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Ü 2� CP12)¯ðƫƲŠ 

F. trinervia 
8ÃȢ�� CP12 $ CP12-3 >

ǭñ#ƛ�"	:	
  

ŇĤ'�
;�Řž'�	" 5¯�«'Ǯ�:ŨǳƐƭĿ	ÇĘ#�9ȴ¨Ȓç¾'ü�"

ç¾�:¨ÍĢǾć$ PRK)ǑÍ�ČĢ)Ș#Ċ	ƔșĚ>ƛ��$
8ȴ̈ ÍĢųĚ>Ǥ

ƨ�:ĺ�&qG]Pp$�"űƒ�;"	:ȲHoward et al. 2008ȳ	
 Wedel8)Əǔ'ĉ�

ƴ�ȴǑĶ)ƗƢƾ8'7 "ȴCP12'!	"¯ðƫƲóƐǘœ5ƅ¾óƐǘœȴƅƃóƐ

ǘœȴƱņŜǿǘœ&%ëǗƐ&ǘœ�&�;"	:ȲLópez-Calcagno et al. 2014ȳ	
 ��#

*ȴ�;�;)ǘœƱŔ>ƩÃ'ư��:	
  

 

��	
 
"%;>A.��

�;0#'K`pȌ±)Ł8
'�;"	:NxC^\P\>Ï2ȰƦŘž#*ȴCP12-1ȴ

CP12-2ȴCP12-3) 3¯ðƟ)òÞ�ƛ�;"	:	
 · 2ƾ*�	' 98%4)Î|Ě>ƛ��ȴ

CP12-3 *· 2 ƾ$*�;�; 41%ȴ48%)Î|Ě�
ƛ�&		
 �
�ȴCP12-3 *ȴCP12

¯ðƟȘ'7��ò�;"	: 4!)NOXCyŦá)Ȍƻ&%)ªǽĚ5NOXCyŦá

) S-SƱÍ'7 "ƅ�:v{h)Ȗ�ȴv{hȘ'�ƻ�:α-uVIOŜǿȴNŎƤ£)

Ǉȥȩà&%ȴCP12'ſĖƐ&Ŝǿ>�Ĭ�"	:	
 ǷĆ)K`pĝâƦ>ƲÍ��Ģ�;

�¯ðƫƲŠ
8*ȴǘœhxJtp'7 "* CP12-3�79ÅŗƅžƦ)4! CP12¯ð

'Ƿ	4)#�:�$�ƛ�;:�ȴƍ&:hxJtp'7 "*�)ƫƲ�ƻ�ç¾�:

&%¯ðƫƲ~)ș�Ě*ė��4Łƕ

#*&		
 ���ȴCP12-3 � CP12-1 �

7, CP12-2 $*ƍ&:Iw{[>ČĢ

�"	:�$*Łƕ#�:ȲGroben et al. 

2010ȳȲÜ 2ȳ	
 �8' 126 Ɵ4)NA`

aIXuA)K`pȌ±)�
8ȴCP12

$Ȭ���Ŝǿ>Ĭ!Ao`ȎȌ±�Ǒ

Ķǔ	��;ȴNOXCyŦá)�òĚ

'ëŝĚ�ǔ	��;�/
ȴ�)Ty

bIǬ$ǋÍ��ĺǕ¯ðƟ&%�ǔ	

��;�ȲStanley et al. 2013ȳ	
 �;8)

ë�*K`pȌ±
8)İõ#�9ȴ�

;8)ƅ¾óƐšǂ*Ł8
#*&		
  

 

�	�
6$&9A.��

�;0#'Łƕ'ƛ�;"	: CP12 '7:ȍƭųĚǤƨ*ȴ·ǹ��ǽ9Ȋ¦ƐkyZ

{OuyȎÙǱ)qya{#�:GAPDH$ PRK$)Ș#)ƍƟȍƭTybIǬǑÍ�ČĢ

'�	")�ÞTybIǬ$�")šǂ#�:	
 ȰƦŘž'�	"*ȴCP12-1 $ CP12-2 )

šǂ$�"Ł8
'�;"�9ȴȰƦŘž'��: CP12-3)šǂ*Ł8
'�;"	&		
 

ǉƾ*ȴđǹ�:ǽ9 C4Řž'ȰƏƂ�:ȉ�ð$�" CP12-3>ǔ®�"�9ȴCP12-3)

šǂ� C4Řž'ſ¾�"	:ÉǂĚ>Ǻū�"	:	
 ��� "ȴŏƠ#*�CP12-1 �7

, CP12-2�$�CP12-3�)šǂ)ȇ	'űğ>Ħ	!!ǧǥ��	)#ȴ�;�Țȴ��#
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* CP12-1 �7, CP12-2 > CP12-1/2 $Ǜǹ�ȴCP12-3 $¿³�"Ǜǹ�:�$'�:	
 

CP12-1/2*ȴ²Ō) in vitro)öȯ'�	"ȴȎ¾ß) GAPDH�7, PRK$ NADòÞ�

'�	"ƱÍ�ȴȊ¦ß)UFw[HNyȲTrxȳ5ȴNADP)Ŷ»'7 "�)ǑÍ��ǘ

Ȣ�:�$�Ł8
'�;�ȲWedel et al. 1997ȳ	
 Howard8)79űğŵ	öȯ'7 "Ȋ

¦ß) PRK*ǑÍ�'$%09�ų¾ƀĠ>ƵĬ�:�$�ƛ�;ȴTrxŶ»'7 "²3

"ȰųĚß)ȍƭ$�"ǑÍ�
8ǘȢ�"šǂ�:�$�Ł8
'�;�	
 |Ȁ)ǘœ


8ȴ�Trx >��" CP12-1/2 '�Ȇ�;�Ȋ¦ƀĠ�ȴPRK $ GAPDH )ǘȢ$Îń'ųĚ

¾>ĉ�Ǯ����$�ıÖ�;"	:ȲHoward et al. 2008ȳ	
 �;* CP12-1/2)šǂ���

ų¾ƀĠ) GAPDH $ PRK )�Ĭ�$	
Ď¸��#&�ȴ�Ȋ¦Ƅä�ķ �ãÍ'�ȍ

ƭ�ǰ�1>�<�"ųĚ¾�;:��$'4šǂ�:�$>ƛ�"	:	
 �;8) CP12-1/2

)ƅ¾óƐšǂ>ǓƬ�:$ƱÍƔĥ#�:GAPDH$ PRK)�ų¾$ųĚ¾)�Ļ)ƀĠ

>ŭ3ȴ¨ÍĢŻƭ�Ǧ)ȗïń'�;8)ȍƭųĚ>ÎŌ��:�OCVU�$�")Ď

¸�Ċ�İõ�;:$ǎƂ�:�$�#�:	
  

 

�	�
659A.��

šǂōƖ)TybIǬ)ƅƃƐĎ¸>ǘœ�:ĥŧ$�"ȴȨȉ�ó5Ǽȉ�ó&%)ȉ

�óƐǘœ*ś3"Ŋ¼#�:	
 NA`aIXuAȲTamoi et al. 2005ȳ$TaLȲHoward et 

al. 2011ȳ'�	"ȴ�;�;šǂƘåŖ$šǂĨµß)ČǬǲĲ���®�;ȴšǂǝ��

&�;�	
 Tamoi 8)ƱŔ#*ȴNA`aIXuA) CP12 lrxJ)ƱÍƔĥ*�;0#

Ǥŕ�;"��ȰƦŘž$Îŝ' GAPDH$ PRK#�9ȴȉ�ðŢĴŖ#*ȴŁĤ
8ŇĤ

'Ƅä�ç¾��ãÍ)¨ÍĢÇĘ'ƍĄ�Ǡ38;ȴŇĤ#Ǿ5
'Ĩµ�;:*�)Ȏ

ƭƏƅ)Ĩµ�ȃĈ��	
 0�ȴšǂƘåŖ>ěĄƐ'ŁĤ'�	�ãÍ'*ƅȖȒ'ȑƅ

Ŗ$)ā�&	�ȴŁŇ>ƺ9Ǹ�Ƅä�#*ȉ�ðƘåŖ'�	"ƅǀ)ȃĈ�ǖú�;

�	
 �;*NA`aIXuA'�	" CP12 �ŁŇ'ĘƧ�:Ƞ'¨ÍĢ>Ǥƨ�ȴ�)Ţ

Ĵ*ƅǀā'Ƃ;:/%'ȐǓ&šǂ>ī "	:�$>ƛ�"	:ȲTamoi et al. 2005ȳ	
 

ȰƦŘž#*ȴTaL>ƗƢŐĹ'AyUQyOŰ'7 " CP12-1/2TybIǬ� 10%
8

40%0#'����ǑĶ)ČǬǲĲŘž�ē8;�ȲHoward et al. 2011aȳ	
 10%'TybIǬ

Ǌơwjv�����Řž#*ȴPRK)ųĚ'Ŋğ&���Ǡ38;��ȴ40%ƞć)��

#*ȍƭųĚ-)čȧ*ǉ��*&
 �	
 ¨ÍĢųĚ-)čȧ4Îŝ#ȴ¨ÍĢ-)ù�

*ì��&	$ǎƂ�;"	:	
 �ęǧ&�$'¨ÍĢǾć5 GAPDH5 PRK&%)ƱÍƔ

ĥ$&:ȍƭ)ųĚ'*ì�&čȧ*��&
 ��ȴ|Ļ#ƓįƱÍ�:�$�ƛ�;"

