N-1333C 6
homo|
1397C-1397N hz/nfo 180 21 AGCTAACGATAGCC TCGATCATATAAGAA
h/c 4 i
1397N-1397C[ - > ol-0
5 T CGATCATATAAGAAS3
Codingstrand 3" A _GT ATTCTTS A GCTGACOACAGCE
Aminoacid I - I M - 1
e Target: pshA i
CD half Position in the target window
N Type No.| Mutation & Target gene
(Left-Right) = 1]2]3]4[5[6[7 ? 9 1;) 11[12[13[14[15]16] ua'Ot” ype P - "y rota | Mutation sty
C a 11 rpot S,
1333C-1333N [ G 5 P P o rate (%)
h/c 11 DAS[23 DAS| Gs | C7 Ga[Cuof Gs [ Co| Gs [ Ga ] C1o]Gud
1333N-1333C homol 1 1 5 homo [ homo | 7 219 34 [39.1 | Stably homo
1397¢-1397N |-/S 1 2 17 h/c | n/c |6 4 10 1|3 25 |287
homo 8 homo | h/c B ] 3 34
1397N-1397C h';/rgo 3 6 h/c | homo | 1 1]3 5] [57 | Unstable
5 AATTGCAGTCATGGT A3 h/e | WT |§8 N L 16 184
Codingstrand 3 T T A[A C G[T C A[G T AlC C AT ¢ WT | h/e |1 1 1 4 4.6
4 1) [} n=[201]10|a]27{2]|1|4]|17|1]| 87 [1000
[AT G[T T AJA T A]
Aminoacid A > VT > I M = 1 [
[ 0 Number of mutated allele / Total number in the column (%) 100
0 Number of mutants / Number of transformants (%) 100

X1. RS ) A DER—E LB

a, pipTALECDFSHi-X 7 % —DT-DNAFEI, O Y J DITHA SN DES])
BT Htarget window (FRELDI A THEHENTZMEHIK), L4 DTALENFES T DRI Z 1

B L 16S rRNABGFIC

Nakazato et al., 2021 Fig. 1 #&Z

b, —x*f

DpTALECD % > /%2

%m%@}: WA TR L, CDZLI3B3FAELITIIEED S ) U DOEBZ T HEIL, FONKHRM & CHR

Ut & Z U E N TALEIS
1nh1b1t0r. c-e, 23 DASOTHE{RIZ VT,

e LTz, RO C:GRHIEDIERIHE R KT, CD, cytidine deaminase; UGI, uracil glycosylase
target window D{i[ % H DI HKRHT & OFLE DL BBAEL TEA S

ToERTR (¢, I6STRNA; d, rpoCl; e, psbA), TUEIRIZ b5 2 R E AR OB G Zikta DR S TR L, M
BHUCEED 72V BREHRZ RO TEICR LTz, FREADOCIT BEOMEHY k2, homo, &mET T A I —;hic, ~

T TAI—FEIEF AT, f-h, VB —IEIC X Dtarget windowDEEH | O F N 7 fii s

rpoCl; h, psbA4),

e

FRE (f, 16SrRNA; g,
Ftarget windowlZIBW T, BREINTNHLRL LY 1207 — X CERShEEEZ ey

o

TEDOHTHE -T2, i, 11 DASE23 DASOA 72 L —HFTEBINIHEIEITHOWT, 21RO EHRERE

(mutation type) DZALDOENGERIZ LTz, ZOFIGIL, EEREEOZE\ (B :

11 DAS homo & 23 DAS homo) @

8% (Total# D4 %M, 11 DAS homo & 23 DAS homoD#41334) %, B SN0 E (87) TEHI-72
B DEIGEFET, Unstabled 1%, 205 ALl CEHE

BETHD, REORESIT

B S HEOKD, £
FENREIR D Z & B ERT D, Gx/Cy, TALEleft2S & LtDNAﬁﬁJ: HV,

DOGE=Ixy%E H OC; WT, wild type. [XIF3CRk17 LY 51,

target window D ZE N2 B H, Tx& H
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Nz har R TBITY 7T ARSI RS L
TW5) %, £7- C KuflllZ uracil glycosylase
inhibitor (UGI’) %, ZHEHE Liz—xtD & v
RIEPHC BN, ZOBLERIETIE, £45
®D TALE R A A U RZIZIEER) DNA BFINIZ
BANZFEA L. TOM OB (target window) |2
&% C:G X3 T:A RHICE#H S 7 8, RIFFE Tl
ZOFELIGH L BERRIZRHIET DR — A
EHEERE BT H 7 Z— (K 1la) TP oA X
FXF Col-0 D¥:T ) LA LT 5 2 & T,
WELKIR T ) LOREED C % T 12 (C:G %% T:A
KT BT D Z & AT, T OBEHRIL, CD %
A L ERENIC UGE & AL RE£E platinum
TALEN @ DNA #& KA A > (pTALE'?) Z@Ehe
L (pTALE-CD-UGD), & H iz m A XF X F
RecAl # /37 B DRERKMEREATY 7 ) 112 %
BF %o x 08
pTALE-CD-UGI, ptpTALECD) T» %,

(plastid-targeted

2. RERLEBE
2.1. ¥rAXF AT Col-0 DIERIEYT ) ADKs
ED C:G xt#& T:A 2, Ti R THFES T R
Ty TICER

BERLRS ) A 3 DOFEEIAFIET DRED
C:G Xt & T EHLELT 5 728 D ptpTALECD %
HUT Lo 2 —%FRL,. Zhaiun A XFX
F Col-0 DA ) M7 a—F )T 4 v FEBIC
L OIREEGHR L, ZOXRT Z—=nEIXEAD
ptpTALECD 73 FI3[FIRFIZHEL L, EiLEnssy
0 A XFRXFONEN T ) AMFREICHV LR

% RPS54 7aE—X—145 O FTHET L (K
la) o ARWFIETITIEATHIZE 8 L [RERIZ, target
window |2 % C:G RINEHIND Z LA TS
iz (B 1b) , TEEEEAE T 8 (BB
YR To POELNTMET) OFMIKD target
window % & TefEl 4 PCR CHiIE#% . & OELS %
P —EIC KV LT-E 2 A, 3 DO target
window ZAVEALTHRIED C:G xt D BEHLA RS &
iz, £OFITIE, —MIRICEEOE T —
bDEINDERET 7 L 10 O T CTHHE
WA UK ((RE7T7 A v 7 g i s
Fe iR bAEELZ (K 1e-h) o WIT, flE O
FHEBRICB T D EALROLERZRHRD T
OIZ, FEIFMIRAIEET 11 Btk & 23 HiZ (11
and 23 days after stratification, DAS) ®/472< &
— HCEBRINIHEREICE LT EALRORE
DIFENEF ATz, D70 b b — T DR UCE#LN
MRINT=D~ 87 WD 56 34 HO M
(39.1%) 1T ETHRES T A I v 7 ICBEHT S
nTnk (K1) . 2o E,ns, Ttk Tho
Th . FEEEL B LU CHERET ) DIRET T
A I RERERARFF LY D 2 LRI
72

22. A7 E—F v VER

7 LR T R LIS O RS AN E X3
BEINTLEHIAT7H—Fy NERNIEL 72
bHo T T WU H—EICEIVARETTAI VT
PR AR EEAASR  S U7 17 RO T AR W
TVERMAY ) LI ha vy RUTHF ) MBI

SNPs information Target region: 16S rRNA 10
Position Annotation on/off | REF | ALT [ WT1 | 1397 | 1397 | 1397 | 1397 | 1397 | 1397 | 1397 | 1397 | __1397CN8
(bp) target CN1| CN2| CN7|CN12|CN16| NC1|NC2| NC3 | T, T,
36,840 | o o | Intergenic [Offtarget | TC | TT | 0.0 01 [ 00 [ 00 [ 00 [00 [o00o Joo [o00 ][00
63,079 §’g’§ Intergenic |Offtarget | TC | TT | 0.0 01 | 00 [ 00 |00 [00 [00 [o01 |00 |00
83,505 |~ mi22  |offtarget | TC | 7T | 00 00 [ 00 [ 00 |00 [00 Joo oo [o00 [oo0
89,363 yef2  |offtarget [ Tcc | TTT [ 0.0 00 [ 00 [ 00 |00 |00 oo oo [o00 o0
89,364 | — yef2  |offtarget | TC | 1T [ 0.0 00 [ 00 [ 00 | 00 00 [ 00
102,021] 8 | 16SrRNA |TargetC, | AC | AT | 00 03 | 00 d 00 | 00
102,026] © [ 16SrRNA [TargetGs | TC | 7T | 0.0 585
102,162| 8 | 16SrRNA [Offtarget [ TC | TT | 00 . ] 01 | 00 | 00
102,206| & | 16S/RNA [Offtarget | TC | TT [ 00 06 | 00 [192 [ 00 [ 02 [ 05 [03 |00 |00
102,254| = | 16S/RNA |Offtarget | TC | TT | 00 23 [ 00 [ 03 [ 00 [ 02 [o06 |05 |00 |00
103,807 Intron |Offtarget | TC | TT | 00 01 | 00 [ 00 [ 00 [00 [01 |01 |00 |00 o

#1. BT ) DDA T E—F v VER

Nakazato et al., 2021 Fig. 2a°

Illumina short read ©30,000 Y — NELEFEENTEITD 5 B, ST A E R TI0%LL ERZ S - fEiTE &I

L7z, FIFIR17L 0 51,

14



HATE—2y NEREFRI-, £ 1T 16S
rRNA ZH5) & L7z 9 AR OfE R 2R LTz, 18
& (1397CN 1) ZFRVNT 50%% #8 2 2 HEREIR 7
A EOFTE—=Gy MEREITRE ST (1)
T FTifi_cEoEETHI hary KU T o)
LboFxT72—=0y NMERTHRE IR0 Tz
7, ZOZ b, BEMITHERUZRIERES ) A
WEZFER TE-Z ENH LNz,

23. EAZROERK
HBAERNFEZRICBRET 20570
2. RETTAI v 7 pEREHRNE T T
ROPEEHR 7 BERO BB T, 2V ) ¥
AT LTz, REH (psb4 1397NC 1) % [X] 2a

YA RAFTE 32 (1) 2022
WZR LT, EORER, BIOSEE> T BERRAR S
AEDOKETTIAI v I RERRFHR-42TO
T, fERICEEL TR, ZOHIZIEIET /2 L0
ptpTALECD T&151-7% PCR THEE S /gy, X v
7 VA b (AARTIIEE R A E LT
Whhie) Th b AREH OB WER S FET S
ZENGnoTm (K2a) Y,