	&	 NADP-MDH '�	"ųĚ)���Ǡ38;�	
 0�ȴǈ)ƏȆ5¨ÍĢ'7 "Ý

õ�;�Żƭ)¯ȌƦ'4ƍĄ�Ǡ38;:&%ëȦƐ&¼Ŕ�ǔ	��;"	:	
 

NADP-MDH -)čȧ�ȴCP12-1/2 )ƓįƐ&ƱÍ'7:4)
ȴ�:	*ȘįƐ&¼Ŕ'

7 "4�8�;�4)
*Ł8
'�;"	&	ȲHoward et al. 2011aȳ	
 TaL'��:

¨ÍĢ�Ǧ-)ǝ�)ƱŔ'*�0�0&ǘȏ4Éǂ#�<
�ȴǈ)ČĠČĢ-)ƍĄ>

Ð�"�0 �ńż#Ťƙ&¨ÍĢŷõ�ȣ��& "�9ȴ�)ż4ƅƃǝ�>ȣ���

"	:)#*&	
$ �Ɛ'*ƽ�:	
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���
=-0D&9A.��

PRK$ GAPDHȴ��" CP12-1/2)ȶ!)TybIǬ)ČĢ�:ǑÍ�*%)7
&Ŝǿ

>$ "	:)
*0�'ƱņŜǿǘœ'7 "ǘ
;:.�ǣȫ#�:	
 PRK*½ž'*

òÞ�&	ȍƭ#�9ȴƂńż#�.")ƅž'�	"ƱņŜǿĝâ*&		
 Ē "ȴPRK

>Ï2TybIǬǑÍ�)ƱņŜǿǘœ*79ĭģƐ#ȴƂÞ0#'�;>ƛ��ǥĸâÑ

*&		
 �;0#'*ȴNA`aIXuAƉŒ) GAPDH $ CP12 '7:�!)TybIǬ

Ș#)ƱņŜǿǘœ� Matsumura8'7 "&�;�ȲMatsumura et al. 2011ȳ	
 �)âÑ#

* GAPDH $ƱÍƀĠ'�: CP12 )Á¯ƞć)Ŝǿ�Ǣ1ǘ
;�	
 Ŧ9*ƱņŜǿ'*

Ƃ;�ȴ�)ő��#*ŭ0 �Ŝǿ>$ "	&	$ƽ�8;:	
 Matsumura 8)ǟƯ&

ǘœ'7 "ȴNAD )òÞő�#ƱÍ� NADP )òÞ�#ǑÍ�)ǘȢ�Ǯ�:Ƃǩ'!

	"ȴNADP ¯ð«)uyȎá)�ƻ�ƱÍȋ��Ƿ)Ao`ȎŦá$ÇƏ�
:�$
8


0�ǘǡ�;�	
 �đȴPRK>Ï3�ȶ!)TybIǬȘ#)ǑÍ�)ƱņŜǿ'!	"ȴ

ǘœƱŔ�ď�;:	
 ·ǹ��ǑÍ�«#Ȋ¦ß) PRK��ų¾>��;"	:qG]Pp

5ȴǘȢ$Îń'�ȍƭ>ųĚ¾��:qG]Pp'!	"Ŝǿ~
8)ĝâ*Ŋ¹#�:

$Ğ¥�:	
  

 

���
,E)��

PRK$ GAPDH)ǑÍ�ČĢƀĠ>Ǥŕ�"ȴǑÍ�ČĢ)ŅȄĚ�Ǥŕ�;"	:	
 �

;'7:$Ň­ƃ)ŉđ'Ī®��ƪTybIǬĪ®Ŵ�)ǑÍ�ƀĠ*ȴǤŕ�;�ȷƟ

Ȭ)ŘžȘ#ëŝĚ>ƛ��	
 �
�ȴǑÍ�ČĢ>���Ƈ)�: NAD >Ī®Ŵ'Ŷ»

�:�$7 "ǑÍ�ČĢ>Ùĕ�:Ɵ4ë�ȴ�;>Ï3:$ë�)Ɵ#ǑÍ�ČĢ'!

	"*Ǡ38;�$	�:	
 GAPDH* A2B2iXxXZtn{�:	* A4)lrXZtn

{Ŝǿ>$:�ȴŘžƟȘ#)�)ë

ŝĚ'4čȧ�;"	:7
#�:

ȲHoward et al. 2011bȳ	
   

 

MJC4/2� CP12-3 
ǉƾ8*ȴC4Řž'ȰƏƂ�:ȉ�

ð>ƶƼƐ'ǘœ�:�$'Ģº��	
 

Flaveria þ'Ï0;:ŘžƟ'*ȴǷ

Ć'& " C4Řž-)ȁ¾�ï09ȴ

Îþ«' C3ŘžƟ
8 C3-C4�ȘƟȴ

C4ŝŘžƟȴC4ŘžƟ0#)ǑĶ)ƍ

&:¨ÍĢ>ǌ
Ɵ�òÞ�:

ȲDengler et al. 1999ȳ	
 �) Flaveriaþ

)ƟȘ#ƏƂ�"	:mRNA)Ũǳ�

#�;+ȴC4 ŘžƟ'ȰƏƂ�:

mRNA >ƶƼƐ'Ǥ.:�$�ÅƃƐ
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'Éǂ#�:	
 ��#ȴC4ŘžƟ F. trinervia$ C3ŘžƟ F. pringlei)Ș#YBf@wyNs

vOIu{]yJȲhtOnC\OȳŰ>ǌ	ȴC4ŘžƟ F. trinervia 'ȰƏƂ�: mRNA

¯ð>Ǥ.�Ȳǎ 1ȳ	
  

İõšǂ³'uOZ¾��ǎ
8ȴǈƷ�-)ƝǌNJ\v>4!ǑĶ)ȉ�ð>ǔ	�

��$'Ģº��	
 �;8)
�ȴǃTybIǬ#�:$İõ�;� Bass2� C4ÙǱ�#�

;0#Ł8
'�;"	&
 �\ZuDp�òĚevdyȎǴǻ�>L{[�:�$>ǜ

Ł#��ȲFurumoto et al. 2011ȳ	
 �)ƱŔ*ȴ�)OIu{]yJĻŰ� C4¨ÍĢ'ș��

:ĺǕÚð>ĮƮ�:)'Ŋ¼#�:�$>ƛ�"	:	
 Îŝ)ÃȢȅƞ#ǔ	��;��

)ǈƷ�'Ɲǌ�:$ę=;:¯ðƟ)�'ȴšǂōƖTybIǬ'¯Ȭ�;: CP12 $Ȭ

�)Ȍ±>Ĭ!¯ð CP12-3ȲIx{yƌË 1-3; CP12 domain-containing proteinȳ>ǔ	���	
  

�) CP12-3)ƅ¾óƐ�:	*ƅƃƐšǂ*ȴ·ǹ�"��ǽ9Ƃńż#*�Ł#�:	
 

C4Řž'ȰƏƂ���$*ȴ�)šǂ>ǘŁ�:~#ì�&cyZ$&:	
 ~ǹ��7
'ȴ

CP12-3 *|ţȌ±~ CP12-1/2 $ƍ&:�ȴ�;*�)ȇ	'7 "ƱÍTybIǬ'ëŝ

Ě�ƅ�"	:ÉǂĚ>ƛÕ�:	
 C4 ¨ÍĢșȀ)�Ǧȍƭ$)ƱÍ)ÉǂĚ5ȴ�$�

CP12-1/2$Î�� PRK$GAPDH$)ƱÍ#� �$�"4ƱÍ)Ƞ'�
|ţȌ±'ƉŒ

�:ƱÍ)�Ļ-)ç¾�Ǯ� "	:$Ōď#�:	
 �8'ȴ¬Ȫ'ǡŁ��7
'ȴC3

Řž$ C4Řž)¨ƄäĘƧ*ȴì��ƍ&9ȴľ�)Ȱ¨Ȓȩà#)¨Ȓç½' C4Řž*

ȈĘ�:ėǓ��:�3ȴCP12-3 )šǂ4�;$șȀ��4)$&:�$�Ōď�;:	
 

CP12-1/2$Îŝ'ŞƐTybIǬ$)ƱÍ��)ƅ¾óƐſĖ#�:&8+ȴ�)ŞƐTy

bIǬ)Îõ�ţ)ǣȫ#�:$ƽ�"	:	
  

�  

NJ��4� 
CP12-3 )ǘœ>ȁ3"6�
�#ȴ4 $4ȐǓ&�$)|!*ȴ�ŞƐTybIǬ�)

Îõ#�:	
 ƱÍ�
:TybIǬ>ĮƮ�:Ǟ1*ȴCP12-1/2>Ƈ	"&�;"	:ȲErales 

et al. 2008ȳ	
 CP12-1/2>Ýõ��Gtp'ü�"ƱÍĚ>ƛ��TybIǬ>ĮƮ�:4)

#ȴ�)ĻŰ#ĽƖ) PRK$ GAPDH'»�"ȴAv[t{R�ĺǕ&ƱÍTybIǬ)¡

ǐ$�"ǔ®�;�	
 in vivo #)ƱÍ>ƛ��3)ĩ CP12 ĩ�>Ƈ	�©ƎŮȚ#4�;

>ĵĬ�:ƱŔ>ē"�9ȴƱÍTybIǬ$�"ƽġ�:'¢�:	
 �)ĻŰ'Ē	ȴ

CP12-3'ü�"ƱÍĚ>ƛ�TybIǬ>ĮƮ�:�$�|!)ĭģ#�:	
 �
�ȴƱÍ

'ėǓ&ǐÚðȲCP12-1/2#�:&8+ NAD)7
&ȳ)ŊŽ&% CP12-3#Ł8
'�;

"	&	�$4�9ȴ�)ż'*űğ�ėǓ#�:	
  

C4Ɵ F. bidentis*ČǬǲĲ)ŨǳƐøł&Řž#�9ȴ�)ſĚ>ų
�"šǂĨµŖ>

�®��;>´Ƈ�"ƱÍTybIǬ>ĮƮ�:�$4ƂöƐ&ĮƮŰ)|!#�:	
 ¨Í

ĢſĚ>Ǥŕ�:�$#ȴƅƃšǂ-4ǙÆ#�:$İõ�;:	
  

C4¨ÍĢ)|!)ſĖ*ȴȰ¨Ȓȩà#)¨Ȓ$Ȁ½�:¨ÍĢųĚ)Ǥƨ'�:	
 �


��ƗƢ÷wjv#�)¯ðšŜ>Ǻ
�$'*ǅą)ħǍƐȣ����:	
 �;*ȴŘž

)ǀĢNOXp'�:	
 Ȱ¨Ȓ�#)ǀĢ>ȆĢ�:'*ȴſť&�ÿũǩØ�ėǓ#�9ȴ

�
��ãÍ'*ȴŘž>ǀĢ��:Ok{O'×ȫ�ƅ�:	
 �
��ħǍƐ&×ȫż4ȴ
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�;0#�)ì°&*�)¨ƄäĘƧšŜ-)°9Ƕ1>î�:ǓÚ� �ÉǂĚ��:	
  

CP12-3 � C4Řž)¨ƄäĘƧ)ȔÚð#�:
%

ȴ�đ�8&:}û&řǚ�ėǓ

#�:�ȴřǚ�:'¢�:Úð#*&	
$ƽ�"	:	
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C4àķŐ=ǦC3àķŐ8ş:KƔƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ<�ūǞ<ŷƊO¦4S�ƧźƯ

OÂ#HǦŽŲĳǜŷƊ@ CO2Oŋſ-L C4à°ÏęOƗ4S�L�C4à°ÏęT=ǦŁ

ì#J±4S%N CO2=ǦƔƇŷƊT�ī C4ǈ<ċTÛñGMNčǦŽŲĳǜŷƊ@ƽ>MǦ

ƍŌǈǇŶXIKŽŲĳǜŷƊT CO2Aĥ¸GML�))TśęHN C3ǈ=¶?ƔƇŷƊX

ƽ>M¶Ć CO2ÛñÈĔX¦NMLâƪ8:L�)< C4×Ư8Õ>ML�ƧźƯXIKǦŽ

ŲĳǜŷƊ< CO2 ¹ÝOǢEL)8AT%L��ĪǦC3 à°ÏęX"�SƔƇŷƊT CO2

ÛñOƗ4S�L�y��e 1,5-ve��ǈX�}Zc��g/WZc^p�gǤRuBisCOǥ

=ǦC4àķŐT=ǦŠŗǝáAŽŲĳǜŷƊ@ǒñÃGML�Ď4SǦC3à°ÏęT=°Õ

ÒXI4S°ÏęÁŖA 20ǣǧ50ǣ£�-LAǦC4à°ÏęT=°ÕÒXIL°ÏęÁŖ<

£�OǑ')8AT%L�)<NEǦC4à°Ïę=ǦǢňGł¹ļ�ŚäXIKƔ´< CO2

ŋĆA£�-LĴ��TǦC3à°ÏęIKİ¼X­C(Long 1999)� 

ßŘ�X= 19<úXNNLŵ 7500ū< C4àķŐAíÞ-L�ŴżîơĵXIKǦMMJ

= 66Ŵż<œů< C3àŧ¯ū#JŠśHN8ƅ!JMS�L(Sage 2012)�BNǦC3-C4�Ǐ

àX¹ǞGMLķŐA 21ŴżíÞHǦ)< 3 12ŴżX"�S C3-C4�Ǐū8 C4ūA³Ƹ

<ŧ¯Oĝ5)8AãÓGMS�L(Christin et al. 2011, Sage et al. 2011)�)<)8#JǦC4

à°Ïę=ǦC3-C4�ǏàOźSŠśHN8ƅ!JMS�L�C3-C4�Ǐà°ÏęT=Ǧ°Õ

ÒTśIN]�c�OŽŲĳǜŷƊ@ƽPT CO2Oĥ¸-L�]�c�c�n��XI4S

CO2<ŋſOƗ �)<�]�c�c�n��T= C4×Ư8ÐĹXƔƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ

<�ūǞ<ŷƊO¦4S CO2Oŋſ-L)8#JǦC3-C4�ǏàT=ǦC4à°Ïę<Ŋ¬Ŀ

ǔ<ċĘG�ƧźƯAĸųGMS�L8ƅ!JML�ĲŬTŸ�-LZ\Ũ Flaveria úķŐ

X=ǦC3ūǦC4ū2ET:CǦC3-C4�Ǐū8 C4ĹūAçĦíÞ-L�)MJƻÃšXƵC

ÐI^s�ƉĮOF5ū<ŀƳơĵ#JǦƵĂǂ ë�{�TĹ9:ŗƩAN#K55�L�
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ĲŬT=ǦFlaveriaúķŐO�m�8HǦĿǔšXƻP2 C4à°ÏęęůBT<ƻÃƾŪX

5�Sƅõ-L� 

 

IG��9 Flaveria'14�?3�!F 
C4àķŐAßŘ�X¸ŗHN<=ŵ 3300�ĂT�L8ĠŉGMS�LǤSage et al. 2012ǥ�

)MXöH Flaveriaú< C4Ŵż=ƻÃšXĩHCǦŵ 300�Ă¾X¸ŗHN8ĠŉGMS�

LǤChristin et al. 2011ǥ�Flaveriaú<çC=o��XÏƖÜ<ÅǄǦ�Zc_"I?ƝS�

oƦýX¹ĀHS"KǦŗÞ C3#J C4ūO

ÑES 23 ūíÞ-L)8AťƣGMS�L

ǤPowell 1978, McKown et al. 2005ǥ�Ŵżîš

ơĵXIKǦ)MJ= C3ūTĸęGMLâą

ƃǦClade AǦClade BX¹ǞGMLǤ))T

=Ě9AơĵX¦ŝHN 8ū<COŦ-ǦÚ

1ǥ�BNǦ)<ơĵ#J Flaveria úT=ǦC3

ū#J C3-C4 �ǏūAŠśHNčǦ2 5<

Clade X¹#MS C4ÃAƻP2)8AN#L

(McKown et al. 2005ǥ�Clade AX= C3-C4�Ǐà, C4ĹàǦC4àūAÑBML<XöHǦClade 

BTįF C4ÃHNū=ǦC4Ĺū< F. brownii<CT�L� 

C3#J C4àBT<°ÏęiSz=ǦMMJ<ķŐAF5 CO2ƛ®ō8ǦWZc^p�g

ÈĔXIL°Ïę£�ŖǤO2 inhibition, %ǥXI4S¹EJS"KǦC3à=ŵ 50 µl/l, C3-C4

�Ǐà= 30-10 µl/l, C4Ĺà= 10-5 µl/lǦC4à= 5 µl/l��<CO2ƛ®ōOŦ-ǤKu et al. 1991ǥ�

N2H C3-C4�ǏūG C4ĹūX"�SǦMMJ< C4ÃĆÏǤ9M2E C4àXƵ�ĕƪOF

5#9 #ǥ=ūXI4SĹ9T�L� 

 

JG;�),� Kranz2B�8D 
Flaveria úķŐX"�SǦC3ū8 C4ūT=ā<Ą�ƔAċęGML<XöHǦC3-C4�Ǐ

ū<�ǄG C4Ĺū=ŷǍ�ƔAċęGMLǤÚ 2ǥ)8#JǦƔ<ċ= C4à8ǐ¨H:�8

ƅ!JML��ĪǦÎ Flaveria ū<Ɣƌui

��OƠõ-L8ǦC3àT=ǦƔƌǏƭǙA

Ą�<XöHǦC3-C4 �ǏūT=GGŔCǦ

C4 Ĺū"I? C4 ūT=įFŔC:4S�L

ǤÚ 3,� Mckwon & Dengler 2007ǥ�)<I 

:ŽŲĳôĆ<�Ĭ=ǦƔƇŷƊ8ŽŲĳǜ

ŷƊOǨǫǨTǅƁG/LNEXǉƞT�L

)8AãÓGMS�LǤDengler and Nelson 

1999ǥ�Flaveria úķŐT=ǦC3à#J C3-C4

�ǏàǦC4Ĺà@<ƻÃ<ƾŪTǦĿǔšX

ŽŲĳôĆA�ĬHS�L)8AN#L� 
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C4àķŐT=Ǧ�ƑXƓŚOėÔ-L Kranz