2.4. pshA DBAtE = R DERKORENT

T, AT HALTF R U O L Z 37 E DI
Za— N1 2% psbAd DRt RUATKRET T A
2 v U IR (ATG>ATA) 788 A S L7 R 2
Bonse (K 1h BAZRORET T AI—M%x
BT ) A= U ATHMEER LT ), psbA DFE

a b pshbA mutant Col-0
. Seed GFP T-DNA
Line name | cence (TALE PCRY* SNP type of C1o | Phenotype on 7 DAS
T1 + + T (homo) _—
1 T (homo)  |WT-like
2 T (homo)  |WT-like
3 T (homo)  |WT-like
4 T (homo)  |WT-like
- 5 T (homo)  |WT-like WT-like Variegated cotyledon
Q 6 T (homo)  |WT-like A mutant Col0
§ 7 T (homo)  |[WT-like ¢ PSOA mutan 0-
< |mle + + T (homo)  |WT-like PR —
] 9 T (homo)  |WT-like
10 + + T (homo) WT-like
1 R R T (homo)  |WT-like
12 + + T (homo)  |WT-like
13 + + T (homo) Variegated cotyledon
14 R R T (homo)  |WT-like
15 - . T (homo)  |WT-like
WT (Col-0) R B c
*The targeted region for T+ plants was GFP.
d : = 09
Anti-PsbA e E P=00011  P=00010  p=go3s2
Preparation 1 Preparation 2 E 0.8 — ﬁ ’L‘ W Col-0
g O & O v [ PsbA 1397
PG NS e 07 C 1 (T2 null)
Col-0 S Col-0 S 8 —
(kD) 25 50 75 100 100 (%) *P) 25 50 75 100 100 (%) 9 06
100 — 100 — S
75— 75— £ 05
3
£
50— 50— 5 04
£
o
37— o 203
5
- ————— S ———— - PsoA 8 02
== g
25— 25— 5 0.1
o Nakazato et al., 2021
20 — 20— 5

0.0 Extended Data Fig. 6
replicate 1 replicate 2 replicate 3 %ZiZE

2. pshA 139INC 1D BHBRT DV = ) # A 7 L KB

a, RO = ) #4147, b&e, FT-GFPHIEE R SR> TAIRDEE, b, 7 DASIZHIT B REM 2K,
BEAY OFHE (variegated cotyledon) ZFFOMEEIZ MK TOL RSz, N—DFE X1 mm, ¢,27 DASIZET
LHMOER, FL— hOERITIm, d, FT 21 REZ X7 EDA L7 7 vy M GEBRPKEIT2) .
WTFNOKE TH RO ENE SN, & L—r BEOBEITIKE Lz & v 7 BOMME2F L, 100i%
lugh 7 a7 )VITHYT 5, e, HLFRUDORRETIEE (Fv/Fm), &XE CHBE TR 4AEKD 7 7o
T4 VENEFHI LT, =T N IERERFE A KT, *P<0.05 & **P<0.01 (WY = LFRE) . KIS

w17k v 51 A,
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BUC S 2R T BEM O ZR R 189 L[EERIZ, 20
ERARG > a PEOAFIE LI WS B R C4
BCX RN EnRTHRENEN B ticz
ORISR B SR CEB L B ER LT
17, psbA DEAtEa Ko OB REZ TR TERE 714
X T, HARON, X' U T N THDAREME
DR EERITE AR L RO EFE LR L (K
2a-c) , £ T, ZNHOMEKICKIT HBA= R
¥ ATG O ATA ~DZEALD psbd DFHBUZH- 2 5
RN D 12012, b FR T O RETIL
RhEFRTFFmEL DI ¥ VR EOERZ N
Too B Z Llz, WIRE 16/8 WO THIRE B as
AT CIIERRED D1 # v B O LRI
B AR L [FERTT (X 2d) « FVFm AEOAR T I38 R
B AR THOT N (L LAER) THo7- (K 2e),
BHERMO ATA 2 RS bt UG = N
R GERAS , A CRIth= R & L CHRE

52 ENHMBI TS ATG, GTG, TTGY) 2> 5 F
RMBREEND & RE E8 10%F2E/ SV DI
ZURVBEOEENTREIND, LrL, DXL
IRB NI EITR N o7 D (K
2d) . IO OB 2 R AEMTD D ERR D G
F oo AEEITERN S NI, LLEX Y | psb4 DB
I R ATG 23 ATA 128k T 5 &, Dip k
LA T DAEBSRME T TIE TR IO
BERENOPCIETT 50 DD, DI X "V EDE
FEREERI ZLITRNZ EOVRB ST,
BERMATDI X I EORRMNED 2 R uh
SIEE 5 TUNND DTN TIE, A% OfiFI 23 1
FFSivd,

3. MR LU

a4 X} XF (Arabidopsis thaliana) ecotype
Col-0 3 L OB EIs#afk %, 22°C - KA (16
WP AA A, 8 WefmsH]) CABIH-, L
Col-0 D%/ 2T, ptpTALECD 3 H~_ 7 ¥ —%
Tu—I VT 4y FEBICTRERRR L 50
NI B A D DNA ZHiH L. FEAkE 2
PCR TR, Vo —yEIC L » CTHERS| %
fRFE Ulc, &5 DRHTS psbA 25 FLAR OfFHT 32
BR 2 5 E DM OFE 72 SR GIEIZ DWW TESC
W ARz,

4. Bz

ARFFE T, ptpTALECD R A~Y ¥ —% 1
A XFRAF O ) NI BT 5 2 LT 5
R ) DORFED C:G %t & T:A xHZ, Ti A%
TRETTAI v ZIZEMT DT LTI LT,
Flo BALRIETHRICLEL TERBL, £
OIS 7 DTEAN LTIASRE R 2R
IRONATREME D mWMEER S & 7o, R FEITRE
WX, 27 ) DA EEHATREZR, v r A X
X ;LS OREHFEIZ B TE S0, kD
PR—=T 4 T IVT o AT RS E din s &
AR CIRGE e FE D BERKR 7 b % 2 Wl g
(2225 Z eI S NS, o, REAKEIE= R
ORI, AT R BRER, B s TR B
FEIKS° RNA OERAEE DB N AIRETH D720,
BRI ) M a— KI5 8E T OB
ORHLIZEFE L 5 B,

Eif52
ARHEOERZ SV ELE
BOBERRICEALE L B £,
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BEROEALMEBRRSL VNV HOSFREE L ST

'RBREREREFHRE
B EYMPER
SRELKRFE S B AR BT
tEERIKFRZREFHER
SRBMRZRF B an il FHIRH
RER BR'e. AH A RE & HL (BEFEH) £EFTF. L BLCS
¥ ME °. AW 'R EFEH RIS FE B

Y/ 74 )7 (Chaetoceros gracilis) |$HHFEETHIEED—FETHY . W RERLEMN & MIEEE
ENSEXEFANRARINA TS, MA T, MMEFRBESHOILABERZNICLAVONLILE &
HRHARTHLFALEATVLERAEFETH D, BEE. KPOXREITEG LI-EXERREI VN
B & L T fucoxanthin chlorophyll a/c-binding protein (FCP) %D, AMETIX. Y/ 74V IDE
FCPERSIZ FS T F7/ LRV NS VRV Y T h—LMORGL. D FRHEBITICEINT6 DOY
TI773)—IZH8E L. TOREE. VM AETFEMRBERT CHLOAN LG > RILZEREE
BRICBEITAREZLCRBLTEY., SHICHEZERADERLETIABRM_RALEFERLRK
[CERTIEECTH o Tze CNOIERETICFCPH T 77 2 1) —DHEENB L SHRIEDBIEEZEE LT,

1. IZt® I HEOENMEER Y /7 E FCP
EEL I EROEERRAE D% K DRI NT, LS

BTN EREITOARNT A I A VD 1 7 DFERENEINEAFR L 7L 3 BIEE
N—T"THY  NT g, ISR L A TENR BRI OESNMEFRE X /N7 E (Light-harvesting
DUWFEIZB W TEH R —RAEFEETH D |, 1B complex; LHC) 77 X U—"TCd 53, LHC 1T%4k
L TWDERECAN T MO BRRIL, L rmaunzgntivur )4 REEEGLUERT
ALBICHRT D728, 2 HITAL A R A e L NBREEICE DY TOEETT 5. LHC DA
EMETIN D, LU, Eeldkkea s ko Eis X, Bk AE BTk ORI E
FEAIH A L THBY N DITFERIEE L O DHFRE LTINS Z ENRZW, HEEE LT
— Ry B D VNI RE TG LI L& HEIZREHA T2Vt S5 4 ARTIE
ABNTND % E-T, HEOS / MiF, 4L DR, REER OGRS Vs Bk
BE, FEEE, fEE (A RT A1) BIROEE LHC RS, £ L CEEECT MO LHC 137
FRRET D120 Fa 7 7 IV —OHk L DRERLEFEND 7 axHrFr-rnn 7 ¢ vfh
ZRRVE, BB A E X D L & ZORICHERL & % X7 & (Fucoxanthin Chlorophyll a/c-
7o TR 24T O 2 EBRETH D, binding protein; FCP) & FEEIL5,

Y 1L AR AR 2R YR H HR
& S E-mail: kumazawa.minoru.77z@st.kyoto-u.ac.jp
b & S E-mail: ifuku.kentaro.2m@kyoto-u.ac jp
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LHC (FCP) O4$EIZ SN T
EEpeoh OALERMBEIAD &7/ LELH D3 it

SN 5 LLETA S LHC (FCP) (X, 7 2/ B&kds 1
OFEMEZF LoD b ALERHHSE & 2 HEY
RFFBAIT U D & T DERARM TH RN
o E D ENBET D 2 ENmbN T4, 2L
TETIVEREE SID T HE® Thalassiosira
pseudonana & B WK B EH B Phaeodactylum
tricornutum D77 ) NN EFVEFL 2004 - & 2008 -
[ZfRFES T2 & T 70 LHC D4y R/ifix L v
MEREACHETR S D LD ITRo 72 810, fFil & LT,
Dittami et al. (2010) %, E:# LHC < Lher, Lhcf,
Lhex D 3 DOH 777 IV —IZHHshn &L
%, Hoffman et al. (2011) IS HIZ%L DY L— K
SN DZ LR LT 0 LinL2Rnis,
WTHRICBWTH 7 AEHRD B OBLHIEH
MR OZETIE RV ERBRES N, £ 2
TEH LT, FRROTT I OVEERR L [A% L~ HE
B TRERSEL LY ) 74V R T N
/ VA vl.1 (ChaetoBase,
https://chaetoceros.nibb.ac.jp) & . 55425~ mRNA fid
Y| %239 % Iso-Seq #H W hT7 A7 U
=T —%%FHALT, Y/ 754V UD4E
LHC B4 4 #EFEn9IC G+ 2 2 & il 1,
Fo, a7V —RKy—s Y —%FH L,
RT7 7 2aBUEEREZED TEBY | 5%,
R & MO T v KV ENTZY )
AV UDT ) MMEREBIEFET VOWMELH
fHFLTWD,

2. LHC B3 OREFRE 2 G & 20 F R GEART

NCBI RefSeq 7 — % X— A D T. pseudonana &
P. tricornutum CTFCP &7 /7 —Tar ST
LT (ENENI0ES 39BN 27 =) —
L LT BLASTP #1792 & T, Y/ 04V UD
RZ 7 N7 Aha6 44 Fiddlo> LHC (FCP) H3H
BC&T, SOITRRD 2F5MFTREE LY /7
Aoy 7Y —=Rr7 A7 )T F—2L4
Iso-Seq "B, SHIZRTZT7 M7 ATHEREL T
WRWEEICHEIET 2L E2 b0 2 BAIO
LHC %z Buf% L 7=,

JeE AR
Tree scale: 1 ————

N %

CgLhcr9|homologs

e

Lhcf “ %

32 (1) 2022

TpLhex6_1
TpLhcx5
TpLhcx6
TpLhcx4
CglLhcx3
CglLhex1
CgLhex2
TpLhox1

@—  ——
L’,*
Lher L ;

Ultrafast bootstrap ﬁ.f{.,‘
o L e g

' iy
O

[ ] 100
Lhez

Lhcq %

TpLher5
CglLhert1

M1 EEENHaHEFZ L X7 ELHC (FCP) D

HFoAs

HARRHH & L TFRR, MMEFRUCFE S s
FREI R O EFSRINT FE SAL72 0 FREITRR
TA T4 FLThD, Cg, C gracilis (KT); Tp, T.

pseudonana; Pt, P. tricornutum,
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ZD LT, BHiiz LHC 46 B4l (7 /) 74 Y
) &, BEFe LHC 30 B4 (T. pseudonana), 39
B8 (P. tricornutum) D Th 7 =) —L L7z
BLASTP 3812 & - T, &7 /VEESE T pseudonana
& P tricornutum D7 ) LG FILEI 44 Bl
& 42 Bid%o> LHC #Huf5 LELLC, RefSeq 7 —
BR—=AEDT )T —a B LE,

% U 7= 4 LHC BlAI 2RI U 7o 0 F Robe it
DOFER, EEBEO LHC 1L 6 2DOH 77 7 I U —,
Bi% Lhef, Lher, Lhez, Lhex, Lheq, Cglher9 7
ERr bR AsZ RO (B 1), 2
IZhE> CETVERRD LHC s 74 %, —8lix
HmaT 5728 U CHICER LE Lz, IREIC
FET T 7 7 IV —OREAEIT S,

3. #LHC ¥ 77 7 IV — DK%
Lhef %777 IV —

Lhef #7773V —i3xb ¥ "7 ELLT
DEEENSZNY T 77 IV —=ThHo .,V /)7 A
Y 73k 1T (PSID) -FCPII 348 A A& Tl
CgLhefl NEFARNEEROENRMEAT Y 1T
'E LHC (FCP) &AL Cu iz 23 (X 2), LT
S BT E fRRE DREIERFAT DFE R, Z D FHE/R Y
BR2Y Cglhefl (2%, Cglhefs-7 & de~7 11
WEATHDLZENRHLNERSTNDE (ERED.
FIRIH) o

VI TA ) UREERI

Ly HEE®E T pseudonana TlX., —IRITEERIK
g L E BN/ 5. TpLhefl-6 }2 (Y TpLhef7 &
TpLhefl1 A3YeAb5% I-FCPII (ZRE SN TV D
14 LHC D43 1A% Tid, Lhef © 7 L— RIZEE
R LIRS TV (B 1), Bl Y
74 Y v PSII-FCPII CTEER T TH D
CgLhcfl } O* CgLhcf4-6 23 Rfik C—oD 7 L —
RZET 5 DIZ%t L, T. pseudonana T YAk
5% II-FCPIL IZ MR HH & 4u7= TpLhefl-6 13 / 77 A
VLIRS oD L— REEKRL TV,
ZOZ LiE, HEIIFENT Lhef Y777 I U —
Doy TFEESHLSED Z LT AEBT DR
\Z PSIL JEA T 7 F i fis S 1T & T2 ATREME DS
Exohd, BE IIFIAFNET T T 4—L 7
T A A E T IAWEHRL THENT N O | T pseudonana
DOIALFEFR 1T TR T T FNEER TR
EZBREEFEHKL, £72. 20T 7 FOEAH
KUTIZFFENTH ZERERH D 5 5 2 & BHE
ENnTn5 B,

Lher/Lhez 77 7 I Y —

Lher 3% & 6 EALHEAY (red algal-type) & VY9
ZEThAT LN T T IV —Th D AL
AR EFEA A AFET D, Lher 777 I VU —
. YA YT TFELY, 205 H 8
Oy FREITEILF5R 1 (PSI) -FCPL BB A A2

WA Y REER

B2 > A Y UMEERENM AR S Ny EEEE S

(%) PSII-FCPIL D7 T A A & BEMEEETE (PDB ID: 6J40), PDB ID: 6J40 TR E T& - 7= CgLlherl7 (r17%) 1%
Pietal 2019) (ZEESWTIBIN LB, (45) PSI-FCPIO[FAIH#E (PDB ID: 6LYS5), PDBID: 6LY5 Tidq2** (Lhcq2)
{$Lheq6 & [FE S L, 12%* (Lher2) 1IRFIE ThH - 72728, Nagao et al. (2020) (ZFESWTEHE R OB L 721,
F T aA REEZA e~ s R FERR E U TRT, [POFCPOAIIRIES N7 77 I U —ITHn L
TH Y. Lher (F), Lheq (v B> ), Lhef (%), Cglher9 RmERT (h—FL V7)) THhD, XMbFER2T
FEWFR LR THRRLTEY, PSI-FCPITIE &K, PSI-FCPICIIHBLTH D,




BWT, PSI & EH#FHAIERT NSO LHC
(FCP) Zr & LCRIESNZ (K 2), BERE
ZEIZ, VD1 4R TE® D Cglherl7 1 PSII
OaTIZEET S EERICFRESN TS (E
2), TR G, Lhef 77 7 2 U — L34
<H7p 0| & x OSSR S 472 Lher 15
Tty FEFETDLZERH LN E RS (F
1), ZOFEFEFE, EREOHELOF BT PSI O
07 7 F L LT Lher D&~ b2 L
TN EZBL TREINTNDZ EERE L
T3,

F 72 Lher 1 X% OWNEEDMlREEIZ Lhez 203 5
ZERBOIN KT LHLEDT—MANT v THE
lE@ < 72V, Lher AEMAIIZHWZ 2B 2D
RS IT Lhez i Lher AL EEZ BN
%, Lhez DRE, IR FHBI0H /37 BEF BAE
Hel 201 E A CICBWTHEE TRITH
%, Lher L RIEEICEE & v FOSEEERM CHRAF
ENTWBHHENRSH D Z &b SR E -
ety NERE LT L0 L AT D rTRENE
L0, SROBTPFFTND,

Lhex 777 I Y —

Lhex (X, = R/F—{KFDIENALERITH L
(Non-photochemical quenching: NPQ) T& % qE %
LT EREEICEE G LTy 1o Ear T
qE #4H 5 Lhesr 77 7 I U — L MIEMED H D
T8 > ) A Y i Lhex 477 7 U —% 34
FHEALTWDN, ZIUTENEI6 3 TFEL 4
DfFEERTHETVEREE T pseudonana & P.
tricornutum | Z AT 70N, £72 WU Lhex
b F RN AT S N EEG RO E
FIUZITFBO B AL TV20, Lhex/Lhesr O EEJRANAL
EBRMEIH & FRERTEHONTNTH D2
RIEFHM S TWVDD, WS VLR IR
HAESHE R L T ORMNBRRTIIANTH
%%

Lheq #7773V —

Lheq (35E# 52387 L < fnds L7238 LHC &
777V —ThV EHRIIFENRY 77 7 2
V—Toh %, WEROHWEIZIVTIL, Lher <° Lhef

JARARTE 32 (1) 2022
ERFE SN TN TERT /T —va v 3
TR T2y FREDZ DY, Alal, Lheq & L
THSEI NI, Bx O 1R Tid, B0l
HETHDHY ) 754 YU & T pseudonana [ THR
fFE3NT Lheq Ein T2y 3BV, ThHD%
<IXY /47 PSI-FCPI OHIC, Lher %7
77 Y —nb e 2 NRRERDOIMAN & D S
® LHC (FCP) & L CRE =72 (& 1), 7272
L .Lheq @ TIEBISFAIIZ  Cglherd & Cglheql2
13 PSI = 7T BT 2 R ICHE G L T D, F
o, mEOEFEHNHEICENTSL, T
pseudonana DAL 112 TpLhcq6 & TpLhcq9
Z R < & TO Lheq o FHRED R S v Tz 21,
7> T Lheq IZOW T b @R 72t > 3L HE
B TR SN TV DRSNS 5,

CgLherd [IMEIZ35 1T HELE DS Lherd &
ST, 3 TR TlX Lheq ICE 5,
LU 5, A% O LHC 5 1K OS85 74
DL T RTITEES L OBNRELZ 729
WCHRWEZEZBND, £/, LHCD O B, A /v
YuHAREEFEYy FERT LT T 7 3
U — Tl O AL Y v R REE T4 Y
A DONEHENTHD LB XD,

—5. PRBEE P. tricornutum 1%, LB E
D 2 FEM D X HIZEL D Lheq Bty M
EET, 4 D PEOLEFESZ LR LM E
mole, TOHD23FREE, Y/ A Y7 PSI
2 7\ L2 Cglherd (Lheq 77 7 2 U —)
L Cglheql2 24 /v Y v Jj A 72 PtLheq2 &
PtLheql TH Y, INFICIFE S viz oy TR A
VY H RO PtLheq3 (Cglheq9 (ZHHEEL) @
HTH-T- (K1, B 2), b, FLEEED 2
& I, Lher (2012 T Lheq D@l v D%
< 23 PSI & He Y PATe LHC (FCP) DWW & %
oW ThRFESN LT, PHRAEHB#ED P.
tricornutum TIE Lher &N D Lheq DA M E
IZRF STV, #o T, EERO PSIOT VT
T ORI, PSI 27 0 BEEN D121 T, BB
L, BIRIEFD R EPPRAIC LT, RESER
LAREMEN B B,

Lheq (Z13/b— A AANCALES D C Ko7 o
a7 ¢ VEEAES] TPGSVP) 3% W | Z AU Lheq

21



JARARTE 32 (1) 2022
RO T A EEM ARSI TH D, —ED Lhef
HEAWL L72kd % F L, Lheq & Lhef DAL 72
B 2 R 5, Z 9 Lo R EEESNIIET 7
77 IV —HFHEOT D EETIEH D, Bl
T RV X —BENC I T D RERE & BEEfT 1 7=
Hwml L TETBHT, ABOBETH D,

Flo. AuT A FEEGELS S Lheq (ZIFRHK
Nd D, LHC O 3 FEEE~Y v 7 ZADH b
ol & o3 IFMFAEZE L TR, TOETNENA
ha < flZALET S N Rl iaes /4 K
RSN D5 225, ks ORLEE LHC (2358 L
= TfHSEMUERSI ) X GFDPLG TH Y, HEE Tl
Lher BNEDHaT /A FiEAEHEF L. E7-.
FELL LU 7=B0%73 Lheq @ a3 @ N RN ARAF S
nTnb (& 3), — 5T, Lheq & Lhef @ al @
N RN, B L T 2= AT T = U RN —
DEMSNTZEFZ A L, S5 Lhef D a3 DN
KU TITERIC T AT F g A O K &
SERDEINE 72> T2, TOZ & B Lheq
w7 A FEGBEHNIZISUV T Lher & Lhef
OFERRSE R L TR Y, f#%EA728 Lher H»
5 Lhef 23E U % HHBPE D51 T % rlaetED
E2xob,

SRR

“GFDPLG” “GFDPLG”%

HREE

[
N —
al

]
—c
a2 a3
a3DNK iz

4.0
% 3.0

a1DNKGEE

4.0
& 3.0
Lher B20
e { ngg
0.0 =

4.0
3.0

Lhcq £20
1.0

Lhcf

K3 LHCD RAA U4E&EE IvT /A RiE=v
T Y ZAEFID v TR

CgLher9 RER YT 77 IV —

CgLher9 I RMB CIIMSL L= L—FREH
L. OEERFE CRAMIZ 1 DAV a s
NEETD (® 1), P. tricornutum OF )Y v
Td % PtLheqs 1F, R Tho72Z &b B
EOMNTIZ K DS CTlE Pt17531 (JGI Phatr2 ID (2
HkT2) EMEns Z &b b o7z e PSI-
FCPI #3&(2 3 T, CgLher9 | % PSI =17 & E##
FEAERT HALEICFEE S vz 3, o LHC 47
TREEITaTICx L TR IR THALTE
. DTRFEMHTCHLMN LR TH D (K
2), 7t~ T, Cglher9 T 7L, HEaTLL
HWLME OZE 2R OEEE LB X DD,