ĸƹ8I>MLƔ<´Ǆ<ŹƀċĘAƠõGM

L�Kranzĸƹ<ñƄ=��B�T�LAǦǨǥ

ƔƇŷƊXöHSŽŲĳǜŷƊAè%CƈèÃ

-L��Ƣ<ŽŲĳôĆ<�ĬXIKǩǥƔƇ

ŷƊ(M)AŽŲĳǜŷƊ(BS)XǖğHSÐĒµ

ŒXǨǫǨTǅƁGMǦvein-BS-M-M-BS-vein

ui��Oċę-L�ǪǥŽŲĳǜŷƊX"�

SƔž¤<ĦGè%GAåèHǦMMJAŽŲ

ĳXöHŃĒšBN=ǀĒšXǅƁGML�8

� ċĘæÃAÑBMLǤDengler and Nelson 

1999ǥ�ÇëƔķŐT=ŽŲĳ=ƜǘXƫLNEǦï²: vein-BS-M-M-BS-veinui��Oċ

ęH:�AǦǞ¡HNċĘAƟJML�Flavera úķŐÎū<ƔĺĨºŏOƠõ-L8ǦC3

àūT=ŽŲĳǜŷƊ=ƔƇŷƊXöHS÷G�AǦC3-C4�ǏūT=ǦŽŲĳǜŷƊ8ƔƇ

ŷƊ=ÐIè%GT�KǦC4ĹūG C4ūT=Ž

ŲĳǜŷƊ<ĪAƔƇŷƊIKFè%CǦƔŹƀ

ĸƹAĿǔšXæÃHS�LĹëAƟJMLǤÚ

4ǥ�BNǦC3-C4 �ǏūT=ǦC3 ū8ŀƳHSŽ

ŲĳǜŷƊ<Ɣž¤G�n_�o�o<ĦAå

¿HǦMMJ<çC=ŃĒš¢ƁXǅƁGML�

C4ĹūG C4ūT=ǦŽŲĳǜŷƊX"ELƔž

¤<ĦAGJXå!ǦƔž¤<è%GFåè-L

ǤÚ 4ǦNakamura et al. 2013ǥ�)<I :ǦC3-C4

�Ǐū#JƟJMLŽŲĳǜŷƊX"ELW�

Yr�<Šƿ=ǦƔƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ<�5

<ŷƊO¦4N�ƧźƯ<Šƿ8ôğXǐ¨H

S�L8ƅ!JML� 

 

KG��5�59���8D� C4%@�6* 
C3-C4�Ǐū<ƔƇŷƊT=ǦC3ū8ÐĹX RuBisCOAíÞHǦC3×ƯA×4S�L�C3-C4

�ǏūT=Ǧ]�c�c�n�XIL CO2ŋſĻƋA­CNEǦC3ūIKF£� CO2ƛ®ō

Oĝ5)8AãÓGMS�LǤBauwe 2011, Keerberg et al. 2014ǥ�ƔƇŷƊT RuBisCO<W

Zc^p�gÈĔXIKśIN]�c�=ǦŽŲĳǜŷƊ@ƽ>MǦM)T<ƍŌǈÈĔX

IK CO2Aĥ¸GMLǤÚ 5ǥ�ŽŲĳǜŷƊ<Ɣž¤=�n_�o�o<Ƶ«X¢ƁHǦ�

n_�o�oTĥ¸GMN CO2OƔž¤AÁŖICn�kzT%L�ƍŌǈ<ǕXśINf

��=ǦƷXƔƇŷƊ@ƽ>ML�C3à°Ïę#J C3-C4�Ǐà<]�c�c�n�Aŕď

GMLƾŪ=ǦŀƳšc�z�:æÃTƤĭGMS�L�ǉƞ:~S�n=Ǧ�n_�o�

oTƍŌǈÈĔOƗ ]�c�mX�}Zc��gǤGDCǥ<ŠŗǝáAǦŽŲĳǜŷƊX
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ǒñGML)8�KǦ�ƧŜŐ<ũÂ=ŋ

Ć§íšXƬ)L8ƅ!JMS�L

ǤEngelmann et al. 2008, Sage et al. 2013ǥ�
]�c�c�n�<ŕďXIKǦķŐ=Ɣ

ƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ<�5<ŷƊO¦4

N�ƧźƯOǠÂ-L)88:L�C3-C4

�ǏūT=)<źƯ<ŕď8³XŽŲĳǜ

ŷƊT<W�Yr�<ƕŭA©GMN8ƅ

!JML�]�c�c�n�OF5 C3-C4�Ǐà#J9<I X C4×ƯAŠƿ-L<#=Ǧ

B2ơĭGMS�:�AǦFlaveraúķŐOŝ�NŀƳơĵ#JƐÔņ��ƩAĭJ#X:4

S�L�]�c�c�n�Oĝ5 C3-C4�Ǐū<çC=ǦĻƋš: C4×ƯOĝN:�)8A

ãÓGMS�LǤBauwe 2011ǥAǦFlavera C3-C4�ǏūT=Ǧ
14CO2< C4ǈ@<ÊKƴCA

£��{�TƠõGMS�LǤMonson et al. 1986ǥ�BNǦFlavera C3-C4�ǏūT=ǦC4×Ư

T­CǇŶƃǦ|e|Vs��w�v�ǈX�}Zc��gǤPEPCǥǦw�v�ǈ��ǈd

Zp�gǤPPDKǥǦNADP-��k\V�bS�ǤNADP-MEǥGo�q�o�sn��ex

U��g<ŠŗAǦC3ū8ŀƳHSǢ�)8AãÓGMS�LǤMallmann et al. 2014ǥ�)M

J<�Ʃ=�ǏūX"�SFǦC4�ƧǇŶO¦4N�ƧźƯAǄ¹šXĻƋ-L)8OƺĖ

G/L�MallmannJ=Ǧ]�c�c�n�T�ǈÃŌŶ8³Xĥ¸GMLo��qoO�Ƨ

-LNEXǦC4�ƧǇŶƃA¦NMNÍƋĕOĞģHS�L�òǕXǦRuBisCO<ŠŗAƔ

ƇŷƊXľL C4Ĺū F. browniiT=Ǧ]�c�c�n�X¿!ĻƋš: C4×ƯA­C)8A

ãÓGMS"KǤCheng et al. 1988, Monson et al. 1988, Shulze et al. 2013, Sage 2014ǥ�]
�c�c�n�X§íHN CO2ŋſ#J C4×ƯXIL CO2ŋſ@ĿǔšXũƗHNÍƋĕ

Aƅ!JML� 

 

LGC4& $-�-:� $-#+�/E" 
� C4°Ïę<ęůX=Ǧ�ƧǇŶƃ<Šŗ�Ĭ2ET:CǦMMJ<ŠŗǝáAƔƇŷƊB

N=ŽŲĳǜŷƊ@ǒñÃGML)8Aǉƞ:elkz8:L�)<ùÞÃ<elkzFB

NǦC3-C4�Ǐà#J C4ĹàǦC4à@<ƻÃƾŪTĿǔšXƻDǤTaniguchi et al. in preparationǥ� 

FlaveriaúķŐX= PEPCO_�o-Lǂ ëAǦ6ūíÞ-LAǦMMJ< 3 PPCA<Š

ŗ<CA C3ū#J C3-C4�ǏūǦC4ĹūǦC4ūX"�SĿǔšX�Ĭ-L��ĪǦŠŗǝá

OƥAL8ǦPPCA=ǦC3-C4�Ǐū F. floridanaT=ǦƔƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ<ÇĪTŠŗ

HS�L<XöHǦC4Ĺū F. brownii T=ǦPPCA <Šŗ=ƔƇŷƊTĊCŽŲĳǜŷƊT

ĉ�ǤTaniguchi et al. in preparationǥ�BNǦC4ū FlaveriaT=ǦPPCAŠŗǝá=ï²XƔƇ

ŷƊXǒñÃGML�PPCA<ƔƇŷƊőşš:Šŗ=ǦPPCA<z�―��i��XíÞ-

L MEM18Õ>MLceǅ»Aǐ�-L)8AãÓGMNǤAkyildiz et al. 2007ǥ�H#H:

AJǦClade BXú-L F. floridana8 F. browniiǏT=ǦMEM1ǅ»XþşA:CǦBN)

MJ<�ǘ F2ǗÙOŝ�NǦƙŗà8ǂ ëà<ƺǌơĵ#JǦPPCA <ùÞÃXz�―�

�i�ǅ»Aǐ�H:�)8AĭJ#8:4NǤMunekage et al. in preparationǥ�Ď4SǦPPCA
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<ùÞÃ=Ǧn��eØëXI4SĈ%Ƭ)GMNÍƋĕFƅ!JML�PEPC2ET:CǦ

PPDK,� NADP-ME<ŠŗǝáF mRNA�{�T½ĐGMǦ�Ǐà#J C4Ĺà@<ƻÃ<ƾ

ŪTŷƊőşĕAŕďGMLǤTaniguchi et al. in preparationǥ�C4�ƧǇŶƃ<ŠŗǝáAǒ

ñÃGMLū8ǦĻƋš: C4×ƯA­C)8AãÓGMS�LūA�Ə-L)8#JǦŠŗ

ǝá<ǒñÃAǦC4×ƯOǠÂ-L�5<ƞØT�L8ƅ!JMLǤÚ 6ǥ��ĪǦ RuBisCO

<ŠŗǝáFBNǦĿǔšXǦŽŲĳǜŷƊ@ǒñÃGM)8AǦFlaveria úķŐ<ơĵ#

JĭJ#X:4S�LǤMoore et al. 1988, Moore et al. 1989ǥ�C3-C4�ǏūT=ǦRuBisCO=

ƔƇŷƊ8ŽŲĳǜŷƊ<ÇĪTŠŗ-L<XöHǦC4ĹūT=ǦƔƇŷƊT<ŠŗAè%

CĜ½GMǦC4ūT=ï²XŽŲĳǜŷƊ@ǒñÃGML�RuBisCO <ŠŗǝáAï²XŽ

ŲĳǜŷƊ@ǒñÃGML)8TǦƔƇŷƊT<WZc^p�gÈĔAĜ½GMǦ£� CO2

ƛ®ōOF5 C4à°ÏęAęů-LǤÚ 6ǥ�RuBisCO <ŠŗX=Ǧĸęay�qknT�

LĶX_�oGML RBCS8Ɣž¤X_�oGML RBCL<�Ī<Ʋ·"I?Ʋ·č½ĐĻ

ĸAǐNL)8AţJMS�LǤPatel and Berry 2008ǥ�C4ū Flaveria bidentisT= RBCS< 5’ 

UTR "I? 3’UTR ǅ»AŽŲĳǜŷƊ@<Šŗǝá<ǒñÃXè%C##NL)8AãÓ

GMS�LǤPatel et al. 

2006ǥ�Flaveria úķŐ

OÑEǦĹ9:ķŐX"

�SǦRBCS=ƜĦ<ǂ

 ëX_�oGMS�

L)8AãÓGMS"

KǦM<ŠŗǊF�ǂ 

ëX§íH:��)<I XƜĦ<ǂ ëćX_�oGMLxQ���ǂ ëŠŗOĜ½-

LNEX=ǦUTRsO¦4N mRNA�{�T<½ĐAİÁT�L8ƅ!JML� 

� C4à°Ïę=ǦCO2ŋſĻĸOŕďHN)8XIKǦC3°ÏęIKFIKçC<Vr�[

�OM<�ƧÈĔOǠÂ-LNEXēƞ8-L�1¹ë< CO2ÛñXǦC3à°ÏęT= 3¹

ë< ATP8 2¹ë< NADPHAēƞT�L<X

öHǦC4à°ÏęT= 5¹ë< ATPǦ2¹ë<

NADPHAēƞT�L�)< ATPÏęOƛ N

EXǦƔž¤đŚàǚë ƿAĻƋ-L)8A

ŦÖGMNǤKanai and Edwards 1999ǥ�Flaveria

úķŐT=ǦđŚàǚë ƿńĕ=ǦC4×ƯA

ĻƋHS�L C4Ĺū8 C4ūTǟưšXǢC:

KǦBN C4Ĺ F. palmeri "I? C4ūT=ŽŲ

ĳǜŷƊ<Ɣž¤<j�_SoƎĸƹAè%C

æÃHǦ°ÃîŴ IIAùÞ-L]�pĸƹAŇ

ø-LǤÚ 7ǦNakamura et al. 2013ǥ�ŽŲĳǜ

ŷƊT=ǦATP8 NADPH<ÇĪOśŜ-LŢ

ǌàǚë ƿńĕAĜ½GMǦƷX ATP<C<
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śŜXó�-LđŚàǚë ƿńĕA©ƻGML)8TǦC4à°ÏęXēƞ:Vr�[�Ǜ

Żt��eAªNML8ƅ!JML�N2HǦC4ū Flaveria T=ǦPEPC XÛñGMNWZ

a�ǆǈ<�ǄAoeu�[�ǈ@æġGMǦ��`ǈ8oeu�[�ǈ<ÇĪAŽŲĳǜ

ŷƊ@ƽ>ML)8AãÓGMS�LǤMoore and Edwards 1986, Meister et al. 1996ǥ�ŽŲĳ

ǜŷƊToeu�[�ǈ#J��`ǈ@<ƶǃX NADPH AēƞT�LNEǦnT��_c

Gh�Y�8ŀƳHS C4ū FlaveriaT=ǦŽŲĳǜŷƊƔž¤<]�pĸƹ=ï²X=Ņé

HS"JK°ÃîŴ II ńĕAľGMS"KǦŢǌǚë ƿA­C)8AŦÖGMS�L

ǤMeister et al. 1996ǥ�)<I XǦǚë ƿÈĔ=�ƧÈĔ8ƺÂHS½ĐOËEǦ°Ïę

ÈĔ<įǁÃAƗNMS�L� 

 

MG	1�
�

)	 à°Ïę=ƚëķŐ<çüXNNLúTŕďGMS�L)8#J�ƚëķŐAǢňGÄ

�ŎĴ�XǁĔHS�CƾŪTĈ%Ƭ)GMNÉħƻÃċ<�5T�L8ƅ!JML�Ď4

S )	à@<ƻÃ=�¥# )�àķŐA³ƸHSF5cel�O¼ŝHSĈ%Ƭ)GMNÍƋĕ

Aƅ!JMLA�)<ƻÃXǐNLZ�8:LØë=ĭJ#X:4S�:����������ú=

ŀƳšçC<�ǏàūAŗíHS"K�ƾÆ<śřîš�śÃîšơĵ�Źƀîšơĵ�M

HSƵĂǟưšXƻP2ǂ ë�{�T<ơĵXIK)	àƻÃX"ELĹ9:ƾŪAĭJ#

X:K55�L��č�^s��{�T<ơĵAƻD)8T�ƻÃ<ƱƮAĭJ8:L)8

OıČ-L��

�

NG>A�

ĲŬTŸ�HNűƆJ<ŤŮ=�¯ŰŤŮÀęâǋÀęǋ�į¯Ű�Ľ��ŤŮǎŠĤĢz

�]��Ǥ�1��
ǥ"I?^s�ĤĢ �
32�.(.
0����04�����1����	
 <ĤĢOďSƼƗHN��

�
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� C4ĺŔ8 C3ĺŔ6ń<1²ÑĖƏÁ�ǖ!ǚŝǅƳĆBƳ6�HH8ǚ5*57-I7

�ǟ� ²ÑĖ CO2 áø7¼ŦÌĒKƜò'G�y��`-1,5-v`��ǁT�~V^��c

SV^Zn�c (Rubisco)8ǚƜòÌĒƳĆ�ļź6Ʒ6#3ǚO2KBæƦ3%1²ØÔK

Ƨ#'#3�Eǚ²ÑĖ7�5ČƳÝó35/16G�C4ĺŔ8ƶÆ7ƸŴ2 CO2ŐƊ6

°! C4²ÑĖÜƨKŗĎ%ǚRubisco 7Ɯòƾ¥27 CO2ŐĆKǖA1²ØÔKĞ¾'G

#36ĖÂ%,�C4²ÑĖÜƨKǓÅ$FG68 ATP�¨¹6đƘ35G�ǚ²ØÔ�¬

ƶ$HGǖōCć²�28ǚC4ĺŔ7ĩ� C3ĺŔaFBį½35GǛ 

� #7a75 C4ĺŔ7²ÑĖ^`j�8ǚC3ĺŔ7²ÑĖƏÁKĥƓ'G�2įÄ3ƍ�ǚ

�ţ�2 C3ĺŔ6 C4²ÑĖÜƨK��'GÍFƅ@�ƖJH1�,ǘHibberd et al. 2008, 

Miyao et al. 2011Ǚ�ŰƑƩBƬĻŝŔƥŏŬŷĚ6Ěþ%16,ǋ6ǚC3ĺŔ7Op6lm

��[^ä7 C4²ÑĖÜƨKû³'Gz�_Qul6ÊÃ%,�lm��[^ä C4²ÑĖ

ÜƨKĽĖ'GǀƁ8ǚæĲŧ6}`}Rq��w�v�ǁT�~V^��cǘPEPCǙǚ

NADP-��yǁkum�Zn�cǚNADP-��yǁǀƁǚw�v�ǁ��ǁ_Vn�c

ǘPPDKǙ7 403ü56�ǚŕ6 PEPC3 PPDK8 C4ĺŔ6�61ǎĂ6ǖŦř%1�Fǚ

C3 ĺŔ¶2Ò�{�6ǖŦř$FG#38ÞǍ25/,�ė18ǚz���e�ǚRVd

�ǚO�l��ǚe��p�e�KÓA,lm��[^ŠĶ7 PEPCƽ¤ó3 PPDKƽ¤ó

KH7??Op6û³'G367ěŇ6aFǚ#HE7ǀƁKlm��[^¡�6ǖŦř$

FG#36ĖÂ%,ǘFukayama et al. 2001, Ku et al. 1999Ǚ�H%1ǚC4²ÑĖÜƨ6đƘ5
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407ǀƁ´1KǖŦř'G 4ǂĉƦƪĤOpK©Ė%,ǘTaniguchi et al. 2008Ǚ�PEPCK