4. FLEREREABHIZBIT S LHC 37
77 Y —OHMm

EEOIBHE R EDONERNMEA BT A R4 L
(REBBIH) o, N7 MR & R E 2RI
FFORLERME A O L < TIX B L T
JEEER O LHC ez 2 /7 H & LT
FIFHE TS, &2 C, Bl TfT72 - 7= 5N
72 LHC BeHDORIR & oy F bt 2. oL
B EALCRKE R IAEEREIC @A L,
INFETHHN TV X 9 ITALEEIX Lher Y7
77 IV —DHREFL TN, —J5T, ik
ONT NEEITEREFEIL 6 MOV T 77 IV —
ZHLTWD ZENHTITbhol-, £72. 185
RONT NETIXY A VT PSI O a7 I
9% Cglherd X° CgLher9 (24 VY v 5 A7 55
FEARAF STz, & BT Lher IZ2WTH A
SERTIEH D bOD A a ARG R Ty
NSTETE LT, fBEE Tl Zucinz., Eif: PSII-
FCPI THULEBIZALET D HEKR L L THRE S U
72 Cglherl7 \Z b AV o ARy FEiEH LT
Wi, 7272 L, 7 U N Guillardia theta 13 Lher
L Lhez DHZHFLTEY, ZADHITEERED LHC
Gy FHR & AV Y a T AR BRITIT AR o T, B o
T, 7 V7 MEER RS | ALES kAR
RTINS . PSLICEEEET D80T 7 F ORERH
REINTWAZ ERHLNE ST,

RSB O & HAOBRRITIT 2RI 2
RNREL OO0, KIFRIZL>T, 7 U7 b
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% R AR ) A sb = b STANENE 5l i
BRSBTS A LTS Lher 7
77 V=06, AR A E LT Lhef, Lhez,
Lheq, Cglher9 FEr 7% 77 7 I U —|Z&44k
L7z LRI EN D, EivD D NALF RN
FHURTEBEARICBIT DEENS, £7
Lher Ot > R3S PSI QLT 7 F & LTS
SN, #7771V —ThHD Lheq, KO
Cglher9 RERZIZL T, PSIOT T FHA
RITALEN O KIBIZIZR LB 2 b b, &5
(2, ALEFRRE R AR, PSL OENT T
F & LT, ALEICIT 2 WEE®RA LHC & L C.
Lhef ¥ 777 IV —%2ZNETNORENTHES
Wiz, Lhef 77 7 2 U —F, /3 R0 aERE
HET—T7 OFLMEDS Lheq M7 77 IV —D
IRZET T & % AlREME = < | Lher 7> 6 Lheq, Lheq
M5 Lhef ~OEfE 2077 7 I U —O#LR
WAL RICBIT DEAT T O EE b
b LRSS,

5. BHVIT

ALERBBEADOBR 1L, EFED T ) MERO
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< DOFEN, 7707 b U EMERKZ D & Hik B DL AL AEPKEARIZ D723 > T ERAN
RE, A7 ROREL 725 WEHEOTENZ < | MO SN TR  BERIIRIHERICE ST
it B O B3 i bz b0 L GhoETr I Y RN E 2 B R TE D, ERHMEDILY IAA
EREIIND L, VLIGEE R C ORI 2 BIEHIC L - T
FEEHIX, 400 FEIZENEETNDHERFEDO S 1T oA, AFEAIRD 2 & T DML A & 1T BERR A
N—T"T, BB RIRE CERIND, HEM L OB 2200 BERRRIT R AAI I35 Tk
D72 H>T & A MFEE TR T K 2 (BRI S BT, BT L Ao (BEE) OB R
Lt ans 2 EREMOZ L, lE &Vl DLIETH D 3,
WIS T O 2V S O CREORRAZ 23
VLD, —HF, BEHOWEIZ1FI LR, 2. FEE CORERETROEN
WD Tl E LN 20 [HE) b, Ascobulla J& % Fr< & TOEE B NIEERR DM
FEE BT & Al o T EEEOMIEE T LA BR T NI A~DELY IAZR 24T 9 D3 6B BIETHE O A LS
FIEEAWSHERET 5, fEHZOEEIX, Z0%F Z OMERFIRIIRER] TR 2, IV IAZRE T2
LOBRICHTOH 2 X2 5 &ZEINH D LB 2 BN T H OB T 1 B TS S A RkHE
TW5 (X 1), FRRENT 2 BIAE U2 & S 5, G ARES ) &

e (U S
* &G B-mail: taromaedaj@gmail.com
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<§¢Eﬁr)
SHEB
arpy (RRARTE

A FERPOHE  FERADHE

E% (Ascus-sac)

s (Rhinophore)

El

e (BEIRDIEE)
el =7 o aWrk ot P

| RIROEBITIEHER
DEREDBEITRAS

X1. #E5HY I v OHE

A BHEHUVIUVVOBRESRE EHEHLLE OS]
B. #BEEUIvYOH, FRYIRUTA, KE
I3 emiE &, C. Mg %4 LBV ikhE

Ff L72WOVE UL, BERHMARI TR~ DORR B & 5 2
LTSS,

2 A EEZ 5 LD B O A BIEEHE
FRIFTEHNT 6 BILLEENLLZEEZ LN T
W5, HERFM O T, AFZERCRHAITES

SeA e 32 (1) 2022
TREIM) OERMPELRY | HHRELD LD
D, REPREIT—HL TW5, BREROLE
FAEMER TR & L C L RPEEERE D Elysia chlorotica,
E. cripsta, E. timida, Costasiella ocellifera X -1EpE
DF NU I N HA Plakobranchus ocellatus 7 &
2 NUBA E atrovirids DSBS D, 551250 fiE
Hrobid, Biio 6 T2z B IcREIE O
HERHMERFRE N2 S L, ORI B R 5

AIREMEDMESR S AL TV D ST([HM 2),

3. R LAk

WIERHABL G DR L & i ORRITHEMET. AR
BROEZSCHEMEZHL < L TW\W5, De Negri
and De Negri (1876) A7 v 7 4 L &KH L7z
%, BERBIZTT 27T 6 UL ITIRHE
BEOMERE L OLEEBEZ LTV, LML,
Kawaguti & Yamasu (1965)(%, & FBAMESIIZ LV
a3 RUTA & ZFDOEED IV (Codium fragile)
UL, FERROBELMENS ., 2o TH4EH) 1%
IR OERAZOLOTH DL L ER LI, £
RO | T X U AR T b IEE RE
PEHEREL TWD ETHRILT S,

FEE D KA FIEMEDMRFEIL Trench (1969) 2
XoThant, I3 E. crispata ZH\WT, 2O
IO HBER] QERETHD T L a2
L. & BITKAFRY 22 HERE R 3R OAHAR ~ D HL D JA
HWELDHFE UCEZHAVTORLE, Z0%OHE
B LU O BIMERANARER O 7 X/

AiEEE(e.g, ARV L) GBS
BRESE
HE MR
[ | | SRR RIS
Elysia E. timida* 5 E. diomedea* 4 Plakobranchus Costasiella
atroviridis E. cornigera &, (menginets E. crispata*E. clarki £ chiorofica ocellatus ocellifera
_Aapus | O3B 1~4EH  RENREEN A ___ . 078 371078 -4EE
- TAYE TAYR TAYR T A 3 TAYE TAY
- (2)L48) (A / )45 (N\*EH (A T X2 BER) (V. littorea) (OX28E%  (\IOEH)
RNA-Seq Tl& RS 7 b5 /LT PCR ¢%48 PCR - FISH i type Black Tl&
HGT & BRIESAGL RESAGL  AGTRE S /LCHERE  E LA R
o L. Efmidabs T aewes e ) e
RUTFE REEHT BECEET (KiF) RERHT B % 2 = =3 SREEHT
______________________ T R N o S st B
s St HRRw% 48T EHIDBEET AR T
LR U ] AR AT frtision i X AR

B2 REMBZEIEFERSEZTRTY IV VORGEKRE, FROHEEEOE LD

FEIITAFEO I IR L2k G RRE

MEFRF L 22 WRREECHERFI RIS D CO R WS ZEAFET D,
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Fie, HOBERE, AU HE. £ L C—H0 ZRAREE
MDS | BERKHARIZ L o THEE SN RFERRIE S T
TBBRIMOEAIND Z ERbhoT o,

Z OBIGHIH]H T kleptoplasty (klepto-= #5i¢)
LW FEZ Y T DIL, Gilyarov et al. (1983) &
Waugh and Clark (1986) T&H 5 2, Z L LLAT X
Chloroplast symbiosis 72 &ML Tz, Lo
L. BRI AT, RIS b2 T ks /e
W LG MR TR WABR R I A DOFE
AR E LT, ZORERRE Sz, LUHIN D,
MOT I 7B DI U I U ) T,
£ & L CRAHIRENY) O fil i 2 AR N IZHL D 3A
F. H HOB#ENZAE 5 Kleptocnidae & U D B M
FH ATV, Gilyarov X, T %& Ll
xnenropranongax (Klepto-organelle) & V> 9 §F % 7o
T, OGRS D BRIT kleptoplasty (ZEIE
Ihiz,

BHNE, SR ARSI DOMERF S, REL O FER|
EENTOIZA, DA IEIEHER S 3
PRIV AL MWERINTZET, b
Kleptoplasty (276 5 LD EE L7z b JeA %
L 72 W 5413512 Non-functional kleptopalsty & IF-
s,

HAGE Cld, Kleptoplasty DFRFEEE LT 535
FEABIZ ) VWL ND, ZAUXFEE (2000) O
H T, Kleptoplasty = ¥HERKAL L THWZD
DI TH Y . Kleptocnidae = ¥ifilfa & &b+
B Th D, ZORNIIE, BERRAILAE LSS
WEMholo, F£7z, %12, Kleptoplast (HLYiAFE
M7= 3ERRAR) & Kleptoplasty (B W IAZHIG:) % X
T DT, WiE 2 W HERKIR, 8 & IS BERKIAEL
G LS — AN o 72,

Klepotplasty & Ll L 7= EHEERRAROF HILE D
%, 1973 FOME DA LYY BITEEOIRAEE
¥ CHAE S 4, Kleptoplastid X Kleptochloroplast!*

72 ERT R o AR TR B A T,

B B IV AT 7 SRR R HNED S S 4.
UV TORERBEG L OFENLH DM, 2
O b HSCTITIRIERARBG LT D B, £72
T ClE, REEN) Baicalellia solaris & Pogaina
paranygulgus (BT, 7 I U LS ORAETIY
&L THIO TIEEERABLS: (Kleptoplasty) 73

EEINTWD, Z OUWFPEAY I EERE B Sk DOZERLAR
1 AMIEERFF LA EITO N, v vk
FIARIC BEBEFE ORZ I TR PNICEL Y SA F 4720 16,

4. WIERIEF RO 5 FHEHE
ZOFRFMBYING, 7T OWIERAB GO
S REREIITE R SN CE o, BUE, BERMAM L
U U MENENICAB LR L FTREIC T 5 HHR
PEE I TN D,