ÉŖ2ǖŦř$F,ĉƦƪĤOp28ǚØÔ�¬ƶ$HG#3�E²ÑĖƳĆ�¦�%,

ǘFukayama et al. 2003Ǚ�%�%ǚ4ǂĉƦƪĤOp28 PEPC7ǖŦř7Äĸ�Ĝ.Ŋ$Hǚ

²ÑĖƳĆ�ǎĉƦƪĤOp7�{�6Üď%,ǘTaniguchi et al. 2008Ǚ�#7řƤ�47a

75�Toa�6a/1Ƨ#G7�8Ĭŭ2856�ǚü5!3B 407ǀƁKǖŦř$F

,-"28ǚ²ÑĖƏÁKñă6¬ƶ'G=46 C4²ÑĖÜƨKǓÅ'G#382�56

3ƍ�EH,��7Y��zKÓA1Bǚ�73#I C4²ÑĖÜƨ7û³6aF²ÑĖƏ

Á7ĥƓ6ĖÂ%,ª856Ǜ 
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� C3ĺŔ8´ŸƁ7ƀ 30%K Rubisco6ğƥ%16G�ǚC4ĺŔ8 10%¡�25GǘMakino 

et al. 2003, Sage et al. 1987Ǚ�C4ĺŔ8ǚ5*ü56 Rubisco2ǖ6²ÑĖƏÁKƹĖ2�G

7-I7�ǟ� Rubisco7ŀŒ3%1ƜòƳĆ��7ǀƁ6ń<1¦6#38ī6ư<,�ǚ

ƜòƳĆ68ŵǇĀ�5FǚC3ĺŔ28ŕ6¦!ǚCO2ŐƊÜƨKġ0 C4ĺŔ28 2 ­=

4ǖ6#3�ūEH16GǘSage 2002, Seemann et al. 1984Ǚ�C4 ĺŔ8ƜòƳĆ7ǖ6

Rubisco KŗĎ'G#36aFǚRubisco ÓǄKŌE'#3�ÏƏ35Fǚ²ÑĖ7ŸƁ½

şÄŘKǖA16G3ƍ�EHGǘà 1Ǚ�%�%ǚRubisco7ƜòƳĆ3 CO2ƚÚĔ7Ǉ6

8l��mSx7ǈ«�5FǚC3ĺŔ7 Rubisco 8ƜòƳĆ8Ʒ6� CO26ú'GƚÚĔ

ǘCO26ú'G�TR�`øĦ Kc8¦6Ǚ8ǖ6ǘTcherkez et al. 2006Ǚ�#7a75 C3ĺ

Ŕ7 Rubisco7ŕĔ8ǚŞĻǏÙ¡¿7 250 ppmŴĆ7¦6 CO2ŐĆ6�61²ØÔKĞ¾

'Ga76ƶÆ�ƻĒ%,Ɔĸ36�G�řâ7ãŚŜêKƙG3ǚñŅ CO2 ŐĆ8ëÃ

7�ƱK,4/1�Fǚ2050Ą68 600 ppmŴĆ6?2ëÃ'G3�ĕ$H16G�H7

a75ñŅĵ¢�28²ØÔ8�7(3Ğ¾$HG#3�Eǚ�č8 C3ĺŔB C4ĺŔ7a

75ǖňĔäRubiscoKġ.Rubisco;

7ŸƁ7ğƥKŌE'#3�ǚ²ÑĖ

CŝŞĔ7ǖ6©Ŕ7ǆŦ605�G

3ƍ�EHG� 
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� ė18²ÑĖƏÁKĥƓ'G,A6ǚC3ĺŔ6 C4ĺŔ7ǖňĔä RubiscoKû³'G#

3Kƞ@,�Opǚ�Wǒǚ_�UO�ǚfOa54�Ƙ5©Ŕ7ï!8 C3ĺŔ25G�ǚ

H7�2BOp7 Rubisco7ƜòƳĆ8¦6#3�J�/16,ǘSage 2002Ǚ�H#2ė1

8ǚOpKùǔĳĨ3'G#36ņAǚH7²ÑĖƏÁ7ĥƓ7,A6ƻ%,ƜòƳĆ7

ǖ6 RubiscoKƶÆŧ6Ư6OpűĺŔ7�2ĢƂ%,ǘIshikawa et al. 2009Ǚ�ƛķ%,O

pű C4ĺŔ7 Rubisco 7ƜòƳĆ8ǚ´1OpaFBǖ�/,�ǚd�U�7 Rubisco 8

ƜòƳĆ�ǖ!ǚ�0 CO26ú'GƚÚĔBńƫŧǖ6,AǚOp7²ÑĖ7ĥƓ6ĮB

įÄ3ƍ�EH,�Rubisco8 RbcL3 RbcS7 2ŵǒ7e�tuƦ6a/1ĽĖ$H1�

FǚƜò©şKŮ' L8S8ĽƴKÍG?26ïĦ7¹ó^�|��37ũ�©şKÎ"Gđ

Ƙ�5Gǘŋÿ 2013ǙǛa/1û³'Gƽ¤ó8¸ĶGǉFOp7ƽ¤ó3ũÒĔ�ǖ6

#3�İ?%6�H#2Ɯòƾ¥�ôâ'G RbcL 7M�qǁƿ»6061BńƫKƖ/

,�ǚd�U�KÓAOpűĺŔ¶28ũÒĔ�ǎĂ6ǖ!ǚ47ŵ7ƽ¤óKû³%1

BñĀ856B73ƍ�EH,ǘIshikawa et al. 2009ǙǛRbcL8ƕƉ§Zq�ǚRbcS8ĹZ

q�6ïǂƽ¤óĪ3%1ôâ'G�H#2ǚ RbcL 8t�jku�U�K½ş%,ũÒ

ƅĤ�6aGƕƉ§ĉƦƪĤŇǚRbcS8MY�suj�m�Ň6aFOp7Ĺ;7ƽ¤ó

û³KƖ/,ǘà 2Ǚ�Op7ƕƉ§ĉƦƪ

Ĥ8ĝƗŧ6ŭŹ$H1�E(ǚė1B

RbcL 7û³6ǈ%18�73#IĖÂ%

1656��ĩǚd�U� RbcS 7ǖŦř

68ĖÂ%ǚǕ!<�#36ǚƜòÌĒ6

�61HH=4ǂƘ3ƍ�EH165�/

,RbcSKû³'G-"2Rubisco7ƜòƳ

Ć�ƀ 50% ǖ?G#3�ĬE�35/,

(Ishikawa et al. 2011)�ĉƦƪĤOp7

Rubisco 7ƜòƳĆ8d�U�6ń<G3

¦6�ǚOp7²ÑĖƏÁ7ĥƓ6È¹į

Ä25G#3�ǚ²ÑĖƳĆ7^����

^���EJ�/16G� 

 

B>'79,������ ����
�	 !<

�.:��

� d�U� RbcSKǖŦř'GĉƦƪĤOp28 Rubsco7ƜòƳĆ�ëÃ%,�ǚ²ÑĖƳ

Ć6847a75ÄĸK�a>'7-I7�ǟ� Ńē5�EĉƦƪĤOp7²ÑĖƳĆ8ǖ

4� �����2����������
��	��
���

��
Rubisco#GP
 RbcL�`bU*24��RbcS�@*2
4�TL<YJS���+�0�!�� �9���,6
'4RbcS (SbRbcS) #$)73(/5&4_���%1�
A�<YJ[\
 �,6'4RbcS#[\
 �	�
Rubisco�O^RZ�Q=
 
��"���� 
(Ishikawa et al. 2011)�����
!�	��Rubisco�?N
���������FIPRZ�Q=����:�
��
%1RbcS (OsRbcS2-5) �V��RNAi_�� 2.(-&8
#H��RubiscoCa#WZ�EM�� �;%1��	
 `bUDKXB�>]��!��,6'4RbcL (SbRbcL) 
�����<YJ[\
 �
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CO2ĵ¢2Ŏø%,èÑBëÃ'G#385�/,ǘIshikawa et al. 2011Ǚ�ĉƦƪĤOp28

Op7RbcSKŃ%,??d�U�RbcSKû³%16G,A6Rubsco�ƸÀŦř%1�Fǚ

Rubisco ÓǄ�ëÃ%16,�ǖ CO2ĵ¢28 Rubisco �²ÑĖ7ČƳÝó285672ǚ

Rubisco 7ƜòƳĆ3ÓǄ�ëÃ%1B²ÑĖƳĆ�íÆ%5678Ĉœ25G�C4 ĺŔ�

Ɩ/16Ga76 RubiscoÓǄKü5!%1ŸƁ½şÄŘKǖAG#3�ǘSage et al. 1987Ǚǚ

²ÑĖƏÁ7ĥƓ605�G3ƍ�EHG�ùǋ6ǚǖ CO2ĵ¢28ǎĉƦƪĤOp6�6

1B Rubisco 7ƏÁ8ƸÀ25F�M�gb�`ĉƦƪĤOpKş6,ƛķ�E�ǎĉƦƪ

ĤOp7 65%ŴĆ7 RubiscoÓǄ�Įƻ25G3ƙŶBEH16GǘMakino et al. 1997Ǚ�ǖ

ňĔä35/,d�U� RbcSĉƦƪĤOp7 Rubisco28�$E6 50%¡�6?2 Rubisco

ÓǄKŌü$FG#3�ÏƏ3�ĕ$HG�ĉƦƪĤOp7 Rubisco Kƻº6Ōü$FG#

3�2�H9�H7¹7ŸƁ8�7²ÑĖǈƵe�tuƦ6¹ƿ$HG3ƍ�EHG#3�

E�ǖ CO2ĵ¢27²ÑĖƏÁ7�j�^��KǖAG#3�2�G8(25G� 

� %,�/1Ł6�d�U� RbcS ǖŦřOp6

�61 Rubisco K RNAi Ň6aFqhufm�'

G#3Kƞ@,�Op8 507 RbcS (OsRbcS1-5) 

Kġ.�H77.7 OsRbcS18ƕƩ2=3L4Ŧ

ř%1656�H%1ŃF7 4ƽ¤ó (OsRbcS2-5) 

7éæƿ»8ǎĂ6ũÒĔ�ǖ6��ĩ�

OsRbcS2-53d�U�RbcS7éæƿ»8[�mǑ

å7 3’¯�ńƫŧť5/16G�H#2�2�G

ǉFOp RbcS 7@Kqhufm�'Ga76�

Op2ĮBŦř�ǖ6OsRbcS37 3’¯[�mǑå

Kl�U�3%, RNAi[�`l�ulKd�U

� RbcS ǖŦřOp6û³%,�#7ĘŤ8ĿƏ

%�RubiscoÓǄ�Ōü%Op RbcS7Ŧř�=3

L4ƠAEH56 2 ǂĉƦƪĤOp�ĎEH, 

(à 3)�2 ǂĉƦƪĤOp2Ŧř'Gǚd�U�

RbcS3Op RbcL7rOy�hl Rubisco8ǚƚ

ſƇ2Ŧř'GOpRbcS3d�U�RbcS7V�

�35/, Rubisco 6ń<1ǚ$E6ƜòƳĆ�

ǖ!5/,�ñŅĵ¢�27²ÑĖƳĆ8ǝǂĉ

ƦƪĤOp2¦!5/,�ǚǖ CO2ĵ¢28ÒŴ

�� �����4�3�����"��	��
�����2���
�	
�!�� ���
A. 4VG�/'�A
SDS-PAGE5J�WF

4VG�/'�A�SDS-PAGE
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�*�―(,,�/"(-�
KE���
RbcL�RbcS�7�[1
�@���S8A
M6�$ (NT) 
��$RbcS (OsRbcS) 
��
R;�	����-�+RbcS=R;�$
(SS10) 
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��
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Ć35/,�%�%ǚŸƁ5,F7²ÑĖ2ƙG3ǚ2 ǂĉƦƪĤOp8ǎĉƦƪĤOpa

FBǖ6®KŮ%,�2ǂĉƦƪĤOp7 RubiscoÓǄ8ǎĉƦƪĤOp7 20-35%25Fǚ

ƜòƳĆ�ëÃ%,386�ïüÓǄ�ü5' G3ƍ�EHG��čǚRNAi 7l�U�

ƿ»7ŕťĔKǖAG547ĥƓKƖ6ǚRubisco ÓǄKǎĉƦƪĤOp7 40-50%ŴĆ6ơ

ż'G#3�2�H9ǚaFĬŭ6²ÑĖƏÁKĥƓ2�G3ƍ�16G� 

 

C>��
+� ����0;�$ ��������

� #H?27Ŭŷ2ǚRbcS� Rubisco7ƜòƏÁ7ĥƓ6�"GǂƘ5e�Zhl3ĖF

ĎG#3�J�/,�ĺŔ6�61 RbcS 8ïǂƽ¤óĪ6aF[�m$H16G�H#

2Ł6ǚĺŔ�ġ0 RbcS }��Y6ŪŨ'G#36%,�±6ư<,ƲFOp8 5 07

RbcSƽ¤óKġ.ǚH77.7ǜ0 OsRbcS18ǚ�Ƙ5²ÑĖÛ÷25GƕƩ2Ŧř%1
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１．はじめに 

陸上植物種の 9 割以上は C3光合成をおこなう C3植物であるが，これに対し，約 3%程度が

C4 光合成をおこなう C4 植物種である。一方で，C4 植物は，陸上植物全体のバイオマス生産

量の約 25%を占めると考えられている（Langdale 2011）。C4植物の炭酸同化能は C3植物より

個葉レベルで 1.5～2 倍，栽培面積あたりの生産性でも 2～3 倍と高く，また水の利用効率も

高い（Black 1973）。これは C4植物が二酸化炭素（CO2）を捕集・濃縮し，カルビン・ベンソ

ン回路に CO2を供給する C4代謝経路をもつことと，種類の異なる細胞（葉肉細胞と維管束鞘

細胞）が機能を分担していることに基づいている。特にこの発達した維管束鞘細胞の周りを

葉肉細胞が取り囲んだ葉内の組織構造は Kranz 構造と呼ばれ，C4植物に特徴的である。 
C3植物に C4光合成代謝経路を獲得させ高い光合成活性を付与させる（C4化する）ことで，

作物収量を増加し将来的な食糧危機への打開策にすることが期待されている。この発想を現

実的に進めるために，たとえば C3植物のイネにこれまでに同定された C4光合成関連酵素の

遺伝子を単独または複数の組み合わせでイネに導入する試みがなされたが，C4光合成は駆動

されず収量も増加しなかった（Ku et al. 1999, Taniguchi et al. 2008）。C3植物を C4化するため

には主要な C4光合成関連酵素の遺伝子を高発現させるだけでなく，C4光合成を成立させる全
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ての遺伝子を C3植物で適切に発現させる必要があるのかもしれない。トウモロコシの葉にお

いて SCARECROWがKranz構造の形成に関係しているという報告がなされた（Slewinski et al. 
2012）。また，Kranz構造の形成には SCARECROWの他に SHORTROOTが関係しており，複
数の転写因子の制御を受けている可能性が示唆されている（Wang et al. 2013）。しかし，
SCARECROWや SHORTROOT はシロイヌナズナなどの C3植物にも存在しており，転写制御

機構も完全には解明されていない。C4光合成の成立に必須である遺伝子群の全容はいまだ解

明されているとは言えず，例えば C4植物の葉の細胞分化を誘導する遺伝子も完全には解明さ

れていない。 
すでにゲノムが解明されている C4植物のトウモロコシやソルガムと C3植物のイネやシロ
イヌナズナなどの遺伝子発現プロファイルを比較することができればよいが，各々の種に特

異的な配列をもつ遺伝子が多く存在するため，C4特異的遺伝子のみを特定することは困難で

ある。この問題を回避するために，C3光合成とC4光合成を行う同属の異なる2つの種を用い，
遺伝子の発現パターンを比較するなどの研究が行われてきた。実際，Flaveria属の F. trinervia

や F. bidentis（C4）と F. pringlei（C3）間や，Cleome属の Tarenaya hassleriana（C3）と Gynandropsis 

gynandra（C4）間でも遺伝子発現比較解析が行われている（Udo et al. 2011, Canan et al. 2014）。
しかし，これら種間の比較においてもまだ種固有の遺伝子を排除しきれず，C4光合成を成立

させる全遺伝子を絞り込むためには課題が残されている。 
 

２．C3/C4光合成切り替え植物 Eleocharis vivipara 

単子葉植物のカヤツリグサ科には，C3植物と C4植物が混在している。この科に属するハリ

イ属 (Eleocharis) は約 200種の湿生植物からなるグループで，数種類のC4植物を含んでいる。

E. vivipara は北米フロリダ州南東部の湿原地帯に自生している。フロリダでの自生植物の採

集と生態調査から，クリークや池の水際に陸生状態，半水生を経て，水深約 50 cmの水中に
没した状態まで連続して生育していることが確認された（Ueno et al. 1988）。 
陸生型は固い直立した葉身（葉肉は退化しており，厳密には稈にあたる）をもっているが，

水生型では糸状の柔らかい葉身をもち，外見的にも大きく異なる。陸生型の葉は，葉緑体や

ミトコンドリアを大量に含んだ大型の維管束鞘細胞をもち，その外側を放射状に配列した葉

肉細胞が取り囲む Kranz構造を示す。これは C4植物に特徴的な葉構造である。一方，水生型

の葉では陸生型と大きく異なり，表皮の内側に大型の発達した葉肉細胞をもち，また維管束

鞘細胞は著しく小型となり，これにはわずかな小型の葉緑体やミトコンドリアしか含まれな

い。水生型の葉は典型的な C3植物の葉の構造的特徴を示す。そして E. viviparaは，陸生型に

おいては NAD依存性リンゴ酸酵素（NAD-ME）型の C4光合成を行い，水生型においては C3

光合成を行うことが見出された (Ueno et al. 1988) 。この陸生型と水生型の相互転換には植物
ホルモンが関わっており，水生型の植物にアブシジン酸（ABA）を与えると C4型の葉構造の，