4.1. B 1 - FBRAEOF B2 B 3t

BERRIR BRI 2 3R 275 213, TEEERHAE
LOFEEKENLH Y BUETHREIIARIZRN 5,
PR CARBIR~OEANEL H D LB 2 B
TW5,

IERKARBL G D5 RIRFIZ T Clo, B L 7 f |
T D IERRARDEME 2 PN H T &I 6
NTWe, — 5T, YL, Mereschkowski O
FONIEAFDFHER SR T H o7z 1118
ZD1D, U U UERSHEOERKIL, BETH
2 B O AR M < T b A RIS ME & MERE H
KB | I EAZAEM ~O AT OE & MiFF LT
W7r o Tidianin Eif ST, £ 2T, EEE
V#7227 AV SR Caulerpa sedoides % FVN T,
HEEER A O =7 b YA P TOHFMPBRH~ D
o, MR, TOZERMAD . BIRESMET 10 BB
ELTHEFBMEIL L TREENEEGTH Y |
b VOGRS 108 REfHIFE , BLEEEL#2 & RIRREDIZ HERT
SN2, 2O s T AV OBERAR I [
T X bEETH D &S, — T I
LA DY R IR T 2 o LB BE Rk IR I X B
THOD > TE LT FERARD TER7R AR
ZARE LT ilim LBAE CIX R e u,

U2 L e E O BESEFE DS WS BERR AR TGI8 L C
WD LW RSO HREIIBETCHLEET D, E
B72 6 DIL, E. chlorotica DIERKIRI, PhikEeE
Voucheria littore C & %, BAMHET & FERTEMED oK
DI IASIERR ORI ST, AT Lo Y U CHBER
24 KEHC 30% LA FITAR T L7223, V. littore DFE
TR TIXRFRETET 2 DIZ 74K 230 2 7220,
F o, FREEOTERA & i LT, HERkA DNA |
a2 — FSNDEEFR S0 EEL 220
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WL OME, T I T MR T HIEEL L Tz 3,
Z D V. littorea JERFAR DTN & e E B BhE 7
NZED THKE] OF I E. chlorotica DR\
HA AR TF T2 L S Tn o,

2 OU IV URERETOREETH, HEET
N 23 S AU, Z DOFEIZ DO W TR R S
T2, E viridis 12 8RO T A VB ZRE~D
D3, PR IR OFER, I NVEERAR LI IAATES
AR bEMMDCG UG LR L. A U X2
D C. rupestris DIERKIRDHMERFHIIEE (K] T
bDHZENRENT Y, ZORERIPIABEEE D
ZEMICHRT 200, b LTV I v & DM
PEIZ X2 D THIAR E T A% O FF -
%, — el 77 A O E O FE O BEREA DNA
Wi, LR OB B e fisH 1B As1 D3
SMINTATAE L, Z OB T DN EERRR DRI ST
ZEmOTWD EFRINZN 2, ZOBIFITT
AT DT AV B O R DNA 72 b s ST
BY . Fx OCUFEHIRHERA DNA O FLlg it 7>
Sl BEIR O AU EZ R T 57 I 70
FEBEN D | FPER R R 2 — FEE TR D
Mo TWRWB /e E. timida 583 % 1%
/ U $8 Acetabularia acetabulum %% > 7 ()L
YA 7 NVOEERFLS . TS KDRF= 1L
F—IHHEED = S 05 IEMHMEFHZ G5 & D
LN D A,

Dip< &b, BEEERIROMIE B I1E, IEER
RERGZ B D M OFERLIARIT, RFRAY 72k B
Mo Ey TREL) ORICRA S, L, Z
DNFDEERAFIL /e STV Ry, 2B EHH U
U VORI OBRPELE Th 0 | Tk s
ThoTHERLZETHIEL TLE D 2, FEik
ROZHER 2 CIXREETH D, 4%, NARR
LA ~DIERARIE AN 72 81T K > TERER O
FBDRIREIZ 72 D70 h LIV,

— 5 ISTERRBL R O JR RN BE AR D el 72
JEAEET 2 OIFBIE— KA TIT RV, Fl2IE,
E. cornigera & E. timida X & & b A
acetabulum =B ET 2N, AIFE TILERIKTE
EINDEERFEL O FLBRELKRTIC, E
timida XV BT DA REMENERH ST

SeARAFZE 32 (1) 2022
5B, DL T I T IMOBEE G REEFIAER
BIVTEELEZ BN TV,

4.2. K@K 2 - BInF ARk

B 1K=l (Horizontal gene transfer, HGT)
Al T D EERKIARMFFE O T b DG 2 OV
MDO—>Thb, ZOmiE, EILERIERT, &
B0 U AN RRE LA OB s T
MO JERS T ERRHUS AR S ., Fk
TERRIRICHE S, CB AR A MR L DB 2
Thd, ZOMEITEHO Y I 7 fE TR
RES AU, TRIC &Ko THRAR S TRERMEICH D,

4.2.1. E. chlorotica

HGT #tlX. E. chlorotica o, WEEED L

TANARH SN Z LI A T D3 26 K
fECTO HGT DA MEIIIRE L T,
HGT #ild. T D7 A N ANKPARTEZEA LT
WD EWIERDG & — AR o — R ¥
VORI ENBEERERO D BRSNS Z &
TEZNEDH NI EDOREN, HERERTO X
NI EEREANCEEI NN LB LT
BE 2 — FBRETRT I U v OEH AT
DIRM LR SN D Z & PEIURS iR S
T&e, ZNHOMHTTIINT 7 Izl D
fep, Lhel, 2 Z /KRR L72BIn T & LTz,

F D%, EHEEA V. littorea DIERKIA DNA 25
ZfiREE U, BRI B S PEAE AT RE R & L X
EHREIC L. BT 2OHRICE ENR VBT R
I EEHROY 7=y N THD pshO 7% PCR I
KXo TDNA KO'RNA LT 2 7 UG
B &, 2 HGT OFFLE Shiz 30, 20
%bron 7 4 VEREER (ChD, ChiH, ChiG)
72 BN OMNDOBIE T qQRT-PCR R N T R
U7 N — AT L o TS Sz 332, L L,
TG O BN O T IE, R KD =
X Ix—varThdAREESIRE B S
T&7,

ZNEZZF T, E chlorotica D% 7 DFESEH FE
i S AT BUE E CITHIREZR RS i T TR0,
WD T ) LFGECIE, Bl S W i R o JE1E
ThH D NSO 1TI KT 824 Hikk L IR K
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WARFE O F fife 72 AL RIR BN O EAR 1 & #sE
KOG T O ST Z2H>5 ) LW ) 135 bh
o lz, ZORLDEE B, KHRREDOERE
WZiX, RVERBERY ) ARBE LT DT,
PCR FEHT > b 145 E O B RS 73K E L
TSNS Z &b, JERA72 DNA (& Tl
72< . FEEEEHSEO DNA <° RNA Wi 3% KIIC
BRI TWDAREMEE EiR L 3,

— 5 MF— 21T Y ) MMEFE T RS B
HRDBIE TR H5H & L, Yefafk FISH f#HTIC
Ko TIREBEEICEDLIFAKRY 7ax)F—+
BT k)OO 7 FARHEBEMEEZ S > THRHS
NHZ EaERLEN REETREET— LT, 5
JE E. chlorotica D7 ) Ififs¢ % A T2 N EiG FE 72
I LDOIMED—D>TH D N50 =1 Mbp 21T K
X72hrofclod (442kb) | KB OFRIFTT
DI B EHRET DD B, WO L
v = — . E. chlorotica TO HGT II &K E S -
ELTWAMN, +aT7 — 2R3 i o B
BEEE2z 5.

4.2.2. F RY I RYHA P. ocellatus

E. chlorotica I3E-4E° DNA IS EE L U2 |
FLT=Bld, RIEPE P. ocellatus % FAVNTH 7 Lfif
P TR T AREITA > B AR ik D B ~ i
BRI IR < A L, B CI3fE 7 S LA THAR
T&E 5, AP L T 2w H< D
o TN, T, oy TR AT & TR REMRAT OO
H2ND 9 FLL B2 53 BAVIz 36, ARBFFETIEZE D
95 B D P. ocellatus type Black (UL T PoB) %, & —
T b e LTz, fERE LT, MENRERICH D
LT, BEEROBLEFIIRA ST, A
23, HGT % L CHAKIEIEZ 3-10 » A MR 95
ZEREINT,

ARE O EHWEBE I AR TZ 5 7203, FHaT ORISR
rbel D v —1—tr v 7 L ARFLP fifthii
5| K 8 TR T AVt b BERkIA 215 Tk
D, FHERELEOF NI EIHD Poropsis sp. &
Rhipidosiphon lewmanomontine T&h 5 Z L B b
MmoTe, TR DOREBREZ KRS 57 X
T OEFRLZERNMMAL (Glw/Phe) 7225, EFHtD
PoB |3, JeA RS IT IR, BMmAgIZH L

WA BT D03, BV RV BRBE I AR
BARIET D EI RSN Y, £, HREEE
B o, BASME T CAFRNUGE L, RERD D
I &S 7= 838, P.ocellatus D 66 R8N 72
BRB2NVETHHESL 503, [H P.ocellatus
WNOBHREZ XBIET, DBk (n=2) T
MENINTEY, 272 &b PoB IZIXY T
EJCYAAN

BT DR ORER Bk IR L I ha v R T
DEERSIE & HIZ, N50=1.45Mbp O Ll
FEE DRSNS D=, Z D7 ) ADOEIET-FE
Z Tl L., RefSeq LDEMRTIHHRE OFEIFEMED
BESRET ) T — v 3 Y EAT o T, A A B
BTII RSN S22 T2 3,

L, 2T Tl KHsEEE T % Bk
FTUFOTFIAREZLND, O RefSeq L
DEFABIE WA+ T A L T2 8EtE
Bl T2 L TE TR, OB s 1k
DFHHBEARFT BT & INTNRNT A
IR B RO BTN EET 5.7/ bt
FEDOBRITHEFE S 072 5o T2 H 43 BEkE R SRR S|
DIFAET D,

INEMBITHEDICUTONEEZ LI,
OPoB DEE#EFAD 1 FE (Halimeda borneensis) &
Z DITIFHE A /X~ F D RNA-Seq 7> 5, FEtHE
BIATOERZMTT 5. OtBlastn & Exonerate
WZE D PoB DY ) ARSI T A 3x2 (2 Rirx#k
H) OLTOMAEDETT 2 JBRICERH L, #
YL R E OB A RE T 5, @7 '
TINEIDAE T —r o AR DG | SRR T & FE
L7-Fl% % mmseq2 % FV 7= @R MERSE T
RS 2,

DOFER, TNEH., 26,652, 24,127 fH DEzG-
PEMITERA S LT-, Zhiz, 793 FET X,
UV THAYEM Y © LR E (C lentillifera) O
7 DGR E G DY, BERRBIEER T 614
23 U, AR THRERAO 7 =) & L
7o

QDFENTIL, PoB LR, 7 ELAZ DA )
DKL THFEML, B E Uiz, R, B
LT 614 BIETDIL, ZELXZN D 450-
455 BinT (74%) SN =DlZxf L, PoB
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BT 3 JENL G DN DIRTZE S T=, Z D 3 JEfT
28 > T2 BB TATDWT, A — Y 1 THRAT & Rt
FRNT 24T > TofE R 2 CHIKEN) I k- 5 38R
T Thol,

@TIE, v —F AT 1 BARICKW,
FEHTIE PoB O TS ) AP A XD 150 5T
Holz, BERIEE LT PoB 7/ A LIZEEN
Ly 7N A —(SCE s T 911 iz v 7ol
B 905 BB AT OWTHRHET DA — 7 AN
Bonie, —J, JCAMERT 614 i TIE, 261
BETIZONWTHINT D —F U ARG LI,

LorL BBz It v LA —7 o 2803,

SC BB D 1/100 1 EThoTz, —7rr v A%
X, DNA BEZRENITKMLTWNDZ EnD,
HERBETICE v b LAY —4 A X PoB
DT ) LS (BE S IRALTZBEIH) O DNA
WCHRT 2 B2 bND, BISIC, | DONE
GBS T8 SCIBIE T ERIRRED Y — 7 U A%
BTV, ZOBEBFITER L PoB OFRER
7 M CEAINELILCTEBY . PoB 7/ LAHED
V= U AREEBRO 7 2V IZbey FLT
AV RN

VL EOfERZ iR 5720 BER O2 T O#SE
Bin T2 A TR B OBK Tlibih
% h-index ZHH L7, Ziud, K ENED
NHEYMOBLBT %, ALIGEOES B
DBl & B-[afER & S 54 ORI DB £ i
Z AU Blast R LR O KOELER 27

(Tophit ® Bit A =2 7") ZH#THZ LT, AKX
D BIOEWBET (=K =B T) 28K
Do RWFGETIET T /N0 TV T g iem gk
D 49 B T-E . WIEEE E D R ENY)
D 32 TEETEEHCTEE L., KHEED
HHETHD 100 2 H AT 3 3 DD PoB iE
BT NORODSTZN, P T UARE—XR, 7
VXU UTH Y BEEEY R TRAFEEN mVE
B MESRE » N LI E B 2 D, BEED D b
Feak & OBLEITARE /2o 72 B,

X BT, E. chlorotica DPEAD 7 ) WG Tk
HmEnT-, T O RNA WA S AR Tail L
TWD] EWoHn 3 &, Mk O tE: RNA-Seq
THGRE LT, SNEREO a2 I 35— a vt

A RFGE 32 (1) 2022
XA 2 OIXREEZ 05, Fox i3 TERERMABI S
b o biX, ZIEIT O MM CEBEEIC B
RNA BNEoNnd ] &5z, EkiEE &l (F
Walt) ARk ZEI0 H L, Moo3ERkiARZ 5 E 22U il
fik (BHER. MafB, M2, JF) & Ok RNA-Seq(5%
FHA 300 7-1500 11 U — R)&4T - 72,

MMseq2 (Z & > T 19 H O KA B EBER 71
ST DU — R EG L0, A4k 1-10 U —
RC, Z2DL IXIPh B R S 4L, BRI RTE
T DML Do T, INEE U — RO W%
EINTEY, RSN — Rid, FER 728
B D ORY AR XY bAMYICHKT D LB
RDDWEYETH D,

PLEDFERN S PoB (2T, B kD&
5T DMeHE LT 5 aTREMEIFFE R IRV, L L,
HeARITIAME A U T2, PoB @ Fv/Fm (43 »
AR OHAE%TH 0.6 LETHY . 1 7 AR
L7z PoB (2% (50 umol photons m2s ') % Habf3-
LL, ML CIHET AL EOmEERAE L,
D Z &1, PoBITEE T DM 72 < TH AR
IEMEE o HERF 5 2 L 2R L, B KRB
I BERARB G HATIT RN EZR LT
%3,

4.2.3. 2 /)X RY HA E. marginata

E. marginata 1%, H AR DR ~B ikl CET 5,
FLEEIL, PoB &L 572, AFED S ) L iR
gLz, fBohi=s /) A HGT OREMLT RS
NG o T3, PoB IZHE L CTIRSAE T (NS0
=225kbp) PoB & L 9 2R 72 BB T DR
FIFT o TN 3, AFEIL, DS 51K
o BEE A2 B YL BRI & Dl 2 2 e iR &
BETHZLETHATHD Y, £7o, HAERKEED
HERFIRIZ 1 I E & ShCunizny, Lo Bl
G BCRE & HERF - 2 B FE 23 MFEAE S 2 Wl Re M
DRENTEY S, S%OMEORENHIFFIN
el

424, thOEFRY IV

ERUS DT I T RETIZS ) MRS
THELT ., KPRHEOFEITHEE ST V2R,
M7 — 4 & LC, E. chlorotica DITHxFET
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RARDIBT

F5a4 FIEO#RFICEAH S VIPP1 2 VRV EDF ) I —BE

LU KRF &R F R
T =]

VIPP1 (Vesicle Inducing Protein in Plastid 1)i%. fHfl), FEEREEA FF72 7V DS EERRR DB &
T aA FIICRET D5 FEK30kDa DX 37 EE LCRESNE L 21 Hfdici-T, v
ARXFRF LT I RTT VT "N FBn P72 AT S | vesicle 0 L7257 24 KN
TERICHLEDRE - & U TIRE Sz 2, Z0%, METFRY VX7 BEEGEROTE RSB OMER /e
E SRR RS RE~O&E S WG S, £ OEEME L X ICFEMZ2EE (1T B N A T U R
Mot 3,