陸生型の植物にジベレリン（GA）を与えると C3型の葉構造の特徴を示すようになる（Ueno 
2001）。 

Eleocharis 種には E. vivipara と同様に水生条件と陸生条件とで形態や生化学的特徴が変化

するものがある。例えば E. baldwiniiや E. retroflexaの環境変化に対する環境応答を観ると，
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発現の仕方はそれぞれに異なる。E. baldwiniiの場合，陸生条件では E. viviparaと同じく Kranz

構造を形成し，C4光合成を活発に行う。しかし，水生のときは，クランツ構造はとらないも

のの維管束鞘細胞には様々なオルガネラが存在する。また，陸生型のときと比べると

NAD-ME 活性は減るものの，NADP 依存性リンゴ酸酵素（NADP-ME）活性はわずかながら

に増える。実際に 14C pulse-12C chaseパターンを調査すると水生型のときは C4代謝と C3代謝

の中間体である事が分かった（Ueno 2001）。このことにより，E. baldwiniiは水生型のときで

も一部 C4代謝を行っていると考えられる。E. retroflexaの場合では，さらに E. viviparaとは

発現の仕方が異なり，水中型では，維管束鞘細胞のオルガネラの数は減るものの，クランツ

様構造をとり，C4代謝を行っている。
14C pulse-12C chaseパターンからも，C4代謝を行ってい

た（Ueno 2001）。 

このように Eleocharis 種のなかでも C3代謝と C4代謝の移り変わりの程度が種により異な

り，生化学的特徴だけでなく構造的特徴まで C3/C4 光合成の相互転換が可能な植物は E. 

viviparaを除いて報告されていない。すなわち E. viviparaでは，同一ゲノムから生育環境に応

じて C3および C4光合成の遺伝子が発現するので，両光合成を行っているときの遺伝子発現

を調査する際に「種の違い」を考慮する必要が無く，C4光合成を成立させる遺伝子の網羅的

な解析を行うには格好の材料であると考えた。このことから E. viviparaを用いて，C3光合成

から C4光合成への代謝変化の過程を調べ，分子機構により切り換わり，その切り換わりに何

が必要とされるかを明らかにするうえで，重要な研究試料となりうると考えられる。 

  

３．E. viviparaを用いた C4光合成成立遺伝子の探索 

３－１．本研究の目的と E. viviparaの研究状況 

本研究は植物の C4化に必要な要件を分子レベルから明らかにしようと考えて始められた。

C4 光合成に直接関係するもの以外にも C4 光合成を成立させるために必要な遺伝子があると

考えられる。我々は究極的には，Kranz構造の形成なども含めた C4光合成の成立に必要な全

ての遺伝子を C3植物に導入することで C4化がなされるのではないかと考えている。 

現状では C4光合成の成立に必要な遺伝子の種類や数は完全には解明されていない。これら

を見出すためには，示差的な方法による時系列的，網羅的なスクリーニングが必要である。

しかし，極めて興味深い特性を持っているにもかかわらず，E. vivipara のゲノム配列情報や

遺伝子発現プロファイルはまだ十分には解明されていない。 

以前に E. viviparaの陸生型と水生型における遺伝子発現をサブトラクション解析で調査し

たという報告がなされた（Chen et al. 2011）。しかし，この際 E. viviparaとされた植物は，形

態が酷似している E. baldwiniiであることが判明し，後に訂正された（Chen et al. 2012）。その

後，次世代シーケンサーを用いた E. baldwiniiの陸生型（C4）と水生型（C3-C4中間）のトラ

ンスクリプトーム解析がなされた（Chen et al. 2014）。しかし，前述のとおり E. baldwiniiの

C3/C4光合成切り替えは不完全でありC4光合成成立遺伝子の探索に十分であるとは言えない。 

 

３－２．In vitro条件での材料作成 
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E. vivipara は，農業生物資源研究所の上野修氏

(現・九州大学農学研究院)より，陸生型のものを
供与していただいた。これをプランターに植えて，

通常のガラス温室，自然光下で維持した（図 1）。
また，同温室に透明アクリル水槽を設置し，24時
間流水下で水生型を栽培維持した。 
我々は E. viviparaの稈先端部のメリステムを出

発材料として無菌培養系を確立し，増殖とカルス

誘導に最適な植物ホルモン条件を確定すること

から始めた。さらに，in vitro条件下で沈水するこ

とで陸生型（C4）を水生型（C3）に形態と生理学

的特性を含めて切り替えできることを証明した。また，in vitro条件下で ABA処理すること
により沈水条件下でも維管束鞘細胞が発達した陸生型の形態をとる植物（ABA型）となるこ
とを明らかにした。 
しかし，in vitro条件下で誘導させた ABA型において C4光合成の重要な酵素である PEPC

の活性が水生型より低下し，陸生型でみられる PEPCのリン酸化が ABA型では見られない一
方，RubisCO活性は水生型と同様に上昇している事を発見した。これは，ABA型では葉の組
織形態のみが陸生型に変化している可能性を示す。 
 

３－３．De novo参照配列の作成 

陸生型，水生型全稈からそれぞれ

cDNA ライブラリーを作成し，次世代シ
ークエンサー（Illumina Hiseq2000）の解
析に供し，トランスクリプトームデータ

を得た。国立遺伝学研究所が提供する

DDBJ Read Annotation Pipeline の

Preprocessing プログラムを用いて，トラ
ンスクリプトームデータから低クオリテ

ィのリードを除去した。その後，ショー

トリードアセンブラーTrinity を用いてア
センブリングをおこない，de novo参照配

列を作成した（図 2）。Trinityはアルゴリ
ズムに de Bruijn Graphを使用しておりアセンブリングの際に複数の配列候補が算出される。

そこで，クラスタリングソフトの CD-HITを用いて類似した配列を除去し transcript candidate
を選出した。データベース EBI Uniref 100に対して BlastXで相同配列を検索しアノテーショ
ン付けをおこなった。結果，29,727 本の重複のない遺伝子配列（unigne）が決定できた。こ
れらのうち約 38.1%が機能がすでに明らかにされている既知の遺伝子と，約 27.3％がデータ
ベース上に記載があるものの機能未知の遺伝子と類似しており，残り 34.6%がデータベース

図 1 陸生型 Eleocharis vivipara 

図 2 De novo参照配列の作成スキーム 
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上に記載がなかった。 
 

３－４．遺伝子発現量解析 

in vitro培養の陸生型，水生型，

ABA型の全稈から作成した cDNA
ライブラリーと，先端部成長点を

含む未分化な細胞のみから作成し

た cDNA ライブラリーを次世代シ
ークエンサー（Illumina GaIIX）に
より配列解析し，それぞれのデー

タを上記で作成した de novo 参照

配列へマッピングソフトBowtieを
用いてマッピングした。マッピング結果は，解析ソフト「R」の統計解析パッケージである
De seqで正規化された（図 3）。 
これらの一連の解析の結果，水生型と比べて，陸生型と ABA 型で共に 2 倍以上高発現し

ていた遺伝子数は 1,195個，共に低発現していた遺伝子数は 2,642個だった。高発現していた
遺伝子の中には Kranz構㐀の形成に関わるとされている SCARECROWや SHORTROOTの遺
伝子も含まれていた。しかし，に PEPCや PPDKなどの葉肉細胞で働く C4光合成酵素の遺伝

子は，陸生型のみで高発現し，ABA型では発現していなかった。このことは，前述したとお
り，我々が以前に ABA型における PEPC活性を調査した結果と一致していた。一方で維管束
鞘細胞で働く NAD依存性リンゴ酸脱水素酵素（NAD-MDH）や NAD-MDHなどの C4光合成

酵素の遺伝子は陸生型，ABA型で共に高発現していた。 
陸生型と ABA型で共に高発現していた遺伝子について以前に発表された Flaveria（Udo et 

al. 2011）と Cleome（Canan et al. 2014）の遺伝子発現プロファイルと比較したところ，陸生
型と ABA型，さらに F. bidentis（C4）と Gynandropsis gynandra（C4）で共通に高発現してい

る遺伝子を約 100個，共通して低発現している遺伝子を約 20個，絞り込むことが出来た。高
発現している遺伝子のなかには，約 40 個の機能未知の遺伝子が含まれていた。また，C4光

合成に関係があると報告されている遺伝子や，細胞構築や細胞壁の分化に関係する遺伝が複

数含まれていた。我々は，これらの絞り込んだ遺伝子の中に C4構㐀に関わる遺伝子が含まれ

ている可能性があると考えている。 
 

４．今後の展望 

現在，我々は E. viviparaの遺伝子組換え植物の作成実験系の確立を試みている。これを利

用して，現在までに絞り込んだ，細胞の分化に関わると予想される遺伝子群について，陸生

型（C4）でノックダウンまたはノックアウトさせ，植物体の成長㏿度，光合成組織の構㐀，

遺伝子発現，各種光合成酵素の活性を調べる予定である。予想通りであれば光合成細胞の分

化が抑制されるはずであり，今まで全容が解明されていなかった C4光合成の構㐀分化機構の

解明が大きく進むと期待される。 

図 3 遺伝子発現プロファイルの比較 
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