VIPP1 (%1 MDa UL EORERAEAY T~v—%TET 5 Z &% in vivo 3 L W in vitro DfEHT T
WE SN, By T 2 A7 F U T O VIPPL # U8 I KIBE CRE S BT L U v 7 %Ro
WEN R T 4 THRETHRIE I T\, A R4 YO 4508587 —7 03366 L THENA
BHEDT= T ) 877 UT (Synechocistis sp. PCC6803) VIPP1 AV =~ — D&M IZELD 7
N—FHBI L, BHITRT Y o TREEDNBH SR o724, MBS EE T, 14 005 184y
FOE) =N T EED, SHIT6BIZER> THRENES AT RO (B /#EiEN
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	1. はじめ0Fに
	皆さんは「植物の特徴を挙げよ」と言われた場合、どのように答えるだろうか。多くの人が、クロロフィル（葉緑素）を持ち、光合成を行うことを挙げるのではないだろうか。しかしながら、植物の中にも光合成能力を失った従属栄養植物が存在する。従属栄養植物は、他の植物に取り付いて養分を奪う「寄生植物」とキノコやカビの仲間（真菌）から養分を奪う「菌従属栄養植物」に大別される。このうち、寄生植物は、農作物に甚大な被害を与えるオロバンキなどが存在することから比較的研究が進んでいる。また一般の人々の間でも、世界最大の花を...
	多くの人が、植物なのに他の生物に寄生するなんて特殊な戦略だと感じるかもしれない。しかし、自ら光合成を行いつつ菌類にも寄生する栄養調達様式を採用している植物は、意外なほど多く存在する。例えば、ラン科の植物は、種子に養分を蓄積しないため、発芽から葉が出るまでの期間は根に取り込んだ菌類から養分を奪っている2。既知の被子植物のうちの10％（およそ25000種）をラン科植物が占めることを考えると、菌類に寄生する植物が、いかにありふれた存在であるかがおわかりいただけるだろう。なお光合成を行いながらも菌に寄生す...
	2. どんどん見つかる新種
	まず生態について解説する前に、菌従属栄養植物の特筆すべき点として、まだどのような種が存在するかさえ、その全貌が未解明であることを強調しておきたい。これは世界で最も植物の戸籍調べが進んでいるとされる日本でさえ例外ではない。例えば、末次は、2012年4月、鹿児島県三島村竹島で、未知の菌従属栄養性のラン科植物を発見した。詳しく検討した結果、この植物はラン科のオニノヤガラ属に属し、既知種の中ではハルザキヤツシロランに近縁であることが判明したが、花の内部構造などが明らかに異なり、新種「タケシマヤツシロラン...
	では、なぜ今までタケシマヤツシロランは発見されずにいただろうか。その理由はタケシマヤツシロランの独特な生活史にある。タケシマヤツシロランは、地上部に姿を現す期間が1か月程度と短いうえに植物体も全長10cm程度と小さく、色も周辺に紛れ込みやすい保護色をしている4。これらの特徴が、タケシマヤツシロランの発見を困難にしたと考えられる。発見が難しいのは他の菌従属栄養植物も同様であるため、菌従属栄養植物は世界に600種程度しか知られていないが、その種数は過小評価されている可能性が高い5。菌従属栄養植物は、...
	なお今回紹介したタケシマヤツシロランは、花が開かないまま自家受粉で結実する（閉鎖花しかつけない）点で、その生態も興味深い。ラン科植物は、基本的には特定の送粉者を呼び寄せるために、独特な花形態を進化させていることが知られている9。よってラン科でありながら昆虫による受粉の可能性を完全に捨てた本種は注目すべき存在である。実は、植物全体を見渡しても送粉者のいない場合や資源が乏しい場合の保障として閉鎖花を咲かせるケースがほとんどで、閉鎖花しかつけない植物はほぼ皆無である10。一方で、タケシマヤツシロランが属...
	3. 光合成をやめた生活の利点とは？
	次に菌類から養分を略奪するという進化に、どのような適応的意義があるのか考えてみたい。良く挙げられる利点は、「菌に寄生することで、ほかの植物が生育できないほど暗い林床へ進出することができ、他の植物との競争を回避できるようになった」というものだ3。しかしながらこの利点に関しては、生存率をどの程度上昇させることができるといった定量的なデータを得ることは難しい。
	そこで、末次は、別の菌従属栄養性の適応的意義として、一度、地上部を現した後でも、ストレスにさらされた際には、翌年以降、地下にとどまり、菌から十分な炭素源を得た後、再度、地上部を出現できるという利点を考えた。通常の光合成だけを行っている植物においても、多年生植物の場合、地上に現れない状態で生存し続け、翌年以降、再度、地上部が現われることがある。こうした現象も休眠と呼ばれるが、種子休眠とは異なり、根の呼吸などの代謝活動は停止しない11。そのためそれまでに蓄積した養分が枯渇してしまい、ほとんどの場合、...
	そして、部分的菌従属栄養植物であるキンランにおいて、複数年に渡る出現条件の観察データをもとにこの仮説を検証したところ、予測通り食害を受けたときや結実したときなど、植物の資源が枯渇した際に休眠が起こりやすくなることが明らかになった。さらに食害や資源の枯渇といったストレスにさらされた際に休眠に入るにも関わらず、休眠した個体のほうが非休眠個体より生存率が高いことが明らかになった（図2）。これらの知見は、菌に寄生する意義のひとつに「休眠コストを軽減し、ストレスを受けた際に、地上部を展開せずに地下にとどまる...
	4. 困難を極める不思議な進化
	それでは逆に光合成をやめるという進化にどのような不利益があるのかを考えてみたい。この前項までに述べたように、25000種以上もの植物が、少なくとも生活史の一部では菌に寄生するにも関わらず、完全に光合成を失った植物は800種ほどしか知られていない。我々がその多様性を正しく認識できていない面もあるが、部分的菌従属栄養植物に比べ、圧倒的に少ないことは間違いない。このことは完全に光合成をやめる生き方に何らかの不都合があることを示唆しているように思える。
	光合成をやめることにどのような障壁があるのかを考えるよい材料となるのが、光合成能力と菌類への寄生能力を兼ね備える部分的菌従属栄養植物だ。興味深いことに、部分的菌従属植物では、クロロフィルを完全に失ったアルビノ変異体がよくみられる14,15（図3）。通常の植物では、クロロフィルを失ったアルビノは、種子に貯蔵された養分を使い果たすと枯れてしまう。しかしながら部分的菌従属栄養植物のアルビノは、菌から炭素源を含む養分を略奪することができるため、クロロフィルを持つ通常個体と同様に成長することができる。にも...
	これらのことを考えると、植物が光合成をやめるためには、寄生能力の獲得だけでなく、同化器官や気孔の退化、開花から結実までの期間の短縮、非開花時期の休眠、保護色、あるいは、新たな二次代謝物質の獲得など、数多くの適応を遂げる必要があることがわかる13,16。これらの適応を全て獲得するのは非常に難しいため、完全に光合成をやめることができた植物種は非常に少ないのかもしれない。
	5. 一足飛びには起こらない光合成機能の喪失
	上述の通り、光合成をやめるためには、同化器官の退化などの多くの適応が必要であることが推測された。このような多くの形質を一度に獲得することはできるのだろうか？
	実は、緑葉を持つ種とまったくクロロフィルを持たない種を含む近縁種の系統樹を作成することで、菌従属栄養性の種の出現に先行して、緑葉を持ちながら、自身の光合成産物の不足を補う部分的菌従属栄養性の種が先に現れる場合が多いことが証明されている17。もちろん光合成をやめるに際しては、従属栄養性の獲得は大前提であるため、部分的菌従属栄養性の獲得は、完全菌従属栄養性獲得の前適応になったのは間違いない。その一方で、部分的菌従属栄養植物の多くは、前述のキンランなどを初めとして、一見すると独立栄養植物と見紛うばかりの...
	そこでこのミッシングリンクを考える上で重要そうな植物として、我々はマヤランに着目した18,19。マヤランは、普通葉はもたないが、結実期になると果実にクロロフィルを蓄積し、光合成を行う植物である（図4)。葉のない薄緑色の茎に花を咲かせるマヤランの姿は、一見、完全菌従属栄養植物を思わせるが、13Cと15Nの安定同位体比分析から、緑色を濃くする果実期には、1/4程度の炭素を光合成により得ていると推定された18。実際、果皮には気孔が発達し、光依存的な酸素発生活性が検出される19。また自生地の林床で測定した...
	一方でマヤランには、一般的な独立栄養植物とは大きく異なる光合成の特徴も見られる。特に顕著なのは、一般的な植物の光化学系IIの最大量子収率（Fv/Fm）が0.8を超えるのに対し、マヤランの果皮では0.6に達しないほど低いことである（図5A）19。低温蛍光スペクトルの分析から、マヤランの果皮では、光化学系IIからエネルギー的に乖離した光捕集アンテナ複合体が多く存在することが示唆されており、それらの光化学反応に寄与しないアンテナの存在が、Fv/Fmの値を低くしているのかもしれない。また、マヤランの果実で...
	6. 光合成遺伝子の喪失
	前述の通り、普通葉をもたないマヤランは菌への依存度がかなり高くなっているが、基本的な光合成能力は維持されており、それを反映するように、色素体ゲノムにはndh遺伝子以外のすべての遺伝子が保持されている24。この傾向はC. trifidaやL. abortivumでも同様であり24、これらの植物種でみられるFv/Fmの減少は、核や色素体ゲノムにおける大規模な改変というよりは、光合成関連遺伝子の部分的な変化によって引き起こされているのだろう。
	一方で、完全に光合成能力を失った植物や藻類では、色素体ゲノムの退縮がみられる。しかし、その程度は、極度に縮小したものから一部欠損しただけのものまで様々であり、光合成能を失ってからの期間の長さなどに依存するのだろう25,26。光合成能を有するマヤランでもほとんどのndh遺伝子が失われているように、順番としては、まずndh遺伝子群が欠損すると考えられている。しかし、ndh遺伝子の喪失は独立栄養性の植物や藻類でもしばしばみられるため、光合成能力の喪失との直接的な関連性は不明である24,26。次に失われる...
	7. 光合成をやめた植物の進化の行く先
	最後にこれまでの議論を踏まえ、光合成をやめた植物の進化のいきつく先を考えてみたい。まず菌との関わりの面を考えてみよう。通常、植物は菌に光合成産物を供する対価として、窒素やリンを受け取っている。菌根共生と呼ばれるこの関係には、植物と菌がお互いに良いパートナーかどうかを見分ける仕組みが存在することが知られている27。つまり植物が菌に炭素を十分に与えないと、菌はその植物を見限って別の植物と共生関係を強めることができるのだ27。そのため、菌従属栄養植物のように、植物側が一方的に菌に寄生しようとした場合、菌...
	また菌に依存するデメリットは、栄養調達の面に限らない。菌従属栄養植物が寄生する菌類の多くは薄暗い林床に生息しているため、菌従属栄養植物も暗い環境に生息せざるを得えない。そこはハナバチに代表される訪花性昆虫のにぎわいとは無縁の世界で、虫媒による受粉が期待できない。そのような場所で、菌従属栄養植物はどのように受粉を達成しているのか調査したところ、多くの種が同花内で受粉が成立する自動自家受粉を採用していることがわかった28,29。さらに極端に自殖に特化した例が、閉鎖花のみをつけるタケシマヤツシロランの...
	その一方、菌従属栄養植物と宿主である菌類との間で見られるような敵対的な相互作用の場では、相手に対抗するため絶えず適応し続けていく必要がある30。有性生殖は、遺伝子を組み換えて適応の速度を速める非常に重要な性質である。寄生者―宿主系を離れてみても、自家受粉のみに頼る生活史には、近交弱勢をはじめとする様々な不具合が生じることが知られている31。多くの菌従属栄養植物は、完全自殖性となり有性生殖の機会を失ったことで、菌類への対抗適応という面では不利な立場に立たされている可能性がある。自らは光合成をせず、...
	8. おわりに
	今回紹介したタケシマヤツシロランをはじめ、菌従属栄養植物の多くは深い森に生息する植物である。彼らは、生態系の絶妙なバランスの中で生活環を全うしているため、環境の変化に弱いという特性がある。そのため、進化というような長期間のタイムスケールを考えずとも、開発により多くの種が絶滅の危機に瀕している。今のこの瞬間にも、未知の種が人知れず絶滅している可能性もある5。かつて南方熊楠も、ホンゴウソウを初めとする光合成をやめた植物が生える場所こそ森の聖域であると述べ、そういった環境の貴さを訴えた。豊かな森とそこ...
	1. はじめ1Fに
	葉緑体ゲノムは、光合成に関連する遺伝子群や、それらの発現に必要な遺伝子群をコードしており、その改変によって作物の光合成能力の向上が見込まれる。また、それに付随して、作物に収量やバイオマスの増加をもたらす可能性がある。葉緑体ゲノムの改変方法は既に報告されているが、その中心技術であるパーティクルガンを用いた葉緑体形質転換法1（葉緑体ゲノムへの遺伝子導入法）には、相同組換えを利用してゲノムの特定箇所に遺伝子を導入できる、導入遺伝子をタンパク質レベルで高発現させることができる、という利点がある2。その一...
	我々は、オルガネラのゲノム編集を目指して、ゲノム編集酵素発現ベクターで核ゲノムを形質転換し、その転写/翻訳産物をオルガネラへ局在させるという手法をとっている。細胞質から葉緑体ストロマへの物質輸送において、タンパク質の場合はそのN末端部分に葉緑体移行シグナルをつければ達成できるが、現時点でRNAを効率的に輸送する方法は確立されていない。そのため、核のゲノム編集によく用いられているCRISPR/Casシステムは葉緑体ゲノムの改変に用いることができず、タンパク質のみからなるシステムを用いる必要がある。2...
	2. 結果と考察
	2.1. シロイヌナズナCol-0の葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換
	2.1. シロイヌナズナCol-0の葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換
	葉緑体ゲノムの3つの領域に存在する特定のC:G対をそれぞれ置換するためのptpTALECDを発現するベクターを作製し、これをシロイヌナズナCol-0の核ゲノムにフローラルディップ法13により形質転換した。このベクターからは左右のptpTALECD分子が同時に発現し、それぞれがシロイヌナズナの効率的なゲノム編集に用いられるRPS5Aプロモーター14,15の下で発現する（図1a）。本研究では先行研究8と同様に、target windowにあるC:G対が置換されることが予想された（図1b）。形質転換体...
	2.2. オフターゲット変異
	ゲノム編集では、標的以外の配列が意図せず改変されてしまうオフターゲット変異が問題となる。そこで、サンガー法によりホモプラスミックな塩基置換が検出された17個体のT1個体について、葉緑体ゲノムとミトコンドリアゲノムにおけるオフターゲット変異を調べた。表1では、16S rRNAを標的とした9個体の結果を示した。1個体 (1397CN 1) を除いて50%を超える葉緑体ゲノム上のオフターゲット変異は検出されず（表1）17、また調べたどの個体でもミトコンドリアゲノム上のオフターゲット変異は検出されなかっ...
	2.3. 導入変異の遺伝
	導入変異が種子後代に遺伝するか調べるために、ホモプラスミックな塩基置換が生じたT1世代の形質転換体7個体の自殖後代T2をジェノタイピングした。代表例 (psbA 1397NC 1) を図2aに示した。その結果、親が持っていた葉緑体ゲノム上のホモプラスミックな変異が調べた全てのT2個体に遺伝しており、その中には核ゲノムのptpTALECD遺伝子がPCRで増幅されない、ヌルセグリガント（日本では遺伝子組換え生物として扱われない）である可能性の高い個体も存在することが分かった（図2a）17。
	2.4. psbAの開始コドンの変異体の解析
	T1世代で光化学系IIの反応中心タンパク質D1をコードするpsbAの開始コドンにホモプラスミックな変異 (ATG>ATA) が導入された個体が得られた（図1h、導入変異のホモプラスミー性を全ゲノムシーケンスでも確認した17）。psbAの発現に異常を示す既知の変異体18,19と同様に、この変異体もショ糖の存在しない独立栄養条件で生育できないことが予想されたが、驚いたことにこの個体は独立栄養条件で生育し、種子形成も行っ17。psbAの開始コドンの変異を受け継いだ種子後代T2世代の内、ヌルセグリガント...
	T1世代で光化学系IIの反応中心タンパク質D1をコードするpsbAの開始コドンにホモプラスミックな変異 (ATG>ATA) が導入された個体が得られた（図1h、導入変異のホモプラスミー性を全ゲノムシーケンスでも確認した17）。psbAの発現に異常を示す既知の変異体18,19と同様に、この変異体もショ糖の存在しない独立栄養条件で生育できないことが予想されたが、驚いたことにこの個体は独立栄養条件で生育し、種子形成も行っ17。psbAの開始コドンの変異を受け継いだ種子後代T2世代の内、ヌルセグリガント...
	3. 材料および方法
	シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) ecotype Col-0および形質転換体を、22℃・長日条件（16時間明期、8時間暗期）で生育させた。成熟したCol-0の核ゲノムに、ptpTALECD発現ベクターをフローラルディップ法13にて形質転換した。得られた形質転換体のDNAを抽出し、標的領域をPCRで増幅後、サンガー法によって塩基配列を解読した。全ゲノム解析やpsbA変異体の解析実験を含め、その他の詳細な実験方法については文献17を参照されたい。
	シロイヌナズナ (Arabidopsis thaliana) ecotype Col-0および形質転換体を、22℃・長日条件（16時間明期、8時間暗期）で生育させた。成熟したCol-0の核ゲノムに、ptpTALECD発現ベクターをフローラルディップ法13にて形質転換した。得られた形質転換体のDNAを抽出し、標的領域をPCRで増幅後、サンガー法によって塩基配列を解読した。全ゲノム解析やpsbA変異体の解析実験を含め、その他の詳細な実験方法については文献17を参照されたい。
	4. おわりに
	本研究では、ptpTALECD発現ベクターをシロイヌナズナの核ゲノムに形質転換することで、葉緑体ゲノムの特定のC:G対をT:A対に、T1世代でホモプラスミックに置換することに成功した。また、導入変異は種子後代に安定して遺伝し、その中には核ゲノムに導入した外来遺伝子を持たない可能性の高い個体も含まれた。本手法は原理的には、核ゲノムを形質転換可能な、シロイヌナズナ以外の植物種にも適用できるため、従来のパーティクルガンを用いた葉緑体形質転換法と比べて広範な植物種の葉緑体ゲノムを改変可能になることが期待...
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	1. はじめ2Fに
	珪藻とは
	珪藻は光合成を行うストラメノパイルの1グループであり、ハプト藻、渦鞭毛藻と並んで現代の海洋において主要な一次生産者である1。褐色をしている珪藻やハプト藻の色素体は、共生した紅藻に由来するため、これらは紅色二次共生藻類と呼ばれる。しかし、珪藻は緑色系統由来の遺伝子配列も有しており、それらは緑色系統藻類との一時的な共生、あるいは水平伝播で獲得したと考えられている2。従って、珪藻のゲノムには、紅藻、緑藻、宿主 (ストラメノパイル) 由来の遺伝子が混在するため、各遺伝子ファミリーの由来と多様性、機能分化を...
	珪藻の集光性色素タンパク質FCP
	真核光合成生物の多くの系統において、光合成の主要な周辺集光性色素タンパク質は3回膜貫通型の集光性色素タンパク質 (Light-harvesting complex; LHC) ファミリーである3。LHCは多様なクロロフィルとカロテノイドを結合し、生育する光環境に合わせた光捕集を行う。LHCの名称は、緑藻を含む緑色植物の集光性色素タンパク質の名称として使われることが多いが、用語として適切な使用ではないとの指摘もある4。本稿では以降、膜貫通型の集光性色素タンパク質全体をLHCと呼ぶ。そして珪藻やハプト...
	LHC (FCP) の分類について
	珪藻や他の紅色系統藻類のゲノム配列が解読される以前から、LHC (FCP) は、アミノ酸配列上の相同性を有しつつも、紅色系統藻類と陸上植物や緑藻をはじめとする緑色系統で分子系統がはっきりと分離することが知られていた4,5。そしてモデル珪藻とされる中心目珪藻Thalassiosira pseudonanaと羽状目珪藻Phaeodactylum tricornutumのゲノムがそれぞれ2004年と2008年に解読されたことで6,7、LHCの分子系統はより網羅的に議論されるようになった8–10。例として...
	2. LHC配列の網羅的な取得と分子系統解析
	NCBI RefSeqデータベースのT. pseudonanaとP. tricornutumでFCPとアノテーションされている遺伝子 (それぞれ30配列、39配列) をクエリーとしてBLASTPを行うことで、ツノケイソウのドラフトゲノムから44配列のLHC (FCP) が取得できた。さらに異なる2条件で培養したツノケイソウのロングリードトランスクリプトームIso-Seqから、さらにドラフトゲノムで網羅していない領域に存在すると考えられる2配列のLHCを取得した。
	NCBI RefSeqデータベースのT. pseudonanaとP. tricornutumでFCPとアノテーションされている遺伝子 (それぞれ30配列、39配列) をクエリーとしてBLASTPを行うことで、ツノケイソウのドラフトゲノムから44配列のLHC (FCP) が取得できた。さらに異なる2条件で培養したツノケイソウのロングリードトランスクリプトームIso-Seqから、さらにドラフトゲノムで網羅していない領域に存在すると考えられる2配列のLHCを取得した。
	その上で、得られたLHC 46配列 (ツノケイソウ) と、既知のLHC 30配列 (T. pseudonana)、39配列 (P. tricornutum) の全てをクエリーとしたBLASTP検索によって、モデル珪藻T. pseudonanaとP. tricornutumのゲノムから、それぞれ44配列と42配列のLHCを取得し直して、RefSeqデータベース上のアノテーションを補完した。
	取得した全LHC配列を利用した分子系統解析の結果、珪藻のLHCは6つのサブファミリー、即ちLhcf、Lhcr、Lhcz、Lhcx、Lhcq、CgLhcr9ホモログに分けられることを認めた (図 1)。これに従ってモデル珪藻のLHC遺伝子名を、一部は再命名するなどして新たに整理し直した。次節では各サブファミリーの特徴を整理する。
	3. 各LHCサブファミリーの特徴
	Lhcfサブファミリー
	Lhcfサブファミリーは最もタンパク質としての蓄積量が多いサブファミリーであり、ツノケイソウ光化学系II (PSII) -FCPII超複合体構造では、CgLhcf1が主要な四量体の集光性色素タンパク質LHC (FCP) を構成していた12,13 (図 2)。そしてさらに高分解能の構造解析の結果、この主要な四量体がCgLhcf1に加え、CgLhcf5-7も含むヘテロ四量体であることが明らかとなっている（長尾ら、印刷中）。
	Lhcfサブファミリーは最もタンパク質としての蓄積量が多いサブファミリーであり、ツノケイソウ光化学系II (PSII) -FCPII超複合体構造では、CgLhcf1が主要な四量体の集光性色素タンパク質LHC (FCP) を構成していた12,13 (図 2)。そしてさらに高分解能の構造解析の結果、この主要な四量体がCgLhcf1に加え、CgLhcf5-7も含むヘテロ四量体であることが明らかとなっている（長尾ら、印刷中）。
	中心目珪藻T. pseudonanaでは、二次元電気泳動と質量分析から、TpLhcf1-6及びTpLhcf7とTpLhcf11が光化学系II-FCPIIに同定されている14。LHCの分子系統樹では、Lhcfのクレードは珪藻種ごとに形成されていた (図 1)。例えば、ツノケイソウPSII-FCPIIで主要な分子種であるCgLhcf1及びCgLhcf4-6が系統樹で一つのクレードを形成するのに対し、T. pseudonanaでも光化学系II-FCPIIに検出されたTpLhcf1-6はツノケイソウとは異...
	Lhcr/Lhczサブファミリー
	Lhcrはもともと紅藻型 (red algal-type) ということで名付けられたサブファミリーであり、紅色系統藻類に広く存在する。Lhcrサブファミリーは、ツノケイソウでは9分子種あり、そのうち8分子種は光化学系I (PSI) -FCPI超複合体構造において、PSIと直接相互作用する内縁部のLHC (FCP) 分子として同定された (図 2)。興味深いことに、残りの1分子種であるCgLhcr17はPSIIのコアに隣接する単量体に同定されている (図 2)。分子系統樹から、Lhcfサブファミリー...
	Lhcrはもともと紅藻型 (red algal-type) ということで名付けられたサブファミリーであり、紅色系統藻類に広く存在する。Lhcrサブファミリーは、ツノケイソウでは9分子種あり、そのうち8分子種は光化学系I (PSI) -FCPI超複合体構造において、PSIと直接相互作用する内縁部のLHC (FCP) 分子として同定された (図 2)。興味深いことに、残りの1分子種であるCgLhcr17はPSIIのコアに隣接する単量体に同定されている (図 2)。分子系統樹から、Lhcfサブファミリー...
	またLhcrはその内群か姉妹群にLhczを有することがあるが、必ずしもそのブートストラップ値は高くない。Lhcrが進化的に古いことを考えると、恐らくはLhczはLhcrから生じたと考えられる。Lhczの機能、遺伝子発現やタンパク質相互作用など、そのほとんどにおいて現時点で未知である。Lhcrと同様に遺伝子セットが珪藻間で保存されている傾向があることから、構造的に決まったセットを必要とする分子機能を有する可能性もあり、今後の解析が待たれる。
	Lhcxサブファミリー
	Lhcxは、エネルギー依存の非光化学的消光 (Non-photochemical quenching: NPQ) であるqEを介した光保護に関与しており 16、緑藻やコケでqEを担うLhcsrサブファミリーと相同性がある17,18。ツノケイソウはLhcxサブファミリーを3分子種有しているが、それはそれぞれ6分子種と4分子種を有するモデル珪藻T. pseudonanaとP. tricornutumに比べて少ない。また、いずれのLhcxも光化学系-集光性色素タンパク質複合体の構造中には認められていない...
	Lhcqサブファミリー
	Lhcqは筆者らが新しく命名した新規のLHCサブファミリーであり、珪藻に特徴的なサブファミリーである。従来の報告においては、LhcrやLhcfと混同されていた分子種やアノテーションされていなかった分子種の多くが、今回、Lhcqとして再分類された。我々の分子系統樹では、中心目珪藻であるツノケイソウとT. pseudonana間で保存されたLhcq遺伝子セットがあり、それらの多くはツノケイソウPSI-FCPIの中で、Lhcrサブファミリーからなる内縁部の外側にある外縁部のLHC (FCP) として同定...
	Lhcqは筆者らが新しく命名した新規のLHCサブファミリーであり、珪藻に特徴的なサブファミリーである。従来の報告においては、LhcrやLhcfと混同されていた分子種やアノテーションされていなかった分子種の多くが、今回、Lhcqとして再分類された。我々の分子系統樹では、中心目珪藻であるツノケイソウとT. pseudonana間で保存されたLhcq遺伝子セットがあり、それらの多くはツノケイソウPSI-FCPIの中で、Lhcrサブファミリーからなる内縁部の外側にある外縁部のLHC (FCP) として同定...
	CgLhcr4は構造における配置からLhcr4と命名されたが、分子系統解析ではLhcqに含まれる。しかしながら、今後のLHC分子種及び遺伝子名の命名は分子系統に基づくのが混乱を防ぐためにも良いと考えられる。また、LHCのうち、オルソロガスな遺伝子セットを有するサブファミリーでは、近縁種のオルソロガスな遺伝子名に準拠するのが合理的であると考える。
	CgLhcr4は構造における配置からLhcr4と命名されたが、分子系統解析ではLhcqに含まれる。しかしながら、今後のLHC分子種及び遺伝子名の命名は分子系統に基づくのが混乱を防ぐためにも良いと考えられる。また、LHCのうち、オルソロガスな遺伝子セットを有するサブファミリーでは、近縁種のオルソロガスな遺伝子名に準拠するのが合理的であると考える。
	一方、羽状目珪藻P. tricornutumは、中心目珪藻の2種間のように多くのLhcq遺伝子セットを共有せず、4分子種のみを持つことが明らかとなった。その中の2分子種は、ツノケイソウPSIコアに隣接したCgLhcr4 (Lhcqサブファミリー) とCgLhcq12にオルソロガスなPtLhcq2とPtLhcq1であり、外縁部に同定された分子種にオルソロガスなのはPtLhcq3 (CgLhcq9に類似) のみであった (図 1、図 2)。即ち、中心目珪藻の2種では、Lhcrに加えてLhcqの遺伝子セ...
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